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ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ АДАПТАЦИИ: ВРЕМЯ НАЧАЛА 
ЦВЕТЕНИЯ И СТЕПЕНЬ ПОКОЯ СЕМЯН У ARABIDOPSIS 
THALIANA СЕВЕРНЫХ ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ

М. В. Зарецкая, О. М. Федоренко, О. Н. Лебедева
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Работа посвящена проблеме генетических основ адаптации растений. Изучены 
адаптивно значимые признаки модельного вида Arabidopsis thaliana  – потреб-
ность в яровизации, время начала цветения и сроки прорастания семян – у расте-
ний северных природных популяций (Карелия). Выявлены особенности экспрес-
сии генов FLC и VIN3, контролирующих эти признаки. Установлен низкий уровень 
транскриптов мРНК FLC у  неяровизированных растений на  стадии розетки с  по-
следующим усилением экспрессии на  10–30‑й день яровизации, что отличается 
от  данных других исследователей. Первоначально низкий уровень транскриптов 
мРНК VIN3 у  неяровизированных растений неожиданно повышается в  некоторых 
популяциях в процессе яровизации на 20‑й день, в отличие от данных литературы. 
Показано, что для массового перехода к цветению растений из популяций север-
ной периферии ареала вида в  бассейне Онежского озера требуется более дли-
тельная (9‑недельная) яровизация по  сравнению с  растениями из  более мягкого 
климата островов Ладоги (6 недель низких температур). Изучение степени покоя 
семян, влияющего на  сроки их прорастания, показало, что в  условиях холодного 
климата семена A. thaliana имеют более сильный покой при высокой летней темпе-
ратуре (22 °С) по сравнению с прохладной температурой осени (10 °С). Это обес-
печивает их прорастание осенью и цветение весной после окончания яровизации. 
Предполагается, что у Arabidopsis thaliana карельских популяций, расположенных 
на  северной периферии ареала вида, одним из  механизмов адаптации растений 
к холодному климату является адаптивная плейотропия, выражающаяся в особен-
ностях экспрессии генов FLC и  VIN3, контролирующих сроки прорастания семян 
осенью и цветения растений весной, после яровизации, что обеспечивает как вы-
живание всходов, так и максимальный репродуктивный успех.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: адаптация; Arabidopsis thaliana; северные природные по-
пуляции; время начала цветения; яровизация; покой семян; экспрессия генов FLC 
и VIN3.
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GROUNDS FOR ADAPTATION: FLOWERING ONSET TIME AND DEGREE 
OF SEED DORMANCY IN NORTHERN NATURAL ARABIDOPSIS THALIANA 
POPULATIONS

The  study deals with genetic grounds for plant adaptation. Important adaptive traits 
of a model species, Arabidopsis thaliana, were studied: demand for vernalization, tim-
ing of flowering onset and of seed germination in plants in northern natural populations 
(Karelia). Specific expression patterns of the genes FLC and VIN3, which control these 
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Введение

Вопросы адаптации к условиям окружающей 
среды имеют первостепенное значение для 
живых организмов. Особенно это актуально 
на  границах ареалов видов. У  однолетних ра-
стений кроме времени начала цветения адап-
тивно значимым является и время прорастания 
семян, зависящее от периода их покоя. Эти два 
ключевых события должны происходить строго 
в  определенные сроки, чтобы обеспечить вы-
живание всходов и  максимальный репродук-
тивный успех. На  Arabidopsis thaliana, класси-
ческом модельном объекте, показано, что ген 
FLC (FLOWERING LOCUS C), являющийся клю-
чевым компонентом регуляторной сети иници-
ации цветения, регулирует также и  сроки про-
растания семян, контролируя их покой [Chiang 
et  al., 2009; Chen, Penfield, 2018]. Хотя многое 
известно о сезонной и генетической регуляции 
времени цветения, гораздо меньше известно 
об  экологической и  генетической основе про-
растания, более раннем переходе в  развитии 
растения.

В последнее время получены данные, кото-
рые указывают на  зависимость периода покоя 
семян и их способность к прорастанию от уров-
ня экспрессии гена FLC в созревающих на ма-
теринском растении семенах. Предполагается, 
что ген FLC опосредованно (с  участием генов 
АР1, FT и  SOC1, контролирующих зацветание) 
влияет на синтез и катаболизм гормонов гиббе-
реллина и абсцизовой кислоты, что определяет 
длительность покоя семян и  их способность 
к прорастанию [Choi et al., 2009; Chen, Penfield, 

2018]. Экспрессия FLC контролируется раз-
личными активаторами и репрессорами. Авто-
номный путь регуляции времени начала цвете-
ния конститутивно контролирует подавление 
экспрессии FLC для стимуляции цветения [He 
et al., 2003; Ausin et al., 2004]. Ген FRI (FRIGIDA) 
кодирует белок FRI, являющийся основным ак-
тиватором FLC [Johanson et  al., 2000]. Эффект 
активации FLC под действием FRI доминирует 
над супрессирующим эффектом генов-регу-
ляторов автономного пути, однако может быть 
преодолен влиянием низких температур (яро-
визацией) [Schmitz, Amasino, 2007]. У  A.  thali-
ana сезонные изменения температуры опреде-
ляются с  помощью эпигенетического статуса 
гена FLC. Длительный период холода способст-
вует экспрессии антисмысловых транскриптов 
в  FLC, известных как COOLAIR, которые обес-
печивают «молчание» транскрипции mRNA FLC 
путем набора PRC2‑комплексов и  депониро-
вания хроматиновых меток H3  K27me3 [Chen, 
Penfield, 2018].

К  настоящему времени сложилось мнение, 
что условия окружающей среды, с  которыми 
сталкиваются материнские растения, влияют 
на  поведение потомства [Marshall, Uller, 2007; 
English et al., 2015; Auge et al., 2017]. Так, тем-
пературные условия перед цветением расте-
ний заметно влияют на состояние покоя семян 
и, соответственно, на  сроки их прорастания. 
В  течение репродуктивного развития A.  thali-
ana материнское растение использует белок 
FLC для модулирования периода покоя семен-
ного потомства в ответ на температуру и таким 
образом передает сезонную информацию по-

traits, were revealed. A  low transcription level of FLC mRNA in non-vernalized plants at 
the rosette stage was detected, followed by a rise in expression on the 10th 30th days of ver-
nalization, which differs from the data reported by other researchers. The initially low level 
of VIN3 mRNA transcripts in non-vernalized plants rose unexpectedly in some popula-
tions on the 20th day of the vernalization process, in contrast to data in the literature. It has 
been shown that a longer (9‑week) vernalization is needed for a massive flowering onset 
in plants from populations in the northern periphery of the species range in Lake Onego 
catchment area as compared to 6 weeks of cold exposure for plants from the milder cli-
mate of Lake Ladoga islands. A study of the seeds’ degree of dormancy, which affects 
the timing of germination, showed that in colder climates A. thaliana seeds go deeper into 
dormancy at a high summer temperature (22 °С) compared to a cool autumn tempera-
ture (10 °С). This ensures their germination in  the  autumn and  flowering in  the  spring, 
after the end of vernalization. Supposedly, one of the mechanisms for plant adaptation 
to  a  cold climate in  Karelian Arabidopsis thaliana populations, growing in  the  northern 
periphery of the species range, is adaptive pleiotropy, exhibited in the peculiar expres-
sion patterns of the FLC and VIN3 genes, which control the timing of seed germination 
in autumn and flowering in spring, after vernalization, providing for both seedling survival 
and maximum reproductive success.

K e y w o r d s: adaptation; Arabidopsis thaliana; northern natural populations; flowering 
onset time; vernalization; seed dormancy; FLC and VIN3 gene expression.
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томству [Chen et al., 2014; Chen, Penfield, 2018]. 
Также известно, что естественная аллельная 
изменчивость FLC и уровень экспрессии этого 
гена связаны с  естественной изменчивостью 
температурозависимого прорастания семян 
[Chiang et  al., 2009] и  что большинство генов 
яровизационного пути влияют на  прорастание 
семян и  их реакцию на  материнскую яровиза-
цию [Auge et  al., 2017]. Однако остается еще 
много неясного в генетических механизмах ре-
гуляции покоя семян; по  некоторым вопросам 
между исследователями нет единого мнения, 
а результаты противоречивы.

Многие экотипы A.  thaliana северных широт 
представляют собой поздние зимние однолет-
ние растения, у  которых семена прорастают 
при прохладной температуре осенью и  откла-
дывают цветение до окончания яровизации 
[Chiang et al., 2009]. В яровизационно-опосре-
дованном переходе к  цветению озимых форм 
растений A.  thaliana ведущую роль играют два 
гена – FLC и VIN3 (VERNALIZATION INSENSITIVE 
3) [Kim, Sung, 2013; Lee et  al., 2015], при этом 
VIN3 необходим для запуска молекулярного 
механизма модификации хроматина FLC [Adri-
an et  al., 2009; Andrés, Coupland, 2012]. Таким 
образом, целью работы явилось изучение гене-
тических и  эпигенетических механизмов конт-
роля адаптивно значимых признаков растений 
A.  thaliana (времени начала цветения, потреб-
ности в  яровизации и  степени покоя семян) 
на  северной периферии ареала вида. В  зада-
чи исследования входило: 1) изучение влия-
ния длительности яровизации на  сокращение 
времени до начала цветения растений север-
ных природных популяций; 2) изучение степе-
ни покоя семян при различных температурных 
условиях выращивания материнских расте-
ний и  проращивания семян; 3) оценка уровня 
транскрипционной активности генов FLC и VIN3 
до холодового воздействия и  в  процессе яро-
визации различной продолжительности.

Материалы и методы

Растительный материал. В работе исполь-
зовали растения A. thaliana, выращенные из со-
бранных в природе семян северных природных 
популяций, находящихся в  Карелии. Изучение 
влияния продолжительности яровизации на со-
кращение времени до начала цветения расте-
ний и изучение степени покоя семян проводили 
на популяциях бассейна Онежского озера (попу-
ляции сельских поселений Царевичи, Шуйская, 
Кончезеро и  популяции островов Радколье, 
Большой Климецкий) и более южных популяциях 
островов Ладожского озера (Валаам, Маркатси-

мансаари, Пиени-Сартосаари). Для определе-
ния уровня экспрессии генов FLC и VIN3 отобра-
ны популяции, различающиеся по  времени на-
чала цветения отдельных растений и по реакции 
их на яровизацию. Проанализированы растения 
двух карельских популяций, представленных 
поздноцветущими формами (Кончезеро и Шуй-
ская), и  одной смешанной по  времени цвете-
ния – ранние и поздние формы – популяции (Ца-
ревичи). В качестве контроля использована ран-
нецветущая линия – Ler (Landsberg erecta).

Выращивание растений в  лабораторных 
условиях проводили по  общепринятым мето-
дикам культивирования арабидопсиса [Ива-
нов и  др., 1966]. Семена, собранные во время 
экспедиции 2015  г., высевали в  чашки Петри 
и  проращивали на  простой среде по  Гихнеру  – 
Велеминскому, которая готовилась на  основе 
8% агар-агара с добавлением растворов макро-
элементов: KNO3; MgSO4×7H2O; Ca(NO3)2×4H2O; 
K2HPO4; FeSO4×7H2O; ЭДТА (натриевая соль) 
и  микроэлементов. Растения в  чашках Петри 
выращивали под люминесцентными лампами 
при температуре 22–24 °С и круглосуточном ос-
вещении (10 000 лк). Для моделирования при-
родных условий в  лаборатории яровизировали 
14‑дневные проростки (стадия розетки) в чашках 
Петри при 2–4 °С в течение 10, 20, 30, 40 или 63 
(9 недель) дней. После яровизации по 40 расте-
ний каждой популяции пересаживали из  чашек 
Петри в почву (смесь земли и песка 1:1) и выра-
щивали в тех же условиях, что и до яровизации, 
для определения времени начала цветения.

Анализ экспрессии генов FLC и VIN3 прово-
дили на  14‑дневных проростках до яровиза-
ции или после нее (14 + 10, 20 … 63 дня). Для 
изучения степени покоя свежесобранных се-
мян материнские растения выращивали в  ла-
бораторных условиях при 22 °С, как описано 
выше, или использовали растения, выросшие 
в  природной среде, среднесуточная темпе-
ратура июня 2019  г. ~ 15 °С. Свежесобранные 
семена в  количестве 200  шт. (50×4  повторно-
сти) для каждой популяции высевали на второй 
день и выращивали в чашках Петри на агаризо-
ванной питательной среде, как описано выше, 
в  камере искусственного климата при 10 или 
22 °С, 16‑часовом фотопериоде и  освещении 
10 000 лк. О степени покоя семян судили по их 
всхожести на 10‑й день.

Анализ уровня транскриптов генов. Вы-
деление суммарной РНК из  листьев растений 
осуществлялось с  использованием набора Ex-
tractRNA («Евроген», Россия) по методике про-
изводителя. Навеску листьев 50  мг гомогени-
зировали в  лизирующем буфере ExtractRNA. 
Депротеинизацию проводили с  помощью хло-
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роформа. Тотальную РНК осаждали в этиловом 
спирте. Качество и  количество РНК определя-
ли на  спектрофотометре Smart Spec (Bio-Rad, 
США). Выделенную РНК обрабатывали ДНКа-
зой (1 e. a.). Первую цепь кДНК синтезировали 
с помощью набора для обратной транскрипции 
MMLV RT kit («Евроген», Россия). Содержание 
мРНК генов FLC и VIN3 оценивали методом ПЦР 
в режиме реального времени с интеркалирую-
щим красителем SYBR Green на приборе iCycler 
iQ5 (Bio-Rad, США) с набором для ПЦР-РВ («Ев-
роген», Россия). Для определения уровня экс-
прессии генов каждую ПЦР проводили три раза, 
на трех независимых образцах кДНК. Последо-
вательности праймеров для анализа экспрес-
сии: FLC f: 5’-GCCAAGAAGACC-GAACTCATGTT-
GA-3’, r: 5’-CAACCGCCGATTTAAGGTGGCTA-3’; 
VIN3  f: 5’-AGAAGCTGTGTTCTCAGGCAATGG-3’, 
r: 5’-TCTTCGTCCTTCGACTTTCGACAAA-3’. Ана-
лиз относительного содержания транскрип-
тов проводился с помощью метода 2‑ΔΔCt [Livak, 
Schmittgen, 2001], основанного на  нормализа-
ции данных по  экспрессии относительно двух 
референсных генов. В  качестве референсных 
использованы гены 18sRNA и  UBQ10. После-
довательности праймеров референсных ге-
нов: 18sRNA f: 5’-TGCCCGTTGCTCTGA-TGA-3’, 
r: 5’-GGATGTGGTAGCCGTTTCT-3’; UBQ10 f: 
5’-TCTTCTTTATCATCGCTTCG-3’, r: 5’-GCTCAA-
CACTTTCGCTACAT-3’. О  специфичности фраг-
ментов судили по кривым плавления.

Статистическая обработка данных.  Экс-
периментальные данные обрабатывали с  ис-
пользованием статистических программ Mic-
rosoft Excel и  Statgraphics 2.1 (ANOVA). Досто-
верность различий содержания мРНК генов 
FLC и  VIN3 в  листьях растений разных популя-
ций и  между отдельными группами растений 
по  длительности яровизации оценивали с  по-
мощью непараметрического критерия Манна – 
Уитни (U-тест).

Исследования выполнены на  научном обо-
рудовании Центра коллективного пользова-
ния Федерального исследовательского центра 
«Карельский научный центр Российской акаде- 
мии наук».

Результаты и обсуждение

Влияние длительности яровизации 
на сокращение времени до начала  
цветения растений в карельских  
популяциях A. thaliana

Как показали предыдущие наши иссле-
дования, карельские популяции A.  thaliana 
представлены в  основном поздноцветущи-

ми формами растений, которым для цветения 
требуется продолжительный период низких 
температур. При этом увеличение длительно-
сти холодового воздействия приводит к  со-
кращению доли поздно зацветающих растений 
и реакция на яровизацию различной продолжи-
тельности у растений отдельных популяций не-
одинакова [Федоренко и др., 2012; Курбидаева 
и др., 2013]. Растения A. thaliana популяций се-
верных широт, как правило, требуют очень дли-
тельной яровизации [Kuittinen et al., 1997; Shin-
do et al., 2006]. Так, образцы, собранные в Се-
верной Швеции (Lov-1) на  северной границе 
ареала арабидопсиса (62,5° с. ш.), нуждаются 
в трех месяцах яровизации для ускорения цве-
тения [Duncan et al., 2015]. Локус FRI наиболее 
часто отвечает за потребность в  яровизации 
среди поздних экотипов Центральной Европы 
и  Скандинавии и  является доминантным у  них 
[Clarke, Dean, 1994]. Ранее было показано, что 
эффект позднего цветения FRI-локуса полно-
стью элиминируется 40‑дневной холодовой 
обработкой [Lee, Amasino, 1995]. Однако для 
некоторых экотипов северных широт эпигене-
тическое замолкание экспрессии FLC, с  помо-
щью накопления триметилированных гистонов 
H3  K27me3 в  FLC-хроматине, идет более мед-
ленно и  40‑дневная яровизация не  приводит 
к стабильной репрессии FLC. Для них требует-
ся более длительная, до 12 недель, яровизация 
[Coustham et al., 2012; Duncan et al., 2015].

В связи с этим мы увеличили время яровиза-
ции растений карельских популяций A. thaliana до 
9 недель (63 дня) и  яровизировали 14‑дневные 
проростки на стадии розетки (рис. 1, 2). Некото-
рое ускорение начала цветения растений в попу-
ляциях бассейна Онежского озера при 40‑днев-
ной яровизации, по  сравнению с  63‑дневной, 
по‑видимому, связано с тем, что более короткая 
яровизация проводилась на  намоченных семе-
нах. В этом случае время роста растений 14 дней 
до стадии розетки отсутствует. Результаты по-
казали, что 9‑недельная яровизация растений 
из популяций бассейна Онежского озера приве-
ла к более синхронному зацветанию всех расте-
ний в короткие сроки – 30–45 дней по сравнению 
с 40‑дневной яровизацией (рис. 1). В популяциях 
бассейна Ладожского озера более длительная 
яровизация не  привела к  подобному эффекту: 
время начала цветения осталось почти на преж-
нем уровне (рис.  2). Возможно, это связано 
с тем, что популяции бассейна Ладожского озе-
ра находятся примерно на 200 км южнее популя-
ций бассейна Онежского озера, в более мягком 
климате, и яровизация в течение 40 дней доста-
точна для растений этого региона, чтобы пере-
вести ген FLC в репрессивное состояние.
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Изучение степени покоя свежесозревших 
семян растений A. thaliana карельских 
популяций

В  природных условиях озимые формы 
A.  thaliana переживают зиму на  стадии розет-

ки. В  таком случае созревшие семена должны 
прорастать осенью, при прохладной темпера-
туре. Чтобы выявить адаптационные возможно-
сти растений, необходимо насколько возможно 
достоверное моделирование природных усло-
вий в  лаборатории, в  частности это относится 
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Рис. 1. Влияние длительности яровизации на время начала цветения растений 
A. thaliana карельских популяций бассейна Онежского озера.
40‑дневная яровизация проводилась на  намоченных семенах в  чашках Петри, и  начало 
цветения отсчитывалось с момента перемещения их в тепло.
63‑дневная яровизация растений здесь и обе яровизации, представленные на рис. 2, осу-
ществлялись на  стадии розетки, поэтому число дней до начала цветения складывалось 
из 14 дней роста растений до яровизации и количества дней после их яровизации

Fig. 1. Impact of the vernalization duration on the timing of flowering onset of A. thali-
ana plants of the Karelian populations of the Lake Onega basin.
The 40‑day vernalization was carried out on wet seeds in Petri dishes, and the timing of flowering 
onset was counted from the moment they were transferred to warmth.
The 63‑day vernalization of plants here and both vernalization periods shown in Fig. 2, were car-
ried out at the  rosette stage, so the  number of  days before the  flowering onset was the  sum 
of 14 days of plant growth before vernalization and the number of days after their vernalization
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к выбору температуры. Для получения сопоста-
вимых результатов с данными других исследо-
вателей [Chiang et  al., 2009; Chen et  al., 2014; 
Chen, Penfield, 2018] прорастание семян оце-
нивали при 22 °С (летняя температура) и 10 °С 
(среднесуточная температура осенью). Эта же 
температурная ситуация соответствует кли-
матическим нормам тех районов Карелии, где 
находятся исследуемые популяции. Посколь-
ку известно, что температурные условия со-
зревания семян также влияют на их состояние 
покоя [Chen et  al., 2014; Chen, Penfield, 2018], 
оценивали всхожесть семян от  материнских 
растений, выращенных в  лаборатории при 
22 °С, и  от  растений, выросших в  природной 
среде при среднесуточной температуре июня 
2019  г. в  пригороде Петрозаводска ~ 15 °С. 
Изучение степени покоя свежесозревших се-
мян A.  thaliana карельских популяций показа-

ло, что у  растений, выросших в  лабораторных 
условиях (при 22 °С), в  четырех популяциях 
всхожесть семян высокая как при 10, так и при 
22 °С (в среднем около 78 %) (табл. 1), а в трех 
популяциях покой семян значительно выше 
при 22 °С (всхожесть от 0 до 9,5 %) по сравне-
нию с 10 °С (всхожесть в среднем 82,8 %). Так 
же ведет себя и раноцветущая линия Ler, име-
ющая слабый аллель flc (всхожесть семян при 
10 °С – 56 %, при 22 °С – 7 %). При этом как 
в первую, так и во вторую группу попали расте-
ния независимо от  принадлежности их попу-
ляций к  бассейну Онежского озера или более 
южного Ладожского. В  популяции Кончезеро 
всхожесть семян оказалась низкой при обо-
их условиях проращивания, но  немного выше 
при 10 °С. У  растений, выросших в  природной 
среде, покой семян выше при 22 °С (всхожесть 
от  1,5 до 10,5 %) по  сравнению с  10 °С (всхо-
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Рис. 2. Влияние длительности яровизации на время начала цветения расте-
ний A. thaliana карельских популяций бассейна Ладожского озера
Fig.  2. Impact of  the  vernalization duration on  the  timing of  flowering onset 
of A. thaliana plants of the Karelian populations of the Lake Ladoga basin
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жесть в  среднем 46,0 %) (табл.  1). Интересно, 
что по  данным Chiang с  соавт. [2009], когда 
растения линии Ler росли при 15 °С, соответ-
ствующих реальным климатическим условиям 
весны или осени, их свежесозревшие семена 
демонстрировали высокую степень покоя как 
при 22, так и при 10 °С. Результаты исследова-
ния позволяют предположить, что, по‑видимо-
му, растения, выросшие в прохладных услови-
ях северного лета, формируют более сильный 
покой семян при 22 °С по  сравнению с  10 °С, 
и  это способствует их прорастанию осе-
нью, а  не  летом, и  цветению после окончания  
яровизации.

Анализ транскрипционной активности генов 
FLC и VIN3

Анализ экспрессии генов FLC и  VIN3, конт-
ролирующих генетический механизм перехода 
к цветению и формирования периода покоя се-
мян в  карельских популяциях A.  thaliana, пока-
зал, что результаты, полученные в  настоящем 
исследовании на  яровизированных розетках 
растений, оказались согласующимися с данны-
ми, полученными нами ранее, при яровизации 
намоченных семян [Федоренко и  др., 2019]. 
То есть в обоих случаях карельские популяции 
проявили своеобразие (рис.  3). В  частности, 
показан низкий уровень экспрессии FLC у  не-
яровизированных растений, что отличается 
от данных других исследователей [Saleh et al., 

2008; Sheldon et  al., 2008; Chiang et  al., 2009; 
Heo, Sung, 2011]. Предполагается, что это мо-
жет быть связано с  чрезмерной активностью 
генов-регуляторов автономного пути, оказы-
вающих супрессирующий эффект на  экспрес-
сию FLC – FCA, FY, PCFS4; REF6; FLD, FVE [Aus-
in et al., 2004]. Далее, как видно на диаграмме 
(рис.  3), идет усиление транскрипционной ак-
тивности гена на  10‑й день яровизации в  по-
пуляции Кончезеро, на  20‑й день в  популяции 
Царевичи и на 30‑й день в популяции Шуйская, 
с последующим снижением ее к 40‑му дню яро-
визации. Такой неожиданный подъем может 
объясняться генетическими особенностями 
поздноцветущих растений A.  thaliana карель-
ских популяций, а  снижение экспрессии FLC 
к 40‑му дню яровизации согласуется с резуль-
татами других исследователей [Saleh et  al., 
2008; Sheldon et al., 2008; Heo, Sung, 2011].

Транскрипционный уровень VIN3, низкий 
у  неяровизированных растений, показал пик 
экспрессии на  10‑й и  20‑й день яровизации 
в  популяциях Царевичи и  Шуйская соответст-
венно, что отличается от  результатов других 
исследователей [Sung, Amasino, 2004; Jiang 
et  al., 2008; Heo, Sung, 2011], и  на  40‑й день 
в  популяции Кончезеро, согласно данным 
литературы. Следует отметить, однако, что 
хотя уровень экспрессии FLC и  VIN3 у  неяро-
визированных растений карельских популя-
ций низкий, тем не  менее показаны различия 
по  транскрипционной активности этих локусов 

Таблица 1. Прорастание свежесозревших семян A.  thaliana из  карельских популяций (в  %) при различных 
условиях выращивания
Table 1. Germination of  freshly ripe seeds of  A.  thaliana from Karelian populations (in  %) under different growing 
conditions

Популяция
Population 10 °С 22 °С

Материнские растения выращены в лаборатории  / Maternal plants grown in the laboratory (22 °C)
Шуйская / Shuiskaya
Маркатсимансаари / Markatsimansaari
Радколье / Radcolier
Б. Климецкий / B. Klimetsky

Царевичи / Tsarevichi
Валаам / Valaam
Пиени-Сартосаари / Pieni-Sartosaari

Кончезеро / Konchezero

84,5
97,5

                       72,5 } Ср.= 78,3
58,5

76,5
                       95,0 } Ср.= 82,8

77,0

10,0

70,0
67,5

                       91,5 } Ср.= 77,5
81,0

1,5
                    0 } Ср.= 3,7

9,5

0,5
Ler 56,0 7,0

Материнские растения росли в природной среде / Maternal plants grew in natural environment (~ 15 °С) 
Шуйская / Shuiskaya
Косалма / Kosalma
Среднее / Srednee

54,5
37,5
46,0

1,5
10,5
6,0

Примечание. В полевых условиях в 2019 г. удалось собрать семена растений только из двух популяций.
Note. In 2019, it was possible to collect plant seeds only from two populations in the field conditions.
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Рис. 3. Относительный уровень экспрессии генов FLC и VIN3 у растений A. thaliana карель-
ских популяций на разных стадиях яровизации.
По оси Х – продолжительность яровизации: nv – без яровизации; 10, 20 … 62 – длительность ярови-
зации в сутках. По оси Y – уровень транскриптов генов в относительных единицах. Значимость разли-
чий неяровизированных растений (nv) с яровизированными: * p < 0,05; ** p < 0,01, *** p < 0,001

Fig. 3. Relative level of expression of genes FLC and VIN3 in A. thaliana plants of Karelian popu-
lations at different stages of vernalization.
X-axis – duration of vernalization: nv – without vernalization; 10, 20… 62 – duration of vernalization, days. 
Y-axis – level of gene transcripts, relative units. Significance of differences between non-vernalized plants 
(nv) and vernalized plants: * p < 0,05; ** p < 0,01, *** p < 0,001

между растениями популяции Царевичи и  ра-
стениями других популяций (Кончезеро, Шуй-
ская) и  Ler (табл.  2). Возможно, это связано 
с  тем, что популяция Царевичи представлена 
как позднецветущими растениями, так и  ран-
нецветущими, а  популяции Кончезеро и  Шуй-
ская  – только позднецветущими растениями. 
Таким образом, особенности экспрессии генов 
FLC и  VIN3 в  северных природных популяциях, 
выявленные нами ранее при яровизации намо-
ченных семян, сохраняются при моделировании 
условий эксперимента, близких к  природным, 
при яровизации растений A. thaliana на стадии  
розетки.

Заключение

В  результате проведенного исследования 
показано, что у  A.  thaliana карельских популя-
ций, расположенных на  северной периферии 
ареала вида, одним из  механизмов адаптации 
растений к  холодному климату является адап-
тивная плейотропия, выражающаяся в особен-
ностях экспрессии генов FLC и VIN3, контроли-
рующих потребность в  яровизации различной 
продолжительности, сроки прорастания семян 
и время цветения растений. В частности, уста-
новлен низкий уровень транскриптов мРНК 
FLC у  неяровизированных растений на  стадии 
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розетки с  последующим усилением экспрес-
сии на  10–30‑й день яровизации, что отлича-
ется от  данных других исследователей [Saleh 
et  al., 2008; Sheldon et  al., 2008; Chiang et  al., 
2009; Heo, Sung, 2011]. Первоначально низкий 
уровень транскриптов мРНК VIN3 у  растений 
неожиданно повышается в  процессе яровиза-
ции на 20‑й день в двух популяциях (Царевичи 
и  Шуйская) в  отличие от  данных литературы 
[Sung, Amasino, 2004; Jiang et  al., 2008; Heo, 
Sung, 2011]. Северные природные популяции 
A.  thaliana представлены в  основном позднец-
ветущими формами растений. Однако, как по-
казали исследования, для массового перехода 
к  цветению растений из  популяций северной 
периферии ареала вида в бассейне Онежского 
озера требуется более длительная (9‑недель-
ная) яровизация по  сравнению с  растениями 
из более мягкого климата островов Ладожско-
го озера (6 недель низких температур). Изуче-
ние степени покоя семян, влияющего на сроки 
их прорастания, показало, что в  условиях хо-
лодного климата семена A.  thaliana имеют бо-
лее сильный покой при высокой летней темпе-
ратуре (22 °С) по сравнению с прохладной тем-
пературой осени (10 °С). Это обеспечивает их 
прорастание осенью и цветение весной, после 
окончания яровизации.

Таким образом, выявленные особенности 
экспрессии генов FLC и  VIN3 A.  thaliana ка-
рельских популяций, по‑видимому, обеспечи-
вают такие фенологические характеристики 
растений, которые делают возможным выжи-
вание всходов и  максимальный репродуктив-
ный успех, что фактически является примером 
адаптивной плейотропии, способствующей 
местной адаптации в  условиях холодного кли-
мата. Полученные результаты частично отлича-
ются от  данных других исследователей [Shel-
don et  al., 2008; Chiang et  al., 2009; Heo, Sung, 
2011] и  могут быть связаны с  генетическими 

особенностями поздноцветущих растений 
A. thaliana карельских популяций.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из  средств федерального 
бюджета на  выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0077).
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