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Ïðîàíàë³çîâàíî ñòóï³íü âíóòð³øíüîâèäîâîãî ãåíåòè÷-
íîãî ïîë³ìîðô³çìó òà ãåòåðîçèãîòíîñò³, åìáð³îíàëü-
íó çàãèáåëü òà æèòòºçäàòí³ñòü íàñ³ííÿ, à òàêîæ 
öèòîãåíåòè÷íèé ñòàí âåãåòàòèâíèõ ìåðèñòåì Ulmus 
pumila òà U. suberosà ç ìåòîþ ç’ÿñóâàííÿ ìåõàí³çì³â 
³íâàçèâíîñò³ ¿õí³õ ïîïóëÿö³é â ñòåïîâîìó Ïðèäí³ïðîâ’¿ 
çà óìîâ çì³í êë³ìàòó. Äîñë³äæåí³ ïîïóëÿö³¿ U. pumila 
â³äð³çíÿëèñÿ çà ïîêàçíèêàìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³, 
æèòòºçäàòíîñò³ íàñ³ííÿ, íàñ³ííºâî¿ ïðîäóêòèâíîñò³. 
Ïîïóëÿö³¿, ùî çðîñòàþòü ó á³ëüø åêîëîã³÷íî ñïðèÿò-
ëèâèõ óìîâàõ, â³äçíà÷àþòüñÿ êðàùèì ðåïðîäóêòèâíèì, 
ô³ç³îëîã³÷íèì òà ãåíåòè÷íèì ñòàíîì. Çà á³ëüø³ñòþ âè-
êîðèñòàíèõ ì³êðîñàòåë³òíèõ ëîêóñ³â äîñë³äæåí³ ïîïó-
ëÿö³¿ õàðàêòåðèçóâàëèñü â³äíîñíî íèçüêèì ð³âíåì ãåíå-
òè÷íî¿ ì³íëèâîñò³, íàäëèøêîì ãîìîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â 
òà äåô³öèòîì ãåòåðîçèãîò, ùî âêàçóº íà ïåâíèé ð³âåíü 
³íáðåäíîñò³ àíàë³çîâàíèõ ðîñëèí. Íàéá³ëüøèé äåô³öèò 
ãåòåðîçèãîò âñòàíîâëåíèé ó ïîïóëÿö³¿ U. pumila ç âè-
ñîêîþ ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòàíó òà çíà÷íèìè ïîêàçíè-
êàìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ íàñ³ííÿ; ìåíøèé äåô³öèò 
– ó ïîïóëÿö³é ç â³äíîñíî âåëèêîþ ïëîùåþ òà íèçüêîþ 
ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòàíó ³, â³äïîâ³äíî, íèçüêèìè ïîêàç-
íèêàìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³. Íèçüê³é ³íäåêñ õðîìî-
ñîìíèõ ïåðåáóäîâ ó âåãåòàòèâíèõ ìåðèñòåìàõ òàêîæ 
ï³äòâåðäæóº íåçíà÷íèé ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³, 
éìîâ³ðíó â³äñóòí³ñòü ã³áðèäèçàö³¿ òà ãåíåòè÷íèé ãîìå-
îñòàç ó U. pumila. Ïîïóëÿö³ÿ U. suberosa õàðàêòåðèçó-
âàëàñü ï³äâèùåíèìè ³íäåêñàìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³, 
ïîøêîäæåííÿ íàñ³ííÿ òà íèçüêîþ íàñ³ííºâîþ ïðîäóê-
òèâí³ñòþ, ùî êîðåëþâàëî ç íàäëèøêîì ãîìîçèãîòíèõ 

ãåíîòèï³â. Âñ³ äîñë³äæåí³ åêçåìïëÿðè U. suberosa çà 
ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè áóëè ìîíîìîðôíèìè. Â 
ö³ëîìó, çà ãåíåòè÷íèìè òà ðåïðîäóêòèâíèìè ïîêàçíè-
êàìè, íàñ³ííºâå â³äòâîðåííÿ òà ïîøèðåííÿ U. pumila 
ó ñòåïîâîìó Ïðèäí³ïðîâ’¿ â óìîâàõ êë³ìàòè÷íèõ çì³í 
ñóòòºâî íå ë³ì³òóºòüñÿ. Â òîé æå ÷àñ, íàñ³ííºâå â³ä-
òâîðåííÿ U. suberosa ìîæå îáìåæóâàòèñÿ.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Ulmus pumila, U. suberosa, ³íâàçèâí³ ïî-
ïóëÿö³¿, ì³êðîñàòåë³òí³ ëîêóñè, åìáð³îíàëüíà çàãèáåëü,  
ãåòåðîçèãîòí³ñòü, õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè, ñòåïîâå 
Ïðèäí³ïðîâ’ÿ.

Âñòóï. Åôåêòè ãëîáàëüíèõ êë³ìàòè÷íèõ çì³í 
îñòàíí³õ äåñÿòèë³òü àñîö³éîâàí³ ³ç çàãàëüíîþ 
òåíäåíö³ºþ äî ðîçøèðåííÿ àðåàëó àäâåíòèâíèõ 
âèä³â ðîñëèí. ²íâàçèâí³ñòü àäâåíòèâíèõ âèä³â 
ïðèçâîäèòü äî çì³í ñêëàäó ïðèðîäíèõ ³ øòó÷-
íèõ ðîñëèííèõ óãðóïîâàíü, çíèæóº ñò³éê³ñòü 
åêîñèñòåì, ñòâîðþþ÷è çàãðîçó ¿õíüîìó ³ñíóâàí-
íþ. Òàê, ïîñèëåííÿ àðèäíèõ ðèñ ðåã³îíàëüíîãî 
êë³ìàòó ìîæå ñïðè÷èíÿòè çñóâè ôåíîëîã³÷íèõ 
ðèòì³â òà åòàï³â îíòîãåíåçó ðîñëèí, çì³íè â ¿õ 
ðåïðîäóêòèâí³é ñèñòåì³ [1]. Ñòðàòåã³ÿ òàêèõ 
çì³í ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíà ç âèð³øåííÿì ïðî-
áëåìè âîäíîãî äåô³öèòó òà ïåðåõîäîì íà á³ëüø 
åêîíîìíå âèêîðèñòàííÿ âíóòð³øí³õ åíåðãîðå-
ñóðñ³â [2]. Çà òàêèõ óìîâ äåÿê³ àäâåíòèâí³ âèäè 
óñï³øíî ðîçøèðþþòü ñâî¿ òðàäèö³éí³ àðåàëè òà 
ïðîñóâàþòüñÿ íà ï³âí³÷. Òèì íå ìåíø, â ïèòàí-
í³, çà äîïîìîãîþ ÿêèõ ìåõàí³çì³â â³äáóâàºòüñÿ 
çðîñòàííÿ ³íâàçèâíîñò³ àäâåíòèâíèõ ðîñëèí, 
äî ñèõ ï³ð íå ³ñíóº óí³âåðñàëüíèõ ïîêàçíèê³â, 
ÿê³ á òî÷íî ³ êîðåêòíî â³äîáðàæàëè ãåíåòè÷íèé 
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ñòàí ïîïóëÿö³é òà ¿õ ðåïðîäóêòèâíèé ïîòåí-
ö³àë. Äîñë³äæåííÿ òàêîãî ðîäó íåîáõ³äí³ òàêîæ 
äëÿ åôåêòèâíîãî êîíòðîëþ òà ðîçðîáêè øëÿõ³â 
çàïîá³ãàííÿ ì³ãðàö³¿ àäâåíòèâíèõ âèä³â ðîñëèí 
â óìîâàõ êë³ìàòè÷íèõ çì³í. 

Ðåïðîäóêòèâíà ñèñòåìà ðîñëèí ðåàãóº íà 
çì³íè êë³ìàòó îäí³ºþ ç ïåðøèõ. Ð³ä Ulmus õà-
ðàêòåðèçóºòüñÿ åêîëîã³÷íîþ òà ðåïðîäóêòèâ-
íîþ ïëàñòè÷í³ñòþ, ùî äîçâîëÿº éîãî ïðåä-
ñòàâíèêàì àäàïòóâàòèñü äî íîâèõ åêîëîã³÷íèõ 
í³ø [3, 4]. Ó ïðèðîäíèõ óìîâàõ ðåïðîäóêòèâíà 
ñòðàòåã³ÿ á³ëüøîñò³ âèä³â â’ÿç³â çóìîâëåíà äâî-
ìà òèïàìè ðîçìíîæåííÿ – âåãåòàòèâíèì òà 
ñòàòåâèì [3–5]. ßêùî âåãåòàòèâíà ðåïðîäóêö³ÿ 
îáóìîâëþº ïîÿâó ÷èñåëüíèõ ïàðîñòê³â íà êîðå-
íÿõ (êëîí³â) ïîáëèçó áàòüê³âñüêèõ îñîáèí, òî 
ñòàòåâà, íàïðîòè, çàáåçïå÷óº ð³ñò íîâèõ ïðî-
ðîñòê³â íà â³ääàë³, çóìîâëþþ÷è ðîçøèðåííÿ 
àðåàëó [5]. Íàñ³ííÿ â’ÿç³â äóæå ëåòêå ³ ëåãêî 
ïîøèðþºòüñÿ íà âåëèê³ òåðèòîð³¿. Òîìó ñòàòå-
âå ðîçìíîæåííÿ åôåêòèâíå ÷åðåç êîëîí³çàö³þ 
òåðèòîð³é íà ñåðåäí³õ òà äàëåêèõ â³äñòàíÿõ, îä-
íàê, éîãî óñï³õ çàëåæèòü â³ä ñòðóêòóðè òà ðîçì³-
ð³â ïîïóëÿö³¿, âïëèâó á³îòè÷íèõ òà àá³îòè÷íèõ 
÷èííèê³â, òîùî [3–6]. 

Âàæëèâèì ïîêàçíèêîì ãåíåòè÷íîãî ñòàíó 
ïîïóëÿö³¿ º, ÿê â³äîìî, ð³âåíü ãåòåðîçèãîòíîñò³, 
ÿêèé çàëåæèòü â³ä ê³ëüêîñò³ îñîáèí, ùî óòâîðþ-
þòü ³íâàçèâí³ ïîïóëÿö³¿, ïåðåçàïèëþþ÷èñü â ¿¿ 
ìåæàõ, òà â³ä ïîõîäæåííÿ åêçåìïëÿð³â öèõ ðîñ-
ëèí [6, 7]. Ãåíåòè÷íå ð³çíîìàí³òòÿ àäâåíòèâíèõ 
âèä³â çàëåæèòü òàêîæ â³ä ã³áðèäèçàö³éíèõ ïðîöå-
ñ³â ç³ ñïîð³äíåíèìè íàòèâíèìè âèäàìè ì³ñöåâî¿ 
ôëîðè [7, 8]. Îäíèì ç ïîêàçíèê³â ãåòåðîçèãîò-
íîñò³ ïîïóëÿö³é º åìáð³îíàëüíà çàãèáåëü –
äîñèòü ì³íëèâà ðåïðîäóêòèâíà îçíàêà, ÿêà âêà-
çóº íà â³äñîòîê íàñ³ííÿ ç â³äñóòí³ì, íåäîðîçâè-
íóòèì ÷è çàãèáëèì (àáîðòîâàíèì) çàðîäêîì ó 
ñóïë³ääÿõ [8, 9]. Ä³éñíî, ó â³òðîçàïèëüíèõ ðîñ-
ëèí çàðîäêè äîñèòü ÷àñòî àáîðòóþòüñÿ ï³ñëÿ 
ñàìîçàïèëåííÿ âíàñë³äîê ïåðåõîäó â ãîìîçè-
ãîòíèé ñòàí òèõ ëîêóñ³â, ãåòåðîçèãîòí³ñòü ÿêèõ 
çàáåçïå÷óºòüñÿ ïðèðîäíèì äîáîðîì, ùî ìîæå 
ñóïðîâîäæóâàòèñÿ çá³ëüøåííÿì åêñïðåñ³¿ øê³ä-
ëèâèõ ðåöåñèâíèõ, ëåòàëüíèõ àáî ñóáëåòàëüíèõ 
ãåí³â [9, 10]. Êð³ì òîãî, â³äñóòí³ñòü çàðîäêà â 
íàñ³íí³ ìîæå áóòè íàñë³äêîì âèïàä³ííÿ çàïè-
ëåííÿ/çàïë³äíåííÿ, ïàðòåíîêàðï³¿, æ³íî÷î¿ ñòå-
ðèëüíîñò³ àáî ïîøêîäæåííÿ çàðîäêà òâàðèíàìè 

[3, 4, 9, 10]. Ïðèì³òíî, ùî ó äåÿêèõ âèä³â â’ÿç³â 
ïåð³îäè÷íî óòâîðþºòüñÿ äóæå âåëèêà ÷àñòêà ïî-
ðîæíüîãî (ïàðòåíîêàðï³÷íîãî) íàñ³ííÿ (empty 
samara) [3, 4, 6]. Ì³æ íàñ³ííºâîþ ïðîäóêòèâ-
í³ñòþ ³ ïîÿâîþ ïðîðîñòê³â â³äì³÷åíà ïîçèòèâíà 
êîðåëÿö³ÿ, îäíàê, âèæèâàí³ñòü îñòàíí³õ íèçüêà 
[6], ùî ìîæå áóòè íàñë³äêîì íåÿê³ñíîãî íàñ³í-
íÿ àáî çðîñòàííÿ ãåíåòè÷íîãî âàíòàæó, â òîìó 
÷èñë³, ÷åðåç ïåðåõ³ä â ãîìîçèãîòíèé ñòàí äåÿêèõ 
ëîêóñ³â. 

Â³äîìî, ùî ïðè êîëîí³çàö³¿ íîâèõ òåðèòîð³é, 
äåðåâà â ìåæàõ îäí³º¿ ïîïóëÿö³¿ àáî íàñàäæåíü, 
çàâäÿêè ãåíåòè÷í³é ì³íëèâîñò³, â³äð³çíÿþòüñÿ 
îäíå â³ä îäíîãî çà ð³âíåì àêòèâàö³¿ ñïåöèô³÷-
íèõ ðåàêö³é íà ñòðåñ. Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷í³ 
äîñë³äæåííÿ ïîïóëÿö³é ³íâàçèâíèõ âèä³â ìî-
æóòü çàáåçïå÷èòè êëþ÷îâå ðîçóì³ííÿ ³ñòîð³¿ 
¿õíüîãî âòîðãíåííÿ, ìîæëèâî¿ ã³áðèäèçàö³¿ ç 
àáîðèãåííèìè âèäàìè òà ïîäàëüøî¿ åâîëþö³¿, 
à òàêîæ îá´ðóíòóâàòè çàõîäè äëÿ ñâîº÷àñíîãî 
âèÿâëåííÿ é åôåêòèâíîãî êîíòðîëþ ³íâàç³é. 
Ïðîòå äî ñèõ ï³ð ìàëî ³íôîðìàö³¿ ïðî ãåíåòè÷í³ 
ôàêòîðè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ïîøèðåííÿ òà ïðî-
öâ³òàííÿ ³íâàçèâíèõ âèä³â ó ð³çíèõ åêîëîã³÷-
íèõ òà êë³ìàòè÷íèõ çîíàõ. Ïîãëèáëåíå âèâ÷åí-
íÿ ìåõàí³çì³â ³íâàçèâíîñò³ àäâåíòèâíèõ âèä³â 
ðîñëèí íà îñíîâ³ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèõ äî-
ñë³äæåíü º àêòóàëüíîþ ïðîáëåìîþ, ùî î÷³êóº 
ñâîãî âèð³øåííÿ. Îòæå, ìåòîþ íàøî¿ ðîáîòè 
áóëî îö³íèòè ãåíåòè÷íèé òà ðåïðîäóêòèâíèé 
ñòàí ïîïóëÿö³é Ulmus pumila òà U. suberosà çà 
äîïîìîãîþ ïîêàçíèê³â åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ 
íàñ³ííÿ, ð³âíÿ õðîìîñîìíèõ ïåðåáóäîâ ó âåãå-
òàòèâíèõ ìåðèñòåìàõ òà ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷-
íîãî àíàë³çó ÄÍÊ äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ìåõàí³çì³â 
çðîñòàííÿ ³íâàçèâíîñò³ öèõ âèä³â ó Ñòåïîâîìó 
Ïðèäí³ïðîâ’¿ çà óìîâ çì³í êë³ìàòó. 

Ìàòåð³àë òà ìåòîäè. Ulmus pumila L. – â’ÿç 
ïðèçåìêóâàòèé (ñèí. íèçüêèé, òóðêåñòàíñüêèé, 
ñèá³ðñüêèé, êàðàãà÷) ç ðîäèíè Ulmaceae – îäèí 
ç íàéá³ëüø ïðîáëåìíèõ ï³âäåííî-ºâðîïåé-
ñüêèõ ³íâàç³éíèõ âèä³â àç³éñüêîãî ïîõîäæåííÿ, 
ïîøèðåíèé íà ï³âäåííîìó ñõîä³ òà öåíòðàëü-
í³é ÷àñòèí³ Óêðà¿íè. U. suberosa Moench, àáî 
U. campestris var. suberosa Wahl – â’ÿç êîðêîâèé, 
òåæ àäâåíòèâíèé ³íâàçèâíèé âèä àç³éñüêîãî 
ïîõîäæåííÿ, ðîçïîâñþäæåíèé ìàéæå ïî âñ³é 
òåðèòîð³¿ Óêðà¿íè (êð³ì Êàðïàò ³ êðàéíüîãî ï³â-
äíÿ). Îáèäâà âèäè äèïëî¿äè; êàð³îòèï U. pumila 
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òà U. suberosa ñêëàäàº 2õ = 2n = 28 õðîìîñîì 
[11, 12].

Åìáð³îíàëüíà çàãèáåëü òà æèòòºçäàòí³ñòü
íàñ³ííÿ. Íàñ³ííÿ U. pumila áóëî ç³áðàíî â 
òðàâí³-÷åðâí³ 2018 ð. â òðüîõ ïîïóëÿö³ÿõ ïå-
ðåäì³ñòÿ Äí³ïðà. Ïåðøà ïðèðîäíà ïîïóëÿö³ÿ
(ÏÏ1) áóëà óãðóïîâàííÿì ð³çíîâ³êîâèõ îñîáèí
ç âèñîêîþ ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòàíó (11,9 øò./ì2), 
ùî çàéìàëà ïëîùó 70 × 80 ì2. Äðóãà ïîïóëÿ-
ö³ÿ (ÏÏ2), ùî õàðàêòåðèçóâàëàñü ïðèñóòí³ñòþ 
äåðåâíèõ ðîñëèí ³íøèõ âèä³â, çàéìàëà ïëîùó
90 × 80 ì2 ³ç ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòàíó 0,02 øò./ì2.
Òðåòÿ ïîïóëÿö³ÿ (ÏÏ3) òàêîæ â³äçíà÷àëàñü 
ïðèñóòí³ñòþ ³íøèõ âèä³â äåðåâ. Ðàçîì ³ç ð³ç-
íîâ³êîâèìè äåðåâíèìè ³ ÷àãàðíèêîâèìè âèäà-
ìè ÏÏ3 çàéìàëà ïëîùó 250 × 30 ì2. Ù³ëüí³ñòü 
ðîñëèí U. pumila ó ÏÏ3 ñêëàäàëà 0,1 øò./ì2. Ç 
7 äåðåâ ó êîæí³é ïîïóëÿö³¿ áóëî ïðîàíàë³çî-
âàíî ïî 200 íàñ³íèí. Ïîïóëÿö³ÿ ³íøîãî âèäó, 
U. suberosa, ðîçòàøîâàíà ó Ì³æíàðîäíîìó á³î-
ñôåðíîìó ñòàö³îíàð³ ³ì. Î.Ë. Áåëüãàðäà. Âîíà 
çàéìàº ïëîùó 60 × 5 ì2; ù³ëüí³ñòü ð³çíîâ³êîâèõ 
îñîáèí â’ÿçà êîðêîâîãî ñòàíîâèëà 0,3 øò./ì2. 
Äëÿ U. suberosa áóëî ïðîàíàë³çîâàíî 355 íàñ³-
íèí ç 14 äåðåâ. 

Åìáð³îíàëüíó çàãèáåëü òà æèòòºçäàòí³ñòü 
íàñ³ííÿ âèâ÷àëè øëÿõîì ïðîðîùóâàííÿ íàñ³í-
íÿ íà âîëîãîìó ô³ëüòðóâàëüíîìó ïàïåð³ òà çà 
äîïîìîãîþ öèòîëîã³÷íèõ, àíàòîì³÷íèõ ³ ñòàòèñ-
òè÷íèõ ìåòîä³â. Äëÿ îòðèìàííÿ ïðîðîñòê³â âè-
êîðèñòîâóâàëè ïîâíîö³ííå çà ìîðôîëîã³÷íèìè 
ïîêàçíèêàìè íàñ³ííÿ, õî÷à éîãî ñõîæ³ñòü òåæ 
âàð³þâàëà. Äëÿ àíàë³çó åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáå-
ë³ (ÅÇ) äèôåðåíö³þâàëè 5 êàòåãîð³é íàñ³ííÿ 
(äèâ. äàë³). ²íäåêñè öèõ êàòåãîð³é ï³äðàõîâóâà-
ëè â â³äñîòêàõ ÿê ÅÇ = (ÍÇ + ÏÍ)*100/ÇÑ, äå
ÍÇ – íàñ³ííÿ ç íåäîðîçâèíåíèì çàðîäêîì,
ÏÍ – ïàðòåíîêàðï³÷íå íàñ³ííÿ, ÇÑ – âñå ïðî-
àíàë³çîâàíå íàñ³ííÿ ðàçîì.

Àíàë³ç òà ï³äðàõóíêè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáå-
ë³ ïðîâîäèëèñÿ çà äîïîìîãîþ ñòåðåîîïòè÷íîãî 
ì³êðîñêîïó òà öèôðîâî¿ êàìåðè äëÿ ìàêðî-
çéîìêè (Canon). 

Öèòîãåíåòè÷íèé àíàë³ç. Ìàòåð³àëîì äëÿ öè-
òîãåíåòè÷íèõ äîñë³äæåíü ñëóãóâàëà àï³êàëüíà 
ìåðèñòåìà êîðåí³â ïðîðîñëîãî íàñ³ííÿ U. pumila 
òà U. suberosa. Ïåðøó õâèëþ ì³òîç³â àíàë³çóâàëè 
íà 3-äåííèõ ïðîðîñòêàõ ç êîð³íöÿìè äîâæèíîþ 
4–5 ìì. Ïîäàëüø³ ì³òîçè âèçíà÷àëè íà êîð³í-
öÿõ äîâæèíîþ â³ä 6 äî 10 ìì. Îá’ºì âèá³ðêè 

íà êîæíó ïîïóëÿö³þ ñêëàäàâ 8–10 êîð³íö³â. 
Äîñë³äæóâàëè òàêîæ ñòåáëîâó/ëèñòêîâó ìåðè-
ñòåìó âåãåòàòèâíèõ áðóíüîê óêîð³íåíèõ ÷åðåí-
ê³â îäíî-äâîð³÷íèõ ã³ëîê U. pumila. Îñê³ëüêè 
÷àñòêà êë³òèí ç õðîìîñîìíèìè ïåðåáóäîâàìè 
áóëà íèçüêîþ, ìè âðàõîâóâàëè âñ³ öèòîïàòîëîã³¿ 
â ì³òîçàõ (òà íàÿâí³ñòü ì³êðîÿäåð â ³íòåðôàç³) 
ïî â³äíîøåííþ äî çàãàëüíî¿ ñóìè ì³òîç³â (àáî 
êë³òèí) â ïîë³ çîðó. Êîðåíåâ³ òà ñòåáëîâ³ àïåêñè 
ô³êñóâàëè â îöåòîàëêîãîë³; êîðåí³ ìàöåðóâàëè â 
5N HCl (50 õâ ïðè ê³ìíàòí³é òåìïåðàòóð³), ñòå-
áëîâó ìåðèñòåìó ìàöåðóâàëè â 1N HCl (30 õâ), 
ôàðáóâàëè îöåòîãåìàòîêñèë³íîì òà âèãîòîâëÿ-
ëè äàâëåí³ ïðåïàðàòè çã³äíî çàãàëüíîïðèéíÿòî¿ 
öèòîëîã³÷íî¿ ìåòîäèêè. Ïðåïàðàòè àíàë³çóâà-
ëè çà äîïîìîãîþ ñâ³òëîâî¿ òà ëþì³íåñöåíòíî¿ 
ì³êðîñêîï³¿ (ì³êðîñêîïè Axiostar òà Axioskop, 
Zeiss); ôîòîãðàôóâàëè ¿õ, êîðèñòóþ÷èñü öèô-
ðîâîþ êàìåðîþ AxioCam MRc5 (Zeiss) òà ïðî-
ãðàìíèì çàáåçïå÷åííÿì AxioVision 4.7 (Zeiss). 
Ñòàòèñòè÷íó îáðîáêó ðåçóëüòàò³â çä³éñíþâà-
ëè çà äîïîìîãîþ ôóíêö³é ïðîãðàìè Microsoft 
Excel.

Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íèé àíàë³ç. ÄÍÊ âèä³-
ëÿëè ç âåãåòàòèâíèõ òêàíèí (ëèñòîâ³ ïëàñòèí-
êè) ç 20 äåðåâ U. pumila â êîæí³é ç òðüîõ äî-
ñë³äæåíèõ ïîïóëÿö³é (ÏÏ1, ÏÏ2 òà ÏÏ3) òà 
ç 20 äåðåâ U. suberosa â ìåæàõ îäí³º¿ ïîïóëÿ-
ö³¿. Ãåíîìíó ÄÍÊ åêñòðàãóâàëè çà äîïîìîãîþ 
ÖÒÀÁ-ìåòîäó [13]. ßê³ñòü ÄÍÊ ïåðåâ³ðÿëè çà 
äîïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 1,5%-íîìó àãàðîç-
íîìó ãåë³ ³ âèçíà÷àëè ¿¿ êîíöåíòðàö³þ ñïåê-
òðîôîòîìåòðè÷íî íà á³îôîòîìåòð³ «Eppendorf». 
Çðàçêè ÄÍÊ çáåð³ãàëè ïðè –20 °Ñ. ÏËÐ ïðî-
âîäèëè íà àìïë³ô³êàòîð³ ThermalCycler 2720 
(«AppliedBiosystems», ÑØÀ). Ðåàêö³éíà ñóì³ø 
(îá’ºìîì 25 ìêë) ì³ñòèëà ï’ÿòèêðàòíèé ÏËÐ 
áóôåð ç ñóëüôàòîì àìîí³þ, 2,5 ìÌ MgCl2, 50 íã 
ðîñëèííî¿ ÄÍÊ, 1 ìêÌ êîæíîãî ç ïðàéìåð³â, 
0,2 ìÌ êîæíîãî äÍÒÔ, 0,5 îä. Taq ïîë³ìåðàçè 
(«Fermentas», Ëèòâà). Àìïë³ô³êàö³þ ïðîâîäèëè 
çà íàñòóïíèì ïðîòîêîëîì: ïî÷àòêîâà äåíàòó-
ðàö³ÿ (94 °Ñ) – 3 õâ, 35 öèêë³â àìïë³ô³êàö³¿ 
(äåíàòóðàö³ÿ 94 °Ñ – 15 ñ, â³äïàë ïðàéìåð³â
55 °Ñ/60 °Ñ – 1 õâ 30 ñ, åëîíãàö³ÿ 72 °Ñ –
2 õâ), ê³íöåâà åëîíãàö³ÿ 72 °Ñ – 15 õâ, 10 °Ñ – 
óòðèìàííÿ.

ÏËÐ-ïðîäóêò SSR-ëîêóñ³â ðîçä³ëÿëè çà äî-
ïîìîãîþ åëåêòðîôîðåçó â 6%-íîìó íåäåíàòó-
ðóþ÷îìó ïîë³àêðèëàì³äíîìó ãåë³ â 1 × ÒÂÅ-
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Î.À. Êðàâåöü, ß.Â. Ï³ðêî, Ë.Î. Êàëàôàò òà ³í.

áóôåð³ [14] ïðîòÿãîì 2 ãîä ïðè íàïðóç³ 300 Â ó
ïðèñóòíîñò³ ÄÍÊ-ìàðêåðó (O’Gene Ruler™
100bp Plus DNA Ladder, ready-to-use; «Fermen-
tas», Ëèòâà). Â³çóàë³çàö³þ ôðàãìåíò³â ïðîâîäè-
ëè øëÿõîì ôàðáóâàííÿ ãåë³â í³òðàòîì ñð³áëà 
[15], ï³ñëÿ ÷îãî ãåëü ôîòîãðàôóâàëè ó âèäèìî-
ìó ñâ³òë³, à îòðèìàí³ çîáðàæåííÿ ï³ääàâàëè ïî-
äàëüøîìó àíàë³çó. Ïðè îáðîáö³ çîáðàæåíü ãå-
ë³â àëåë³ SSR-ëîêóñ³â ïîçíà÷àëèñü ÿê êîäîì³-
íàíòí³ ìàðêåðè, ïðè öüîìó íàçâ³ àëåëÿ ïðè-
âëàñíþâàâñÿ îö³íî÷íèé ðîçì³ð àìïë³êîíó (ï.í.). 
Àíàë³ç çîáðàæåíü åëåêòðîôîðåòè÷íèõ ãåë³â âè-
çíà÷àëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè GelAnalyzer: 
(http://www.gelanalyzer.com/). 

ÏËÐ-àíàë³ç ïðîâîäèëè ³ç çàñòîñóâàííÿì 
SSR-ëîêóñ³â UR101, UR138, UR153, UR158, 
UR173b äëÿ U. pumila òà U. suberosa (òàáëè-
öÿ). Ïîñë³äîâíîñò³ ïðàéìåð³â äëÿ ÏËÐ âçÿ-
òî ç ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë [16]. Ïåðâèííà
ñòàòèñòè÷íà îáðîáêà ãåíåòè÷íèõ äàíèõ ïðîâî-
äèëàñÿ â ïðîãðàì³ GenAlEX [17].

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. U. pumila òà U. su-
berosa – â³òðîçàïèëüí³, àëîãàìí³ âèäè, öâ³ò³ííÿ 
ÿêèõ â äîñë³äæåíîìó ðåã³îí³ Óêðà¿íè (ñòåïîâå 
Ïðèäí³ïðîâ’ÿ) â³äáóâàºòüñÿ â áåðåçí³ ³ òðèâàº 1–
2 òèæí³ äî ïîÿâè ïåðøèõ ëèñòê³â. Ïëîäè øâèäêî
äîçð³âàþòü ³ç çàâåðøåííÿì ôîðìóâàííÿ íàñ³í-
íÿ âæå â òðàâí³. Ñõîæ³ñòü íàñ³ííÿ çíà÷íî âà-
ð³þº (â³ä 0 äî 80 %). Ïë³ä – ïëîñêèé êðèëàòèé
ãîð³øîê ç ïåðåòèí÷àñòèìè êðèëàìè – êðèëàò-
êà (ðèñ. 1). Äîçð³ëå íàñ³ííÿ ñî÷åâèöåïîä³áíå, ç 
äîáðå ñôîðìîâàíèì çàðîäêîì, áåç åíäîñïåðìó. 

Äëÿ àíàë³çó åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ íàñ³ííÿ 
äèôåðåíö³þâàëè äåê³ëüêà éîãî òèï³â: 1) ïîâíî-
ö³ííå íàñ³ííÿ ç äîáðå ñôîðìîâàíèìè çàðîäêîì 
òà ïåðèêàðï³ºì (ðèñ. 1, á, â, æ, ç); 2) íàñ³ííÿ 
ç çàðîäêîì, ñ³ì’ÿäîë³ ÿêîãî ñÿãàþòü ìåíøå 1/2 
â³ä ïîâí³ñòþ ñôîðìîâàíîãî çàðîäêà (ðèñ. 1, â, 
è); 3) íàñ³ííÿ ç íåðîçâèíóòèì çàðîäêîì, ðîçì³-
ðè ÿêîãî ñòàíîâëÿòü 1/4 òà ìåíøå â³ä ïîâí³ñòþ 
ñôîðìîâàíîãî çàðîäêà (ðèñ. 1, ã, ³); 4) íàñ³ííÿ 
áåç çàðîäêó ç ïåðèêàðï³ºì (ïàðòåíîêàðï³÷íå 
íàñ³ííÿ) (ðèñ. 1, ä, ê); 5) íàñ³ííÿ, çàðîäîê ÿêî-
ãî ïîøêîäæåíî êîìàõàìè àáî ³íøèìè òâàðèíà-
ìè (ðèñ. 1, º, ë).

Ulmus pumila. Ïîêàçíèêè åìáð³îíàëüíî¿ çà-
ãèáåë³ íàñ³ííÿ ó ïåðø³é ïîïóëÿö³¿ (ÏÏ1) øè-
ðîêî âàð³þâàëè (17–64 %), ñêëàäàþ÷è â ñåðåä-
íüîìó, 41 % (ðèñ. 2). ×àñòêà íàñ³ííÿ, óøêîäæå-
íîãî êîìàõàìè, äîð³âíþâàëà 19 % (9–30 %). 
Â³äñîòîê ïîâíîö³ííîãî æèòòºçäàòíîãî íàñ³ííÿ 
ñêëàäàâ 40 % (21–69 %). Ñõîæ³ñòü òàêîãî íà-
ñ³ííÿ âàð³þâàëà (35–100 %), â ñåðåäíüîìó ñêëà-
äàþ÷è 57 %. Íàñ³ííÿ ç íåäîðîçâèíåíèì çàðîä-
êîì â ëàáîðàòîðíèõ óìîâàõ ïðîòÿãîì òðüîõ 
òèæí³â çàëèøàëîñü íåïðîðîñëèì. Ïîêàçíèêè 
åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ íàñ³ííÿ â äðóã³é ïî-
ïóëÿö³¿ (ÏÏ2) áóëè ìåíø âàð³àáåëüíèìè (6–
39 %) ³ â ñåðåäíüîìó äîð³âíþâàëè 26 % (ðèñ. 2).
×àñòêà íàñ³ííÿ, óøêîäæåíîãî êîìàõàìè, âàð³-
þâàëà (0–10 %), â ñåðåäíüîìó ñêëàäàþ÷è 2 %.
Â³äñîòîê ïîâíîö³ííîãî íàñ³ííÿ ñÿãàâ 72 % 
(34–88 %), çíà÷íî ïåðåâèùóþ÷è öåé ïîêàç-
íèê ó ÏÏ1. Ñõîæ³ñòü íàñ³ííÿ çá³ëüøóâàëàñü äî

Ïîñë³äîâíîñò³ ïðàéìåð³â òà îñíîâí³ õàðàêòåðèñòèêè SSR-ëîêóñ³â

Ëîêóñ
Ïîñë³äîâí³ñòü

ïðàéìåð³â (5�–3�)
Õàðàêòåð
ïîâòîð³â

Òà 
(°Ñ)

A N
Ä³àïàçîí 
àìïë³êî-
í³â (ï.í.)

Íå Íî

UR101

UR138

UR153

UR158

UR173b

F-GGGAAGTCAAATTCCCATGA

R-CTCCAATGGCATCTTCACAA

F-CTAGAACCCCCTTCGAAACC

R-ACAAAAAGCCCACACACCTC

F-AGATTTCATGCCTCCAGTCG

R-CCTTTCGAAATGCAGAGGTAG

F-TTCTTCATAGGCGCTGAGGT

R-TGCACCCTGTCAAAGCTAAA

F-CCGTGCAACTTTCCTGCTAC

R-TGACTGCCTTAGCGTCCTTTAT

(TA)5(CA)9

(GA)8

(CTT)7

(TGTA)5

(TATTT)3

60

60

55

55

55

7

5

6

5

3

20

20

20

20

20

120–150

224–242

178–208

175–187

153–168

0,463

0,181

0,198

0,287

0,384

0,325

0,125

0,213

0,325

0,188
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Îö³íêà ãåíåòè÷íîãî òà ðåïðîäóêòèâíîãî ñòàíó ³íâàçèâíèõ ïîïóëÿö³é Ulmus Pumila òà U. Suberosà

79 % (65–90 %). Íàñ³ííÿ ç íåäîðîçâèíåíèì 
çàðîäêîì (íà 1/2–1/3 â³ä ïîâí³ñòþ ñôîðìîâà-
íîãî çàðîäêà) õàðàêòåðèçóâàëîñü äîñèòü ïîêà-
çîâîþ ñõîæ³ñòþ (23–74 %). Öåé ôàêò âêàçóº 
íà òåíäåíö³þ äî çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â çàðîäêà â 
çð³ëîìó íàñ³íí³.

²íäåêñè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ íàñ³ííÿ äå-
ðåâ ó ÏÏ3 ñêëàäàëè 13 % (0–23 %) (ðèñ. 2). 
×àñòêà íàñ³ííÿ, óøêîäæåíîãî êîìàõàìè, äîð³â-
íþâàëà 4 % (0–12 %). Â³äñîòîê ïîâíîö³ííî-
ãî íàñ³ííÿ ñÿãàâ 83 % (68–100 %); ñõîæ³ñòü –
80 % (64–91 %) – öå íàéêðàù³ ïîêàçíèêè ñå-
ðåä äîñë³äæåíèõ ïîïóëÿö³é. Îòæå, â ïåðåäì³ñò³
ì. Äí³ïðà çóñòð³÷àþòüñÿ ð³çí³ çà ðåïðîäóêòèâ-
íèì òà ãåíåòè÷íèì ñòàíîì ïîïóëÿö³¿ U. pumila. 
Ó ÏÏ1 ïîêàçíèêè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ òà 
ïîøêîäæåíîãî íàñ³ííÿ áóëè äîñèòü âèñîêè-
ìè, ñÿãàþ÷è 60%; â³äñîòîê æèòòºçäàòíîãî íà-
ñ³ííÿ ñêëàäàâ ìåíøå 50 %. ÏÏ2 òà, îñîáëèâî, 
ÏÏ3 õàðàêòåðèçóâàëèñü íèçüêèìè ³íäåêñàìè 
åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³/ïîøêîäæåííÿ íàñ³ííÿ
(28/17 %) òà, â³äïîâ³äíî, âèñîêîþ éîãî æèòòºç-
äàòí³ñòþ (79–80 %). Ðîçì³ðè ñôîðìîâàíîãî çà-
ðîäêà â íàñ³íí³ ìàëè òåíäåíö³þ äî çìåíøåííÿ.

Ulmus suberosa. Êðèëàòêè êîðêîâîãî â’ÿçà çà 
ðîçì³ðàìè òðîõè ïîñòóïàþòüñÿ ïëîäàì â’ÿçà 
ïðèçåìêóâàòîãî, à çà ôîðìîþ º á³ëüø ñèìå-
òðè÷íèìè. Äëÿ äåðåâ àíàë³çîâàíî¿ ïîïóëÿö³¿ 
âëàñòèâ³ âèñîê³ ïîêàçíèêè åìáð³îíàëüíî¿ çàãè-
áåë³ íàñ³ííÿ – 56 % (âàð³þâàííÿ â ìåæàõ 36–
71 %) òà íèçüêà íàñ³ííºâà ïðîäóêòèâí³ñòü. 
×àñòêà ïîøêîäæåíîãî òâàðèíàìè íàñ³ííÿ äî-
ð³âíþâàëà 18 % (4–29 %). Â³äñîòîê ïîâíîö³í-
íîãî íàñ³ííÿ ñêëàäàâ 26 % (4–59 %); éîãî ñõî-
æ³ñòü ñòàíîâèëà 54 % (ðèñ. 2). Ñõîæ³ñòü íàñ³ííÿ 
ç íåäîðîçâèíåíèì çàðîäêîì ñêëàäàëà âñüîãî
5,2 %. Îòæå, ïîïóëÿö³ÿ U. suberosa õàðàêòå-
ðèçóºòüñÿ íå ò³ëüêè ï³äâèùåíèìè ³íäåêñàìè 
åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³, àëå é íèçüêèìè ïîêàç-
íèêàìè ôîðìóâàííÿ ïîâíîö³ííîãî íàñ³ííÿ, ùî 
ìîæå áóòè íàñë³äêîì çíèæåííÿ ð³âíÿ ãåòåðî-
çèãîòíîñò³ ïîïóëÿö³¿. 

Öèòîãåíåòè÷íèé ñòàí âåãåòàòèâíèõ ìåðèñ-
òåì. Ì³òîòè÷íèé ³íäåêñ (Ì²) â àï³êàëüí³é ìå-
ðèñòåì³ êîðåí³â ïðîðîñòê³â â ïåðø³é õâèë³ ì³-
òîç³â ñêëàäàâ äëÿ U. pumila 6,2 %, äëÿ U. suberosa 
7 %. Ïðè öüîìó, àáñîëþòíà á³ëüø³ñòü ì³òîç³â ó 
êîðåíåâ³é ìåðèñòåì³ â îáîõ âèä³â òà ëèñòêîâ³é 
ìåðèñòåì³ ó U. pumila õàðàêòåðèçóâàëàñü ïðà-

âèëüíèì ïðîõîäæåííÿì, òîáòî áåç õðîìîñîì-
íèõ ïåðåáóäîâ òà ³íøèõ öèòîïàòîëîã³é (ðèñ. 3
³ 4). Â ìåòàôàçíèõ ïëàñòèíêàõ íàë³÷óâàëîñü ïî 
28 õðîìîñîì (ðèñ. 3, º–ç, 4, à). Õðîìîñîìí³ 
ïåðåáóäîâè òðàïëÿëèñü ëèøå â ïåðøîìó ì³-
òîç³ (ðèñ. 4). Òàê, â ìåòàôàç³ çóñòð³÷àëèñü ïî-
ðóøåííÿ ó ôîðìóâàíí³ ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè, 
âèïàä³ííÿ õðîìîñîì, õðîìîñîìí³ «õâîñòè» àáî 
õðîìîñîìè, ùî â³äñòàþòü ïðè ðîçõîäæåíí³ â 
àíà-òåëîôàç³, ð³äøå, õðîìàòèäí³ ìîñòè òà ôðàã-
ìåíòè (ðèñ. 3, â, ã, ñ, ò, ó–ö), 4, º, ¿–ê). Çð³äêà, 
â êîðåíåâ³é ìåðèñòåì³ òðàïëÿëèñÿ ïîë³ïëî¿äí³ 
àáî àíåóïëî¿äí³ êë³òèíè (ðèñ. 3, ÷–ø; 4, å). Çà-

Ðèñ. 1. Êðèëàòêè U. pumila (à, â, ã, æ–ë) òà U. suberosa 
(á, ä–å), ùî â³äð³çíÿþòüñÿ çà ñòóïåíåì ðîçâèòêó çà-
ðîäêà: à – ñóì³ø íàñ³ííÿ; á, â – ïîâíîö³ííå íàñ³ííÿ, 
ñòóï³íü ðîçâèòêó çàðîäêà â ÿêîìó âàð³þº; ã – íàñ³ííÿ 
ç íåäîðîçâèíóòèì çàðîäêîì; ä – íàñ³ííÿ ç â³äñóòí³ì 
çàðîäêîì (ïàðòåíîêàðï³÷íå íàñ³ííÿ); º – íàñ³ííÿ, 
ïîøêîäæåíå êîìàõàìè; å – íàñ³ííÿ ç áëèçíþêîâè-
ìè çàðîäêàìè ð³çíîãî ñòóïåíþ ðîçâèòêó. Êàòåãîð³¿ 
êðèëàòîê: æ, ç – ïîâíîö³ííå íàñ³ííÿ; è–³ – íåäî-
ðîçâèíåíèé çàðîäîê; ê – ïàðòåíîêàðï³÷íå íàñ³ííÿ; 
º – íàñ³ííÿ, ïîøêîäæåíå êîìàõàìè. Ìàñøòàá: 1 ñì
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ãàëüíà ÷àñòîòà ïîðóøåíü â ì³òîç³ ó êîðåíåâ³é 
ìåðèñòåì³ ñêëàäàëà äëÿ U. pumila: 3,9 ± 0,4 % 
(ÏÏ1), 3,1 ± 0,3 % (ÏÏ2), 3,3 ± 0,3 % (ÏÏ3); 
äëÿ U. suberosa – 3,4 ± 0,4 % (ðèñ. 2). Ó ïî-
äàëüøèõ ì³òîçàõ çóñòð³÷àëèñü ëèøå íàñë³äêè 
õðîìîñîìíèõ àáåðàö³é ó âèãëÿä³ ì³êðîÿäåð òà/
àáî âèêèä³â õðîìîñîì (ðèñ. 3, ÷, ø). Ôîðìóâàí-
íÿ äâîõ ìåòàôàçíèõ ïëàñòèíîê â ìåæàõ îäí³º¿ 
êë³òèíè (ó U. suberosa) (ðèñ. 4, å) ìîæå ñâ³ä÷èòè 
ïðî ã³áðèäíå ïîõîäæåííÿ íàñ³íèíè. Ó ëèñòêî-
â³é ìåðèñòåì³ U. pumila ÷àñòîòà õðîìîñîìíèõ 
àáåðàö³é ñêëàäàëà 1,8 ± 0,2 % (ðèñ. 2). Òîæ, ïðî-
ðîñòêè U. pumila òà U. suberosa õàðàêòåðèçóâà-
ëèñü íèçüêèìè ïîêàçíèêàìè öèòîãåíåòè÷íîãî 
íàâàíòàæåííÿ, ùî ìîæå âêàçóâàòè íà íèçüêèé 
ð³âåíü ãîìîçèãîòíîñò³ òà/àáî øê³äëèâèõ àëåëåé.

Ââàæàþòü, ùî ³íäåêñ åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ 
ñâ³ä÷èòü ïðî ð³âåíü ãåòåðîçèãîòíîñò³ [3, 4, 6, 8]. 
Âàð³þâàííÿ ³íäèâ³äóàëüíèõ ïîêàçíèê³â åìáð³î-
íàëüíî¿ çàãèáåë³ ìîæå âêàçóâàòè íà ãåòåðîãåí-
í³ñòü ïîïóëÿö³¿ çà â³êîì, ãåíåòè÷íèì òà ô³ç³î-
ëîã³÷íèì ñòàíîì. Â³ê äåðåâ íåð³äêî êîðåëþº ç 
ð³âíåì ¿õ ãåíåòè÷íîãî ïîë³ìîðô³çìó [8, 9]. Çð³ë³ 
äåðåâà, ñòàðø³ çà â³êîì, ìîæóòü â³äíîñèòèñü äî 
á³ëüø ðàíí³õ ³íòðîäóöåíò³â, ÿê³ íå áóëè çàëó-
÷åí³ äî ïðèðîäíèõ ã³áðèäèçàö³éíèõ ïðîöåñ³â ³, 
ÿê íàñë³äîê, áóäóòü â³äð³çíÿòèñÿ çà ãåíåòè÷íèì 
ñòàíîì â³ä ìîëîäèõ äåðåâ. Íà ÷àñòîòó åìáð³î-
íàëüíî¿ çàãèáåë³ òàêîæ âïëèâàþòü àá³îòè÷í³ òà 
á³îòè÷í³ ÷èííèêè, çîêðåìà, ïîãîäí³ óìîâè –
íà âàð³þâàííÿ åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ ïî ðîêàõ 
[6, 18]. Îòæå, ïîãîäí³ óìîâè ïî ðîêàõ, à òàêîæ 
³íäèâ³äóàëüíèé ñòàí äåðåâ, ¿õí³é â³ê, ìàþòü çíà-

÷íèé âïëèâ íà ð³âåíü òà êîëèâàííÿ åìáð³îíàëü-
íî¿ çàãèáåë³. 

Âðàõîâóþ÷è âèñîêó íàñ³ííºâó ïðîäóêòèâ-
í³ñòü â’ÿç³â, âàð³þâàííÿ åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ 
ó U. pumila â ìåæàõ 26–36 % ìîæíà ââàæàòè íå-
çíà÷íèì. Òàê, çà äàíèìè ë³òåðàòóðè, ó U. laevis 
ïîêàçíèê åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ äóæå ð³çíèâñÿ 
ïî ðîêàõ òà ³íäèâ³äóóìàõ, ñêëàäàþ÷è, â ñåðåä-
íüîìó, 25 ± 24 % (min-max: 3–95 %) [6]. Îòæå, 
ï³äâèùåííÿ ³íäåêñ³â åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ U. 
pumila â ÏÏ1 äî 41 % òà ¿¿ âàð³þâàíí³ â³ä 17 äî 
64 % , éìîâ³ðíî, íå º åêñòðåìàëüíèì. Çâàæàþ÷è 
íà ³íø³ ïîêàçíèêè íàñ³ííÿ (ïîøêîäæåííÿ òâà-
ðèíàìè òà çíèæåííÿ æèòòºçäàòíîñò³), öå ìîæå 
ñâ³ä÷èòè ïðî ãåòåðîãåíí³ñòü ïîïóëÿö³¿ òà ìîæ-
ëèâå ïîñëàáëåííÿ ô³òî³ìóí³òåòó. Îêðåìî ñë³ä 
çàóâàæèòè íà âèñîêó ù³ëüí³ñòü äåðåâîñòàíó â 
ÏÏ1, ùî ìîæå áóòè íàñë³äêîì âåãåòàòèâíîãî 
(êëîíàëüíîãî) ðîçìíîæåííÿ ³ âïëèâàòè íà ñòó-
ï³íü ãåòåðîçèãîòíîñò³.

Ì³æ íàñ³ííºâîþ ïðîäóêòèâí³ñòþ ³ ïîÿâîþ 
ïðîðîñòê³â ó U. americana L. â³äì³÷åíà ïîçè-
òèâíà êîðåëÿö³ÿ, îäíàê, âèæèâàí³ñòü îñòàíí³õ 
íèçüêà [5]. Öå ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíî ÿê ç ãåíå-
òè÷íîþ íàâàíòàæåí³ñòþ ìåðèñòåìè õðîìîñîì-
íèìè ïåðåáóäîâàìè, òàê ³ âèñîêîþ çàëåæí³ñòþ 
ìîëîäèõ ïðîðîñòê³â â³ä êë³ìàòè÷íèõ òà ³íøèõ 
àá³îòè÷íèõ ôàêòîð³â. Ð³âåíü öèòîãåíåòè÷íîãî 
âàíòàæó ìîæå âàð³þâàòè â çàëåæíîñò³ â³ä ãåíî-
òèïó òà â³êó ïðîðîñòê³â. Ó ð³çíèõ �������	 
���� 
�ëÿ âèæèâàííÿ ïðîðîñòêà äîïóñòèìèì º ð³ç-
íèé ð³âåíü õðîìîñîìíèõ àáåðàö³é, íàïðèêëàä, 
äëÿ ñîñíè êðèòè÷íèì áóëî 7–8 % àáåðàíòíèõ 

Ðèñ. 2. Ä³àãðàìà ïîêàçíèê³â ñòàíó íàñ³ííÿ â Ulmus pumila (òðè ïîïóëÿö³¿ à–â) òà U. suberosa (ã). Êàòåãîð³¿: 
ïîâíîö³ííå, ïàðòåíîêàðï³÷íå (åìáð³îíàëüíà çàãèáåëü) òà ïîøêîäæåíå íàñ³ííÿ – ðàçîì ñêëàäàþòü 100 %; 
ñõîæ³ñòü òà öèòîïàòîëîã³¿ ïåðøîãî ì³òîçó – îêðåì³ ³íäåêñè, ÿê³ äîäàâàëèñü äëÿ çàãàëüíî¿ õàðàêòåðèñòèêè 
ðåïðîäóêòèâíîãî ñòàíó ïîïóëÿö³¿
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êë³òèí [19]. Çà íàøèìè äàíèìè, ó U. pumila òà 
U. suberosa ð³âåíü öèòîãåíåòè÷íîãî íàâàíòà-
æåííÿ ìåðèñòåìè ñîìàòè÷íèõ òêàíèí º äîñèòü 
íèçüêèì. Òèì á³ëüø, ùî êë³òèíè êîðåíåâî¿ ìå-
ðèñòåìè, ÿê³ íåñóòü õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè â 
ïåðøîìó-äðóãîìó ì³òîçàõ, ó ïîäàëüøèõ ïîä³ëàõ 
ï³äëÿãàþòü íåãàòèâíîìó äîáîðó. Òîìó ìîæíà 
ââàæàòè, ùî òâ³ðí³ òêàíèíè ó äîñë³äæåíèõ âèä³â 
õàðàêòåðèçóþòüñÿ â³äíîñíî îïòèìàëüíèì ãåíå-
òè÷íèì ñòàíîì, òîáòî ãåíåòè÷íèì ãîìåîñòàçîì. 
Òîæ, â³ðîã³äí³ñòü ñïîíòàííèõ ã³áðèäèçàö³éíèõ 
ïðîöåñ³â ó äîñë³äæåíèõ ïîïóëÿö³é íèçüêà, õî÷à 
ïîâí³ñòþ íå âèêëþ÷àºòüñÿ. Ââàæàþòü, ùî äè-
ïëî¿äí³ âèäè Ulmus äîñèòü ëåãêî ïåðåçàïèëþ-
þòüñÿ ì³æ ñîáîþ, â òîìó ÷èñë³, ç íàòèâíèìè 
âèäàìè ðîäó Ulmus, óòâîðþþ÷è äîáðå àäàïòî-
âàí³ ã³áðèäè [8, 11], ùî äîçâîëèëî äåÿêèì âè-
äàì â’ÿç³â ïîøèðèòèñü òà àäàïòóâàòèñü äî íàä-
çâè÷àéíî ð³çíèõ ³ ñêëàäíèõ åêîëîã³÷íèõ í³ø 

òà êë³ìàòè÷íèõ çîí. Ñåðåä òåòðàïëî¿ä³â â³äîì³ 
âèäè U. americana L. òà U. glabra Huds [11]. Çà 
äåÿêèìè äàíèìè, ã³áðèäèçàö³éí³ ïðîöåñè ì³æ 
äèïëî¿äíèìè òà òåòðàïëî¿äíèìè âèäàìè Ulmus 
ìîæóòü ïðèçâîäèòè äî ôîðìóâàííÿ ì³æâèäîâèõ 
ã³áðèä³â (ÿê, íàïðèêëàä, U. thomasii) òà ïîë³-
ïëî¿äíèõ êîìïëåêñ³â [21, 22]. Îäíàê, ì³æâèäîâà 
ã³áðèäèçàö³ÿ Ulmus îáìåæóºòüñÿ çàâäÿêè ïðè-
ðîäí³é íåñóì³ñíîñò³ âçàºìîä³¿ ïèëêó òà òêàíèí 
ñòîâï÷èêà [20, 22].

Íèçüêèé ð³âåíü õðîìîñîìíèõ àáåðàö³é ó âå-
ãåòàòèâíèõ ìåðèñòåìàõ U. pumila óçãîäæóºòüñÿ ç 
òèì, ùî ó öüîãî âèäó ïðè ñàìîçàïèëåíí³ ìîæå 
óòâîðþâàòèñÿ æèòòºçäàòíå íàñ³ííÿ [3, 5], ùî 
íåïðÿìî ñâ³ä÷èòü ïðî íèçüêèé ð³âåíü øê³äëè-
âèõ ìóòàö³é ó òâ³ðíèõ òêàíèíàõ òà âèæèâàí³ñòü 
ãîìîçèãîò. Îòæå, U. pumila çäàòíèé ï³äòðèìóâà-
òè ñâ³é ãåíåòè÷íèé ãîìåîñòàç íàâ³òü â íåñïðè-
ÿòëèâèõ óìîâàõ çðîñòàííÿ. 

Ðèñ. 3. Ì³òîçè â êîðåíåâ³é ìåðèñòåì³ ïðîðîñòê³â U. pumila: à–á, º–ð – ì³òîçè áåç ïîðóøåíü; º–ç – ìåòàôàçí³ 
ïëàñòèíêè (2n = 28); â, ñ, ò, ó – õðîìîñîìè, ùî â³äñòàþòü «õâîñòè», àáî âèïàäàþòü ç ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè; 
ã, ô–ö – õðîìàòèäí³ ìîñòè â òåëîôàç³, ÷, ø – ì³êðîÿäðà. Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Àäàïòèâíà ñòðàòåã³ÿ äåÿêèõ âèä³â â’ÿç³â ñïðÿ-
ìîâàíà íà îïòèì³çàö³þ ê³ëüêîñò³ íàñ³ííÿ òà çà-
õèñò â³ä ïî¿äàííÿ òâàðèíàìè åíåðãîâèòðàòíîãî 
ñïàäêîâîãî ìàòåð³àëó [6, 23]. Äåÿê³ âèäè â’ÿç³â 
âäàþòüñÿ äî ðåãóëüîâàíî¿ æ³íî÷î¿ ñòåðèëüíîñò³ 
[3, 4, 9]. Òîìó âèñîêà ÷àñòêà ïàðòåíîêàðï³÷íîãî 
íàñ³ííÿ íå çàâæäè º íåãàòèâíèì ñèãíàëîì, òîæ 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî àäàïòèâíó ñòðàòåã³þ âèäó 
ó â³äïîâ³äü íà àíòðîïîãåííèé òèñê, çì³íè êë³-
ìàòó, åêîëîã³÷íèõ í³ø, òîùî. Ùîäî ìåõàí³çì³â 
åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³, òî âîíà ìîæå â³äáóâà-
òèñÿ çà îçíàêàìè àâòîôàã³¿ òà ïðîãðàìîâàíî¿ 
êë³òèííî¿ çàãèáåë³ [24, 25]. Òàê, ïðè ïîë³åìá-
ð³îí³¿, ïðîãðàìîâàíà êë³òèííà çàãèáåëü ñëóãóº 
ïðèïèíåííþ êîíêóðåíö³¿ ì³æ ìîíîçèãîòíèìè 
åìáð³îíàìè äëÿ çàáåçïå÷åííÿ âèæèâàííÿ ëèøå 

îäíîãî ç íèõ [25]. Ó U. suberosa, ÿê â³äçíà÷àëîñü, 
ó âèïàäêó ôîðìóâàííÿ äâîõ çàðîäê³â îäèí ç íèõ 
çóïèíÿâ ñâ³é ðîçâèòîê (ðèñ. 1, å). 

Ïîë³ìîðô³çì ÿäåðíèõ ì³êðîñàòåë³òíèõ ëîêó-
ñ³â ó U. pumila òà U. suberosa. Äëÿ îö³íêè ïî-
ë³ìîðô³çìó ÄÍÊ áóëî ïðîàíàë³çîâàíî ðÿä
ñïåöèô³÷íèõ àëåëåé â ì³êðîñàòåë³òíèõ ìàðêå-
ðàõ. Â õîä³ àíàë³çó ï’ÿòè ÿäåðíèõ ì³êðîñàòåë³ò-
íèõ ëîêóñ³â ðîñëèí U. pumila òà U. suberosa âè-
ÿâëåíî 28 àëåë³â. Â êîæí³é âèá³ðö³ âèÿâëå-
íî óí³êàëüí³ àëåë³: íàéá³ëüøå äëÿ ÏÏ1 – 5
(UR138: 240 ï.í.; R153: 200 ï.í., 208 ï.í.; UR101: 
122 ï.í., 131 ï.í.); äëÿ ÏÏ2 – 3 (UR158: null, 
183 ï.í.; UR101: null); äëÿ ÏÏ3 – 1 (UR153: 
189 ï.í.), äëÿ U. suberosa – 2 (UR153: 191 ï.í.; 
UR158: 177 ï.í.). Â îñòàííüîãî âñ³ äîñë³äæå-

Ðèñ. 4. Ì³òîòè÷í³ ïîä³ëè â êîðåíåâ³é ìåðèñòåì³ ïðîðîñòê³â U. suberosa: à – ìåòàôàçíà ïëàñòèíêà (2n = 28); 
à–ä, å, æ–³, ë–ì – ì³òîçè áåç ïîðóøåíü; å – äâ³ îêðåì³ ìåòàôàçí³ ïëàñòèíêè â îäí³é êë³òèí³; º – âèêèä 
õðîìîñîìè ç ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè, ¿ – àíàôàçíèé ì³ñò, é – «õâîñòè» òåëîôàçíèõ ÿäåð, ê – àñèìåòðè÷í³ 
òåëîôàçí³ ÿäðà. Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Îö³íêà ãåíåòè÷íîãî òà ðåïðîäóêòèâíîãî ñòàíó ³íâàçèâíèõ ïîïóëÿö³é Ulmus Pumila òà U. Suberosà

í³ ì³êðîñàòåë³òí³ ëîêóñè áóëè ìîíîìîðôí³
(òàáëèöÿ).

Ïîð³âíþþ÷è íàø³ ðåçóëüòàòè ç äàíèìè, ÿê³ 
áóëî îòðèìàíî äëÿ U. pumila ó çðàçêàõ ç 10 ð³çíèõ 
ãåîãðàô³÷íèõ ïðîâ³íö³é Êèòàþ, ìîæíà çàçíà-
÷èòè â³äïîâ³äí³ñòü ê³ëüêîñò³ àëåë³â, âèÿâëåíèõ 
çà ëîêóñîì UR153, çìåíøåííÿ ê³ëüêîñò³ àëåë³â 
çà ëîêóñîì UR138 òà çá³ëüøåííÿ çà ëîêóñàìè 
UR101, UR158 òà UR173b ó ðîñëèí äîñë³äæó-
âàíèõ ïîïóëÿö³é [26]. Àëåë³, ÿêèõ íå â³äì³÷åíî 
äëÿ êèòàéñüêèõ ïîïóëÿö³é, ÷àñò³øå áóëè ïðè-
ñóòí³ ó âèá³ðö³ ç ÏÏ1. Äëÿ äåðåâ U. rubra, ç ÿêè-
ìè U. pumila ìîæå ïåðåçàïèëþâàòèñü, ê³ëüê³ñòü 
àëåë³â â äîñë³äæåíèõ ëîêóñàõ áóëà ìåíøîþ 
(UR101: 3 àëåëÿ, UR138: 5, UR153: 3, UR158: 
3, UR173b: 1) [16, 27]. Ëîêóñè UR 153, UR 158 ó 
âñ³õ ä³ëÿíêàõ âèÿâèëèñÿ á³ëüø ãåòåðîçèãîòíèìè 
í³æ UR 101, UR 138 òà UR 173b, â ÿêèõ áóâ 
íàäëèøîê ãîìîçèãîò. Íàÿâíà ãåòåðîçèãîòí³ñòü 
(Íî) äëÿ ëîêóñ³â UR 138, UR 173b òà UR 101 
âàð³þâàëà â³ä 0,125 äî 0,325, ³ áóëà íèæ÷å çà 
î÷³êóâàíó ãåòåðîçèãîòí³ñòü (Íå)  (0,181–0,463), 
äëÿ ëîêóñ³â UR153, UR158 íàÿâíà ãåòåðîçèãîò-
í³ñòü (0,213; 0,325) áóëà á³ëüøîþ, í³æ î÷³êóâàíà 
(0,198; 0,287, â³äïîâ³äíî). 

Îö³íêà â³äì³ííîñò³ ì³æ àëåëüíèì ñêëàäîì 
äâîõ ïîð³âíþâàíèõ âèá³ðîê, çà ÷àñòîòàìè êîæ-
íîãî ç ïðîàíàë³çîâàíèõ àëåë³â, âèÿâèëà çíà-
÷èì³ â³äì³ííîñò³ (ìîäèô³êîâàíèé 2 ìåòîä) ì³æ 
äîñë³äæåíèìè âèá³ðêàìè, îêð³ì ëîêóñ³â UR138 
òà UR153. Ñåðåäíÿ ê³ëüê³ñòü àëåë³â çà äàíèìè 
îòðèìàíèìè äëÿ ì³êðîñàòåë³òíèõ ëîêóñ³â ñêëà-
ëà 3,4 àëëåëÿ íà ëîêóñ ó ðîñëèí U. pumila ç 
ÏÏ3 òà 3,6 ³ 4,0 àëëåëÿ íà ëîêóñ ç ÏÏ1 òà ÏÏ2. 
Ê³ëüê³ñòü ð³äê³ñíèõ àëåë³â (ç ÷àñòîòîþ <0,05) 
áóëà íàéá³ëüøîþ ó ÏÏ2 (3,2 àëëåëÿ íà ëî-
êóñ) òà íàéíèæ÷îþ (2,6) ó ÏÏ3. Îñíîâí³ îö³í-
êè ïîë³ìîðô³çìó âèá³ðêè ðîñëèí U. pumila çà 
ïðîàíàë³çîâàíèìè ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè 
íàâåäåí³ íà ðèñ. 5.

Åôåêòèâíà ê³ëüê³ñòü àëåë³â íà ëîêóñ áóëà 
ì³í³ìàëüíîþ äëÿ ÏÏ3 (Ne = 1,635) òà âèùîþ 
äëÿ ÏÏ1 (Ne = 1,973) òà ÏÏ2 (Ne = 1,861). 
²íôîðìàö³éíèé ³íäåêñ Øåíîíà çíà÷èìî íå â³ä-
ð³çíÿâñÿ ó ïîð³âíþâàíèõ âèá³ðîê òà áóâ òàêîæ 
ñàìèì íèçüêèì ç ÏÏ3 (I = 0,660) òà âèùèì ³ 
ìàéæå îäíàêîâèì ó ÏÏ1 òà ÏÏ2 (I = 0,791 òà 
0,775, â³äïîâ³äíî). Â óñ³õ äîñë³äæåíèõ âèá³ðêàõ 
ñïîñòåð³ãàëè ïîì³ðíèé ð³âåíü î÷³êóâàíî¿ ãåòå-
ðîçèãîòíîñò³ (ðèñ. 5). Íàéá³ëüøèé ¿¿ ð³âåíü áóâ 

âëàñòèâèé äåðåâàì U. pumila ç ïîïóëÿö³¿ ÏÏ1 
(Hå = 0,455), ÿêà õàðàêòåðèçóâàëàñü ìîíîâèäî-
âèì óãðóïîâàííÿì ç âèñîêîþ ù³ëüí³ñòþ äåðåâ. 
Íà ä³ëÿíêàõ, äå áóëè ïðèñóòí³ ³íø³ äåðåâí³ ðîñ-
ëèíè, çíà÷åííÿ Íå áóëè íèæ÷èìè: äëÿ ÏÏ2 òà 
ÏÏ3 (Íå = 0,402 òà 0,354, â³äïîâ³äíî). Íàÿâíà 
ãåòåðîçèãîòí³ñòü çà ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñà-
ìè íà âñ³õ ä³ëÿíêàõ áóëà íèæ÷îþ î÷³êóâàíî¿ 
çà ðàõóíîê íàäëèøêó ãîìîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â
(Íî = 0,350; 0,330; 0,260, â³äïîâ³äíî). Ó äî-
ñë³äæåíèõ âèá³ðîê ìàéæå çà âñ³ìà ëîêóñàìè
(îêð³ì ëîêóñó UR153 ó âñ³õ âèá³ðêàõ, ëîêóñó 
UR158 ó âèá³ðö³ ÏÏ1 òà ÏÏ3 ³ ëîêóñó UR101 
ó ÏÏ1) ï³äòâåðäæåíî íàÿâí³ñòü â³äõèëåíü â³ä 
ð³âíîâàãè Õàðä³-Âàéíáåðãà (ó á³ê äåô³öèòó ãåòå-
ðîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â). Íåâèñîê³ ïîêàçíèêè ãå-
íåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³ â ïðîàíàë³çîâàíèõ âèá³ð-
êàõ ðîñëèí U. pumila, ïîð³âíÿíî ç 53 ïîïóëÿ-
ö³ÿìè â Ï³âí³÷í³é Àìåðèö³ ñõ³äíîàç³éñüêîãî
ïîõîäæåííÿ (Íå = 0,36–0,62) [8], ìîæóòü ñâ³ä-
÷èòè ïðî çá³äíåí³ñòü ãåíåòè÷íî¿ ñòðóêòóðè
äîñë³äæåíèõ ïîïóëÿö³é U. pumila. Íàÿâíà ãåòå-
ðîçèãîòí³ñòü äîñë³äæåíèõ âèá³ðîê U. pumila çà
àíàë³çîâàíèìè ëîêóñàìè íèæ÷à, ïîð³âíÿíî ³ç
ãåòåðîçèãîòí³ñòþ ñõ³äíîàç³éñüêèõ ïîïóëÿö³é
(Íî = 0,35–0,70) [8], îñîáëèâî äëÿ ÏÏ3 (Íî = 
= 0,260). Íèçüêèé ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëè-
âîñò³ áóëî âèÿâëåíî ³ â äîñë³äæåííÿõ ïîïóëÿ-
ö³é U. pumila, ùî çðîñòàþòü ó Ñòåïîâîìó Ïðè-
äí³ïðîâ’¿, øëÿõîì îö³íêè ïîë³ìîðô³çìó äîâæè-
íè ³íòðîí³â ãåí³â �-òóáóë³íó [28].

Äëÿ âñ³õ äîñë³äæåíèõ âèá³ðîê áóâ õàðàêòåð-
íèé çíà÷íèé äåô³öèò ãåòåðîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â 

Ðèñ. 5. Îö³íêè ïîë³ìîðô³çìó âèá³ðîê ðîñëèí Ulmus 
pumila. (I – ³íôîðìàö³éíèé ³íäåêñ Øåíîíà; Ho –
íàÿâíà ãåòåðîçèãîòí³ñòü; He – î÷³êóâàíà ãåòåðîçè-
ãîòí³ñòü; Ne – åôåêòèâíà ê³ëüê³ñòü àëåë³â)



12 ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2020. Ò. 54. ¹ 1

Î.À. Êðàâåöü, ß.Â. Ï³ðêî, Ë.Î. Êàëàôàò òà ³í.

(ðèñ. 5): íàéá³ëüøèé – ó ÏÏ1 (F = 0,217), äåðå-
âà ÿêî¿ ìàëè íàéá³ëüøó ù³ëüí³ñòü, à íàñ³ííÿ –
íàéâèùó åìáð³îíàëüíó çàãèáåëü òà ïîãàíó ñõî-
æ³ñòü; íàéìåíøèé äåô³öèò ãåòåðîçèãîò (F = 
0,136) – ó äåðåâ ÏÏ2, äå íàéìåíøà ù³ëüí³ñòü 
ðîñëèí òà íèçüê³ ïîêàçíèêè åìáð³îíàëüíî¿ çà-
ãèáåë³. Äëÿ ïîð³âíÿííÿ, – â ïîïóëÿö³é U. pumila 
ñõ³äíîàç³éñüêîãî ïîõîäæåííÿ â Ï³âí³÷í³é Àìå-
ðèö³ êîåô³ö³ºíò ³íáðèäèíãó âàð³þâàâ â³ä –0,14 
äî 0,10 [8]. 

Àíàë³ç ðîçïîä³ëó ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷íî¿ 
ì³íëèâîñò³ (AMOVA) âêàçóº íà äåÿêó ï³äðîçä³-
ëåíí³ñòü äîñë³äæåíèõ âèá³ðîê ðîñëèí. Òàê, íà 
ì³æâèá³ðêîâó ì³íëèâ³ñòü ïðèõîäèëîñÿ 9 % çà-
ãàëüíî¿ ì³íëèâîñò³, íà âíóòð³øíüîâèá³ðêîâó – 
91 %. Â ïðèðîäíèõ ïîïóëÿö³ÿõ U. glabra ²áåð³é-
ñüêîãî ï³âîñòðîâà ì³æïîïóëÿö³éíà ì³íëèâ³ñòü 
ñêëàäàëà çíà÷íó ÷àñòêó – 34 %, à ì³íëèâ³ñòü, 
ïîâ’ÿçàíà ç ïîïóëÿö³éíîþ ñòðóêòóðîþ, áóëà
76 %, ùî, â³ðîã³äíî, º íàñë³äêîì íåâåëèêî¿ ê³ëü-
êîñò³ îñîáèí â îêðåìèõ ïîïóëÿö³ÿõ, à òàêîæ 
ï³äâèùåííÿ âïëèâó êëîíàëüíîãî â³äíîâëåííÿ 
íà ïîðóøåíèõ ä³ëÿíêàõ [29].

Ðîçòàøóâàííÿ ïðåäñòàâíèê³â âèá³ðîê ó ïðî-
ñòîð³ ãîëîâíèõ êîìïîíåíò íà îñíîâ³ ãåíåòè÷-
íèõ äèñòàíö³é, îòðèìàíèõ äëÿ àëåëüíîãî ñêëà-
äó, âêàçóº íà ðîçïîä³ë äîñë³äæåíèõ âèá³ðîê íà 
òðè ãðóïè, àëå â êîæí³é ãðóï³ ïðèñóòí³ äåðåâà 
ç óñ³õ ä³ëÿíîê (ðèñ. 6). Ðîñëèíè ç ÏÏ3 ³, â äåÿ-
ê³é ì³ð³, ç ÏÏ2 â á³ëüøîìó ñòóïåí³ ïðîÿâëÿþòü 
îçíàêè ãðóïóâàííÿ, òîä³ ÿê ðîñëèíè ç ÏÏ1, â 
ïðîñòîð³ ïåðøèõ äâîõ ãîëîâíèõ êîìïîíåíò ðîç-
òàøîâàí³ á³ëüø äèôóçíî.

Òàêèì ÷èíîì â ³íâàçèâíèõ ïîïóëÿö³ÿõ U. 
pumila òà U. suberosa âñòàíîâëåíî íàäëèøêîâó 
ê³ëüê³ñòü ãîìîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â, ùî âêàçóº íà 
ïåâíèé ð³âåíü ³íáðåäíîñò³ àíàë³çîâàíèõ ðîñëèí. 

Äåðåâà, ùî çðîñòàþòü ó á³ëüø åêîëîã³÷íî ñïðè-
ÿòëèâèõ óìîâàõ, õàðàêòåðèçóþòüñÿ êðàùèì ðå-
ïðîäóêòèâíèì ñòàíîì. Á³ëüøèé ïîêàçíèê åìá-
ð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ ó çð³ëèõ äåðåâ, â³äíîñíî ç 
ìîëîäèìè, ìîæå òàêîæ âêàçóâàòè íà íåñòà÷ó 
ãåòåðîçèãîò ùå ó ðàíí³õ ³íòðîäóöåíò³â. Îòæå, 
ï³äâèùåíà ãîìîçèãîòí³ñòü ³íâàçèâíèõ ïîïóëÿ-
ö³é ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíîþ ç óìîâàìè çðîñòàí-
íÿ (âèñîêà ù³ëüí³ñòü äåðåâîñòàíó), âèïàäêàìè 
ñàìîçàïèëåííÿ, êëîíàëüíîþ ðåïðîäóêö³ºþ, à 
òàêîæ âèõ³äíîþ ãåíåòè÷íîþ ñòðóêòóðîþ ìàòå-
ðèíñüêèõ äåðåâîñòàí³â. Ïîïóëÿö³ÿ U. suberosa 
õàðàêòåðèçóºòüñÿ ï³äâèùåíèìè ³íäåêñàìè åìá-
ð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ é íèçüêèìè ïîêàçíèêàìè 
ôîðìóâàííÿ ïîâíîö³ííîãî íàñ³ííÿ òà íàñ³ííº-
âî¿ ïðîäóêòèâíîñò³, ùî, î÷åâèäíî, òàêîæ º íà-
ñë³äêîì ³íáðåäíîñò³. Âñ³ äîñë³äæåí³ åêçåìïëÿ-
ðè U. suberosa çà ì³êðîñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè 
áóëè ìîíîìîðôíèìè.

Òàêèì ÷èíîì, ìîæíà çðîáèòè âèñíîâîê, ùî 
äîñë³äæåí³ ïîïóëÿö³¿ U. pumila òà U. suberosa â 
ðåã³îí³ ñòåïîâîãî Ïðèäí³ïðîâ’ÿ â³äð³çíÿþòüñÿ 
çà ïîêàçíèêàìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³, æèòòº-
çäàòíîñò³ íàñ³ííÿ, íàñ³ííºâî¿ ïðîäóêòèâíîñò³. 
Ïîïóëÿö³¿, ùî çðîñòàþòü ó á³ëüø åêîëîã³÷íî 
ñïðèÿòëèâèõ óìîâàõ, â³äçíà÷àþòüñÿ êðàùèì 
ðåïðîäóêòèâíèì, ô³ç³îëîã³÷íèì òà ãåíåòè÷íèì 
ñòàíîì. Çà á³ëüø³ñòþ âèêîðèñòàíèõ ì³êðîñàòå-
ë³òíèõ ëîêóñ³â äîñë³äæåí³ ïîïóëÿö³¿ õàðàêòåðè-
çóâàëèñü â³äíîñíî íèçüêèì ð³âíåì ãåíåòè÷íî¿ 
ì³íëèâîñò³, íàäëèøêîì ãîìîçèãîòíèõ ãåíîòè-
ï³â òà äåô³öèòîì ãåòåðîçèãîò, ùî âêàçóº íà ïåâ-
íèé ð³âåíü ³íáðåäíîñò³ àíàë³çîâàíèõ ðîñëèí. 
Íàéá³ëüøèé äåô³öèò ãåòåðîçèãîò áóâ âñòàíîâ-
ëåíèé ó ïåðø³é ïîïóëÿö³¿ U. pumila ç âèñîêîþ 
ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòîþ òà çíà÷íèìè ïîêàçíèêà-
ìè åìáð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ íàñ³ííÿ; íàéìåíøèé 
– ó äåðåâ äðóãî¿ ïîïóëÿö³¿, ç â³äíîñíî âåëè-
êîþ ïëîùåþ òà íèçüêîþ ù³ëüí³ñòþ äåðåâîñòà-
íó ³, â³äïîâ³äíî, íèçüêèìè ïîêàçíèêàìè åìá-
ð³îíàëüíî¿ çàãèáåë³ òà ïîøêîäæåííÿ íàñ³ííÿ. 
Íèçüê³é ³íäåêñ õðîìîñîìíèõ ïåðåáóäîâ ó âåãå-
òàòèâíèõ ìåðèñòåìàõ òàêîæ ï³äòâåðäæóº íåçíà-
÷íèé ð³âåíü ãåíåòè÷íî¿ ì³íëèâîñò³, éìîâ³ðíó 
â³äñóòí³ñòü ã³áðèäèçàö³¿ òà ãåíåòè÷íèé ãîìåîñ-
òàç U. pumila. Ïîïóëÿö³ÿ U. suberosa õàðàêòåðè-
çóºòüñÿ ï³äâèùåíèìè ³íäåêñàìè åìáð³îíàëüíî¿ 
çàãèáåë³, ïîøêîäæåííÿ íàñ³ííÿ òà íèçüêîþ íà-
ñ³ííºâîþ ïðîäóêòèâí³ñòþ, ùî êîðåëþº ç íàä-
ëèøêîâîþ ê³ëüê³ñòþ ãîìîçèãîòíèõ ãåíîòèï³â. 

Ðèñ. 6. Ðîçòàøóâàííÿ ïðåäñòàâíèê³â âèáèðîê ðîñëèí 
Ulmus pumila â ïðîñòîð³ ïåðøèõ äâîõ ãîëîâíèõ 
êîìïîíåíò



13ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2020. Ò. 54. ¹ 1

Îö³íêà ãåíåòè÷íîãî òà ðåïðîäóêòèâíîãî ñòàíó ³íâàçèâíèõ ïîïóëÿö³é Ulmus Pumila òà U. Suberosà

Âñ³ äîñë³äæåí³ åêçåìïëÿðè U. suberosa çà ì³êðî-
ñàòåë³òíèìè ëîêóñàìè áóëè ìîíîìîðôíèìè. Â 
ö³ëîìó, çà ãåíåòè÷íèìè òà ðåïðîäóêòèâíèìè 
ïîêàçíèêàìè, íàñ³ííºâå â³äòâîðåííÿ òà ïî-
øèðåííÿ U. pumila ó ñòåïîâîìó Ïðèäí³ïðîâ’¿ â 
óìîâàõ êë³ìàòè÷íèõ çì³í ñóòòºâî íå ë³ì³òóºòüñÿ 
í³ ãåíåòè÷íèìè, í³ ô³ç³îëîã³÷íèìè, í³ åêîëî-
ã³÷íèìè ÷èííèêàìè. Â òîé æå ÷àñ, íàñ³ííºâå 
â³äòâîðåííÿ U. suberosa çà òèõ ñàìèõ óìîâ ìîæå 
îáìåæóâàòèñÿ.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
ëþäåé ³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ïóáë³êàö³ÿ ì³ñòèòü ðåçóëüòà-
òè äîñë³ä-æåíü, ïðîâåäåíèõ ïðè ãðàíòîâ³é 
ï³äòðèìö³ Äåðæàíîãî ôîíäó ôóíäàìåíòàëüíèõ 
äîñë³äæåíü çà êîíêóðñíèì ïðîåêòîì (Ô76/39-
2018).

ASSESSMENT OF GENETIC AND 
REPRODUCTIVE STATE OF ULMUS PUMILA 
AND U. SUBEROSA INVASIVE POPULATIONS IN 
THE DNIEPER STEPPE TO CLIMAT CHANGE

O.A. Kravets, Ya.V. Pirko, L.O. Kalafat,
A.M. Rabokon, A.Ñ. Postovoitova, Yu.O. Bilonozhko, 
S.M. Privalikhin, Yu.V. Lykholat, Ya.B. Blume 

Institute of Food Biotechnology and Genomics of NAS 
of Ukraine, 04123, Kyiv, vul. Osypovskoho, 2a,
Oles Honchar Dniprovsky National University, 
Ukraine, 49000, Dnipro, Gagarin ave., 72
E-mail: kravetshelen @ gmail.com, 

blume.yaroslav@nas.gov.ua

The degree of interspecific genetic polymorphism and 
heterozygosity, embryonic death and seed viability, as
well as the cytogenetic state of the Ulmus pumila 
and U. suberosa vegetative meristems were studied to 
determine the mechanisms of invasiveness of their 
populations in the Dnieper steppe under conditions of 
climate change. The U. pumila populations differed on 
indexis of the embryonic death, seed viability and seed 
productivity. Populations growing in more favorable 
environmental conditions are distinguished by a better 
reproductive, physiological, and genetic conditions. For 
the vast majority of used microsatellite loci, the studied 
populations were characterized by a relatively low level 
of genetic variability, an excessive homozygous genotype 
and a deficit of heterozygotes, which indicates a certain 
level of inbreediness of the analyzed plants. The largest 
heterozygous deficiency is found in the population of 

U. pumila with a high density of trees and significant 
rates of on seed embryonic death; a smaller deficit is in 
populations with a relatively large area and low density 
of plantations and, consequently, low rates of embryonic 
death. The low index of chromosomal rearrangements 
in vegetative meristems also confirms the insignificant 
level of genetic variability, the probable absence of 
hybridization and genetic homeostasis in U. pumila. The 
U. suberosa population was characterized by increased 
embryo death, seed damage, and low seed production 
which correlated with an excessive homozygous genotype. 
All studied U. suberosa samples on microsatellite loci 
were monomorphic. Generally, according to genetic and 
reproductive indicators, seed reproduction and expansion 
of U. pumila in the Dnieper steppe in conditions of 
climate change are not significantly limited. At the same 
time the seed reproduction and expansion of U. suberosa 
can be limited.

ÎÖÅÍÊÀ ÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÎÃÎ È 
ÐÅÏÐÎÄÓÊÒÈÂÍÎÃÎ ÑÎÑÒÎßÍÈß 
ÈÍÂÀÇÈÂÍÛÕ ÏÎÏÓËßÖÈÉ ULMUS PUMILA 
È U. SUBEROSÀ Â ÑÒÅÏÍÎÌ ÏÐÈÄÍÅÏÐÎÂÜÅ 
Â ÓÑËÎÂÈßÕ ÈÇÌÅÍÅÍÈß ÊËÈÌÀÒÀ

Å.À. Êðàâåö, ß.Â. Ïèðêî,5 Ë.À. Êàëàôàò,
À.Í. Ðàáîêîíü, À.Ñ. Ïîñòîâîéòîâà,
Þ.À. Áåëîíîæêî, Ñ.Í. Ïðèâàëèõèí,
Þ.Â. Ëèõîëàò, ß.Á. Áëþì

Èçó÷åíû ñòåïåíü âíóòðèâèäîâîãî ãåíåòè÷åñêîãî
ïîëèìîðôèçìà è ãåòåðîçèãîòíîñòè, ýìáðèîíàëüíàÿ 
ãèáåëü è æèçíåñïîñîáíîñòü ñåìÿí, à òàêæå öèòîãå-
íåòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå âåãåòàòèâíûõ ìåðèñòåì Ulmus 
pumila è U. suberosà ñ öåëüþ âûÿñíåíèÿ ìåõàíèçìîâ 
èíâàçèâíîñòè èõ ïîïóëÿöèé â ñòåïíîì Ïðèäíåïðî-
âüå â óñëîâèÿõ èçìåíåíèé êëèìàòà. Èññëåäîâàííûå 
ïîïóëÿöèè U. pumila îòëè÷àëèñü ïî ïîêàçàòåëÿì 
ýìáðèîíàëüíîé ãèáåëè, æèçíåñïîñîáíîñòè ñåìÿí,
ñåìåííîé ïðîäóêòèâíîñòè. Ïîïóëÿöèè, ðàñòóùèå â
áîëåå áëàãîïðèÿòíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, âû-
äåëÿþòñÿ ëó÷øèì ðåïðîäóêòèâíûì, ôèçèîëîãè÷åñ-
êèì è ãåíåòè÷åñêèì ñîñòîÿíèåì. Ïî áîëüøèíñòâó 
èñïîëüçîâàííûõ ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ èññëå-
äîâàííûå ïîïóëÿöèè õàðàêòåðèçîâàëèñü îòíîñèòåëü-
íî íèçêèì óðîâíåì ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, èç-
áûòêîì ãîìîçèãîòíûõ ãåíîòèïîâ è äåôèöèòîì ãå-
òåðîçèãîò, ÷òî óêàçûâàåò íà îïðåäåëåííûé óðîâåíü
èíáðåäíîñòè àíàëèçèðóåìûõ ðàñòåíèé. Íàèáîëüøèé 
äåôèöèò ãåòåðîçèãîò óñòàíîâëåí â ïîïóëÿöèè U. pu-
mila ñ âûñîêîé ïëîòíîñòüþ äðåâîñòîÿ è çíà÷è-
òåëüíûìè ïîêàçàòåëÿìè ýìáðèîíàëüíîé ãèáåëè ñå-
ìÿí; ìåíüøèé äåôèöèò – ó ïîïóëÿöèé ñ áîëüøåé 
ïëîùàäüþ è íèçêîé ïëîòíîñòüþ äðåâîñòîÿ è, ñîîò-
âåòñòâåííî, íèçêèìè ïîêàçàòåëÿìè ýìáðèîíàëüíîé 
ãèáåëè. Íèçêîé èíäåêñ õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê â 
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âåãåòàòèâíûõ ìåðèñòåìàõ òàêæå ïîäòâåðæäàåò íå-
çíà÷èòåëüíûé óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè, 
âåðîÿòíîå îòñóòñòâèå ãèáðèäèçàöèè è ãåíåòè÷åñêèé 
ãîìåîñòàç ó U. pumila. Ïîïóëÿöèÿ U. suberosa õàðàê-
òåðèçîâàëàñü ïîâûøåííûìè èíäåêñàìè ýìáðèîíàëü-
íîé ãèáåëè, ïîâðåæäåíèÿ ñåìÿí è íèçêîé ñåìåííîé 
ïðîäóêòèâíîñòüþ, ÷òî êîððåëèðîâàëî ñ èçáûòî÷íûì 
êîëè÷åñòâîì ãîìîçèãîòíûõ ãåíîòèïîâ. Âñå èññëåäî-
âàííûå ýêçåìïëÿðû U. suberosa ïî ìèêðîñàòåëèò-
íûì ëîêóñàì áûëè ìîíîìîðôíûìè. Â öåëîì, ïî 
ãåíåòè÷åñêèì è ðåïðîäóêòèâíûì ïîêàçàòåëÿìè, 
ñåìåííîå âîñïðîèçâîäñòâî è ðàñïðîñòðàíåíèå U. 
pumila â ñòåïíîì Ïðèäíåïðîâüå â óñëîâèÿõ èç-
ìåíåíèé êëèìàòà ñóùåñòâåííî íå ëèìèòèðóåòñÿ. Â 
òî æå âðåìÿ, ñåìåííîå âîñïðîèçâîäñòâî U. suberosa 
ìîæåò îãðàíè÷èâàòüñÿ.
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