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Аннотация: в статье приведены результаты изучения влияния различий в 

лесорастительных условиях на дифференциацию и полиморфизм популяций дуба 
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анализа и аллозимных маркеров. 
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В теории экологии популяция – это элементарная микроэволюционная еди-

ница, обладающая способностью к изменению своего генофонда в ответ на из-

менение экологических факторов среды обитания [2]. Однако в лесоведении не 

так много данных, показывающих эти процессы на практике, в том числе для 

важнейшей в экономическом отношении породы – дуба, одного из компонента 

широколиственных и хвойно-широколиственных лесов. В то же время такие ис-
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следования могут быть полезными не только для теории, но и практики. Отмеча-

ется [2], что в последние десятилетия в России наблюдалось массовое усыхание 

дуба из-за чередующихся экстремально холодных зим и последующих вспышек 

численности энтомовредителей дуба. Но не известно – как эти негативные для 

породы процессы сказываются на структуре его популяций? 

Целью работы является изучение вопроса – насколько экстремальные для 

дуба черешчатого лесорастительные условия сказываются на составе генотипов 

и полиморфизме существующих в них насаждений? В качестве объекта исследо-

вания выбран дуб черешчатый (Quercus robur L.) Южного Урала. Исследованы 

дубравы на типичных для региона условиях произрастания вида на территориях 

Зилаирского (обозначена ЗЛР), Куюргазинского (КЮГ), Кугарчинского (КГЧ) 

лесничеств Башкортостана. Кроме того, изучено насаждение из Бурзянского 

(БРЗ) лесничества, расположенное в нехарактерном в экологическом отношении 

местообитании – сильно прогреваемом каменистом крутосклоне южной экспо-

зиции. Древостои для отбора образцов были подобраны после анализа лесо-

устроительных данных и осмотра насаждений в натуре. Закладка пробных пло-

щадей проведена согласно стандартным методикам, принятым в лесоводстве. В 

каждой из них методом случайного отбора отобраны по 32 дерева в возрасте пло-

доношения, с которых в зимнее время собраны ветки. Изоферменты выделены 

из почек, распускающихся после выдерживания веток в сосудах с водой при ком-

натной температуре. 

Экстракция ферментов проведена в экстрагирующем буфере: 0.1 М трис-

HCl с рН 8.0, содержащий 17% сахарозы, 0.1% 2-меркаптоэтанола, 0.1% цисте-

ина, 0.5% БСА, 0,05% диэтилдитиокарбамата натрия. Гомогенизация почек осу-

ществлена вручную в 500 мкл экстрагирующего буфера в фарфоровых чашках с 

добавлением (для связывания инактивирующих ферменты вторичных метболи-

тов) равного количества нерастворимого поливинилпирролидона. Для получе-

ния супернатантов осуществлено центрифугирование гомогената в течение 

15 минут при 15 тыс. об/мин. 
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Для лабораторных анализов использован диск-электрофорез с разделением 

изоферментов в щелочном 7,5%-ном полиакриламидном геле после их предва-

рительного фокусирования в концентрирующем геле [4; 8] в вертикальных бло-

ках. Для гистохимического выявления изоферментов в гелях после электрофо-

реза использовали методы [1] с незначительными модификациями. В качестве 

маркеров использовали изоферменты NAD+-зависимой формиатдегидрогеназы 

(FDH, 1.2.1.2) диафоразы (DIA, 1.6.4.3), лейцинаминопептидазы (LAP, 3.4.11.1), 

аланинаминопептидазы (AAP, 3.4.11.2) и шикиматдегидрогеназы (SKDH, 

1.1.1.25). 

Для определения полиморфизма и различий выборок по аллозимам приме-

нены стандартные параметры [9)], вычисляемые компьютерной программой BI-

OSYS-1. Частота аллеля NHEHOr 2/12   ( HO  и HE - численности гомо- и гете-

розигот по данному локусу, N - число особей). Для определения частоты геноти-

пов 
GN  осуществлен прямой подсчет численности каждого из них с последую-

щим делением на число особей в выборки. Для вычисления доли полиморфных 

локусов Р  числа полиморфных локусов поделено на их общее число. Среднее 

число аллелей на локус определено, как 
L

a
a

N

n
N   (

an - общее число выявленных 

аллелей, LN  – число локусов). Показатели F -статистики [10; по: 6] вычислены 

по уравнениям SOSIS HHHF / , TOTIT HHHF / , TSTST HHHF / . Средняя 

ожидаемая гетерозиготность выборок по локусу SH  вычислено как 
i

ipH 21   

( p  – частота i -го аллеля в локусе. 
OH  – средняя наблюдаемая гетерозиготность 

по этому же локусу). Ожидаемая гетерозиготность всех использованных выбо-

рок вычислено как TH  
2

1 ip  ( ip - средняя по выборкам частота i -го аллеля в 

том или ином локусе). Ожидаемая гетерозиготность отдельных выборок обозна-

чена нами ниже как ЕН . Генетическое расстояние М. Нея [7] равно 
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)/ln( YXXY JJJD   (  iiXY YXJ ,  2

iX XJ ,  2

iY YJ ( X  и Y  – частоты i -го ал-

леля одного и того же локуса в двух рассматриваемых выборках). Коэффииент 

инбридинга вычислен нами как 
ЕOЕ HHHF /  

Генетический контроль использованных нами ферментов показан ранее 

[3; 5; 11]. Но из-за того, что могут быть региональные отличия популяций по 

числу аллелей, ниже в тексте и таблице 1 приведено краткое описание обнару-

женного нами полиморфизма популяций. В локусе Skdh-1 шикиматдегидроге-

назы во всех выборках выявлены три аллеля, лишь один из которых доминировал 

по частоте. В локусе Fdh-1 уже два аллеля являются общими в большинстве вы-

борок, но в отдельных популяциях к ним добавляются аллозим с частотами ме-

нее 5%. В высоко полиморфном локусе Lар-2 лейцинаминопептидазы обнару-

жена та же картина – два аллозима доминировали во всех выборках, а более ред-

кие четыре аллозима были специфичными лишь для отдельных выборок. Локус 

Aaр-1 фермента аланинаминопептидазы также оказался высоко полиморфным – 

у нее выявлены два сравнительно частых и четыре редких аллелей. У локуса диа-

форазы Dia-1 высокий полиморфизм складывается редкими аллелями при нали-

чии всего одного аллеля, общего для всех выборок. Частоты аллозимов приве-

дены в табл. 1. 

При анализе встречаемости аллелей обращает на себя внимание, что в 

группе деревьев БРЗ мономорфными оказались локусы Skdh-1, Lap-2 и Dia-1, из-

менчивые в других группах деревьев. По этой причине в ней показатели поли-

морфизма наиболее низкие. В частности, число аллелей на локус меньше в 1,4–

1,9 раз (табл. 2), чем в других выборках. По ожидаемой и наблюдаемой гетеро-

зиготности эти различия между Бурзянской и другими выборками выражены еще 

больше (в 1,8–1,9 и 2,6–3,1 раз, соответственно). Доля полиморфных локусов, 

составляющая 1,0 в контрольных популяциях, снижена на пробной площади БРЗ 

до значения 0,4 (40%). При включении в анализ F -статистики всех выборок доля 

межвыборочной подразделенности выше несколько раз, чем при подсчетах дан-

ного параметра лишь для дубрав из типичных условий произрастания. Попарные 

генетические расстояния М. Нея в группах ЗЛР, КЮГ и КГЧ меняется в пределах 
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D =0,011–0,029, в то время как с участием Бурзянского насаждения – от 0,102 до 

0,117. 

Возможно, лесорастительные условия древостоя являются для исследован-

ного дуба черешчатого из Бурзянского лесничества крайне экстремальными (де-

ревья там растут на каменистом крутосклоне южной экспозиции, сильно прогре-

ваемом в летнее время и практически лишенном в зимнее время снежного по-

крова). В качестве аргумента для такого предположения можно привести габитус 

особей – деревья здесь имеют нехарактерную для дуба черешчатого низкорос-

лую стланиковую форму. 

Своеобразие изученной бурзянской выборки по частотам аллелей изофер-

ментных локусов и показателям полиморфизма свидетельствует о том, что такая 

изменчивость габитуса может иметь генетическую природу. Возможной причи-

ной наблюдаемого «генетического сдвига» в ней может быть фенологическая 

изоляция насаждения, происходящая из-за несовпадения времени образования 

пыльцы и цветения между насаждением БРЗ и окружающими его дубравами и 

отдельными деревьями из-за больших различий лесорастительных условий. Со-

гласно теории, изоляция популяции, если ее численность мала, может привести 

к дрейфу генов – изменению частот аллелей в малых популяциях от поколения к 

поколению из-за действия случайных факторов, причем чем меньше исходная 

частота аллеля, тем выше вероятность ее исчезновения. Этот процесс ведет к в 

конце концов к утере одного из аллелей и фиксации других. Возможно, по этой 

причине в Бурзянской выборке локусы Skdh-1, Lap-2 и Dia-1 стали мономорф-

ными, а показатели полиморфизма сильно снижены. 

Таблица 1 

Частоты аллозимов в выборках дуба черешчатого 

Локусы 
Ал-

лели 

Выборки 

ЗЛР КЮГ КГЧ БРЗ 

Skdh-1 

1 0,036 0,117 0,063 0 

2 0,964 0,867 0,938 1,000 

3 0 0,017 0 0 

Fdh-1 
1 0,482 0,517 0,688 0,591 

2 0,518 0,467 0,271 0,364 
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3 0 0,017 0,042 0,045 

Aap-1 

1 0 0,017 0 0,045 

2 0,589 0,633 0,435 0,636 

3 0,071 0 0 0 

4 0 0 0,087 0,045 

5 0,339 0,350 0,457 0,273 

6 0 0 0,022 0 

Lap-2 

1 0,071 0,100 0,087 0 

2 0,750 0,617 0,739 1,000 

3 0 0 0 0 

4 0,179 0,217 0,174 0 

5 0 0,050 0 0 

6 0 0,017 0 0 

Dia-1 

1 0 0 0,022 0 

2 0,161 0,067 0,065 0 

3 0,750 0,850 0,848 1,000 

4 0,071 0,083 0,065 0 

5 0,018 0 0 0 
 

Таблица 2 

Генетическая изменчивость в популяциях дуба черешчатого 

Лесничество А  ЕН  ОН  F  

Зилаирское 2,8   0,4 0,388   0,084 0,329   0,069 + 0,152 

Кумертауское 3,4   0,4 0,417   0,068 0,387   0,072 + 0,071 

Кугарчинское 3,2   0,4 0,379   0,083 0,394   0,082 –0,039 

Бурзянское 2,0   0,6 0,216   0,133 0,127   0,079 + 0,412 
 

Полученные данные необходимы для понимания механизмов формирова-

ния структуры популяций в экстремальных лесорастительных условиях. Кроме 

того, они могут найти применение для природоохранного дела – вероятно, есть 

необходимость обеспечения охраны Бурзянского насаждения с необычным для 

дуба черешчатого габитусом (стланиковой формой) и уникальной структурой ге-

нотипов в качестве памятника природы. Возможно, есть перспективы использо-

вания семенного материала из данного древостоя при организации экологически 

ориентированного лесокультурного и лесосеменного дела дуба черешчатого в 

Башкортостане. 
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