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Objective. To identify the influence of extreme factors of three ecological niches of the highlands of the 

Western Pamirs on the displacement of Mendelian cleavage and variability of recombination parameters by 

linked and unlinked marker genes, as well as on the frequency of terminal and interstitial chiasms in inter-

specific F1 tomato hybrids. Methods. Genetic analysis of recombination parameters of meiosis, cytological 

assessment of chiasm frequency, assessment of pollen fertility and number of formed seeds in the fetus, sta-

tistical data processing (Pearson's χ2
 criterion, Student's t-test). Results. As part of solving the problem of 

available recombination and genotypic variability, the influence of ecological conditions of three areas of the 

high Western Pamirs (Vanch, Khorog and Ishkashim), located at different altitudes (2300, 2320 and 2600 

meters) on recombination, as well as on reproductive and converting meiosis functions in interspecific F1 

tomato hybrids. There is a direct relationship between the frequency of interstitial chiasms, the variability of 

recombination parameters of meiosis and the cumulative effect of the identified factors in these ecological 

niches, including natural radiation at the soil level of the experimental plot and reproductive organs of hybrid 

plants, solar radiation intensity by zones of the spectrum of UV, PHAR, IR and average monthly tempera-

ture. Conclusions. According to the analysis of the results of the research, it was found that the ecological 

conditions of three alpine regions of the Western Pamirs – Vanch, Khorog and Ishkashim initiated the varia-

bility of meiotic and postmeiotic processes in our studied interspecific F1 hybrids. Therefore, these condi-

tions may be a highly effective exogenous induction factor that can increase the available values of recombi-

nation and cytological parameters of meiosis. 
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Мета. Виявити вплив екстремальних чинників трьох екологічних ніш високогірних районів Західного 

Паміру на зміщення менделівського розщеплення і мінливість рекомбінаційних параметрів за зчепленими 

і незчепленими маркерними генами, а також на частоту термінальних та інтерстиціальних хіазм у міжви-

дових гібридів F1 томата. Методи. Генетичний аналіз рекомбінаційних параметрів мейозу, цитологічна 

оцінка частоти хіазм, оцінка фертильності пилку і кількості сформованого насіння у плоді, статистична 

обробка даних (критерій χ
2
 Пірсона, t-критерій Стьюдента). Результати. В рамках вирішення проблеми 

доступної рекомбінаційної і генотипової мінливості вивчено вплив екологічних умов трьох районів 

високогірного Західного Паміру (Ванч, Хорог і Ішкашим), розташованих на різній висоті над рівнем 

моря (2300, 2320 і 2600 метрів) на рекомбінацію, а також на відтворюючу і перетворюючу функції 

мейозу у міжвидових гібридів F1 томата. Встановлено прямий зв’язок між частотою інтерстиціальних 

хіазм, мінливістю рекомбінаційних параметрів мейозу і сукупною дією виявлених факторів у зазна-

чених екологічних нішах, у тому числі – природної радіації на рівні ґрунту експериментальної ділян-

ки і репродуктивних органів гібридних рослин, інтенсивності сонячної радіації по зонам спектру УФ, 
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ФАР, ІЧ та середньомісячної температури. Висновки. Згідно аналізу результатів проведених дослі-

джень встановлено, що екологічні умови трьох високогірних районів Західного Паміру – Ванч, Хорог 

і Ішкашим ініціювали мінливість мейотичних і постмейотичних процесів у вивчених нами міжвидо-

вих гібридів F1. Тому ці умови сумарно можуть виявитися високоефективним екзогенним індукцій-

ним фактором, який може підвищити наявні значення рекомбінаційних та цитологічних параметрів 

мейозу. 

 

Ключові слова: екологічні ніші, міжвидові гібриди, рекомбінаційні та цитологічні параметри ме-

йозу, екоелементи, екосистеми 

 

Актуальність. Вважається, що для управління 

рекомбінаційною і генотиповою мінливістю, крім 

широкого застосування вже відомих штучно ство-

рюваних основних ендогенних (Dolgin, E., 2008; 

Wu, C. et al., 2008; Naranjo, T., 2015; Wu, H.Y., Bur-

gess, S.M., 2006) і екзогенних (Khlebova, L.P., 

2010; Samovol, O.P. et al., 2017; Feller, U. et al., 

2015; Gulfishan, V. et al., 2012) факторів, дуже важ-

ливо проводити пошук нових інтегрованих підхо-

дів і шляхів, які своїм корінням сягають у далеке 

еволюційне минуле. 

З цієї точки зору встановлення можливих при-

чин, які призводили у минулому до “вибухоподі-

бного” протікання еволюційного процесу, дозво-

лить у сучасних умовах намітити нові високогірні 

екологічні ніші та виміряти у них показники екс-

тремальних факторів природного середовища, які 

можуть виявитися досить ефективними індукто-

рами мутацій і рекомбінацій (Zhuchenko, A.A., 

2010). І у цьому цензі, на думку автора, значний 

інтерес представляють гірські умови, які об'єд-

нують величезний спектр факторів (високі коли-

вання температур і УФ-випромінювання, підви-

щений фон радіації, особливі режими вологості 

та ін.), які проявляються у біологічній реакції ро-

слин (збільшенні перехресного запилення у само-

запильних рослин, підвищенні стерильності пил-

ку, формуванні більшого числа мікроекотипів, 

порушенні кон'югації хромосом, збільшенні шви-

дкості мутаційних і рекомбінаційних змін і, особ-

ливо, у прискоренні видоутворення). 

Аналіз останніх досліджень. За тверджен-

ням Благовіщенського А.В., видоутворення у 

рослин прискорюються у тих областях, де для 

них природа створила крайні умови існування 

(гори або пустелі). Аналогічне висловлювання є 

у відомого еволюціоніста, систематика, генети-

ка, селекціонера, еколога, географа та великого 

фахівця з культурних рослин Сінської Е.Н.: «Ін-

тенсивність видоутворюючого процесу збільшу-

ється там, де є велика різноманітність екологіч-

них ніш, як це буває у гірських країнах» (Fila-

tenko A.A., 2010). Спонтанні процеси, які зміню-

ють ландшафти і антропогенні навантаження у 

високогірній екосистемі Паміро-Алаю, досить 

швидко формують екоелементи («первинні фо-

рмоутворюючі вузли»), які після виходу на са-

мостійну еволюційну арену нерідко формують 

не тільки екотипи, а й нові екосистеми (Safarov, 

N.M., 2017). 

Згідно з літературними даними, поява за ко-

роткий період часу остаточно сформованих при-

стосувальних груп – екоелементів, часто про-

стежується у рослин в умовах аномальних зон 

активного тектонічного розлому або у вузлах їх 

перетину високогірного Алтаю (1588–1713 м 

над рівнем моря) (Boyarskikh, I.G., Shitov, A.V., 

2011). Крім того, рослини, переважно деревинні, 

наприклад кедр сибірський, у гірських екосис-

темах Центрального Алтаю (1300–2000 м над рі-

внем моря) на дію високої інсоляції, низьких те-

мператур, жорсткого ультрафіолету, підвищених 

доз озону відповідає широкою нормою реакції в 

сторону зменшення довжини хвої (на 30 %) з 

одночасним збільшенням її товщини (на 10 %) у 

порівнянні з самою верхньою і нижньою точка-

ми закладеного гірського профілю. Підйом у го-

ру супроводжується також зростанням абсолют-

них значень площі мезофілу, центрального ци-

ліндра і смоляних ходів на 23 %, 17 % і 32 % 

(Bender, O.G. et al., 2013). Наводиться також ін-

формація про те, що високогірні екологічні фак-

тори Західного Паміру істотно впливають: на 

зростання і інтенсивність транспірації листя у 

рослин пшениці і ячменю (Khudoyerbekov, F.N. 

et al., 2016); стерильність пилкових зерен (до 85 

%) і характер відмінностей у морфології хромо-

сом (величини довгих і коротких плечей, загаль-

ної довжини хромосом соматичних клітин) у ро-

слин популяцій місцевих різновидів пшениці 

(Muminshoeva, Z., 2015); на насіннєву продукти-

вність шавлії мускатної (Satarov, D.S., Murodov, 

Sh.S., 2017). 

Мабуть не дарма робота у Мексиканському 

міжнародному центрі з селекції пшениці і куку-

рудзи проводилася переважно у гірських умовах 

на висоті 2000 м над рівнем моря. Особливий ін-

терес заслуговують також роботи, виконані з се-
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лекції тритікале у США (центр розташований у 

Каліфорнії у м. Салінас). Обрані умови збільшу-

вали ймовірність генетичних рекомбінацій в 

окремих випадках більш ніж у 100 разів порівня-

но з умовами теплиці (Bernard M., 1979; Badaeva, 

E.D. et al., 2010). 

У наших дослідженнях, які було проведено у 

вертикально розташованих екологічних нішах 

Західного Паміру, природні умови середовища, 

також зробили певний деканалізуючий вплив не 

тільки на мінливість морфологічних ознак у рос-

лин гетерозигот F1 томата, вирощених у цих умо-

вах, але і на мінливість у них рекомбінаційних і 

цитологічних параметрів мейозу.  

Як буде показано нижче, високогірні умови 

Західного Паміру, де еволюційно склалася мак-

симальна гетерогенність середовища, дестабілі-

зували природне каналізування генетичної про-

грами онтогенезу, в т.ч. і мейозу, у одних і тих же 

міжвидових гетерозигот F1 томата після закла-

дання експериментів у трьох різних за висотою 

над рівнем моря екологічних нішах – Ванч (2300 

м), Хорог (2320 м) і Ішкашим (2600 м). 

У цілому, Памір характеризується винятковою 

сухістю повітря, різкими коливаннями темпера-

тури протягом доби і вегетації, високою інтенси-

вністю сонячної радіації, надмірно багатою ульт-

рафіолетовими променями, малою хмарністю, ве-

ликою тривалістю сонячного сяйва. 

Унаслідок поєднання цих та інших факторів, 

Памір називають природною лабораторією під-

вищених стресів для рослинного і тваринного 

світу. Іншими словами, природою створено для 

вищих еукаріотів умови існування на кордоні 

життєвих можливостей. Своєрідність кліматич-

них і радіаційних умов Паміру може бути порів-

няна з деякими гірськими місцевостями, такими 

як Тибет та окремі райони Південної Америки. 

Матеріали та методи. Вивчали вплив екстре-

мальних чинників трьох екологічних ніш високо-

гірних районів Західного Паміру (підвищена при-

родна радіоактивність, температура повітря, сума-

рна сонячна радіація, що включає УФ випроміню-

вання), які діяли протягом вегетації рослин на рі-

вень рекомбінаційної мінливості (відсоток кросин-

говеру і рівень рекомбінації за зчепленими і незче-

пленими маркерними генами), а також на перетво-

рюючу і відтворюючу функції мейозу (частота хі-

азм, їх якісна характеристика, фертильність пилку 

і насиченість плодів насінням) у міжвидових гіб-

ридів томата F1.  

У дослідах в якості материнського компонента 

(♀) використовували 3 мутантні форми культурної 

форми томата: дві з них з чотирма маркерними ге-

нами – Мо 628 (hl – стебла без опушення, a – від-

сутність антоціану на всіх вегетативних частинах 

рослин, ful – листя жовте в точках росту, e – листя 

з майже суцільнокраїми нечисленними сегмента-

ми, центральна жилка листка викривлена), Мо 656 

(a – відсутність антоціану на всіх вегетативних ча-

стинах рослин, c – картопляний тип листка, m-2 – 

дужі дрібні, хлоротичні плями на листках, d – іде-

нтифікується на ранній стадії за коротким гіпоко-

тилем) і одну з двома маркерними генами – Mo 

638 (a – відсутність антоціану на всіх вегетативних 

частинах рослин, c – картопляний тип листка) 

(Chetelat, R.T., Rick, C.M., 2005).  

Для порівняння у досліді, також, були задіяні 2 

сорти на безмаркерній основі – Марьюшка і Слава 

Молдавії. Батьківськими компонентами (♂) схре-

щування були віддалені і предкові види і різнови-

ди роду Lycopersicon Tourn. – L. esc. var. 

pimpinellifolium, L. esc. var. cerasiforme, L. 

cheesmanii typicus Riley, L. minutum, L. hirsutum var. 

glabratum і S. рennellii, а також лінія АЖМ 15 зі 

складною китицею. Для проведення цитологічної 

оцінки бутони відбирали з п'яти рослин F1. Фіксу-

вання бутонів і приготування давлених ацетокар-

мінових препаратів проводили за загальноприйня-

тою методикою (Zhuchenko, A.A. et al., 1980). Час-

тоту сумарних, термінальних та інтерстиціальних 

хіазм визначали на стадіях діплотени – раннього 

діакінезу. Відповідно до проведених вимірів, цим 

стадіям мейозу відповідали бутони розміром 2,1–

2,7 мм. На кожен варіант вивчали по 50 мейоцитів. 

Інтенсивність сонячної радіації по зонам спектру 

(УФ, ФАР і ІЧ) заміряли за допомогою фітопіра-

нометра Козирєва з фільтрами БС-8 і КС-19 (Tom-

ing, G.A., Hulyaev, B.I., 1967). 

Маркерні гени ідентифікували на рослинах, 

отриманих в результаті висіву у лізіметри вегета-

ційних споруд насіння другого покоління (F2) у кі-

лькості 500 шт. для кожної гібридної комбінації. 

Надалі, отримані і занесені до матриці цифрові ре-

зультати ідентифікації, обраховували за методи-

кою (Immer, F.R., 1930). Статистичну обробку да-

них і їх достовірність визначали на основі крите-

рію χ
2
 і t-критерію Стьюдента (Rokitskyi, P. F., 

1978). 

Результати досліджень. За нашими спосте-

реженнями, екстремальні умови в обраних еко-

нішах районів Західного Паміpу наклали своєрід-

ний відбиток на ріст і розвиток рослин. Так, гіб-

ридні рослини F1 за участю L. hirsutum var. 

glabratum і різновида культурного виду var. 

cerasiforme у природних умовах зони овочівницт-

ва Молдови та України проявляли мінливість у 

напрямку зростання гігантизму, тоді як в еконі-

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Badaeva%20ED%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=20717716
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Badaeva%20ED%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=20717716
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шах Паміру (Ванч, Хорог і Ішкашим) зазнали си-

льної депресії вегетативного росту, що призвело 

до прояву у них пониження габітусу куща до рів-

ня детермінантного типу і мікрофілії листків. Пі-

дтвердилося, висловлене після чергового відвіду-

вання нами Паміру припущення про те, що дека-

налізування онтогенезу рослин, ініційоване дією 

екстремальних умов в екологічних нішах, ймові-

рно, спричинить ряд відхилень, як у проходженні 

фаз мейозу, так і у спрямованості дії природного 

стабілізуючого відбору на постмейотичних ета-

пах, а також на рівні рекомбінаційної мінливості. 

Відтворююча функція мейозу (формування 

показників фертильності пилку і кількості на-

сіння у плодах гібридів F1). Дослідження пока-

зали, що у більшості вивчених міжвидових гіб-

ридів, вирощених в умовах Хорога (2320 м над 

рівнем моря) відсоток фертильності пилку був 

знижений. Особливо це простежувалося у рос-

лин гібридних комбінацій Мо 628 / L. hirsutum 

var. glabratum і Марьюшка / L. esc. var. 

pimpinellifolium – 65,5 і 57,9 % відповідно (табл. 

1). Найнижча фертильність виявилася у рослин 

внутрішньовидового гібрида F1 [Слава Молда-

вії / АЖМ 15 (складна китиця)] – до 55 %. Звер-

тає на себе увагу факт того, що в умовах більш 

високогірної еконіші Ішкашима (2600 м над рі-

внем моря) низький відсоток фертильності рос-

лин, зазначених вище комбінацій схрещування, 

також, зберігається (табл. 2). Тоді як в еконіші 

Ванча (2300 м над рівнем моря) аналогічний 

показник цих же гібридних рослин, навпаки, 

підвищився відповідно до 74,4, 73,4 і 74,3 % 

(табл. 3). 

 

 

Таблиця 1 – Вплив екстремальних факторів гірського клімату Західного Паміру (Хорог, 2320 м 

над рівнем моря) на фертильність пилку і насиченість насінням плодів внутрішньо- та міжвидових  

гібридів F1 томата 

 

№ 

з/п 
Комбінація схрещування 

Фертильність пилку, 

% 

Кількість, шт. Ліміти  

кількості  

насіння у 

плодах, шт. середня ліміти 
оцінених 

плодів 

насіння 

на 

1 плід 

1 Мо 638 / L. esc. var. 

pimpinellifolium 

78,4 68,2–87,2 32 70,2 10–115 

2 Мо 638 / L. esc. var. cerasiforme 87,6 80,2–98,3 16 68,3 16–100 

3 Мо 638 / L. cheesmanii typicus 

Riley 

80,4 37,2–99,0 25 46,3 8–118 

4 Мо 656 / L. esc. var. cerasiforme 96,1 94,3–98,4 25 65,7 25–96 

5 Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme 92,3 76,4–97,6 42 59,2 12–93 

6 Мо 628 / L. minutum 86,5 77,9–92,8 8 25,4 11–50 

7 Мо 628 / L. hirsutum var. glabratum 65,5 54,5–80,6 7   8,7   3–13 

8 Марьюшка / L. esc. var. 

pimpinellifolium 

57,9 37,7–73,5 30 58,5 28–85 

9 Марьюшка / L. cheesmanii typicus 

Riley 

70,7 49,7–87,8 22 41,8     8–101 

10 Марьюшка / S. pennellii 74,6 55,4–86,6 2   7,5           5–10 

11 Слава Молдавії / АЖМ 15 (склад-

на китиця) 

54,8 45,5–72,9 10 60,5   28–142 

Примітки. У цій та таблицях 2 і 3:  

1 – ліміти мінливості рівня природної радіації дослідної ділянки на рівні ґрунту – 19,6–25,2 мр/год., репродуктив-

них органів –                    17,8–21,6 мр / год.; 

2 – інтенсивність сонячної радіації за зонами спектру: УФ – 0,63, ФАР – 19,98, ІЧ – 28,3 кал/см2 хв.; 

3 – середня температура у червні t = +13,4 0С (tmin = +3 0С, tmax = +28 0С), липні t = +17,8 0С (tmin = +7 0С, tmax = +23 
0С), серпні t = +16,3 0С     (tmin = 0 0С, tmax = +32 0С).   
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Таблиця 2 – Вплив екстремальних факторів гірського  клімату Західного Паміру (Ішкашим,       

2600 м над рівнем моря) на фертильність пилку і кількість насіння у плодах внутрішньо- та міжвидо-

вих гібридів F1 томата 
 

№ 

з/п 
Комбінація схрещування 

Фертильність  

пилку, % 

Кількість, шт. Ліміти  

кількості  

насіння у 

плодах, шт. 
середня ліміти 

оцінених  

плодів 

насіння на 

1 плід 

1 Мо 638 / L. esc. var. 

pimpinellifolium 

63,6 53,0–73,2 19 81,7 17–107 

2 Мо 638 / L. esc. var. 

cerasiforme 

83,4 72,0–91,0 20 87,8 6–130 

3 Мо 638 / L. cheesmanii typicus 

Riley 

71,1 11,2–98,3 21 89,9 22–157 

4 Мо 656 / L. esc. var. 

cerasiforme 

93,9 83,8–97,7 33 82,2 8–119 

5 Мо 628 / L. esc. var. 

cerasiforme 

95,2 79,8–99,5 24 96,8 23–123 

6 Мо 628 / L. minutum 80,4 66,5–90,1 19 22,2 11–39 

7 Мо 628 / L. hirsutum var. 

glabratum 

57,9 43,2–70,4 12 14,3 7–22 

8 Марьюшка / L. esc. var. 

pimpinellifolium 

69,9 58,0–80,3 29 77,8 9–101 

9 Марьюшка / L. cheesmanii typ-

icus Riley 

78,5 53,1–99,4 21 95,4 21–124 

10 Марьюшка / S. pennellii 76,5 62,0–90,0 12 14,3 7–20 

11 Слава Молдавії / АЖМ 15 

(складна китиця) 

58,8 40,6–68,2 20 89,0 13–147 

Примітки. 

1 – 19,8–22,8 і 17,8–23,0 мр /год.; 

2 – УФ – 2,07, ФАР – 18,5, ІЧ – 19,6 кал/см2 хв.; 

3 – середньомісячна позитивна температура у червні, липні і серпні у еконіші Ішкашим складала 16,7, 19,5 і 

19,5 0С, при цьому в окремі доби серпня температура знижувалася до 12,8 0С (tmin = 0 0С, tmax  = +26,2 0С) 
 

Таблиця 3 – Вплив екстремальних факторів гірського клімату Західного Паміру (Ванч, 2300 м над  

рівнем моря) на фертильність пилку міжвидових гібридів F1 томата 
 

№ 

з/п 
Комбінація схрещування 

Фертильність пилку, % 

середня ліміти 

1 Мо 638 / L. esc. var. pimpinellifolium 72,3 59,1–78,9 

2 Мо 638 / L. esc. var. cerasiforme 90,8 86,5–95,6 

3 Мо 638 / L. cheesmanii typicus Riley 81,8 61,0–99,0 

4 Мо 656 / L. esc. var. cerasiforme 98,3 97,6–98,7 

5 Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme 95,1 80,2–98,4 

6 Мо 628 / L. minutum 86,3 – 

7 Мо 628 / L. hirsutum var. glabratum 74,4 61,7–87,2 

8 Марьюшка / L. esc. var. pimpinellifolium 73,4 54,5–88,7 

9 Марьюшка / L. cheesmanii typicus Riley 74,2 58,4–90,3 

10 Марьюшка / S. pennellii 70,9 59,1–79,8 

11 Слава Молдавії / АЖМ 15 (складна китиця) 74,3 60,7–80,9 
Примітки: 

1– 14,0–19,6 і 12,3–18,3 мр / год.; 

2– УФ – 0,43; ФАР – 19,88, ІЧ – 37,8 (кал / см2 хв.); 

3 – середньомісячна позитивна температура у червні, липні і серпні у еконіші Ванч складала 19,8, 23,0 і 22,5 
0С, при цьому в окремі доби серпня температура знижувалася до 14,4 0С та підвищувалася до 30,7 0С 
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Зниження або підвищення фертильності рос-

лин можливо було пов'язано з підвищеним фоном 

природної радіоактивності, яка проявилася на рі-

вні репродуктивних органів. Так, у еконіші Хоро-

га її рівень коливався від 17,8 до 21,6 мр / год., 

Ішкашима – від 17,8 до 23,0 мр / год., тоді як Ва-

нча – нижній поріг прийнятого значення знижу-

вався до 12,3 мр / год. Не виключається вплив на 

фертильність пилку і інших чинників. Зокрема, в 

еконіші Хорога у період формування репродук-

тивних органів і цвітіння рослин середньомісячна 

позитивна температура склала у червні – 13,4 
0
С, 

липні – 17,8 
0
С і відповідно у серпні – 16,3 

0
С. 

Причому в окремі доби температура знижувалася 

до +3, +7 і 0 
0
С відповідно за вказаними місяця-

ми. Схожі температурні показники проявлялися в 

еконіші Ішкашима. Між показниками інтенсив-

ності сонячної радіації за зонами спектру у робо-

чих еконішах розбіжності були незначними. Ви-

няток становить еконіша Ішкашима, де ультрафі-

олетова частина радіації у 3,5 і 4,5 разів вище, ніж 

в еконішах Хорога і Ванча відповідно. 

За логікою, ступінь насиченості плодів насін-

ням вивчених гібридних рослин повинна образно 

висловлюючись “сканувати” прояв фертильності 

пилку, проте реальна ситуація склалася трохи ін-

акше. Наприклад, в еконіші Ішкашима у рослин 

чотирьох гібридних комбінацій схрещування 

(№№ 1, 3, 6 і 7) фертильність пилку знижувалася 

на 6,1–14,8 % (див. табл. 2). При цьому кількість 

насіння в середньому на один плід збільшилася 

на 5,6–43,6 шт. Більш того, якщо аналізувати всі 

комбінації, то у десяти з одинадцяти гібридних 

комбінацій схрещування, вирощених у вищеза-

значених екологічних умовах Ішкашима, кіль-

кість насіння на один плід збільшилася в серед-

ньому з 5,6 до 54,6 шт. (порівняно з аналогічними 

гібридними комбінаціями, які вирощувалися в 

еконіші Хорога). 

Можна припустити, що у даному випадку різ-

носпрямований вплив екстремальних факторів се-

редовища на етапах проходження мейозу і пост-

мейозу сприяли в екологічній ніші Ішкашима зміні 

вектора початкового напрямку дії стабілізуючого 

природного відбору. 

Зсув менделівського розщеплення і мінли-

вість рекомбінаційних параметрів мейозу у гіб-

ридів F1 томата. У результаті подальшого аналі-

зу проведених досліджень встановлено, що у всіх 

трьох еконішах у більшості з розглянутих випадків 

індукованого зсуву розщеплення фактори діють в 

напрямку переваги елімінації класу рецесивів 

(табл. 4). Якщо говорити про кількість зсувів роз-

щеплення, які мали місце в зазначеному вище на-

прямку, то співвідношення реального дефіциту до 

надлишку рецесивів можна виразити як 23 : 6. 

Причому для першого і другого ефектів у 15 і 4 

випадках зсув розщеплення за вивченими маркер-

ними генами виявився релевантним (табл. 4, див. 

χ2
 (3: 1)). 

Серед вивчених гетерозигот найбільш “реа-

ктивним” геномом володіє гібридна комбінація 

(Мo 628 / L. esc. var. cerasiforme), проявляючи 

при цьому у всіх еконішах специфічність в на-

прямку зсуву маркерних генів, тобто, по генам 

ful, а у бік надлишку рецесивів, тоді як за гена-

ми е, hl – дефіциту. Можливо, це пов’язано зі 

зміною висоти над рівнем моря спектру при-

йдешньої сонячної радіації. Особливо це стосу-

ється досить активної дії природного УФ-

випромінювання, яке спричинило не тільки 

зсув менделівського розщеплення, а й призвело 

до зниження відсотку кросинговеру за зчепле-

ними маркерними генами згідно нашого експе-

рименту і його підвищенню згідно карти хро-

мосом (табл. 5). 

Важливо ще раз відмітити, що в еконіші Хо-

рога у період формування репродуктивних орга-

нів і цвітіння рослин середньомісячна температу-

ра склала 13,4, 17,8 і 16,3 
0
С відповідно у червні, 

липні і серпні. Причому в окрему добу вона зни-

жувалася до +3,+7 і 0 
0
С. Що стосується ультра-

фіолетової частини радіації то, як вже зазначало-

ся, в еконіші Ішкашима вона проявилася набагато 

вище, ніж у еконішах Хорога та Ванча, відповід-

но. Ми не виключаємо досить активної дії зазна-

чених та інших неврахованих факторів на проце-

си перетворюючої функції мейозу, які призвели 

до підвищення або зниження відсотка кросинго-

веру, а також рівня рекомбінації за незчепленими 

маркерними генами. Сказане підтверджується 

проявом характеру зчеплених і незчеплених 

ознак у потомстві F1 (Мо 628 / L. esc. var. 

cerasiforme), вирощеного на висоті 2600 м над рі-

внем моря (див. табл. 5, табл. 6). 
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Таблиця 4 – Залежність сегрегації маркерів 2, 4, 6 і 11 хромосом томата від екологічних умов у 

трьох високогірних районах Західного Паміру  
 

Висота над рівнем мо-

ря, м (еконіша) 

Маркер 

(хромосома) 

Кількість  

рослин F2, шт. 

Співвідношення  

розщеплення 
χ2

 (3:1) Р 

Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme 

2300  

(Контроль № 1) 

ful (4) 330 1,9  17,5 0,001 

a (11) 330 2,5  - - 

e (4) 330 4,7  9,7 0,01 

hl (11) 330 6,8  26,5 0,001 

2320 

(Хорог)  

ful (4) 334 2,8  - - 

a (11) 334 2,3  4,4 0,05 

e (4) 334 4,7  9,6 0,01 

hl (11) 334 9,8  44,3 0,001 

2600 

(Ішкашим)  

ful (4) 377 1,7  30,6 0,001 

a (11) 377 2,1  16,0 0,001 

e (4) 377 3,9  4,7 0,05 

hl (11) 377 4,0  6,0 0,05 

Мо 638 / L. cheesmanii typicus Riley 

2300 

Контроль № 1 

a (11) 442 2,9  – – 

c (6) 442 2,9  – – 

2320 

(Хорог) 

a (11) 227 2,6  1,48 – 

c (6) 227 3,8  2,44 – 

2600 

(Ішкашим) 

a (11) 323 4,0  4,6 0,05 

c (6) 323 3,7  2,28 – 

Мо 638 / L. esc. var. cerasiforme 

2300 

(Контроль № 1) 

a (11) 110 3,8  – – 

c (6) 110 3,6  – – 

2320 

(Хорог) 

a (11) 434 3,7  3,35 – 

c (6) 434 4,3  8,63 0,05 

2600 

(Ішкашим)  

a (11) 449 3,7  3,53 – 

c (6) 449 3,8  3,96 0,05 

Мо 638 / L. esc. var. pimpinellifolium 

2300  

Контроль № 1 

a (11) 298 3,9  3,27 – 

c (6) 298 2,7  – – 

2320 

(Хорог) 

a (11) 191 3,1  – – 

c (6) 191 3,7  1,27 – 

2600  

(Ішкашим)  

a (11) 379 2,9  – – 

c (6) 379 3,4  – – 

Мо 656 / L. esc. var. cerasiforme 

2320 

Контроль № 2 

a (11) 331 4,5  8,4 0,05 

c (6) 331 2,5  2,1 – 

d (2) 331 5,4  16,3 0,001 

m-2 (6) 331 8,4  36,7 0,001 

2600  

(Ішкашим) 

a (11) 342 7,0  28,2 0,001 

c (6) 342 3,3  – – 

d ( 2) 342 7,0  28,2 0,001 

m-2 (6) 342 5,6  17,5 0,001 
Примітки. У цій і наступних таблицях:  
1) контроль № 1 (еконіша Ванч, 2300 м над рівнем моря) застосований для експериментів, які проводилися в еконіші 

Хорогу (2320 м над рівнем моря) і Ішкашіма (2600 м над рівнем моря );  
2) контроль № 2 (еконіша Хорог, 2320 м над рівнем моря) застосований для експерименту, який проводився в еконіші 

Ішкашима (2600 м над рівнем моря);  
3) відхилення від очікуваного співвідношення розщеплення значимі відповідно при p < 0,05, p < 0,01 і p < 0,001 
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Таблица 6 – Вплив екологічних умов трьох високогірних районів Західного Паміру на рівень    

рекомбінації між незчепленими маркерними генами 

 

Висота над рі-

внем моря, м 

(еконіша) 

Маркер 

(хромосома) 

Кількість  

рослин F2, шт. 
Генотип F1 rf (%) χ2 

 Р 

Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme 

2300 

(контроль № 

1) 

e(4), a(11) 330 ea/++ 48,0±2,8 0,20  

hl(11), e(4) 330 hlе/++ 51,5±2,7 0,10  

hl(11), ful(4) 330 hlful/++ 60,6±2,5 10,20 0,001 

2320 (Хорог)  

e(4), a(11) 334 ea/++ 44,5±2,9 1,30  

hl(11), e(4) 334 hlе/++ 39,5±3,1 6,50 0,01 

hl(11), ful(4) 334 hlful/++ 56,5±2,6 1,50  

2600 (Ішка-

шим)  

e(4), a(11) 377 ea/++ 40,0±2,9 5,40 0,05 

hl(11), e(4) 377 hlе/++ 35,0±3,0 7,40 0,01 

hl(11), ful(4) 377 hlful/++ 60,2±2,5 10,20 0,001 

Мо 638 / L. cheesmanii typicus Riley 

2300 (контроль 

№1) 
c(6), a (11) 442 ca/++ 58,5±2,2 1,27  

2320 (Хорог) c(6), a (11) 227 ca/++ 51,0±3,0 0,05  

2600 (Ішка-

шим) 
c(6), a (11) 323 ca/++ 49,0±2,8 0,10  

Мо 638 / L. esc. var. cerasiforme 

2300  

(контроль № 

1) 

c(6), a (11) 110 ca/++ 58,5±4,3 1,27  

2320 (Хорог) c(6), a (11) 434 ca/++ 60,0±2,1 12,2 0,001 

2600 (Ішка-

шим) 
c(6), a (11) 449 ca/++ 52,5±2,3   

Мо 638 / L. esc. var. рimpinellifolium 

2300  

(контроль № 

1) 

c(6), a (11) 298 ca/++ 55,0±2,8 2,73  

2320 (Хорог) c(6), a (11) 191 ca/++ 58,5±3,3 2,56  

2600 (Ішка-

шим) 
c(6), a (11) 379 ca/++ 49,0±2,1 0,10  

Мо 656 / L. esc. var. cerasiforme 

2320  

(контроль № 

2)  

c(6), a (11) 331 ca/++ 47,0±2,9 0,40  

a(11), m–2(6) 331 am–2/++ 36,5±3,2 3,84 0,05 

d(2),m–2 (6) 331 dm–2/++ 40,0±3,1 1,40  

2600 (Ішка-

шим) 

a(11), m–2(6) 342 am–2/++ 51,5±2,7 0,10  

d(2),m–2 (6) 342 dm–2/++ 60,1±2,5 7,00 0,01 

 
Примітка. Відхилення від незалежного розщеплення значущі відповідно при p < 0,05; 0,01; 0,001 

 

 

Слід відмітити, що гірські умови еконіш Ва-

нча, Хорога і Ішкашима, які включають голов-

ний фактор – УФ-опромінення, сприяли інду-

куванню частоти кросинговеру за зчепленими 

маркерними генами е, ful (хромосоми 4) у бік 

його збільшення відповідно у 1,9; 2,1 і 2,2 рази 

у порівнянні з даними по карті (див. табл. 5, 

комбінація Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme). 

Тоді як за іншими зчепленими маркерними ге-

нами (c, m-2) зафіксовано зворотний ефект – 
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достовірне зниження показника rf в експериме-

нті у порівнянні із прийнятим значенням по ка-

рті (див. комбінацію Мо 656 / L. esc. var. 

cerasiforme). Слід вказати на прояв прямої за-

лежності частоти кросинговеру від маркованої 

зони хромосоми, генотипу та висоти вирощу-

вання гетерозигот F1 над рівнем моря. 

За результатами проведених досліджень, ви-

сокогірні умови виявилися ефективними факто-

рами, які змінюють рівень рекомбінації і між не-

зчепленими маркерними генами. Дані про досто-

вірну відміну rf від 50 % за незчепленими марке-

рними генами представлені в таблиці 6: менше 50 

% – ефект «квазізчеплення» (див. еконіші Хорога 

(контроль № 2) і Ішкашіма по генам hl e, a m-2 та 

hl e); більше 50 % – ефект «квазівідштовхування» 

(див. еконіші Ванча (контроль № 1) по генам hl 

ful, Хорога – c a і Ішкашіма – hl ful, d m-2). Отже, 

залежність прояву незчеплених маркерних генів 

від висоти вирощування гетерозигот F1 томата 

над рівнем моря, за деякими комбінаціям, близь-

ка до поведінки зчеплених генів. Особливо наоч-

но це простежується у гібридної комбінації (Мо 

628 / L. esc. var. cerasiforme).  

Виходячи з вищевикладеного, можна зробити 

висновок, що “вертикальний” дизруптивний від-

бір, в основі якого укладено спільна дія ультрафі-

олету з іншими умовами навколишнього середо-

вища, може виявитися досить ефективним додат-

ковим фактором екзогенного індукування реком-

бінації. 

Перетворююча функція мейозу. Вважається, 

що найбільш прямий генетичний метод обліку 

спадкових відмінностей за частотою і розподілом 

кросоверних обмінів у хромосомі – це оцінка рів-

ня рекомбінації між маркерними локусами. Разом 

з тим, підрахунок середньої частоти хіазм на клі-

тину і, особливо, їх якісний облік, дозволяють на 

ранній стадії онтогенезу гібридних рослин F1 

(мейоз) спрогнозувати вектор спрямованості ви-

сокої або низької рекомбінаційної мінливості у 

гетерогенній популяції F2, що розщеплюється. 

Визначення частоти хіазм у рослин F1, виро-

щених в умовах високогір'я Західного Паміру по-

казало, що в цілому спостерігається низька їх ча-

стота (від 14,1 до 17,7), проте в окремих випад-

ках, зі збільшенням висоти вирощування   гетеро-

зигот над рівнем моря, частота хіазм проявляє те-

нденцію до підвищення, а прийняті значення – до 

меншої мінливості (табл. 7). Крім того, підвище-

на частота хіазм у рослин гібридної комбінації 

(Мо 628 / L. esc. var. cerasiforme) (еконіша Ішка-

шима, 2600 м над рівнем моря) добре узгоджу-

ється зі значним зміщенням розщеплення за мар-

керними генами, збільшенням частоти кросинго-

веру і рівня рекомбінації 4 і 11 хромосом (див. 

табл. 4–6). 

 

 

Таблиця 7 – Частота хіазм (середня на клітину) у гетерозигот F1, вирощених в умовах                 

високогірних районів Західного Паміру 
 

№ 

з/п 
Гібридна комбінація 

Еконіша 

Ванча 

(2300 м над р. м.) 

Хорога 

(2320 м над р. м.) 

Ішкашима 

(2600 м над р. м.) 

1 Мо 628 / L. esc. var. 

cerasiforme 
16,0±0,3 16,2±0,2 17,7±0,4 

2 Мо 628 / L. hirsutum var. 

glabratum 
16,4±0,2 16,7±0,3 16,4±0,3 

3 Мо 656 / L. esc. var. 

cerasiforme 
15,1±0,3 15,7±0,3 16,7±0,2 

4 Мо 638 / L. esc. var. 

cerasiforme 
17,3±0,3 15,8±0,3 16,6±0,2 

5 Мо 638 / L. esc. var. 

pimpinellifolium 
15,0±0,3 14,1±0,3 16,7±0,3 

6 Мо 638 / L. cheesmanii typicus 

Riley 
15,3±0,2 15,8±0,7 16,2±0,2 

 

На теперішній час достовірно підтверджено 

причинний зв'язок між хіазмами і генетичним 

кросинговером. Йдеться про інтерстиціальні хіа-

зми, які відіграють важливу роль у вивільненні 

додаткової генотипової мінливості, а також збі-

льшення рівня рекомбінації. Так, наприклад, на-

віть незначне підвищення інтерстиціальних обмі-

нів у рослин гібридних комбінацій (Мо 628 / L. 

esc. var. cerasiforme і Мо 656 / L. esc. var. 

сerasiforme) (місце вирощування – еконіша Іш-
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кашима; табл. 8) істотно вплинуло на рівень ре-

комбінації між незчепленими генами hl, е та d, m-

2, викликавши відповідно ефект «квазізчеплення» 

і «квазівідштовхування» (див. табл. 6).  

 
 

Таблиця 8 – Якісна оцінка частоти хіазм (середня на клітину) у гетерозигот F1, вирощених в    

умовах високогірних районів Західного Паміру 

 

№ 

з/п 
Гібридна комбінація 

Еконіша 

Ванча  

(2300 м над р. м.) 

Хорога  

(2320 м над р. м.) 

Ішкашима  

(2600 м над р. м.) 

термінальні 
інтерсти-

ціальні 
термінальні 

інтерсти-

ціальні 
термінальні 

інтерсти-

ціальні 

1 Мо 628 / L. esc. var. 

cerasiforme 14,9±0,2 1,1±0,2 15,7±0,2 0,5±0,2 16,5±0,4 1,5±0,1 

2 Мо 628 / L. hirsutum var. 

glabratum 15,3±0,2 1,1±0,2 16,2±0,3 0,5±0,1 15,1±0,2 1,3±0,1 

3 Мо 656 / L. esc. var. 

cerasiforme 14,7±0,2 0,4±0,1 15,0±0,2 0,7±0,1 14,9±0,3 1,8±0,3 

4 Мо 638 / L. esc. var. 

cerasiforme 16,1±0,2 1,2±0,1 14,3±0,2 1,5±0,1 15,7±0,2 0,9±0,1 

5 Мо 638 / L. esc. var. 

pimpinellifolium 13,6±0,2 1,4±0,1 13,9±0,3 0,2±0,1 15,9±0,3 0,8±0,1 

6 Мо 638 / L. cheesmanii 

typicus Riley 14,7±0,2 0,6±0,1 14,8±0,7 1,0±0,2 15,4±0,3 0,8±0,2 

 

Висновок. Згідно з аналізом результатів 

проведених досліджень встановлено, що еколо-

гічні умови трьох високогірних районів Захід-

ного Паміру – Ванч, Хорог і Ішкашим (2300, 

2320 і 2600 м над рівнем моря відповідно) ак-

тивно вплинули на мейотичні і постмейотичні 

процеси у вивчених нами міжвидових гібридів 

F1. Так, досить чітко простежується тенденція у 

зміні напрямку зсуву розщеплення за маркер-

ними генами залежно від висоти над рівнем 

моря. У еконіші Ванча по окремих генах про-

стежується невеликий прояв дефіциту класу 

рецесивів, тоді як в еконішах Хорога та Ішка-

шима дефіцит рецесивів у більшості комбінацій 

схрещування значно превалює.  

Що стосується зчеплених і незчеплених ма-

ркерних генів, то чинний у зазначених нішах 

«вертикальний» дизруптивний відбір, в основі 

яких укладено ефект спільного впливу високо-

гірних гетерогенних умов (контрастні темпера-

тури, висока сонячна радіація, багата ультрафі-

олетовими променями, бідність ґрунтового по-

криву), може виявитися високоефективним ек-

зогенним індукуючим чинником для зазначено-

го типу вивчених генів. Це підтверджується та-

кож тим, що вектор мінливості основних пара-

метрів перетворюючої функції мейозу (відсоток 

кросинговеру, рівень рекомбінації, частота хі-

азм і їх якісна характеристика), додаткові еле-

менти відтворюючої функції (фертильність пи-

лку, насиченість плодів насінням), а також про-

цеси елімінації нетрадиційних рекомбінантних 

гамет і зигот знаходяться, як правило, у прямій 

залежності від висоти над рівнем моря, де були 

проведені експерименти з гібридними росли-

нами F1 томата. 
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