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Проведено дослідження розподілу хіазм в межах пиляка у дикорослих видів і напівкультурних 
різновидів томата (Lycopersicon esculentum Mill.). Виявлено, що найбільші значення частоти 
інтерстиціальних хіазм, сумарної частоти хіазм та кількості нетипових бівалентів 
спостерігалися в зоні вільного кінця пиляка порівняно з його серединою та основою. Зроблено 
висновок, що особливості розподілу кросоверних подій уздовж пиляка є наслідком дії 
еволюційно відпрацьованого механізму компенсаторного контролю перетворення генотипної 
мінливості в онтогенезі залежно від способу запилення. 
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1Відомо, що формування спектра доступ-
ної для добору генотипної мінливості часто 
пов’язане з процесом кросинговеру [5]. Це 
створює можливість збільшення частоти кори-
сних рекомбінантів в розщеплюваних популя-
ціях [5], що вкрай важливо для селекціонера. 
На жаль, не виключена ймовірність втрати та-
ких трансгресивних форм через значне варію-
вання рекомбінаційних параметрів в межах ре-
продуктивної системи рослини та її структур-
них елементів (пиляка, зав’язі, плоду) [3]. До-
слідження такого плану вкрай обмежені й сто-
суються лише кількох видів рослин. Так, у то-
мата (Lycopersicon esculentum Mill.) виявлено 
прояв більшої різноманітності в потомствах, 
одержаних з насіння верхньої поперекової зони 
плоду [1], що пояснюється, очевидно, генетич-
ними відмінностями між насіннєбруньками в 
різних його частинах [3]. Існування градієнту з 
частоти хіазм в межах пиляка виявлено у тюль-
пана [15], жита [17], баклажана [11]. При чому 
у тюльпана й баклажана даний показник набу-
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ває найбільших значень у зоні вільного кінця 
(верхівки) пиляка, а у жита – в його основі. На 
основі маркерного аналізу встановлено зміни 
частоти кросинговеру в потомствах культурно-
го томата, одержаних при запиленні пилком, 
сформованим в різних зонах даної репродукти-
вної структури, що свідчить проти терміналіза-
ції хіазм як можливого механізму виявленого 
явища [6]. Більше того, нині практично доведе-
но відсутність терміналізації, у тому числі на 
рослинних об’єктах, що збільшує актуальність 
цитогенетичних досліджень такого напряму 
[14]. У гібридів F1 баклажана виявлено залеж-
ність частоти хіазм, у тому числі інтерстиціа-
льних, та нетипових бівалентів – структур, що 
можуть впливати на формування нетрадицій-
них рекомбінантів в наступному поколінні, від 
ступеня онтогенетичної пристосованості [11]. 
Таким чином, не виключено, що варіювання 
рекомбінаційних показників в межах пиляка є 
закономірним і може бути одним з механізмів 
філогенетичної (генетичної) адаптації.  

Метою роботи було дослідження розпо-
ділу хіазм вздовж пиляка у напівкультурних рі-
зновидів та дикорослих видів томата. 
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Lycopersicon esculentum var. cеrasiforme                            Lycopersicon chilense  

Мейоцити напівкультурного різновиду томата Lycopersicon esculentum var.
cеrasiforme та дикорослого виду Lycopersicon chilense на стадії раннього діакінезу
профази І (Х 800)  

МЕТОДИКА  

Дослідження проводили протягом 2005 – 
2006 рр. Рослини дикорослих видів томата 
(Lycopersicon chilense Dun., Lycopersicon 
hirsutum Humb et Bonpl., Lycopersicon 
cheesmanii typicus R.) та його напівкультурних 
різновидів (Lycopersicon esculentum var. 
cеrasiforme Mill., Lycopersicon esculentum var. 
pimpinellifolium Mill., Lycopersicon esculentum 
var. racemigerum (Lange)) вирощували в умовах 
захищеного ґрунту. Пуп’янки розміром 1,6-1,8 
см фіксували в фіксаторі Кларка (суміш абсо-
лютного етанолу та льодяної оцтової кислоти у 
співвідношенні 3:1), зберігали в 70%-ному ета-
нолі. Частоту хіазм на мейоцит, кількість нети-
пових бівалентів (з трьома хіазмами), визнача-
ли на стадії раннього діакінезу профази І (ри-
сунок), використовуючи мікроскоп „Микмед-1” 
(збільшення × 800), на тимчасових оцтокармі-
нових препаратах пиляків, які перед фарбуван-
ням витримували протягом 1 год в 4%-ному за-
лізоамонійному галуні [4]. Пиляки розділяли на 
три рівні поперекові зони, або секції – основу, 
середину, та вільний кінець (верхівку). Дослі-
джували п’ять рослин кожного виду або різно-
види (по три пуп’янки для однієї рослини). Ци-
фрові дані обробляли методами варіаційної 
статистики. Достовірність різниці між варіан-
тами за показниками частоти хіазм, нетипових 
бівалентів визначали з урахуванням t-критерію 
Стьюдента [8]. 

РЕЗУЛЬТАТИ  

Зниження сумарної частоти хіазм на ме-
йоцит від верхівки до основи пиляка спостері-
галося в усіх досліджених напівкультурних різ-
новидів томата (табл. 1). Це стосується і часто-

ти інтерстиціальних хіазм, за винятком різно-
виду Lycopersicon esculentum var. pimpinel-
lifolium. У даному разі в 2005 році досліджува-
ний показник в межах середини та верхівки пи-
ляка достовірно не відрізнявся (див. табл. 1). 
Кількість нетипових бівалентів вірогідно зни-
жувалася в даному напрямі у рослин напівкуль-
турного різновиду томата Lycopersicon 
esculentum var. racemigerum як в 2005, так і в 
2006 році. У Lycopersicon esculentum var. 
pimpinellifolium в 2006 році нетипові біваленти 
взагалі були відсутні, але в 2005 році спостері-
галося зниження їх кількості від вільного кінця 
пиляка до його основи (див. табл. 1). Протиле-
жний результат – прояв максимальної частоти 
бівалентів з трьома хіазмами в середині пиляка 
- одержано в 2005 році при дослідженні рослин 
різновидів Lycopersicon esculentum var. 
cеrasiforme, проте в 2006 році варіювання дано-
го параметра було закономірним (див. табл. 1).  

Аналогічні результати одержано нами 
для дикорослих видів томата. Так, сумарна час-
тота хіазм зменшувалася від верхівки до основи 
пиляка у рослин трьох досліджених видів, за 
винятком Lycopersicon chilense в 2005 році, ко-
ли відмінності між його секціями були неістот-
ними (табл. 2). Частота інтерстиціальних хіазм 
стабільно знижувалася у встановленому напря-
мі як в 2005, так і в 2006 році у рослин усіх 
трьох досліджених дикорослих видів (див. табл. 
2). Кількість нетипових бівалентів на мейоцит 
була максимальною в зоні вільного кінця, за 
винятком Lycopersicon chilense. У даному випа-
дку в 2005 році значення досліджуваного пока-
зника між верхівкою та основою пиляка, а в 
2006 - між верхівкою та серединою, достовірно 
не відрізнялися, проте спрямовані його зміни 
спостерігались на рівні тенденції (див. табл. 2).  
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В цілому, згідно з одержаними нами ре-
зультатами, у трьох досліджених напівкультур-
них різновидів і трьох дикорослих видів томата 
відбувалося спрямоване зниження цитологіч-
них параметрів мейозу, які характеризують 
кросинговер, – сумарної частоти хіазм, частоти 
інтерстиціальних хіазм та кількості нетипових 
бівалентів на мейоцит – від вільного кінця до 
основи пиляка. Це добре узгоджується з дани-
ми, одержаними раніше для інших видів роди-
ни Solanaceae – культурного томата 
(Lycopersicon esculentum Mill.) [6] та баклажана 
(Solanum melongena L.) [11]. 

ОБГОВОРЕННЯ  

Вважається, що одним з можливих меха-
нізмів формування спрямованих змін частоти 
рекомбінації (або хіазм) в межах репродуктив-
ної системи або її структур є генетично запрог-
рамована диференціація в процесі онтогенезу, 
яка робить свій внесок в детермінацію частоти 
кросинговеру внаслідок еволюційно відпрацьо-
ваної послідовності надходження асимілятів в 
репродуктивні органи [3]. Дійсно, розташуван-
ня тичинкової нитки та будова пиляка (особли-
во його видовжена форма) можуть сприяти ви-
никненню градієнта живильних речовин, що 
визначає виявлений нами характер розподілу 
рекомбінаційних подій. Існування таких граді-
єнтів виявлено для інших рослинних об’єктів. 
Так, мінливість гідравлічної провідності ксиле-
ми й транспірації в різних частинах крони опи-
сана для сосни [9,12], в межах репродуктивних 
органів багатьох видів рослин існує нерівномі-
рний розподіл фітогормонів та живильних ре-
човин [7]. У процесі розвитку пиляка томата, 
згідно з літературними даними, асиміляти над-
ходять спочатку в основу, потім у середину й 
верхівку генеративної структури [3]. Тобто, їх 
концентрація у зоні вільного кінця пиляка мі-
німальна. Існує гіпотеза, що трофічні та регуля-
торні чинники впливають на частоту кросинго-
веру, при цьому відхилення від норми призво-
дить до зростання частоти кросоверних подій в 
мейозі більшості рослинних видів [5]. Згідно з 
результатами наших досліджень, максимальна 
частота хіазм у дикорослих видів і напівкуль-
турних різновидів томата спостерігалася безпо-
середньо в секції пиляка, де концентрація таких 
речовин мінімальна. Але це не узгоджується з 
протилежними результатами, одержаними на 
житі [17]. Таким чином, тільки градієнт живи-
льних речовин не може бути причиною виявле-
ного нами спрямованого розподілу хіазм в ме-
жах пиляка. Інша гіпотеза пояснює цей ефект 

віковою залежністю частоти рекомбінації [13]. 
Дійсно, не виключено, що найбільша частота 
хіазм властива клітинам, що вступають в мейоз 
першими [6]; у пасльонових вони розташовані в 
зоні вільного кінця, а у жита – в основі пиляка 
[5, 6]. Згідно з точкою зору Maguire [16], прос-
торово угруповані („кластеризовані”) мейоци-
ти, що можуть утворюватися внаслідок неодна-
кової рекомбінаційної сприйнятливості, харак-
теризуються більшою ймовірністю кон’югації 
та обмінів у відповідних зонах геному.  

Проте, закономірний розподіл кросовер-
них подій в межах репродуктивної системи або 
її структурних елементів слід розглядати також 
з точки зору існування еволюційно відпрацьо-
ваного механізму, який каналізує вивільнення 
генотипної мінливості [10]. Згідно з нашими 
спостереженнями й літературними даними, 
приймочка стовпчика квітки томата часто зна-
ходиться на рівні вільного кінця пиляка, тобто 
пилок, який сформовано в даній зоні, має біль-
шу вірогідність запилення [2]. Результати на-
ших досліджень свідчать, що максимальна час-
тота хіазм, у тому числі інтерстиціальних, та 
нетипових бівалентів – структур, що часто 
пов’язують з виникненням нетрадиційних ре-
комбінантів у наступних поколіннях, спостері-
гається безпосередньо в районі верхівки пиля-
ка, що може призводити до прояву підвищеної 
генетичної різноманітності. Це добре узгоджу-
ється з даними про частоту кросинговеру у са-
мозапильних форм, яка компенсаторно підви-
щується порівняно з перехреснозапильними ро-
слинами внаслідок обмеження вільного переза-
пилення [2]. Можливо, що цим і пояснюється 
протилежний ефект розподілу хіазм, виявлений 
раніше для жита – перехреснозапильного виду.  

Таким чином, не виключено, що виявле-
ний нами спрямований розподіл кросоверних 
подій уздовж пиляка у дикорослих видів і на-
півкультурних різновидів томата утворюється 
як наслідок анатомо-фізіологічних особливос-
тей (довжини, розташування відносно тичинко-
вої нитки) даної генеративної структури й може 
бути результатом дії еволюційно відпрацьова-
ного механізму компенсаторного контролю пе-
ретворення генотипної мінливості в онтогенезі 
залежно від способу запилення та ступеня при-
стосованості. 
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CHIASMA FREQUENCY VARIABILITY WITHIN THE ANTHER  
IN THE SUBCULTURAL VARIETIES AND WILD SPECIES OF TOMATO 

P. Yu. Montvid 

Institute of Vegetables and Melon Ukrainian Academy of Agrarian Sciences 
 (Selektsijne, Kharkiv rg., Ukraine)  

V.V. Dokuchaev Kharkiv National Agrarian University  
(Kharkiv, Ukraine) 

There are conducted investigations of chiasma distribution along the anther in the subcultural varie-
ties and wild species of tomato (Lycopersicon esculentum Mill.). It is revealed that maximum indi-
ces of interstitial chiasma frequency, total chiasma frequency and quantity of non-typical bivalents 
were observed in the anther free end in comparison with its middl and base. The conclusion is drawn 
that regularities of recombinative indices distribution is the result of evolutionary worked mecha-
nism existence, guiding the release of genotypic variability in dependence of pollination way. 

Key words: Lycopersicon esculentum Mill., subcultural varieties and wild species, anther, chiasma, 
bivalent, bud 
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МІНЛИВІСТЬ ЧАСТОТИ ХІАЗМ 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЧАСТОТЫ ХИАЗМ  
В ПРЕДЕЛАХ ПЫЛЬНИКА У ПОЛУКУЛЬТУРНЫХ РАЗНОВИДНОСТЕЙ  

И ДИКОРАСТУЩИХ ВИДОВ ТОМАТА 

П. Ю. Монтвид 

Институт овощеводства и бахчеводства Украинской академии аграрных наук  
(с. Селекционное, Харьковская обл. Украина)  

Харьковский национальный аграрный университет им. В.В. Докучаева  
(Харьков, Украина) 

Проведено исследование распределения хиазм в пределах пыльника у полукультурных раз-
новидностей и дикорастущих видов томата (Lycopersicon esculentum Mill.). Установлено, что 
наибольшие значения частоты интерстициальных хиазм, суммарной частоты хиазм и количе-
ства нетипичных бивалентов наблюдались в зоне свободного конца пыльника по сравнению с 
его серединой и основанием. Сделан вывод, что особенности распределения кроссоверных 
событий по длине пыльника являются следствием действия эволюционно выработанного ме-
ханизма компенсаторного контроля преобразования генотипической изменчивости в онтоге-
незе в зависимости от способа опыления. 

Ключевые слова: Lycopersicon esculentum Mill., дикорастущие виды и разновидности,  
пыльник, хиазма, бивалент, бутон 
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