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The paper reviews the current knowledge about the genetic variation, glacial and postglacial history

of Polish populations of silver fir (Abies alba Mill.). This species occurs in the mountainous forests

of central and southern Europe, from the Pyrenees up to the Balkans, where it is important from

both ecological and economical points of view. The current knowledge about glacial and postglacial

history of fir has been obtained from palynological and genetic studies. During the last ice age 

A. alba survived in the refugia in southern Europe, the central Apennines, the south of the Balkan

Peninsula and the Central Massif in France. Two other refugia remained isolated – one in Calabria

in the south of the Apennines and one in the Pyrenees. Furthermore the most likely routes of

postglacial recolonization of silver fir as well as the introgression zone between them have been

identified. In Poland, silver fir reaches the north−eastern border of its natural range. Several earlier

studies based on isozymes and DNA markers (mitochondrial and chloroplast) have reported that

the Polish populations of fir are characterized by lower levels of genetic variation within populations

and higher genetic differentiation between them than other coniferous species. Fir probably migrated

to Poland from two glacial refugia located in the Balkan and Apennines Peninsula. Notwithstanding,

a recent study on Polish silver fir populations carried out with mtDNA marker, strictly maternally

inherited, indicated that the species migrated to the Polish territory from the refugium in western

Europe. However, this study did not take into account the possibility of participation of pollen

pool of Balkan origin in the formation of the Polish populations of fir. Until now, there have been

only a few reports concerning the gene pool of fir in Poland. Therefore, it is necessary to supplement

the knowledge about its genetic variation. In the course of several episodes of silver fir decline

during the past century, its populations have decreased in size and currently are scattered throughout

the entire European range. Reliable information on the distribution of genetic variation is a prere−

quisite for proper management of forest genetic resources in a short−term and long−term perspective.

The recognition of the existing genetic diversity is also the preliminary phase in development

of an effective strategy for conservation of forest tree species gene pools.
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Wstęp

Współczesne rozmieszczenie geograficzne gatunków drzew leśnych, jak i struktura genetyczna

populacji w ramach ich naturalnego zasięgu, są w znacznej mierze konsekwencją ostatniego zlodo−

wacenia oraz polodowcowej wędrówki z refugiów, która rozpoczęła się w Europie około 13 tys. lat

temu. Na podstawie analizy danych palinologicznych zlokalizowano na południowych półwy−

spach Europy: Bałkańskim, Iberyjskim oraz Apenińskim refugia dla flory europejskiej [Huntley,

Birks 1983; Hewitt 1999]. Ostatnio pojawia się coraz więcej doniesień potwierdzających także

istnienie tzw. „refugiów północnych”, które miały prawdopodobnie lokalizację na wyższych szero−

kościach geograficznych, na północ od Alp [Robalo i in. 2012]. Na tych obszarach mogły przetrwać

gatunki zaadaptowane do surowych warunków klimatycznych, jak np. gatunki górskie. Izolacja

gatunków w refugiach glacjalnych mogła doprowadzić do powstania różnic genetycznych pomiędzy

populacjami wskutek działania mutacji, naturalnej selekcji, dryfu genetycznego oraz ograniczo−

nego przepływu genów [Hewitt 1996]. Do rekonstrukcji szlaków polodowcowej migracji drzew

wykorzystuje się dane pochodzące głównie z badań paleobotanicznych, uzupełnianych ostatnio

wynikami analiz genetycznych [Terhürne−Berson i in. 2004; van der Knaap i in. 2005]. Porów−

nawcze badania filogeograficzne wskazały, że europejskie gatunki roślin i zwierząt posiadają

wspólne trasy migracji [Taberlet i in. 1998]. Generalnie zostały zidentyfikowane trzy podsta−

wowe trasy rekolonizacji z południowych refugiów (bałkańska, apenińska, iberyjska), charakte−

ryzujące się różnym tempem migracji. Na podstawie analiz dziedziczonego matecznie DNA

została wysunięta hipoteza, że populacje różnych gatunków roślin, w tym drzew, pozostawały

izolowane w refugiach przez kilka okresów glacjalnych. 

Dla obecnego obrazu genetycznego zróżnicowania populacji drzew nie bez znaczenia jest

także wpływ człowieka. Większość ekosystemów leśnych w XIX i XX wieku była zmieniana przez

człowieka poprzez intensywne użytkowanie drzewostanów. Zalesienia często prowadzono w oparciu

o zawężoną lub obcą bazę nasienną [Lewandowski i in. 2014]. Konsekwencją tego była zazwyczaj

nieświadoma i przypadkowa zmiana struktury genetycznej populacji.

Drzewa leśne są intensywnym obiektem badań od ponad 40 lat. Polodowcowa historia została

zrekonstruowana dla wielu gatunków drzew, np. buka [Demesure i in. 1996], dębu [Dumoulin−

−Lap�gue i in. 1997], olszy czarnej [King, Ferris 1998], sosny [Sinclair i in. 1999], świerka [Sperisen

i in. 2001; Litkowiec i in. 2009; Lewandowski i in. 2012, 2014] oraz jodły [Liepelt i in. 2002;

Terhürne−Berson i in. 2004]. W badaniach nad polodowcową historią gatunków drzew leśnych

oraz weryfikacją filogeograficznych hipotez, z wyznaczaniem refugiów i tras rekolonizacji, stoso−

wane są organellowe markery molekularne. Rośliny są doskonałym obiektem do badań filoge−

netycznych, jak i do badania procesów wpływających na różnorodność genetyczną, ponieważ

posiadają trzy rodzaje organellowych genomów DNA (chloroplastowy – cpDNA, mitochondrialny

– mtDNA, jądrowy – nDNA) o odmiennym typie dziedziczenia i różnym poziomie polimorfizmu.

Typ dziedziczenia jest zależny od przynależności taksonomicznej: u drzew iglastych mtDNA

dziedziczone jest matecznie, a cpDNA ojcowsko, z kolei u drzew liściastych zarówno mtDNA,

jak i cpDNA dziedziczony jest matecznie, natomiast jądrowy DNA dziedziczy się po obu rodzi−

cach [Wagner 1992].

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie aktualnego stanu wiedzy o polodowcowej historii

i zmienności genetycznej polskich populacji jodły pospolitej (Abies alba Mill.) w oparciu o dotych−

czasowe badania genetyczne, jak i palinologiczne. Artykuł sygnalizuje także brak komplek−

sowej wiedzy na temat puli genowej tego gatunku, jak również wskazuje na realną potrzebę

uzupełnienia jej stanu, zwłaszcza że mamy do czynienia z gatunkiem lasotwórczym odgrywa−
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jącym podstawową rolę w ekosystemach leśnych, szczególnie górskich, a ponadto mającym

również swoje miejsce w gospodarce leśnej.

Naturalny zasięg występowania jodły pospolitej 

Naturalny zasięg jodły pospolitej jest najobszerniejszy spośród wszystkich europejskich gatunków

należących do tego rodzaju. Gatunek ten występuje w Europie środkowej i południowej, w ma−

sywach górskich od Pirenejów do Bałkanów. Abies alba charakteryzuje się rozległym pionowym

zasięgiem rozmieszczenia, w zakresie od 500 do 2000 m n.p.m. Naturalny zasięg jodły pospo−

litej w Polsce ukształtował się w okresie subatlantyckim, przed około 2000 lat. W Polsce jodła

osiąga swoją północno−wschodnią granicę naturalnego zasięgu. Granica ta przebiega wzdłuż

równoleżnika 52°N, od Niziny Śląskiej wzdłuż północnej krawędzi Pasa Wyżyny Lubelskiej 

i Roztocza [Gostyńska−Jakuszewska 1972]. Naturalny obszar występowania tego gatunku w naszym

kraju jest stosunkowo niewielki i ma zwykle porozrywany charakter, miejscami tylko tworzy

większe skupienia. Jodła występuje głównie w południowej części Polski, przede wszystkim 

w Karpatach, Sudetach i Górach Świętokrzyskich oraz w mniejszych ilościach na Roztoczu. Poza

zwartym zasięgiem znane są naturalne, wyspowe stanowiska jodły pospolitej w okolicach War−

szawy, pod Mińskiem Mazowieckim (rezerwat Mienia), a także pod Łukowem (rezerwaty Jata

i Topór). Znane jest również wysunięte najbardziej na północny wschód naturalne stanowisko

jodły pospolitej na uroczysku Cisówka, leżącym w białoruskiej części Puszczy Białowieskiej.

Jednak niektórzy kwestionują naturalność tego stanowiska ze względu na znaczną odległość

(120 km) od najbliższych naturalnych stanowisk jodły na Wysoczyźnie Siedleckiej [Środoń 1983].

W Polsce jodła pospolita występuje także poza granicami swojego naturalnego zasięgu, w Bał−

tyckiej i Wielkopolsko−Pomorskiej krainie przyrodniczo−leśnej, gdzie wprowadzona sztucznie

rozwija się zadowalająco i może być gatunkiem lasotwórczym o dużych walorach ekologicznych

i ekonomicznych [Robakowski i in. 2005].

Polodowcowa historia i zmienność genetyczna jodły 

Dotychczasowe badania polodowcowej historii jodły pospolitej w Europie oparte na danych paleo−

botanicznych [Terhürne−Berson i in. 2004; Liepelt i in. 2009] oraz analizach genetycznych prze−

prowadzonych na markerach izoenzymowych [Bergmann i in. 1990; Konnert, Bergmann 1995]

i organellowych markerach DNA [Liepelt i in. 2002; Gömöry i in. 2004; Ziegenhagen i in. 2005]

pozwoliły na weryfikację hipotez dotyczących lokalizacji refugiów glacjalnych oraz prawdopo−

dobnych tras migracji tego gatunku (ryc.). Podczas ostatniego zlodowacenia Abies alba przetrwała

w południowych ostojach refugialnych, tj. południowej części Półwyspu Bałkańskiego, środko−

wo−północnej części Półwyspu Apenińskiego, południowych Włoszech (Kalabria), Pirenejach 

i południowo−wschodniej Francji. Głównymi obszarami refugialnymi, z których nastąpiła wędrówka

jodły ku wyższym szerokościom geograficznym, były półwyspy Bałkański i Apeniński oraz ewentu−

alnie południowo−wschodnia Francja. Natomiast w Kalabrii i Pirenejach, w wyniku długotrwałej

izolacji, jodła pospolita utworzyła szczególny rodzaj ekotypu, genetycznie różny od pozostałych

europejskich populacji tego gatunku. Uważa się, że jodła z tych obszarów nie wzięła udziału w eks−

pansji nowych terenów uwalnianych spod lądolodu. Potwierdzają to badania zarówno oparte na

izoenzymach [Bergmann i in. 1990; Konnert, Bergmann 1995], jak i badania ekofizjologiczne

[Larsen 1989]. Terhüne−Berson i in. [2004] oraz van der Knaap i in. [2005] przedstawili najbardziej

prawdopodobne trasy ekspansji jodły po ostatnim zlodowaceniu. Jodła z refugium znajdującym

się w środkowych Włoszech rozprzestrzeniała się dwoma szlakami: drogą zachodnioalpejską,

która dzieliła się na „drogę jurajską” i „drogę alpejsko−algawską”, oraz drogą wschodnioalpejską.
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Natomiast z południowej i południowo−wschodniej części Półwyspu Bałkańskiego (obszar Mace−

donii, Bułgarii, Rumunii) jodła migrowała wzdłuż Gór Dynarskich, ku północnej ich granicy 

w Słowenii i wzdłuż rumuńskich Karpat, aż do wschodniej części Beskidów. 

Kontakt izolowanych populacji, mający miejsce podczas krzyżowania się szlaków koloniza−

cyjnych w czasie wędrówki z refugiów, prowadził do wytworzenia się stref hybrydyzacji. Na pod−

stawie analiz izoenyzmatyczych Konnert i Bergmann [1995] wysunęli hipotezę o istnieniu dwóch

stref hybrydyzacji. Do wtórnego kontaktu populacji jodły wywodzących się z refugiów zlokali−

zowanych na Półwyspie Bałkańskim i Apenińskim mogło dojść w Beskidach, Tatrach Wysokich,

słowackich Karpatach, czeskich Rudawach i słoweńskich Alpach. Hipoteza ta została częściowo

potwierdzona przez badania przeprowadzone przez Liepelta i in. [2002], którzy na podstawie

matecznie dziedziczonego markera zaproponowali strefę kontaktu w Chorwacji i Słowenii.

Natomiast druga strefa hybrydyzacji jodły z Włoch i Francji występuje w Masywie Centralnym,

w Jurze i Wogezach. 

Do dziś jest zaledwie kilka doniesień dotyczących zmienności puli genowej jodły w Polsce.

Istnieje zatem realna potrzeba uzupełnienia stanu wiedzy, zwłaszcza że mamy do czynienia 

z gatunkiem lasotwórczym odgrywającym podstawową rolę w ekosystemach leśnych, szczególnie

górskich, a ponadto mającym również swoje miejsce w gospodarce leśnej. Obszar naszego kraju

jest interesujący dla poznania polodowcowej historii jodły, gdyż mógł się znaleźć pod wpływem

dwóch odrębnych regionów refugialnych [Gömöry i in. 2004]. Obszerne badania z wykorzysta−

niem molekularnych markerów DNA przeprowadzone przez Liepelta i in. [2002] dotyczyły

zachodniej i częściowo południowej Europy. Niestety, w tych badaniach obszar Polski był repre−

zentowany tylko przez jedną populację z Gór Świętokrzyskich. 

Ryc. 

Lokalizacja głównych refugiów glacjalnych i prawdopodobnych tras migracji A. alba (strzałki) na podstawie
Konnert i Bergmanna [1995]

Location of the glacial refugia and the most likely routes of postglacial recolonization of A. alba (arrows) based
on Konnert and Bergmann [1995]
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Hipotezę o istnieniu dwóch odrębnych pul genowych jodły w Polsce potwierdzają badania

izoenzymowe przeprowadzone przez Lewandowskiego i in. [2001]. Również Mejnartowicz [2004]

wykazał odrębność populacji pochodzących z Sudetów i Karpat. Na odrębność populacji pocho−

dzących z tych regionów wskazują także wyniki badań proweniencyjnych [Gunia 1986;

Skrzyszewska 2006; Barzdajn 2009]. Stąd prawdopodobne jest, że Sudety zostały skolonizowane

przez populacje wywodzące się z refugium zlokalizowanego w północnych Włoszech, natomiast

wschodnie Karpaty przez populacje bałkańskie [Ralska−Jasiewiczowa 2004]. Nie potwierdzają

tego jednak ostatnie badania 10 populacji jodły z Polski wykonane z wykorzystaniem dziedzi−

czącego się matecznie mitochondrialnego markera DNA [Pawlaczyk i in. 2013]. Jednak badania

te nie uwzględniają możliwości udziału puli pyłkowej pochodzenia bałkańskiego w tworzeniu

polskich populacji jodły. 

Markery molekularne stosowane są także do próby identyfikacji pochodzenia populacji.

Dzialuk i in. [2013] analizowali poziom zmienności genetycznej i pochodzenie jodły pospolitej

w dwóch sztucznych nasadzeniach w Nadleśnictwie Osusznica na Pomorzu. Uzyskane wyniki wy−

kazały, że populacje z Osusznicy różnią się poziomem zmienności genetycznej. Jodła z części za−

chodniej tego nadleśnictwa charakteryzowała się wysokim poziomem zmienności genetycznej

porównywalnym z poziomem zmienności genetycznej populacji rosnących w granicach naturalnego

zasięgu. Natomiast na niski poziom zmienności genetycznej populacji pochodzącej ze wschod−

niej części tego rejonu mógł mieć wpływ dryf genetyczny oraz efekt założyciela, jako wynik

wykorzystywania nasion zebranych z niewielkiej liczby drzew. Autorzy przypuszczają, że prawdo−

podobnym źródłem nasion dla populacji w Osusznicy były Sudety, gdyż analizy mitochondrial−

nego DNA potwierdziły występowanie jednego allelu charakterystycznego dla populacji

pochodzących z refugium apenińskiego. 

Ochrona zasobów genowych jodły 

Liczne epizody zamierania jodły w wielu krajach Europy, w tym również w Polsce, miały w XX

wieku znaczny wpływ na jej współczesne rozmieszczenie [Bergmann i in. 1990]. Od ponad dwustu

lat obserwuje się ciągły spadek udziału jodły w składzie europejskich lasów. Przypuszcza się, 

że proces zamierania jodły w centralnej Europie może być pośrednio powiązany z jej niską zmien−

nością genetyczną, co łączy się ze słabymi zdolnościami adaptacyjnymi do zmieniających się

warunków środowiska [Larsen 1989]. Na niższy poziom zmienności genetycznej jodły w Polsce,

w porównaniu do innych gatunków drzew leśnych, wskazują badania z wykorzystaniem markerów

izoenzymowych [Lewandowski i in. 2001; Mejnartowicz 2004; Niemczyk 2008].

Jodła jest gatunkiem wrażliwym na różnego rodzaju formy gospodarowania człowieka. Jako

gatunek klimaksowy zanika wszędzie tam, gdzie występował zrębowy system zagospodarowa−

nia lasu [Barzdajn 2006]. Mimo iż w ostatnim dziesięcioleciu odnotowano poprawę kondycji

jodły, co daje nadzieję na zwiększenie jej udziału w lasach, słuszne są działania podejmowane 

w celu ochrony tego gatunku. Dotyczy to zwłaszcza obszaru Sudetów. Podstawowym założeniem

restytucji jodły pospolitej na tym terenie jest wykorzystywanie do tego celu wyłącznie

lokalnych zasobów genowych jodły o unikalnym, jak się wydaje, składzie genetycznym [Barzdajn

2012]. 

W celu ulepszenia strategii ochrony jodły pospolitej w Polsce ważne jest dokładne pozna−

nie skali jej zmienności genetycznej. Obszerna wiedza na ten temat pozwoli na świadome wyko−

rzystywanie zasobów genowych jodły oraz wspomoże program ochrony i restytucji. Określenie

pochodzenia populacji w kontekście istnienia odrębnych refugiów, a co za tym idzie odróżnianie

populacji autochtonicznych od sztucznie wprowadzanych, ma szczególne znaczenie nie tylko ze
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względów konserwatorskich, ale również gospodarczych [Litkowiec i in. 2013]. Wykorzystanie

nasion nielokalnego pochodzenia może mieć istotny wpływ na wzorzec zmienności genetycznej

danego gatunku. Niedopasowanie pochodzenia do siedliska jest często wymieniane jako jedna

z podstawowych przyczyn złej jakości drzewostanów oraz ich małej tolerancji na stresy biotyczne

i abiotyczne. 

Zbyt mała liczba przebadanych polskich populacji jodły pospolitej nie pozwala na kom−

pleksowe scharakteryzowanie puli genowej tego gatunku. W trwających badaniach finansowa−

nych przez Narodowe Centrum Nauki, w projekcie badawczym pod tytułem „Polodowcowa

historia jodły pospolitej (Abies alba Mill.) i jej zmienność genetyczna w Polsce w oparciu o mole−

kularne markery DNA”, zastosowanie trzech różnych markerów DNA o przeciwstawnych wzor−

cach dziedziczenia pozwoli na obszerne scharakteryzowanie obecnej struktury genetycznej

populacji jodły w Polsce. Porównanie obrazów genetycznych uzyskanych w wyniku zastosowa−

nia organellowych markerów molekularnych o przeciwstawnych wzorcach dziedziczenia może

udzielić ważnych informacji dotyczących kształtowania się struktury genetycznej gatunku 

w trakcie polodowcowej wędrówki. Interesujące jest również, jak dalece przepływ genów może

modyfikować strukturę genetyczną populacji powstałą w wyniku długotrwałej izolacji w refu−

giach i w trakcie późniejszych rekolonizacji (dane nieopublikowane). Rezultaty przeprowadzo−

nych badań genetycznych jodły pospolitej w Polsce, które mają znaczenie podstawowe w zakresie

biologii tego gatunku, poza wartością naukową cechuje również aspekt praktyczny.

Podsumowanie

Szerokie zastosowanie różnego rodzaju markerów molekularnych przyczyniło się do znaczącego

wzrostu wiedzy na temat zmienności genetycznej drzew. Autorzy tych doniesień podkreślają ich

istotne znaczenie dla prawidłowego prowadzenia gospodarki leśnej oraz ochrony różnorodności

biologicznej w obliczu globalnych zmian klimatu. Wpisuje się to w powszechną w krajach Europy

koncepcję zrównoważonego, trwałego leśnictwa, czego wyrazem jest nie tylko zwiększanie

zysku ekonomicznego przez wprowadzanie programów selekcji i hodowli, ale również ochrona

różnorodności biologicznej populacji drzew leśnych. Stąd przekonanie, nawet wśród leśników

praktyków, że wiedza na temat zmienności genetycznej i zróżnicowania genetycznego

pomiędzy populacjami powinna być uwzględniana w opracowywaniu efektywnych planów

gospodarowania lasem. Poszerzenie wiedzy na temat struktury genetycznej populacji jodły 

w Polsce może stanowić wsparcie działań na rzecz ochrony i restytucji tego gatunku oraz racjonal−

nego gospodarowania jej zasobami. 
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