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NEKATERE GENETSKE ZNACILNOST! JELKE (ABIES ALBA MILL) V
SLOVENLUJI

Robert BRUS , Roman LONGAUER

Izviecek

Delo obravnava nekatere populacijskogenetske znadilnosti jeike (Abies alba Mill) v
Sloveniji. Z analizo 10 encimskih sistemov in 16 izoencimskih lokusov so ocenjene
genetska struktura, genetska raznolikost in genetska diferenciranost osmih
slovenskih jelovih populacij. Na osnovi teh znalilnosti avtorja jelove populacije v
Sloveniji primerjata s tistimi iz nekaterih drugih delov Evrope. Presku$eni sta hipotezi
0 vplivu geografske dolzine in 0 vplivu reakcije tal na genetsko strukturo jelovih
populacij v Sloveniji.
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SOME GENETIC PROPERTIES OF SILVER FIR (ABIES ALBA MILL.) IN
SLOVENIA

Abstract

This paper adresses selected genetic properties of silver fir (Abies alba Mill))
populations in Slovenia. Using analyses of 10 enzyme systems and 16 isczyme gene
loci, genetic structure, genetic diversity and genetic differentiation of 8 Slovene silver
fir populations were estimated. On the basis of these characteristics, Slovene fir
populations are compared to silver fir populations from other parts of Europe.
Hypotheses tested were the effects of longitude and soil reaction on the genetic
structure of silver fir populations in Slovenia.
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1 uvoD

Jelka (Abies alba Mill) je drevesna vrsta, razSirjena v gozdnih zdruzbah v
montanskem pasu srednje, vzhodne in jugovzhodne Evrope. Najdemo jo skoraj
povsod v Sloveniji, razen v severovzhodnem delu in na Primorskem. V
zahodnem delu slovenskega areala se v dinarskih in predalpskih jelovo-bukovih
gozdovih pojavlja v klimaksnih gozdnih zdruzbah, v vzhodnej$ih predelih pa jo
sreCujemo v edafsko-mezoklimatskih zdruzbah v Stevilnih razlidicah
(GREGORIC, KALAN, KOSIR 1975). Pojavlia se na karbonatnih in
nekarbonatnih matiénih podlagah.

Na stabilnost gozda in Zivih sistemov sploh moéno vpliva genetska pestrost.
Prav tako kot pestrost drevesnih vrst, torej prisotnost razliénih vrst v gozdu, je
pomembna tudi genetska pestrost znotraj drevesnih vrst, ki se kaze v obliki
krajevnih ras in ekotipov, v obliki genetskih razlik med populacijami iste vrste in
kot genetska variabilnost v obliki genetskih razlik med posameznimi osebki v
populaciji (ZUPANCIC 1992). Ceprav jelka v primerjavi z nekaterimi drugimi
drevesnimi vrstami na splodno velja za genetsko manj diferencirano, so
raziskovalci s provenienénimi poskusi (KORPEL in sod. 1982, GUNIA 1986,
WOLF in sod. 1994) tudi pri njej odkrili geografsko pogojeno diferenciranost.
Poskus s pomocjo analize monoterpenov (WOLF 1994), v katerega so vkljucili
155 jelovih populacij s skoraj vsega njenega areaia, je odkril jasne genetske
razlike med populacijami iz razlicnin delov areala. Razlike so predvsem v
zadnjih nekaj letih odkrili tudi znotraj relativno majhnih podrodij, na primer v
Avstriji in v Nemciji (BREITENBACH-DORFER in sod. 1992, SCHROEDER
1989, KONNERT 1994). |zoencimske raziskave so potrdile tudi na osnovi
fenotipske variabilnosti in ekofizioloSkih poskusov postaviljeno hipotezo
(LARSEN 1986), po kateri naj bi bil eden glavnih raziogov za propadanje jelke
premajhna genetska variabilnost in zato nizka stopnja prilagodljivosti populacij
na prizadetih obmodgjih, BERGMANN in sodelavci (1990) so s pomodjo
izoencimskih markerjev primerjali jelove populacije iz srednje in severovzhodne
Evrope s tistimi iz juzne italije in Kalabrije, kjer je jelka bistveno manj prizedeta.
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V srednje- in severovzhodnoevropskih populacijah so ugotovili mnogo manjso
genetsko variabilnost.

Ceprav so analize s pomocjo izoencimskih genskih markerjev v svetu ze skoraj
dve desetletji ustaljen nacin prouCevanja genetskih znadilnosti populacij
drevesnih vrst, v Sloveniji te tehnike pri populacijskogenetskem proucevanju
drevesnih vrst $e niso uporabili. Namen raziskave je bil s pomoc¢jo izoencimske
analize ugotoviti, kak3na je genetska struktura nasih jelovih populacij, kolik3ni
sta stopnji genetske diferenciranosti in genetske raznolikosti jelke v Sloveniji in
kolikdni v primerjavi z diferenciranostjo in raznolikostjo populacij iz nekaterih
drugih delov Evrope. Preskusili smo tudi hipotezo o vplivu geografske doizine in
reakcije tal na genetsko strukturo jelovih populacij na tako majhnem prostoru,
kot je Slovenija, postavijeno na osnovi kakovosti jelovega semena (BRINAR
1976).

2 MATERIAL IN METODE

Analizirali smo 8 naravnih jelovih populacij (preglednica 1) iz vse Slovenije.
Izbrali smo 4 populacije iz zahodnega dela areala jelke (Postojna, Hotedrsica,
Idrija, Rovte) in 4 populacije iz vzhodnega dela areala (Novo mesto, Nazarje,
Pohorje, Bohor). Tri populacije (Postojna, HotedrSica, Bohor) rastejo na tleh z
manj kislo reakcijo, pet pa na tleh z bolj kislo reakcijo (Novo mesto, Idrija, Rovte,
Nazarje, Pohorje). Reakcijo tal smo posredno ocenili na osnovi fitocenolo$ke
zdruzbe. Vzorec iz vsake populacije je predstavijalo priblizno 50 nakljuéno
izbranih odraslih dreves iz zgornjega sloja. Drevesa so bila med seboj oddaljena
vsaj 30 metrov, tako smo preprecili, da bi bili v vzorcu sorodni osebki. Z dreves
smo pozimi 1993 nabrali dormantne popke. Ti popki so poleg semen edino tkivo,
ki omogofa analizo genotipov veljega S$tevila osebkov brez zapletenih
ekstrakcijskih postopkov.
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Preglednica 1: Spio8ni podatki o analiziranih populacijah

Table 1. General characteristics of the populations analyzed
St.| Populacija Zdruzba Mati¢na podiaga Ocenjena | Nm.v. |Osutost| Geografski
No| Population Association Parent rock reakcija tal | Aftitude | Defoli- | poloZaj v
Estim. soil (m) ation SLO.
reaction (%) Aspect
in SLO.
1 |Novo mesto, | Epimedio-Galio- japnenec, aluvij bolj kisla |230-270f 20 vzhod
StraZa Abietetum limestone, alluvium more acidic east
2 |Postojna, Abieti-Fagetum lapnenec manj kisla 920 30 zahod
Vrsici dinaricum limestone less acidic west
3 |Hotedrsica, |Abieti-Fagetum |apnenec manj kisla 600 25 zahod
Travni Vrh  jdinaricum limestone less acidic west
4 |ldrija, Dryopterido- dolomit, ped&enjaki bolj kisla {500-550| 30 zahod
Rupe Abietetum dolomite, sandstone more acidic west
5 |Rovte, Bazzanio- skrilavei, pe$cenjaki bolj kisla |700-800f 35 zahod
Lavrovec Abietetum slate, sandstone more acidic west
6 |Nazarje, Bazzanio- silikatni aluvialni nanosi bolj kisla 400 40 vzhod
Sm. ob Dreti |Abietetum silicate alluvium more acidic east
7 {Pohorje, Dryopterido- &rn filoteidni skrilavec bolj kisla |650-750| 50 vzhod
Hudi Kot Abietetum black filoteidic slate more acidic east
8 {Bohor, Savensi- apnenec manj kisla [830-870] 20 vzhod
Debeli Vrh Fagetum limestone less acidic east

Osnovni princip ugotavljanja genotipa osebka za posamezne lokuse temelji na
dejstvu, da se v organizmu nekateri encimi pojavljajo v vec razlinih oblikah, ki
imajo sicer podobno ali enako kataliticno aktivnost, razlikujejo pa se po kemicni
strukturi in zato po elektriénem naboju. Ti razlini tipi enega encima se
imenujejo izoencimi. V elektriénem polju izoencimi v bazi¢ni raztopini, v naSem
primeru v Skrobnem gelu, migrirajo od katode proti anodi, relativna stopnja
migracije po doloCenem &asu pa je odvisna od elektriénega naboja izoencima.
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Rezultat tega postopka, elektroforeze, je elektroforegram, ki ga dobimo tako, da
rezino gela za vsak encimski sistem tretiramo z ustrezno raztopino, v kateri je
substrat, ki ga encim v gelu razgradi in tako povzro¢i dolo€eno barvino reakcijo.
Pri diploidnem tkivu, ki smo ga analizirali v na$i raziskavi, dobimo v primeru
homozigotnosti na elektroforegramu enojen obarvan pas, v primeru
heterozigotnosti pa dva pasova, kadar gre za monomer, tri pasove, kadar gre za
dimer in pet pasov, kadar prou¢ujemo tetramer. Monomeri, dimeri in tetrameri
so beljakovine, v naSem primeru encimi, zgrajeni iz enega, dveh oziroma $§tirih
razlicnih polipeptidnih verig (WENDEL IN WEEDEN 1989). V enostavnem
primeru, kadar imamo heterozigoten monomer, predstavijata dva pasova dva
razliéna alela oziroma genotip za obravnavani lokus in s ponavljanjem postopka
za vse osebke iz vzorca lahko ocenimo frekvenco alelov in s tem genotipov za

lokus v populaciji.

S pomodjo horizontalne elektroforeze na Skrobnem gelu smo analizirali 10
encimskih sistemov, kontroliranih z vsaj 16 izoencimskimi lokusi (preglednica 2).
Ti lokusi kodirajo encime, udelezene v primarnem metabolizmu.

Vse bickemicne analize smo izvedli v laboratoriju Oddelka za gojenje gozdov na
Gozdarski fakulteti Tehniske univerze v Zvolnu na Slovaskem. Pri vseh analizah
smo se drzali postopkov, ki so natanéneje opisani v literaturi (CONKLE in sod.
1982, KONNERT 1992). Ceprav je neposredna zveza med izoencimi in geni, ki
jih kodirajo, dokazana, je izoencime za genetske raziskave potrebno poprej
genetsko analizirati. Za vecino lokusov, analiziranih v tej raziskavi, so
mendelska segregacijska razmerja testirali KONNERT (1992, Abies alba) ali
FADY in CONKLE (1992, Abies borisii-regis).
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Preglednica 2: Analizirani encimski sistemi.
Table 2: Enzyme systems analyzed.

Encimski sistem E.C. koda Analizirani lokusi

Enzyme systemn E.C. number Analyzed loci

Akonitaza 1.1.11 Aco

Aconitase

Alanin aminopeptidaza 34111 Aap-A

Alanine aminopeptidase

Glutamat dehidrogenaza 1.41.3 Gdh

Glutamate dehidrogenase

Glutamat oksalacetat transaminaza 26.1.1 Got-A

Glutamate oxalacetate transaminase Got-B
Got-C

lzocitrat dehidrogenaza 1.1.1.42 idh-B

Isocitrate dehydrogenase

Levcin aminopeptidaza 34111 Lap-A

Leucine aminopeptidase

Malat dehidrogenaza 1.1.1.37 Mdh-A

Malate dehydrogenase Mdh-B

Menadion reduktaza 1.6.99.2 Mnr-A

Menadion reductase Mnr-B

Peroksidaza 1.11.1.7 Px-A

Peroxidase Px-B

6-fosfoglukonat dehidrogenaza 1.1.1.44 6Pgd-A

6-Phosphogluconate dehydrogenase 6Pgd-B

Za vsako od 8 populacij smo izradunali frekvenco alelov po posameznih lokusih,
povpre¢no Stevilo alelov v populaciji, pricakovano (Hp) in opazovano (He)
heterozigotnost in Neievo popravijeno genetiéno distanco D (NE! 1978).
Osnovne podatke, ki so jih predstavijali s pomocjo elektroforeze ugotovljeni
genotipi osebkov za posamezne lokuse, smo obdelali s pomodjo programa za
analizo variahilnosti alelov v populacijski genetiki BIOSYS-1, pri nadaljnjih
obdelavah smo uporabljali statisticni paket STATISTICA in za analizo glavnih
koordinat program PRINCOOR.
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3 REZULTATI IN RAZPRAVA

3.1 GENETSKA VARIABILNOST ENCIMSKIH SISTEMOV

iz relativnih frekvenc alelov analiziranih lokusov (preglednica 3) je razvidno, da
je od 16 analiziranih lokusov kar 15 polimorfnih vsaj v nekaj populacijah. V vseh
populacijah je monomorfen samo lokus GDH, kar pomeni, da so bila za ta lokus
prav vsa analizirana drevesa monomorfna (homozigoti 22) oziroma da smo na
lokusu odkrili samo alel z oznako 2. Visoko stopnjo polimorfnosti v vseh
populacijah smo odkrili pri 8 lokusih (ACO, AAP, LAP-A, 6PGD-A, IDH-B, GOT-
C, MDH-A, MDH-B).

Znadilnosti razlik v povpre¢nih frekvencah alelov med populacijami in med
skupinami populacij smo testirali s pomodjo Xz-testa homogenosti frekvenc v 2 x
2 kontingenéni tabeli oziroma R x C kontingencni tabeli v primeru lokusov z veé
kot dvema aleloma (FERET, BERGMANN 1976). Primerjava alelnih frekvenc
skupine 4 zahodnih populacij z alelnimi frekvencami skupine 4 vzhodnih poulacij
je odkrila visoko znaéilno razliko (=0,01) med povprecno frekvenco alela PX-
B1 v zahodni skupini (0,014) in v vzhodni skupini (0,045) - preglednica 4.
Razlika se dobro ujema z ugotovitvijo (LONGAUER 1994), da frekvenca alela
PX-B41 na splosno v Evropi najprej narasa od zahoda proti vzhodu in pozneje
po Karpatih proti jugu. Poleg frekvence v Sloveniji (0,029) je frekvenca najnizja
na Ceskem (0,003) in na Moravskem (0,016), najvisje vrednosti pa doseze v
Juznih Karpatih (0,480) in v Apusenih v Romuniji (0,513). Ceprav so tudi znotraj
vzhodne skupine populacij razlike med relativnimi frekvencami znadilne, nasa
ugotovitev nakazuje, da je tudi na geografsko tako majhnem prostoru, kot je
Slovenija, verjetno prisotna geografsko pogojena genetska variabilnost, na
katero opozarja ze Brinar z ugotovitvijo, da teza jelovega semena,
transpiracijska aktivnost in specifi¢na kapaciteta za vodo od zahoda proti vzhodu
padajo (BRINAR 1976).
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Preglednica 3: Relativne frekvence alelov analiziranih lokusov (N=5tevilo dreves).

Table 3: Allelic frequencies of the loci analyzed (N=number of trees).
Populacija
Population
Lokus 1 2 3 4 5 6 7 8 Skupaj
Locus Average
PX-A
(N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 1,000 0,874 1,000 1,000 1,000 0,873 1,000 1,000 0,883
2 0,000 0,026 0,000 0,000 0,000 0,027 0,000 0,000 0,007
PX-B
{N} 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,088 0,009 0,027 0,018 0,000 0,018 0,000 0,100 0,028
2 0,934 0,981 0,973 0,982 1,000 0,982 1,000 0,900 0,972
ACO
{N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,066 0,121 0,089 0,173 0,064 0,073 0,108 0,084 0,096
2 0,013 0,103 0,008 0,000 0,055 0,000 0,000 0,091 0,035
3 0,821 0,776 0,802 0,827 0,882 0,927 0,892 0,845 0,868
AAP
{N) 38 48 50 48 46 51 48 52 378
1 0,778 0,531 0,660 0,522 0,576 0,637 0,707 0,598 0,622
2 0,224 0,469 0,340 0478 0,424 0,363 0,293 0,404 0,378
LAP-A
{N) 37 57 55 53 55 54 51 54 416
1 0,081 0,044 0,055 0,075 0,045 0,056 0,069 0,028 0,055
2 0,851 0,830 0,873 0,830 0,908 0,907 0,882 0,852 0,881
3 0,068 0,026 0,073 0,094 0,045 0,037 0,049 0,120 0,064
6PGD-A
(N} 35 56 54 52 53 53 51 51 405
1 0,614 0,598 0,611 0,587 0,406 0,726 0,588 0,559 0,586
2 0,386 0,402 0,389 0,413 0,594 0,274 0,402 0,441 0,414
8PGD-B
(N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,874 0,991 1,000 1,000 1,000 0,918 0,971 0,864 0,965
2 0,026 0,009 0,000 0,000 0,000 0,082 0,029 0,136 0,035
IDH-B
(N) 37 58 56 55 55 54 51 55 421
1 0,270 0,371 0,241 0,336 0,273 0,259 0,363 0,308 0,304
2 0,730 0,629 0,759 0,664 0,727 0,741 0,637 0,691 0,696
GOT-A
(N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,000 0,000 0,009 0,009 0,000 0,000 0,000 0,000 0,002
2 1,000 1,000 0,991 0,991 1,000 1,000 1,000 1,000 0,998
GOT-8
{N} 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
2 0,908 1,000 0,946 0,938 0,964 0,955 0,990 0,845 0,957
3 0,092 0,000 0,054 0,064 0,036 0,045 0,010 0,055 0,043
GOT-C
(N) 38 57 56 52 55 54 50 53 415
1 0,158 0,105 0,128 0,115 0,100 0,120 0,180 0,208 0,137
2 0,803 0,842 0,759 0,788 0,836 0,796 0,650 0,698 0,772
3 0,039 0,053 0,116 0,096 0,064 0,083 0,170 0,094 0,080
MDH-A
{N) 38 58 56 55 54 55 51 55 422
1 0,038 0,034 0,071 0,091 0,083 0,045 0,078 0,027 0,059
2 0,961 0,966 0,929 0,808 0,917 0,955 0,922 0,973 0,941
MDH-B
(N} 34 56 44 50 45 51 46 51 377
1 0,647 0,545 0,545 0,540 0,622 0,627 0,663 0,548 0,588
2 0,353 0,455 0,455 0,460 0,378 0,373 0,337 0,451 0,411
GDH
(N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
2 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000
MNR-A
(N} 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,000 0,008 0,018 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,004
2 1,000 - 160,991 0,982 1,000 1,000 1,000 1,000 1,000 0,996
MNR-B
(N) 38 58 56 55 55 55 51 55 423
1 0,947 0,966 0,964 0,973 0,973 1,000 0,951 0,982 0,970
2 0,053 0,034 0,038 0,027 0,027 0,000 0,048 0,018 0,030
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Preglednica 4: 2 - test homogenosti frekvenc alelov med zahodno in vzhodno
skupino populacij ter med populacijami znotraj skupin.

Table 4: Chi-square test for homogeneity of allelic frequencies between
the west and east group and between populations within groups.

Lokus Stopinje prostosti | Zahod - Vzhod | Med populacijami
Locus | Degrees of freedom West - East | Between populations

PX-B 1 7,75 6-8*, 1.7*
AAP 1 7,69 1-8*, 1-6*
6PGD-A 1 470" 5-4™*, 5-3**, 5-2**, 6-8**
GOT-C 2 6,77* 1-7**, 1-8*

Na lokusu ACO razlik med zahodno in vzhodno skupino populacij nismo odkrili,
relativna frekvenca alela ACO2 (0,035) pa je izredno nizka in v Evropi proti
vzhodu in nato proti jugu pada ter v Juznih Karpatih doseze vrednost 0,309
(LONGAUER 1994).

Na lokusu LAP-A je zanimiv alel LAP-A3, katerega relativna frekvenca je v
Sloveniji razmeroma visoka (0,063) in vi$jo vrednost doseze na Ceskem (0,08),
medtem ko je pri populacijah iz vzhodne Evrope povsod nizja (LONGAUER
1994). Mejnartowicz (1980) ga v svoji raziskavi na Poljskem celo ni odkril.
Zanimivo je, da so nekatere raziskave v Avstriji in v Nem¢iji (BREITENBACH-
DORFER in sod. 1992, BREITENBACH in PINSKER 1990, KONNERT 1993)
odkrile precej visoke frekvence alela LAP-A3 ki v populacijah na skrajnem
vzhodu Avstrije doseze celo 0,34. Alel LAP-Aq v omenjenih raziskavah ni bil
odkrit.

Alel 6PGD-A1 je v Sloveniji zelo pogost (0,568), njegova pogostnost pa proti
vzhodu in nato proti jugu pada (Bolgarija 0,270), proti severu pa raste in doseze
v Avstriji vrednost 0,660 (BREITENBACH in PINSKER 1990), v Nem¢iji 0,652 v
Flensburgu (KONNERT 1991) in od 0,33 do 0,83 v populacijah na Bavarskem
(SCHROEDER 1989). V Sloveniji je tudi v tem primeru razlika med vzhodno in
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zahodno skupino populacij znadilna («=0,05), Ceprav spet tudi z znadilnimi
razlikami znotraj skupin. Zanimivo pa je, da so relativne frekvence alela 6PGD-
A1 v vzhodni skupini vi§je in ne nizje, kakor bi priCakovali glede na $irsi trend.
Podobno naradCanje frekvence alela 6PGD-Aq od zahoda proti vzhodu znotraj
manjsih podrodij so odkrili tudi tudi v Avstriji (BREITENBACH-DORFER in sod.
1992) in v juzni Nem¢iji (SCHROEDER 1988). V teh primerih gre morda za vpliv
razli¢nih postglacialnih migracijskih poti ez Alpe ali za vpliv selekcije, ki je
delovala v tem prostoru.

Ceprav v Evropi zanj niso odkrili znadilne klinalne geografske distribucije,
dolodeno razliko med vzhodno in zahodno skupino populacij v Sloveniji kaze
tudi pojavljanje alela 6PGD-B2, ki smo ga odkrili v vseh vzhodnih in samo v eni
zahodni populaciji.

V Sloveniji je povprecna relativna frekvenca alela IDH-B1 0,304 in vrednost se
dobro ujema s trendom naraSCanja frekvence od srednje Evrope proti jugu.
Frekvenca je najnizja na Bavarskem, kjer dosega vrednosti okrog 0,20, od tam
pa v vse smeri narasca in doseze v Karpatih vrednost 0,71, v Kalabriji 0,78 in v
zahodni Avstriji 0,509 (MOLLER 1986, BREITENBACH-DORFER in sod. 1992,
LONGAUER 1994).

Lokusa GOT-A in MNR-A sta v vecini slovenskih populacij monomorfna in alela
GOT-A1 in MNR-A1 se z nizko frekvenco pojavijata samo v po dveh populacijah
iz zahodne skupine. V primeru alela GOT-A1 gre morda spet za razliko vzhod -
zahod, v primeru alela MNR-Aq pa gre morda tudi za vpliv tal, saj smo ga v
obeh primerih odkrili na manj kislem rastisCu.

Tudi alel GOT-C1 nakazuje doloCene razlike med vzhodno in zahodno skupino
populacij v Sloveniji, saj je razlika v relativnih frekvencah med njima znadilna (o
=0,05), ceprav spet s precejdnjo heterogenostjo znotraj vzhodne skupine.
Frekvenca alela od zahoda proti vzhodu naras¢a, podobno kot v Evropi, kjer iz
srednje Evrope raste najprej proti vzhodu in nato proti jugu (MOLLER 1986).
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V Sloveniji je zanimiva tudi razmeroma visoka relativha frekvenca alela MDH-
A4 (0,059), ki je vi§ja kot kjerkoli v srednji ali vzhodni Evropi ali v Karpatih, kjer
alel celo izgine (LONGAUER 1994). Prisotnost alela samo na nekaterih
podrogjih je morda povezana z razli¢nimi ledenodobnimi zatocidéi, iz katerih se
je po poledenitvi jelka razsirila po Evropi. Zelo podoben je tudi alel MNR-B2, ki
se pri nas pojavlja z relativno frekvenco 0,03, medtem ko so vrednosti v srednji
in vzhodni Evropi precej nizje, na Poljskem, v Ukrajini in v Juznih Karpatih pa

alel celo izgine.

Primerjava med skupinama populacij z rastiS¢ z bolj kislo in manj kislo reakcijo
je odkrila znatilne razlike med skupinama v 2 od skupaj 16 analiziranih lokusih
(preglednica 5). Ceprav so pri obeh lokusih tudi znadilne razlike med
populacijami znotraj skupin, ugotovitev nakazuje dolo¢ene genetske razlike med
populacijami na bolj kislih in manj kislih rastis¢ih in delno potrjuje ugotovitve, da
ima jelovo seme, ki izvira iz sestojev na karbonatnih tieh, vegjo tezo in boljso
katlivost kot seme, ki izhaja s tal brez apnenca (BRINAR 1976) ter da obstajajo
med skupinama tudi razlike v produktivnosti in 8e nekaterih drugih fizioloSkih
znacdilnostih (BRINAR 1974). Za bolj zanesljivo potrditev genetskih razlik bi bilo
potrebno izvesti obSirnejSo raziskavo z ve€ populacijami in z analizo vecjega
Stevila lokusov.

Preglednica 5: X2_ test heterogenosti frekvenc alelov med skupinama na bolj
kislih in manj kislih rastis€ih ter med populacijami znotraj skupin.
Table 5. Chi-square test for homogeneity of allelic frequencies between
the more acidic and less acidic group and between populations

within groups.

Lokus Stop.prost. Bolj kislo - manj kislo Med populacijami
Degrees of freedom | More acidic - Less acidic | Between populations

Locus

PX-B 1 523* 2-8** 3-8*

ACO 2 17,44 2-3*, 4-6*
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3.2 GENETSKA RAZNOLIKOST

Ko govorimo o genetski raznolikosti (ang. genetic diversity), obi¢ajno mislimo na
variabilnost osebkov v populaciji, ki jo izrazajo frekvence razliénih genetskih
kategorij znotraj populacije (GREGORIUS 1987). Za ocenitev genetske
raznolikosti smo najprej za vse populacije izraunali povpre¢no Stevilo alelov na
lokus (preglednica 6) in ugotovili zelo majhne razlike med populacijami, saj so
vse vrednosti med 1,8 in 2,0, vrednost 2,1 za vse populacije skupaj pa je zelo
podobna vrednostim iz srednje iz vzhodne Evrope. Na splo3no je med razliénimi
rastlinskimi skupinami raznolikost znotraj populacije najvecja prav pri iglavcih.
Pred leti so na osnovi do tedaj raziskanih vrst izradunali (HAMRICK 1989), da
imajo iglavci popreéno 2,3 alela na lokus, zelnate dvokali¢nice 1,5 in vse
rastlinske vrste skupaj v popreCju 1,7 alela na lokus. NaSa vrednost, ¢eprav Se
vedno relativno visoka, kaze, da je genetska raznolikost pri jelki v primerjavi z
drugimi iglavci res nekoliko nizja. Do enakih zakljuékov pripelje tudi primerjava
odstotka polimorfnih lokusov in popreénih heterozigotnosti (preglednica 6) z
vrednostmi, ki jih je za razilicne rastiinske skupine izra¢unal HAMRICK (1989).

Pogosto uporabljano merilo genetske raznolikosti (variabilnosti) v populaciji je
heterozigotnost oziroma delez heterozigotov v populaciji. Mnogi raziskovaici
navajajc (HAMRICK 1989, MITTON 1989, LEDIG 1986), da visoka
heterozigotnost ze pri posameznem osebku povecuje njegovo odpornost ter
sposobnost prezivetja in visoka stopnja heterozigotnosti zato pomeni prednost
tudi za populacijo. Opazovano heterozigotnost (Hg) za vsako populacijo smo
izraunali kot povprecje iz delezev heterozigotov za posamezne lokuse v
populaciji. Priakovano heterozigotnost (Hg), ki bi jo populacija imela, &e bi bila
v Hardy-Weinbergovem ravnotezju, smo izraCunali kot nepristransko oceno za H
(NEI 1978) po formuli
He = Z by ,
k=1 T

kjer je hk vrednost h na k-tem lokusu, r pa Stevilo lokusov.
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Nepristranske ocene heterozigotnosti za posamezne lokuse smo racunali po formuli

L 200 - > x2)

2n — 1

kjer je n Stevilo analiziranih osebkov za dani lokus, xj pa frekvence alelov na tem
lokusu. He smo torej ra¢unali iz frekvenc alelov.

Preglednica 6: Povprecno Stevilo alelov na lokus, odstotek polimorfnih lokusov

ter povpretna opazovana (Hp) in povprecna priakovana (Hg)
heterozigotnost po populacijah in za vse populacije skupaj.

Table 6: Mean number of alleles per locus, percentage of polymorphic
loci, average observed heterozygosity (Ho) and average
expected heterozygosity (He) in the populations and for all
populations together.

Populacija  |Povpre&no $t.alelov |Odstotek polimorfnih | Povpreéna heterozigotnost

Population |na lokus lokusov Average heterozygosity

Mean number of|Percentage of Opazovana (Hg) Pri¢akovana (Hg)
alleles perlocus polymorphic loci Observed (Hp) Expected (He)

Novo mesto 1,9 75,0 0,176 0,186

Postojna 2,0 81,3 0,168 0,187

Hotedr8ica 2,0 81,3 0,181 0,189

Idrija 1.9 75,0 0,208 0,206

Rovte 1,8 62,5 0,181 0,176

Nazarje 1.9 75,0 0,165 0,175

Pohorje 1,8 68,8 0,153 0,192

Bohor 1.9 75,0 0,203 0,221

Skupaj/Total 2,1 93,8 0,180 0,192

Opazovana heterozigotnost Hg je najnizja na Pohorju (0,153) in najvidja v Idriji
(0,208), pri pricakovani homozigotnosti He pa je razlika med najnizjo in najvisjo
vrednostjo nekoliko manjSa ((Nazarje 0,175, Bohor 0,221) - preglednica 8,
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grafikon 1). Najvecja razlika med opazovano in pricakovano heterozigotnostjo je
na Pohorju, kjer je, kot smo ze prej ugotovili, tudi odstopanje od Hardy-
Weinbergovega ravnotezja najvedje in kjer je tudi podkodovanost najvecja. Ne
pri opazovani ne pri priCakovani heterozigotnosti nismo odkrili znadiinih razlik
med skupinama populacij z vzhoda in zahoda ali med skupinama populacij s
kislih in bazi¢nih rasti3g.

Rezultati so zanimivi, Ce jih primerjamo z rezultati raziskave, s katero so proudili
genetske znacilnosti jelke v srednji in vzhodni Evropi (LONGAUER 1994) in ki
so zaradi istih analiziranih lokusov z nasimi neposredno primerljivi. Povpreéna
opazovana heterozigotnost Hy za vse slovenske populacije skupaj (0,18) je v
primerjavi z vrednostmi Hg iz CeSkih, slovaskih in poljskih populacij (0,150 -
0,167) znatno vi$ja, niZzja pa je od vrednosti Hg iz Ukrajine, Romunije in
Bolgarije (0,184 - 0,204). Podobne rezultate da tudi primerjava pri€akovanih
heterozigotnosti He. Z raziskavo, v katero so vkljucili 45 jelovih populacij iz vse
Evrope (BERGMANN in sod. 1990), so odkrili izrazito odvisnost intenzivnosti
propadanja jelke od genetske raznolikosti. Skupina lokusov, analiziranih v nasi
raziskavi, se od njihove deloma razlikuje in ker vzorca lokusov ne moremo brez
omejitev jemati kot nakljuénega, rezultati obeh raziskav niso neposredno
primerijivi. Kljub temu je ocitno, da se geografsko pogojeni trend dobro ujema s
suSenjem jelke, ki je najbolj prizadeta v severnem delu svojega areala, na
Ceskem, na Slovaskem in na Poljskem, od koder so tudi prvi poro&ali o sudenju
jelke. Nekoliko manj intenzivno je propadanje jelke pri nas, zelo redko ali skoraj
nezaznavno pa je propadanje v Romuniji in v Bolgariji (LARSEN 1986), kjer je
heterozigotnost najvisja. Od slovenskih populacij je najbolj prizadeta prav
populacija s Pohorja (preglednica 1), pri kateri je heterozigotnost najnizja.
Seveda je vpradanje, kje so vzroki za zmanjSano heterozigotnost oziroma
zmanjsano raznolikost na sploSno. Kot glavne vzroke pogosto navajajo ostre
klimatske razmere, ki v srednji Evropi povzrofajo selekcijo, genetski drift v
refugialnih populacijah, preden so se razSirile po Evropi (LARSEN 1986,
BERGMANN in sod. 1990), razliCne stopnje raznolikosti pa so morda tudi
posledica razli¢nih migracijskih poti jelke v postglacialu. Vpradanje je seveda
tudi, v kolik§ni meri je k zmanjSanu raznolikosti prispevalo gospodarjenje, ki je
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bilo v zadnjih nekaj sto letih na razli¢nih podrogjih raziliéno intenzivno in oprto na

razli¢na izhodiséa.
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Grafikon 1; Opazovana heterozigotnost Hg in priCakovana heterozigotnost
He po populacijah.
Graph 1: Observed heterozygosity Hg and expected heterozygosity He in

the populations.

Preskusili smo tudi, v kolikSni meri so analizirane populacije uravnoteZzene oziroma
ali znadilno odstopajo od Hardy-Weinbergovega ravnotezja. Pricakovane frekvence
genotipov za posamezne lokuse smo preko frekvenc opazovanih alelov izracunali s
pomodjo kontingencnih tabel 2 x 2 oziroma 3 x 2 v primerih, ko smo na lokusu imeli
3 alele. Znadilnosti odklonov od Hardy-Weinbergovega ravnotezje smo testirali s (-
testom. Pri vseh populacijah je odstopanje znacilno vsaj v enem lokusu (preglednica
7), pri populaciji iz Novega mesta in z Bohorja v dveh, v populaciji s Pohorja pa celo
v §tirih lokusih. NajpogostejSe je odstopanje v primeru lokusa AAP (5 populacij) in
lokusa LAP-A (3 populacije). Zanimivo je, da je pri vseh &tirih zahodnih populacijah
(Postojna, Hotedrsica, Idrija, Rovte) odstopanje znadilno samo v enem lokusu, pri
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vzhodnih populacijah pa v Nazarjah v enem, pri drugih pa v dveh ali celo treh
lokusih, kar spet nakazuje obstoj doloCenih geografsko pogojenih genetskih razlik pri
jelki v Sloveniji.

Preglednica 7. Lokusi z znalilnim odstopanjem od Hardy-Weinbergovega

ravnotezja.
Table 7: Loci with significant deviation from the Hardy-Weinberg

equilibrium.

Populacija Lokusi

Population Loci

1 Novo mesto AAP™ LAP-A**

2 Postojna ACO***

3 Hotedrsica AAP**

4 ldrija AAP**

5 Rovie MDH-B*

6 Nazarje PX-A***

7 Pohorje AAP* LAP** 8PGD-A**, MNR-B**

8 Bohor AAP* LAP-A*

3.3 GENETSKA DIFERENCIACIJA

Genetsko diferenciranost jelke v Sloveniji smo ocenili s pomodjo genetskih
distanc. Za vse pare populacij smo izraCunali popravljene genetske distance D
(NE1 1978) po formuli :

(2n 2 x?) - 1
D = -In——=—==, kjer sta G_ in G, povpregji R in
NeR : s PO T
@n 2.y -1 o .
5 " , izraCunani iz r analiziranih lokusov, in Gxy = Z XY, Xjin
2n, —
y

yi sta iz vzorcev iz primerjanih populacij X in Y ocenjeni relativni frekvenci i-tega
alela, nx in ny pa pomenita Stevilo analiziranih osebkov za lokus in sta lahko pri

razliénih lokusih razli¢na.
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Iz preglednice 8 je razvidno, da so genetske distance med populacijami relativno
nizke, kar je za tako majhen geografski prostor razumljivo. Pri tem moramo
opozoriti, da verjetnostne porazdelitve genetskih distanc ne poznamo, zato tudi
znadilnosti razlik med njimi ne moremo statistiéno testirati (GOMORY 1992).
Toda genetske distance so kljub temu dober kazalec odnosov med populacijami
in v naSem primeru takoj opazimo, da so genetske distance najvecje, kadar
primerjamo populacijo zahodne skupine s populacijo vzhodne skupine. Genetska
distanca je najvedja (0,007) med populacijama iz Rovt in Nazarij, relativno
velika (0,005-0,006) je tudi pri parih Postojna - Novo mesto, ldrija - Novo mesto,
Rovte - Novo mesto, Postojna - Pohorje in Rovte - Pohorje. V vseh nastetih
primerih je prva populacija iz zahodne, druga pa iz vzhodne skupine. Dodatno
dejstvo, da so genetske distance med populacijami znotraj obeh skupin majhne,
spet nakazuje dolodeno stopnjo genetske diferenciacije med populacijami jelke
iz vzhodnega in populacijami iz zahodnega dela Slovenije.

Za interpretacijo matrike genetskih distanc D med analiziranimi populacijami
smo uporabili multivariatno analizo - analizo glavnih koordinat (GOWER 19686),
v nadaljevanju PCO. Bistvo analize je grafiCna predstavitev tolk, v nadem
primeru populacij, v dvo- ali trodimenzionalnem prostoru. Stevilo osi v
koordinatnem sistemu, v katerem so predstavljene toke, je namreC enako

Preglednica 8: Popraviljene genetske distance D (NEI 1978) med analiziranimi
populacijami jelke v Sloveniji.

Table 8: Unbiased genetic distances D (NEI 1978} between silver fir
populations in Slovenia.

Populacija/Population 1 2 3 4 5 6 7 8
1 Novo mesto -

2 Postojna 0,006 -

3 Hotedrsica 0,000{0,003{ -

4 |drija 0,0050,000] 0,001 -

5 Rovte 0,005(0,00310,003{0,002 -

6 Nazarje 0,001 /0,004 | 0,000/ 0,003 0,007 -

7 Pohorje 0,001{0,005{0,001{0,003{0,005{0,002 -

8 Bohor 0,003 {0,003 {0,001 0,002 {0,004 | 0,003 | 0,003 -
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Stevilu tock, ki je obicajno vecje od 2 ali 3. V sploSnem za n-to¢k v n-prostoru
iS¢emo koordinate, ki morajo biti tak$ne, da bo d(j,k), razdalja med to¢kama j in
k, kolikor mogoc¢e enaka 0(j,k), razlinosti med populacijama, ki ju predstavijata
tocki j in k. Razli¢nost v nadem primeru izraza genetska distanca D.

Postopek izradunavanja koordinat je naslednji: tvorimo simetricno matriko
velikosti nxn A, katere elementi so kvadrati razlinosti med ploskvami 8( k).
Nato izraunamo elemente simetri¢ne matrike nxn A po formuli

ajk = -(1/2)520,k) + (1/2n)Zj62(j,k) + (1/2n)zk62(j,k) - (1/2n2)2j2k52(j,k),

kjer je Zj&z(j,k) vsota elementov v jti vrstici matrike A, Zkﬁz(j,k) vsota
elementov v k-tem stolpcu matrike A in ijkf)z(j,k) vsota vseh elementov v
matriki A.

Z fastno analizo (Hotelling ali katera druga metoda) matrike A dobimo lastne
vrednosti A in lastne vektorje ut. Pri dvodimenzionalni PCO potrebujemo samo
prvi dve lastni vrednosti A1 in A2 ter lastna vektorja u1! = (U11, uq2, ... ufp) in
u2t = (u21, u22, ... u2p). Po formuli C = szu dobimo matriko C, v kateri so
iskane koordinate.

Iz lastnih vrednosti in lastnih vektorjev smo izra€unali koordinate tock in jih
predstavili v dvodimenzionalmen koordinatnem sistemu (grafikon 2), v katerem
je prikazane 90,85% (63,55 + 27,30) skupne variabilnosti.

Dejanske medtoCkovne razdalje, ki smo jih dobili na osnovi PCO, se od Zeljenih
medtockovnih razdalj (genetskih distanc) nekoliko razlikujejo. Razlog za to sta
dejstvi, da je toCke nemogoCe predstaviti natanéno s hoteno razdaljo med
vsakim parom v kateremkoli realnem prostoru, neglede na to, koliko dimenzij
ima ta prostor. V naSem primeru ima matrika A 8tiri negativne lastne vrednosti,
zato je tocke tako ali tako nemogocle predstaviti v prostoru z ved kot Stirimi
dimenzijami.
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Grafikon 2: Genetska diferenciacija jelke v Sloveniji. Analiza glavnih
koordinat je bila izvedena na osnovi Neievih popravijenih
genetskih distanc D. Prvi dve osi prikazujeta 90,85% skupne
variabilnosti.

Grapf 2: Genetic differentiation of silver fir in Slovenia. Principal
coordinate analysis was based on Nei's unbiased genetic
distances. The first two axes display 90.85% of the ftotal
variation.

Drugi del neskiadja izvira iz dejstva, da to¢k nismo predstavili v prostoru s toliko
dimenzijami, kot je pozitivnih lastnih vrednosti, torej v Stiridimenzionalnem,
ampak v dvodimenzionalnem prostoru. Ceprav imamo kar &tiri negativne lastne
vrednosti, neskladja med genetskimi distancami D in razdaljami med tokami, ki
jih lahko izraCunamo s pomodjo Pitagorovega izreka, niso prevelika in toCke v
koordinatnem sistemu vsaj v grobem ponazarjajo dejanske odnose med
populacijami.

Ceprav na sliki skupini vzhodnih (1, 8, 7, 8) in zahodnih (2, 3, 4, 5) populacij
nista popolnoma loceni, se vseeno potrjujejo doloCene razlike oziroma
diferenciacija med njima. Pri primerjavi vzhod - zahod se tako prekrivata le
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populaciji 3 in 8, na splo3dno pa vzhodne populacije previadujejo pretezno na levi
in vzhodne na desni polovici koordinatnega sistema. Pri primerjavi bolj kislo -
manj kislo sicer vidimo, da so genetske distance znotraj skupine populacij z
manj kislih rasti$¢ relativno majhne, toda znotraj skupine z bolj kislih rastis¢ so
distance med populacijami velike in na njihovi osnovi ne moremo sklepati o
razlikah med skupinama.

4 SKLEP

Rezultati raziskave se na splo$no dobro ujemajo z genetskimi znacilnostmi jelke,
ugotovijenimi z drugimi raziskavami po Evropi. Kljub geografsko relativno
majhnemu prostoru, ki ga predstavlja Slovenija, smo v primeru kar petih alelov
(PX-B1, ACO2, LAP-A3, IDH-B1, GOT-C1) odkrili dobro ujemanje z znacilno
geografsko distribucijo v Evropi. V nasi raziskavi odkrita distribucija alela 6PGD-
A1 je ravno obratna od priCakovane, vzrokov za to pa je lahko ved. Taksno
distribucijo je lahko povzrocil na primer genetski drift, razli€ne migracijske poti v
pretekiosti, vnos genov iz drugih podrogij ali celo vnos genov drugih vrst.

Zanimiva je razmeroma visoka prisotnost nekaterih, drugod po Evropi redkih
alelov, kot sta MDH-Aq1 in MNR-B2. Pojavijanje podobnih alelov nekateri
raziskovalci povezujejo z migracijskimi potmi iz razli¢nih ledenodobnih zatoGis¢.
Jugovzhodno obrobje Alp je bilo v vseh obdobjih pleistocena pomembna lognica
vegetacijskih selitvenih tokov in tu je klju¢ za razumevanje naselitvenih in
razvojnih tendenc vegetacije srednje Evrope (SERCELJ 1971). Glavna
zatoisCa za jelko so bila na Apeninskem in na Balkanskem polotoku. Sir$a
analiza podobnih redko pojavljajoCih se alelov bi lahko precej pomagala pri
ugotavljanju dejanskih migracijskih poti jelke po ledeni dobi. To bi vsekakor tudi
prispevalo k razjasnitvi odgovora na vpraSanje, ali se je na slovenska tla jelka
razsirila z Apeninskega ali z Balkanskega polotoka.

Po razli¢énih kazalcih genetske raznolikosti, denimo po Stevilu alelov na lokus ali
po odstotku polimorfnih lokusov, so slovenske jelove populacije precej podobne
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evropskim. Stopnja heterozigotnosti slovenskih populacij je razmeroma visoka in
dejstvo se dobro ujema z geografsko pogojenim trendom sudenja jelke. Stopnja
heterozigotnosti je namre¢ v dezelah, kjer je suSenje intenzivnej$e kot pri nas,
nizja, in v dezelah, kjer susenja skoraj ni, vija kot v Sloveniji.

Ugotovili smo doloene razlike med skupinami populacij znotraj Slovenije, za
njihovo zanesljivo potrditev pa bi bile potrebne dodatne raziskave, s katerimi bi
analizirali vedje Stevilo lokusov in v katere bi vkljuéili vedje Stevilo populacij.
Nekoliko verjetnejSe so razlike v genetski strukturi med populacijami iz vzhodne
in zahodne skupine. Na vseh S&tirih lokusih, kjer so razlike med skupinama
znadilne, smo sicer vedno odkrili tudi heterogenost znotraj vsaj ene od
primerjanih skupin in zelo tezko je ugotoviti, kateri dejavniki so to heterogenost
povzrodili, toda razliko med vzhodno in zahodno skupino delno nakazuje tudi
Stevilo lokusov z znadilnim odstopanjem od Hardy-Weinbergovega ravnotezja
(preglednica 7), prisotnost nekaterih redkih alelov samo v zahodni skupini, prav
tako pa tudi genetske distance, ki so vedno najvelje, kadar primerjamo
populacijo iz vzhodne s populacijo iz zahodne skupine. Genetsko diferenciacijo
med vzhodno in zahodno skupino nakazujejo tudi rezultati analize glavnih
koordinat. Nekoliko bolj vpradljiva Se vedno ostaja razlika med skupinama
populacij bolj kislih in manj kislih rasti$¢, saj razen znadilnih raziik na dveh
lokusih, pa $e tam s heterogenostjo znotraj skupin, razlik, ki bi potrievale razlike
v genetski strukturi med skupinama, prakti¢no nismo odkrili. Tudi za zanesljivo
potrditev te hipoteze bi bilo potrebno analizirati vecje Stevilo lokusov.

5 POVZETEK

V raziskavi smo analizirali genetsko strukturo 8 populacij jelke (Abies alba Mili.)
iz Slovenije. Vzorec vsake populacije je predstavljalo priblizno 50 nakljuéno
izbranih dreves, s katerih smo za laboratorijsko analizo nabrali dormantne
popke. S pomocjo elektroforeze na $krobnem gelu smo analizirali 10 encimskih
sistemov, kontroliranih z vsaj 16 izoencimskimi lokusi.
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Od 16 analiziranih lokusov smo polimorfizem odkrili pri 15 lokusih, 8 Iokusov je
polimorfnih prav v vseh populacijah. Kljub geografsko majhnemu prostoru, ki ga
predstavlja Slovenija, smo pri alelih PX-B{, ACO2, LAP-A3, IDH-B1 in GOT-C1
odkrili dobro ujemanje z geografsko distribucijo, znadilno za Evropo. Zanimiva je
precej visoka relativna frekvenca alela MDH-A1 (0,059), ki je v Sloveniji vi§ja
kot v drugih raziskavah analiziranih populacijah iz srednje ali vzhodne Evrope, v
Karpatih pa z dosedanjimi raziskavami sploh ni bil odkrit. Podobno je z alelom
MNR-B2, ki se pri nas pojavlja z relativno frekvenco 0,03, medtem ko je njegova
frekvenca v srednji in vzhodni Evropi precej nizja, na Poljskem, v Ukrajini in v
Juznih Karpatih pa ga celo niso odkrili. Pojavijanje podobnih alelov je po mnenju
nekaterih  raziskovalcev povezano =z migracijskimi potmi iz razliénih
ledenodobnih zatoCis¢ in obseznejsa analiza podobnih alelov z nizko frekvenco
bi lahko pripomogla razjasniti vprasanje, ali se v postglacialu jelka v Slovenijo in
v del srednje Evrope ponovno naselila iz zatolis¢ na Balkanskem ali iz zatoé&isé
na Apeninskem polotoku.

Genetsko raznolikost smo ocenjevali s pomodjo ve€ kazalcev. V Stevilu alelov
na lokus so razlike med populacijami majhne, saj so vrednosti med 1,8 in 2,0.
Vrednost 2,1 alela na lokus za vse populacije skupaj je zelo podobna vrednostim
v drugih delih Evrope in se ujema z ugotovitvijo drugih raziskovalcev, da je
genetska raznolikost pri jelki nekoliko niZja kot pri drugih iglavcih. Do podobnih
zakljukov pripelje tudi odstotek polimorfnih lokusov, ki se za posamezne
populacije giblje med 62,5% in 81,3%, za vse populacije skupaj pa znasa 93,8%.

Opazovane heterozigotnosti Ho se gibljejo med 0,153 in 0,203, priCakovane
heterozigotnosti He pa med 0,175 in 0,221. Opazovana heterozigotnost Hg za
vse populacije skupaj 0,180 je vi§ja kot pri populacijah iz tistih delov Evrope,
kjer je propadanje jelke intenzivnejSe, in nizja kot pri populacijah iz predelov,
kjer propadanja jelke skoraj ne poznajo. V Sloveniji ima najnizjo opazovano
heterozigotnost (0,153) populacija s Pohorja, pri kateri smo ugotovili tudi najvisjo
osutost krodnje (50%), kar se prav tako dobro ujema z ugotovljeno odvisnostjo
intenzivnosti propadanja od genetske raznolikosti (BERGMANN in sod. 1990).
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Odstopanje od Hardy-Weinbergovega ravnotezja je najvedje pri populaciji s
Pohorja.

Preskusili smo tudi hipotezo o vplivu geografske dolzine in reakcije tal na
genetsko strukturo jelovih populacij na tako majhnem prostoru, kot je Slovenija,
postavljeno na osnovi kakovosti jelovega semena (BRINAR 1976).

Veé kazalcev kaze na genetske razlike med vzhodno in zahodno skupino
populacij. Znadilne razlike v frekvencah alelov med skupinama smo odkrili na
lokusih PX-B, AAP, 6PGD-A in GOT-C, toda ker smo pri vsakem lokusu odkrili
tudi heterogenost znotraj vsaj ene od skupin, razlika s tem ni zanesljivo potrjena.
Na razlike sicer kaze tudi prisotnost nekaterih redkih alelov (GOT-A1, MNR-A1)
samo v zahodni skupini, tako kot dejstvo, da imajo populacije iz vzhodne
skupine na splosno vecje Stevilo lokusov z znadilnim odsopanjem od Hardy-
Weinbergovega ravnotezja. Popravljene genetske distance (NEI 1978), ki so v
skladu z majhnim geografskim prostorom relativho nizke, so najvisje, kadar
primerjamo populacijo iz zahodne skupine s populacijo iz vzhodne skupine. Na
osnovi genetskih distanc smo izvedli analizo glavnih koordinat in tudi njeni
rezultati nakazujejo verjetnost obstoja razlik med vzhodno in zahodno skupino
populacij. Se vedno ostaja nejasna razlika med skupinama populacij z bolj kislih
in manj kislih rasti8¢, saj razen znacilnih razlik na dveh lokusih, pa Se tam s
heterogenostjo znotraj skupin, nismo odkrili. Za zanesljivej50 potrditev obeh
hipotez bo potrebna raziskava, s katero bomo analizirali vecje Stevilo populacij
in vegje Stevilo lokusov.
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SUMMARY

The genetic structure of 8 silver fir (Abies alba Mill.) populations from Slovenia
was analyzed. Dormant buds from 50 randomly selected trees comprised the
sample of each population. Ten enzyme systems controlled by at least 16
isozyme loci were analyzed using starch gel electrophoresis.

Polymorphism was discovered at 15 loci; however, 8 loci were polymorphic in all
populations. Although Slovenia is small in areal extent, an agreement with
geographical distribution, typical for Europe, was discovered at loci PX-B1,
ACO3, LAP-A3, IDH-B1 and GOT-Cq. It is interesting that in Slovenia the
frequency of allele MDH-A41 (0.059) is higher than in populations from central
and eastern Europe. In the Carpathians it has not yet been discovered. It is
similar for allele MNR-B2 which appears in Slovenia with the relative frequency
0.03, while its frequency in central and eastern Europe is considerably lower and
in Poland, Ukraine and the South Carpathians it has also not yet been
discovered. According to some researchers the occurrence of such alleles is
connected with migration routes from different glacial refugia. More detailed
analyses of similar low-frequency alleles could help answer the question of
whether post-glacial silver fir returned to Slovenia and to some parts of central
Europe from refugia in the Balkan Peninsula or from refugia in the Apennine
Peninsula.

Several measures were used to characterize genetic diversity of analyzed
populations. The differences between the populations in the number of alleles
per locus are small since the values range between 1.8 and 2.0. The value of 2.1
alleles per locus for all populations together is similar to values obtained from
other parts of Europe. The values obtained correspond well with results of other
authors and indicate that the genetic diversity of silver fir is a little lower than
that of other conifer species. The percentage of polymorphic loci, which ranges
in individual populations from 62.5% to 81.3%, and comes to 93.8% in all
populations together, leads to a similar conclusion.
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The observed heterozygosity Hg ranges from 0.153 to 0.203 and the expected
heterozygosity He from 0.175 10 0.221. Hq for all Slovenian populations together
(0.180) is higher than in silver fir from the north-east of its natural range where i
is experiencing strong decline, but lower than in areas where silver fir decline is
rare. The lowest observed heterozygosity Hg (0.153) in Slovenia was found in
the Pohorje population which has the highest defoliation (50%). This also agrees
well with the theory about lower variation in isozyme loci in areas where silver fir
decline is strong (BERGMANN et al. 1990). Deviation from the Hardy-Weinberg
equilibrium is highest in the Pohorje population.

The hypothesis about the influence of longitude and soil reaction on the genetic
structure of silver fir populations in Slovenia was also tested. This hypothesis
was based on analysis of silver fir seed quality (BRINAR 1976). There are
several measures showing genetic differences between the eastern and western
populations. Significant differences in allelic frequencies between both groups
were found at loci PX-B, AAP, 6PGD-A and GOT-C. Since the heterogeneity
within at least one of the groups was found at each locus, the difference is not
unambiguously confirmed. The presence of some rare alleles in the west group
only, as well as the high number of loci with significant deviation from Hardy-
Weinberg equilibrium in the east group, indicate some possible differences.
Unbiased genetic distances (NEI 1978), which are relatively low in accordance
with the small geographic area comprising Slovenia, are highest when eastern
and western populations are compared. On the basis of genetic distances,
Principle Coordinate Analyses was carried out. These results also indicate slight
differences between the eastern and western groups in the loci studied.
However, the existence of a difference between populations from more acidic
and less acidic sites remains uncertain because no significant divergence was
revealed. The only exceptions were loci PX-B and ACO, but heterogeneity was
also found within the groups compared. For more reliable confirmation of both
hypotheses further research with a higher number of populations and higher
number of loci would be necessary.
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