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Генетическое разнообразие играет важную роль
для адаптации и выживания популяций. Популя�
ции самоопыляющихся видов растений вследствие
своей инбредной природы обычно имеют более
низкий уровень полиморфизма и гетерозиготности
по сравнению с аутбредными видами. Тем не менее
в природе многие самоопылители прекрасно адап�
тированы и имеют обширные ареалы. В частности,
модельный вид Arabidopsis thaliana широко распро�
странился по всему миру. При этом предполагается,
что широкое распространение его произошло не�
давно, в результате быстрой миграции с территории
первоначального происхождения вида в Гималаях
[1–3]. По�видимому, инбредные виды имеют свои
оригинальные механизмы адаптации. Отбор и огра�
ничение рекомбинации у них способствуют орга�
низации генотипа на основе коадаптированных
комплексов генов [4, 5]. 

В последнее время северная граница ареала
A. thaliana достигла территории Карелии. Самые

северные популяции известны в Карелии на ши�
роте 62°55′. Популяции, существующие на грани�
цах ареалов видов, представляют особый интерес
для изучения генетических механизмов адапта�
ции их к крайним условиям выживания. Соглас�
но одной из эволюционных стратегий выживания
популяций – стратегии активного реагирования,
при неблагоприятных условиях происходит по�
вышение темпов генетической изменчивости,
способствующее отбору новых генетических вари�
антов [6]. Предыдущие наши исследования [7–9]
подтвердили теоретические представления Кол�
чанова и соавт. [6], показав, что характерной осо�
бенностью северных природных популяций
A. thaliana является высокий уровень генетиче�
ского разнообразия, что также согласуется с пред�
ставлениями Левонтина о популяционно�генети�
ческой структуре краевых популяций [10].

Одним из наиболее близких в систематиче�
ском положении A. thaliana видов является пере�
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ных аллелей микросателлитных локусов с большим количеством динуклеотидных повторов в адап�
тивной эволюции A. thaliana. Популяция редкого для Карелии вида – Arabidopsis lyrata ssp. petraea –
находится в полной изоляции и вследствие особенностей микроэволюционных процессов в таких
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крестноопыляемый вид – Arabidopsis lyrata ssp. pe"
traea (далее A. l. petraea). Ряд авторов считают, что
A. l. petraea может быть неплохим кандидатом на
роль аутбредной модели в популяционно�генети�
ческих исследованиях [11–13]. Сравнение близ�
кородственных перекрестноопыляемых и само�
опыляющихся видов растений будет способство�
вать пониманию влияния системы скрещивания
на становление генетической изменчивости.
Близкое систематическое положение A. thaliana и
A. l. petraea подтверждено во многих исследовани�
ях семейства Brassicaceae. Использование хлоро�
пластной ДНК [2] и ядерных последовательно�
стей [14] показало наиболее тесное родство
A. thaliana с A. l. petraea по сравнению с другими
видами рода Arabidopsis. A. l. petraea является ред�
ким для Карелии видом, единственная популя�
ция находится рядом с самой северной популяци�
ей A. thaliana, на широте 62°55′ [15]. Популяция
A. l. petraea окружена лесным массивом и про�
странственно изолирована географическим рас�
стоянием: ближайшие к ней популяции известны
на о. Коткано в Белом море, на Кольском полу�
острове и в Швеции. Изолированные популяции
характеризуются своеобразием микроэволюци�
онных процессов, в частности низкой интенсив�
ностью потока генов или полным его отсутстви�
ем. При небольшом размере таких популяций
ожидаемый генетический дрейф приводит к сни�
жению уровня панмиксии, усилению инбридинга
и как следствие этого снижению генетического
разнообразия. Тем не менее именно своеобразие
генетических процессов при изоляции позволяет
каждой популяции изменяться независимо и
приводит к формированию уникальных особен�
ностей генофонда [16].

В настоящее время для анализа популяцион�
ной структуры и оценки филогенетических взаи�
моотношений между популяциями широко при�
меняются микросателлитные маркеры. Микроса�
теллитные последовательности составляют класс
умеренных тандемных повторов ДНК варьирую�
щего числа, характеризуются высокой скоростью
спонтанного мутирования, большим аллельным
разнообразим и гетерозиготностью [17]. Для
A. thaliana Белл и Эке [18] описали 30 микросател�
литных локусов и определили величину их измен�
чивости среди лабораторных линий. Обширное
исследование полиморфизма A. thaliana, прове�
денное Иннан и соавт. [19] на 42 образцах расте�
ний, собранных со всего мира, позволило вы�
явить существенное разнообразие по микроса�
теллитным локусам на уровне вида, несмотря на
его инбредную природу. При этом боMльшая часть
разнообразия пришлась на межпопуляционную
компоненту, что характерно для самоопылителей
и свидетельствует о значительной дивергенции
популяций. Для A. l. petraea показана возмож�
ность успешной амплификации аналогичных

микросателлитных локусов с праймерами, ис�
пользуемыми для A. thaliana [11]. Сравнение од�
них и тех же генов у родственных таксонов позво�
лит оценить ход эволюционных событий. Хотя
микросателлиты локализованы в основном в не�
кодирующих регионах генома и, следовательно,
должны быть селективно нейтральными, ряд
фактов говорит о том, что они могут служить коди�
рующими или регуляторными элементами [20]. Ис�
ходя из этого, микросателлиты как тандемно повто�
ряющиеся последовательности могут иметь значе�
ние в адаптивной эволюции. Дупликации генов
приводят к избыточности, которая ослабляет давле�
ние отбора и тем самым создает предпосылки для
функциональной эволюции [21, 22]. 

В данной работе представлены результаты
сравнительного изучения особенностей микроса�
теллитного полиморфизма двух близкородствен�
ных видов Arabidopsis с разным типом размноже�
ния: A. thaliana – высокосамофертильного вида и
A. l. petraea – облигатного перекрестноопыляемо�
го вида, с целью выявления генетических меха�
низмов адаптации к условиям северной перифе�
рии ареала одного из них (A. thaliana) и к услови�
ям полной изоляции другого (A. l. petraea).
Проведенное исследование позволит оценить эф�
фекты системы скрещивания на становление ге�
нетической изменчивости и генетическую струк�
туру популяций, а также, возможно, внесет вклад
в существующие представления о генетических
основах адаптации. Данная работа дополняет и
расширяет ранее проведенное исследование ка�
рельских популяций A. thaliana [9].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Растения A. thaliana представлены семью ка�
рельскими популяциями. Три из них относятся к
бассейну Онежского озера: Царевичи (62°01′ с.ш.;
34°07′ в.д.), Радколье (62°05′ с.ш.; 35°13′ в.д.),
Медвежьегорск (62°55′ с.ш.; 34°25′ в.д.). Четыре
популяции находятся примерно на 300 км южнее
на островах Ладожского озера: Валаам (61°22′ с.ш.;
30°56′ в.д.), Самматсаари (61°32′ с.ш.; 30°40′ в.д.),
Пиени�Сартосаари (61°37′ с.ш.; 31°15′ в.д.) и
Маркатсимансаари (61°37′ с.ш.; 30°45′ в.д.)
(рис. 1). Популяция Радколье также островная, а
Царевичи и Медвежьегорск континентальные.
Растения A. l. petraea взяты из популяции Медве�
жьегорск (61°22′ с.ш.; 30°56′ в.д.). Названия кон�
тинентальных популяций даны в соответствии с
близлежащими населенными пунктами, а ост�
ровных – по географическим названиям остро�
вов. Проанализировано в среднем по 25 растений
A. thaliana (от 18 до 30) и 40 растений A. l. petraea
на локус в каждой популяции.

Популяции анализировали по семи микроса�
теллитным локусам: ATHCTR1, nga59, nga111,
nga162, nga168, nga172 и nga225 [18]. Молекуляр�
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ные характеристики изученных локусов пред�
ставлены в табл. 1. У A. thaliana все локусы динук�
леотидные, а у A. l. petraea некоторые локусы имеют
более сложную структуру. Методика выделения
ДНК из листьев взрослых растений, ПЦР и фраг�
ментного анализа на CEQ 8000 (“Beckman Coulter”,
США) описана в предыдущей статье [9]. Количе�
ство динуклеотидных повторов каждого аллеля у
A. thaliana определяли путем сравнения размера
ПЦР�продукта с величиной его же у линии Col�0,
число повторов которой установлено [18].

Статистическую обработку полученных ре�
зультатов проводили с использованием стандарт�
ных подходов, принятых в популяционно�гене�
тических исследованиях [23], пакетов программ
PHYLIP (http://evolution.genetics.washington.edu),
Arlequin ver. 3.11 (http://cmpg.unibe.ch/soft�
ware/arlequin 3). Уровень генетического разнооб�
разия популяций определяли с помощью показа�
телей: доли полиморфных локусов при 99%�ном
критерии (P99%), числа аллелей на локус (A), гете�
розиготности наблюдаемой (Нob) и ожидаемой (Нexp)
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Рис. 1. Места расположения исследуемых популяций в бассейне Онежского озера и на островах Ладожского озера.

Таблица 1. Проанализированные микросателлитные локусы в карельских популяциях A. thaliana и A. l. petraea

Локус*

A. thaliana A. l. petraea

хромосома*
 

размер
аллеля

Columbia*,
пн

количество повторов
количество
повторов**

размер аллеля, пн

Columbia* карельские
популяции по [11] карельская 

популяция

ATHCTR1 5 159 (GA)16 (GA)5–11 (A)7…(GA)8…(T)8(A)6…(GA)4 156 154–156 

nga59 1 111 (GA)16 (GA)18–61 (CT)4 100 100

nga111 1 128 (GA)16 (GA)12–80 (A)6…(GA)22 142 118–150 

nga162 3 107 (GA)21 (GA)5–10 (TA)3(GA)5 83 72–78 

nga168 2 151 (GA)25 (GA)19–24 (GA)5 105 108–110 

nga172 3 162 (GA)29 (GA)10–48 (GA)11…(A)6 122 122–126 

nga225 5 119 (CT)18 (CT)10–42  – – 100

* По данным Белл и Эке [18]; ** по данным Ван Треурен с соавт. [11].
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и количества гаплотипов (N). Генетическую под�
разделенность популяций характеризовали с по�
мощью статистик генного разнообразия Нея [24].
Генетические различия популяций вычисляли по
коэффициенту Нея – DN [25]. Кластерный анализ
с формированием ветвей дендрограммы проводи�
ли невзвешенным парно�групповым методом
UPGMA (пакет программ PHYLIP). Наличие не�
равновесия по сцеплению (LD) между всеми па�
рами локусов определяли с использованием тестa
на LD [26] (пакет программ Arlequin). Процент
локусов, находящихся в неравновесии по сцепле�
нию относительно максимально возможного чис�
ла локусов в LD (Pd), был определен для каждой
популяции [27].

Исследование выполнено на научном оборудо�
вании Центра коллективного пользования ИБ
КарНЦ РАН “Комплексные фундаментальные и
прикладные исследования особенностей функцио�
нирования живых систем в условиях Севера”.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенного исследования в се�
ми популяциях A. thaliana выявлен 41 аллель по
семи микросателлитным локусам. Число аллелей
на локус варьирует от 2 (nga168) до 10 (nga59).
В популяции A. l. petraea выявлено 15 аллелей по
этим же локусам, при этом число аллелей на ло�
кус изменяется от 1 (nga59 и nga225) до 4 (nga111).
В предыдущем нашем исследовании показано,
что A. thaliana обладает огромной изменчивостью
по микросателлитным локусам вопреки инбред�
ной природе вида. Генное разнообразие, несмот�
ря на большой размах изменчивости, в среднем
оказалось выше в популяциях бассейна Онежско�
го озера (Нexp = 0.163) по сравнению с более юж�
ными популяциями Ладоги (Нexp = 0.148) [9]. 

Распределение аллелей по локусам в популя�
циях представлено на рис. 2. В целом размер алле�
лей аналогичных локусов больше у A. thaliana, чем
у A. l. petraea, за исключением одного локуса
(ATHCTR). В карельских популяциях A. thaliana
выявлены микросателлитные локусы, имеющие
уникальные аллели с большим количеством ди�
нуклеотидных повторов: nga59 (55–61 повтор),
nga111 (80 повторов), nga172 (40–48 повторов) и
nga225 (41–42 повтора). При изучении микроса�
теллитного полиморфизма у 42 экотипов
A. thaliana, собранных со всего мира, только три
локуса из 20 проанализированных имели такие
аллели (unique alleles with long repeat) [19]. Это
nga126 (40–44 повтора) и nga172 (40 повторов) у
нескольких экотипов; nga59 (55 повторов) у одно�
го экотипа (Akita) из Японии, причем интересно,
что этот аллель точно совпадает по величине с ал�
лелем этого же локуса из популяции Валаам. Су�
ществование таких аллелей может поддерживать�

ся естественным отбором, так как, следуя “моде�
ли пошаговых мутаций” (stepwise mutation model)
[28], различия в размерах аллелей свидетельству�
ют о количестве мутационных изменений в числе
повторов, которые сохраняются из поколения в
поколение. Аллели с большим количеством по�
второв – это, таким образом, “память” о прошед�
ших мутационных событиях [29]. По данным Ин�
нан и соавт. [19], лабораторная линия Col�0 имеет
более крупные аллели по сравнению с другими 41
экотипами по 6 локусам из 19 проанализирован�
ных авторами. В нашем исследовании такие алле�
ли имели три локуса Col�0 из семи проанализиро�
ванных нами, совпадающие с данными Иннан
и соавт. [19], – ATHCTR1, nga162 и nga168 (табл. 1;
рис. 2). 

Результаты оценки внутрипопуляционного
разнообразия представлены в табл. 2. В целом в
популяциях A. thaliana выявлено значительное ге�
нетическое разнообразие, не характерное для са�
моопыляющихся видов растений. В среднем бо�
лее полиморфными оказались популяции север�
ной границы ареала вида в бассейне Онежского
озера (Р99% = 0.43; Нexp = 0.17) по сравнению с по�
пуляциями островов Ладоги, расположенными
примерно на 300 км южнее (Р99% = 0.39; Нexp =
= 0.15). В связи с этим мы склонны придержи�
ваться высказанной нами ранее версии объясне�
ния результатов исследования [8, 9]: высокий по�
пуляционный полиморфизм A. thaliana в север�
ной части его ареала скорее всего связан с
жесткими экологическими условиями произрас�
тания и представляет основу адаптационных про�
цессов. Значительное генетическое разнообразие
является в данном случае необходимой предпо�
сылкой для выживания популяций в экстремаль�
ных и нестабильных условиях. Однако среди по�
пуляций бассейна Онежского озера и среди попу�
ляций Ладожских островов выявлены популяции
как с высоким уровнем генетического разнообра�
зия, так и с невысоким. Наименьшее разнообразие
оказалось в самой северной популяции – Медве�
жьегорск (Р99% = 0.14; A = 1.14; Нexp = 0.02). Полу�
ченные данные согласуются с работой норвеж�
ских ученых, изучавших популяции арабидопси�
са Скандинавии по микросателлитным локусам
[30]. Популяции расположены в тех же широтах,
что и карельские, при этом среди них также были
обнаружены высокополиморфные, низкополи�
морфные и даже мономорфные популяции. В
Скандинавии частота полиморфных локусов ва�
рьировала от 0.04 до 0.60, а ожидаемая гетерози�
готность от 0.01 до 0.21. По мнению авторов, по�
лученные результаты позволяют предположить
постледниковую колонизацию полуострова мно�
жеством различных предковых форм A. thaliana.
Возможно, этот же процесс сказался и на таких
больших различиях в величине генетического
разнообразия карельских популяций. Кроме то�



ГЕНЕТИКА  том 51  № 12  2015

ОСОБЕННОСТИ МИКРОСАТЕЛЛИТНОГО ПОЛИМОРФИЗМА 1395

го, микросателлиты как некодирующие локусы
имеют свои особенности микроэволюции у ин�
бредных видов, к которым относится араби�
допсис. В популяциях инбредных видов сниже�
ние уровня изменчивости может быть связано с
уменьшением их численности, вплоть до вымира�

ния в результате таких эффектов, как “хитч�хай�
кинг”, фоновый отбор, дрейф генов, которые яв�
ляются следствием существенной подразделен�
ности и пониженной частоты рекомбинации этих
видов [30]. Неожиданно высокое генетическое
разнообразие популяций Радколье (A = 3.0; Р99% =

Рис. 2. Распределение аллелей по микросателлитным локусам в природных популяциях A. thaliana бассейнов Онеж�
ского и Ладожского озер и популяции A. l. petraea пригорода Медвежьегорска.
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= 0.86; Нexp = 0.45; Нob = 0.06) и Валаам (A = 3.0;
Р99% = 0.86; Нexp = 0.42; Нob = 0.05) можно объяс�
нить также уникальными природными особенно�
стями островов (см. [9]).

Карельская популяция A. l. petraea была про�
анализирована примерно 20 лет назад Ван Тре�
урен и соавт. [11] по 10 микросателлитным локу�
сам. Для того чтобы выявить возможные измене�
ния в генетической структуре, произошедшие за
это время, мы провели свое исследование. Ре�
зультаты показали, что увеличилось аллельное
разнообразие и произошли изменения в размерах
аллелей по некоторым локусам, вероятно в ре�
зультате мутационных событий. Достоверность
различий подтверждена для четырех локусов из
шести сравниваемых с помощью χ2�критерия
(табл. 3). Внутрипопуляционное разнообразие,
оцененное коллегами [11], оказалось невысоким
для аутбредного вида (Р99% = 0.40; Нexp = 0.145).
Наши данные показали, что за прошедшие почти
20 лет уровень полиморфности увеличился
(Р99% = 0.64) и стал сопоставимым с таковым у
других перекрестноопыляемых видов растений
(P99% = 0.51) [31]. Однако генное разнообразие
(Hexp = 0.16) (табл. 2) как определяющий показа�
тель уровня генетического разнообразия остался
ниже среднего значения, вычисленного на основе
36 аутбредных видов растений (Hexp = 0.19) [31].
Пониженный уровень ожидаемой гетерозиготно�
сти медвежьегорской популяции A. l. petraea мож�
но объяснить ее пространственной изолирован�
ностью – значительной удаленностью от других
популяций. Особенности микроэволюционных
процессов в замкнутых популяциях (уменьшение
скорости миграции генов, усиление роли дрейфа
генов и др.) способствуют снижению уровня пан�
миксии и генетического разнообразия [10, 16].
Однако, несмотря на отсутствие потока генов и

небольшую численность, карельская популяция
A. l. petraea успешно возобновляется на протяже�
нии длительного периода времени: она известна с
1941–1944 гг. [32]. По�видимому, этому способ�
ствует хорошо развитая система самонесовмести�
мости A. l. petraea и постоянное перекомбинирова�
ние генетического материала при скрещиваниях. 

Определение степени генетической диффе�
ренциации исследованных популяций с помо�
щью статистик генного разнообразия Нея [24] по�
казало, что большая часть общего генного разно�
образия приходится на межпопуляционную
компоненту. Такое распределение генетического
разнообразия характерно для популяций инбред�
ных видов. Однако относительная величина меж�
популяционного разнообразия в данном исследо�
вании (GST = 0.783) намного превышает значения
этого показателя для британских популяций
A. thaliana (GST = 0.563) [33], популяций других са�
моопылителей (GST = 0.523) [34] и континенталь�
ных карельских популяций A. thaliana (GST = 0.527)
[7]. Полученные данные указывают на существен�
ную подразделенность популяций A. thaliana в се�
верной части ареала вида, которая может быть ре�
зультатом ослабления потока генов между ними,
так как большая часть проанализированных по�
пуляций являются островными, т.е. они в той или
иной степени изолированы. Об этих процессах
свидетельствуют высокие для локальных популя�
ций значения генетических дистанций Нея (DN)
[25]: среднее DN составило 0.190. По данным Айала
[35], среднее DN для популяций растений – 0.035.
При этом DN между популяциями бассейна
Онежского озера, в составе которых только одна
популяция находится на острове, изменялось от
0.168 до 0.235, а между популяциями островов Ла�
дожского озера размах генетических различий
больше – от 0.080 до 0.264. Это еще раз подтвер�

Таблица 2. Генетическая вариабельность по микросателлитным локусам в северных природных популяциях двух
видов Arabidopsis

Показате�
ли

A. thaliana A. l. petraea

популяции бассейна
Онежского озера популяции бассейна Ладожского озера популяция

пригорода
Медвежьегорска1 2 3 среднее 4 5 6 7 среднее

P99% 0.14 0.86 0.28 0.43 0.86 0.14 0.28 0.28 0.39 0.64
А 1.14 3.00 1.29 1.81 3.00 1.25 1.71 1.42 1.84 2.00
Hexp 0.02 0.45 0.03 0.17 0.42 0.05 0.10 0.04 0.15 0.16
Hob 0.01 0.06 0.02 0.03 0.05 0.00 0.02 0.01 0.02 0.11
N 2 23 3 9 22 4 6 5 9 17
Pd – 38.0% – 12.7% 9.5% – – – 2.4% 4.8%

Примечание. Представлены показатели генетической изменчивости: частота полиморфных локусов (P99%), число аллелей на
локус (А), среднее генное разнообразие (Hexp), частота гетерозигот (Hob), количество гаплотипов (N) и процент пар локусов,
находящихся в значимом неравновесии по сцеплению (LD) по сравнению с максимально возможным количеством пар локу�
сов в LD (Pd). “–” – разнообразие отсутствует. Популяции A. thaliana: 1 – Медвежьегорск, 2 – Радколье, 3 – Царевичи, 4 –
Валаам, 5 – Самматсаари, 6 – Пиени�Сартосаари, 7 – Маркатсимансаари.
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ждает теоретическое положение о том, что в
изолированных популяциях, где поток генов значи�
тельно ослаблен, формируются уникальные осо�
бенности генофонда, что приводит к их существен�
ной генетической дифференциации [16]. 

Генетические различия исследованных попу�
ляций отражены на дендрограмме, построенной с
помощью кластерного анализа на основе значе�
ний дистанций Нея (рис. 3). Все исследованные
карельские популяции образовали два больших
кластера, между которыми нет четкого разделе�
ния на популяции бассейна Онежского и Ладож�
ского озер. Наиболее генетически близки попу�
ляции Ладоги: Самматсаари и Маркатсимансаари
(DN = 0.080), Валаам и Пиени�Сартосаари (DN =
= 0.109). В один кластер попали две континен�
тальные популяции – Радколье и Медвежьегорск,
при этом последняя из них образует наиболее
длинное плечо по сравнению со всеми другими
исследованными популяциями. Это связано с
тем, что популяция Медвежьегорск имеет наи�
большие значения DN (среднее DN = 0.173) и сви�
детельствует о своеобразии генетической струк�
туры самой северной из исследованных популя�
ций. Следует отметить, что популяция
Медвежьегорск расположена на окраине города,
и, возможно, в данном случае происходит усиле�
ние неблагоприятных воздействий от совмеще�
ния естественных экстремальных факторов среды
на северной границе ареала вида и факторов ан�

тропогенного загрязнения. Таким образом, в по�
пуляции Медвежьегорск, где условия произраста�
ния растений приближены к крайним условиям
выживания вида, сохраняются относительно не�
многие приспособленные генотипы, устойчивые
к неблагоприятным факторам среды.

Поскольку отбор действует не на отдельные
гены, а на особей в целом, важно исследовать ди�
намику и сохранение генетической изменчивости
с учетом взаимодействия нескольких локусов
[16]. В связи с этим были изучены мультилокус�
ные гаметические частоты (частоты гаплотипов)
и гаметическое неравновесие (неравновесие по
сцеплению, LD) между всеми парами микроса�
теллитных локусов. На гаметические частоты и
LD могут влиять все эволюционные факторы –
отбор, инбридинг, генетический дрейф, генный
поток, мутации и генетический “хитч�хайкинг”
[16]. В популяции A. l. petraea выявлено 17 гапло�
типов, при этом три из них встречались часто, с
частотой 0.15 каждый, т.е. составили почти поло�
вину выборки. В семи популяциях A. thaliana вы�
явлено 65 гаплотипов со средним числом гапло�
типов на популяцию – 9 (табл. 2). Каждая популя�
ция имеет свой набор гаплотипов и нет общих
гаплотипов для популяций. Наибольшее разно�
образие вариантов оказалось в популяциях с са�
мым высоким уровнем полиморфизма: в Радко�
лье – 23 гаплотипа, на Валааме – 22, при этом
наиболее частыми в Радколье были 2 гаплотипа с

Таблица 3. Частоты аллелей микросателлитных локусов в популяции A. l. petraea пригорода Медвежьегорска

Локус Размер аллеля, пн Частота аллеля Частота аллеля* Достоверность разли�
чий частот аллелей 

ATHCTR1 154  0.05 – χ
2 = 8.45;

156 0.95 0.83 d.f. = 2; p < 0.05
157 – 0.17

nga59 100 1.00 1.00 Нет различий

nga111 118 0.338 0.18 Нет различий
142 0.562 0.82 χ

2 = 7.02;
144 0.063 – d.f. = 3; p > 0.05
150 0.037 –

nga162 72 0.088 –
74 0.837 – χ

2 = 69.96; 
78 0.075 – d.f. = 3; p < 0.001
83 – 1.00

nga168 108 0.975 0.72 χ
2 = 13.42;

110 0.025 – d.f. = 2; p < 0.01
131 – 0.28

nga172 118 – 0.35 χ
2 = 52.56;

122 0.138 0.65 d.f. = 2; p < 0.001
126 0.862 –

nga225 100 1.00 – –

* По данным Ван Треурен с соавт. [11].
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частотой по 0.08, а на Валааме – 2 гаплотипа с ча�
стотой 0.10 и 0.12. Для сравнения приведем ре�
зультаты оценки гаплотипического разнообразия
в популяциях A. thaliana Скандинавского полу�
острова: количество гаплотипов варьировало от 1
до 11 и в среднем составило 3 на популяцию [30],
что ниже по сравнению с карельскими популяци�
ями. Выявленное нами высокое гаплотипическое
разнообразие A. thaliana служит еще одним дово�
дом в пользу предположения о постледниковой
колонизации территории Карелии множеством
различных предковых форм. 

У преимущественно самоопыляющихся видов
растений генотип организован на основе коадап�
тированных комплексов генов, т.е. генов, находя�
щихся в гаметическом неравновесии. Созданию
этих комплексов способствует отбор и ограниче�
ние рекомбинации вследствие инбридинга, что
дает возможность образования системы с посто�
янной гетерогенностью и в значительной степени
ограничивает свободу расщепления [4, 5, 36]. По�
скольку A. thaliana является самоопылителем с
небольшой частотой перекрестного опыления [7,
33], его эффективный размер популяции ожида�
ется меньшим, чем у аутбредных видов. Даже не�
зависимо от типа отбора небольшой эффектив�
ный размер популяции должен приводить к не�
равновесию по сцеплению [37, 38]. Тест на
выявление парных ассоциаций микросателлит�
ных локусов [26] показал наличие неравновесия
по сцеплению в двух наиболее полиморфных по�
пуляциях A. thaliana и в популяции A. l. petraea.
При этом в популяциях самоопыляющегося вида

процент пар локусов, находящихся в неравнове�
сии по сцеплению, намного больше, чем в попу�
ляции перекрестноопыляемого вида (табл. 2).
При проведении 21 сравнения по каждой паре ло�
кусов значимыми в LD при 5%�ном уровне оказа�
лись восемь пар в Радколье (38%), две в Валааме
(9.5%) и одна в популяции A. l. petraea (4.8%).
В популяциях A. thaliana большинство пар в LD
выявлено для локусов, находящихся в разных
хромосомах, что может служить доказательством
их адаптивного преимущества. Часто такие ассо�
циации образовывались между 1�й, 5�й и 3�й хро�
мосомами, и только одна пара между двумя сосед�
ними локусами первой хромосомы (nga59–
nga111). В популяции Радколье среди пар локусов
в LD доминировали ATHCTR, nga59, nga111 и
nga162, а в популяции Валаам обнаружены пары:
nga59–nga225 и nga168–nga172. Интересно, что
большинство ассоциированных локусов в карель�
ских популяциях имеют аллели с большим коли�
чеством повторов. Так, в популяции Валаам это
nga59, nga225 и nga172, а Радколье – nga59 и
nga111 (рис. 2). Микросателлитные локусы, как
некодирующие, в основном нейтральны. Показа�
но [16], что для таких локусов снижение равнове�
сия в ряду поколений обычно ускоряется отбором
в ассоциированных с ними локусах (так называе�
мый генетический “хитч�хайкинг”). Следова�
тельно, они являются нейтральными маркерами
для блока генов, имеющих адаптивное значение.
С другой стороны, появляются свидетельства в
пользу функциональной значимости отдельных
вариантов тандемных повторов и, таким образом,

Медвежьегорск

Царевичи

Валаам

Пиени�Сартосаари

Радколье

Самматсаари

Маркатсимансаари

Col�0

0.3 0.2 0.1 0

Рис. 3. UPGMA�дендрограмма генетических различий северных природных популяций A. thaliana, построенная на ос�
нове значений генетических дистанций Нея.
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их подверженности возможному давлению отбо�
ра [17]. Исходя из этого, не исключено, что мик�
росателлитные локусы могут иметь значение для
адаптации к условиям северной границы ареала,
хотя по нашим данным точные генетические ме�
ханизмы (мультилокусный отбор, инбридинг,
дрейф генов и др.) значимой неслучайной ассо�
циации аллелей не могут быть установлены. Тем
не менее нами показано, что A. thaliana способен
поддерживать высокий уровень LD по микроса�
теллитным локусам на северной периферии ареа�
ла. Для сравнения приведем результаты оценки
неравновесия по сцеплению микросателлитных
локусов среди 42 экотипов арабидопсиса, собран�
ных со всего мира – 12.1% [19].

Таким образом, полученные результаты демон�
стрируют активную адаптацию вида A. thaliana к
условиям северной периферии его ареала. Свиде�
тельством чего является повышенное популяци�
онно�генетическое разнообразие, способствующее
отбору новых генетических вариантов, и наличие
аллелей с большим количеством динуклеотидных
повторов по микросателлитным локусам, кото�
рые при этом часто ассоциированы в пары, нахо�
дящиеся в неравновесии по сцеплению. Сниже�
ние равновесия изученных локусов может быть
связано с генетическим “хитч�хайкингом” или
(как результат накопленных прошедших мутаци�
онных событий) поддерживаться естественным
отбором. Исходя из этого, можно предположить,
что в северных природных популяциях A. thaliana
идет отбор на увеличение генетического разнооб�
разия, которое представляет основу адаптацион�
ных процессов и является в данном случае необ�
ходимой предпосылкой для выживания их в экс�
тремальных и нестабильных условиях. 

Популяция редкого для Карелии вида – A. l. pe"
traea – находится в условиях полной изоляции.
Особенности микроэволюционных процессов в
таких популяциях способствуют усилению ин�
бридинга, в результате чего сохраняется невысо�
кий уровень внутрипопуляционного разнообра�
зия. К тому же популяция существует в данных
климатических условиях на протяжении длитель�
ного периода времени и, по всей видимости, про�
цессы адаптации уже завершены. Хорошо развитая
система самонесовместимости вида и постоянное
перекомбинирование генетического материала при
скрещиваниях позволяют популяции успешно
возобновляться даже при невысоком уровне гене�
тического разнообразия.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РФФИ (13�04�98838�р_север_а).
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Specific Features of Microsatellite Polymorphism in Two Species of Arabidopsis

O. M. Fedorenko and M. V. Zaretskaya
Institute of Biology, Karelian Research Center of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910 Russia

e"mail: fedorenko_om@mail.ru

The results of an analysis of microsatellite polymorphism in two closely related Arabidopsis species that dif�
fering by their crossing types are presented. Considerable genetic diversity was revealed in Arabidopsis
thaliana populations located at the northern periphery of the species range (Karelia), which was not typical
of self�pollinating species. Populations from the northern boundary of the species range in the basin of Lake
Onega were found to be more polymorphic (P99% = 0.43; Hexp = 0.17) as compared to populations of the is�
lands of Lake Ladoga, which are located approximately 300 km to the south (P99% = 0.39; Hexp = 0.15). It is
suggested that the high population polymorphism of A. thaliana in the northern part of its range is most likely
associated with hostile growing conditions and is the basis for the adaptation processes. A. thaliana popula�
tions are highly differentiated (GST = 0.783), which is typical of inbred species. However, such a high inter�
population differentiation is probably due to the low level of gene flow. Specifically, five populations out of
seven examined are located on the islands, i.e., are to some extent isolated. These great differences between
A. thaliana populations in terms of polymorphism, as well as the high haplotype diversity, suggests postglacial
colonization of the Karelian territory by many different ancestral forms. The participation of unique alleles
of microsatellite loci with many dinucleotide repeats in the adaptive evolution of A. thaliana is discussed.
A species population that is rare for Karelia, Arabidopsis lyrata ssp. petraea, is in complete isolation and, due
to specific features of the microevolutionary processes in such populations, is characterized by the polymor�
phism level, which is low for outbred species (P99% = 0.64; Hexp = 0.16). Nevertheless, this population exists
in Karelia for a long period of time, pointing to its successful adaptation to these conditions.

Keywords: Arabidopsis thaliana, Arabldopsis lyrata ssp. petraea,  genetic diversity, microsatellite markers,
northern limits of the species range, isolation by distance.
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