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генеТичесКое разнообразие и ПоПулЯционнаЯ 
сТруКТура вида ARABIDOPSIS THALIANA (L.) HeyNH. 
осТрова валаам

м. в. зарецкая, о. м. федоренко
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Представлены результаты изучения генетического разнообразия и популяционной 
структуры Arabidopsis thaliana острова Валаам с целью выявления молекулярно-
генетических механизмов и микроэволюционных процессов в условиях изоляции 
вида на острове, представляющем северную периферию его ареала. Оценена 
вариабельность 95 RAPD-локусов растений из четырех локальных мест произрас-
тания их на острове. Выявлен повышенный уровень генетического разнообразия 
изученных групп растений (средние значения P95 % = 29,2 % и Hexp = 0,092) по срав-
нению с другими самоопылителями. Однако генетическая изменчивость A. thaliana 
Валаама оказалась ниже по сравнению с континентальными популяциями араби-
допсиса Карелии, проанализированными ранее. Предполагается, что это связано 
с расположением острова в более южных широтах и более мягким его климатом, 
а также может зависеть от низкой интенсивности миграционного потока генов 
с материка из-за изолированного положения вида на острове. Выявлен высо-
кий уровень генетического сходства по Нею изученных групп растений (среднее 
IN = 0,949). С помощью статистик генного разнообразия Нея установлено, что на 
межгрупповую изменчивость (GST) приходится 39,0 % общего генного разнообра-
зия, что невелико для инбредных видов. Полученные данные позволяют предпо-
ложить, что вид A. thaliana представлен на Валааме единой подразделенной попу-
ляцией, в которой отдельные субпопуляции связаны между собой миграционными 
взаимодействиями. Такая популяционная структура противодействует инбридин-
гу, присутствующему в природных популяциях ограниченной численности, и спо-
собствует сохранению генетического разнообразия, которое является основой 
адаптации и выживания популяций.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Arabidopsis thaliana (L.); генетическое разнообразие; RAPD-
маркеры; генетическая структура популяций; поток генов.

m. V. Zaretskaya, O. m. Fedorenko. GeNeTIc DIVersITy AND 
pOpuLATION sTrucTure OF THe specIes ARABIDOPSIS THALIANA (L.) 
HeyNH. ON VALAAm IsLAND

The genetic diversity and population structure of Arabidopsis thaliana on Valaam Island 
was investigated. The purpose of the study was to detect the molecular genetic mecha-
nisms and microevolutionary processes in insulate populations of A. thaliana on an island 
lying in the northern periphery of the species range. The variability at 95 RAPD-loci was 
evaluated in A. thaliana from four localities on the island. A higher level of genetic diver-
sity was revealed (average value P99 % = 29.2 %; Hexp = 0.092) in comparison with other 
self-pollinators. The genetic variability of A. thaliana on Valaam was however lower than 
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введение

Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. – наиболее 
изученный объект генетики растений, который, 
благодаря информации о нуклеотидной по-
следовательности генома и широкому ареалу 
обитания, стал широко использоваться в попу-
ляционно-генетических и молекулярно-гене-
тических исследованиях во всем мире. Однако 
экспериментальные исследования проводят-
ся в основном на лабораторных гомозиготных 
линиях. Изучение природных популяций этого 
модельного вида имеет важное значение для 
использования богатства и уникальности их 
генетического разнообразия в последующих 
экспериментах с участием A. thaliana при ре-
шении различных конкретных задач. Особый 
интерес представляют популяции, располо-
женные на периферии ареала вида, у которых 
сформировались популяционно-генетические 
и молекулярно-генетические механизмы ус-
тойчивости к не вполне благоприятным услови-
ям существования.

Проблема адаптации живых организмов 
к условиям окружающей среды является од-
ной из актуальных в современной биологии. 
Существование генетической изменчивости 
является предпосылкой и необходимым ус-
ловием для обеспечения приспособленности 
и адаптации организмов, при этом для жизне-
способности популяции важное значение име-
ет уровень генного разнообразия [Fischer, Mat-
thies, 1998; Fischer et al., 2000; Savolainen et al., 
2000]. Величина генетического разнообразия 
популяций определяется сложным перепле-
тением взаимодействий основных факторов 
микроэволюции – естественного отбора, ген-
ных мутаций, случайного дрейфа и миграции 
генов, а также часто связана с величиной ареа-
ла и системой воспроизведения видов. Особое 
значение для эволюционных преобразований 
имеет поток генов, причем этот вопрос до сих 

пор остается дискуссионным. Интенсивный по-
ток генов между популяциями ведет к унифика-
ции вида, стирая межпопуляционные различия. 
При слабом генном потоке дрейф генов, отбор 
и даже мутации могут привести к генетической 
дифференциации. Своеобразие генетических 
процессов при изоляции позволяет каждой по-
пуляции изменяться независимо и приводит 
к формированию уникальных особенностей 
генофонда [Хедрик, 2003]. В связи с этим по-
пуляции островов представляют собой удоб-
ную модель для изучения микроэволюцион-
ных процессов и возможных путей адаптив-
ной эволюции.

Валаамский архипелаг является уникаль-
ной островной экосистемой самого крупного 
озера Европы – Ладожского. В 1999 г. острову 
придан статус природного парка «Валаамский 
архипелаг». В связи с удаленностью от суши 
и отсутствием промышленного производства 
замкнутая островная экосистема представляет 
собой удобную модель для изучения состояния 
незагрязненной природной среды. Флора ост-
рова представлена очень большим числом ви-
дов растений (495), среди них и A. thaliana. Ин-
тересно, что 64 вида занесено в Красную книгу 
Карелии и 2 – в Красную книгу России [Крав-
ченко, Крышень, 1995]. Остров Валаам пред-
ставляет северную периферию ареала A. thali‑
ana. Однако климатические условия Валаама 
во многом определяются влиянием Ладожско-
го озера, в связи с чем климат архипелага – са-
мый мягкий в пределах Республики Карелия 
и мягче остальных районов таких же широт бла-
годаря близкому соседству Балтийского и Бе-
лого морей и, соответственно, влиянию тепло-
го течения Гольфстрим.

В настоящем исследовании представ-
лены результаты изучения генетического 
разнообразия и популяционной структуры 
A. thaliana острова Валаам с целью выявле-
ния молекулярно-генетических механизмов 

in previously investigated mainland populations of arabidopsis in Karelia. This fact is sup-
posedly due to the island’s southerner location and milder climate, and may also depend 
on the low rate of gene migration from the mainland because of the species’ isolation on 
the island. The level of Nei’s genetic similarity of the studied groups of plants was high 
(average IN = 0.949). Nei’s gene diversity statistics showed that 39.0 % of the total gene 
diversity was explained by between-group variability (GST), which is quite low for inbred 
species. The findings allow to suggest that the species A. thaliana on Valaam is one but 
segregated population where subpopulations are connected to one another by migratory 
interactions. This population structure counteracts inbreeding, which happens in isolated 
populations of limited size, and contributes to the preservation of genetic diversity, which 
is essential for adaptation and survival of populations.

K e y w o r d s: Arabidopsis thaliana (L.); genetic diversity; RAPD-markers; genetic struc-
ture of populations; gene flow.
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и микроэволюционных процессов в услови-
ях изоляции вида на северной периферии его 
ареала. Исследование выполнено c помощью 
RAPD-анализа – метода полимеразной цепной 
реакции с участием произвольных праймеров, 
который имеет ряд достоинств и преимуществ, 
позволяя, в частности, исследовать геном в це-
лом и выявлять полиморфные состояния боль-
шого числа локусов, а также анализировать 
и некодирующие последовательности ДНК. 
В качестве одной из задач было выяснение воп-
роса, являются ли локальные места произрас-
тания растений A. thaliana на Валааме отдель-
ными популяциями или составляют субпопу-
ляционную структуру единой подразделенной 
популяции острова. Сохранение вида A. thali‑
ana на Валаамском архипелаге, как источника 
уникальных природных генов модельного рас-
тения, является еще одной важной задачей. 
Проведенное исследование будет способство-
вать разработке плана мероприятий, направ-
ленных на сохранение A. thaliana на острове.

материалы и методы

Исследование выполнено на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
ИБ КарНЦ РАН «Комплексные фундаменталь-
ные и прикладные исследования особенностей 
функционирования живых систем в условиях 
Севера». Растения анализировали из четырех 
локальных мест произрастания A. thaliana на 
острове Валаам – площадки №№ 1, 4, 5 и 7. 
Площадки отделены друг от друга расстояни-
ем в два и более километров, окружены лес-
ной растительностью, а одна из них (площадка 
№ 5) находится на полуострове, отделенном от 
основной части острова тонким перешейком 
и водной преградой. Из семян растений, соб-
ранных во время экспедиции 2012 года, выра-
щивали исходный материал в лабораторных 
условиях в смеси земли и песка (2:1) под люми-
несцентными лампами.

Выделение ДНК из листьев 30 взрослых рас-
тений в вегетативной фазе каждой из четырех 
площадок проводили по протоколу Мёллера 
c соавторами [Möller et al., 1992]. Полимераз-
ную цепную реакцию осуществляли в термоцик-
лере Robocycler® (Stratagene, США). Амплифи-
кация ДНК шла в реакционной смеси объемом 
30 мкл, содержащей 2,5 мкл 10×Taq-буфера, 
0,2 мМ каждого dNTP, 1 ед. Taq-полимеразы 
(«Евроген», Россия), соответствующий прай-
мер 20 пМ и 50 нг геномной ДНК.

Для RAPD-анализа использовали семь 
олигонуклеотидных праймеров («Син-
тол», Россия): № 1 – 5’-GTAGCTGACG-3’; 

№ 2 – 5’-GTGTCGAGTC-3’; № 4 – 5’-AGGTCT-
GACG-3’; № 7 – 5'-GTCGATCGAG-3’; № 8 – 
5'-CGAGCCGATC-3’; OPC-5 – 5’-GATGACC-
GCC-3’; P-01D – 5’-AGCAGCGTCG-3’. ПЦР про-
водили по следующей программе: первичная 
денатурация – 2 мин при 94 °С; далее 35 цик-
лов: денатурация – 1 мин при 94 °С, отжиг – 40 
с при 35 °С, синтез – 40 с при 72 °С; достраива-
ние фрагментов – 10 мин при 72 °С. Продукты 
амплификации выявляли методом электрофо-
реза в 2%-м агарозном геле в TBE буферном 
растворе с добавлением бромистого этидия 
и фотографировали в проходящем УФ-свете. 
Анализ молекулярной массы фрагментов осу-
ществляли относительно маркера молекуляр-
ной массы (100 bp – 1 Kb) («Силекс», Россия).

Статистическую обработку полученных 
результатов проводили с использованием 
стандартных подходов, принятых в популя-
ционно-генетических исследованиях [Жи-
вотовский, 1983], пакетов программ PHYLIP 
[http://evolution.genetics.washington.edu], Ar-
lequin ver. 3.11 [http://cmpg.unibe.ch/software/
arlequin 3]. Для этого были составлены бинар-
ные матрицы, в которых присутствие или отсут-
ствие в спектре одинаковых фрагмен тов ДНК 
обозначали как «1» или «0». Уровень генетичес-
кого разнообразия растений отдельных локаль-
ностей определяли с помощью показателей: 
доли полиморфных локусов при 95-процент-
ном критерии (P95 %) и ожидаемой гетерозигот-
ности (Нexp). Генетическую подразделенность 
изученных площадок характеризовали с по-
мощью статистик генного разнообразия Нея 
[Nei, 1973]. Генетическое сходство отдельных 
локальных мест произрастания арабидопсиса 
вычисляли с помощью коэф фициента Нея – IN 
[Nei, 1972].

результаты и обсуждение

Для выбора эффективных RAPD-праймеров 
в предварительных экспериментах на ДНК 
A. thaliana проведено тестирование 20 деканук-
леотидных последовательностей, применяе-
мых для анализа растений. В результате было 
отобрано семь из них, позволяющих воспроиз-
водить наиболее полиморфные и относительно 
четкие RAPD-спектры. Количество амплифи-
цированных фрагментов ДНК варьировало на 
праймер от 9 (праймер № 7) до 18 (праймер 
P-01D). Общее число учитываемых фрагментов 
ДНК – 95. На электрофоретических спектрах 
детектировались как мономорфные фрагмен-
ты, общие для всех образцов, так и полимор-
фные. В зависимости от праймера спектры 
фрагментов ДНК растений с разных площадок 



12

Рис. 1. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana острова Валаам, полученные с помощью праймера 
№ 2: 1 – маркер молекулярной массы (100–1000 п. н.); 2–6 – растения с площадки № 4; 7–11 – растения с 
площадки № 5; 12–15 – растения с площадки № 7

Рис. 2. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana острова Валаам, полученные с помощью праймера 
№ 4: 1 – маркер молекулярной массы (100–1000 п. н.); 2–7 – растения с площадки № 7; 8–11 – растения с 
площадки № 4; 12–15 – растения с площадки № 5

иногда были идентичны, а иногда различались. 
Так, спектры фрагментов ДНК, полученные 
с помощью праймера № 2, совпадают у расте-
ний площадок № 4 и № 7 и отличаются от спек-
тров растений площадки № 5 (рис. 1). Уровень 
варьирования количества и размеров фрагмен-
тов ДНК растений с разных площадок был не-
одинаков: повышенная вариабельность спект-
ров фрагментов ДНК заметна у растений с пло-
щадок № 1 и № 5 по сравнению со спектрами 
растений с площадок № 4 и № 7 (рис. 2, 3, 4).

На основании частот фрагментов ДНК были 
вычислены основные показатели уровня гене-
тического разнообразия растений из четырех 
локальных мест произрастания A. thaliana на 
Валааме. Значения показателей представле-
ны в таблице 1. В двух локальностях (площадки 
№ 1 и № 5) выявлен значительный объем гене-
тического разнообразия растений A. thaliana. 
Средние значения показателей уровня гене-
тического разнообразия для этих двух площа-
док составляют P95 % = 37,4 % и Hexp = 0,125, что 
превышает средний уровень полиморфизма, 
установленный для других самоопыляющих-
ся видов растений (P95 % = 18,9 % и Hexp = 0,058) 
[Hamrick et al., 1979]. В двух оставшихся 

локальностях (площадки № 4 и № 7) величи-
на генетической изменчивости составляет 
в среднем P95 % = 21,1 % и Hexp = 0,059 и нахо-
дится на уровне, характерном для инбредных  
видов.

Ранее с помощью аллозимного и RAPD ана-
лизов нами была изучена генетическая вариа-
бельность более десяти континентальных попу-
ляций арабидопсиса в Карелии, территория ко-
торой представляет северную границу ареала 
вида [Федоренко и др., 2001, 2011; Федоренко, 
Грицких, 2008]. В результате было выявлено 
значительное генетическое разнообразие се-
верных природных популяций, более чем в два 
раза превышающее уровень изменчивости 
A. thaliana в центре его ареала (Англия) [Abbott, 
Gomes, 1989], а также превышение средних 
значений популяционных характеристик других 
самоопыляющихся видов растений [Hamrick 
et al., 1979] (табл. 1). Столь высокий популя-
ционный полиморфизм не типичен для само-
опыляющихся видов растений. В связи с этим 
было высказано предположение, что значи-
тельный уровень генетического разнообразия 
арабидопсиса в северной части его ареала мо-
жет быть связан с жесткими экологическими 
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условиями произрастания, что согласуется 
с представлениями Левонтина о популяцион-
но-генетической структуре краевых популяций 
[Левонтин, 1978]. Уровень генетического раз-
нообразия A. thaliana острова Валаам в сред-
нем оказался ниже (P95 % = 29,2 % и Hexp = 0,092) 
выявленной ранее величины генетической из-
менчивости континентальных популяций ара-
бидопсиса Карелии (табл. 1). По-видимому, это 
объясняется расположением острова в более 
южных широтах и более мягким климатом. По-
ниженная величина генетического разнообра-
зия вида A. thaliana Валаама также может быть 
связана с его изолированным положением на 
острове, где из-за водной преграды Ладожско-
го озера миграционный поток генов с матери-
ка может иметь очень низкую интенсивность. 
Особенности микроэволюционных процес-
сов в островных, изолированных популяциях 
(уменьшение скорости миграции генов, усиле-
ние роли дрейфа генов и т. д.) способствуют 

усилению инбридинга и снижению генетичес-
кого разнообразия.

Оценка степени генной дифференциации 
внутри и между исследуемыми группами рас-
тений произведена с помощью статистик ген-
ного разнообразия Нея [Nei, 1973]. Результаты 
вычисления представлены в таблице 2. Общее 
генное разнообразие, среднее по всем семи 
праймерам, HT, составило 0,143. Немногим 
большая часть этого разнообразия пришлась 
на внутригрупповую компоненту, HS. В целом 
установлено, что относительная величина 
межгрупповой дифференциации (GST) рав-
на 0,390, т. е. на межгрупповую изменчивость 
приходится 39,0 % общего генного разнооб-
разия, что невелико для самоопыляющихся 
видов растений. У инбредных видов GST со-
ставляет большую часть общего генного раз-
нообразия (≥ 50 %). Так, для британских попу-
ляций A. thaliana, находящихся в центре своего 
ареала, GST = 0,563 [Abbott, Gomes, 1989]; для 

Рис. 4. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana острова Валаам, полученные с помощью праймера 
P-01D: 1 – маркер молекулярной массы (100–1000 п. н.); 2–6 – растения с площадки № 5; 7–11 – растения с 
площадки № 7; 12–15 – растения с площадки № 1

Рис. 3. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana острова Валаам, полученные с помощью праймера 
OPC-5: 1 – маркер молекулярной массы (100–1000 п. н.); 2–6 – растения с площадки № 5; 7–11 – растения с 
площадки № 7; 12–15 – растения с площадки № 1
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популяций северной границы ареала этого 
вида в бассейне Онежского озера GST = 0,507 
[Федоренко и др., 2011]; для популяций дру-
гих самоопылителей GST = 0,523 [Gottlieb, 1981]. 
Полученные данные позволяют предположить, 
что изученные группы растений с четырех пло-
щадок Валаама, по-видимому, представляют 
собой единую подразделенную популяцию, со-
стоящую из отдельных субпопуляций.

На отсутствие существенных дифференци-
аций между отдельными локальными места-
ми произрастания арабидопсиса указывают 
и высокие значения генетического сходства по 
Нею [Nei, 1972]. Значения IN находятся в преде-
лах от 0,924 для пары площадок № 4 и № 5 до 
0,967 для площадок № 1 и № 7 (табл. 3). Сред-
няя генетическая идентичность (IN) между все-
ми парами площадок составила 0,949. Полу-
ченные данные оказались выше генетической 
идентичности популяций A. thaliana бассейна 

Онежского озера (IN = 0,843), которая была ус-
тановлена нами ранее [Федоренко и др., 2011], 
а также выше генетического сходства британ-
ских популяций арабидопсиса (IN = 0,897) [Ab-
bott, Gomes, 1989]. Поскольку генетические 
различия между исследуемыми группами рас-
тений, оцененные с помощью RAPD-маркеров, 
невелики, кластерный анализ не проводился.

заключение

Отметим ряд выявленных популяционно-ге-
нетических особенностей A. thaliana острова 
Валаам. С помощью RAPD-маркеров обнару-
жен повышенный уровень генетического раз-
нообразия арабидопсиса (средние значения 
P95 % = 29,2 % и Hexp = 0,092) по сравнению с дру-
гими самоопыляющимися видами растений. 
Однако этот уровень оказался ниже, чем в кон-
тинентальных карельских популяциях A. thaliana, 

Таблица 1. Показатели уровня генетического разнообразия растений A. thaliana острова Валаам
Места сбора растений P95 %, % Hexp

Площадка № 1 38,9 0,123 ± 0,019
Площадка № 4 20,0 0,062 ± 0,014
Площадка № 5 35,8 0,127 ± 0,017
Площадка № 7 22,1 0,056 ± 0,012

Среднее 29,2 0,092
Карельские популяции A. thaliana 
[Федоренко и др., 2011] 42,3 0,126 ± 0,016

Британские популяции [Abbott, 
Gomes, 1989] 16,50 0,055

Самоопылители,
среднее по 33 видам [Hamrick et al., 
1979] 

18,99 0,058

Примечание. P95 % – доля полиморфных локусов при 95% критерии; Нexp – ожидаемая гетерозиготность.

Таблица 2. Параметры генного разнообразия растений A. thaliana острова Валаам
Праймер HТ HS DST GST

№ 1 0,130 0,079 0,051 0,389
№ 2 0,181 0,107 0,075 0,413
№ 4 0,209 0,122 0,087 0,418
№ 7 0,053 0,035 0,018 0,340
№ 8 0,084 0,059 0,025 0,301

OPC-5 0,222 0,118 0,104 0,468
P-01D 0,120 0,087 0,033 0,274

Среднее 0,143 0,087 0,056 0,390

Примечание. HТ – общее генное разнообразие, HS – внутригрупповое разнообразие, DST – межгрупповое разнообразие, 
GST – относительная величина межгрупповой дифференциации.

Таблица 3. Генетическая идентичность (IN) отдельных групп растений A. thaliana на острове Валаам
Площадки № 1 № 4 № 5 № 7

№ 1 0 0,945 0,965 0,967
№ 4 0 0,924 0,944
№ 5 0 0,946
№ 7 0
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находящихся на северной периферии его аре-
ала. По-видимому, это объясняется географи-
ческим расположением острова Валаам в бо-
лее южных широтах и более мягким климатом, 
а также может быть связано со снижением ин-
тенсивности миграционного потока генов из-за 
изолированности вида на острове. Высокое 
генетическое сходство изученных групп расте-
ний и отсутствие существенной дифференци-
ации между ними позволяют признать, что вид 
A. thaliana представлен на Валааме единой под-
разделенной популяцией, в которой отдельные 
субпопуляции связаны между собой миграци-
онными взаимодействиями. Такая популяцион-
ная структура противодействует инбридингу, 
присутствующему в природных популяциях ог-
раниченной численности, и способствует сохра-
нению генетического разнообразия, которое яв-
ляется основой адаптации и выживания популя-
ций. В качестве мероприятий, способствующих 
сохранению модельного вида на Валааме, была 
бы целесообразна организация регулярного ге-
нетического мониторинга популяционно-гене-
тической структуры A. thaliana.
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