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С использованием девяти молекулярных маркеров проведён поиск генетических отличий между 
образцами Heracleum mantegazzianum Sommier & Levier, собранными в нативной части ареала этого 
вида на Западном Кавказе (Карачаево-Черкесская Республика), образцами гигантских инвазионных 
борщевиков из окрестностей г. Кировск (Мурманская область) и г. Сыктывкар (Республика Коми) и 
образцами Heracleum sosnowskyi Manden., собранными в окрестностях г. Нальчик (Кабардино-Бал-
карская Республика). Новые данные о последовательностях маркеров rbcL, matK, trnL, trnH-psbA, 
rps16, trnQ-rps16, rps16-trnK, rpl32-trnL, ITS, ETS сравнивали с данными, доступными в базе данных 
GenBank для исследованных и других видов рода Heracleum. Последовательности ITS и ETS ядерной 
ДНК продемонстрировали достаточный уровень полиморфизма, который оказался хорошо согласован 
с границами большинства взятых в анализ видов рода Heracleum за исключением образцов, отне-
сённых по морфологическим признакам к H. mantegazzianum и H. sosnowskyi. Анализ молекулярных 
данных показал, что все образцы гигантских инвазионных борщевиков, собранные нами на севере 
европейской части России и на территории Западного Кавказа, вероятнее всего, можно отнести к 
одному виду – H. mantegazzianum. Полученные нами результаты свидетельствуют об отсутствии на 
территории Мурманской области и Республике Коми растений H. sosnowskyi. Одним из возможных 
объяснений, полученных данных может быть гибридизация H. mantegazzianum и H. sosnowskyi, 
спонтанно произошедшая на первом этапе интродукции в Полярно-альпийском ботаническом саду 
(г. Кировск, Мурманская область).
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Введение
Виды Heracleum mantegazzianum 

Sommier & Levier [Sommier and Levier 1895] 
и Heracleum sosnowskyi Manden. [Манде-
нова, 1944] часто упоминают в литерату-
ре, посвящённой экологии инвазий, как 
часть «комплекса гигантских борщевиков» 
[Jahodová et al., 2007a; Nielsen et al., 2008]. 
Отличительным признаком этих видов рас-
тений является их высота (до 4–5 м). Оба 
вида были включены Идой Пановной Ман-

деновой в секцию Pubescentia Manden. 
рода борщевик (Heracleum L.) [Манденова, 
1950], из 11 видов которой в комплекс инва-
зионных гигантских борщевиков входит ещё 
один вид – H. persicum Desf. Естественный 
ареал H. mantegazzianum и H. sosnowskyi 
ограничен Кавказом. Вторичный ареал ви-
дов охватывает значительные площади на 
территории Европы. При этом инвазионные 
ареалы H. mantegazzianum и H. sosnowskyi 
имеют чёткую границу (рис. 1), которая 
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Рис. 1. Современное распространение Heracleum mantegazzianum и H. sosnowskyi в Европе (GBIF.org User 2023) 
и регионы, в которые семена растения под названием «борщевик Сосновского» были разосланы из Сыктывкара 
для выращивания в опытных хозяйствах, по состоянию на 1967 г. [Moiseev, 1967].

во многом совпадает с западной границей 
стран – участниц Варшавского договора 
(1955–1991 гг.). 

Наиболее частым объяснением такой кон-
трастной картины распространения являют-
ся исторические аспекты интродукции этих 
двух видов. H. mantegazzianum культивиро-
вали в Западной Европе в XIX в. как декора-
тивное растение, в то время как H. sosnowskyi 
был интродуцирован во второй половине XX 
в. как сельскохозяйственная культура сначала 
в Советском Союзе, а затем в странах Восточ-
ной Европы [Pyšek et al., 2007]. Другой гипо-
тезой, выдвинутой для объяснения совпаде-
ния границы между инвазионными ареалами 
H. mantegazzianum и H. sosnowskyi с полити-

ческим границами в Европе, являются тра-
диции использования разных названий для 
обозначения одного и того же вида гигант-
ских борщевиков. Общепризнано, что опре-
деление границ видов секции Pubescentia 
является сложной задачей [Манденова, 1950; 
Jahodová et al., 2007a; Пименов, Остроумо-
ва, 2012; Эбель и др., 2018; Vladimirov et 
al., 2019]. Сложная эволюционная история 
рода Heracleum, которая могла включать 
возникновение новых видов в результате ги-
бридизации, выразилась в значительной из-
менчивости морфологических признаков в 
пределах одного вида. В то же время виды H. 
mantegazzianum и H. sosnowskyi, описанные 
по материалам, собранным в их вторичном 
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ареале, обладают целым рядом идентичных 
признаков и могут рассматриваться как ви-
ды-двойники [Pyšek et al., 2007; Dalke et al., 
2015]. 

Эти факты объясняют причины, по кото-
рым достоверная оценка видовой принадлеж-
ности гигантских борщевиков по морфоло-
гическим признакам крайне затруднительна. 
Кроме того, при интродукции растений этого 
рода далеко не всегда были проведены проце-
дура верификации видовой принадлежности 
и подкрепление данных гербарными сборами 
[Кудинов и др., 1980; Скупченко, 1989; Pyšek 
et al., 2007]. По мнению некоторых авторов 
[Pyšek et al., 2007], сбор семенного материа-
ла только одного вида (H. sosnowskyi) был бы 
невозможен, так как в тех районах Кавказа, 
откуда были привезены семена растений под 
названием H. sosnowskyi, этот вид произрас-
тает совместно с H. mantegazzianum (рис. 1). 
Отечественные авторы [Эбель и др., 2018] так-
же отмечают, что «...использование названия 
Heracleum sosnowskyi для дикорастущих ги-
гантских видов Heracleum весьма условно». 
Некоторые исследователи и вовсе оспаривали 
видовую самостоятельность H. sosnowskyi, 
считая его синонимом Heracleum wilhelmsii 
Fisch. & Avé-Lall. [Тамамшян, 1967]. Назва-
ние H. wilhelmsii с позиции М.Г. Пименова 
и Т.А. Остроумовой [2012] является приори-
тетным по отношению к H. mantegazzianum, 
которое данные авторы считают синони-
мом H. wilhelmsii. Интересно отметить, что 
при интродукции гигантских борщевиков 
на территории Московской обл. в 1960-х гг. 
H. mantegazzianum был отнесён к растениям 
с поликарпическим циклом развития [Шумо-
ва, 1970]. Данное заключение входит в явное 
противоречие с современными представлени-
ями о монокарпичности H. mantegazzianum 
[Perglova et al., 2007] и ставит под сомнение 
надёжность идентификации отдельных пред-
ставителей секции Pubescentia при их введе-
нии в культуру. 

Первые образцы растений под назва-
нием Heracleum sosnowskyi были привезе-
ны из окрестностей г. Нальчик (Кабарди-
но-Балкария, предгорья Большого Кавказа) 
в Полярно-альпийский ботанический сад, 
расположенный в окрестностях г. Киров-

ска (Мурманская обл., южная часть горного 
массива Хибины) в 1947 г. Целью интродук-
ционных работ было введение этого вида в 
культуру в качестве нового силосного расте-
ния [Марченко, 1953; Озерова, Кривошеина, 
2018]. В 1952 г. семена (мерикарпии) были 
переданы в ботанический сад Института био-
логии Коми филиала Академии наук СССР (г. 
Сыктывкар, Республика Коми, северо-восток 
Восточно-Европейской равнины). Здесь на-
чались интенсивные работы по оптимизации 
технологии возделывания H. sosnowskyi и 
выведению новых сортов этого вида. Инсти-
тут биологии Коми филиала Академии наук 
СССР являлся на тот момент одним из круп-
нейших центров интродукции и селекции 
традиционных и перспективных видов кор-
мовых культур. В период с 1962 по 1966 г.г. 
5500 кг семян новых видов силосных расте-
ний были разосланы из Сыктывкара почти в 
1500 опытных хозяйств по всей территории 
бывшего Советского Союза [Moiseev, 1967]. 
Интродукционные популяции гигантских 
борщевиков (названных H. sosnowskyi) в го-
родах Кировск и Сыктывкар стали основным 
источником семенного материала для массо-
вого внедрения растений в культуру на зна-
чительной территории бывшего СССР. Таким 
образом, сведения о видовой принадлежности 
гигантских борщевиков из данных регионов 
могут быть применены в целях определения 
систематического положения этих растений 
на значительной части их вторичного ареала 
в пределах Восточно-Европейской равнины и 
прилегающих территорий.

Ключи для определения, по которым 
можно идентифицировать и отличить 
H. mantegazzianum от H. sosnowskyi, чаще 
всего содержат признаки, относящиеся к 
морфологии листа [Манденова, 1950; Цве-
лёв, 2000; Пименов, Остроумова, 2012; 
Vladimirov et al., 2019]. Для прикорневых 
листьев H. mantegazzianum характерны пе-
ристо-раздельные листовые доли первого 
порядка. Для H. sosnowskyi листовые доли 
первого порядка перисто-лопастные. При-
мечательно, что И.П. Манденова, автор на-
звания H. sosnowskyi, предостерегала от 
использования формы листьев в качестве на-
дёжного идентификационного признака для 
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видов рода Heracleum из-за значительной 
внутривидовой изменчивости этого призна-
ка. Согласно описанию H. sosnowskyi, состав-
ленному И.П. Манденовой [1950], наиболее 
явным признаком, отличающим H. sosnowskyi 
от H. mantegazzianum является высота расте-
ний: до 150 см у H. sosnowskyi и до 300 см 
у H. mantegazzianum. При этом большинство 
растений гигантских борщевиков, описанных 
в пределах их инвазионного ареала, имеют 
высоту 250–350 (500) см [Pyšek et al., 2007; 
Dalke et al., 2015]. Разработка идентифика-
ционных ключей, которые могут эффективно 
отличать H. mantegazzianum и H. sosnowskyi, 
значительно осложняется недостатком и ча-
сто низким качеством гербарного материала, 
что объясняется сложностью сбора, высуши-
вания и монтировки столь больших и опас-
ных для человека растений.

В настоящее время хорошим тоном при 
идентификации сложных в систематиче-
ском отношении растений дополнительно с 
традиционными методами систематики яв-
ляется использование метода ДНК-штрих-
кодирования растений, благодаря которому 
можно идентифицировать организм по ко-
роткому фрагменту последовательности ДНК 
[Hebert et al., 2003; Hebert, Gregory, 2005]. 
Стандартно, консорциумом iBOL для барко-
дирования представителей царства растений 
рекомендовано использовать ген rbcL, ген 
matK и межгенный спейсер trnH-psbA хлоро-
пластной ДНК, а также последовательность 
ITS рибосомального кластера ядерной ДНК 
[Shekhovtsov et al., 2019; Shneyer, Rodionov, 
2019; Shadrin, 2021].

К настоящему времени наиболее пол-
ное описание молекулярно-филогенетиче-
ских взаимоотношений внутри семейства 
Apiaceae проведено с использованием участ-
ков ITS ядерной ДНК [Downie et al., 2001, 
2010; Banasiak et al., 2013]. Для идентифика-
ции некоторых таксонов семейства Apiaceae 
также используют последовательность меж-
генного спейсера trnH-psbA хлоропластной 
ДНК [Degtjareva et al., 2012] или комбинацию 
ITS + trnH-psbA [Liu et al., 2014; Валуйских, 
Шадрин, 2021]. В то же время авторы статьи 
[Logacheva et al., 2008] пришли к выводу, что 
межгенный спейсер psbA-trnH высококонсер-

вативен для представителей рода Heracleum 
и родственных таксонов и не подходит для 
ДНК-штрихкодирования данной группы рас-
тений. Для представителей трибы Tordylieae, 
в которую входит род Heracleum, информатив-
ным маркером оказалась последовательность 
ETS (external transcribed spacer) рибосомаль-
ного кластера ядерной ДНК, особенно в соче-
тании с последовательностью ITS [Logacheva 
et al., 2010]. Помимо перечисленных выше 
маркеров, рядом авторов для молекулярно-фи-
логенетического анализа представителей рода 
Heracleum флоры Китая были использованы 
такие последовательности хлоропластной 
ДНК как: rps16 intron, trnQ-rps16, rps16-trnK и 
rpl32- trnL [Yu et al., 2011].

На первый взгляд, вопросы определения и 
верификации видовой принадлежности пред-
ставителей секции Pubescentia имеют исклю-
чительно теоретическое значение для специ-
алистов в области систематики семейства 
Apiaceae. Несомненно, что использование не-
скольких названий для одного вида является 
источником таксономической неопределён-
ности и существенно затрудняет сопоставле-
ние данных научных исследований. В то же 
время, валидное названия вида, который к на-
стоящему времени стал оказывать значитель-
ное влияние не только на экосистемы, но и на 
социальное благополучие населения России 
и Восточной Европы, принципиально важ-
но для организации мероприятий по борьбе 
с этим инвайдером. Название H. sosnowskyi 
широко упоминается в официальных и не-
официальных руководствах по ликвидации 
гигантских инвазионных борщевиков, а так-
же в нормативных и правовых актах на ре-
гиональном и муниципальном уровнях в 
России, Беларуси, Латвии, Литве и Эстонии. 
Кроме того, в случае подтверждения гипоте-
зы о филогенетическом единстве инвазион-
ных борщевиков, которые известны на тер-
ритории Западной Европы под названием 
H. mantegazzianum, а на территории России 
и стран Восточной Европы под названием 
H. sosnowskyi, можно объединить в единый 
пул весь массив результатов исследований и 
разработок по управлению инвазией гигант-
ских борщевиков.

Цель настоящей работы – молекуляр-
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но-филогенетический анализ растений из 
естественного ареала на Западном Кавказе, 
относимых по морфологическим признакам 
к H. mantegazzianum, и инвазионных гигант-
ских борщевиков, традиционно называемых 
H. sosnowskyi, расселившихся на территории 
европейского Севера России.

Полученные данные позволят провести 
проверку гипотезы о возможности отнесения 
гигантских борщевиков, произрастающих в 
главных центрах их первичной интродукции 
на территории Республики Коми и Мурман-
ской обл., к виду H. mantegazzianum.

Материалы и методы
Отбор и гербаризация растений
Образцы растений для оценки морфоло-

гических признаков и молекулярно-генети-
ческих исследований были собраны (рис. 
2, рис. 3): в пределах естественного ареа-
ла H. mantegazzianum на Западном Кавказе 
(30 образцов) и H. sosnowskyi, собранные в 
окрестностях г. Нальчик (четыре образца), а 
также в районах, где растения под названием 
H. sosnowskyi были впервые интродуциро-
ваны в качестве сельскохозяйственной куль-
туры: Мурманская обл. и Республика Коми 
(16 образцов). Четыре образца Heracleum 
sibiricum L. (синоним Heracleum sphondylium 
subsp. sibiricum (L.) Simonk.) были отобра-
ны в Республике Коми для использования 
в качестве сестринской группы. Описание 
50 образцов растений рода Heracleum, ис-
пользованных в настоящей работе, включая 

Рис. 2. Точки отбора образцов гигантских инвазионных видов Heracleum на территории Западного Кавказа и 
европейского Севера России.
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Рис. 3. Границы первичных ареалов Heracleum mantegazzianum, H. sosnowskyi, H. persicum и точки отбора проб. 
Границы ареалов приведены в соответствии с работой Jahodová et al. [2007a].

информацию о месте сбора (в том числе ге-
ографических координатах), местах хране-
ния гербарных образцов (включая ссылки 
на изображения гербарных листов) и номе-
рах последовательностей, опубликованных в 
GenBank, опубликованы в открытом доступе 
в репозитории Zenodo [Shadrin et al., 2024].

Отбор образцов проведён в период цве-
тения – начала плодоношения растений. Для 
гербаризации отбирали небольшой сегмент 
соцветия и средний лист генеративного по-
бега, который разрезали для размещения на 
нескольких гербарных листах. Помимо это-
го, для каждой особи были измерены длина 
репродуктивного побега и его диаметр у ос-
нования, проведена фотосъёмка растений в 

их местообитаниях. Образцы листьев, пред-
назначенные для молекулярно-генетическо-
го анализа, помещали в индивидуальные бу-
мажные пакеты, после чего высушивали при 
комнатной температуре и хранили до прове-
дения анализов в условиях, исключающих их 
контаминацию.

Отдельно следует отметить образцы под 
номерами с 43 по 46, собранные в окрестно-
стях села Кенже (городской округ г. Нальчик 
Кабардино-Балкарской Республики, рис. 3). 
Здесь вид широко распространён вдоль рус-
ла р. Кенже и р. Нальчик и на прилегающих 
территориях, где произрастает на нарушен-
ных местообитаниях и по опушкам широко-
лиственного леса. Согласно тексту диссерта-
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ции Александра Александровича Марченко, 
«Борщевик Сосновского произрастает в Ка-
бардинской АССР. Для выяснения условий 
местопроизрастания вида мы знакомились с 
растительностью кормовых угодий в пред-
горьях Нальчикского района, окрестностей 
селения Кенже, в поймах рек Нальчика и 
Белой, горы Лысой (высота 600–1100 м над 
уровнем моря), а также с субальпийскими и 
альпийскими лугами при подъёме по ущелью 
Адер-су до альпинистского лагеря «Химик», 
расположенного на высоте 2700 м над уров-
нем моря и выше его» [Марченко, 1953, с. 36]. 
Для первоначальной интродукции семенной 
материал брали из трёх мест произрастания: 
окрестности с. Кенже (пригород г. Нальчик), 
окрестности с. Белая Речка (окрестности г. 
Нальчик) и из района Скалистого хребта в 
окрестностях урочища Голубые озёра.

Предварительная идентификация рас-
тений

Образцы H. sibiricum L. были идентифи-
цированы с использованием ключа, опубли-
кованного в монографии «Флора северо-вос-
тока европейской части СССР» [Толмачёв, 
1977]. Образцы гигантских инвазионных бор-
щевиков определяли с помощью ключей, опу-
бликованных в четырёх работах [Манденова, 
1950; Цвелёв, 2000; Пименов, Остроумова, 
2012; Vladimirov et al., 2019]. При исполь-
зовании каждого из имеющихся ключей мы 
сталкивались с невозможностью однозначной 
идентификации образцов гигантских борще-
виков, опираясь на указанные морфологи-
ческие признаки. Далее в работе приведены 
результаты идентификации, полученные с ис-
пользованием ключа, опубликованного в мо-
нографии М.Г. Пименова и Т.А. Остроумовой 
[2012]. Эти авторы признают существование 
видов H. sosnowskyi и H. mantegazzianum, но 
рассматривают H. mantegazzianum Sommier 
& Levier и H. persicum Desf. в качестве си-
нонимов H. wilhelmsii Fisch. & Avé-Lall. 
В то же время, эти авторы признают, что 
«Название H. mantegazzianum несравненно 
чаще встречается в литературе, чем назва-
ние H. wilhelmsii, поскольку из-за красивой 
листвы вид широко культивируется (под на-
званием H. mantegazzianum) в ботанических 

садах Европы и Америки и во многих райо-
нах стал инвазионным. В связи с этим можно 
было бы подумать о консервации названия 
H. mantegazzianum вместо использования H. 
wilhelmsii и H. persicum» [2012, с. 334].

Определение видовой принадлежности 
растений проводили преимущественно по 
степени рассечения листа, форме долей сег-
ментов листа и конечного сегмента листа. 
Использование таких признаков как форма 
диска (подстолбия) цветков, относительная 
длина столбиков, цвет пыльников, характер 
опушения нижней части листа было ослож-
нено из-за частого несовпадения ни одной из 
этих характеристик с наблюдаемыми у кон-
кретного образца. В некоторых случаях было 
обнаружено, что не только количественные, 
но и качественные признаки у отдельных об-
разцов занимают промежуточное положение 
между приводимыми в используемом ключе 
для H. sosnowskyi и H. mantegazzianum.

Растения из района работ А.А. Марченко 
(образцы № 43–46) по морфологическим при-
знакам изначально при сборе семенного ма-
териала идентифицировались как Heracleum 
sosnowskyi Manden. Гербарные сборы хранят-
ся в Секторе Кавказа Отдела Гербарий Выс-
ших растений Ботанического института им. 
В.Л. Комарова РАН (LE). Гербарные сборы, 
собранные нами 3 августа 2022 г., идентифи-
цированы как Heracleum sosnowskyi и хранят-
ся в гербарном фонде Перкальского дендро-
логического парка БИН РАН (PALE) и Отдела 
Гербарий Высших растений Ботанического 
института им. В.Л. Комарова РАН (LE). Фо-
томатериал с этих точек сбора представлен 
на сайтах inaturalist.org [Inaturalist…, 2024] и 
gbif.org [GBIF…, 2024].

Каждый экземпляр гигантских борщеви-
ков на основе совпадения большего количе-
ства признаков, соответствующих описанию 
того или иного вида, был отнесён либо к H. 
mantegazzianum, (H. cf. mantegazzianum), либо 
к H. sosnowskyi (H. cf. sosnowskyi). Образцы с 
равным количеством совпадений признаков, 
характерных для каждого из видов, или с преоб-
ладанием промежуточного состояния призна-
ков были помечены как H. cf. sosnowskyi × H. 
cf. mantegazzianum [Shadrin et al., 2024]. Мож-
но сказать, что исследованные нами образцы 
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продемонстрировали непрерывный ряд из-
менчивости морфологических признаков от 
H. mantegazzianum до H. sosnowskyi.

Выделение, амплификация, секвениро-
вание ДНК

Тотальную ДНК выделяли из сухих ли-
стьев с использованием набора «ДНК-Экс-
тран-3» (Синтол, Россия) в соответствии с 
инструкцией производителя. Полимеразную 
цепную реакцию (ПЦР) фрагментов проводи-
ли в 50 мкл смеси, содержащей 10 мкл реак-
ционной смеси ScreenMix (Евроген, Россия), 
10 мкл каждого праймера (0.3 мкМ) (Евроген, 
Россия), 18 мкл ddH2O (ПанЭко, Россия) и 2 
мкл ДНК-матрицы (1÷100 нг). Праймеры для 
амплификации маркерных участков ДНК, ис-
пользуемых в анализе, и условия проведения 
ПЦР представлены в таблице 1.

Таблица 1. Праймеры и условия проведения полимеразной цепной реакции

Маркер Название 
праймера

Последовательность прямого/
обратного праймеров (5’-3’) Автор Условия ПЦР

Ген
rbcL

SI_For/ 
SI_Rev

ATGTCACCACAAACAGAGACTAAAGC/
GTAAAATCAAGTCCACCRCG

Kress et al., 
2009

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
50 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 35 

циклов; 72 °C – 5 мин

Ген
matK

KIM 3F/
KIM 3R

CGTACAGTACTTTTGTGTTTACGAG/ 
ACCCAGTCCATCTGGAAATCTTGGTTC

Kress et al., 
2009

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
60 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 35 

циклов; 72 °C – 5 мин
Интрон 

гена
trnL

trnL5/
trnL7

CATTACAAATGCGATGCTCT
TCTACCGATTTCGCCATATC

Taberlet et 
al., 1991

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
55 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 35 

циклов; 72 °C – 5 мин

trnH-
psbA

trnH2/ 
psbAF

CGCGCATGGTGGATTCACAATCC/ 
GTTATGCATGAACGTAATGCTC

Tate, 
Simpson, 

2003

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
60 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 40 

циклов; 72 °C – 5 мин

ITS ITS-4/
ITS-5

TCCTCCGCTTATTGATATGC/ 
GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG

Baldwin et 
al., 1995

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
55 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 35 

циклов; 72 °C – 5 мин

ETS 18S-ETS/ 
Umb-ETS

ACTTACACATGCATGGCTTAATCT/
GCGCATGAGTGGTGAWTKGTA

Logacheva 
et al., 2010

95 °C – 1 мин; 95 °C – 30 с, 
60 °C – 30 с, 72 °C – 45 с, 35 

циклов; 72 °C – 5 мин
rps16
intron

rps16-F/ 
rps16-R

ATAGACGGCTCATTG GGA/
CGT GCG ACT TGAAGG

Wang et al., 
2008

95 °C – 3 мин; 94 °C – 1 мин, 
52 °C – 1 мин, 72 °C – 1.5 
мин, 30 циклов; 72 °C – 10 

мин

trnQ-
rps16

trnQ/
rps16-1R

CCCGCTATTCGGAGGTTCGA/
ATCGTGTCCTTCAAGTCGCA

Calviño, 
Downie, 

2007

rps16-
trnK

3exon-1/ 
trnK

TTCCTTGAAAAGGGCGCTCA/
TACTCTACCGTTGAGTTA

Calviño, 
Downie, 

2007
rpl32 - 

trnL
rpl32-F/ 

trnL
CAGTTCCAAAAAAACGTACTTC/ 

CTGCTTCCTAAGAGCAGCGT
Timme et 
al., 2007

Продукты ПЦР разделяли с помощью 
электрофореза в 1.5% агарозном геле в 
TAE-буфере и очищали с использованием си-
стемы очистки ДНК ColGen (Синтол, Россия) 
в соответствии с инструкциями производите-
ля. Секвенирование проводили с использо-
ванием набора реагентов ABI Prism BigDye 
Terminator v. 3.1 на приборе «Нанофор 05» 
(Синтол, Россия). Выделение ДНК, ПЦР и 
секвенирование проводили с использовани-
ем оборудования ЦКП «Молекулярная био-
логия» Института биологии ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН, г. Сыктывкар. 

Биоинформационный анализ
Множественное выравнивание нуклео-

тидных последовательностей проводили с 
применением алгоритма ClustalW в програм-
ме MegaX [Thompson et al., 1994; Kumar et 
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al., 2008]. Филогенетические деревья строи-
ли с использованием метода максимального 
правдоподобия (Maximum Likelihood, МL) в 
программе MegaX. При построении деревьев 
использованы нуклеотидные последователь-
ности, полученные нами [Shadrin et al., 2024], 
а также данные, доступные в базах данных 
Genbank [2024] и BOLD Systems [2024]. В ка-
честве внешней группы при реконструкции 
филогенетических деревьев использовали 
Azilia eryngioides (Pau) Hedge & Lamond. В 
результате анализа были охарактеризованы 
как индивидуальные последовательности, 
так и комбинированные данные.

Результаты
В молекулярно-филогенетический анализ 

было включено 50 образцов растений рода 
Heracleum [Shadrin et al., 2024]. Первоначаль-
ный анализ по каждому маркеру был проведён 
на выборочной группе образцов, включаю-
щих только растения, предварительно иден-
тифицированные нами как H. cf. sosnowskyi, 
H. mantegazzianum и H. cf. mantegazzianum.

По данным, опубликованным ранее в 
GenBank и BOLD Systems, маркеры хлоро-
пластной ДНК (гены rbcL, matK и межгенный 
спейсер psbA-trnH) у представителей рода 
Heracleum являются высококонсервативны-
ми и не подходят для различия (идентифика-
ции) видов внутри этого рода. Тем не менее, 
мы провели анализ этих маркеров у образ-

цов, которые были идентифицированы нами 
как H. sosnowskyi и H. mantegazzianum, так 
как информация о данных видах была пред-
ставлена лишь единичными последователь-
ностями rbcL и matK для H. mantegazzianum 
и psbA-trnH для H. sosnowskyi. Результаты 
секвенирования хлоропласных генов rbcL и 
matK, выделенных из 27 образцов, собран-
ных нами, в сочетании с ранее опубликован-
ными данными, подтвердили наши ожидания. 
Большинство анализируемых видов, даже из 
разных секций, показало полное сходство 
данных последовательностей. Степень по-
парных различий сравниваемых последова-
тельностей составила – от 0 до 1.1% и от 0 до 
1.5%, соответственно для rbcL и matK. Меж-
ду образцами растений, идентифицирован-
ных нами как H. mantegazzianum, H. cf. man-
tegazzianum, H. sosnowskyi, H. cf. sosnowskyi 
и H.  cf. sosnowskyi × H. cf. mantegazzianum, 
степень попарных генетических различий со-
ставила 0 и 0–0.1%, соответственно для rbcL 
и matK (табл. 2). Попарное генетическое рас-
стояние 0.1% для последовательности matK 
выявлено за счёт замены у ряда образцов в 
позиции 174 (C/G). Данная замена никак не 
коррелировала с видовой принадлежностью 
растений.

Межгенный спейсер psbA-trnH проявляет 
гораздо более высокую степень полиморфиз-
ма. В полученных нами 41 последователь-
ностях этого маркера мы обнаружили две 

Таблица 2. Характеристики последовательностей ДНК-маркеров образцов Heracleum mantegazzianum, 
H. cf. mantegazzianum, H. sosnowskyi, H. cf. sosnowskyi и H. cf. sosnowskyi × H. cf. mantegazzianum

ДНК 
Маркер

Длина 
прочтения 

(п.н.)

Длина после 
выравнивания 

(п.н.)

Количество 
постоянных 

позиций

Количество 
переменных 

позиций

Количество 
информативных 

позиций

Доля 
переменных 
позиций, %

rbcL 544 544 544 0 0 0.0
matK 719 719 718 1 1 0.1

psbA-trnH 188–189 189 177 11 2 5.8
rps16 intron 755–757 757 752 3 2 0.4
trnQ-rps16 1217–1219 1221 1210 8 1 0.1
rps16-trnK 668–671 673 667 1 0 0.8
rpl32-trnL 955–968 978 970 7 5 0.7

ITS 602 602 601 1 0 0.2
ETS 369 369 367 3 2 0.5

Combined 
(ITS+ETS) 971 971 968 4 2 0.8
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из описанных ранее [Logacheva et al., 2008, 
2010] вариаций последовательности psbA-
trnH для рода Heracleum в позициях с 60 по 
76 п. о.: TTGTTCTATCA и TGATAGAACAA 
(рис. 4). Однако встречаемость этих вариаций 
никак не связана с отнесением образцов к 
тому или иному виду. Отсутствие указанной 
взаимосвязи справедливо и для последова-
тельностей psbA-trnH, которые были доступ-
ны в GenBank и BOLD. Ещё один полиморф-

ный сайт в позиции 30 (G/T) в исследованной 
нами выборке также не показал корреляции 
с видовой принадлежностью растений, оце-
нённой на основании изучения морфологиче-
ских признаков.

Далее нами была исследована изменчи-
вость интрона гена rps16 и трёх межгенных 
спейсеров: trnQ-rps16, rps16-trnK и rpl32-
trnL. Эти маркеры ранее были использованы 
для установления филогении рода Heracleum 

Рис. 4. Полиморфные сайты в последовательностях trnH-psbA хлоропластной ДНК изученных образцов рода 
Heracleum. Регистрационные номера образцов в GenBank приведены после названий видов.
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[Yu et al., 2011], а также были рекомендованы 
для идентификации H. sosnowskyi [Barcoding 
Facility for Organisms and Tissues of Policy 
Concern 2019]. Данные последовательно-
сти были получены для 10 образцов, пред-
варительно идентифицированных нами как 
H. mantegazzianum, H. cf. mantegazzianum и 
H. cf. sosnowskyi. Для каждого из маркеров 
была рассчитана попарная генетическая дис-
танция, которая составила от 0.1% до 0.8% 
(табл. 2). Однако, как видно на представ-
ленных дендрограммах, выявленная измен-
чивость не была связана с видовой принад-
лежностью образцов (рис. 5). Объединение 
последовательностей интрона гена rps16 и 
трёх межгенных спейсеров trnQ-rps16, rps16-
trnK и rpl32-trnL в одно выравнивание, по-
казало схожую картину и тоже не позволило 
связать выявленную изменчивость последо-
вательностей хлоропластной ДНК с видовой 
принадлежностью.

Изменчивость последовательности ITS 
ядерной ДНК согласована с делением рода 

Рис. 5. Молекулярно-филогенетические деревья, построенные на основе сравнения четырёх маркеров хлоропласт-
ной ДНК (метод максимального правдоподобия): a – интрон гена rps16, b – trnQ-rps16, c – rps16-trnK, d – rpl32-trnL. 
Регистрационные номера образцов в GenBank приведены после названий видов.

Heracleum на виды (рис. 6). Попарная генети-
ческая дистанция между различными видами 
рода Heracleum варьировала от 0 до 4.7%. В то 
же время группа образцов растений, иденти-
фицированных нами как H. mantegazzianum, 
H. cf. mantegazzianum, H. sosnowskyi H. cf. 
sosnowskyi  и H. cf. sosnowskyi × H. cf. 
mantegazzianum, продемонстрировала очень 
низкий уровень вариабельности последова-
тельности ITS. Попарная генетическая дис-
танция для этой группы находилась в диапа-
зоне от 0% до 0.2% (табл. 2). Значение 0.2% 
связано с единственной заменой у образца 
Heracleum cf. sosnowskyi (NCBI: OL744467) в 
регионе 5.8S рРНК, также в этом регионе у 
трёх образцов (NCBI: OQ222183, OQ222184, 
OQ222185), отобранных нами на Северном 
Кавказе и идентифицированных как H. cf. 
sosnowskyi, имеется гибридный пик (R).

Образцы, идентифицированные нами как 
H. mantegazzianum, H. cf. mantegazzianum, 
H. sosnowskyi, H. cf. sosnowskyi и H. cf. sosnows-
kyi × H. cf. mantegazzianum образовали на моле-
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Рис. 6. Филогенетическое древо изученных видов рода Heracleum, созданное на основе последовательностей 
маркера ITS с использованием алгоритма максимального правдоподобия. Регистрационные номера образцов в 
GenBank приведены после названий видов. Образцы, полученные авторами, выделены жирным шрифтом.

кулярно-филогенетическом древе отдельную 
кладу, отделяющую их от других видов рода 
Heracleum с высоким уровнем бутстреп-под-
держки (99), в том числе и от единственного 
образца Heracleum mantegazzianum (NCBI: 
DQ468080), доступного на момент данного 
исследования в базе данных GenBank. Дан-
ный образец отличается от исследуемой нами 
группы образцов двумя заменами в позиции 
125 (A/G) и в позиции 201 (G/T).

Последовательности ITS, полученные 
для образцов Heracleum sphondylium subsp. 
sibiricum, вошли в одну субкладу с Heracleum 
sibiricum, доступным в GenBank (рис. 6).

Похожие результаты были получены при 
анализе последовательности региона ETS 
ядерной ДНК (рис. 7). Для образцов, иден-
тифицированных нами как H. mantegazzia-
num, H. cf. mantegazzianum, H. sosnowskyi, 
H. cf. sosnowskyi и H. cf. sosnowskyi × H. cf. 
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Рис. 7. Филогенетическое древо изученных видов рода Heracleum, созданное на основе последовательностей 
маркера ETS с использованием алгоритма максимального правдоподобия. Регистрационные номера образцов в 
GenBank приведены после названий видов. Образцы, полученные авторами, выделены жирным шрифтом.
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mantegazzianum, выявлено две замены в пози-
циях 60 (G/A) и 294 (C/T), которые никак не 
коррелировали с видовой принадлежностью. 
Средняя попарная генетическая дистанция 
между образцами гигантских инвазионных 
борщевиков, собранных на Кавказе и севере 
европейской части России, варьировала от 
0% до 0.5% (табл. 2). При этом средняя по-
парная генетическая дистанция для всех ви-
дов рода Heracleum, взятых в анализ, соста-
вила от 2.8 до 17%. Единственный образец 
H. mantegazzianum, доступный в GenBank 
(NCBI:FJ807509), взятый нами в анализ, вы-
бивается из общей группы гигантских инва-
зионных борщевиков за счёт наличия замены 
в положении 355 (A/G) и трёх делеций в по-
зициях 19, 37 и 71 (рис. 7). 

Последовательности ETS, полученные 
для образцов Heracleum sphondylium subsp. 
sibiricum, были идентичны последователь-
ностям этого маркера, доступным в GenBank 
для H. sibiricum (рис. 7).

Филогенетический анализ комбинирован-
ной последовательности (ITS+ETS = 971 п.о.) 
воспроизвёл топологию деревьев, которые 
были получены при раздельном анализе по-
следовательностей ITS и ETS.

Обсуждение
В рамках данного исследования проведён 

поиск генетических отличий между образ-
цами H. mantegazzianum, собранными в на-
тивной части ареала этого вида на Западном 
Кавказе, образцами гигантских инвазионных 
борщевиков из окрестностей г. Кировск и 
г. Сыктывкар и образцами H. sosnowskyi, со-
бранными в окрестностях г. Нальчик (из рай-
она происхождения семенного материала для 
первичной интродукции на севере Европей-
ской части России). Сравнение генетических 
последовательностей и поиск в них значимых 
отличий проверены с использованием девяти 
маркеров, часть из которых широко применя-
ется для ДНК-баркодинга сосудистых расте-
ний. Семь последовательностей относятся к 
хлоропластной ДНК: rbcL, matK, psbA-trnH, 
rps16 intron, trnQ-rps16, rps16-trnK, и rpl32-
trnL и два маркера к ядерной ДНК: ITS и ETS.

Последовательности rbcL и matK проде-
монстрировали минимальный уровень поли-

морфизма, что характеризует их как малопри-
годные для разграничения видов не только в 
комплексе гигантских инвазионных борще-
виков, но и других видов рода Heracleum. 
Маркеры psbA-trnH, rps16 intron, trnQ-rps16, 
rps16-K и rpl32-trnL обладают различным 
уровнем полиморфизма, но их изменчивость 
не коррелирует с отнесением образцов к H. 
mantegazzianum (H. cf. mantegazzianum) и 
H. sosnowskyi (H. cf. sosnowskyi), выполнен-
ным на основании оценки морфологических 
признаков растений. Наши результаты хоро-
шо согласуются с ранее полученными данны-
ми по реконструкции филогении семейства 
Apiaceae на основе последовательностей хло-
ропластной ДНК [Logacheva et al., 2008; Liu 
et al., 2014]. Последовательности ITS и ETS 
ядерной ДНК продемонстрировали достаточ-
ный уровень полиморфизма, который оказал-
ся хорошо согласован с границами большин-
ства взятых в анализ видов рода Heracleum. 
Следует отметить, что, согласно с ранее про-
ведёнными исследованиями, эволюция этих 
последовательностей не всегда хорошо кор-
релирует с эволюцией морфологических при-
знаков в семействе Apiaceae [Logacheva et al., 
2010; Yu et al., 2011; Liu et al., 2014].

Проведённый нами молекулярно-филоге-
нетический анализ показал, что применение 
последовательностей ITS и ETS в отдельности 
или совместно позволяет отделить растения 
H. mantegazzianum, отобранные в границах 
нативного ареала, и образцы гигантских инва-
зионных борщевиков, собранные в местах их 
первичной интродукции, от других представи-
телей рода Heracleum. Это свидетельствует в 
пользу выдвинутой нами гипотезы о том, что 
все образцы гигантских инвазионных борще-
виков, собранные нами на севере европейской 
части России и на территории Западного Кав-
каза, возможно, относятся к одному виду – 
H. mantegazzianum. Другими словами, высока 
вероятность того, что все образцы, идентифи-
цированные нами на основании оценки мор-
фологических признаков как H. mantegazzia-
num, H. cf. mantegazzianum, H. sosnowskyi, H. 
cf. sosnowskyi H. cf. sosnowskyi и H. cf. sosnows-
kyi × H. cf. mantegazzianum являются одним 
видом – H. mantegazzianum или гибридом 
между H. sosnowskyi и H. mantegazzianum.
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А.А. Марченко в диссертации [1953, с. 
38] указывает: «Особенно выделяется своей 
мощностью высокотравье, образованное ги-
гантскими видами борщевиков, достигающи-
ми 2–3 метров высоты… Борщевик Соснов-
ского встречается совместно с борщевиком 
Мантегацци...». В этой части диссертации 
приводятся фотографии H. mantegazzianum 
в высокотравных сообществах Северно-
го Кавказа. То есть А.А. Марченко свобод-
но различал в границах одного сообщества 
H. mantegazzianum от H. sosnowskyi. Учитывая 
способность к гибридизации близкородствен-
ных [Сацыперова, 1984] и даже таких фило-
генетически далёких друг от друга видов как 
H. mantegazzianum и H. sphondylium [Stewart, 
1979], следует признать, что невозможно со-
вместное произрастание и поддержание ге-
нетической изоляции H. mantegazzianum и 
H. sosnowskyi.

Спорность границ между видами, фило-
генетически близкими к H. mantegazzianum, 
становится очевидной при сопоставлении 
монографических сводок, содержащих опи-
сания морфологии и ареала кавказских ви-
дов Heracleum [Манденова, 1950; Тамамшян, 
1967; Пименов, Остроумова, 2012]. При об-
работке рода Heracleum в работе «Флора 
Кавказа» [Гроссгейм, 1967] С.Г. Тамамшян 
указала H. sosnowskyi в качестве синонима 
H. wilhelmsii. Сопоставление карты ареалов 
H. mantegazzianum и H. wilhelmsii из данной 
монографии [Гроссгейм, 1967] с картой аре-
алов H. mantegazzianum и H. sosnowskyi, при-
ведённой в работе С. Яходовой с соавторами 
[Jahodová et al. 2007a], показывает, что грани-
цы ареалов H. wilhelmsii и H. sosnowskyi на 
двух картах практически совпадают. Также 
совпадают карты ареалов H. mantegazzianum, 
приведённые в обеих работах. При этом 
район работ А.А. Марченко [1953] распо-
ложен значительно ближе к центру ареа-
ла H. mantegazzianum, чем к центру ареала 
H. sosnowskyi (H. wilhelmsii) [Chadin, 2024]. 
С позиции М.Г. Пименова и Т.А. Остроумо-
вой [2012] название H. sosnowskyi является 
валидным, а H. mantegazzianum является си-
нонимом H. wilhelmsii.

Как было указано во введении, гигантские 
инвазионные борщевики из Мурманской обл. 

и Республики Коми явились основой для по-
лучения семенного материала, который ши-
роко рассылался в регионы бывшего СССР. 
Результаты нашей работы демонстрируют, 
что инвазионный ареал H. mantegazzianum 
включает не только Западную Европу, как 
считалось ранее, но и практически всю тер-
риторию Европы.

Анализ литературы и полученные нами 
результаты указывают на один из двух воз-
можных выводов: (а) – растения, впервые 
интродуцированные на севере европейской 
части России, скорее всего, могли быть не-
верно идентифицированы как H. sosnowskyi 
(в том числе из-за гибридизации двух видов, 
спонтанно произошедшей на самом пер-
вом этапе интродукции), или (б) – название 
H. sosnowskyi, возможно, следует считать 
синонимом H. mantegazzianum. В настоящее 
время мы установили только факт отсут-
ствия на территории Мурманской обл. и Ре-
спублики Коми растений H. sosnowskyi. От-
метим, что гипотезу о синонимии названий 
H. sosnowskyi и H. mantegazzianum поддержи-
вают результаты, полученные группой иссле-
дователей под руководством М.Д. Логачёвой 
[Ptitsyna et al., 2023]. Исследования разноо-
бразия маркеров пластидной и ядерной ДНК 
образцов H. sosnowskyi и H. mantegazzianum 
из гербариев (MW, LE) и растений, отобран-
ных на территории инвазионного ареала 
(преимущественно европейской части Рос-
сии), позволили авторам сделать вывод о том, 
что «…there is no clear distinction between 
H. sosnowskyi and H. mantegazzianum based on 
current data...» (...нет чёткой разницы между 
H. sosnowskyi и H. mantegazzianum на основе 
текущих данных...).

Эти выводы, на первый взгляд, противо-
речат обширному исследованию генетиче-
ского разнообразия комплекса гигантских 
борщевиков, проведённому группой С. Яхо-
довой [Jahodová et al., 2007b]. В упомянутом 
исследовании для определения генетических 
дистанций между образцами H. sosnowskyi, 
H. mantegazzianum и H. persicum, собран-
ными как из инвазионного, так и нативно-
го ареалов этих видов, были применены 
AFLP-маркеры. Однако внимательный ана-
лиз результатов этой работы показывает, 
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что, хотя образцы, идентифицированные как 
H. sosnowskyi и H. mantegazzianum, образу-
ют отдельные кластеры на дендрограмме, 
построенной на основе AFLP-маркеров, на 
самом деле они принадлежат к одной и той 
же кладе более высокого уровня. В пределах 
этой клады H. sosnowskyi и H. mantegazzianum 
разделяются с бутсреп-поддержкой менее, 
чем 50%. Также стоит отметить, что метод 
AFLP обычно позволяет получить большее 
количество полиморфных локусов и, как 
правило, позволяет идентифицировать боль-
шее количество однородных групп внутри 
изучаемых видов растений по сравнению с 
использованием ISSR (межмикросаттеллит-
ных) и SSR (микросателлитных) маркеров 
[Nybom, 2004].

Исследования популяционной генети-
ки H. mantegazzianum с использованием 
микросателлитных маркеров в Великобри-
тании [Walker et al., 2003] и Финляндии 
[Niinikoski, Korpelainen, 2015] позволили 
авторам идентифицировать хорошо выделя-
емые популяционные группы внутри этого 
вида. На территории Великобритании эти 
генетические границы между популяция-
ми H. mantegazzianum коррелировали с гра-
ницами водосборных бассейнов. Границы 
между двумя кластерами восьми популяций 
H. mantegazzianum, изученных в Финляндии, 
связывают с двумя независимыми событи-
ями внедрения этого инвазионного вида на 
территорию страны. Ещё один пример нали-
чия противоречий между границами видов 
внутри секции Pubescentia, проведёнными 
на основе морфологических признаков, и 
границами генетически однородных групп, 
подтверждается результатами исследования 
двух других видов этой секции: H. persicum 
и H. rechingeri Manden. [Daemi-Saeidabad et 
al., 2020]. Микросаттелитные маркеры не по-
зволили выявить различий между образцами 
этих видов.

Выводы
Таким образом, нами показано, что расте-

ния H. mantegazzianum, собранные в границах 
нативного ареала этого вида, и гигантские 
инвазивные борщевики, собранные в райо-
нах их первичной интродукции на севере ев-

ропейской части России, демонстрируют не-
устойчивые различия по морфологическим 
признакам, идентичные экологические при-
знаки и не различаются по ДНК-маркерам. 
Всё это свидетельствует в пользу гипотезы о 
том, что H. mantegazzianum – единый поли-
морфный вид. Возможно, в середине XX в. 
популяции H. sosnowskyi и H. mantegazzianum 
из разных регионов Большого Кавказа ещё 
можно было отличить друг от друга, но с на-
чалом интенсивных усилий по интродукции 
генофонды обоих видов смешались. Для того, 
чтобы проверить эту гипотезу и гипотезу о 
некорректности выделения H. sosnowskyi в 
качестве самостоятельного вида, необходимо 
изучить образцы растений этого гигантско-
го борщевика из locus classicus (окрестности 
села Леловани, Адигенский муниципалитет, 
край Самцхе-Джавахети, Грузия).
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Nine molecular markers were used to search for genetic differences between samples of Heracleum 
mantegazzianum Sommier & Levier collected in the native range of the species in the Western Caucasus 
(Karachay-Cherkess Republic), samples collected near Kirovsk (Murmansk Region) and Syktyvkar (Komi 
Republic), and samples of Heracleum sosnowskyi Manden collected near Nalchik (Kabardino-Balkar Repub-
lic). New data on the sequences of the markers rbcL, matK, trnL, trnH-psbA, rps16, trnQ-rps16, rps16-trnK, 
rpl32-trnL, ITS and ETS were compared with the data available in the GenBank database for the studied and 
other species of the genus Heracleum. The sequences of ITS and ETS of nuclear DNA showed a sufficient 
level of polymorphism, which was in good agreement with the boundaries of the majority of the analyzed 
species of the genus Heracleum, with the exception of the specimens assigned to H. mantegazzianum and 
H. sosnowskyi on the basis of morphological characters. Analysis of the molecular data showed that all 
the specimens studied collected in the northern European part of Russia and in the territory of the Western 
Caucasus, most likely belong to one species, H. mantegazzianum. The results obtained confirm the absence 
of H. sosnowskyi plants in Murmansk Region and Komi Republic. One of the possible explanations for the 
obtained data could be the spontaneous hybridization of H. mantegazzianum and H. sosnowskyi in Murmansk 
Region and Komi Republic.
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