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ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ ARABIDOPSIS THALIANA (L.) 
HEYNH., РАСПОЛОЖЕННЫХ НА СЕВЕРНОЙ ГРАНИЦЕ АРЕАЛА ВИДА 

В статье обсуждается вопрос об уровне генетического разнообразия периферических популяций. Представлены 
результаты изучения генетической изменчивости природных популяций Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. (RAPD-
анализ), находящихся на северной границе ареала вида. Полученные данные дополняют существующие пред-
ставления о генетическом полиморфизме краевых популяций. 
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Генетическое разнообразие является основой 
адаптивных и эволюционных изменений в попу-
ляциях и вместе с тем выступает одним из важ-
нейших факторов их устойчивости [1], [8]. По-
этому вопросы о роли генетического полимор-
физма и механизмах поддержания этого вида 
изменчивости составляют одну из центральных 
проблем популяционной генетики. Также к чис-
лу широко обсуждаемых относится и вопрос о 
величине популяционно-генетического разнооб-
разия в центре и на периферии ареалов видов. 
Ранее, основываясь на результатах изучения 
хромосомной и морфологической изменчивости, 
исследователи склонялись к мнению, что сте-
пень полиморфизма почти всегда убывает по 
мере приближения к границе видового ареала и 
что периферические популяции зачастую моно-
морфны [5], [10], [11]. Появление и широкое 
применение метода электрофореза белков не 
только позволило выявить в природных популя-
циях существование огромной генетической из-
менчивости [4], но и по-иному рассматривать ее 
распределение по территории ареала. Так, Лево-
нтин, учитывая высокую нестабильность усло-
вий существования на периферии ареала, под-

черкивал: «...в разное время отбираются совер-
шенно разные генотипы. Не удивительно, что 
генная гетерозиготность здесь высокая...» [13]. 

Территория Карелии является северной гра-
ницей ареала распространения арабидопсиса 
(Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.) –  модельного 
объекта многих генетических исследований. 
Самые северные его популяции известны в Ка-
релии на широте 62°55´, в Норвегии – 67°20´. 
Условия произрастания  растений на северной 
границе ареала вида являются экстремальными 
из-за резких колебаний температур, дефицита 
тепла летом и холодных зим, значительной из-
менчивости фотопериодических условий. В та-
ких условиях среды под влиянием естественного 
отбора неизбежно происходят изменения в рас-
пределении аллельных частот, связанные с раз-
ной приспособленностью генотипов. 

Ранее с помощью изоферментного анализа 
нами была изучена генетическая вариабельность 
10 природных популяций арабидопсиса северной 
части ареала вида [7], расположенных вдоль ши-
ротного градиента (61°16´ – 62°12´с. ш.) на про-
тяжении примерно 150 км. В результате было 
выявлено значительное генетическое разнообра-
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зие северных природных популяций, почти в 2,5 
раза превышающее уровень изменчивости попу-
ляций этого вида в центре ареала (Англия, 
54°00´ с. ш.) [9], а также превышение средних 
значений популяционных характеристик других 
самоопыляющихся видов растений [12] (табл. 1). 
Причем чем севернее располагалась популяция, 
тем, как правило, выше оказывалась доля поли-
морфных локусов (P95% ): r = 0,68, P < 0,05. 

В настоящей работе представлены результа-
ты изучения генетического разнообразия при-
родных популяций A. thaliana, расположенных 
на северной границе ареала вида, с помощью 
RAPD-анализа – метода, который имеет ряд дос-
тоинств и преимуществ, позволяя, в частности, 
исследовать геном в целом и выявлять полимор-
физм большого числа локусов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

В работе исследованы семь популяций ара-
бидопсиса, расположенные на территории Каре-
лии вдоль широтного градиента на протяжении 
около 200 км (географические координаты самой 
северной популяции – 62°55´ с. ш., 34°25´ в. д., 
а самой южной – 61°49´ с. ш., 35°10´ в. д.). Две 
популяции островные, расположены на островах 
Онежского озера – Радколье и Климецкий, ос-
тальные – континентальные. Названия конти-
нентальных популяций даны в соответствии 
с близлежащими населенными пунктами (д. Ца-
ревичи, ст. Шуйская, д. Косалма, с. Кончезеро, 
г. Медвежьегорск), а островных – по географи-
ческим названиям островов.  

Материалом для молекулярно-генетического 
анализа послужили растения A. thaliana, выра-
щенные в лабораторных условиях в смеси земли 
и песка (2 : 1) под люминесцентными лампами из 
семян, собранных в ходе экспедиции 2008 года. 
Выделение ДНК из листьев 30 взрослых расте-
ний каждой популяции проводили по протоколу 

Мёллера и др. [14]. Полимеразную цепную реак-
цию (ПЦР) осуществляли с помощью шести 
RAPD-праймеров произвольных последователь-
ностей: № 2 (5'-GTGTCGAGTC-3'), № 4 (5'-
AGGTCTGACG-3'), № 7 (5'-GTCGATCGAG-3'), 
№ 8 (5'-CGAGCCGATC-3'), OPC-5 (5'-GATGA 
CCGCC-3'), P-01D (5'-AGCAGCGTCG-3'), («Син-
тол», Россия). Амплификацию ДНК проводили 
по следующему температурному профилю: на-
чальная денатурация 2 мин при 94 °С, следующие 
35 циклов по схеме 94 °С (60 с), 35 °С (40 с), 
72 °С (40 с) и конечная элонгация 10 мин при 
72 °С. Продукты амплификации разделяли мето-
дом электрофореза в 6-процентном полиакрила-
мидном геле в TBE-буферном растворе. ПЦР-
продукты окрашивали бромистым этидием и фо-
тографировали в проходящем УФ-свете. Анализ 
молекулярной массы фрагментов осуществляли 
относительно маркера молекулярной массы 
(100 bp – 1 Kb) («Силекс», Россия). 

Статистическую обработку полученных ре-
зультатов проводили с использованием стан-
дартных подходов и методов, принятых в попу-
ляционно-генетических исследованиях [2], и 
пакетов программ POPGENE [18] и PHYLIP 
(http://evoluti on.genetics.washington.edu). Для 
этого были составлены бинарные матрицы, в 
которых присутствие или отсутствие в спектре 
одинаковых фрагментов ДНК обозначали как 
«1» или «0». Для определения уровня генетиче-
ского разнообразия популяций вычисляли пока-
затели генетического разнообразия: долю поли-
морфных локусов при 95-процентном  и 99-
процентном  критериях (P), ожидаемую гетеро-
зиготность (Нexp). Генетическую дифференциа-
цию популяций определяли по коэффициенту 
генетической дистанции Нея (DN) [15]. Кластер-
ный анализ с формированием ветвей дендро-
граммы производили невзвешенным парно-
групповым методом UPGMA (пакет программ 
PHYLIP). 

 
Таблица 1 

П о к а з а т е л и  г е н е т и ч е с к о г о  р а з н о о б р а з и я   
в  п о п у л я ц и я х  A .  t h a l i a n a  

Популяция Географические координаты, с. ш. P95%, % P99%, % Hexp

RAPD-анализ, карельские популяции 
Климецкий 61°49´ 44,63 47,93 0,164 ± 0,018
Царевичи 62°01´ 48,76 48,76 0,170 ± 0,017 
Косалма 62°01´ 29,75 36,36 0,110 ± 0,016
Шуйская 62°00´ 34,71 39,67 0,121 ± 0,016
Радколье 62°05´ 56,20 66,12 0,205 ± 0,017 
Кончезеро 62°08´ 17,36 23,97 0,048 ± 0,010
Среднее 38,57 43,80 0,136 ± 0,016
Медвежьегорск 62°55´ 14,88 33,06 0,063 ± 0,018 

Аллозимный анализ  
Карельские популяции [7] 61°16´ – 62°12´ 35,00 43,70 0,124 ± 0,056
Британские популяции [9] 54°00´ – 16,50 0,055
Самоопылители, среднее по 33 видам [12] – – 18,99 0,058 

Примечание. Р95% и P99% – доля полиморфных локусов при 95-процентном и 99-процентном критериях соответственно;  
Hexp – ожидаемая гетерозиготность. 
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Рис. 1. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana из 
популяции Радколье (2–8) и Климецкий (9–13), полученные 
с помощью праймера OPC-5: 1 – маркер молекулярной мас-
сы (100 пн – 1000 пн). Стрелками отмечены полиморфные 

фрагменты ДНК 

 
Рис. 2. RAPD-спектры геномной ДНК растений A. thaliana из 
популяции Медвежьегорск (2–8), полученные с помощью 
праймера № 8: 1 – маркер молекулярной массы (100 пн – 

1000 пн). Стрелкой отмечены полиморфные фрагменты ДНК 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

В целом была изучена вариабельность 121 
RAPD-локуса двух островных и пяти континен-
тальных популяций A. thaliana. На электрофоре-
граммах спектров фрагментов ДНК отдельных 
растений выявлялись как мономорфные, общие 
для всех образцов, так и полиморфные фрагмен-
ты (рис. 1, 2). На основании частот фрагментов 
ДНК были вычислены основные показатели 
уровня генетического разнообразия в исследуе-
мых популяциях – доля полиморфных локусов 
(P) при 95-процентном и 99-процентном критери-
ях и ожидаемая гетерозиготность (Hexp) (табл. 1). 

Проведенный анализ показал, что уровень 
генетического разнообразия природных популя-
ций A. thaliana, расположенных на северной пе-
риферии ареала вида, оказался сопоставимым с 
установленным ранее с помощью аллозимного 
метода [7], то есть в 2–2,5 выше, чем в популя-
циях центральной части ареала [9]. Столь высо-
кий популяционный полиморфизм нетипичен 
для самоопыляющихся видов растений (табл. 1). 
В связи с этим предполагается, что значитель-
ный уровень генетического разнообразия араби-
допсиса в северной части его ареала может быть 
связан с жесткими экологическими условиями 
произрастания, в которых сильный естествен-
ный отбор может быстро менять свое направле-

ние [4], [16], [17]. Однако самая северная попу-
ляция арабидопсиса, находящаяся в районе 
Медвежьегорска, проявила значительно более 
низкий уровень изменчивости по доле поли-
морфных локусов (P95% = 14,88 %) и ожидаемой 
гетерозиготности (Hexp= 0,063) по сравнению со 
средними значениями этих параметров для по-
пуляций, расположенных почти на 200 км юж-
нее. Тем не менее в группе этих популяций на-
блюдаются заметные колебания значений пока-
зателей уровня изменчивости (табл. 1). Значи-
тельное сокращение генетического разнообразия 
в некоторых из исследованных популяций, в том 
числе и в самой северной, может свидетельство-
вать о более сильном давлении отбора, который 
приводит к выживанию относительно немногих, 
наиболее приспособленных к жестким условиям 
среды генотипов.  

Для характеристики генетических взаимоот-
ношений исследованных популяций был исполь-
зован кластерный анализ методом UPGMA (па-
кет программ PHYLIP) (рис. 3) на основе значе-
ний дистанций Нея (DN) (табл. 2). Как видно из 
дендрограммы, популяция, произрастающая в 
окрестностях Медвежьегорска, существенно от-
личается от всех других (0,226 < DN > 0,287). 
Она значительно обособлена и формирует от-
дельное плечо. Данное обстоятельство указыва-
ет на то, что самая северная популяция не только 
имеет пониженный уровень изменчивости, но и 
отличается своеобразием генетической структу-
ры. Остальные популяции разделены на два 
подкластера. Один из них включает две конти-
нентальные популяции, которые в широтном 
градиенте наиболее близки к Медвежьегорску, – 
Кончезеро и Косалма. Во втором подкластере 
максимальное генетическое родство показали 
островные популяции Радколье и Климецкий 
(DN = 0,079), группирующиеся вместе. Вероятно, 
особенности микроэволюционных процессов в 
островных популяциях (ослабление миграцион-
ного потока генов, усиление роли дрейфа генов) 
обусловили особенности их генетической струк-
туры.  

 
Таблица 2 

Г е н е т и ч е с к и е  р а с с т о я н и я  ( D N )   
м е ж д у  с е в е р н ы м и  п р и р о д н ы м и   

п о п у л я ц и я м и  A .  t h a l i a n a  

Популя-
ция 

Рад-
колье 

Кли-
мец-
кий 

Ца-
реви-
чи 

Шуйс-
кая 

Ко-
сал-
ма 

Конче-
зеро 

Мед-
вежье-
горск 

Радколье 0    
Климец-
кий

0,079 0      

Царевичи 0,103 0,088 0    
Шуйская 0,109 0,111 0,098 0    
Косалма 0,105 0,118 0,128 0,159 0  
Кончезеро 0,131 0,118 0,128 0,121 0,109 0 
Медвежье-
горск

0,226 0,244 0,245 0,260 0,244 0,287 0 
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Рис. 3. Дендрограмма генетических различий северных по-
пуляций A. thaliana, построенная на основе генетических 

дистанций Нея 

 
Следует отметить, что островная популяция 

Радколье показала очень высокий уровень гене-
тического разнообразия, тогда как близкая по гео-
графической широте континентальная популяция 
Кончезеро – низкий (табл. 1). По-видимому, за-
фиксированные отличия связаны с природно-
климатическими условиями произрастания рас-
тений этих популяций. В частности, остров Рад-
колье характеризуется такими уникальными осо-
бенностями, как наличие скальных обнажений и 
шунгитовых пород [6], которые обусловливают 
своеобразие микроклиматических и почвенных 

условий, а растительность представлена большим 
числом видов, включая редкие для Карелии [3]. 

Таким образом, результаты проведенного ис-
следования показали, что в целом в северных 
природных популяциях A. thaliana выявлен зна-
чительный объем генетического разнообразия, 
не характерный для самоопылителей. Отмечен-
ная неоднозначность в распределении величины 
генетического разнообразия не отрицает, как нам 
представляется, справедливость обеих гипотез, 
касающихся уровня полиморфизма перифериче-
ских популяций. Очевидно, вопрос заключается 
в том, насколько условия произрастания кон-
кретных популяций приближены к крайним ус-
ловиям выживания вида. Полученные данные 
дополняют существующие представления отно-
сительно генетического разнообразия краевых 
природных популяций, расположенных на гра-
ницах ареала вида, и позволяют по-новому рас-
сматривать формальные противоречия, имею-
щиеся в результатах, полученных разными авто-
рами и лежащих в основе двух, по сути, прямо 
противоположных точек зрения по этому прин-
ципиально важному вопросу. 
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