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 ❀ Исследован уровень генетической дифференциации двух фенотипических вариаций Plantago media L. на Юж-

ном Тимане. Популяционно-генетический анализ с использованием межмикросателлитных маркеров (ISSR) по 

210 локусам выявил два кластера, границы которых совпадали с границами между растениями светового и те-

невого фенотипа. Результаты дискриминационного анализа главных компонент и AMOVA (FST = 0,07, p = 0,001) 

подтвердили, что на фоне высокого генетического сходства существуют статистически значимые генетические 

различия между этими фенотипами. Полученные результаты свидетельствуют о роли экологических факторов 

в адаптивной дифференциации и проявлении генетического полиморфизма растений.
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 ❀ Background. The investigation of the genetic nature of plant phenotypic variability is of great importance for under-

standing biological diversity, distribution and adaptation of plants to environmental conditions. The aim of our work was to 

study the genetic differentiation of two phenotypes of Plantago media in South Timan. Materials and methods. The ge-

netic differentiation of light and shadow phenotypes of Plantago media plants was evaluated using intersimple sequence 

repeats (ISSR) markers. Results. The population-genetic analysis of 210 loci revealed two clusters, which boundaries 

coincided with the boundaries between plants of light and shadow phenotypes. The results of the discriminatory analysis 

of the main components and AMOVA (FST = 0.07, p = 0.001) confirmed that there are statistically significant genetic 

differences between these phenotypes even though they possess a high genetic similarity. Conclusion. Light and shadow 

Plantago media phenotypes adapted to different ecological conditions are genetically differentiated. The population ge-

netic analysis using ISSR markers is a sensitive tool for identifying the genetic diversity of phenotypic plant variations 

formed under the influence of environmental factors.

 ❀ Keywords: Plantago media L.; genetic analysis of population; microsatellite markers; genetic polymorphism; envi-

ronmental condition; adaptation; light; phenotype.

ВВЕДЕНИЕ
Способность того или иного генотипа быть пла-

стичным, то есть выражать различные фенотипиче-

ские состояния, имеет адаптивное значение и кон-

тролируется генетически. В адаптации к конкретным 

условиям окружающей среды могут участвовать 

как отдельные гены, так и группы генов. Другими 

словами, пределы модификационной изменчивости 

определяются заданной генотипом нормой реакции 

организма на воздействие внешней среды. Полага-

ют, что некоторые адаптивные модификации могут 

сказываться на наследственной изменчивости [1].

https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.17816/ecogen15605&domain=PDF&date_stamp=2020-07-08
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В последнее время проявляется все больше 

внимания к генетическим и молекулярным меха-

низмам пластичности и роли экологической гете-

рогенности среды обитания в структуре генетиче-

ской дифференциации растений [2]. Исследования 

генетической природы модификационной измен-

чивости растений в природных популяциях имеют 

особое значение для понимания их распростра-

нения, колонизации конкретной среды обитания 

и поддержания себя в этой среде. Следует, однако, 

иметь в виду, что в отличие от животных, фено-

типы растений не столь жестко канализированы, 

что затрудняет выявление генотипической основы 

(если таковая имеется) наблюдаемой фенотипиче-

ской вариации в природных популяциях.

Plantago media L. (подорожник средний) — 

многолетнее травянистое короткокорневищно-

стержнекорневое растение сем. Plantaginaceae. 

Ареал охватывает Европу, Сибирь, Переднюю 

и Среднюю Азию. На европейском северо-восто-

ке России он доходит до Арктики (Воркута), ве-

роятно, как заносное растение [3]. Встречается на 

пойменных лугах, в разреженных лесах, сельско-

хозяйственных угодьях, по обочинам дорог, зача-

стую выступает пионером на отмелях и обнаже-

ниях известняков. P. media, как и многие другие 

виды рода Plantago L., характеризуется высокой 

фенотипической пластичностью [4]. Габитус расте-

ний, размер и форма листьев, длина черешка листа 

и цветочной стрелки, накопление и распределение 

биомассы по органам, семенная продуктивность 

в значительной степени зависят от экологических 

факторов среды (температурного и светового ре-

жимов, химического состава почв и др.).

Проведенные нами ранее исследования показа-

ли, что растения P. media, обитающие на открытом, 

хорошо освещаемом склоне в несомкнутом ценозе, 

отличались от растений затененных местообитаний 

по морфологическим показателям и активности 

процессов жизнедеятельности [5–7]. Анализ ана-

томо-морфологической структуры листьев, содер-

жания и соотношения пигментов, интенсивности 

фотосинтеза и ряда других показателей растений 

позволил отнести их к световому и теневому фено-

типам, а наблюдаемые различия — к адаптивным 

модификациям [5].

Целью данной работы было исследовать уро-

вень генетической дифференциации двух фено-

типических вариантов растений Plantago media, 

произрастающих в различающихся по световому 

режиму условиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Сбор растений и оценку почвенно-климатиче-

ских условий проводили в июле 2014 г. в среднем 

течении р. Сойва (приток р. Печора) на террито-

рии Троицко-Печорского р-на (Республика Коми). 

Район исследований входит в Тиманскую таежную 

провинцию Восточно-Европейской таежной зоны. 

Ценопопуляции растений P. media локализова-

лись на контрастных по условиям инсоляции и те-

пловому режиму участках: 1) на осыпном склоне 

от водораздела к надпойменной террасе р. Сойва 

(62.74908° с. ш., 55.82615° в. д.). Экспозиция 

склона юго-восточная, крутизна около 30°, расти-

тельный покров слабо развит; 2) на водоразделе 

(62.74761° с. ш., 55.82187° в. д.) под пологом 

древесного и травянистого ярусов в ельнике раз-

нотравном. Площадь, занимаемая каждой из це-

нопопуляций, составляла около 350 м2. Расстоя-

ние между наиболее удаленными точками сбора 

образцов в двух ценопопуляциях составляло около 

400 м, ближними — в 2 раза меньше. Параллель-

но с отбором проб P. media были взяты образцы 

листьев P. major (подорожник большой), произ-

растающего на прилегающей к району проведения 

работ территории.

Для изучения морфометрических признаков 

в каждой ценопопуляции в фазу начала цветения 

(первая декада июля) отбирали по 30 типичных 

растений P. media. Для каждого растения опре-

деляли количество листьев, длину, ширину и пло-

щадь листа со средней части розетки, сырую массу 

надземной и подземной части, длину корней (уко-

роченное корневище + главный корень). Удельную 

поверхностную плотность листьев рассчитывали 

как соотношение массы высушенного при 80 °C 

листа к его площади.

Измерения микроклиматических показателей 

(температуры, освещенности в области 400–

700 нм — фотосинтетически активная радиа-

ция (ФАР)) проводили с помощью портативной 

метеостанции (Data Logger LI-1400, США), посту-

пление к растениям ультрафиолетового (УФ) излу-

чения в диапазоне длин волн 400–315 нм (УФ-А)

и 315–280 нм (УФ-Б) оценивали с помощью 
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УФ-радиометра (ТКА-ПКМ 12, Россия). Почвен-

ные образцы отбирали на глубине корнеобитае-

мого слоя (0–10 см). Анализ физико-химических 

свойств почв и элементного состава растений вы-

полняли в соответствии с общепринятыми мето-

дами [8]. Содержание азота оценивали методом 

газовой хроматографии с применением специа-

лизированного элементного CHNS-O-анализато-

ра в ЦКП «Хроматография» Института биологии 

ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (Сыктывкар).

Генетическую дифференциацию растений двух 

ценопопуляций P. media оценивали с помощью 

межмикросателлитных маркеров (intersimple 

sequence repeats, ISSR). Для проведения анализа 

в каждой ценопопуляции отбирали функциональ-

но зрелые листья срединной формации (по одному 

с каждого из 30 растений), фиксировали в жидком 

азоте и хранили при температуре –70 °C. Для 

сравнительных исследований были также отобра-

ны образцы листьев 5 растений P. major. Всего 

для дальнейших лабораторных исследований было 

собрано 65 образцов листьев.

Тотальную ДНК выделяли с помощью набора 

реагентов FastDNA Spin Kit (QBioGene). Реак-

цию амплификации проводили в объеме 50 мкл. 

Реакционная смесь включала флуоресцентно-ме-

ченный праймер (Applied Biosystems, США) — 

20 мкл, 10 мкл Screenmix (Applied Biosystems), 

18 мкл свободной от нуклеаз воды (Ambition, 

США) и 2 мкл выделенной ДНК. Использовали 

два праймера ISSR-1.2 ((GT)
7
-YG) и ISSR-AG8 

((AG)
8
-YT), меченных флуоресцентным красителем 

6FAM™. Полимеразную цепную реакцию проводи-

ли согласно протоколу: начальная денатурация — 

5 мин при 94 °C; 5 циклов по схеме 90 °C (30 с), 

45 °C (60 с), 72 °C (90 с); 27 циклов по схеме 

90 °C (30 с), 55 °C (45 с), 72 °C (60 с) и конечная 

элонгация 5 мин при 72 °C. Денатурацию продукта 

амплификации проводили с использованием форм-

амида (Applied Biosystems) в течение 3 мин при 

95 °C. Полученные образцы анализировали на ге-

нетическом анализаторе ABI PRISM 310 (Applied 

Biosystems) на базе ЦКП «Молекулярная биоло-

гия» ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН. Все образцы 

были проанализированы в трехкратной аналитиче-

ской повторности.

Для установления длин полученных фрагмен-

тов электрофореграммы анализировали с исполь-

зованием внутреннего стандарта в программе 

GeneMapper 5.0 (Applied Biosystems). ISSR-мар-

керы относятся к маркерам доминантного типа 

наследования, полиморфизм которых тестируется 

по наличию/отсутствию фрагмента. Фрагменты, 

различающиеся по длине менее чем на одну пару 

нуклеотидов (п. н.), объединяли вручную. В ана-

лиз были включены фрагменты размером от 20 до 

600 п. н. Наличие или отсутствие фрагментов ко-

дировалось как «1» или «0» соответственно. Ма-

трицы, содержащие длины полученных фрагментов 

и соответствующие им высоты пиков из трехкрат-

ной аналитической повторности, были объедине-

ны с использованием программы на языке R [9] 

собственной разработки [10]. Популяционно-гене-

тический анализ проводили с использованием ло-

кусов, воспроизводившихся в трех аналитических 

повторностях.

Молекулярный дисперсионный анализ (Analysis 

of molecular variance — AMOVA), в том числе 

определение индекса фиксации FST, выполнен 

в среде R с использованием пакета «poppr»[11]. 

Индекс фиксации FST означает меру генетиче-

ской дифференциации подразделенной популя-

ции, измеряет межпопуляционные генетические 

различия и является количественной мерой ди-

вергенции субпопуляций. Варьирует от 0 (пан-

миксия, равные частоты аллелей в субпопуля-

циях, нет дивергенции) до 1 (полная изоляция, 

крайняя дифференциация, субпопуляции фикси-

рованы по различным аллелям, чистые линии). 

Дискриминационный анализ главных компонент 

был выполнен в этой же среде при помощи па-

кета «adegenet» [12]. Кластеризацию на основе 

моделей, описанных в работах [13, 14], выполня-

ли с помощью программы STRUCTURE v. 2.3.4. 

Полученные с помощью STRUCTURE результа-

ты обрабатывали в онлайн-сервисе CLUMPAK 

(http://clumpak.tau.ac.il/), включая определение 

наиболее вероятного числа кластеров по методу, 

описанному в работе [15].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Микроклиматические и почвенные условия 

местообитаний

Почва на участке 1 (средняя часть осыпного 

склона) слаборазвитая, с прерывистым, гумусо-

во-аккумулятивным горизонтом, сформирована 
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на щебнисто-мелкоземистой толще с близким 

подстиланием крупных обломков карбонатных 

пород. Почва участка 2 (лес) сформирована 

на карбонатных породах, мощность подстил-

ки 3–5 см, гумусово-аккумулятивный горизонт 

хорошо развит. Корнеобитаемый слой почвы 

имеет слабощелочную реакцию среды (табл. 1) 

и относительно высокое содержание обменных 

форм кальция и магния, что обусловлено близ-

ким залеганием карбонатных пород. Верхний 

слой почвы водораздельного участка под ель-

ником разнотравным отличается более высоким 

содержанием общего азота. Разница в валовом 

содержании фосфора, калия, алюминия и железа 

менее значительна.

Местообитания P. media существенно отлича-

лись по микроклиматическим условиям. В ясные 

солнечные дни растения на склоне получали на 

порядок больше фотосинтетически активной ради-

ации и УФ-радиации (рис. 1). Максимальная тем-

пература воздуха в полуденные часы в травостое 

под лесным пологом была на 10–12 °C ниже, чем 

на открытом склоне под прямыми солнечными лу-

чами.

Морфофизиологические показатели растений

Сравнительный анализ выявил достоверные 

различия между растениями двух ценопопуляций 

по ряду морфометрических показателей (табл. 2). 

Растения на склоне имели существенно меньший 

габитус, мелкие, более опушенные листья, и на-

капливали меньше биомассы по сравнению с ра-

стениями лесного экотопа. Листовые пластинки 

отличались и по величине удельной поверхностной 

плотности, косвенно характеризующей фотосинте-

тическую активность листа. Следует отметить бо-

лее высокое соотношение надземная/подземная 

масса у растений из лесного экотопа.

Листья растений лесного экотопа содержали 

больше калия и фосфора, тогда как растения на 

склоне накапливали больше железа и алюми-

ния (табл. 3). Несмотря на отличия почв участ-

ков по содержанию азота, разница в содержании 

этого элемента в листьях растений была незна-

чительной.

Генетическая дифференциация растений

Согласно полученным данным, количество 

фрагментов ДНК, интерпретируемых при по-

пуляционно-генетическом анализе как локусы, 

Таблица 1

Физико-химические свойства корнеобитаемого слоя почвы (0–10 см) в местообитаниях Plantago media на Южном 
Тимане

Местообитание
pH

(водн.)

N (общ.), 

%

Ca (обм.), 

ммоль/100 г

Mg (обм.), 

ммоль/100 г

K
2
O (подв.), 

мг/кг

P
2
O

5 
(подв.), 

мг/кг

Fe (общ.), 

г/кг

Al (общ.), 

г/кг

Открытый склон 7,6 ± 0,1* 0,12 ± 0,2 20,9 ± 1,6 13,8 ± 1,0 126 ± 15 17 ± 4 15 ± 4 16 ± 4

Лес 7,2 ± 0.1 0,27 ± 0,4 21,7 ± 1,6 12,3 ± 1,0 81 ± 12 14 ± 3 15 ± 4 15 ± 4

Примечание. * ±Δ — граница интервала абсолютной погрешности результата измерений при p = 0,95.
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Рис. 1. Суточные изменения освещенности (а), интенсивности ультрафиолетовой радиации (б) и температуры воздуха (в) в ме-

стообитаниях Plantago media: 1 — на открытом склоне, 2 — в лесу. Измерения выполнены в первой декаде июля 2014 г. в ясный 

солнечный день. ФАР — фотосинтетически активная радиация
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различалось между тремя повторными анализа-

ми одних и тех же образцов P. media и P. major. 

Количество полиморфных локусов, воспроиз-

водившихся в трех аналитических повторно-

стях — 210; в двух из трех аналитических по-

вторностей — 397; в одной повторности — 592. 

Молекулярный дисперсионный анализ (AMOVA), 

с использованием 210 локусов, ожидаемо пока-

зал значительную дифференциацию между ра-

стениями двух видов рода Plantago: индекс фик-

сации (FST) составил 0,38 (p = 0,001) (табл. 4). 

Величина FST 
между растениями P. media, обита-

ющими на открытом склоне и в лесном экото-

пе, была равна 0,07 (p = 0,001). Таким образом, 

тест AMOVA показывает наличие небольших, но 

статистически значимых различий между двумя 

фенотипами P. media.

Генетическую структуру изученной совокупно-

сти растений оценивали с использованием двух 

методов кластеризации. Один метод основан на те-

оретической модели распределения частот встре-

чаемости аллелей в популяции диплоидных орга-

низмов, размножающихся половым путем [13]. 

Предполагается, что выявляемые в ходе анализа 

кластеры (популяции) находятся в равновесии 

Харди – Вайнберга. Изучаемые локусы должны на-

следоваться независимо друг от друга и не прояв-

лять неравновесного сцепления генов. Этот метод 

Таблица 2

Морфометрические показатели растений Plantago media, обитающих на открытом склоне и в лесу

Показатель Открытый склон Лес р-значение для t-критерия

Количество листьев, шт./растение 6,2 ± 1,2 6,0 ± 1,1 0,544

Длина листовой пластинки*, см 4,6 ± 2,0 9,2 ± 2,4 <0,001

Ширина листовой пластинки*, см 4,2 ± 1,7 3,0 ± 0,7 <0,001

Площадь листовой пластинки*, см2 12,5 ± 4,2 19,0 ± 7,5 <0,001

Удельная поверхностная плотность*, г/дм2 0,76 ± 0,02 0,36 ± 0,02 <0,001

Длина черешка листа*, см 1,5 ± 0,5 4,2 ± 1,9 <0,001

Масса надземной части, г/растение 1,5 ± 1,1 3,1 ± 1,3 <0,001

Длина корней, см 13,6 ± 3,4 10,1 ± 3,2 <0,001

Масса корней, г/растение 1,2 ± 0,8 1,5 ± 0,5 0,144

Соотношение масс надземной и подземной части растений 1,3 ± 0,7 2,1 ± 0,9 <0,001

Примечание. * Данные представлены для листьев срединной формации.

Таблица 3

Валовое содержание химических элементов в листьях Plantago media, мг/г сухого растительного материала

Местообитание N Ca Mg K P Fe Al

Открытый склон 10,8 ± 1,9* 35 ± 10 6,6 ± 2 20 ± 8 1,3 ± 0,4 0,38 ± 0,11 0,46 ± 0,12

Лес 13,8 ± 2,5 31 ± 9 6,1 ± 1,8 31 ± 12 2,5 ± 0,8 0,25 ± 0,07 0,29 ± 0,08

Примечание. * ±Δ — граница интервала абсолютной погрешности результата измерений при p = 0,95.

Таблица 4

Результаты анализа молекулярной дисперсии между группами растений Plantago major и Plantago media, 
и между группами растений Plantago media, произрастающих в контрастных по условиям освещенности место-
обитаниях (AMOVA)

Источник изменчивости
Степени 

свободы

Сумма квадратов 

отклонений

Процент

изменчивости

Две группы:

P. media и P. major

Между группами

Внутри каждой из групп

FST = 0,38 (p = 0,001)

1

63

95,0

909,9

37,7

62,3

Две группы: P. media на склоне 

и P. media в лесном экотопе

Между группами

Внутри каждой из групп

FST = 0,07 (p = 0,001)

1

58

44,7

809,2

6,8

93,2
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анализа был выполнен с помощью компьютерной 

программы STRUCTURE [13].

Другой метод позволяет проверить один из 

априори заданных вариантов кластеризации. 

За счет сокращения размерности данных методом 

главных компонент с последующим применением 

дискриминантного анализа для выбора тех главных 

компонент, которые наилучшим образом разграни-

чивают заданные исследователем кластеры. Метод 

не накладывает ограничений на свойства исходных 

данных [12]. Анализ был реализован в среде R при 

помощи пакета adegenet [16].

Кластеризация результатов ISSR-анализа образ-

цов растений рода Plantago по 210 локусам в про-

грамме STRUCTURE выявила два четко разделяю-

щих кластера, совпадающих с разделением образцов 

на виды P. media и P. major (рис. 2). Повторный 

анализ выборки, включающий только образцы ра-

стений P. media, позволил выявить два кластера, 

границы которых во многом совпадают с границами 

между растениями разных ценопопуляций.

В результате дискриминационного анализа глав-

ных компонент (DAPC) все три группы (растения 

P. media на склоне и лесном экотопе и растения 

P. major) надежно разделялись (рис. 3). Растения 

двух ценопопуляций P. media оказались гораздо 

ближе друг к другу, чем к растениям P. major. 

Качество кластеризации особей методом DAPC на-

прямую зависит от количества главных компонент, 

использованных для дискриминационного анализа. 

K = 2

1

1

2

2

3

3

K = 3

Рис. 2. Результаты кластеризации образцов растений P. media и P. major по 210 ISSR-локусам в программе STRUCTURE [13]. 

По горизонтали: каждый отдельный столбец соответствует одному образцу; 1 и 2 — теневые и световые растения P. media; 

3 — растения P. major. По вертикали — вероятность отнесения каждого образца (особи) к одному из кластеров. Варианты ко-

личества кластеров указаны над графиками: K = 2 — наиболее вероятное число кластеров, определенное по методу Evanno [15]; 

K = 3 — количество кластеров, соответствующее числу изучаемых групп растений

Рис. 3. Диаграмма рассеяния, построенная по результатам дискриминационного анализа главных компонент (DAPC) бинарной 

матрицы, содержащей 210 ISSR-локусов растений P. media и P. major с использвоанием 5 главных компонент. 1 и 2 — растения 

P. media из лесного экотопа и на открытом склоне соответственно, 3 — растения P. major. Ось 1 — значения дискриминацион-

ной функции 1, ось 2 — значения дискриминационной функции 2. В нижнем правом углу графика представлены относительные 

величины собственных чисел DAPC
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Обычно при увеличении количества главных ком-

понент (вплоть до количества анализируемых ло-

кусов) происходит увеличение качества разделения 

кластеров. Оценить успешность классификации 

можно с помощью случайного отбора 10 % осо-

бей, сведения о которых не будут использоваться 

при построении кластеров. Далее эти 10 % особей 

классифицируются по кластерам, с использовани-

ем значений дискриминантных функ ций, рассчи-

танных на 90 % выборки. Эта процедура повто-

ряется многократно для оценки средних значений 

результатов испытаний. В нашем случае различия 

между кластерами сохранялись при использова-

нии минимального количества главных компонент, 

равного 5, и достигали оптимума при числе глав-

ных компонент равном 20 (доля успешно клас-

сифицированных особей в этом случае составила 

91 % при среднеквадратичной ошибке классифи-

кации равной 11 %).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Наши исследования показали, что адаптация 

растений Plantago media к разным эколого-це-

нотическим условиям проявляется в формирова-

нии фенотипов, свойства которых свидетельствуют 

о селективном действии светового фактора. Счи-

тается, что распределение растений по экотопам 

с различным световым режимом зависит от гено-

типически обусловленной изменчивости структуры 

листьев [17]. Анатомо-морфологические и функцио-

нальные характеристики листьев растений теневого 

и светового типа изучены достаточно полно [18–22].

Весь комплекс морфофизиологических показа-

телей растений P. media, обитающих на откры-

том склоне и под пологом в лесу, свидетельствует 

о выраженной реакции на световой режим (табл. 1) 

и подтверждает полученные нами ранее данные 

о высокой пластичности данного вида по отношению 

к свету [5, 6]. Растения на склоне получали на по-

рядок больше солнечного света, чем в лесу (рис. 1). 

При этом местообитания различались не только по 

интенсивности освещения, но и по спектральному 

составу света, поступающего к растениям. Растения 

на открытом склоне получали прямой солнечный 

свет, обогащенный синими лучами (400–500 нм), 

и бóльшую часть дня подвергались воздействию УФ-

радиации (280–400 нм). Прямые измерения показа-

ли, что интенсивность УФ-Б-радиации (280–315 нм) 

на открытом склоне достигала 1,5 Вт/м2, тогда как 

под пологом леса была ничтожно малой (менее 

0,1 Вт/м2). Контрастные условия инсоляции соче-

тались с различиями в терморежиме. Наши данные 

показывают, что теплообеспеченность растений на 

склоне заметно выше, чем под лесным пологом. 

Растения на склоне подвержены также действию 

более значительного перепада дневных и ночных 

температур. Высокая фенотипическая пластичность 

листьев растений P. media, произрастающих при 

разной освещенности, обеспечивает оптимальную 

среду для функционирования фотосинтетического 

аппарата.

Что касается условий почвенного питания 

(табл. 1), то различия в обеспеченности растений 

основными биогенными элементами (азот, фос-

фор, калий, кальций и магний) были не столь вы-

ражены, как условия воздушного питания. Нами 

также не выявлено существенных различий в со-

держании в корнеобитаемом слое почвы микроэле-

ментов: меди, цинка, марганца, бора и молибдена 

(данные не приводятся). Элементный состав над-

земной биомассы растений, обитающих на склоне 

и в лесу, не имел выраженных отличий (табл. 3), 

что, по всей видимости, отражает сходный режим 

минерального питания.

В литературе имеются сведения о фенотипи-

ческой лабильности и физиологических реакциях 

некоторых видов рода Plantago по отношению 

к освещенности [23], условиям минерального пи-

тания [24], влажности почвы [25]. В комплексном 

исследовании четырех видов рода Plantagо, про-

веденном экологами, физиологами и популяцион-

ными генетиками в Нидерландах [4] отмечено, что 

высокая фенотипическая пластичность, свойствен-

ная представителям данного рода, может контро-

лироваться генетически и иметь генетическую 

основу. Показано, что генетическое разнообразие 

может являться одним из факторов, обеспечива-

ющих способность Plantagо lanceolata существо-

вать в разных сообществах [26].

Проведенный нами популяционно-генетиче-

ский анализ с использованием ISSR-маркеров по 

210 локусам выявил два кластера, границы ко-

торых совпадали с границами между растениями 

P. media светового и теневого фенотипа. Резуль-

таты дискриминационного анализа главных компо-

нент подтвердили, что на фоне высокого генетиче-
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ского сходства существуют статистически значимые 

генетические различия между этими фенотипами, 

что свидетельствует о генетической дифференци-

ации двух фенотипов P. media, произрастающих 

в разных экологических условиях. По-видимому, 

различия экологических условий, проявляющие-

ся в первую очередь в световом и температурном 

режиме местообитаний, оказывали определен-

ное селективное воздействие. Однако, несмотря 

на близость локализации ценопопуляций, нельзя 

полностью исключить наличие репродуктивных ба-

рьеров, снижающих обмен генетической информа-

цией. P. media является ветроопыляемым травя-

нистым многолетником, семена которого не имеют 

приспособлений для распространения на большие 

расстояния. Кроме того, перенос пыльцы воздуш-

ными потоками к растениям, обитающим в лесном 

экотопе, может быть ограничен из-за слабого про-

никновения ветра под лесной полог. Это затрудня-

ет выявление причин генетической дифференциа-

ции близкорасположенных ценопопуляций.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обитание в разных эколого-ценотических услови-

ях приводит к формированию адаптивных морфофи-

зиологических реакций. Световая и теневая формы 

Plantago media на Южном Тимане имели высокое 

генетическое сходство, но вместе с тем проявляли 

статистически значимую генетическую дифференци-

ацию, о чем свидетельствует полиморфизм генетиче-

ских маркеров. Следовательно, можно полагать, что 

фенотипические вариации генетически обусловлены 

по крайней мере частично. Поддержание определен-

ного уровня генетического разнообразия в популя-

циях важно для сохранения вида и проявления его 

потенциала. Популяционный генетический анализ 

с использованием ISSR-маркеров является чувстви-

тельным инструментом для выявления генетического 

разнообразия и дифференциации популяций расте-

ний в зависимости от экологических факторов.
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