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Дослідження генетичного різноманіття видового складу 
лісових деревостанів1 

Г. Т. Криницький2,  Р. Т. Гут  3, В. А. Ковальова4, Н. І. Груник5 

В історичному аспекті представлено аналіз досліджень генетичного різноманіття лісотвірних деревних 
видів. В їх розвитку виділено чотири важливих напрями: еколого-географічний; фенотипічний з відбором кра-
щих плюс-варіантів; генетико-популяційний; морфолого-фізіологічний.

Запровадження цих напрямів у практику лісового господарства здійснюється на основі як традиційних, так 
і новітніх підходів до селекційної оцінки деревних рослин. Традиційні способи ідентифікації дерев базуються на 
використанні різноманітних морфолого-анатомічних, фізіологічних і біохімічних показників дерев. До нетра-
диційних підходів відносять використання показників вмісту терпенових вуглеводнів, ізоферментний аналіз, 
дослідження генетичної мінливості рослин на рівні ДНК.

На сьогодні бурхливо розвивається новий науковий напрям генетичних досліджень – геноміка, яка дає змо-
гу отримати важливу генетичну інформацію і розробити високоінформативні молекурно-генетичні марке-
ри – мікросателіти та однонуклеотидні поліморфізми. Вони можуть бути ефективно використані для вивчен-
ня генетичної мінливості лісів, їх адаптації до зміни клімату, для створення селекційних програм. До останніх 
досягнень в області лісової геноміки відносять повногеномне секвенування, збірку та анотування геномів Picea 
abies (L.) Karst., Picea glauca Voss., Pinus taeda L., Pinus sylvestris L., Larix sibirica Ledeb., Pinus sibirica Du Tour. 
та інших видів хвойних. 

Водночас, поряд з методами біохімічної генетики, а також традиційними способами досліджень, необхід-
ні нові підходи до вирішення генетико-селекційних задач у лісовому господарстві, які враховують тривалість 
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онтогенезу деревних видів, вікові зміни у їхньому розвитку, механізми реалізації генотипу в конкретних умовах 
середовища.

Ключові слова: селекційна оцінка дерев; історія розвитку; традиційні і новітні генетичні підходи; способи 
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Вступ (Introduction). Біорізноманіття нашої 
планети складає понад два мільйони видів орга-
нізмів. Відомо, що в процесі еволюції біосфери 
одні види біологічних організмів виникали, інші – 
зникали. Цей процес достатньо повно узагальнено 
М. А. Голубцем (1997, 2003). 

Діяльність людства внесла додаткові колосальні 
зміни у життєве середовище планети. Особливо це 
стосується значного вимирання живих організмів 
впродовж останніх трьох століть. За оцінкою між-
народних природоохоронних організацій, станом 
на середину 80-х років XX ст. приблизно 20-30 тис. 
видів квіткових рослин стали рідкісними і потребу-
вали охорони. У найближчій перспективі біороз-
маїття Планети може скоротитись на 500 тис. ви-
дів та підвидів тварин і рослин (Diaz et al., 2019).

Таке становище викликало належну стурбова-
ність у міжнародної спільноти, що знайшло відоб-
раження у рішеннях ООН, ЮНЕСКО, НАТО та ін-
ших. Однією з найважливіших подій у цьому на-
прямі було прийняття у 1992 р. керівниками 179 
держав у Ріо-де-Жанейро Конвенції ООН з питань 
довкілля і розвитку (Конвенція, 2015).

Результати аналітичного огляду генетично-
го різноманіття деревних видів (Results of an 
analytical review of the genetic diversity of tree 
species).

Основні напрями генетико-селекційних дос-
ліджень (Main directions of genetic and selection 
research). Питання охорони біологічного різно-
маніття, зокрема видового складу деревних рос-
лин лісових екосистем, тісно пов’язане з генетико-
селекційними роботами. В історії розвитку цих 
робіт стосовно лісових фітоценозів можна ви-
ділити декілька принципово-важливих та якіс-
но відмінних напрямів: еколого-географічний; 
фено типічний з відбором кращих плюс-варіантів; 
генетико-популяційний; морфолого-фізіо логічний 
(Криницький, 1993; Патлай та ін., 2001). 
Еколого-географічний напрям базується на гру-

повому відборі кращих за продуктивністю та адап-
тивною цінністю географічних варіантів, екотипів, 
популяцій (Ромедер, Шенбах, 1962; Молотков и др., 
1982; Білоус, 2003). Зародився він ще наприкінці 
XVIII - початку XIX ст., коли у Франції Дюгамелем 
де Монсо і Ф. Андре де Вільмореном були закладе-
ні перші географічні культури сосни і модрини.
Фенотипічний напрям з відбором кращих 

плюс-варіантів сформувався значно пізніше – в 
30-х - 50-х роках XX ст. (Lindquist, 1948; Молот-
ков и др., 1982). В його основу покладено масовий 
та індивідуальний відбір за прямими та опосеред-
кованими ознаками як без перевірки відібраного 
матеріалу на спадковість, так і з генетичною оцін-
кою материнських об’єктів за насінним або вегета-

тивним потомством. У цьому напрямі розроблено 
плюсову систему селекції,  яка активно і в широких 
масштабах впроваджувалася в практику лісового 
господарства у 70-80-х роках минулого століття.
Генетико-популяційний напрям значною мі-

рою базується на біохімічній генетиці і передба-
чає, насамперед, здійснення численних досліджень 
внутрішньо-популяційної мінливості важливих для 
селекції ознак деревних рослин (Роне, 1978; Jin, 
2019). Інтенсивний розвиток його почався лише з 
60-70-х років XX ст. і був спрямований на вивчен-
ня генетичної структури популяцій та їх адаптив-
них механізмів, оптимізацію селекційного процесу 
в лісі та активізацію розробки популяційної систе-
ми селекції.
Морфолого-фізіологічний напрям сформувався 

на стику лісової селекції, генетики та фізіології рос-
лин і передбачає вивчення фізіо лого-біохімічних 
аспектів життєдіяльності генотипів у конкрет-
них умовах середовища та перехід від генетико-
селекційних досліджень за схемою «генотип – на-
громадження фітомаси» (або якась інша селекцій-
на ознака) до комплексних досліджень «генотип – 
конкретні умови середовища – фізіолого-біохімічні 
процеси – нагромадження фітомаси» (або, від-
повідно, інша ознака) (Криницький, 1993, 1999). 
Принципова відмінність цього напряму від інших 
полягає в тому, що селекційний процес тут замість 
тільки самого генотипу спрямований на генотип з 
урахуванням механізмів реалізації його в конкрет-
них умовах середовища. 

Отже, морфолого-фізіологічний напрям перед-
бачає селекцію на взаємодію в системі «генотип –
середовище». Ця взаємодія виявляється через ін-
тенсивність проходження фізіолого-біохімічних 
процесів. Таким чином здійснюється органічний 
зв’язок лісової селекції з фізіологією деревних 
рослин та розвиток селекційних досліджень з ура-
хуванням фізіолого-генетичних закономірностей 
продукційного процесу.

Однак висока генетична поліморфність дерев-
них рослин, значна варіабельність впливів середо-
вища на генотип зумовлюють велику мінливість 
дерев за енергією росту та іншими ознаками і ство-
рюють значні труднощі в проведенні досліджень у 
всіх вище зазначених генетико-селекційних напря-
мах та зменшують їхню ефективність. У зв’язку з 
цим, генетико-селекційне оцінювання лісових по-
пуляцій з метою підвищення комплексної про-
дуктивності і біотичної стійкості лісів, а також 
проблема відбору дерев зі спадково закріпленими 
господарсько цінними властивостями є вельми ак-
туальними. Проте, генетична структура лісових на-
саджень в Україні на сьогодні вивчена дуже слабо. 
Відсутні банки даних для ідентифікації генотипів у 
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популяціях, на лісонасінних ділянках і плантаціях, 
не складені генетичні карти плюсових та елітних 
дерев. Тому основним завданням лісової генетики 
в Україні є впровадження у практику ведення лі-
сового господарства ефективних методів отриман-
ня об’єктивної інформації про генетичну різнома-
нітність деревних рослин на основі як традиційних, 
так і новітніх підходів до їхньої селекційної оцінки. 

Традиційні способи ідентифікації дерев (Tra-
ditional methods of identifi cation of trees). До недав-
нього часу дослідники для генетико-селекційної 
оцінки лісових популяцій, вивчення закономір-
ностей мінливості та успадкування властивостей 
ростучих у них деревних видів використовували, 
зазвичай, кількісні ознаки реалізації генотипу в 
конкретних умовах середовища. Зокрема, для від-
бору дерев на інтенсивність росту (основний на-
прям генетико-селекційних робіт у лісовому гос-
подарстві) запропоновано  різноманітні морфолого-
анатомічні, фізіологічні та біохімічні показники.

Найбільшу кількість робіт присвячено зв’язку 
між інтенсивністю росту і різноманітними 
морфолого-анатомічними ознаками. Здійснюю-
чи відбір за фенотипом, до швидкорослих від-
носять дерева з високим приростом за висотою і 
діаметром, добрим самоочищенням від гілок, пря-
мим повнодеревним стовбуром, підвищеною стій-
кістю до хвороб (Молотков и др., 1982; Liu et al., 
2022). Значну увагу під час відбору більшість 
дослідників надає формі крони. При цьому одні з 
них вважають найпродуктивнішою вузькокрон-
ну форму дерев (West, Sessions, & Strimbu, 2022), 
інші – ширококронну (Яцык, 1981), що, очевидно, 
значною мірою залежить від лісорослинних умов. 
Вузькокронна форма частіше трапляється в на-
садженнях, які ростуть у північних широтах і го-
рах, ширококронна – приурочена до сприятливіших 
лісорослинних умов. Водночас, у будь-якій лісо-
вій популяції, незалежно від її географічного роз-
ташування, можна знайти поодинокі екземпля-
ри дерев, різко відмінних за формою крони. Низка 
дослідників вважають цю ознаку спадковою, при-
чому добре помітну вже на ранній стадії розвитку 
дерев (Lindquist, 1948; Мажула, 2005).

В. М. Роне (1978) генетично зумовленим по-
казником продуктивності дерев вважав тривалість 
і темпи росту впродовж вегетаційного періоду. 
Швидкорослі екземпляри, зазвичай, характеризу-
ються більшою тривалістю та енергією ростових 
процесів. На діагностичне значення тривалості 
росту вказує також С. Ehrenberg (1975). У науко-
вій літературі відзначено значну кореляцію інтен-
сивності росту дерев з довжиною хвої (Пашкевич, 
2005; Salazar, 1983), з кількістю хвоїнок на пагоні 
і в пучку (Шлапак, Макаринська, Шлапак, 2011), з 
кількістю сім’ядолей, розмірами бруньок у верхній 
мутовці (Kozlowski, Torrie, & Marchall, 1972).

Низка робіт присвячена вивченню кореляційно-
го зв’язку між інтенсивністю росту насінного по-
томства і масою насіння материнських дерев (Spurr, 
1944; Kandya, 1978; Basada, 1979). Одні автори 

вважають, що такий зв’язок існує і цей показник 
можна використовувати для ранньої діагности-
ки швидкості росту рослин, інші такої залежності 
не встановили. 

Н. В. Кречетова (1980), вивчаючи ріст потом-
ства кедра корейського, встановила, що надійни-
ми діагностичними ознаками спадкових властиво-
стей швидкорослих рослин є значна площа по-
верхні хвої і коріння, наявність на коренях рясної 
мікоризи. Для ялини європейської, за літературни-
ми даними, показниками швидкості pocту певною 
мірою можуть бути тип галуження і охвоєність па-
гонів, будова насінної луски (Ромедер, Шенбах, 
1962; Ehrenberg, 1975); для сосни звичайної – колір 
насіння, кількість утворених вершинних бруньок, 
кут відходження гілок, будова і товщина грубої 
корки, очищеність стовбура від сучків; для берези 
повислої – характер тріщинуватості кори.

Проте генетико-селекційна оцінка дерев за 
морфолого-анатомічними ознаками часто виявля-
ється неефективною. Зокрема, у дослідах Е. Л. Бе-
резіна (1981) плюсові дерева ялини, відібрані за 
фенотипом, показали більш низький рівень у пе-
редачі потомству високої енергії росту, ніж нор-
мальні і навіть мінусові. Із загальної кількості по-
томств, які характеризуються пришвидшеним рос-
том, лише 18% було отримано від плюсових дерев, 
тоді як 50,6% – від нормальних і 31,4% – від міну-
сових дерев. Подібні дані для ялини європейської 
отримані також І. Е. Етверком (1981). В середньому, 
генетико-селекційна оцінка дерев за морфолого-
анатомічними показниками, як свідчить значний 
експериментальний матеріал, нагромаджений в 
Україні і за кордоном, лише на 20-30% забезпе-
чує вибір кращого генотипу (Заїка, 1995; Криниць-
кий, Заїка, Гут, 2006; Терещенко, 2006; Susilowati, 
Iswanto, Wahyudi, Supriyanto, & Siregar, 2016).

Низька ефективність оцінювання дерев за фе-
нотипом є результатом їхньої високої модифіка-
ційної мінливості в процесі онтогенезу. Кількіс-
ні морфолого-анатомічні показники, які мають по-
лігенну природу і зумовлені великою кількістю 
взаємодіючих генів, надзвичайно варіабельні, тіс-
но корелюють з напруженістю зовнішніх чинників. 
Характер їх прояву значною мірою формується під 
впливом умов середовища.

У зв’язку з цим, для успішного здійснення се-
лекційного процесу в лісовому господарстві у 
70-х роках ХХ ст. отримали розвиток надійніші, 
ніж морфолого-анатомічні, критерії оцінки гено-
типів і генетичної структури лісових популяцій, 
зокрема, фізіолого-біохімічні показники. Низкою 
дослідників показано значну роль нуклеїнових кис-
лот у процесах росту і зв’язку між їхнім вмістом 
та інтенсивністю прояву ростових функцій рослин 
(Пастернак, Самсонова, 1971). Встановлено також 
відмінності у нуклеїновому обміні дерев, що харак-
теризуються різною інтенсивністю росту (Пастер-
нак, Самсонова, 1971; Яцык, 1981). Зазвичай, вищий 
вміст нуклеїнових кислот характерний для  швид-
корослих екземплярів деревних рослин. Причому, 
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діагностичною ознакою швидкості росту (Пастер-
нак, Самсонова, 1971), може бути лише РНК. За 
кількістю ДНК швидко- і повільнорослі рослини 
близькі між собою. У швидкорослих дерев, порів-
няно з повільнорослими, спостережено також ви-
щий рівень співвідношення РНК / ДНК (Пастер-
нак, Самсонова, 1971; Яцык, 1981).

Швидко- і повільнорослі деревні рослини від-
різняються і за іншими біохімічними показника-
ми. А. С. Самсонова, Г. М. Пастернак (1971) відзна-
чали, що внутрішні процеси підготовки ростової 
діяльності, які проявляються в мобілізації стиму-
ляторів росту, в бруньках дерев ялини з високою 
енергією росту починаються раніше, ніж з низькою. 
Виявлено певну кореляцію росту деревних рос-
лин з вмістом білкового азоту (Мольченко, Юхим-
чук, Яцык, 1980), активністю каталази, пероксида-
зи, поліфенолксидази (Малюгин, 1970; Яцык, 1981; 
Zolfaghari, Korori, & Etemad, 2005), особливостя-
ми мобілізації фітогормонів для здійснення рос-
тової функції (Самсонова, Пастернак, 1971; Кре-
четова, 1980), поглинанням і нагромадженням у 
вегетативних органах мінеральних елементів (Fober, 
& Giertych, 1971; Mangalis, 1974). В літературі є ві-
домості про генетичну зумовленість нагромаджен-
ня хлорофілів і співвідношення їхніх форм (Кри-
ницький, 1993; Тарнопільська, 2008; Li et al., 2018), 
вмісту абсцизової кислоти і гіберелінів (Larque-
Saaverds, & Weing, 1976). 

У низці робіт встановлено кореляційну залеж-
ність енергії росту дерев від інтенсивності фото-
синтезу і дихання, а також від їхнього співвідно-
шення (Луукканен, 1972; Botkin, 1969; Song, & Jin, 
2023). Перспективним для селекції деревних рос-
лин на продуктивність є вивчення світлового ди-
хання, пропонується також використовувати для 
відбору швидкорослих дерев вуглекислотний 
компенсаційний пункт (Луукканен, 1972). Dietze 
et al. (2013) вважають, що одним із індикаторів 
селекції на швидкість росту у висоту може бути 
вміст крохмалю в період крохмального максимуму 
у тканинах дерева.

В останні два десятиліття минулого століття 
отримано дані, які свідчать про можливість викорис-
тання для генетико-селекційної оцінки насаджень 
електрофізіологічних характеристик: величини і 
характеру динаміки біопотенціалів, біоелектрич-
них реакцій на дозовані подразнення, імпедансу і 
поляризаційної ємності (Шеверножук, Букша, 1977; 
Криницький, 1990, 1992, 1993).

Водночас у зв’язку з тим, що фізіолого-біохімічні 
процеси, як і морфолого-анатомічні показники у 
деревних рослин значною мірою детерміновані на-
пруженістю чинників зовнішнього середовища, 
низка дослідників для генетико-селекційної оцін-
ки деревних рослин пропонують використовувати 
не один якийсь показник або групу ідентичних по-
казників, а комплекс ознак, які характеризують різ-
номанітні сторони життєдіяльності рослин (Роне, 
1978). Такий підхід, безумовно, підвищує ефек-
тивність оцінки генотипів і вивчення генетико-

селекційної структури лісових популяцій, але все ж 
таки він, унаслідок полігенної природи і високої 
модифікаційної мінливості морфолого-анатомічних 
і фізіолого-біохімічних показників дерев, недостат-
ній і дуже трудомісткий.

Нетрадиційні підходи до селекційної оцінки 
деревних рослин (Non-traditional approaches to the 
breeding assessment of tree plants). Нові перспекти-
ви для вирішення генетико-селекційних проблем 
відкриває використання генетичних маркерів, за-
пропонованих біохімічною генетикою. Порівняно 
з морфолого-анатомічними показниками, вони да-
ють можливість швидше і надійніше ідентифікува-
ти генотипи, дають змогу еф ективніше здійснювати 
генетичну оцінку популяцій, лісонасінних планта-
цій та інших селекційних об’єктів (Prus-Glowacki, 
1991; Ennos,1994; Ennos, Worrell, & Malcolm, 1998).

Одними із генетичних маркерів, які широ-
ко використовують у генетико-селекційних дослі-
дженнях лісових популяцій, є показники вмісту 
терпенових вуглеводнів (Hiltunen, 1976; Гут, Кри-
ницкий, 1989; Криницький, Гут, 1995; Заїка, Кри-
ницький, 2004). Показано, що їх біосинтез знахо-
диться під прямим контролем одиничних генів 
(Hiltunen, 1976), а якісний склад не змінюється 
впродовж онтогенезу, не залежить від умов сере-
довища і віку дерев та є ідентичним у різних ор-
ганах дерев (Полтавченко, Ткач Т. Н., Ткач В. С., 
Рудаков, 1968). Cклад терпенових вуглеводнів ви-
користовували для вивчення генетичної струк-
тури популяцій хвойних видів деревних рослин, 
відбору дерев високої інтенсивності росту та вияв-
лення особливо стей успадкування потомством гос-
подарсько цінних ознак материнських дерев (Роме-
дер, Шенбах, 1962; Hiltunen, 1976).

Наприкінці 70-х років ХХ ст., коли було пов-
ністю завершено формування генетичної концеп-
ції ізоферментів, основним методом аналізу ге-
нетичного поліморфізму у різних галузях біології 
та медицини став ізоферментний аналіз. Фермен-
ти є безпосередніми продуктами функціональної 
активності генів і, таким чином, є елементарними 
їхніми біохімічними маркерами. Ізоферменти – це 
множинні молекулярні форми одного й того ж фер-
мента. Алельні ізоферменти або алозими визнача-
ються різними алелями одного генного локусу. За-
вдяки унікальній можливості швидкого отримання 
кількісної інформації про частоти алелей і геноти-
пів та гетерозиготність окремих дерев, ступінь ге-
нетичних відмінностей між популяціями і видами, 
алозимний аналіз став активно використовуватись 
у популяційній генетиці для дослідження генетич-
ної мінливості природних популяцій і видів, зокре-
ма лісових деревних рослин (Cheliak, & Pitel, 1985; 
Hamrick, & Godt, 1989; Вишны и др., 1995). 

На початку 1980-х рр. основним об'єктом гене-
тичних досліджень на основі алозимного аналі-
зу стали хвойні види, важливою репродуктивною 
особливістю яких є наявність гаплоїдної ткани-
ни мегагаметофіта у насінині, що дає можливість 
виокремлювати материнський і батьківський вне-
ски в генотипах потомків від вільного запилен-



Proceedings of the Forestry Academy of Sciences of Ukraine, 2022, vol. 24

15H. Krynytskyy,  R. Gout  , V. Kovaleva, N. Hrunyk. Investigation of the genetic diversity of species composition of forest stands

ня (Giannini, Morgante, & Vendramin, 1991; Slavov, 
& Zhelev, 2004). У межах України генетична струк-
тура популяцій сосни звичайної, яка росте в різ-
них природно-кліматичних зонах, була вивчена 
І. І. Коршиковим з співавторами за десятьма фер-
ментними системами (Коршиков, Калафат, 2004; 
Коршиков, Калафат, Пирко, Великоридько, 2001, 
2005; Korshikov, Pirko, Mudrik, & Pirko, 2007). Було 
встановлено, що 76,5% генів у популяціях сосни 
звичайної є поліморфними. При цьому найменшим 
ступенем поліморфізму характеризуються релікто-
ві популяції Українських Карпат, а найбільшим – 
популяції Лісостепової зони. Ширший ареал сосни 
звичайної охоплено в роботах Г. Г. Гончаренка та 
ін. (Гончаренко, Силин, Падутов, 1993; Гончарен-
ко, Силин, 1997). Для дослідження популяцій сос-
ни звичайної у Прибалтиці, Білорусі, Україні, Єв-
ропейській частині Росії і Західному Сибіру вико-
ристано 11 ферментних систем. Автори встановили 
високий поліморфізм сосни звичайної, який спо-
стерігався більш ніж у 85% генів. Дані за генетич-
ними відстанями, розраховані за частотами парале-
лей проаналізованих алозимних локусів, свідчили 
про відсутність відмінностей між популяціями за 
географічним принципом, а тому зроблено висно-
вок про наявність єдиного генофонду сосни зви-
чайної у досліджуваній частині ареалу. 

Успішне впровадження у лісову генетику мето-
ду алозимного аналізу дало можливість дослідни-
кам отримати якісно нову інформацію про гене-
тичну різноманітність лісових деревних рослин та 
успішно вирішувати завдання щодо: 

 – ідентифікації генотипів у популяціях, клонів і 
сортів деревних рослин;

 – вивчення генетичної структури популяцій, 
ступеня їхньої диференціації і підпорядкування;

 – встановлення рівнів внутрішньої і міжпопу-
ляційної генетичної мінливості та виділення вну-
трішньовидових таксонів;

 – вивчення особливостей запилення та інтен-
сивності інбредних процесів на лісонасінних план-
таціях і в штучно створених насадженнях;

 – виявлення генетичних змін у популяціях, які 
відбуваються у зв’язку з онтогенезом дерев, антро-
погенною діяльністю і поступовою трансформа-
цією природних чинників середовища;

 – розроблення методів ранньої діагностики гос-
подарсько цінних властивостей дерев, стійких до 
несприятливих зовнішніх впливів (ентомошкідни-
ків, фітохвороб, екстремальних впливів кліматич-
них чинників тощо);

 – оцінки ступеня генетичної детермінації озна-
ки, пошуку генів, які контролюють окремі власти-
вості дерев;

 – виявлення інтенсивності мутаційного тиску 
та активності генів в онтогенезі;

 – підбору екземплярів дерев для гетерозисної 
селекції, вивчення процесів природної гібридизації 
та інтрогресії генів тощо.

На сьогодні нагромаджено значний матеріал 
щодо генетичної структури, рівнів внутрішньо- і 

міжпопуляціоної мінливості, ступеня генетичної 
диференціації популяцій в межах ареалів основних 
лісотвірних видів хвойних: сосни звичайної (Гон-
чаренко, Силин, 1997; Коршиков, Калафат, Пирко, 
Великоридько, 2001, 2005), кедрових сосен (Pirko, 
Korshikov, 2001), ялини європейської (Giannini, 
Morgante & Vendramin, 1991) та модрин європей-
ської і сибірської (Lewandowski, 1997). 

Незважаючи на невисоку роздільну здатність 
алозимного аналізу щодо олігомерних форм фер-
ментів та інші до кінця не вирішені проблеми, цей 
метод тривалий час залишався основним інстру-
ментом для вивчення генетичної різноманітно сті 
і структури популяцій лісових деревних рослин 
(Wheeler, Steiner, Schlarbaum., & Neale, 2015).

Стрімкий розвиток методів молекулярної біоло-
гії і генетики в останні 25 років сприяв потужно-
му сплеску досліджень, спрямованих на вивчення 
генетичної мінливості на рівні ДНК. Молекулярні 
маркери, або ДНК-маркери, є третім поколінням 
генетичних маркерів. Оскільки ці маркери відно-
сяться до самої молекули ДНК, то вони вважають-
ся об’єктивними показниками величини мінливо-
сті. Беззаперечною перевагою цих маркерів є те, 
що вони не залежать від впливів навколишнього 
середовища, фізіологічного стану та етапу онто-
генезу рослин, і, основне, ці маркери можуть вия-
вити практично необмежену кількість поліморфіз-
мів у ядерній та цитоплазматичній ДНК (Tanksley, 
1983; Cervera, Plomion, & Malpica, 2000; Porth, & 
El-Kassaby, 2014). Поліморфізм ДНК може бути 
виявлений за допомогою гібридизації з відомими 
нуклеотидними послідовностями, секвенуванням 
нуклеотидної послідовності, порівняння довжини 
фрагментів, отриманих за допомогою полімеразної 
ланцюгової реакції (ПЛР) та у результаті обробки 
ДНК ендонуклеазами рестрикції. 

Молекулярні маркери, відповідно до методу ана-
лізу, поділяють на три групи: блот-гібридизація 
(RFLP) (Beckmann, & Soller, 1983); ПЛР (AFLP, 
CAPS, ISSR, RAPD, SSR, STS та інші) (Konieczny, & 
Ausubel, 1993; Williams, Hanafey, Rafalski, & Tingey 
1993; Powell, Machray, & Provan, 1996; Гут, Нова-
ковська, 2004; Mba, & Tohme, 2005; Wolfe, 2005) і 
ДНК-чіпи (DArT, SNP) (Seidel, 2010; Charmet, & 
Storlie, 2012). В останні 15 років для аналізу полі-
морфізму ДНК все частіше використовують метод 
прямого секвенування геному або його окремих ді-
лянок (Kersten et al., 2022). 

ДНК-маркери можуть бути використані для 
складання молекулярних карт хромосом і геномів 
та картування на них генів і локусів кількісних 
ознак (QTL); у порівняльній генетиці та геноміці; 
молекулярній паспортизації сортів / порід; геномній 
селекції; діагностиці захворювань; в екологічному 
моніторингу; дослідженні генетичного різнома-
ніття; філогенетичних дослідженнях; популяційній 
генетиці (Habier, Fernando, & Dekkers, 2009). 

Найчастіше у популяційно-генетичних дослі-
дженнях лісових деревних рослин, зокрема хвой-
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них, використовують маркери ядерних і цитоплаз-
матичних геномів. Різний тип успадкування та сут-
тєві відмінності в рівнях мінливості цих маркерів 
дають змогу вирішити широкий спектр завдань по-
пуляційної генетики та в цілому біології хвойних. 
Вони можуть успішно використовуватись як для 
оцінки рівнів генетичного різноманіття, так і для 
вивчення філогенетичних зв’язків, питань систе-
матики, популяційної структури, систем схрещу-
вання, потоку генів, визначення батьків певного 
потомства, ідентифікації генів у групах щеплення 
(Savolainen, & Karhu, 2000; Wang, & Szmidt, 2001). 

В Україні використання ДНК-маркерів у ге-
нетичних дослідженнях лісових деревних видів 
ще донедавна не було таким поширеним явищем, 
як за кордоном, проте в останні роки цей напрям 
став активно розвиватись. Так, на кафедрі лісів-
ництва НЛТУ України створено методичну базу 
для генетичного аналізу деревних порід із вико-
ристанням AFLP, RAPD, ІSSR, ILР, срSSR і mtSSR 
(Гут, Радченко, Криницький, 2003; Ковальчик, 
Гут, 2004). Науковцями лабораторії молекулярно-
генетичних маркерів деревних рослин встановлено 
філогенетичні зв’язки між видами родини Fagaceae, 
з’ясовано таксономічну позицію Fagus sylvatica L. 
та Fagus orientalis Lypsky (Гут, Радченко, Криниць-
кий, 2004). За допомогою мікросателітного аналі-
зу хлоропластної і мітохондріальної ДНК (сpSSR) 
вивчено генетичну структуру гірських і рівнинних 
ценопопуляцій сосни звичайної у західному регі-
оні України. Встановлено, що навіть невеликі за 
площею природні ценопопуляції сосни звичайної 
реліктової мають високий рівень генетичної мін-
ливості. Вивчено гаплотичну структуру півсібсо-
вих потомств різних років репродукції і виявлено 
високу зумовленість показників росту півсібсових 
родин генетичною структурою материнських де-
рев (Гут, 2009). Використання ILP-маркерів, ство-
рених на основі генів дефензинів, для маркуван-
ня дерев сосни звичайної у деревостані, ураже-
ному кореневою губкою, виявило відмінності у 
структурі стійких і сприйнятливих до хворіб гено-
типів (Ковальова, Юсипович, Шаловило, 2018). 
За допомогою мікросателітів ядерної ДНК вивче-
но популяційно-генетичну мінливість ялини єв-
ропейської в Українських Карпатах. Встановлено, 
що усі обстежені популяції походять з одного істо-
ричного рефугіуму та характеризуються високою 
внутрішньо-популяційною і низькою міжпопуля-
ційною мінливістю.

В останнє десятиріччя бурхливо розвивається 
новий науковий напрям генетичних досліджень – 
геноміка, основою якої є високопродуктивні техно-
логії нового покоління секвенування NGS, які дали 
можливість масової реалізації програм секвенуван-
ня повного геному організмів. До останніх досяг-
нень в області лісової геноміки відносять повно-
геномне секвенування, збірку і анотування гігант-
ських геномів Picea abies (L.) Karst., Picea glauca 
(Moench) Voss, Pinus taeda L., Pinus sylvestris L., 
Larix sibirica Ledeb, Pinus sibirica Du Tour та інших 

видів хвойних (Birol et al., 2013; Nystedt et al., 2013; 
Zimin et al., 2014; Bondar et al. 2022). Повне секве-
нування, збірка і анотація геному хвойних дають 
можливість зрозуміти еволюцію цього гігантського 
геному, розмір якого, наприклад, у сосни звичайної 
у сім разів перевищує геном людини. Геномні до-
слідження дають змогу отримати важливу інформа-
цію і розробити високоінформативні молекулярно-
генетичні маркери, такі як мікросателіти і однону-
клеотидні поліморфізми (SNPs), які можуть бути 
ефективно використані для вивчення генетичної 
мінливості хвойних лісів, їх адаптації до зміни клі-
мату і для створення селекційних і природоохорон-
них програм (Plomion et al., 2016). У деревних видів 
геномний аналіз дав можливість виявити зв’язки 
між алельною генетичною мінливістю і мінливістю 
важливих адаптивних і селекційно-цінних феноти-
пічних ознак, таких як швидкість росту, якість де-
ревини, стійкість до захворювань, замерзання, по-
сухи (González-Martínez, Krutovsky, & Neale, 2006; 
Eckert et al., 2009; Chhatre et al., 2013). 

Висновки (Conclusions). У розвитку генетико-
селекційних робіт у лісових фітоценозах України 
сформувалися чотири напрями досліджень: гео-
графічний; фенотипічний; генетико-популяційний; 
морфолого-фізіологічний. На основі традиційних 
способів ідентифікації генотипів деревних рос-
лин (морфолого-анатомічних, фізіологічних та біо-
хімічних) у всіх цих напрямах досягнуті вагомі ре-
зультати. Однак генетико-селекційна оцінка лісових 
популяцій, відбір дерев із спадково закріпленими 
господарсько цінними властивостями залишається 
актуальною. Генетична структура лісостанів вивче-
на дуже слабо, відсутні банки даних щодо іденти-
фікації генотипів у лісових насадженнях, генетичні 
карти плюсових та елітних дерев тощо.

Нові перспективи для розвитку генетичних 
досліджень і вирішення генетико-селекційних про-
блем відкриває використання генетичних марке-
рів, які створюють нові можливості у лісовій се-
лекції, цілком необхідні для її майбутнього роз-
витку і підвищення ефективності. Разом із цим, 
багато проблем лісової селекції не може бути ви-
рішено на генетико-молекулярному рівні. Поряд з 
методами біохімічної генетики, а також традицій-
ними способами досліджень, необхідні нові під-
ходи до вирішення генетико-селекційних задач у 
лісовому господарстві, які враховують тривалість 
онтогенезу дерев, вікові зміни в їхньому розвитку, 
механізми реалізації генотипу в конкретних умовах 
середовища.

Надзвичайно важливими задачами лісової се-
лекції є оцінка взаємодії в системі «генотип – се-
редовище» і врахування ценотичних донорно-
акцепторних зв’язків між індивідуумами у зімкну-
тих лісостанах. У багатоступінчастому і досить 
таки тривалому селекційному процесі в лісі не-
обхідне проведення генетико-селекційних дослі-
джень не лише на рівні генетико-молекулярних 
структур, але й на рівні рослини, а також на рів-
ні ценозу як єдиного часово-просторового утворен-
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ня, яке здатне ефективно і масштабно здійснювати 
продукційну функцію.

Вирішення цих комплексних задач лісової ге-
нетики і селекції можливе в рамках морфолого-
фізіологічного напряму, який передбачає в  ико-
ристання системи генетико-селекційних маркерів. 
Дослідженнями встановлено, що в цю систему до-
цільно включити: фізіолого-біохімічні показни-
ки, які відображають загальний рівень обміну ре-
човин і життєдіяльності рослин – біопотенціали, 
біоелектричні реакції на дозовані зовнішні подраз-
ники, імпеданс, поляризаційну ємність; фізіолого-
біохімічні параметри, які визначають продукційний 
процес – фотосинтез, темнове дихання, фотодихан-
ня, вміст пігментів; молекулярно-генетичні катего-
рії – різні типи ДНК-маркерів, ізоферменти, терпе-
ни, алкалоїди.

Як додаткові критерії варто використовувати 
морфолого-анатомічні показники листкового апара-
ту, біометричні параметри, а також інші фізіолого-
біохімічні ознаки дерев. 
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Investigation of the genetic diversity 
of species composition of forest stands

H. Krynytskyy1,    R. Gout   2, V. Kovaleva3, N. Hrunyk4 

The article presents, in the historical aspect, an 
analysis of studies on genetic diversity of forest-
forming tree species. In the process of developing these 
studies, four fundamentally essential areas have been 
identifi ed: ecological and geographical, phenotypic 
with the selection of the best plus variants, genetic and 
population, and morphological and physiological. Each 
of these areas is described below. 

The fi rst of them is based on group selection of the 
most productive and adaptable geographical variants, 
ecotypes, and populations of tree species. The second 
method involves the mass and individual selection of 
trees based on direct and indirect characteristics. In this 
direction, a positive selection approach was devised 
and widely utilized in the practice of forestry. The 
fi eld of study known as population genetics analyzes 
the genetic variation within and between populations, 
focusing on populations of woody plants, in this 
particular case. The fourth one – morphophysiological 
direction – was formed at the intersection of forest 
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breeding, genetics, and plant physiology and involves 
the study of physiological and biochemical aspects of 
genotypes under specifi c environmental conditions 
as well as the transition from genetic and breeding 
research according to the scheme “genotype – 
phytomass accumulation” (or another breeding trait) to 
complex research: “genotype – specifi c environmental 
conditions – physiological and biochemical aspects” 
(or, accordingly, another trait). 

Traditional and contemporary approaches to 
evaluating woody plant species are used to incorporate 
these research areas into forestry practice. 

Conventional tree identifi cation methods rely 
on morphological, anatomical, physiological, and 
biochemical characteristics of trees. As substantial 
experimental data demonstrates, however, genetic and 
breeding evaluation of trees based on these qualities is 
ineffective. Morphological, anatomical, physiological, 
and biochemical parameters, which are polygenic and 
caused by a large number of interacting genes, are 
extremely variable and closely connected with the 
intensity of external infl uences; their manifestation is 
primarily shaped by environmental conditions. 

The most recent innovative approaches to the se-
lection and identifi cation of woody plants offer novel 
avenues for addressing genetic and breeding issues. 
They include, in particular, terpene hydrocarbon con-
tent indicators, which biosynthesis is under the direct 
control of specifi c genes, and which qualitative com-
position does not vary during embryogenesis and is 
independent of environmental factors and tree age. 
The analysis of isoenzymes is also commonly utilized 
in genetic and breeding studies. Isoenzymes are the 
direct products of the functional activity of genes and 
the most fundamental biochemical indicators of genes. 

In recent decades, research on plant genetic diversity 
at the DNA level has accelerated. DNA markers are 
independent of environmental factors, physiological 
state, and plant ontogenetic stage. They are able to 

identify a nearly infi nite number of polymorphisms in 
nuclear and cytoplasmic DNA. 

Currently, a new scientifi c fi eld of genetic research is 
rapidly developing – genomics, which allows obtaining 
important genetic information and developing highly 
informative molecular genetic markers, such as 
microsatellites and single-nucleotide polymorphisms. 

They can be utilized effi ciently to examine the 
genetic diversity of forests, their resilience to climate 
change, and to develop breeding and conservation 
initiatives. Recent developments in forest genomics 
include sequencing, assembly, and annotation of the 
genomes of Norway spruce (Picea abies), gray spruce 
(Picea glauca), loblolly pine (Pinus taeda), Scots 
pine (Pinus sylvestris), Siberian larch (Larix sibirica), 
Siberian cedar (Pinus sibirica), and other coniferous 
species. 

At the same time, along with the methods of 
biochemical genetics, as well as traditional methods 
of research, new approaches are needed to solve 
genetic and breeding problems in forestry, taking 
into account the duration of tree embryogenesis, age-
related changes in their development, and mechanisms 
for the implementation of the genotype in specifi c 
environmental conditions. 

Extremely important tasks in forest breeding 
are the assessment of interaction in the “genotype – 
environment” system and consideration of coenotic 
donor-recipient relationships between individuals 
in closed populations. In the multi-stage and lengthy 
breeding process in the forest, it is necessary to carry 
out genetic and selection studies not only at the level of 
genetic and molecular structures, but also at the level 
of the plant, as well as at the level of the coenosis as a 
single time-space formation, which is able to effectively 
and on a large scale carry out production function.

Key words: tree breeding evaluation; history 
of development; traditional and modern genetic 
approaches; methods of identifi cation; genotype.
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