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ВВЕДЕНИЕ

Одной из основных лесообразующих пород 
Республики Беларусь является ель европейская 
Picea abies (L.) H. Karst. Еловые насаждения за-
нимают в лесном фонде 781.07 тыс. га, что со-
ставляет 9.46 % покрытых лесом земель (Госу-
дарственный лесной кадастр…, 2019). Наиболее 

эффективным методом обеспечения лесокуль-
турного производства высококачественными и 
сортовыми семенами является закладка лесосе-
менных плантаций (ЛСП) (Ефимов, 2010). В Бе-
ларуси с начала 70-х по 90-е гг. XX в. реализо-
вана программа создания клоновых плантаций 
I порядка. Начиная с 90-х гг. для таких хвойных 
видов, как ель европейская и сосна обыкновен-
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Проведено молекулярно-генетическое исследование 5 лесосеменных плантаций (ЛСП) первого (I) и 12 – вто-
рого (II) порядка ели европейской Picea abies (L.) H. Karst. с использованием 18 изоферментных генов. На 
основании полученных значений аллельных частот рассчитаны основные показатели генетического разноо-
бразия для ЛСП и проведено сравнение уровня генетической изменчивости ЛСП и насаждений естественно-
го происхождения ели европейской. Выявлено, что по показателю полиморфности P95 ЛСП I и II не уступают 
природным популяциям (0.39, 0.44 и 0.44 соответственно). По показателю P99 большинство плантаций сопо-
ставимо с насаждениями естественного происхождения, но в целом для ЛСП как I, так и II порядка значения 
P99 существенно ниже, чем в природных популяциях (0.50, 0.50 и 0.67 соответственно). Количество выяв-
ленных в ЛСП аллельных вариантов выше, чем в насаждениях лесов хозяйственного использования. Однако 
многие аллельные варианты, встречающиеся в еловой формации Беларуси с частотой от 1 до 5 %, в проана-
лизированной совокупности плантаций имели частоту менее 1 %. Средние значения ожидаемой и наблюдае-
мой гетерозиготности в ЛСП I достоверно ниже (0.127 и 0.131 соответственно), а в ЛСП II достоверно выше 
(0.163 и 0.162 соответственно) таковых в насаждениях естественного происхождения лесов хозяйственного 
использования (0.147 и 0.150 соответственно). Полученные для ЛСП I и II ели значения показателей инбри-
динга FIS и FIT свидетельствуют о том, что плантации находятся в состоянии равновесия по Харди–Вайнбергу. 
Установлено, что генетическая структура ЛСП  I и II характеризуется однородностью, так как показатели 
подразделенности FST и GST имеют низкие величины, не превышающие 0.011 и 0.012 соответственно. Оценка 
степени генетической дифференциации исследованных ЛСП ели европейской показала, что их генетическая 
структура сходна с таковой, установленной для еловых насаждений естественного происхождения из лесов 
хозяйственного использования. 
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ная, проводится закладка плантаций только II по-
рядка. Всего на данный момент в Беларуси ат-
тестовано 67.9  га лесосеменных плантаций ели 
европейской I порядка и 123.4 га – II порядка.

Лесосеменные плантации следует рассма-
тривать не только как средство решения хозяй-
ственных задач, связанных с обеспечением по-
требностей в лесных семенах с улучшенными 
наследственными свойствами, но и как важную 
составляющую часть системы мероприятий по 
сохранению и рациональному использованию 
генетических ресурсов природных популяций 
(Ефимов, 1991). Стремление к достижению 
максимального лесоводственно-селекционного 
эффекта в результате вовлечения в практиче-
ское семеноводство наиболее ценного в хозяй-
ственном отношении генетического потенциала 
лесообразующих видов не должно вступать в 
резкое противоречие с требованиями сохране-
ния в последующих поколениях генетического 
разнообразия природных популяций как основы 
обеспечения жизнеспособности и устойчивости 
вида в меняющихся условиях среды. Как пока-
зали исследования ученых разных стран, сте-
пень генетического разнообразия лесосеменных 
плантаций варьирует в широких пределах и мо-
жет быть как ниже (Adams, Joly, 1980; Moran et 
al., 1980; Камалова и др., 1994; Шигапов, 1995; 
Ивановская, 2015), так и на уровне природных 
популяций (Шигапов и др., 1996; Godt et al., 
2001; Зацепина и др., 2014; Ивановская, 2015). 
Кроме того, в ряде случаев установлено, что 
уровень генетического разнообразия ЛСП зави-
сит от количества клонов (Камалова и др., 1994; 
Шигапов, 1995; Шигапов и др., 1996; Иванов-
ская, 2015). Однако некоторые исследователи 
считают, что уменьшение размеров эффектив-
ной популяции в ЛСП не влияет отрицатель-
но на генетический состав семян в основном 
вследствие высокого уровня фонового опыле-
ния (Harju, 1995). В последние годы появились 
новые данные, полученные на основе молеку-
лярно-генетического анализа ДНК, показываю-
щие, что уровень генетического разнообразия в 
ЛСП может быть как ниже (Ильинов, Раевский, 
2015), так и выше (İçgen et al., 2006; Stefenon et 
al., 2008; Ильинов, Раевский, 2015), чем в при-
родных популяциях, а минимальный предел в 
стандартной ситуации для шведских семенных 
плантаций хвойных может достигать 20 клонов 
(Lindgren, Prescher, 2005). 

Таким образом, несмотря на продолжитель-
ное изучение лесосеменных плантаций и срав-
нение их генетических характеристик с при-

родными популяциями, проблема сохранения 
генетического разнообразия при создании объ-
ектов постоянной лесосеменной базы (в Рос-
сии – единый государственный селекционный 
комплекс) остается по-прежнему нерешенной и 
актуальной.

Цель исследования – провести молекулярно-
генетический анализ лесосеменных плантаций 
ели европейской для оценки их вклада в вопро-
сы сохранения генофонда еловой формации Бе-
ларуси.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Для проведения молекулярно-генетического 
анализа собран экспериментальный материал 
в лесосеменных плантациях ели европейской 
I и II  порядка. Всего изучено 5  ЛСП  I (две из 
которых представлены блоками разных лет за-
кладки) и 12 ЛСП II порядка общей площадью 
100.8  га. Для сравнительного анализа исполь-
зованы насаждения ели европейской естествен-
ного происхождения из лесов хозяйственного 
использования (8 древостоев). Выбор насажде-
ний данной категории обусловлен тем, что они 
служат основным источником семян для искус-
ственного лесовосстановления. Количество про-
анализированных деревьев в одном изученном 
объекте варьировало от 72 до 111 шт.

Исследование проведено методом изофер-
ментного анализа. В качестве эксперименталь-
ного материала использовали диплоидные ткани 
почек. Для гомогенизации и выделения фермен-
тов применяли экстрагирующий буфер следую-
щего состава: сахароза – 0.81 г; ЭДТА – 1.5 мг; 
дитиотрейтол – 1.6  мг; аскорбиновая кисло-
та – 1.76 мг; бычий сывороточный альбумин – 
11.0  мг; НАД – 2.7  мг; НАДФ – 2.2  мг; пири-
доксаль – 0.5 мг; β-меркаптоэтанол – 0.066 мл; 
тритон х-100 – 0.25  мл; PVP – 0.8  г на 10  мл 
дистиллированной воды, pH доводили до 6.7 1М 
раствором трис-(гидроксиметил)-аминометана. 
Электрофоретическое фракционирование изо-
энзимов проводили в 12 % крахмальном геле с 
использованием трех буферных систем (трис-
ЭДТА-боратная, pH 8.6; трис-цитратная, pH 6.2; 
трис-цитрат/трис-HCl, pH  6.2/8.0) (Гончаренко 
и др., 1989) с незначительными модификация-
ми. Гистохимическое окрашивание ферментов 
производили по стандартным методикам, опи-
санным в ряде руководств (Cheliak, Pitel, 1984; 
Гончаренко и др., 1989). Анализ осуществлен 
на основе 11 ген-ферментных систем, кото-
рые кодируются 18 изоферментными локусами 
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(Aat-1, -2, Adh; Dia-1, -2; -4; Fe; Gdh; Gpi; Idh-2; 
Lap-1, -2; Mdh-1, -2, -3; Pgm-1, -2; Skdh). Для 
оценки уровня генетической изменчивости ис-
следованных объектов использовали следующие 
показатели: долю полиморфных локусов, или 
полиморфность (Р), которая рассчитывается как 
отношение числа полиморфных локусов (имею-
щих 2 и более различных аллеля) к общему ко-
личеству проанализированных (в одном случае 
локус считается полиморфным, когда частота 
преобладающего аллеля этого локуса не превы-
шает 95 % (Р95), а в другом – когда его частота не 
превышает 99 % (Р99)); среднее число аллелей на 
локус (А) и среднее число нередких (встречают-
ся в популяции с частотой более 1 %) аллелей 
на локус (А1%); наблюдаемая гетерозиготность 
(Но), которая рассчитывалась для каждого локу-
са отдельно как отношение числа гетерозигот к 
общему количеству проанализированных осо-
бей, и ожидаемая гетерозиготность (Не), которая 
вычислялась для каждого локуса на основании 
его аллельных частот по формуле Харди–Вайн-
берга (средние величины Но и Не вычисляются 
как среднеарифметические по всем локусам). 
Для анализа степени подразделенности ЛСП 
и природных популяций сосны обыкновенной 
применяли коэффициенты F-статистик (Wright, 
1965) и G-статистик (Nei, 1975), определения 
внутрипопуляционной дифференциации – ко-
эффициент генетической дистанции DN (Nei, 
1978). Кластеризацию проводили с использова-
нием метода невзвешенного парно-группового 
анализа (UPGMA), бутстреп-тест – отдельного 
модуля бутстрепа к софту IQ-TREE v 1.6.12 с 
1000 актами реэссемблинга.

Математическую обработку полученных 
данных и построение дендрограммы прово-
дили с использованием компьютерных про-
грамм BIOSYS-1 (Swofford, Selander, 1981) и 
POPGENE Version 1.32 (Yeh et al., 1999).

Достоверность различий по показателю 
средней гетерозиготности определяли на осно-
вании коэффициента Стьюдента по формуле

	

1 2
2 2

1 2

,H Ht
S S
−

=
+

где H – средняя гетерозиготность, S – ошибка 
средней гетерозиготности (Плохинский, 1970).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

В ходе проведения генетического анализа 
установлены генотипы всех проанализирован-
ных рамет по 18  изоферментным генам и рас-

считаны аллельные частоты для исследованных 
лесосеменных плантаций ели европейской. Все-
го выявлено 55 аллельных вариантов (в среднем 
40  аллелей на ЛСП). В ЛСП  I и  II по локусу 
Mdh-1 полиморфизма не выявлено, локусы Dia-1 
и Aat-1 были мономорфными только в ЛСП  I. 
Наибольший уровень гетерозиготности в ЛСП I 
обнаружен для трех локусов: Aat-2, Dia-4, Lap-1, 
поскольку для них показатель Нe в среднем по 
всем объектам превышал 25 %, в ЛСП II к этой 
группе локусов добавились Gpi, Lap-2 и Mdh-3. 
Локусы, характеризующиеся средним уровнем 
изменчивости (He от 5 до 25 %), в ЛСП I пред-
ставлены Gdh, Gpi, Lap-2, Mdh-3, в ЛСП II – Fe, 
Gdh, Pgm-2. В ЛСП I и II среднее значение Не не 
превысило 5 % по восьми локусам. Для ЛСП I 
к таковым относятся Adh, Dia-1, Fe, Idh-2, Mdh-2, 
Pgm-1, Pgm-2, Skdh. В ЛСП  II состав локусов 
несколько отличается: Fe и Pgm-2 показали сред-
ний уровень гетерозиготности, а мономорфные 
в ЛСП I Dia-1 и Aat-1 оказались слабополиморф-
ными. В общей сложности по 18 исследованным 
изоферментным генам в ЛСП II выявлен более 
высокий уровень полиморфизма, чем в ЛСП  I. 
Это может быть связано как с количеством де-
ревьев в проанализированных выборках, так и с 
их качественным составом, поскольку кандида-
ты для создания ЛСП II проходят более строгий 
отбор в результате генетической оценки насле-
дуемости признаков продуктивности. Следует 
отметить, что в лесосеменных плантациях выяв-
лено более 70 % аллельных вариантов, частота 
которых для еловой формации Беларуси состав-
ляет менее 1 % (Падутов, 2001). По ряду генов 
обнаружены аллели, до настоящего времени для 
ели европейской в Беларуси не установленные: 
Dia-40.80, Gpi0.35, Idh-21.20, Mdh-30.70. Снижение ко-
личества аллелей, встречающихся в природных 
популяциях с низкой частотой, отмечено также 
при изучении лесосеменной плантации ели бе-
лой (Godt et al., 2001).

На основе полученных значений аллельных 
частот для всех исследованных лесосеменных 
плантаций рассчитаны основные показатели 
генетического разнообразия, которые представ-
лены в табл.  1, где также приведены данные 
для насаждений ели европейской естественно-
го происхождения из лесов хозяйственного ис-
пользования. 

Как следует из табл.  1, доля полиморфных 
локусов в ЛСП ели европейской по 95  % кри-
терию варьирует от 0.33 до 0.50, в целом со-
ставляя 0.39 для ЛСП I и 0.44 для ЛСП II, что 
соответствует этому показателю в насаждениях 
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Таблица 1. Показатели генетической изменчивости ели европейской в ЛСП I и II 

№ 
п/п

Лесхоз, лесничество, 
год закладки ЛСП

Доля 
полиморфных 

локусов

Среднее число 
аллелей на локус* Средняя гетерозиготность*

P95 P99 А А1% Не Но

ЛСП I 
1 Могилевский, 

Могилевское, 1969, 
1970, 1971, 1972

0.39 0.61 2.33 ± 1.19 1.83 ±1.10 0.134 ± 0.007 0.135 ± 0.007

2 Костюковичский, 
Костюковичское, 1968, 
1969, 1970

0.39 0.56 2.11 ± 1.19 1.83 ± 1.04 0.122 ± 0.007*** 0.127 ± 0.007***

3 Чериковский, 
Чериковское, 1979

0.39 0.67 2.22 ± 1.06 1.72 ± 1.07 0.126 ± 0.007*** 0.140 ± 0.007

4 Те же, 1986 0.33 0.61 2.06 ± 1.06 1.83 ± 1.10 0.118 ± 0.006*** 0.129 ± 0.006***
5     »      1975 0.39 0.44 2.17 ± 1.20 1.83 ± 1.30 0.123 ± 0.008*** 0.124 ± 0.008***

ЛСП I порядка 0.39 0.50 2.61 ± 1.33 1.89 ± 1.18 0.127 ± 0.003*** 0.131 ± 0.003***
ЛСП II 

6 Глубокский опытный, 
Узречское, 1996

0.50 0.67 2.28 ± 1.23 2.11 ± 1.18 0.170 ± 0.008*** 0.184 ± 0.008***

7 Полоцкий, 
Ветринское, 2002 

0.39 0.56 2.17 ± 1.09 1.83 ± 1.20 0.163 ± 0.008 0.178 ± 0.008***

8 Полоцкий, Полоцкое, 2002 0.44 0.56 2.28 ± 1.27 2.11 ± 1.28 0.148 ± 0.009 0.168 ± 0.008**
9 Те же, 1996 0.39 0.44 2.28 ± 1.41 2.00 ± 1.37 0.158 ± 0.007 0.160 ± 0.007
10 Лиозненский, 

Лиозненское, 1996
0.39 0.56 2.00 ± 1.19 1.94 ± 1.16 0.159 ± 0.007 0.156 ± 0.007

11 Крупский, Крупское, 1997 0.44 0.61 2.33 ± 1.33 1.94 ± 1.11 0.168 ± 0.007*** 0.168 ± 0.007**
12 Те же, 1998 0.44 0.61 2.50 ± 1.33 2.00 ± 1.18 0.160 ± 0.007 0.162 ± 0.007
13     »      1999 0.50 0.61 2.33 ± 1.28 2.06 ± 1.21 0.161 ± 0.008 0.157 ± 0.007
14     »      2000 0.44 0.56 2.22 ± 1.31 2.06 ± 1.35 0.164 ± 0.007** 0.146 ± 0.007
15 Горецкий, 

Темнолесское, 2009
0.39 0.56 2.11 ± 1.37 2.00 ± 1.28 0.154 ± 0.007 0.159 ± 0.007

16 Сморгонский опытный, 
Вишневское, 2016

0.44 0.67 2.28 ± 1.18 1.89 ± 1.08 0.156 ± 0.008 0.167 ± 0.008

17 Скидельский, 
Озерское, 2013

0.39 0.67 2.11 ± 1.08 2.00 ± 1.03 0.155 ± 0.007 0.157 ± 0.007

ЛСП II порядка 0.44 0.50 2.89 ± 1.23 1.94 ± 1.26 0.163 ± 0.002*** 0.162 ± 0.002***
Насаждения естественного происхождения лесов хозяйственного использования

18 Двинская ЭЛБ, 
Прошковское, кв. 11

0.44 0.61 2.06 ± 1.21 2.06 ± 1.21 0.140 ± 0.010 0.142 ± 0.010

19 Те же, кв. 12 0.44 0.61 2.11 ± 1.18 2.11 ± 1.18 0.138 ± 0.009 0.139 ± 0.009
20     »      кв. 14 0.44 0.56 2.00 ± 1.14 2.00 ± 1.14 0.150 ± 0.010 0.154 ± 0.010
21     »      кв. 34 0.50 0.67 2.16 ± 0.94  2.06 ± 0.94 0.129 ± 0.010 0.134 ± 0.010
22 Городокский, 

Езерищенское
0.44 0.61 2.06 ± 1.11 2.06 ± 1.11 0.153 ± 0.007 0.165 ± 0.007

23 Молодечненский, 
Молодечненское

0.39 0.56 2.22 ± 1.26 2.06 ± 1.21 0.144 ± 0.008 0.159 ± 0.008

24 Слуцкий, Жилин-Бродское 0.44 0.61 2.17 ± 1.20 1.89 ± 1.02 0.147 ± 0.008 0.146 ± 0.008
25 Могилевский, Чериковское 0.50 0.61 2.06 ± 1.06 1.89 ± 1.02 0.142 ± 0.010 0.150 ± 0.010

Леса хозяйственного 
использования

0.44 0.67 2.67 ± 1.33  2.10 ± 1.13 0.147 ± 0.004 0.150 ± 0.004

Примечание. * Значения показателей приведены с ошибкой среднего; ** достоверно отличаются от значения показателя 
для лесов хозяйственного использования по t-критерию Стьюдента при уровне значимости 95 %; *** достоверно отличаются от 
значения показателя для лесов хозяйственного использования по t-критерию Стьюдента при уровне значимости 99 %.

С. И. Ивановская, Д. И. Каган, В. Е. Падутов
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лесов хозяйственного использования. Значения 
P99 отдельных плантаций (0.44–0.67) находят-
ся в таком же диапазоне, как и в насаждениях 
эксплуатационных лесов (0.56–0.67). Однако 
в целом для ЛСП I и II они существенно ниже 
(P99 = 0.50), чем в проанализированных ельни-
ках (P99 = 0.67). Полученные результаты свиде-
тельствуют о неравномерном распределении в 
ЛСП полиморфных локусов с частотой наибо-
лее общего аллельного варианта от 95 до 99 %, 
что в целом приводит к увеличению частоты 
наиболее общего аллеля более 99 %. Это частич-
но подтверждается величиной показателей чис-
ла аллелей на локус  (А). Если количество всех 
выявляемых аллелей как в каждой отдельной 
ЛСП, так и в ЛСП в целом (2.06–2.33 и 2.61 в 
ЛСП  I, 2.00–2.50 и 2.89 в ЛСП  II) не уступает 
природным популяциям (2.00–2.22 и 2.67 соот-
ветственно), то в случае количества аллельных 
вариантов с частотой выше 1 % (А1%) ситуация 
иная. В каждой отдельной ЛСП значения А1% 
соответствуют (1.72–1.83 в ЛСП  I, 1.83–2.11 в 
ЛСП II), а в целом (1.89 в ЛСП I, 1.94 в ЛСП II) 
существенно ниже, чем в природных популяци-
ях (1.89–2.06 и 2.11 соответственно). Это ука-
зывает на то, что аллельные варианты, частота 
которых чуть выше 1 %, выявлялись не во всех 
ЛСП, в результате чего в целом их частота была 
ниже 1 %. 

Значения ожидаемой (Не) и наблюдаемой 
(Но) гетерозиготности в ЛСП I ели европейской 
варьируют в пределах 0.118–0.134 и 0.124–0.135 
соответственно, в среднем составляя 0.127 и 
0.131, что достоверно ниже значений средней 
гетерозиготности насаждений лесов хозяйствен-
ного использования – 0.147 и 0.150 соответ-
ственно (см. табл. 1). В то же время величины Не 
и Но в ЛСП II находятся в диапазоне 0.148–0.170 
и 0.146–0.184 соответственно, в среднем со-
ставляя 0.163 и 0.162, и достоверно превышают 
значения средней гетерозиготности насаждений 
лесов хозяйственного использования. Интерес-
но отметить особенность, выявленную при срав-
нении показателей гетерозиготности лесосемен-
ных плантаций сосны и ели. Средние значения 
Не и Но в ЛСП I сосны обыкновенной в отличие 
от ЛСП I ели европейской в целом достоверно 
выше, чем в насаждениях естественного проис-
хождения лесов хозяйственного использования 
(Ивановская, 2015). В то же время в ЛСП II у ели 
величины Не и Но достоверно превышают, а у со-
сны (Ивановская, 2015) соответствуют величине 
средней гетерозиготности древостоев лесов хо-
зяйственного использования. Выявленные отли-

чия по параметрам средней гетерозиготности в 
ЛСП сосны и ели разного генетического уровня 
могут быть обусловлены разными механизмами 
формирования повышенной продуктивности 
у этих древесных видов. Кроме того, влияние 
может оказывать также и то, что сосна обык-
новенная на территории Беларуси произрас-
тает в условиях, близких к ее климатическому 
оптимуму, в то время как для ели европейской 
здесь проходит южная граница сплошного рас-
пространения. Следует отметить, что как насаж-
дения естественного происхождения, так и ЛСП 
ели европейской в Беларуси характеризуются 
состоянием, близким к равновесию по Харди–
Вайнбергу, поскольку значения ожидаемой и 
наблюдаемой гетерозиготности в большинстве 
исследованных ЛСП схожи и в целом различие 
между ними не превышает 0.4 %. Ранее при ис-
следовании ЛСП сосны обыкновенной было 
показано, что использование ограниченного ко-
личества клонов плюсовых деревьев (< 45) для 
создания ЛСП II может приводить к бóльшему 
диапазону значений генетических показателей 
по сравнению с ЛСП I (Ивановская, 2015). Для 
исследованных ЛСП II  ели европейской значи-
тельного увеличения размаха величин не вы-
явлено. По-видимому, это объясняется тем, что 
из 12  исследованных ЛСП II ели для создания 
11 плантаций использовано 50 клонов и более и 
только для одной – 9.

Для оценки равновесия и подразделенности 
исследованных ЛСП ели европейской использо-
ваны F-статистики Райта и G-статистики Неи. 
Значения коэффициентов инбридинга особи от-
носительно популяции (FIS), инбридинга особи 
относительно вида в целом (FIT) и инбридинга 
популяции относительно всего вида (FST), а так-
же доли межпопуляционного разнообразия (GST), 
рассчитанного на основании анализа 18 изофер-
ментных локусов, представлены в табл. 2. 

Выявлено, что по ряду локусов (Gpi, Mdh-3, 
Pgm-2) наблюдаются существенные различия, 
превышающие 10  % по показателям FIS и FIT 
между ЛСП I и ЛСП II. Так, в ЛСП I по локусу 
Gpi избыток гетерозигот относительно популя-
ции (FIS) и относительно всего вида в целом (FIT) 
составляет 9.4 и 8.7 % соответственно, в ЛСП II 
по данному локусу выявлен недостаток гете-
розигот – 5.8 и 6.9 % соответственно. В ЛСП I 
по локусу Pgm-2 значение показателя FIS равно 
–0.019, FIT – –0.011; в ЛСП II – 0.124 и 0.133 со-
ответственно. По локусу Mdh-3 наблюдается 
обратная картина: в ЛСП I выявлен недостаток 
гетерозигот, равный 10.8 и 11.8 % соответствен-

Генетическое разнообразие и структура лесосеменных плантаций первого и второго порядка ели европейской...
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но, а в ЛСП II их незначительный избыток (1.0 и 
0.5 % соответственно) (см. табл. 2).

Усредненные показатели FIS и FIT в ЛСП I 
указывают на незначительный избыток гетеро-
зигот как в пределах популяции, так и в сово-
купности исследованных объектов (1.0 и 0.2 % 
соответственно).

Коэффициенты FIS и FIT в ЛСП II в среднем – 
0.00 и 0.011. В целом низкие средние значения 
коэффициентов инбридинга свидетельствуют о 
том, что исследованные ЛСП находятся в состо-
янии равновесия по Харди–Вайнбергу, т. е. фак-
тическое соотношение гомо- и гетерозиготных 
генотипов соответствует теоретически ожидае-
мому, что подтверждает выводы, сделанные на 
основании значений средней гетерозиготности. 
Отметим, что в отличие от ЛСП II в ЛСП I и на-
саждениях ели европейской естественного про-
исхождения наблюдается небольшой избыток 
гетерозигот (от 0.2 до 1.9 %), о чем свидетель-
ствуют отрицательные значения FIS и FIT. 

Показатель подразделенности (FST) для всех 
множественных аллелей подсчитывался как 
средневзвешенный по всем исследованным объ-
ектам и варьировал в полиморфных локусах 
от 0.001 до 0.037 в ЛСП I и от 0.005 до 0.027 в 
ЛСП II, составляя в среднем 0.008 и 0.011 соот-
ветственно. Это указывает на то, что около 99 % 

всей изменчивости находится внутри исследо-
ванных плантаций и на межпопуляционную из-
менчивость приходится не более 1.1 %. Сходные 
средние значения в ЛСП I и II, равные 0.010 и 
0.012 соответственно, получены и по другому, 
эквивалентному FST, показателю подразделенно-
сти – GST (Nei, 1975). Полученные для ЛСП зна-
чения FST и GST не превышают таковые, установ-
ленные для еловых насаждений естественного 
происхождения лесов хозяйственного использо-
вания (см. табл. 2), а также для еловой формации 
Беларуси в целом (0.015 и 0.018 соответственно) 
(Падутов, 2001), что указывает на однородность 
генетической структуры исследованных ЛСП 
ели европейской. 

Сходство генетических структур всех про
анализированных ЛСП ели европейской  I и 
II порядка (кроме двух ЛСП I) и насаждений ле-
сов хозяйственного использования подтвержда-
ется генетической дистанцией DN между ними, 
не превышающей 0.011, что находится в пре-
делах генетических расстояний, характерных 
для еловой формации Беларуси (0.002–0.013) 
(Падутов, 2001). Наибольшие различия в гене-
тической структуре выявлены между ЛСП I из 
Чериковского лесхоза 1975 и 1979 гг. закладки и 
насаждениями лесов хозяйственного использо-
вания, генетическая дистанция между которыми 

Таблица 2. Показатели F- и G-статистик в ЛСП ели европейской

Локус
FIS FIT FST GST

ЛСП I ЛСП II Неп ЛСП I ЛСП II Неп ЛСП I ЛСП II Неп ЛСП I ЛСП II Неп

Fe 0.022 0.052 –0.006 0.025 0.058 0.003 0.003 0.006 0.010 0.003 0.006 0.010
Pgm-1 0.021 –0.006 –0.003 0.021 0.002 0.020 0.001 0.008 0.024 0.000 0.008 0.024
Pgm-2 –0.019 0.124 –0.022 –0.011 0.133 –0.012 0.008 0.011 0.009 0.009 0.014 0.007

Gpi –0.094 0.058 0.013 –0.087 0.069 0.024 0.007 0.012 0.011 0.010 0.013 0.014
Mdh-1 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Mdh-2 –0.005 –0.005 0.000 0.004 0.001 0.000 0.009 0.006 0.000 0.013 0.009 0.000
Mdh-3 0.108 –0.010 0.013 0.118 –0.005 0.023 0.011 0.005 0.010 0.007 0.006 0.014
Idh-2 0.017 0.002 0.015 0.021 0.008 0.019 0.004 0.007 0.003 0.004 0.010 0.005
Dia-1 0.002 0.003 –0.029 0.008 0.010 0.005 0.005 0.007 0.033 0.005 0.007 0.033
Dia-2 0.000 –0.003 0.000 0.000 0.015 0.000 0.000 0.017 0.000 0.000 0.017 0.000
Dia-4 –0.148 –0.057 –0.019 –0.105 –0.029 0.015 0.037 0.027 0.033 0.075 0.039 0.057
Gdh 0.035 0.002 –0.070 0.045 0.012 –0.060 0.011 0.010 0.009 0.011 0.010 0.009

Lap-1 –0.022 0.077 –0.025 –0.011 0.096 –0.001 0.011 0.020 0.023 0.012 0.023 0.033
Lap-2 –0.065 –0.061 –0.027 –0.062 –0.042 –0.008 0.003 0.018 0.019 0.004 0.018 0.023
Aat-1 0.000 –0.004 0.000 0.000 0.010 0.000 0.000 0.014 0.000 0.000 0.014 0.000
Aat-2 –0.117 –0.147 –0.138 –0.110 –0.136 –0.109 0.005 0.009 0.026 0.008 0.009 0.015
Adh –0.005 –0.017 –0.010 0.012 –0.005 –0.000 0.017 0.011 0.010 0.017 0.011 0.010
Skdh 0.082 –0.009 –0.029 0.087 0.001 –0.009 0.005 0.010 0.019 0.006 0.010 0.022

Среднее –0.010 0.000 –0.019 –0.002 0.011 –0.005 0.008 0.011 0.013 0.010 0.012 0.015

Примечание. Неп – насаждения естественного происхождения лесов хозяйственного использования.
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достигает 0.022 и 0.018 соответственно. Следует 
отметить, что сбор экспериментального матери-
ала в этих ЛСП сделан после проведения изре-
живания, что, по-видимому, послужило причи-
ной изменения генетической структуры. 

На основании значений коэффициентов ге-
нетической дистанции с использованием невзве-
шенного парно-группового метода кластерного 
анализа (UPGMA) построена дендрограмма, 
позволяющая проиллюстрировать степень ге-
нетической дифференциации изученных ЛСП 
и насаждений лесов хозяйственного использо-
вания ели европейской, из которой видно, что 
все проанализированные объекты формируют 
два кластера. Один образуют две ЛСП I из Че-
риковского лесхоза 1975 и 1979  гг. закладки, 
между которыми и насаждениями естественно-
го происхождения из лесов хозяйственного ис-
пользования выявлена наибольшая величина DN. 
Второй кластер представлен остальными ЛСП и 
проанализированными еловыми древостоями, в 
распределении которых не прослеживается ка-
кой-либо четкой закономерности. Из получен-
ных величин DN и результатов кластеризации 
можно сделать вывод, что большинство ЛСП 
ели европейской в Беларуси имеют генетиче-
скую структуру, сходную с таковой насаждений 
естественного происхождения из лесов хозяй-
ственного использования. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Изучение генетического разнообразия ЛСП 
ели европейской выявило различия между ЛСП 
разного генетического уровня. Так, ЛСП I  по 
средним значениям основных показателей по-
лиморфизма (P95  =  0.39; P99  =  0.50; А  =  2.61; 
А1% = 1.89, Не = 0.127; Но = 0.131) уступают ело-
вым насаждениям естественного происхожде-
ния лесов хозяйственного использования Бела-
руси (P95 = 0.44; P99 = 0.67; А = 2.67; А1% = 2.11; 
Не = 0.147; Но = 0.150). При этом аллельное раз-
нообразие ЛСП I включало все нередкие и около 
30  % редких аллелей, обнаруженных в еловых 
насаждениях Беларуси. В ЛСП II более низкие 
значения выявлены только для P99 и А1%, равные 
0.50 и 1.94 соответственно. По остальным пока-
зателям генетической изменчивости (P95 = 0.44; 
А = 2.89; Не = 0.163; Но = 0.162) они соответство-
вали или превосходили насаждения лесов хозяй-
ственного использования. Спектр аллельного 
разнообразия в ЛСП II включал все нередкие и 
более 70 % редких аллелей еловой формации Бе-
ларуси. Оценка равновесия, подразделенности и 
степени генетической дифференциации иссле-
дованных ЛСП I и II показала, что ЛСП ели ев-
ропейской находятся в равновесном состоянии 
по Харди–Вайнбергу, а их генетическая струк-
тура однородна и сходна с таковой, установлен-

Дендрограмма, иллюстрирующая степень генетической дифференциации ЛСП и на-
саждений естественного происхождения ели европейской: 1–5 – ЛСП I, 6–17 – ЛСП II, 
18–25 – насаждения естественного происхождения (нумерация объектов соответствует 
нумерации, показанной в табл. 1). В узлах приведены значения бутстреп-оценки.
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ной для насаждений естественного происхожде-
ния лесов хозяйственного использования. 

Таким образом, проведенный анализ ЛСП 
ели европейской показал, что при реализации 
плантационного направления лесного семено-
водства данной древесной породы в ЛПС II, 
созданных вегетативным потомством элитных 
деревьев, сохраняются средний запас генетиче-
ской изменчивости и генетическая структура, 
характерные для ельников естественного проис-
хождения общего с этими деревьями географи-
ческого региона.
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GENETIC DIVERSITY AND STRUCTURE OF THE NORWAY SPRUCE 
Picea abies (L.) H. Karst. SEED ORCHARDS OF THE FIRST 
AND THE SECOND ORDER IN BELARUS
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The genetic diversity of 5 seed orchards of the first (I) and 12 the second (II) orders of the Norway spruce Picea 
abies (L.) H. Karst. was analyzed on basis of the isoenzyme analysis method, was carried the study with 18 isoenzyme 
genes. Allelic frequencies of occurrence of the isoenzyme loci were established and the basic indicators of genetic 
diversity of seed orchards of Norway spruce were calculated (proportion of polymorphic loci, number of alleles per 
locus, mean heterozygosity) and their comparison with the average stock of genetic diversity of spruce stands of 
natural origin was conducted. Seed orchards I and II orders are not inferior to natural populations by the proportion 
of polymorphic loci P95 (0.39, 0.44 and 0.44, respectively). In the case of indicator P99, most seed orchards are 
comparable to natural stands, however, values of P99 for seed orchards I and II orders as a whole are significantly 
lower than in natural populations (0.50, 0.50 and 0.67, respectively). Range of allelic diversity in seed orchards is 
higher than in stands of Norway spruce of production forests. However, many allelic variants in the analyzed totality 
of seed orchards had a frequency of less than 1 %, although they were found in the spruce formation of Belarus 
with a frequency of 1 to 5 %. The average values of heterozygosity in seed orchards I order are significantly lower 
(0.127 and 0.131, respectively) with those in stands of production forests of Belarus (0.147 and 0.150, respectively); 
in seed orchards II order vice versa – are significantly higher (0.163 and 0.162, respectively). The obtained values of 
the inbreeding coefficients FIS and FIT for seed orchards I and II orders indicate that they are in equilibrium according 
to Hardy-Weinberg. The genetic structure of seed orchards I and II orders is characterized by homogeneity because 
coefficients FST and GST have low values (not higher 0.011 and 0.012, respectively). Assessment of degree of genetic 
differentiation revealed a similarity of the genetic structures of the studied seed orchards and spruce stands of natural 
origin of production forests.
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