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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

 

Актуальность темы.  Томат (Solanum lycopersicum L.) – наиболее потреб-

ляемая овощная культура в мире [36], обладающая высокими пищевыми, тех-

нологическими и вкусовыми качествами. В последнее время селекционерами 

достигнуты значительные успехи в создании высокопродуктивных сортов и ге-

терозисных гибридов F1, однако многие вопросы остаются нерешенными, в том 

числе касающиеся их устойчивости к неблагоприятным факторам внешней сре-

ды [42]. Актуальность проблемы усиливается и тем, что в Республике Молдова 

каждый 2-3-й год засушливый, сопровождаемый вирусными эпифитотиями, что 

приводит к интенсификации генетической эрозии культуры. Этим обусловлена 

необходимость разработки новых методов и технологий селекционного процес-

са для создания сортов и гибридов F1 томата, соответствующих современным 

требованиям производителей и потребителей. Успех создания ценных геноти-

пов в значительной степени зависит от научно обоснованного выбора исходно-

го материала, который можно выделять из генетических коллекций, а также со-

здавать искусственным путем за счет вовлечения в скрещивания генетически и 

географически отдаленных форм [15]. Особый интерес в этом плане представляют 

мутантные формы, полученные разными способами [14, 33]. Наличие большого 

количества легко идентифицируемых мутантных маркерных генов может способ-

ствовать решению широкого и разностороннего спектра задач практической се-

лекции [3, 5, 21, 30]. Эффективность использования мутантных генов томата в 

процессе создания комплексных геноносителей, сортов и гибридов томата за-

висит от наличия информации по характеру проявления и степени фенотипиче-

ской выраженности мутантных маркеров в зоне возделывания культуры [33]. 

От степени их изученности и окультуренности во многом зависит прогнозиро-

вание селекционного процесса и эффективность его проведения [15]. 

В настоящее время весьма актуальна проблема интенсификации и оптими-

зации селекционного процесса, предусматривающая комбинированное исполь-

зование методов классической селекции с современными (молекулярные, га-

метные, биотехнологии и др.). Особенно интересны в этом плане гаметные тех-

нологии, которые позволяют быстро и эффективно прорабатывать большие по-

пуляции пыльцы на искусственно созданных стрессовых фонах, способствуя 

интенсификации селекционного процесса по выделению и отбору устойчивых 

генотипов на ранних и самых уязвимых этапах онтогенеза растений [29, 46, 48, 

50]. Исследования, связанные с экологическим контролем развития пыльцы как 

на этапах её формирования [40, 51, 54], так и функционирования зрелой пыль-

цы [19, 22, 23, 35, 41, 53, 57], свидетельствуют о её генотипоспецифической ре-

акции на разные стрессовые факторы, приводящие к распределению микрога-

метофитов на группы [29, 30, 35, 58]. Для эффективного сочетания методов 

классической селекции с гаметными отборами необходимы более глубокие 

знания особенностей изменчивости и наследования признаков пыльцы гибри-

дами F1 в зависимости от уровня устойчивости их родительских форм и дей-

ствия экологических факторов [17, 24], доли влияния родительских форм и их 

взаимодействия на наследуемость признаков к высоко- и низкотемпературным 
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стрессам гибридами F1 [28], рекомбинационной трансгрессивной изменчивости 

в F2 и селекционной ценности потомств поколений F3 – F5, полученных от 

устойчивых рекомбинантов [25, 27]. Решению этих и целого ряда других важ-

ных задач были посвящены наши исследования.  

 

 Цель исследований. Выявление генетического потенциала культурных и 

мутантных форм томата на гаметофитном и спорофитном уровне путем анализа 

изменчивости и наследуемости устойчивости к стрессовым абиотическим фак-

торам и других хозяйственно-ценных признаков для создания нового исходного 

материала, и высокопродуктивных сортов, и гибридов. 

 

 Задачи исследований: 

• Создать и оптимизировать искусственные стрессовые фона (высокие,         

• низкие температуры, засуха) для cкрининга устойчивости мутантных и дру-

гих образцов томата по признакам мужского гаметофита в условиях in vitro. 

• Изучить генетический потенциал культурного и мутантного генофондов тома-

та как источника новой зародышевой плазмы на устойчивость к стрессовым 

абиотическим факторам с одновременной оценкой характера проявления и 

степени фенотипической выраженности биологических, хозяйственно-ценных 

и мутантных маркерных признаков, провести их дифференциацию и классифи-

кацию. 

• Провести многокомпонентные скрещивания, в том числе с использованием 

генотипов, носителей мутантных генов для создания гибридных популяций, 

их изучения и разработки эффективных методов селекции. 

• Изучить закономерности изменчивости и наследования биологических, ци-

тохимических и других признаков пыльцы гибридами F1, детерминирующих 

устойчивость к абиотическим стрессовым факторам с последующей оптими-

зацией способов подбора родительских форм для получения устойчивых к 

высоким и низким температурам генотипов.   

• Определить долю влияния родительских компонентов и их взаимодействия на 

наследуемость признаков жаро- и холодостойкость пыльцы гибридами F1. 

• Разработать метод отбора трансгрессивных рекомбинантов из расщепляю-

щихся популяций F2 по признакам жаростойкость пыльцы и устойчивость 

пыльцевых трубок, определить селекционную ценность потомств устойчи-

вых рекомбинантов в поколениях F3-F5.  

• Разработать методы комбинированных отборов в сочетании традиционной 

классической селекции с гаметными технологиями.  

• На основе разработанных методов отбора и оценки создать:   

а) исходный материал нового поколения с высоким потенциалом устойчивости 

к одному или одновременно к 2–3-м стрессовым абиотическим факторам в 

сочетании с комплексом других хозяйственно-ценных признаков для разных 

направлений селекции; 

б) исходный материал томата с мутантными маркерными признаками для ис-

пользования в гетерозисной селекции; 
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• Создать новые сорта и гибриды томата с разным сочетанием хозяйственно-

ценных признаков, включая мутантные маркерные и устойчивость к стрес-

совым абиотическим факторам.             

 

 Гипотеза исследований. Наличие в культурном и мутантном генофондах 

томата генотипов с разной устойчивостью к стрессовым абиотическим факто-

рам в сочетании с другими хозяйственно-ценными признаками, их оценка и 

изучение позволят разработать методологию подбора родительских форм для 

гибридных комбинаций, раскрыть их  генетический потенциал вариабельности 

и наследования признаков с целью создания ценного исходного материала, но-

вых сортов и гетерозисных гибридов томата. 

 

 Методы исследований. В основе исследований лежат методы культиви-

рования пыльцы томата в условиях in vitro [8] для определения устойчивости к 

абиотическим стресс-факторам (высокие, низкие температуры, засуха) [29], ха-

рактера изменчивости и наследования этих признаков, рекомбинационной и 

трансгрессивной изменчивости [11, 12, 14]. Изучали характер проявления, и 

степень фенотипической выраженности мутантных генов согласно правилам 

номенклатуры генов томата [14, 59]. Проводили классические – простые, реци-

прокные, сложные ступенчатые скрещивания. Для изучения морфологических 

и цитохимических признаков ядер генеративных и вегетативных клеток пыль-

цы томата готовили цитологические препараты [18]. Классифицировали образ-

цы по разработанной нами шкале устойчивости [29]. Изучали влияние комби-

нированных отборов с использованием традиционных методов и гаметных тех-

нологий на интенсификацию селекционного процесса томата [29]. Для стати-

стической обработки данных и их графического представления использовали 

дисперсионный, кластерный, корреляционный и другие компьютерные про-

граммные пакеты – Statgraf, Statistica 7, Excell.  

 

          Основные научные положения, выносимые на защиту: 

• Создание и оптимизация искусственных стрессовых фонов (высокие, низкие 

температуры, засуха) для диагностики устойчивости образцов томата по 

признакам мужского гаметофита в условиях in vitro. 

• Генетический потенциал культурного и мутантного генофондов томата как 

источник новой зародышевой плазмы по комплексу хозяйственно-ценных 

признаков, включая устойчивость к стрессовым абиотическим факторам 

(высокие, низкие температуры, засуха). 

• Закономерности наследования устойчивости к стрессовым абиотическим 

факторам по признакам мужского гаметофита (жизнеспособность пыльцы, 

устойчивость к высокой и низкой температурам по прорастанию пыльцы и 

длине трубок) в F1 и анализ потомств в динамике поколений F2, F3, F4 и т.д.     

• Теоретическое обоснование подбора родительских форм в многокомпонент-

ных скрещиваниях для получения устойчивых к абиотическим стрессам (вы-

сокие, низкие температуры) гибридных потомств томата по признакам муж-
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ского гаметофита: устойчивость по пыльце, длине пыльцевых трубок, морфо-

логическим и цитохимическим признакам ядер V и G клеток пыльцы томата.   

• Комплексное использование методов пыльцевой и традиционной селекции и 

его влияние на интенсификацию селекционного процесса. 

• Исходный материал для гетерозисной селекции томата.  

• Новые сорта, гибриды F1 и линии томата, в том числе многомаркерные.   

 

 Новое научное направление исследований, выдвигаемое для защиты: 

Разработка и использование гаметофитных технологий на всех этапах селекци-

онного процесса для повышения эффективности выявления и отбора генотипов 

с высокими показателями устойчивости к абиотическим стрессам (высокие, 

низкие температуры и засуха) в сочетании с выраженными фенотипическими 

характеристиками по спорофиту.  

 

СОДЕРЖАНИЕ ДИССЕРТАЦИИ 

 

ВВЕДЕНИЕ. Представлено обоснование направления исследований, дана 

краткая характеристика работы, включая цель, задачи, гипотезу и методологию 

исследования. Показана научная и практическая новизна полученных результа-

тов, их практическая значимость и выносимые на защиту положения. 

 

1. АНАЛИТИЧЕСКИЙ ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ ПО ТЕМЕ ДИССЕРТАЦИИ 

 

Показано, что проблема селекции томата на экологическую пластичность 

остается одной из ключевых направлений фундаментальных и прикладных иссле-

дований. Выявлен всевозрастающий интерес к созданию сортов и гибридов, соче-

тающих в генотипе признаки скороспелости, урожайности, качества плодов и 

устойчивости к абиотическим и биотическим стрессам. Неуклонно возрастает ин-

терес к поиску, идентификации, отбору и созданию новых генетических источни-

ков, пополнение ими генофондов, которые позволят решать многие вопросы 

практической селекции томата. Отмечен высокий интерес к применению мар-

кер-ориентированных, гаметных и других современных методов в сочетании с 

классическими, которые способствуют выведению селекции томата на каче-

ственно новый уровень. Все это подтверждает актуальность и научную обосно-

ванность выбранного нами направления исследований.                                                       

 

2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

 

При проведении исследований учитывали место и условия выращивания 

экспериментального материала. Подробно представлены и описаны методы, 

использованные в процессе проведения опытов на разных стадиях онтогенеза 

растений. Разработаны и оптимизированы искусственные стрессовые фона (вы-

сокие, низкие температуры, засуха) для скрининга и изучения генетического 

потенциала культурного и мутантного генофондов томата (Solanum 
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lycopersicum L.) по признакам пыльцы [29]. Предложен метод определения 

адаптивного потенциала генотипов томата к высокой температуре [26]. Разра-

ботана шкала устойчивости с учетом критерия двух признаков мужского гаме-

тофита, которая позволяет дифференцировать и систематизировать результаты 

скринингов обширных коллекций по типу и степени выраженности признаков, 

детерминирующих устойчивость (Табл.1).  

 

Таблица 1. Шкала устойчивости с учетом критерия двух признаков  

мужского гаметофита: устойчивость по прорастанию пыльцы  

и длине пыльцевых трубок 
 

 

 

№ 

группы 

Устойчивость  

Характеристика  

устойчивости генотипа 
По прорастанию 

пыльцы, % 

до длина пыльце-

вых трубок (д.о.м.) 

Значения групп, % 

I  0  –  11  0  –  20 неустойчивый 

II 12  –  23 21  –  41 с низкой устойчивостью 

III 24  –  35 42  –  62 с относительной устойчивостью 

IV 36  –  47 63  –  83 устойчивый 

V 48  –  59 84  –  104 высокоустойчивый 

VI 60  и   > 105  и   > сверхустойчивый 

 

VII 

 

0  –  23 

 

63  и   > 

низкая устойчивость пыльцы и > высо-

кая по длине трубок 

 

VIII 

 

48  и  > 

 

0  –  31 

высокая устойчивость пыльцы и < низ-

кая по длине трубок 
 

 

Разработан коэффициент стрессоустойчивости [47], который объединяет 

два параметра в одном показателе и дает полное представление об устойчиво-

сти генотипа к конкретному стрессогенному фактору. 

 

𝑲сту =
 Роп  ×  𝑳оп

Р𝒌  ×  𝑳𝒌
 ×  𝟏𝟎𝟎% 

 

где: Ксту – коэффициент стрессоустойчивости, выраженный в %; Роп – ко-

личество проросших пыльцевых зерен в опыте, шт.; Lоп – длина пыльцевых 

трубок в опыте (д.о.м.); Рк – количество проросшей пыльцы в контроле, шт.; Lк 

– длина пыльцевых трубок в контроле (д.о.м.). 

 

Разработана схема организации работы с генофондом мутантных форм то-

мата, которая охватывает все этапы и фазы жизненного цикла каждого мутант-

ного генотипа (Рис.1).   
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Коллекция мутантных форм томата 

 

                                                                   

 

      

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 1.  Схема организации работы с коллекцией мутантных форм томата 

                                          
 

3. ОТБОР УСТОЙЧИВЫХ К СТРЕССОВЫМ ТЕМПЕРАТУРНЫМ  

ФАКТОРАМ ГЕНОТИПОВ ТОМАТА ПО МИКРОГАМЕТОФИТУ 

 

Отражены результаты скрининга коллекционного материала на устойчи-

вость к высокой и низкой температурам на одной из наиболее уязвимых стадий 

онтогенеза – зрелый мужской гаметофит (пыльца). Скрининг коллекционных и 

селекционных образцов томата (85 генотипов) на высокотемпературный стресс 

проводили с использованием режима воздействия на их пыльцу температурой 

45˚С в течение 6 часов. Выявлена высокая индивидуальная реакция пыльцы 

каждого генотипа к исследованному фактору. Разработанный нами коэффици-

ент стрессоустойчивости, позволил систематизировать и распределить их на 

соответствующие типу и уровню устойчивости группы (Табл. 2). Наибольший 

однородность 

твердость 

плода 
Стерильность: 

пыльцевая, 

функциональная 

опушенность 

стебля и ли-

стьев 

форма и окраска 

первого настоящего 

листа 

Пыльца 

длина меж-

доузлий 

форма и окраска се-

мядолей 

размер 

и форма 

семян 

масса плода 
размер и 

окраска 

цветка 

размер и 

форма куста 

наличие опушения 

на черешке 

наличие 

опуше-

ния-

яяяяяяя 

опушено-

пушения 

форма и окрас-

ка плода 

количество 

цветков 
кист  кисти 

кисти 

форма и 

окраска листа 

лллллистал-

ллиста листа  

листа 

наличие антоциана    

на гипокотиле 

 

 

окраска наличие з/пятна 

з/з/пятна 
тип кисти 

появление всходов 

ввсходоввсходов 
тип роста 

ророста 

     Фазы развития  

Сеянцы Рост растений 

растений 

Цветение Плоды Семена 

толщина 

перикарпия 

Устойчивость к стрессовым абиотическим факторам по признакам пыльцы 

Дифференциация и систематизация коллекции мутантных форм томата по типу и 

степени проявления изученных признаков 

Устойчивость к болезням 

 Устойчивость к высоким температурам на стадии спорофита 
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интерес представляют генотипы 3, 4 и 5-й групп, характеризующиеся как 

устойчивые, высокоустойчивые и сверхустойчивые соответственно. Они пер-

спективны для использования в селекции в качестве доноров устойчивости. 

 

Таблица 2. Характеристика образцов культурного генофонда томата по 

степени их устойчивости к высокотемпературному стрессу 

 
 

Группа 

устой- 

чивости 

 

 

 

Вариант 

 

 

Жизнеспо- 

собность 

пыльцы, 

% 

 

Жаростой- 

кость 

пыльцы, 

% 

Длина 

пыльцевых 

трубок, 

(д.о.м.) 

Устойчи- 

вость 

по длине 

пыльцевых 

трубок,  % 

 

Коэффициент 

устойчивости 

к  стрессу 

 

1 

Контроль 

Опыт 

  30,2 ± 2,4 

    9,3 ± 0,7 

 

30,8 

79,0 ± 1,1 

 32,5 ± 0,4 

 

40,5 

 

12,7 

 

2 

Контроль 

Опыт 

  37,8 ± 1,4 

  22,5 ± 1,2 

 

53,3 

   59,0 ± 1,3 

   50,0 ± 0,9 

 

83,9 

 

44,7 

 

3 

Контроль 

Опыт 

  31,0 ± 2,0 

  25,4 ± 2,2 

 

81,9 

   52,0 ± 0,5 

   47,0 ± 0,7 

 

84,6 

 

72,0 

 

4 

Контроль 

Опыт 

  27,3 ± 1,7 

  25,3 ± 2,0 

 

87,6 

  32,5 ± 0,3 

   31,5 ± 0,8 

 

97,0 

 

84,9 

 

5 

Контроль 

Опыт 

  25,2 ± 1,4 

  25,3 ± 1,7 

 

100,0 

   30,0 ± 0,6 

   32,5 ± 0,9 

 

108,3 

 

116,6 

 

 

Оценке на устойчивость к низкотемпературному стрессу были подвергну-

ты 96 образцов томата путем проращивания их пыльцы на фоне низкой поло-

жительной температуры +6˚С в течение 24 часов на искусственной питательной 

среде, содержащей 15% сахарозы и 0,006% борной кислоты в условиях in vitro. 

Процент прорастания пыльцы у исследованных генотипов сильно варьировал – 

от 1,4% до 76,2%. Такой разброс показывает, что разные   образцы неоднознач-

но реагируют на данный стресс-фактор в период прорастания пыльцы и роста 

пыльцевых трубок. По реакции изученных образцов на холодовой стресс боль-

шая часть (59 генотипов) выделены в первые три группы: неустойчивых, низко- 

и среднеустойчивых образцов. Лимиты значений признаков в пределах групп 

очень высокие (Табл. 3). Одновременно выделены генотипы с высокой внутри-

популяционной однородностью по прорастанию пыльцы и росту пыльцевых 

трубок, что характеризует их как высоко- и сверхустойчивые (4 и 5 группа). 
 

Таблица 3. Группы устойчивости по реакции пыльцы генотипов томата на 

низкую температуру (+6˚С/24часа) 

 
 

Группы устойчивости 

генотипов 

 

Количество генотипов 

в группе 

Лимиты значений 

коэффициентов   устойчивости по 

группам 

1. Неустойчивые 28  0  –  21 

2. Среднеустойчивые 31 28  –  50 

3. Устойчивые 15 51  –  73 

4. Высокоустойчивые 12  78  – 100 

5. Сверхустойчивые 10  101 – 132 
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Влияние срока хранения пыльцы при низкой температуре на её каче-

ство. Изучали способность пыльцы томата (16 генотипов) сохранять опти-

мальный процент жизнеспособной и функциональной пыльцы при длительном 

(в течение 60 суток) хранении её на фоне низкой температуры (+6˚С). Установ-

лено, что отдельные генотипы сохраняли высокую жизнеспособность пыльцы 

(10,0-12,0%), которая при прорастании после длительного хранения формирова-

ла длинные трубки (28-36 д.о.м.) [49]. Это указывает на эффективность исполь-

зования данного метода для отбора устойчивых селекционно-ценных форм тома-

та по признакам микрогаметофита. Он также может широко применяться при 

промышленном семеноводстве гетерозисных гибридов томата в случае необхо-

димости хранения пыльцы для многократного использования в опылениях. 

 

4. ГЕНЕТИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ МУТАНТНЫХ ФОРМ ТОМАТА  

КАК ИСТОЧНИК НОВОЙ ЗАРОДЫШЕВОЙ ПЛАЗМЫ ПО  

СЕЛЕКЦИОННО-ЦЕННЫМ ПРИЗНАКАМ 

 

        4.1. Особенности проявления и степень фенотипической выраженно-

сти маркерных генов на ранних стадиях онтогенеза.  

Представлены результаты всестороннего изучения особенностей проявле-

ния маркерных признаков, контролируемых мутантными генами на разных ста-

диях онтогенеза – сеянцы, рост, цветение, плод, семена. Описаны маркерные 

гены, контролирующие синтез антоциана, идентифицированные в день по-

явления всходов по окраске гипокотиля.  

Ранняя их идентификация дает возможность отбора нужных генотипов, 

позволяет контролировать гибридность рассадного материала и, тем самым, 

значительно сократить объем и продолжительность проводимых эксперимен-

тов. Выделена группа мутантных форм (16 генотипов), на гипокотиле которых 

отсутствует антоциановая окраска, в нее вошли: Мо 588 (аа); Мо 305 (aw); Mo 

343 (aw); 581 (ag); Mo 585 (al); Mo 651 (al); Mo 787 (a, hl); Mo 952 (bls) и мно-

гомаркерные мутантные линии: Mo 500 (wo, d, aw, c, m-2); Mo 504 (aw, bk, d, o, 

p, s, wo); Mo 632 (ag, h, t, u, pl, e); Mo 638 (V-2, c, a, u, ut, gs, gf, u, ms); Mo 755 

(aa, wv, d); Mo 779 (ms-31, l, bu, dl, al); Mo 851 (clau, di, inc, ag); Mo 924 (lg, vi, 

y). Сильный антоциановый пигмент был отмечен на 32 мутантных формах (от 

интенсивно фиолетового до темно-бордового, переходящего в черный), осталь-

ные характеризовались разной степенью проявления признака (Рис. 2, а). Высо-

кая разнородность мутантных форм по специфике проявления признака указы-

вает на целесообразность активного их вовлечения в селекционно-генетические 

исследования [30].  

Изучение и анализ характера проявления маркерных генов семядолей и 

первых настоящих листьев в пределах генофонда также выявил их большое 

разнообразие (Рис. 2, б). Различия по степени нарушения формы, окраски семя-

дольных и первых настоящих листьев (ярко-желтые, желтые, бело-желтые, 

желто-зеленые, серо-белые, светло-зеленые и др.), контролируются большим 

количеством мутантных генов: – aut, apn, alb; afl, gil, Cu, cg, c, dt, fu, inf, inta, 
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lur/+; lut; ltf; lg-2, Me, marm, marm2, marm3, nv, oc, Op, pu2, pl, res, ru, sf, sy, syv, 

Tor, ver, vo, V-5/+, wv, Xan/+; Xan-4. 

 

    
   

Рис.  2. Распределение мутантных форм томата на группы: а) – по проявлению 

антоциана на гипокотиле; б) – по окраске семядольного листа 
 

Вариации по форме, окраске, типу листовой пластинки, степени рас-

сеченности, наличию долей и долечек между основными листьями, а так-

же гофрированность и степень опушения у взрослого растения контролиру-

ется следующими генами: fu; me; div; dt; res; aut; d; Op; m-2; coa; Ver; inc; c; a; 

lut; ch; marm; Wom; Ven; wt; nv; l-2; wd; Xan/+; Xa-3; bls; ful; mua; alf; spl; ag; ta; 

inta; apn; lur; pl; per; ug-6; clau; oc; alb; ig; vo; etf; lg; Tor; bul; V-3; hl; syv; Cu; 

e; ra. Следуя характеру проявления и степени фенотипической выраженности 

этих признаков, для эффективного использования мутантных форм, носителей 

этих генов в селекции они распределены на соответствующие группы (Рис. 3). 

Признаки репродуктивной системы и мутантные гены, контролиру-

ющие характер их проявления. Различия между мутантными формами по ве-

личине цветка, количеству его частей, соотношению долей чашки и числа  

 

 
 

Рис. 3. Распределение коллекционных мутантных форм томата по форме и 

окраске листьев 

0
5

10
15
20
25
30
35
40
45
50

Ч
и

с
л

о
 г

е
н

о
т

и
п

о
в

 в
 г

р
у

п
п

е

0
5

10
15
20
25
30
35
40
45
50

Ч
и

с
л

о
 г

е
н

о
т

и
п

о
в

 в
 г

р
у

п
п

е

0 10 20 30 40

Почковидная светлозеленая

Яйцевидная темнозеленая

Яйцевидная желтозеленая

Яйцевидная сизозеленая

Широкояйцевидная желтозеленая

Широкояйцевидная темнозеленая

Удлиненнояйцевидная светлозеленая

Удлиненнояйцевидная темнозеленая

Удлиненнояйцевидная сизозеленая

Широколанцетная светлозеленая

Широколанцетная темнозеленая

Сильнорассеченная игольчатая светлозеленая

Сильнорассеченная игольчатая темнозеленая

Число генотипов в группе с определенным сочетанием формы и цвета листа

а б 
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долей венчика, их длины (лепестков цветка и чашечки), наличию опушения и 

окраске цветков, являющихся главными отличительными признаками изучен-

ных мутантов, достаточно выражены. В коллекции есть мутантные формы с 

сильно разветвленными (s, mult, mup, mux, mua), уменьшенными (hg, di), одно-

цветковыми (uf) и фасциированными соцветиями. Выявлены и описаны му-

тантные формы с разными типами стерильности – Мо544 (ds), Mo(ex), Мо 432 

(Ge), Мо638 (ms), Мо787 (ms-2), Мо779 (ms-31), Мо732 (psu), Мо504 (s), Мо732 

(ste), Мо738 (ste), Мо756 (st), Mo822 (spl). Они обладают значительной измен-

чивостью в отношении числа элементов околоцветника и андроцея. Доли ча-

шечки по длине могут быть короче долей венчика, равны или значительно 

больше их.  Эти гены представляют особый интерес для целенаправленного и 

активного их вовлечения в процесс создания стерильных форм томата для гете-

розисной селекции. Согласно степени фенотипической выраженности призна-

ков репродуктивной системы, образцы мутантного генофонда (125 форм) диф-

ференцированы и систематизированы на группы (Табл. 4). 

 

Таблица 4. Разнообразие мутантных форм томата по проявлению  

признаков репродуктивной системы 

 
Степень проявления 

 признака 

Лимиты значений признаков Количество     

генотипов в группе 

       

    Высота закладки  первого соцветия 

 

Лист, над которым распо-

ложено 1-е соцветие 

4 - 5 15 

6 - 8 33 

9 - 12 59 

13 и выше 23 

 

Тип соцветия 

С единичными цветками                     от  1 до  3  6 

Простой тип соцветия               от  4   до  10 цветков 59 

Простой тип соцветия с 

сильным опушением 

 

               от 1   до  7 цветков 

 

11 

Промежуточный 

    (1-2-х осевые) 

 

от 10 до 18 цветков в соцветии 

 

32 

 

Сложный (3-4-х осевые) 

 

от 19  и   более  (до 60 цветков) 

 

15 

 

 Размер и окраска цветка 

 

 

Малочленные – пять                    

                 долей 

Светло-желтые мелкие неопушенные 

Светло-желтые мелкие опушенные 

Светло-желтые крупные неопушенные 

Светло-желтые крупные опушенные 

Желтые мелкие опушенные 

Желтые крупные опушенные 

3 

6 

13 

11 

15 

41 

Многочленные – более  

            5-ти долей 

Желтые мелкие, без опушения 

Желтые крупные, опушенные 

12 

24 
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4.2. Генотипическая реакция пыльцы мутантных форм томата на  

действие стрессовых абиотических факторов 

 

Представлены результаты проведенной впервые оценки устойчивости му-

тантных форм томата (125 генотипов) на искусственно созданных стрессовых 

фонах (высокая, низкая температуры, засуха) по комплексу признаков мужско-

го гаметофита: жизнеспособ ность пыльцы, длина пыльцевых трубок, устойчи-

вость по прорастанию пыльцы и устойчивость по длине пыльцевых трубок. 

Анализ генотипоспецифической реакции пыльцы мутантных форм томата на 

действие разных стрессовых факторов позволила дифференцировать и система-

тизировать их на соответствующие шкале устойчивости группы (Рис. 4). На 

разных стрессовых фонах одни и те же мутантные формы неоднозначно реаги-

ровали на   действие стрессогенного фактора. Например, с летальной реакцией 

на действие одного стресс-фактора, тогда как на фоне другого отмечается вы-

сокая устойчивость, а на третьем выявляется высокая внутрипопуляционная 

изменчивость по характеру прорастания пыльцы и способности, проросших на 

фоне стресса пыльцевых зерен формировать трубки, достаточной для оплодо-

творения длины. 

Исследованиями не установлено какой-либо зависимости типа и уровня 

устойчивости по признакам пыльцы от маркерных генов, носителями которых 

являются мутантные формы. Например, одни многомаркерные мутанты – Мо 

500, Мо 519, Мо 632, Мо 924 характеризуются высокой устойчивостью пыльцы 

по обоим признакам ко всем факторам, тогда как другие – Мо 308, Мо 451, Мо 

638 демонстрируют очень высокую чувствительность как по прорастанию 

пыльцы, так и способности её формировать длинные трубки на всех искус-

ственно созданных стрессовых фонах.  

Результаты оценки образцов мутантного генофонда томата по характеру и 

степени проявления признаков мужского гаметофита, характеризующих их 

устойчивость к разным стрессовым абиотическим факторам, позволили выде-

лить мутантные формы нескольких генетически обусловленных типов:  

–  Мутантные формы томата, характеризующиеся высокой устойчиво-

стью пыльцы ко всем изученным стрессовым факторам (высокие, низкие 

температуры, засуха).  

–  Мутантные формы, с одинаково высокой ответной реакцией их пыль-

цы (чувствительностью) на действие обозначенных выше стресс-факторов. 

–   Мутанты, сочетающие устойчивость к высокой и низкой температурам.       

–  Мутанты, сочетающие устойчивость к высокой температуре и засухе.                

–  Мутанты, сочетающие высокую устойчивость к низкой температуре и 

засухе. 

–  Мутантные формы, пыльца которых устойчива только к высокой тем-

пературе. 

–  Мутантные формы с высокоустойчивой пыльцой только к низкой тем-

пературе. 

–  Мутантные формы, пыльца которых высокоустойчива только к засухе. 
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–  Мутантные формы томата с высокой внутрипопуляционной измен-

чивостью изученных признаков пыльцы на разных искусственно созданных 

стрессовых фонах: 

а) генотипы, у которых на фоне стрессовых факторов прорастает незна-

чительное количество пыльцевых зерен, но проросшие формируют очень длин-

ные, равномерные пыльцевые трубки;  

б) генотипы с активно и быстро прорастающими пыльцевыми зернами, но 

при этом проросшие на фоне стрессовых факторов пыльцевые зерна, не могут 

формировать пыльцевые трубки достаточной для оплодотворения длины (три 

диаметра пыльцевого зерна) [8].  

Это позволяет нам сделать о том, что устойчивость к трем разным стрессо-

вым абиотическим факторам (высокая, низкая температуры, засуха) детерми-

нируется разными генетическими системами, выявляя различия даже внутри 

одного мутантного образца по двум разным признакам пыльцы: прорастание и 

способность проросших пыльцевых зерен формировать трубки достаточной 

для оплодотворения длины. 

 

                

                                               

Рис. 4. Распределение мутантных форм томата на группы по степени 

устойчивости их пыльцы к высокой, низкой температурам и засухе 
  

          Примечание: 1 – неустойчивые формы; 2 – слабоустойчивые по обоим признакам пыльцы:  

3 – среднеустойчивые; 4 – устойчивые; 5 – высокоустойчивые; 6 – сверхустойчивые; 7 – формы не-

устойчивые по прорастанию пыльцы и устойчивые по длине пыльцевых трубок; 8 – устойчивые по 

прорастанию пыльцы и неустойчивые по длине пыльцевых трубок 
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         Анализ влияния условий внешней среды на степень изменчивости призна-

ков пыльцы при выращивании растений мутантных форм томата в разные годы 

(2011-2014), показал неоднозначную реакцию, однако показатели признаков 

при этом оставались в пределах нормы реакции, характерной для конкретного 

генотипа. Это указывает на целесообразность и эффективность использования 

искусственных стрессовых фонов для оценки, выявления и отбора устойчивых 

генотипов по признакам мужского гаметофита на начальных этапах развития 

растений и селекционного процесса.  

 

         4.3. Потенциал мутантных форм томата по хозяйственно-ценным  

признакам       

 

Тип роста растений и продолжительность вегетации.  Разнообразие 

по форме куста в основном связано с размером растения (d, dd, dmp, dmd, ssp, 

sp, sp+, sp±), числом боковых побегов (ls), степенью их разветвления (atn, bu, br, 

cg, bip, com, sd, bls, wd и др.). С учетом характера проявления и степени фено-

типической выраженности признаков, контролируемых этими генами, и про-

должительности вегетационного периода, мутантные формы нами были систе-

матизированы на группы: индетерминантные: раннеспелые (98-108 дней), 

среднеспелые (110-118 дней), позднеспелые (121 -134 дня); детерминантные: 

ультрараннеспелые (89-99 дней), раннеспелые (104-109 дней), среднеспелые 

(110-118 дней), позднеспелые (121-137 дней) и ультрапозднеспелые (154-158 

дней); полудетерминантные: раннеспелые (102-109 дней), среднеспелые (110-

117), позднеспелые (121-132 дней); супердетерминантные: ультрараннеспелые 

(87-98 дней), раннеспелые (100-109 дней), среднеспелые (111-119 дней); карли-

ковые формы: ультрараннеспелые (79-99 дней), раннеспелые ( 101-109 дней), 

средне – (112-119 дней) и позднеспелые – (121-147 дней). Это своеобразный ге-

нофонд томата, детерминирующий широкий спектр жизненных форм с разными 

типами роста и сроком созревания плодов, который может быть использован 

как исходный материал этих признаков при решении теоретических и задач 

практической селекции открытого и защищенного грунта.  

Идентификация и систематизация мутантных форм по признакам 

плода.  Изученный нами генофонд широко представлен маркерными генами, 

контролирующими разные признаки плода [30]. Окраска плода связана с боль-

шим количеством мутантных генов: о, at, ep, dg, gf, hp, t, u, ug, Ip, l, r, sh, y, де-

терминирующих характер и интенсивность окраски созревающего плода, и вы-

раженность различий у зрелых плодов. Содержание ликопина и β – каротина в 

плодах контролируется генами β, βс, βog, Del. Изменяя биохимический, а особен-

но пигментный состав плодов, эти гены влияют не только на окраску, но также 

на вкусовые, диетические и товарные качества плодов [1, 43, 55]. Наиболее 

сильно гены окраски влияют на пигментный состав плодов, при этом одни му-

тантные гены – r, at, sh понижают общее содержание каротиноидов [60], тогда 

как другие –  hp, hp-1, hp-2, Ip, dg повышают его [61], а третьи – β, βс, Del, t, gs, fg 

изменяют их состав и соотношение, не влияя на общее содержание. Большую 

ценность для улучшения химического состава плодов имеет ген β, повышающий 
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содержание β-каротина – основного предшественника витамина А. Формы с ге-

ном β в результате замещения ликопина β-каротином имеют оранжевую или 

красно-оранжевую окраску плодов [39, 55]. Мясистость и высокую упругость 

плодам придают гены pat и pat-2. Использование их в селекции улучшает плодо-

образование и размер плода, особенно при выращивании в неблагоприятных 

условиях. Степень опушения разных частей растения, включая плоды, опреде-

ляется генами Ln, p, vi, Wom.   Невызревающие плоды имеют мутантные формы, 

которые являются носителями генов rin, nor, alc.  Признак – форма плода у то-

мата, как и окраска, является одной из основных характеристик при селекции 

новых сортов относительно их направления и назначения [1]. Специфичность 

коллекции по форме плода придает наличие в ней другой группы генов – Ol, o, 

obl, el, n. Поверхность плода у изученных форм гладкая или в разной степени 

ребристая, вершина плода гладкая, иногда вытянута в более или менее острый 

носик. Согласно степени фенотипической выраженности этих признаков, описа-

ны мутантные гены, контролирующие характер их проявления – ep, o, el, crl, f, y, 

bk, lc, Ol, n, n-2, ck, anr, ptb [30]. Идентифицированы и систематизированы му-

тантные формы томата по числу, форме, окраске, структуре семенных камер, 

модификации созревания плодов и наличии семян в них, контролируемые ге-

нами – an, aw, e, ds, Ge, at, Bog, Lc, Ip, Del, Abg, at, gf, Gr, hp-1, lo, loc, Nr, r, t, fi, 

bs [30]. С учетом характера проявления признаков плода для целенаправленного 

использования их в селекции они распределены на следующие группы:   

I группа –  плоды округлой  формы разной интенсивности окраски (16 раз-

новидностей по цветовой гамме окраски  плода):  1 –  красные; 2 – интенсивно 

красные; 3 – морковно-красные; 4 – оранжевые; 5 – желтые и грязно-желтые;  

6 – розовые;  7 – белые; 8 –   темно-зеленые и зелено-желтые; 9 – интенсивно 

зеленые опушенные; 10 – красно-бордовые, переходящий в черные; 11 – корич-

нево-черные; 12 – красные с розовыми полосками; 13 – розовые с желтыми по-

лосками; 14 – красные с желтыми полосками; 15 – зеленые с желтыми полоска-

ми; 16 – оранжевые с розовыми полосками. 

II группа – плоды сплюснутые (разделена на три разновидности по характе-

ристике поверхности плода в сочетании с окраской плода):  А – гладкая поверх-

ность (1 – ярко-красные, 2 – темно-красные, 3 –  зеленые); Б – полуребристая по-

верхность (1 – красные, 2 – интенсивно-красные); В – сильноребристая (1 – крас-

ные, 2 – темно-красные, 3 – интенсивно-розовые с оранжевыми полосами).  

III группа –  плоды продолговатые (разделена на пять подгрупп по форме 

плода): А –   грушевидные (1 –  красные, 2 – лимонно-желтые, 3 – интенсивно-

оранжевые, 4 –розовые); Б – сливовидные (1 – красные, 2 – оранжевые, 3 – цвет 

банана); В – цилиндрические (1 –  красные, 2 – оранжевые); Г – сердцевидные 

(красные, розовые); Д –  эллипсоидные (1 – красные). Это неисчерпаемый ис-

точник зародышевой плазмы, который открывает широкие возможности для 

активного использования их при создании новых сортов и гибридов томата 

разного направления и назначения, в том числе декоративных. 

Как считает автор более 500 мутантных форм томата [33], для целенаправ-

ленного и эффективного их использования в селекционно-генетических иссле-

дованиях необходимо наличие информации о степени фенотипической измен-
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чивости маркерных признаков в зоне возделывания культуры. Проведенные 

нами исследования [30] показали, что проявление и надежность идентификации 

мутантных генов одновременно зависят как от особенностей генотипа, так и 

условий внешней среды. Установлено, что разные маркерные признаки в нере-

гулируемых климатических условиях (в поле), проявляются неоднозначно. 

Наиболее подвержено действию факторов среды наличие антоциана на гипоко-

тиле у мутантов, а также его содержание на различных частях растения (a, aa, 

aw, at, al, ag, bls, cla, и др). В одних случаях антоциановый пигмент сильно вы-

ражен, в других он не обнаруживается. Аналогичная ситуация выявлена по мо-

дификации волосков, контролируемых генами – h, hl, hr, hrt, hs, vi, Ln и др.  В 

определенной степени это относится и к мутантам с необычной окраской и 

формой плода с неравномерной пятнистостью и некрозом листьев (Abg, af, at, 

B, bk, coa, ctr, cul, dg, alb, v-2, impdia, psu и др). Широкий спектр изменчивости 

по характеру и степени фенотипического проявления отмечен по маркерам сте-

рильности (ex, ex-2, ps, ps-2, s, sl-2, st, ste) и генам (mup, mux, mua, ms-2, uf), 

контролирующим тип соцветия и количество цветков на них. Другая группа 

маркерных генов: alb, ch, cv, lur, lut, marm, spl, scf очень хорошо идентифици-

руется на стадии семядольного листа и на протяжении роста и развития расса-

ды в теплице, но после высадки растений на постоянное место в поле, признаки 

исчезают. Многие маркерные признаки идентифицируются только на опреде-

ленной стадии роста и развития (всходы, семядоли, первые настоящие листья, 

цветение, полное созревание плодов и др.), что подтверждает рекомендации ав-

тора об эффективности их использования в практической селекции только при 

наличии информации о степени фенотипического их проявления.  

Всестороннее изучение генофонда мутантных форм томата (мутантных ге-

нов), показало, что они являются уникальным источником новой зародышевой 

плазмы, детерминирующий широкий спектр жизненных форм, который может 

целенаправленно и активно использоваться для решения теоретических и прак-

тических задач селекции (создание исходного материала нового поколения, ли-

ний, сортов и гетерозисных гибридов), а также инструментом (объектом) для 

проведения фундаментальных генетических, физиологических и биохимиче-

ских исследований [30].  

 

5. ГАМЕТНЫЕ ТЕХНОЛОГИИ И ИХ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ В  

СЕЛЕКЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ ТОМАТА 

 

5.1. Изменчивость морфологических признаков ядер вегетативных (V) 

и генеративных (G) клеток пыльцы томата у линий и гибридов F1 под  

действием стрессовых температур.  

Приводятся результаты изучения морфологических признаков – диаметр, 

периметр, площадь в ядрах вегетативных (V) и генеративных (G) клеток 

пыльцы томата при воздействии на неё высокой (45ºС) и низкой температурами 

(+7ºС) у родительских линий (Р1 и Р2) и их гибридов F1.  Показано, что ядра V и 

G клеток по-разному реагируют на действие высокой и низкой температур. Пер-
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вопричиной их разной реакции может быть структура: ядра V клеток вакуализи-

рованные, крупные, в отличие от ядер G клеток, которые плотнее и мельче. От-

личаются ядра V и G клеток пыльцы у гомозиготных и гетерозиготных геноти-

пов и по составу наследственных факторов.  

Установлено, что ядра V клеток в популяциях всех гибридов F1 по морфо-

логическим признакам более однородны, чем у их родительских форм. И, 

наоборот, по признакам ядер G клеток, в особенности в опытных вариантах, 

изменчивость выше в популяциях F1. 

Кластеризация генотипов по характеру проявления морфологических при-

знаков ядер V клеток пыльцы при 25ºС (контроль) выявила следующее рас-

пределение: в 1-й кластер вошли генотипы со средними значениями признаков 

(диаметр, периметр, площадь ядер), во 2-й с низкими, и в 3-й с высокими. При 

воздействии на пыльцу температурой 45ºС степень сходства между генотипами 

меняется, и они оказываются в разных кластерах. Тогда как температура 7ºС 

особого влияния на изменчивость признаков ядер V клеток не оказывает, сте-

пень сходства между генотипами относительно контроля почти не меняется 

(Рис. 5). Характер проявления признаков ядер V клеток пыльцы в F1 преимуще-

ственно определяется отцовской формой.   
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Рис. 5. Дендрограмма сходства исходных форм и гибридов F1 томата по 

морфологическим признакам ядер V клеток пыльцы при высокой и низ-

кой температурах: 1. Л 187(1); 2. Л 965; 3. F1 Ирок; 4. Л 187(2); 5. Л 828; 6. F1 Красная 

стрела; 7. Л 965; 8. Л 214; 9. F1 Северный экспресс 
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Анализ морфологических признаков ядер G клеток пыльцы на трех разных 

фонах (25ºС, 45ºС, 7ºС) показал более высокую их изменчивость. Кластеры име-

ли выраженные показатели признаков (Рис. 6). Например, в контроле (25ºС) ве-

личина и характер проявления признаков определяется влиянием отцовской 

формы у всех гибридов, тогда как в вариантах с температурами 45ºС и 7ºС обна-

руживается высокое влияние материнских форм. Реакция исходных форм и ги-

бридов F1 томата по морфологическим признакам на действие стрессовых факто-

ров проявляется дифференцировано. В то же время генотипы в популяциях от 

разных комбинаций по признакам ядер G клеток на обоих фонах (45ºС и 7ºС) 

имели схожее распределение в кластеры (Рис. 6). Вероятно, отбор на устойчи-

вость к одному фактору может привести к повышению толерантности к другому. 
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Рис. 6.  Дендрограмма сходства исходных форм и гибридов F1 томата по 

морфологическим признакам ядер G клеток пыльцы при высокой  

и низкой температурах:  1. Л 187(1); 2. Л 965; 3. F1 Ирок; 4. Л187(2); 5. Л828; 6.  

F1 Красная стрела; 7. Л965; 8. Л214; 9. F1 Северный экспресс 
 
 

 

        5.2. Изменчивость и наследование содержания ДНК и дисперсии  

хроматина 

Изучали влияние высокой (45ºС) и низкой (7ºС) температур на характер про-

явления и изменчивость цитохимических показателей (содержание ДНК и дис-

персия хроматина) ядер вегетативных (V) и генеративных (G) клеток пыльцы 

гибридов F1 томата и их родительских форм (три гибридные комбинации).  
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По содержанию ДНК в ядрах V и G клеток пыльцы наблюдались четкие 

различия между гибридами и их родительскими формами. Особенно выражены 

эти различия на фоне стрессовых температур. Возможно, это связано с тем, что 

гаметы гетерозисных генотипов могут быть разных типов и различными по со-

ставу наследственных факторов. Следовательно, они по-разному реагируют на 

стрессовые температуры, тем самым создавая более широкий спектр изменчи-

вости. Поскольку ядро G клетки является носителем наследственной информа-

ции, то это указывает на широкую связь между геномными изменениями, в том 

числе связанными с гибридизацией, тогда как ядро вегетативной клетки являет-

ся запасающей с высокой метаболической активностью.  

Значительные дифференцированные различия выявлены между родительскими 

формами и их гибридами F1 в ядрах как (V), так и (G) клеток пыльцы по дисперсии 

хроматина, характеризующей его функциональную активность. Увеличение его по-

казателя указывает на более компактную структуру и снижение его активности [34].  

Не установлено какой-либо определенной закономерности влияния ис-

пользованных температурных стресс-факторов на изменчивость признаков «со-

держание ДНК и дисперсия хроматина».  Проявление этих признаков у гибри-

дов F1 томата преимущественно определялась генотипическими особенностями 

родительских форм.  

Относительным показателем термоустойчивости генотипов может служить 

соотношение содержания ДНК в ядрах V и G клеток пыльцы (G/V), которое харак-

теризует процесс синтеза ДНК [13]. Здесь необходимо отметить, что пыльцу мы 

получали от растений, выращенных в теплице, где температура в летний период 

превышала 30ºС, поэтому соотношение G/V в контроле уже фактически характери-

зует её устойчивость, а последующее её прогревание создавало дополнительный 

стресс. Установлено, что устойчивость пыльцы всех трех гибридов F1 к изученным 

температурным стрессам (45ºС и 7ºС) была или ниже, чем у устойчивой родитель-

ской формы, или совпадала с менее устойчивой формой (Табл. 5). Это свидетель-

ствует о том, что исходные линии характеризуются разной генетической устойчи-

востью. Следовательно, при гибридизации, кроме учета показателей устойчивости 

мужского гаметофита, необходимо подбирать исходные линии с высокой комбина-

ционной способностью и идентичной устойчивостью к температурным стрессам. 

 

Таблица 5.  Соотношение содержания ДНК в ядрах G и V клеток пыльцы у 

исходных линий и гибридов F1 томата под воздействием  

различных температур 

 
 

Гибрид F1 

t = 25ºС (контроль) t = 45ºС t = 7ºС 

Р1 Р2 F1 Р1 Р2 F1 Р1 Р2 F1 

 

Ирок 

 

Красная стрела 

 

Северный экспресс 

 

1,20 

 

1,14 

 

1,35 

 

1,15 

 

1,09 

 

1,25 

 

1,09 

 

1,18 

 

1,24 

 

1,28 

 

1,23 

 

1,31 

 

1,04 

 

0,91 

 

1,21 

 

0,96 

 

0,85 

 

1,31 

 

1,38 

 

1,32 

 

1,01 

 

1,21 

 

1,08 

 

1,22 

 

1,19 

 

1,08 

 

1,06 
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Одновременно провели анализ влияния генотипа и температурных факто-

ров на варьирование содержания ДНК в ядрах V и G клеток пыльцы. Установи-

ли, что доля влияния взаимодействия двух факторов на изменчивость количе-

ства ДНК в варианте с высокой температурой значительно выше по G – клетке 

и составляет 78,4% против 47,4% по V – клетке (Табл. 6). На фоне низкой тем-

пературы, как по V, так и G – клетке влияние взаимодействия факторов «гено-

тип х температура» достаточно высокое и составляет 62,6% и 60,6% соответ-

ственно (Табл. 6). Это свидетельствует о резервах отбора устойчивых к данно-

му стрессу форм с искомыми показателями адаптивности.  

Доля влияния генотипа, температуры и их взаимодействия на изменчивость 

признака дисперсия хроматина несколько иная. Высокая изменчивость дисперсии 

хроматина отмечена при взаимодействии этих факторов в варианте использования 

для обработки пыльцы высокой температуры (45ºС) по V – клетке - 66,1%, тогда 

как по G – клетке только на 38,6% и на 23,1% определяется генотипом. На фоне 

низкой температуры доля влияния генотипа (32,8% V – клетка и 32,1% G – клетка) 

и температуры (32,8% V – клетке и 44,8% G – клетке) высокая (Табл. 6), что и 

обусловило более четкую дифференциацию генотипов. Вероятно, устойчивость 

пыльцы связана с функциональной активностью хроматина. 

 

Таблица 6. Доля влияния различных факторов на содержание ДНК и  

дисперсию хроматина в ядрах V и G клеток пыльцы под влиянием  

температурных стрессов 

 
 

 

Фактор 

Содержание ДНК Дисперсия хроматина 

t = 45ºС t = 7ºС t = 45ºС t = 7ºС 

клетка клетка клетка клетка 

V   G  V  G  V  G  V  G  

Генотип 16,0 18,3 23,2 29,3 9,0 23,1 32,8 32,1 

Температура 23,4 4,1 8,1 1,8 5,9 9,4 32,8 44,8 

Взаимодействие 

«генотип х температура» 

 

47,4 

 

78,4 

 

62,6 

 

60,6 

 

66,1 

 

38,6 

 

26,6 

 

10,0 

           

Таким образом, проявление цитохимических признаков: содержание ДНК 

и дисперсия хроматина в ядрах V и G клеток пыльцы у всех изученных гибри-

дов F1 томата было либо промежуточным, либо приближалось к менее устойчи-

вой родительской форме, что свидетельствует о рецессивном характере 

наследования устойчивости к изученным температурным стресс-факто-

рам. Аналогичные результаты получены и другими авторами [6, 56], которые у 

гибридов F1 кукурузы выявили геномные изменения, указывающие на неста-

бильность содержания ядерной ДНК. Также показано, что у межлинейных ги-

бридов с высоким гетерозисом количество ядерной ДНК было на уровне сред-

неродительского, тогда как у F1 с низким гетерозисом количество ДНК было 

выше примерно на 5% [37]. Высокая изменчивость содержания ДНК в зависи-

мости от условий среды установлена на аллополиплоидных гибридах тритикале 

и пшеницы [2, 4].        
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5.3. Наследование устойчивости по признакам мужского гаметофита к 

высокой и низкой температурам гибридами F1 томата  

 

Изучали наследование устойчивости по признакам мужского гаметофита 

(жизнеспособность пыльцы, длина пыльцевых трубок, устойчивость по прорас-

танию пыльцы и длине пыльцевых трубок) к высокой (45ºС) и низкой (7ºС) 

температурам гибридами F1, полученными путем прямых и реципрокных скре-

щиваний линий с разными типами и уровнем устойчивости.  Установлено, что 

при скрещивании двух устойчивых линий (Л187 х Л828) по изученным призна-

кам в гибридах F1 как по жаростойкости, так и холодостойкости отмечается от-

рицательное сверхдоминирование (депрессия) у прямых и реципрокных гибри-

дов (Табл. 7), что указывает на рецессивный характер этих признаков. 

В комбинации гибрида (Л187 х Л965), где один из родительских компо-

нентов устойчив к обеим температурам, а другой высокочувствителен, отмеча-

ется отрицательное доминирование и сверхдоминирование по жаро- и холодо-

стойкости пыльцы. Такая же закономерность выявлена по устойчивости пыль-

цевых трубок (Табл. 7). Вывод о рецессивном характере устойчивости по этим 

признакам справедлив и в данном варианте.  

У гибридов F1, где обе родительские формы (Л558 х Л965) восприимчивы 

к высокой и низкой температурам, наблюдается сверхдоминирование по жаро-

стойкости пыльцы и устойчивости пыльцевых трубок. По признаку «холодо-

стойкость пыльцы» при прямом скрещивании отмечено промежуточное насле-

дование, при реципрокном – доминирование лучшего родителя (Табл. 7). Силь-

нее выражены показатели на фоне высокой температуры. Можно предполо-

жить, что эти линии являются близкородственными по происхождению, скре-

щивание которых приводит к объединению их аллелей и усилению устойчиво-

сти в F1.  

Таблица 7.  Характер наследования устойчивости к высокой и низкой  

температурам гибридами F1 томата по признакам мужского гаметофита 

 
 

Гибридная комбинация 

Коэффициент наследования признаков – Hp 

Свежая пыльца Жаростойкость Холодостойкость 

1 2 3 4 5 6 

Л187 × Л828 

Л828 × Л187 

- 1,4 

- 1,6 

   + 2,0 

   + 3,3 

- 0,55 

- 1,21 

    -  1,5 

    -  2,65 

     - 6,0 

     - 5,2 

    -  7,1 

    -  7,2 

Л187 × Л965 

Л965 × Л187 

+ 3,9 

- 1,5     

   + 6,4 

   + 3,7 

- 0,71 

- 0,82 

    -  0,86 

    -  0,30 

     - 1,0 

     - 0,70 

 - 153,8 

 - 139,6 

           Л558 × Л965 

Л965 × Л558 

     - 1,2 

     - 5,5 

   -  0,06 

   -  0,13 

+ 16,4 

+ 26,9 

    + 2,2 

    + 2,8 

    + 0,33 

    + 1,0 

    -  0,94 

    -  1,20 

Л469 × Л186 

Л186 × Л469 

    + 1,5 

    + 0,4 

   + 0,89 

   + 0,56 

+ 1,43 

     + 3,0 

    + 24,0 

    + 79,6 

    + 4,9 

    + 8,3 

    + 0,06 

    + 1,4 

Л965 × Л214 

Л214 × Л965 

    -  1,0 

    -  0,5 

   -  0,33 

   -  0,06 

     + 1,1 

 -  0,18 

    + 0,28 

    + 3,3 

    + 41,0 

    + 12,8 

    + 0,42 

    -  0,68 

Л189 × Л965 

Л965 × Л189 

    -  2,6 

    -  2,0 

   + 0,6 

   -  1,0 

+  67,7 

+ 49,8 

    + 4,48 

    + 0,40 

    + 0,69 

     - 0,94 

    -  3,7 

    -  9,4 

 Примечание.  Нумерация в заголовке таблицы: 1. Жизнеспособность свежесобранной пыльцы; 2. Длина     
     пыльцевых трубок; 3. Жаростойкость по прорастанию пыльцы; 4. Жаростойкость по длине пыльцевых   

     трубок; 5. Холодостойкость по прорастанию пыльцы; 6. Холодостойкость по длине пыльцевых трубок 
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Прямые и реципрокные гибриды F1 (Л469 х Л186 и Л186 х Л479), полу-

ченные с использованием родительских форм с одинаково средними показате-

лями устойчивости по признакам мужского гаметофита к стрессовым темпера-

турным факторам образуют пыльцу более жаростойкую, чем их исходные фор-

мы. Это касается и признаков «холодостойкость и устойчивость пыльцевых 

трубок». Вероятно, линии (469 и 186), использованные в данной комбинации 

скрещивания, также обладают разными парами эквивалентных генов устойчи-

вости, объединение которых в одном геноме у гибридов F1 приводит к усиле-

нию проявления признаков, характеризующих устойчивость генотипов.               

Существенных различий в зависимости от направления скрещиваний в F1 

не отмечено. Установленные закономерности наследования гибридами F1 

устойчивости к высокой и низкой температурам по признакам мужского гаме-

тофита при скрещивании форм с контрастным и равным уровнем устойчивости 

также свидетельствуют о рецессивном характере наследования признаков к 

стрессовым температурным факторам, что согласуется с выводом, сделан-

ным в разделе 5.2 и заключениями других авторов [17, 24, 52]. Полученные ре-

зультаты представляют большой интерес для практического применения в се-

лекции томата и могут служить предпосылкой для обоснованного подбора ро-

дительских пар при гетерозисной селекции. 

 

5.4. Доля влияния родительских форм томата на наследуемость устой-

чивости к температурным стрессам по признакам мужского гаметофита 

 

Влияние родительских форм на проявление признаков жаро- и холодостой-

кость в F1 определяли путем компонентного анализа в двухфакторном комплексе с 

вычислением коэффициента наследуемости в широком смысле (h2). Оценку и ана-

лиз родительских форм и их гибридов F1 (14 комбинаций) на устойчивость к вы-

соким температурам проводили на жестких температурных фонах: 35˚С; 38˚С; 

45˚С и 48˚С с разной временной экспозицией действия на пыльцу: 3, 5 и 7 часов. 

Холодостойкость определяли путем проращивания пыльцы в условиях in vitro на 

фоне пониженных температур +6˚С и +10˚С. Вычисляли долю влияния каждого 

родителя и их взаимодействия на наследуемость устойчивости по пыльце [28]. 

В целом, при воздействии на пыльцу температурами 35˚С, 38˚С, 45˚С и 

48˚С с временными экспозициями 5 и 7 часов значительным было влияние вза-

имодействия материнской и отцовской форм (А х В) на наследуемость гибри-

дами F1 признака «жаростойкость пыльцы» F1. При индивидуальной оценке 

каждой комбинации F1 определяющим было влияние материнских форм (А), 

особенно в том случае, где в качестве материнского компонента используется 

более устойчивая форма.  

Установили, что проявление признака «жизнеспособность свежесобранной 

пыльцы – контроль» в F1, определяется взаимодействием материнских и отцов-

ских форм (А х В).                

Обработка пыльцы гибридов F1 температурой 35˚С в течение 5 часов вы-

явила значительное влияние на проявление признака в F1 материнской формы 

(55,4%). При более длительной временной экспозиции воздействия на пыльцу 
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(7 часов) эти значения меняются. Такая же закономерность выявляется и при 

температурном режиме 38˚С, где при более продолжительном воздействии на 

пыльцу (7 часов) усиливается влияния взаимодействия (А х В) родительских 

форм на проявление устойчивости – 68,0% (Табл. 8). 

Воздействие на пыльцу температурой 45˚С в течение 5 часов также пока-

зывает, что устойчивость гибридов F1 преимущественно определяется материн-

ским компонентом (52,4%). Тогда как увеличение временной экспозиции до 7 

часов приводит к уменьшению доли влияния материнского компонента (А) и 

усилению влияния взаимодействия материнских и отцовских форм (Табл. 8). 

Существенное влияние на наследуемость признака в F1 при температуре 48˚С 

с разной продолжительностью действия на пыльцу (5 и 7 часов) оказывает взаи-

модействие (А × В) факторов с коэффициентами 61,6% и 71,2%. Доля влияние от-

цовских форм (В) во всех вариантах исследований была несущественной (Табл. 8). 

 

Таблица 8.  Наследуемость признака «жаростойкость пыльцы» гибридами F1 

 

 

Компоненты 

скрещивания 

h2,  % 

25˚С – 3 часа 

(контроль) 

 

35˚С 

 

38˚С 

 

45˚С 

 

     48˚С 

                                                   5 часов 

А ♀ 12,4 55,5 44,0 52,4 28,6 

В ♂ 16,2 7,5 15,2 9,2 7,2 

А × В  (♀ × ♂) 66,7 35,1 39,3 37,9 61,6 

                  7 часов 

А ♀ 12,4 37,6 21,9 35,9 19,0 

В ♂ 16,2 9,4 10,0 9,5 7,5 

А × В  (♀ × ♂) 66,7 52,7 68,0 54,4 71,2 

      

         Примечание: ♀ – Л 5 и Л 7; ♂ – Л 302, Л 304, Л 305, Л 311, Л 324, Л 327 и с.Виза 

 

Во втором блоке приводится анализ наследуемости признака «холодостой-

кость пыльцы» гибридами F1 от разных комбинаций, который показывает высо-

кую долю влияния материнской формы (А) – 40,6% на фоне более низкой тем-

пературы (+6˚С). Этот показатель снижается до 18,0% на температурном фоне 

+10˚С (Табл. 9), но при этом доля взаимодействия материнская х отцовская 

формы (А х В) очень высокая. В изученных комбинациях гибридов F1 в обоих 

вариантах опыта (+6˚С и +10˚С) существенным оказалось влияние взаимодей-

ствия (А × В) с соответствующими коэффициентами – 55,7% - 78,8% (Табл. 9).  

 

Таблица 9.  Наследуемость признака «холодостойкость пыльцы» гибридами F1 

 

 

Компоненты 

скрещивания 

h2, % 

25˚ С – 3 часа 

(контроль) 

10˚С – 24 часа 6˚ С – 24 часа 

А♀ 31,6 18,0 40,6 

В♂ 4,6 3,2 3,6 

А × В  (♀ × ♂) 62,5 78,8 55,7 

             

         Примечание: ♀ – Линии 5 и 7; ♂ –  Л 302, Л 304, Л 305, Л 311, Л 324, Л 327, с. Виза 
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Установлено, что в комбинациях гибридов F1 (14 пар) как по жаростойко-

сти, так и холодостойкости пыльцы доля влияния отцовских форм на наследуе-

мость признаков несущественна. Значительным оказалось действие материн-

ских (А) форм и их взаимодействие с отцовскими (А х В). В данном экспери-

менте показатель наследуемости – это не только характеристика изученных 

признаков, но и искусственно созданных стрессовых фоновых условий, в кото-

рых проводилось изучение родительских форм и их гибридов F1.  

   

5.5. Роль трансгрессий в селекции томата на устойчивость к высокой 

температуре 

 

Приводятся результаты анализа расщепляющихся популяций F2 (9 комби-

наций), полученных с использованием родительских форм, в равной степени 

устойчивых к высокой температуре (45˚С) по комплексу признаков мужского 

гаметофита (жизнеспособность пыльцы, длина пыльцевых трубок, жаростой-

кость пыльцы и устойчивость по длине трубок). Мерой вариации изученных 

признаков служил показатель средней дисперсии (S2) по гибридной семье [12]. 

Показано, что внутрипопуляционная изменчивость по признакам пыльцы по 

каждой комбинации разная: высокая S2–8015, S2–5848, S2–5764, S2–5035; сред-

няя S2–4645; S2–4620, S2–4502 и низкая S2–2647; S2–1702. В расщепляющихся 

популяциях F2 выявлены генотипы с крайними отклонениями значений призна-

ков, а именно: уступающих обеим родительским формам; на уровне среднеро-

дительского признака; превышающих или уступающих одному из родителей; и 

трансгрессивные рекомбинанты, которые по жаростойкости пыльцы и устойчи-

вости трубок превосходят обоих родителей. На рисунках 7 а, б, в, г представлен 

характер внутрипопуляционной трансгрессивной изменчивости по признакам 

пыльцы у гибридов с контрастной дисперсией (S2) по семье. 

В комбинации гибрида F2 (Л5 х Л305) с самой высокой дисперсией по се-

мье (S2-8015) выявлен и широкий спектр внутрипопуляционной изменчивости. 

По жаростойкости пыльцы показатели варьируют от 1,0 до 89,9%. Выявлена 

высокая частота встречаемости генотипов (50,8%) с низкими значениями при-

знака (1,0 - 29,9%). Средние значения (30,0% - 49,9%) имели 32,3%, и только 

16,9% отличались высокой жаростойкостью пыльцы (50,0 - 89,9%). В популя-

ции нет генотипов с крайне высокими показателями признака (90,0% - 109,9%) 

(Рис. 7, а). Анализ признака «устойчивость пыльцевых трубок» показал, что 

53,8% генотипов распределились на классы со средним и высоким значениями 

(39,9%-69,9%). В популяции не выявлено генотипов с крайне низкими значени-

ями признака (0-9,9%), но отмечены единичные с крайне высокими показате-

лями (100-119,9%). Из этой популяции выделены только два рекомбинанта, у 

которых совпадают высокие показатели по обоим признакам, и они выше, чем у 

исходных форм. В популяции выявлено много жаростойких генотипов по 

пыльце, но неустойчивых по длине трубок и наоборот (Рис. 7, а). 

Внутрипопуляционная рекомбинационная изменчивость по обоим призна-

кам пыльцы достаточно высокая и в комбинации F2 – Л7 х Л126 с дисперсией 

по семье S2–2647, которая в три раза ниже, чем в рассмотренной выше. В попу-
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ляции много генотипов (9,2%) с крайне высокой жаростойкостью пыльцы (от 

90,0 до 109,9%), и много рекомбинантов (26,1%), превышающих лучшего роди-

теля по устойчивости пыльцевых трубок (90,0 - 119,9%). Из диаграммы (Рис. 7, 

б) четко видно, что кривая распределения генотипов внутри популяции смеще-

на в сторону классов с высокими значениями обоих признаков (50,0% - 89,9%), 

частота встречаемости которых составляет 61,2%, и только 12,7% имели низкий 

(10-29,9%) и средний (30-49,9%) показатель признака (Рис. 7, б). Нет генотипов 

с крайне низкими значениями (1-9,9%). Встречаемость трансгрессивных реком-

бинантных форм с высоким совпадением значений обоих признаков «жаро-

стойкость пыльцы и устойчивость пыльцевых трубок» в этой комбинации вы-

ше, чем в остальных.  

Широкий спектр внутрипопуляционной изменчивости отмечен и по ком-

бинации Л7 х с. Церос (S2–5764) по обоим признакам пыльцы (Рис. 7, в). Гено-

типы представлены всеми классами: 28,7% с крайне низкой жаростойкостью 

пыльцы (1-9,9%); средние значения (19,9-39,9%) имели 45,2%; и в классы с вы-

соким (40 - 89,9%) и очень высоким (90-119%) значением признака распредели-

лись 23,1% и 2,9% соответственно. По «устойчивости пыльцевых трубок» 

33,6% генотипов имеют крайне низкие значения (от 1 до 19,9%), в то время, как 

частота встречаемости трансгрессивных рекомбинантных форм по длине тру-

бок (50-89,9%), составляет 41,3%. Крайне высокие значения признака (90-

119%) имели 8,6% генотипов (Рис. 7 в). Однако, рекомбинантных форм с высо-

ким совпадением значений показателей обоих признаков, которые были бы 

выше, чем у лучшего родителя, или на его уровне, не выявлено. 

По характеру изменчивости признаков популяция гибрида F2 – Л5 х Л324 (S2–

5848) кардинально отличается от рассмотренных выше (Рис. 7, г). Отмечена очень 

высокая частота встречаемости генотипов, которые распределились на классы с 

крайне низкими (1 - 19,9%), низкими (20 - 39,9%) и средними (40 - 49,9%) значе-

ниями признаков. Но именно из этой популяции выделены рекомбинантные фор-

мы, которые по обоим признакам пыльцы превышают лучшего родителя или 

находятся на его уровне. После обработки их пыльцы высокой температурой она 

быстро прорастает, формируя трубки, устойчивость которых выше, чем в контро-

ле (100 - 119,9%). Следовательно, показатель этого признака нужно использовать 

в качестве основного критерия при отборе устойчивых генотипов. 

Индивидуальный анализ внутрипопуляционной рекомбинационной из-

менчивости по признакам «жаростойкость пыльцы и устойчивость по длине 

трубок» у комбинаций с резко выраженными различиями дисперсии (S2) по 

семье показал, что не из всех популяций выщепляются трансгрессивные ре-

комбинанты, даже если их родительские формы характеризуются высокой 

устойчивостью. Из 9-ти расщепляющихся популяций F2 удалось отобрать 23 

генотипа, в геноме которых сочетаются генетические факторы, обеспечиваю-

щие на фоне стрессовой температуры высокую жизнеспособность пыльцы, её 

устойчивость, а также отвечающие за рост пыльцевых трубок и их устойчи-

вость. С учетом выявленной вариабельности двух признаков пыльцы реко-

мендуется отборы на данной стадии онтогенеза проводить при высоком сов-

падении их характеристик. 
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                          а (F2 – Л7 х Л305)                                                     б (F2 – Л 7 х Л 126) 

                                      

                           в (F2 – Л 7 х Церос)                                                   г (F2 – Л 5 х Л 324) 

 

Рис.  7.  Генотипическая структура расщепляющихся популяций F2 по  

частоте встречаемости генотипов томата с определенным значением  

признаков: жаростойкость по прорастанию пыльцы и  

устойчивость по длине пыльцевых трубок 
 

5.6. Селекционная ценность потомств поколений F3 и F4, полученных 

из трансгрессивных рекомбинантов, устойчивых по признакам пыльцы   

 

Реакцию гибридных популяций на отбор (R), как одну из важнейших ха-

рактеристик их селекционной ценности [9], определяли в F3 и F4 по соотноше-

нию средних значений признаков всей популяции (Хвп) и у отобранных 

потомств (Хоп) в предыдущем поколении. Установили фактический сдвиг коли-

чественной выраженности признака при отборе. Отсчет поколений вели по рас-

тению, отобранному в предыдущей генерации. Семена лучших растений, выде-

ленных в F2, использовали для получения популяций F3, а из F3, отбирали луч-

шие для формирования потомств генерации F4. 

Анализ селекционной ценности по реакции гибридных популяций на отбор 

(R) показал, что фактический сдвиг по жаростойкости пыльцы в F3 относительно 

F2 невелик (0,92), и ещё ниже в F4 к F2 – 0,65 (Табл. 10). Гетерогенность гибрид-
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ных популяций разных комбинаций по жаростойкости пыльцы в поколениях F3 

и F4 остается высокой. Эффективным отбор был в F3 относительно F2 только по 

комбинациям Л7 х Л305 и Л7 х Церос (Табл. 10), но в F4 у них отмечен сдвиг 

показателей в меньшую сторону. Поскольку оценка гибридных популяций про-

водится в разные годы, то очевидно, что при смене условий формирования 

пыльцы не все лучшие потомства, отобранные в F2, были таковыми в следую-

щем поколении, но из популяций от разных комбинаций выделялись жаростой-

кие формы.  Несколько выше сдвиг показателей в динамике поколений F2, F3 и 

F4 от разных гибридных комбинаций был по устойчивости пыльцевых трубок 

0,99 (F3 к F2) и 1,15 (F4 к F2). Наиболее выраженный положительный сдвиг в 

сторону высоких значений по данному признаку в F3 и F4 относительно F2 от-

мечен у трех комбинаций (R – 1,91, 1,29 и 1,08) (Табл. 10). Однородность этих 

популяций по наличию в них генотипов с высокой устойчивостью пыльцевых 

трубок указывает на эффективность проведения отборов с учетом критерия 

данного признака в динамике поколений F2, F3 и F4.  

 

Таблица 10. Реакция гибридных популяций F3, F4    

на отбор в F2 по признакам пыльцы 
 

Гибридная 

комбинация 

F2, % (средняя по популя-

ции конкретной гибридной  

комбинации 

Коэффициент эффективности отборов в гибридных 

потомствах в динамике поколений 

F3 F4     F3 / F2             F4 / F2 

Жаростойкость пыльцы гибридных популяций в динамике поколений 

  Л 7 × Л 305 

  Л 7 × Л 126 

  Л 7 × Церос 

  Л 5 × Л 324 

  Л 7 × Лидер 

  Л 5 × Церос 

45,8 

63,7 

53,4 

51,5 

67,7 

43,3 

1,50 

 0,50 

 1,11 

 0,86 

 0,45    

 0,54 

          0,86 

0,35 

0,76 

0,69 

0,37 

 0, 33 

 

 

 

      0,92                 0,65      

 Устойчивость пыльцевых трубок генотипов в гибридных популяциях 

  Л 7 × Л 305 

  Л 7 × Л 126 

  Л 7 × Церос 

  Л 5 × Л 324 

  Л 7 × Лидер 

  Л 5 × Церос 

44,4 

81,1 

64,8 

112,4 

86,7 

51,2 

1,76 

0,96 

1,16 

0,59 

0,89 

0,67 

1,91 

0,98 

1,29 

0,84 

1,08 

0,76 

 

 

 

      0,99                  1,15 

        

Представленные результаты показывают, что селекционная ценность потомств 

поколений F3 и F4, полученных из трансгрессивных рекомбинантов F2, по призна-

кам «жаростойкость пыльцы и устойчивость пыльцевых трубок» не столь выраже-

на, как ожидалось. Вероятно, характер их проявления отражает совокупность мно-

гих генотипических и фенотипических черт, проявляющихся на разных стадиях он-

тогенеза растений, что также указывает и на полигенную природу признаков. 

 

5.7. Комбинированные отборы и их влияние на характер проявления 

признаков и интенсификацию селекционного процесса томата 

 

        Комбинирование методов традиционной, классической селекции с гамет-

ными отборами нацелено на увеличение генотипической изменчивости в попу-
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ляциях для отбора высокопродуктивных и устойчивых генотипов. Проводили 

поэтапное чередование оценки и отбора на разных стадиях онтогенеза под вли-

янием высоких температур (спорофит - 43˚С и гаметофит - 45˚С), с одновре-

менным учетом некоторых хозяйственно-ценных признаков (длина периода ве-

гетации, высота закладки первого соцветия, скороспелость, урожайность и др.). 

Изучены и проанализированы 11 гибридных комбинаций.      

Начиная от F1, формирование и оценку потомств генераций до F5 проводи-

ли с использованием трех методических подходов: 1 – поэтапное чередование 

спорофитно-гаметофитных отборов под воздействием высокой температуры 

(опыт-1); 2 – только гаметофитные отборы с использованием для опыления 

термообработанной пыльцы (45˚С) (опыт-2); 3 – традиционные отборы при са-

моопылении по высокому показателю изученных признаков (контроль). Кри-

терием служил селекционный индекс [14], который позволяет оценить качество 

линий, определить эффективность проведенных отборов и их влияние на ин-

тенсификацию селекционного процесса.   
Показано, что поэтапное чередование отборов по спорофиту и гаметофиту 

под действием высокотемпературных режимов (43°С и 45°С) на ранних этапах 

(F1-F3) приводит к получению более устойчивых и продуктивных потомств в F5-

F7 по сравнению с использованием только гаметофитных отборов, и эти разли-

чия заметнее относительно линий, полученных с использованием традицион-

ных отборов (контроль).  

Оценка линий генерации F5- F7 на стадии спорофита (прорастание семян и 

длина проростка) по их ростовой реакции на высокотемпературное воздействие 

показывает, что выделенные с использованием чередования спорофитно-

гаметофитных отборов, имеют более высокую устойчивость относительно ли-

ний, выделенных с использованием других двух методов. Особенно это выра-

жено по признаку «длина проростка» (Рис. 8 а, б).  
 

  

Рис. 8.  Индексы эффективности отборов по энергии прорастания семян (а) 

и длине проростка (б) 
Примечание: 1 ряд – между спорофитно-гаметофитным и только гаметофитным отбо-

рами; 2 ряд – индекс эффективности между гаметофитным и вариантом контроля; 3 ряд 

–  чередование спорофитно-гаметофитных отборов относительно контроля. 
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Анализ линий, выделенных из популяций одних и тех же комбинаций, но 

разными методами отбора по признакам мужского гаметофита (прорастание 

пыльцы и длина трубок), не выявил однозначного влияния метода отбора (Рис. 9 

а, б). Наиболее выражены различия по признакам, а также линиям, выделенным из 

разных гибридных комбинаций. Пыльца линий, полученных от спорофитно-

гаметофитных отборов, менее устойчива к высокой температуре, чем линий от 

гаметофитных отборов. Однако, проросшая пыльца линий от спорофитно-

гаметофитных отборов формирует более длинные трубки (91-214 д.о.м.), чем 

пыльца линий от гаметофитных (67-121д.о.м.). Самые короткие трубки (44,3-87,5 

д.о.м.) отмечены у линий в варианте контроля. Одновременно следует отметить, 

что по признакам мужского гаметофита некоторые линии имеют равные значения, 

независимо от использованного метода отбора для их получения (Рис. 9 а, б). 
 

   

Рис.  9.  Индексы эффективности отборов   по устойчивости пыльцы (а) и 

длине пыльцевых трубок (б) 
       Примечание: 1 ряд – между спорофитно-гаметофитным и только гаметофитным 

отборами; 2 ряд – индекс эффективности между гаметофитным и вариантом контроля; 3 

ряд –  индексы чередования спорофитно-гаметофитных отборов относительно контроля. 

 

Стабильный характер проявления и высокое совпадение устойчивости в 

популяциях потомств F5-F7 у линий от разных комбинаций на фоне высокой 

температуры по спорофиту (прорастание семян и длина проростков) и сильная 

изменчивость по признакам мужского гаметофита (устойчивость по прораста-

ние пыльцы и устойчивость пыльцевых трубок) в динамике поколений свиде-

тельствует о том, что роль диплоидного поколения в формировании устойчиво-

сти к высокой температуре более выражена, чем гаплоидного.  

Эффективность комбинированного использования методов традиционной 

селекции с гаметными отборами установлена и по некоторым хозяйственно-

ценным признакам.  

У линий 110/1 и 118/1, выделенных с использованием чередования споро-

фитно-гаметофитных отборов, продолжительность вегетационного периода 

была короче, чем у линий от гаметофитных на 10 и 11 дней соответственно и на 

9 и 8 дней по сравнению с контролем. По другим линиям, эти различия не столь 

выражены (от 1 до 5 дней). Анализ признаков высота закладки первого соцве-
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тия и длина междоузлий показал, что линии: 133-11/1, 133-12/1, 124/1, 110/1 и 

7/1 от спорофитно-гаметофитных отборов имели высоту закладки первого со-

цветия на 1-2 листа ниже, чем линии от других вариантов отбора. Сильнее вы-

ражены эти различия по линиям 110/1, 118/1 и 124/1, выделенным из комбина-

ций от скрещивания ультрараннеспелых, ранне- и среднеранних форм. Отмече-

но влияние спорофитно-гаметофитных отборов и на длину междоузлий у линий 

133-11/1 и 133-12/1, тогда, как у линий, выделенных из популяций одних и тех 

же комбинаций, но двумя другими методами (гаметофитные, традиционные) 

таких различий не установлено.   

Учет элементов плодообразования: число цветков на первых пяти соцвети-

ях и количество завязавшихся плодов из них в зависимости от уровня положения 

соцветия на растении выявил сдвиг показателей средних значений признаков как в 

зависимости от характеристик родительских форм, использованных в скрещива-

ниях, так и метода их селекции. Процент осыпания цветков у линий (118/1, 124/1, 

110/1, 7/1) от спорофитно-гаметофитных отборов был ниже, а, значит, плодообра-

зование выше, что подтверждается высокими индексами 1,32; 1,43; 1,21; 1,29 от-

носительно линий, выделенных в контроле (Табл. 11). Выше они – 1,15; 1,20; 1,13; 

1,17 и относительно линий от гаметофитных отборов. Практически равные индек-

сы (1,14; 1,18; 1,07; 1,11) при сравнении линий в варианте гаметофитного отбора с 

контролем (Табл. 11). Вероятно, для этих линий направленность чередования от-

боров на разных стадиях онтогенеза (спорофит-гаметофит) на фоне высокой тем-

пературы послужило мощным фактором в выработке адаптивности, связанной с 

генетической и средовой дифференциацией линий.  

Другая группа линий: 135/1/2/к, 123/1/2/к, 128/1/2/к и 133-15/1/2/к имеет низ-

кое плодообразование, за счет высокой осыпаемости цветков на верхних соцве-

тиях (4-6-м).  Несмотря на это, между линиями имеются значительные различия 

относительно метода отбора, с использованием которого они получены (Табл. 11). 

 

Таблица 11.  Плодообразование и общая урожайность у новых линий  

томата, полученных с использованием разных методов отбора 

 
         

            №     

  линии 

Осыпание цветков и плодообразование, 

индексы эффективности методов отбора   

                 а:б     –    а:в    –   б:в 

Общая урожайность, 

индексы эффективности отбора  

          а:б     –     а:в     –    б:в 
Л118/1/2/к                   1,15     :     1,32    :    1,14           1,05     :     1,13     :     1,03 

135/1/2/к                   1,10     :     1,20    :    1,07           1,07     :     1,09     :     0,98 

133-11/1/2/к                   1,10     :     1,06    :    0,96           1,04     :     1,07     :     1,04 

123/1/2/к                   1,14     :     1,09    :    0,96           1,07     :     1,06     :     0,99 

124/1/2/к                   1,20     :     1,43    :    1,18           1,08     :     1,14     :     1,06 

133-12/1/2/к                   1,01     :     1,04    :    1,03           1,06     :     1,12     :     1,05 

128/1/2/к                   1,03     :     1,02    :    0,99           1,00     :     1,01     :     1,01 

110/1/2/к                   1,13     :     1,21    :    1,07           1,09     :     1,11     :     1,03 

7-1/1/2/к                   1,17     :     1,29    :    1,11           1,04     :     1,05     :     1,01 

134/1/2/к                   1,13     :     1,12    :    0,99           1,06     :     1,09     :     1,03 

133-15/1/2/к                   1,03     :     0,94    :    0,92           1,03     :     1,02     :     0,99 

          
Примечание: опыт-1(а-спорофитно-гаметофитные отборы); опыт-2 (б - гаметофитный отбор); 

контроль (в - традиционные отборы по высокому значению показателей признаков) 
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Так, линия 135/1 отличается более высокой и равномерной завязываемостью 

плодов по всем соцветиям, чем линии от гаметофитного (135/2) и традиционного 

(135/к) отборов. Аналогичные результаты получены и по линиям 123/1, 123/2 и 

123/к с соответствующими индексами – 1,14 : 1,09 : 0,96. Практически равные ин-

дексы при всех трех методах отбора по завязыванию плодов установлены у линий 

133-12/1/2/к (1,01 : 1,04 : 1,03) и 128/1/2/к (1,03 : 1,02 : 0,99), при этом не выявлено 

влияния метода отбора на этот признак у линий 133-15/1/2 (Табл. 11).  

По общей урожайности линии, выделенные из одной и той же комбина-

ции, но разными методами также сильно различаются между собой (Табл. 11).  

Линии 124/1 и 133-12/1 от спорофитно-гаметофитных отборов формируют об-

щий урожай на 9,9 и 7,1 т/га больше, чем выделенные в контроле. Разница об-

щей урожайности у линий 134/1; 133-11/1; 118/1; 7/1; Л123/1 и 135/1 относи-

тельно контрольных составила 4,7 т/га; 3,9 т/га; 3,6 т/га; 2,5 т/га; 2,4 т/га и 2,0 

т/га соответственно. При сопоставлении общей урожайности между линиями от 

спорофитно-гаметофитных отборов и полученных в варианте только гамето-

фитных, очевидно, что ее показатель ниже (от 0,3 т/га до 6,0 т/га), но больше на 

0,3 - 3,9 т/га, чем в контроле. Выше показатели в варианте гаметофитных отбо-

ров по сравнению с контролем только у линий 124/2 на 3,9 т/га, 133-12/2 на 3,1 

т/га, 133-11/2 и 134/2 на 1,4 т/га, 118/2 на 1,3 т/га. Между остальными линиями 

различия не столь выражены – от 0,1 до 0,9 т/га. Подтверждением этому явля-

ются индексы эффективности методов отбора (Табл. 11).       

Различия между линиями по изученным признакам как в репродуктивной фа-

зе в процессе формирования элементов продуктивности, так и общего урожая, 

дают полное представление об устойчивости их к высокой температуре в полевых 

опытах. Это подтверждает дифференцирующую способность методов отбора. 

Оценка, анализ и отбор генетически разнокачественного селекционно-

ценного материала с использованием сочетания традиционных методов селек-

ции с гаметными отборами в динамике гибридных поколений F1-F7 привели к 

созданию комплексных геноносителей важных признаков (более 100 линий), 

многие из которых используются для проведения селекционно-генетических 

исследований и в качестве доноров хозяйственно-ценных признаков. Другие 

проходят тестирование в контрольном и питомнике конкурсного испытания, а 

некоторые линии прошли Государственное испытание, районированы и внесе-

ны в Каталог сортов растений Республики Молдова [38].  
     

5.8.  Генотипические особенности районированных сортов томата 

 

Общая характеристика сортов. Комплексный подход к исследованиям с 

одновременной оценкой устойчивости к температурным стрессам и хозяй-

ственно-ценных признаков позволил получить новые линии и сорта томата: 

MilOranj; MaKrista; Stefani; Vivat; Prichindel; Cireașca; Matriona; Dimetra, Ilica, 

Petramak с оптимальным и оригинальным сочетанием морфо-биологических и 

хозяйственно-ценных признаков. 

Сорта разного срока созревания: раннеспелые (87-93 дня), среднеранние 

(105-110дней) и среднеспелые (112-117дней) предназначены для потребления в 
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свежем виде. Они отличаются по типу роста растений. Например, сорта Prichindel 

(dd) и Cireașca (ssp), имеющие карликовый и супердетерминантный рост, относят-

ся к декоративно-деликатесным мелкоплодным (10-18 г) формам томата и предна-

значены для выращивания в лоджиях и на балконе, а также по уплотненной схеме 

(8-10 раст/м2) в открытом грунте. Сорт Dimetra имеет очень компактный штамбо-

вый тип куста и относится к группе ультрараннеспелых форм. Они удачно соче-

тают морфо-биологические характеристики с устойчивостью к абиотическим 

стресс-факторам и наиболее распространенным болезням.   

Другая группа сортов салатного типа для любителей – MilOranj, MaKrista, 

Stefani, Ilica, Petramak с супердетерминантным, детерминантным и индетерми-

нантным типами роста. Они формируют от 4 до 7 соцветий на главном стебле, 

причем первые чередуются через два листа, а остальные располагаются один за 

другим, и рост основного стебля завершается кистью. Особенно отличаются 

индетерминантный малопасынковый слаборослый сорт Stefani с короткими 

междоузлиями и раннеспелый детерминантный сорт Vivat. Плоды этой группы 

сортов с оранжевой и розовой окраской разной интенсивности имеют презента-

бельный вид и высокие вкусовые качества.   Два красноплодных сорта – Matri-

ona (среднеранний) и Mary Gratеfully (среднеспелый) имеют округлые гладкие 

плоды и стабильную урожайность. Они обладают высокой устойчивостью к 

низкой положительной температуре на разных стадиях онтогенеза (спорофит-

гаметофит), пригодны для раннего безрассадного культивирования.   

Устойчивость сортов томата к стрессовым абиотическим факторам 

по признакам пыльцы. Целенаправленная селекция на устойчивость к высо-

ким, низким температурам и засухе, позволила нам получить сорта с различ-

ным сочетанием и уровнем проявления устойчивости по признакам мужского 

гаметофита – устойчивость по прорастанию пыльцы и длине пыльцевых трубок 

(Рис. 10 а, б). Сорта MaKrista, Matriona, Ilica, Petramak характеризуются одина-

ково высокой устойчивостью ко всем трем стрессовым факторам по обоим при-

знакам пыльцы. Пыльца сорта MilOranj хорошо прорастает на фоне высокой и 

низкой температур (47,6% и 48,3%), одновременно формируя и длинные трубки 

(48-53 д.о.м.). Тогда как на фоне осмотического стресс-фактора (который ими-

тирует засуху) по прорастанию пыльца показатель высокий (63,5%), но при 

этом проросшие пыльцевые зерна не могут формировать трубки достаточной 

для оплодотворения длины (12 -20 д.о.м.) (Рис. 10 а, б).                  

Высокой устойчивостью по прорастанию пыльцы на разных стрессовых 

фонах (54,1% – жара, 77,7% – холод, 63,6% – засуха) характеризуется сорт 

Stefani (Рис. 10 а), но при этом сильно выражены различия по характеру фор-

мирования пыльцевых трубок.  На фоне осмотического стресса проросшие 

пыльцевые зерна не могут формировать трубки достаточной для оплодотворе-

ния длны, тогда как на фоне высокой и низкой температур пыльца, прорастая, 

формирует очень длинные трубки – 90 д.о.м (70,2%) и 79 д.о.м (77,7%) соответ-

ственно. Оценка устойчивости к низкотемпературному фактору (+10ºС) на ста-

дии спорофита по длине зародышевого корешка также выявила высокую 

устойчивость (88,6%). Совпадение показателей признаков, характеризующих 

их устойчивость на разных стадиях онтогенеза (спорофит-гаметофит) согласу-
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ется и с высокой урожайностью при его выращивании в ранней культуре в не-

обогреваемых пленочных теплицах. Положительно реагирует сорт Stefani и на 

выращивание при высоких температурах в открытом и защищенном грунте.  

Сорт Vivat отличается высокой устойчивостью к низкой температуре по обо-

им признакам (58,0% и 79,8% соответственно), тогда как устойчивость к засухе и 

высокой температуре по обоим признакам низкая (Рис. 10 а, б). Обратная реакция 

пыльцы на действие этих стресс-факторов выявлена у сортов Prichindel и 

Cireaşcа. Они неустойчивы к низкой температуре и высокоустойчивы к жаре и за-

сухе. Удачное сочетание морфо-биологических и хозяйственно-ценных признаков 

с устойчивостью обеспечивает им стабильное прохождение межфазных подпери-

одов вегетации и реализацию генетически заложенного потенциала продуктивно-

сти с высоким качеством плодов в условиях высокотемпературных режимов.  
 

   
 

Рис. 10.  Устойчивость новых сортов томата к стрессовым абиотическим  

факторам: а) по прорастанию пыльцы; б) по длине пыльцевых трубок 
            

Продуктивность и биохимические характеристики сортов томата.  

Оценку и сравнительный анализ новых сортов томата проводили с использова-

нием в качестве стандартов для сортов: MilOranj, МaKrista, Stefani и Matriona 

районированные сорта – Солярис и Юлиана. Для сортов Vivat, Dimetra и Ilica 

стандартом служил сорт Peto. Результаты, полученные по сортам Сireaşcа и 

Prichindel, сравнивали с известным сортом Барнаульский консервный, который 

служил отцовским компонентом в комбинациях скрещивания, из которых были 

выделены сорта. Данные по учету общей, товарной и ранней урожайности сор-

тов (Хср) за три года (2015-2017) представлены на рисунке 11.  

У сорта MilOranj урожайность в три разных по климатическим условиям 

года была выше, чем у обоих стандартных образцов (Рис. 11). Формирование 

раннего урожая, который приравнивается к полученному с первых 3-х соцветий 

также превышал их показатели. Плоды плотные, крупные (до 300 г) с нежной 

интенсивно оранжевого цвета мякотью с высоким содержанием сухих веществ 

(5,78%) и общего сахара (4,98%). Высокой урожайностью характеризуется и 

сорт MaKrista –  66,1 т/га против 52,2 т/га (1-й стандарт) и 58,0 т/га (2 стандарт). 

Плоды имеют великолепный вкус за счет высокого содержания сухих веществ 

5,2% и общего сахара 5,0%, интенсивно розовые, крупные 140-200 г, плотные, 
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долго хранятся на растении (20-25 дней) не смягчаясь (ген nor). Другой сорт 

Stefani с высокой урожайностью (74 т/га) и товарностью плодов (96,1%), у ко-

торого почти треть урожая приходится на первые три соцветия (27,5 т/га). От-

личается крупными розовыми плодами (на 1-х кистях до 500-700 г) и длитель-

ной отдачей урожая (до 78 дней).  

Превышают стандартные образцы по общей и товарной продуктивности и 

сорта Matriona и Petramak (Рис. 11). Они отличаются меньшей ответной реак-

цией на средовые факторы, формируя стабильно высокий урожай в разные по 

климатическим условиям годы (Matriona – 2015 - 67,5 т/га; 2016 - 65,8 т/га; 

2017 - 66,3 т/га и Petramak – 64,9 т/га; 68,4 т/га и 64,3 т/га соответственно). 

Плоды сорта Matriona крупные (140-200 г), красные с сахаристой нежной мяко-

тью и высоким содержанием сухого вещества (5,8%) и общего сахара (5,04%).  

Исключительные характеристики имеет и сорт Petramak с интенсивно розовы-

ми плотными плодами, обладающими высокими вкусовыми качествами и со-

держащими от 5,0 до 5,7% сухого вещества и от 4,8 до 5,4% общего сахара. 

Представленные сорта отличаются высокой завязываемостью плодов при высо-

котемпературных режимах и сильной засухе.          

Несколько иные характеристики имеют раннеспелые сорта Vivat, Dimetra и 

Ilica (Рис. 11). Они супердетерминантного типа роста. Плоды массой от 90 до 

140 г с высокими вкусовыми качествами разные по окраске – розовые, красные 

и оранжевые. Растения с компактными, чередующимися через каждые 1-2 ли-

ста соцветиями, с одновременным созреванием плодов на них и ранней и друж-

ной отдачей урожая.   

 

 
 

Рис. 11. Урожайность сортов томата (среднее за три года с НСР05 = 4,03 т/га 

для сортов со стандартами 1 – Солярис и 2 – Юлиана; НСР05 =2,16 т/га для сортов 

со стандартом 3 – Пето; НСР05 =1,12 т/га для сортов Сireaşcа и Prichindel со  

стандартом 4 – Барнаульский консервный). 

 

Сорта – Prichindel и Cireaşcа относятся к группе декоративно- деликатес-

ного типа. Они предназначены для любителей, обладают высокой урожайно-

стью, характерной для форм такого типа (Prichindel от 250 до 350 г/раст., 

Cireaşcă от 400 до 750 г/растение). Внешняя презентабельность этих сортов 
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обеспечивается за счет компактного декоративного вида самих растений,  

формы соцветий, а также формы, массы и окраски плодов. Отличаются высокой 

завязываемостью плодов в условиях высокотемпературных режимов и засухи.  

Созданные сорта отличаются способностью реализовать генетически за-

ложенный потенциал продуктивности с высокой товарностью плодов в услови-

ях внешней среды, отличных от оптимальных. Характеризуются выровненными 

по окраске, форме, массе и цветовой гамме плодами, обладают прекрасными 

вкусовыми качествами. Они районированы и внесены в Каталог сортов Респуб-

лики Молдова [38] и защищены патентами Государственного агентства по ин-

теллектуальной собственности РМ (Табл. 12).  

 

Таблица 12.  Районированные сорта томата 

 

Название  

сорта 

Период 

вегетаци-

идни 

Масса 

плода, 

г 

Год 

районирования 
Авторы 

Mary Grate-

fully (B) 

 

106-113 

 

80-100 

 

2014 

Mихня Н., Грати В., Лупашку Г.,  
Ботнарь В., Maковей M. 

MilOranj (Br) 113-117 200-300 2014 
Маковей М.Д., Гусева Л.И., Беляев П., 
Ботнарь В.Ф 

MaKrista (Br) 114-119 140-200 2014 
Маковей М.Д., Гусева Л.И., Беляев П., 
Ботнарь В.Ф., Лупашку Г. А. 

Stefani (Br) 111-117 200-500 2015 
Маковей М.Д., Гусева Л.И., Беляев П., 
Ботнарь В.Ф., Штефырцэ А.А. 

Vivat  (Br) 90-98 90-120 2016 Маковей М.Д., Гусева Л.И. 

Prichindel (Br) 79-85 12-16 2016 
Маковей М.Д., Гусева Л.И.,  
Ботнарь В.Ф. 

Cireașca  (Br) 90-97 10-12 2018 Маковей М.Д 

Matriona (Br) 106-111 110-140 2019 Маковей М.Д., Ботнарь В.Ф, Ганя А. 

Dimetra  (Br) 96-100 80-100 2020 Маковей М.Д., Ботнарь В.Ф. 

Iliuca  (Br) 104-107 90-110 2020 Маковей М.Д., Ботнарь В.Ф. 

PetraMak (Br) 110-115 120-180 2022 Маковей М.Д. 

F1 Ingstar 113-117 100-120 в ГСИ с 2022 Маковей М.Д., Лупашку Г.А., Ганя А. 

F1 RozaMak 110-115 110-120 в ГСИ с 2022 Маковей М.Д., Лупашку Г.А., Ганя А. 

 

 

6.  СЕЛЕКЦИЯ НА ГЕТЕРОЗИС – СОЗДАНИЕ ИСХОДНОГО 

МАТЕРИАЛА 

 

6.1. Прогнозирование эффективности подбора родительских форм 

В настоящее время явление гетерозиса приобрело огромное производ-

ственное значение. В основе создания гетерозисных гибридов томата должно 

лежать наличие генетически изученного материала [44] и непрерывный поиск 

доноров таких признаков как стерильность, высокая репродуктивность (каче-

ство и количество пыльцы), органичное сочетание морфо-биологических и хо-

зяйственно-ценных признаков, устойчивость к биотическим и абиотическим 

стрессовым факторам, скороспелость, продуктивность с высокой комбинаци-

онной способностью [7, 10, 16, 20, 29]. Особый интерес в этом плане представ-

ляет наличие доноров с определенным генетическим контролем (мутантные ге-
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ны) и выраженным фенотипическим эффектом их проявления, идентификация 

которых на ранних этапах онтогенеза позволяет определить гибридные расте-

ния [30]. Нами для прогнозирования эффективности подбора родительских пар 

в процессе создания гетерозисных гибридов F1 томата проводилась гибридиза-

ция между формами, не имеющими резко выраженных отличий и, наоборот, с 

использованием мутантных и полумутантных форм, сильно различающимися 

по фенотипу и генотипу (Табл. 13).  

В схему скрещиваний были включены полумутантные линии с  разным 

набором мутантных генов: Л 8 (sp±, u, nor); Л 28 (sp+, Mi, Tm-2, rin); Л 111 (sp±, 

nor, j-2);  Л 1185 (dw, u, al);  Л 135 (sp, y, br); Л 202 (sp+, bk, u, ep); Л 11069 (sp+, 

nor, br, Tm-2a, ls, j), непосредственно мутантные формы – Mo 409 (sp, nv), Мо 

443 (ssp, ls), Mo 446 (sp±, o, r), Мо 632 (ag, h, t, l, u, pl, lg); высокопродуктивные 

сорта собственной селекции – MaKrista, MilOranj, Stefani, и селекции ПНИИСХ  

Загадка, Факел, Райское наслаждение и Дикая роза, также являющиеся 

носителями маркеров – sp, s, u, nor, rin, t, j-2) (Табл. 13).      

 

Таблица 13.  Схема подбора родительских форм для скрещивания на этапе 

создания гибридов F1 и последующего анализа характера наследования 

признаков 
Генотип растений исходных родительских форм 

Комбинации гибридов Материнская форма Отцовская форма 

Л 11069 х  Л 111 sp+, u, nor, Tm-2a, ls, br, j-2 ssp, nor, u, hp-1, j-2 

Л 111 х Л 11069 ssp, nor, u, hp-1, j-2 sp+, u, nor, Tm-2a, ls, br, j-2 

Л 111 х Л 8 - // - sp±, u, nor 

Л 8     х Л 111 sp±, u, nor ssp, nor, u, hp-1, j-2 

Л 8     х Л 11069 sp±, u, nor sp+, u, nor, Tm-2a, ls, br, j-2 

Л 111 х Л 28 ssp, nor, u, hp-1, j-2 sp, Mi, g, Tm-2, rin 

Л 28   х  Л 111 sp, Mi, g, Tm-2, rin ssp, nor, u, hp-1, j-2 

Л 111 х  Факел ssp, nor, u, hp-1, j-2 sp, j-2, u 

Л 111 х   Makrista - // - sp, j-2, u rin, 

Л 111 x   MilОranj - // - ssp, u, t, rin  

Л 111 x Л 1185 - // - dw, u 

Л 1185   х  Л 111 dw, u  ssp, nor, u, hp-1, j-2 

Л 1185   х  Makrista - // - sp, j-2, u rin, 

Л 11069 х  Л 28 sp+, u, nor, Tm-2a, ls, br, j-2 sp+, Mi, Tm-2, rin 

Л 11069 х Райское наслажд. - // - sp+, loc, , u+, s 

Л 11069 х  Дикая роза - // - sp+, ep, loc, u+, s 

Л 11069 х  Stefani - // - sp+, u 

Л 111 х  Райское наслажд. ssp, nor, u, hp-1, j-2 sp+, loc, , u+, s 

Л 111 х Дикая роза - // - sp+, ep, loc, u+, s 

Л 111 х Мо 443 ssp, nor, u, hp-1, j-2 ssp, ls 

Мо 443 х Makrista ssp, ls sp, j-2, u rin, 

Мо 443 х MilОranj ssp, ls ssp, u, t, rin 

Mo 446 х Загадка sp±, oр, u+ ssp, u, 

Мо 446 х Райское наслажд. - // - sp+, loc, , u+, s 

Факел   х  Мо 632 sp, j-2, u ssp, ag, h, t, l, u, pl, lg 

Факел   х  Л 135 sp, j-2, u sp, u+,j 

Л 111    х   Мо 409 ssp, nor, u, hp-1, j-2 sp, nv 
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Изучали наследование и эффект гетерозиса относительно хозяйственно-

ценных признаков у гибридов F1. Показали, что наследование признака про-

должительность вегетационного периода гибридами F1 (прямые-

реципрокные) от скрещивания форм, где оба родителя являются носителями 

одного гена лёжкости nor – Л11069 х Л111; Л111 х Л8; Л111 х Л28, шло по типу 

положительного доминирования при прямых скрещиваниях ((hp = 1,0-0,87) и 

сверхдоминирования при реципрокных (hp = 1,2-1,8-2,3) (Табл. 14) со средним 

эффектом гетерозиса по всем комбинациям – 116,7%, 120,4%, 105,6% и 154,3% 

(Табл. 15). Тогда как в комбинации Л 111 × Л 28 и наоборот Л 28 × Л 111, где 

родительские формы являются носителями двух разных генов – nor и rin, у 

прямых и реципрокных гибридов установлено положительное сверхдоминиро-

вание hp = 2,0 - 2,3 (Табл. 14). Одновременно выявлен и высокий эффект гетеро-

зиса 168,6% и 208,4%, соответственно (Табл. 15). Из этого следует, что два раз-

ных гена лежкости в гетерозиготе сильнее задерживают созревание плодов. 

Аналогичные данные были получены и другими авторами [20, 21]. 

В комбинациях с мутантной формой Mo 443 – Мо 443 х MaKrista, продол-

жительность вегетационного периода наследуется в F1 по типу положительного 

сверхдоминирования (hp = + 2,0), тогда как у Мо443 х MilOranj по отрицатель-

ному сверхдоминированию (hp = - 1,8) (табл. 14), при среднем эффекте гетеро-

зиса по этим комбинациям 101,4% и 99,8% соответственно (Табл. 15). 

При скрещивании мутантной формы Мо 446 с раннеспелым сортом Загадка у 

гибрида F1 отмечено промежуточное наследование (hp = + 0,35), тогда как в комбина-

ции с позднеспелой формой (Райское наслажденье) - отрицательное неполное доми-

нирование (hp = - 0,56) родителя с более длинным периодом вегетации (Табл. 14). 

Особый интерес вызывает гибридная комбинация сорта Факел с много-

маркерной мутантной формой Мо 632, где в три разных года исследований 

(2014, 2015, 2016) отмечается устойчивое отрицательное сверхдоминирование 

(hp = - 3,1 – - 4,2 – - 3,8 соответственно), то есть родительской формы с более 

коротким периодом вегетации. Также выявлен отрицательный гетерозис прак-

тически по всем изученным признакам – 87,1%, 52,2%, 90,7%, 90,4% соответ-

ственно, а по толщине перикарпия – 100,3% (Табл. 15). 

Признак «продолжительность вегетационного периода» наследуется ги-

бридами F1 от промежуточного с отклонениями в сторону отрицательного или 

положительного до сверхдоминирования, как в сторону положительного, так и 

отрицательного (Табл. 14). 

Результаты учета и анализа характера проявления и наследования признака 

число цветков на одно соцветие показали, что степень доминирования (hp) ва-

рьирует в широких пределах – от отрицательного сверхдоминирования до поло-

жительного доминирования (Табл. 14). У 61,2% комбинаций гибридов F1 отме-

чено промежуточное наследование признака. Отрицательное сверхдоминирова-

ние имели 5 гибридов F1 (Л11069 х Дикая роза, Л111 х Райское наслаждение, 

Л11069 х Stefani, Л111 х Дикая роза и Факел х Мо 632). Это гибридные комби-

нации, где одна из исходных форм имеет 2-х, иногда 3-х осевые соцветия, кото-

рые наследуются по доминантному типу (Табл. 14). Поскольку урожайность за-

висит не столько от числа цветков, сколько от количества завязавшихся плодов 
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на соцветии и их средней массы, индивидуальный анализ этих признаков при 

выращивании гибридов F1 и их родительских форм в течение 3-х лет (2014-2016) 

позволил выявить особенности их проявления. Например, в комбинациях гибри-

дов Л111 х Л28 и Л28 х Л111, Л111 х MilOranj, Мо446 х Загадка отмечается по-

ложительное доминирование (hp = 0,95 – 0,64 – 0,85 и 0,55 соответственно), и по-

ложительное сверхдоминирование у комбинации Л111 х MaKrista (hp = 1,05) 

(Табл. 14). У этих гибридов средний эффект гетерозиса по годам исследований 

достаточно высокий и составляет 107,8%, 131,6%, 121% и 126,3% соответствен-

но (Табл. 15). Стабильно высокий гетерозис у них отмечается и по другим при-

знакам. Промежуточное наследование признака количество плодов на соцве-

тии выявлено у 62,0% комбинаций. Отрицательное сверхдоминирование имело 

место только у гибрида F1 с участием мутантной формы Мо 632 (hp = -1,86) 

(Табл. 14).  Анализ признака масса плода показал, что у 33,2% гибридов F1 вы-

явлено положительное сверхдоминирование, у остальных – промежуточное 

наследование. Исключение составляет гибрид F1 – Факел х Мо 632, где установ-

лено отрицательное сверхдоминирование (hp = - 2,38) по массе плода и отрица-

тельное доминирование (hp = - 0,51) по толщине перикарпия (Табл. 14). 

 

Таблица 14.  Наследование селекционно-ценных признаков гибридами F1 

томата 
 

 

Комбинация 

гибрида 

Степень доминирования hp (среднее за 2014-2016 гг.) 

Признаки 

Продолжи-

тельность 

вегетационного 

периода 

Число 

цветков на 

соцветии 

Количество 

плодов на 

соцветии 

Масса 

одного 

плода 

Толщина 

перикарпия 

плода 

Л 11069 х  Л 111 + 0,6       + 0,2 + 0,45 + 2,0       + 1,8 

Л 111 х Л 11069 + 1,2 -  0,35 -  0,17 + 2,4       + 3,2 

Л 111 х Л 8   + 0,54 + 0,62 + 0,21   -  0,81 + 0,72 

Л 8 х Л 111 + 1,8 + 0,22 + 0,02   -  0,68  + 0, 57 

Л 111 х Л 28 + 2,0 + 0,13 + 0,95 + 1,4       + 4,1 

Л 28 х Л 111 + 2,3 + 0,24 + 0,64 + 1,7       + 3,5 

Л 111 х Факел   + 0,56 + 0,15 + 0,20   + 0,60 + 0,38 

Л 111 х Makrista   - 1,32 + 0,40 + 1, 05   + 1,40 + 1,12 

Л 111 x MilОranj            - 1,0 + 0,25 + 0,85 + 2,1       + 7,4 

Л 111 x Л 1185   + 0,64 + 0,11 + 0,48  -  0,32 - 0,41 

Л 11069 х Р.Н.   - 0,81 - 0,50 -  0,14  -  0,61 - 0,57 

Л 11069 х Д.Р.             - 0,9 - 1,38 -  0,21  -  0,80 - 0,33 

Л 11069 х Stefani   + 0,42       - 1,1 -  0,63  -  0,27 - 0,61 

Л 111 х  Р.Н.            + 0,5 - 1,31 -  0,04  -  0,74 + 0,12 

Л 111 х Д.Р.   + 0,64       -  4,0 -  0,42  -  0,25 + 0,03 

Мо 443 х Makrista            + 2,0       -  0,5 + 0,27  -  0,40 - 0,28 

Мо 443 х MilОranj            - 1,8 -  0,28       + 0,4  -  0,25 - 0,54 

Mo 446 х Загадка  + 0,35 + 0,12 + 0,55  -  0,40 + 0,14 

Мо 446 х Р.Н.   - 0,56 -  0,86 + 0,07  +  0,53       + 1,0 

Факел х Мо 632            - 3,70       -  3,0 -  1,86  -  2,38 - 0,51 

Л 111 х Мо 443   + 1,8 + 0,23 + 0,17       + 0,5 + 0,02 

Л 111 х Мо 409   + 0,53 -  0,47       -  0,4 + 0,48  -  0, 51 
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Большая часть гибридов (63,0%) наследовали признак толщина перикарпия 

по типу положительного доминирования и сверхдоминирования, у остальных 

37,0% он наследовался промежуточно (Табл. 14). Наиболее высокие показатели по 

толщине перикарпия (0,60-0,90 см) выявлены у гибридов F1 – Л111 х MilOranj, 

Л111 х Makrista, Л111 х Л28 и Л28 х Л111 и Л 111 х Л11069. Отрицательное до-

минирование и сверхдоминирование чаще отмечалось в комбинациях, где в каче-

стве одной из родительских форм используется немутантная форма с полуслож-

ным соцветием и очень крупными плодами (Л11069 х Райское наслаждение, 

Л11069 х Дикая роза, Л11069 х Stefani). От отрицательного сверхдоминирования 

(депрессии) до положительного доминирования изученные признаки наследуются 

в комбинациях с мутантными формами Мо 409, Мо 443 и Мо 446, особенно это 

выражено в комбинации с многомаркерным мутантом Мо 632 (Табл. 14). 

Стабильно положительное доминирование и сверхдоминирование изучен-

ных признаков по годам исследований отмечается у гибридов F1 с полумутант-

ными линиями: Л11069 х Л111 и наоборот Л111 х Л11069, Л111 х Л28, Л111 х 

MaKrista и Л111 х MilOranj. У этих гибридов F1 по всем признакам имеет место 

высокий эффект гетерозиса (Табл. 15).  

 

Таблица 15.  Эффект гетерозиса (Х) по селекционно-ценным признакам 

у гибридов F1 
 

Комбинации 

гибридов 

Эффект гетерозиса (Х, % – среднее за 2014-2016 гг.) 

Признаки 

Продолжительность 

вегетационного  

периода 

Число 

цветков на 

соцветии 

Количество 

плодов на 

соцветии 

Масса 

одного 

плода 

Толщина 

перикарпия 

плода 

Л 11069 х  Л 111 116,7 100,1 124,5 204,1 156,7 

Л 111 х Л 11069 120,4   92,4   97,3 223,7 204,6 

Л 111 х Л 8 105,6 112,7 103,3   98,4 104,2 

Л 8 х Л 111 154,3 109,4 100,2   92,3 103,8 

Л 111 х Л 28 168,6 103,1 107,1 138,6 166,7 

Л 28 х Л 111 208,4 110,2 131,6 141,4 164,8 

Л 111 х Факел  98,6   94,1 102,4 112,3   93,7 

Л 111 х Makrista  96,1       131,2 126,3 140,7 116,2 

 Л 111 x MilОranj  99,1       113,3 121,0 186,8 226,3 

Л 111 x Л 1185 103,2  99,7 107,2   96,2   90,1 

Л 11069 х Р.Н.  93,1 84,3   90,0   93,5   96,2 

Л 11069 х Д.Р.  100,2 68,7   86,3   91,4   98,0 

Л 11069 х Stefani  96,4      100,1   97,8   92,7 101,2 

Л 111 х  Р.Н. 100,3 90,4   98,2   96,7 100,4 

Л 111 х Д.Р. 102,0 77,2   88,4   96,6   99,7 

Мо 443 х Makrista 101,4 80,2   93,8   95,2   94,2 

Мо 443 х MilОranj  99,2 94,7 100,4   90,1   98,8 

Mo 446 х Загадка 101,1       104,5 109,7   88,2   96,3 

Мо 446 х Р.Н.  92,3 81,4   96,3 102,7 102,0 

Факел х Мо 632  87,1 52,2   90,7   90,4   93,6 

Л 111 х Мо 443   132,4       102,3 100,4   96,7 100,3 

Л 111 х Мо 409 111,2 69,8   77,0 100,3 102,4 

           

Выраженное отрицательное сверхдоминирование (депрессия) установлено по 

изученным селекционно-ценным признакам у гибрида F1 Факел х Мо 632: hp = -3,7 
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– продолжительность вегетационного периода; hp = -3,0 – число цветков на расте-

нии; hp = -1,86 – количество завязавшихся плодов; hp = -2,38 – средняя масса плода 

и hp = - 0,51 – толщина перикарпия (табл. 14). Депрессия по характеру проявления 

этих признаков была стабильно выраженной в три разных года исследований. 

Возможно это связано с плейотропным влиянием большего числа мутантных ге-

нов (ag, h, t, l, u, pl, lg), носителем которых является мутантная форма Мо 632. 

Анализ проявления признаков продуктивности в F1 показал, что у комбина-

ций – Л11069 х Л111, Л111 х Л8, Л111х Л28, Л111 х MaKrista, Л111 х MilOranj, 

Мо 446 х Загадка и Л111 х Мо 409 повышенная продуктивность (гетерозис) до-

стигалась за счет увеличения количества плодов на растении и их средней массы. 

В комбинациях Л111 х Л11069 и Мо 446 х Райское наслажденье – за счет увеличе-

ния только средней массы плодов, а у F1 – Л111 × Л1185 и Мо 443 х MilOranj за 

счет увеличения количества плодов от числа цветков. Они рекомендуются для 

выращивания в открытом и защищенном грунте в Республике Молдова.  

Выделены и другие комбинации (Л11069 х Райское наслажденье, Л11069 х 

Дикая роза, Л11069 х Stefani), у которых по компонентам продуктивности от-

мечен   отрицательный гетерозис. Можно предположить, что за счет сцепления 

генов (sp+, u, nor, Tm-2a, ls, br), носителем которых является линия 11069, с ге-

нами позднеспелости и полусложным соцветием вторых компонентов этих ги-

бридов и обусловлен отрицательный эффект. Предположение [21] о том, что 

гены позднеспелости угнетающе влияют на скороспелость, общую продуктив-

ность, массу плода, дружность их созревания и на другие хозяйственно-ценные 

признаки подтверждается и нами, по отдельным гибридам F1. 

Показано, что степень доминирования и уровень гетерозисного эффекта у 

разных комбинаций F1 по исследованным селекционно-ценным признакам де-

терминируется генетическими особенностями использованных в скрещиваниях 

родительских форм и спецификой взаимодействия их геномов.       

 

6.2. Создание исходного материала с функциональной стерильностью 

 

Во втором блоке скрещиваний использовались формы с разными типами 

стерильности: Микадо (ps-positional sterile), Л 1751 (pis-pistilate), Л 1132 (ms 

1035- male sterile) с маркерным картофельным листом (c), Л 708/69 (ps-2) со 

штамбовым типом куста (d), а также линии 1151 и 11069, которые характери-

зуются частичной стерильностью (17,8% - 11,2%) и являются носителями генов 

«ls» (lateral suрpressor) и br (brachytic). С их участием получено 8 комбинаций 

гибридов: Л 1132 × Л 708/69; Л 1132 × Л 1751; Микадо × Л 708/69; Л 1751 × 

Микадо; Л 1151 × Л 708/69; Л 11069 × Л 708/69; Л 708/69 × Л 1751; Л 11069 × Л 

1751. При анализе расщепляющихся популяций F2 и F3, учитывали степень про-

явления признаков репродуктивной системы: тип соцветия, тип цветения, тип 

стерильности цветка (положение пестика относительно тычиночной колонки), 

величину цветка и количество его долей. Одновременно изучали степень выра-

женности хозяйственно-ценных признаков – продолжительность вегетации, тип 

роста и габитус растений, размер, форма, окраска плода.    
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Спектр генотипической изменчивости в популяциях F2 по характеру 

проявления признаков, определяющих тип стерильности. В расщепляющих-

ся популяциях F2 от разных комбинаций скрещивания выявлена высокая внут-

рипопуляционная гетерогенность по признакам: тип соцветия и строение цвет-

ка. Выделены два класса генотипов – с простыми (5-9 цветков) и сложными со-

цветиями (от 11 до 40 цветков). По характеру положения столбика относитель-

но тычиночной колонки, числа элементов околоцветника и андроцея выявлен 

широкий спектр изменчивости внутри каждой комбинации (Табл. 16). 

Высокая рекомбинационная изменчивость по типу стерильности отмечена 

в популяции Л1132 × Л708/69, из которой выщепилось 11 растений. Три из них 

имели сложное соцветие со 100%-й стерильностью цветков, другие 8 растений 

характеризовались простым соцветием в сочетании с разными типами стериль-

ности, но только 5 из них соответствовали поставленной задаче по характеру 

положения пестика относительно тычиночной колонки (Табл. 16).  Большая 

часть изученных цветков (36,5%) имели в разной степени деформированные 

бледные тычинки с небольшим количеством сморщенной пыльцы. Наряду с 

ними описаны 16,3% цветков с коротким пестиком и деформированной тычи-

ночной колонкой со стерильной пыльцой, 19,4% цветков имели высоко высту-

пающий длинный пестик и высоко жизнеспособную пыльцу, и только 4,0% от-

личались полным отсутствием тычиночной колонки (sl) или имели единичные 

тычинки, склеенные к пестику. Остальные 23,8% цветков были фертильными с 

высоко жизнеспособной пыльцой (58,3%) (Табл. 16). В расщепляющейся попу-

ляции F2 этой комбинации выявлена высокая разнородность по типу роста рас-

тений: штамбовые (ФМС), индетерминантные и детерминантные с картофель-

ным листом (ФМС), детерминантные с картофельным листом и нормально раз-

витыми цветками, высокопродуктивные с однородными плодами, а также фор-

мы с картофельным листом, сложным многократно разветвленным соцветием, 

мелкими бледно желтыми цветками с высоко выступающим пестиком, сте-

рильной пыльцой и   желтыми плодами (редкое сочетание).  

В расщепляющейся популяции от комбинации Л1751 × сорт Микадо 

спектр изменчивости по наличию стерильных форм разных типов значительно 

уже. Выделено семь растений с однородной кистью, цветками без деформаций, 

выступающим из бутона пестиком на стадии лимонно-желтого цвета, то есть до 

цветения.  Большая часть (71,2%) проанализированных цветков имели высоко 

выступающий пестик (2-3 мм) (Табл. 16). Этот тип стерильности наиболее ин-

тересен для гетерозисной селекции, так как самоопыление не происходит из-за 

нерастрескиваемости пыльников. Есть мнение [31], что у таких цветков при 

температуре 35ºС и выше происходит самопроизвольное растрескивание пыль-

ников.  Высокая изменчивость по соотношению длинно- и короткостолбчатых 

цветков у растений выявлена в популяции Л1751 × Л708/69.  Длинностолбча-

тых цветков с нормально развитой тычиночной колонкой (функциональная сте-

рильность) в популяции было 53%. Длинный пестик, но короткие склеенные 

тычинки отмечены у 14,8% цветков и 16,5% цветков имели короткий столбик с 

разной степенью деформации тычинок (Табл. 16). Выделены 5 растений с не-

значительной изменчивостью по величине цветка и положению столбика отно-
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сительно тычиночной колонки в пределах одного соцветия и соцветий в зави-

симости от яруса их положения на главном стебле растения.  В гибридных ком-

бинациях (Л11069 × Л 708/69 и Л 1151 × Л 708/69), где в качестве материнской 

формы использовались линии с частичной стерильностью (11,2-17,8%), формо-

образовательный процесс по типам и степени проявления стерильности был 

значительно уже. В F2 происходило расщепление на фертильные, полустериль-

ные и единичные высоко стерильные растения (Табл. 16). 

  

Таблица 16.  Расщепление в популяциях гибридов F2 по проявлению 

стерильности разных типов 
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Л1132   × Л 708/69 252 23,8 19,4 36,5 16,3 4,0 

Л1751   ×  Микадо 220 20,3 71,2 0 3,1 5,4 

Л1751   × Л 708/69 200 15,7 53,0 14,8 16,5 0 

Л11069 × Л 708/69 159 62,7 25,8 7,2 6,3 0 

Л1151   × Л 708/69 194 62,9 17,5 19,6 0 0 

            

Полученные результаты показывают сложный характер наследования со-

ставных частей цветка, указывая на необходимость селекции форм с опреде-

ленным сочетанием длины столбика и тычинок. Для селекции особый интерес 

представляют формы, у которых пестик имеет умеренную длину в сочетании с 

короткой тычиночной колонкой. 

Следующим этапом является изучение степени выраженности признаков 

стерильности у потомств генерации F3, полученных от выделенных в F2 расте-

ний. Уровень стерильности оценивали путем подсчета числа завязавшихся плодов 

от свободного опыления [31]. Отмечено сильное расщепление в популяциях F3 от  

растений, выделенных в F2 из комбинации Л 1132 × Л 708/69. В то же время, по-

пуляции F3, сформированные из двух других растений (17/16 и 18/16), выделен-

ных из этой же гибридной комбинации, проявили высокую степень стерильности 

независимо от яруса положения соцветия на растении и цветков в соцветиях 

(Табл. 17). Высокая степень стерильности выявлена в популяциях F3 от растений, 

отобранных в F2 из комбинаций Л1751 × Микадо и Л1751 × Л 708/69, где в F3 вы-

делены линии с оптимальным сочетанием длины пестика и тычиночной колонки. 

Из комбинации Л1751 × Микадо выделены две линии 27/16 и 33/16, уровень сте-

рильности которых почти 100% по всем соцветиям. Другие линии – 44/16, 45/16 

получены из F3 от комбинации Л1751 × Л708/69 (Табл. 17). 
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Таблица 17.  Завязывание плодов у стерильных форм томата в  

популяциях F3, в зависимости от уровня расположения соцветия на  

главном стебле растения 

 

 

         № генотипа 

Процент завязывания плодов в зависимости от яруса 

расположения соцветия от свободного опыления 

Соцветия 

1 2 3 4 5 6 

     9/16   (Л1132хЛ 708/69) 0,02 0,01 0,02 0,05 0,04 - 

 11/16  (Л1132хЛ 708/69) 0 0,02 0,02 0,04 0,03 - 

    17/16  (Л1132хЛ 708/69) 0 0 0,01 0 0 - 

    18/16  (Л1132хЛ 708/69) 0,01 0 0,01 0,04 0 - 

27/16  (Л1751хМикадо) 0 0 0 0,01 0 - 

33/16  (Л1751хМикадо) 0 0 0 0,01 0,01 0 

44/16  (Л1751хЛ708/69) 0,01 0,01 0 0,02 0,02 0 

 45/16  (Л1751хЛ708/69) 0 0 0 0,01 0,02 0,03 

           

 

Всего выделено 8 перспективных линий, которые в два разных года про-

явили высокий уровень стерильности по проценту завязавшихся плодов от сво-

бодного опыления 86 - 99%.  Пять линий (18/6, 27/16, 33/16, 44/16 и 45/16) 

имеют функциональную стерильность, другие три (9/16, 11/16, 17/16) характе-

ризуются ровными соцветиями с длинностолбчатыми цветками и разной степе-

нью деформаций отдельных тычинок и всей тычиночной колонки. 

Морфобиологическая характеристика стерильных линий поколения F4. 

При отборе стерильных форм особое внимание уделяли и наличию взаимодопол-

няемых признаков: тип роста, характер стеблеобразования, длина междоузлий и 

признаки плода. Выделенные линии имеют простой тип соцветия. Минимальное 

количество цветков на соцветии (от 3 до 5) имеют Л 11/16 и Л 18/16, наибольшее 

(7,5 штук) соцветия Л 33/16 (табл. 18), но число их может варьировать в зависимо-

сти от уровня положения соцветия на растении. Например, у Л 33/16 по мере по-

вышения уровня соцветия на растении наблюдается их разветвление с наличием 

большего числа цветков, у других линий бывает наоборот (9/16 и 45/16). Одни ли-

нии (9/16, 11/16, 17/16/ 18/16, 27/16/ 44/16) имеют детерминантный тип роста с 

высотой главного стебля от 59 до 90 см. (табл. 18), другие – 33/16 и 45/16 относят-

ся к полудетерминантным формам. У Л 33/16 большая часть изученных растений 

(53%) после формирования 5-6 соцветий прекращали свой рост. Наряду с ними 

выделяются растения (11,7%), которые завершали рост основного стебля на более 

ранних стадиях (4-5 соцветий); дальнейший рост их продолжался за счет боковых 

побегов (пасынков).  Аналогичные результаты получены и по Л 45/16, у которого 

50% растений прекращали рост после образования 5-6 соцветий, что свидетель-

ствует о влиянии условий среды на проявление признака полудерминантный тип 

роста. Линии отличаются и по признакам плода: одни – 9/16, 11/16, 17/16, 18/16 

имеют красные, гладкие, плоскоокруглой, округло-овальной формы, средних раз-

меров и среднераннего срока созревания; другие – 27/16 и 33/16 с крупными ин-
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тенсивно розовой окраски плодами; третьи – 44/16 и 45/16 с интенсивно красны-

ми, округлой формы плодами (Табл. 18). Эти линии с благоприятным сочетанием 

хозяйственно-ценных признаков и разными типами стерильности представляют 

особый интерес для гетерозисной селекции.  
 

Таблица 18.  Морфобиологическая характеристика линий томата  

поколения F4 с разными типами стерильности (среднее 2014-2016 гг.) 

 
  

Линии 

Длина 

вегетационного 

периода 

(дней) 

Число 

соцветий 

на 

 стебле 

(шт) 

Число 

цветков 

на 

соцветии 

(шт) 

Число 

листьев 

между 

соцветиями 

(шт) 

 

Высота 

растений 

(см) 

 

Масса 

плода 

(г) 

9/16 107  ±  1,4 4 - 5 4 - 5 2,1  -  1,4 70  -  80 68 

11/16 104  ±  0,9 4 3 - 5 2,0  -  1,4 65  -  86 80 

17/16 106  ±  1,2 3 - 4 4 - 5 2,0  -  1,0 59  -  81 75 

18/16 106  ±  1,7 3 - 4 4 - 5 2,2  -  1,2 60  -  76 65 

27/16 117  ±  1,9 4 - 5 5 - 7 2,0  -  1,5 81  -  90 120 

33/16 115  ±  1,1 5 - 7 5 - 7 - 9 2,5  -  1,8  95  -  110 125 

44/16 102  ±  1,3 5 - 6 5 - 7 2,1  -  1,5 71  -  90 110 

45/16 104  ±  2,1 6-8 5 - 9 2,4  -  2,0  89  - 118 98 

 

 

6.3.  Мутантные гены ls, br и формирование генетической изменчиво-

сти в гибридных популяциях F2 - F3 

 

Для cоздания гетерозисных гибридов с низкой пасынкообразующей спо-

собностью и короткими междоузлиями, способных эффективно использовать 

не только общую площадь культивационных сооружений, но и вертикальную, 

нами в селекционный процесс были включены генотипы (Л 11069 – sp+, ls, br, j-

2, Tm2a и Мо 443 – ssp, ls), которые являются носителями генов ls (lateral sup-

pressor) и br (brachytic) контролирующих интенсивность формирования боко-

вых побегов (пасынков) и длину междоузлий.  С использованием этих форм и 

линий, имеющих набор ценных количественных и качественных признаков – 

Л28, Л111, Л187, Л828, Л556 с разной побегообразующей способностью, обла-

дающих генами – sp+, sp±, sp, ssp, u, nor, rin, j-2, и высокопродуктивных, круп-

ноплодных сортов MilOranj, MaKrista, Факел в результате проведенных скре-

щиваний была создана серия экспериментальных  гибридных комбинаций: 

Л11069 × Л111, Л11069 × Л828, Л11069 × Л187, Л11069 × Л28, Л11069 × Л556, 

Мо443 × MaKrista, Mo443 × MilOranj и Мо443 × Факел. 

Анализ гибридов первого поколения (F1) выявил 100%-е доминирование 

побегообразующей способности культурных родительских форм. Размер боко-

вых побегов был разным и находился в прямой зависимости от степени их раз-

вития у культурных родительских форм. Признак «длина междоузлий» насле-

довался по промежуточному типу. Различия между гибридами F1 по признакам 

репродуктивной системы находились в прямой зависимости от генотипических 

особенностей линий, вовлеченных в скрещивания. 
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Рекомбинационная изменчивость в расщепляющихся мутантно-

линейных и мутантно-сортовых популяциях F2 по признакам, контролиру-

емым генами ls и br. 

Изучали расщепляющиеся популяции F2 от разных гибридных комбина-

ций: Л11069 х Л187; Л11069 х Л828; Л11069 х Л556; Л11069 х Л28; Л11069 х 

Л111 – 1-я группа, полученные от скрещивания индетерминантных и полуде-

терминантных форм и 2-я группа: Мо443 х с.MaKrista, Мо443 х с. MilOranj и 

Мо443 х с. Факел от скрещивания детерминантных форм. Анализировали четы-

ре признака: интенсивность формирования боковых побегов; длина междоуз-

лий; морфологические нарушения в строении цветка и масса плода (по 150 рас-

тений в каждой комбинации). С учетом характера и степени проявления в пре-

делах каждого признака рассматривались несколько показателей: 

–   Интенсивность формирования боковых побегов (пасынков): 1 – высо-

кая степень (от 100 до 71%, когда на каждом узле или через 1образуется пасы-

нок), 2 – средняя (от 70-40 %, через каждые 2-3 узла), 3 – низкая (40-10 %, на 4 

узла один пасынок) и 4 – очень низкая (<10%, нет пасынков или единичные ре-

дуцированные); 

–  Длина междоузлий: 1 – длинные междоузлия (от 9,1 см до 12,5 см и вы-

ше), 2 –междоузлия средней длины (от 6,1 см до 9,0 см), 3 – короткие (<6,0 см); 

– Морфологические нарушения в строении цветка (в целом структуры 

цветка, отдельных его элементов, включая гетеростилию): 1 – высокая степень 

(от 100 до 70%), 2 – средняя (70-40%), 3 – низкая, (40-10%), 4 – нормально раз-

витые цветки (<10%); 

–  Масса плода: 1 – от средних до крупных (120-71 г), 2 – от средних до 

мелких (70-40 г), 3 – от мелких до очень мелких (40-10 г). 

Выявлен широкой спектр внутрипопуляционной рекомбинационной изменчи-

вости у всех гибридных комбинаций по всем изученным признакам (Рис. 12 а, б). 

В популяциях гибридов 1-й группы частота встречаемости генотипов, 

формирующих боковые побеги в каждом узле растения или через один, в зави-

симости от гибридной комбинации очень высокая и варьирует от 30,7 до 60,4%, 

средняя по группе 46%. Генотипов без пасынков или формирующих единичные 

побеги в популяции каждой комбинации очень мало – 4,8%, 1,4%, 2,3%, 8,3% и 

7,4% соответственно (Рис. 12 а). 

Учет и анализ признака длина междоузлий показал, что 60% генотипов в по-

пуляциях имели междоузлия средней длины (от 6,1 до 9 см), а значит больше со-

цветий на стебле. Длинные междоузлия (10,6-12,5 см и 9,8-12,5 см) формировали 

36,5% в расщепляющейся популяции от комбинации Л11069 х Л556 и 47,8% – в 

комбинации Л11069 х Л111, тогда как растений с очень короткими междоузлиями 

(<6 см) в этих гибридных популяциях наблюдалось незначительное количество (в 

среднем 5,8%).   Широкий спектр изменчивости отмечен по   морфологии цветка 

(Рис. 12 а).  Меньше всего генотипов – 11,4 и 8,4% - с разного рода деформациями 

цветков выявлено в популяциях гибридов Л11069 х Л556 и Л11069 х Л111, нор-

мально развитые цветки имели – 42,3 и 56,4% генотипов соответственно. Диамет-

рально противоположные данные получены по комбинациям Л11069 х Л828 и 

Л11069 х Л187, в популяциях которых 65,9% и 41,5% генотипов характеризова-
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лись нарушениями в сильной и средней степени строения цветка или отдельных 

его элементов. Примерно у 1/3 генотипов отмечена гетеростилия и даже партено-

карпия. Следовательно, завязываемость плодов была слабой, семян в них вообще 

нет или их очень мало (до 25 штук), что указывает на наличие плейотропных эф-

фектов. Выделены и растения с единичным или полным отсутствием пасынков с 

короткими междоузлиями (от 22,7 до 50,1% соответственно). 

В популяциях гибридов первой группы преимущественная часть генотипов 

формировали мелкие плоды (от 40 до 70 г). Размах изменчивости в популяциях 

от разных комбинаций достаточно широк. Крупные плоды имели 69,5% гено-

типов в популяции от комбинации Л11069 х Л 28 и 32,1% генотипов в комби-

нации Л11069 х Л111. 

У гибридов F2 второй группы в популяциях обнаруживается много геноти-

пов, которые формируют пасынки через каждые 2-3 узла (Рис. 12 б).  Не выяв-

лено растений без боковых побегов в популяции от комбинации Мо443 х сорт 

Факел. Низкий процент генотипов (2,6 и 3,4%), формирующих 1-2 слаборазви-

тых редуцированных боковых побега, выявлен и в популяциях – Мо443 х 

MaKrista и Мо443 х MilOranj. Большая часть генотипов в популяциях гибридов 

этой группы имели короткие междоузлия (Рис. 12 б).  
 

         
                             а                                                                                  б 

Рис. 12. Рекомбинационная изменчивость по признакам, контролируемым 

мутантными маркерными генами ls и br в расщепляющихся популяциях 

F2 от скрещивания с линией 11069 (а) и с мутантной формой Мо 443 (б) 
 

Примечание: Признаки – 1. Высокая степень образования боковых побегов (100-71%). 2. 

средняя (70-41%). 3. низкая (40-10%). 4. очень низкая (<10%); 5. Длинные междоузлия (12,5-9,1 см). 

6. междоузлия средней длины (9,0-6,1 см). 7. короткие междоузлия (<6 см); 8. Высокая степень мор-

фологических нарушений в строении цветков (100-71%). 9. средняя степень морфологических нару-

шений (70-41%). 10. низкий уровень нарушений в строении цветков (40-10%). 11. нормально разви-

тые цветки (<10%); 12. Масса плода, от средних до крупных (120-71 г). 13. от средних до мелких (70-

40 г). 14 от мелких до очень мелких (40-10 г).  

           

Вероятно, генетическая детерминированность данного типа роста этих форм и 

предопределила характер его проявления. Установлены значительные различия 

как между гибридными комбинациями, так и спектру внутрипопуляционной 
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изменчивости по степени нарушений в строении цветков. Например, в популя-

циях F2 – Мо443 х MaKrista и Мо443 х Факел частота встречаемости генотипов 

с нормально развитыми цветками высокая (60,2% и 45,7%), тогда как в популя-

ции Мо443 х с. MilOranj их меньше – 25,5%, а частота встречаемости генотипов 

с разного типа деформациями цветка и его элементов, в том числе стерильных, 

составляет 56,7%. По массе плода спектр изменчивости уже – в популяциях 

преобладали генотипы с более крупными и однородными плодами (Рис. 12 б). 

Широкий спектр внутрипопуляционной рекомбинационной изменчивости 

по степени проявления признаков, контролируемых мутантными генами ls и br 

в F2, выявил необходимость систематизации генотипов с определенным сочета-

нием признаков в кластерном комплексе. Для генотипов, выделенных в отдель-

ные кластеры, характерно очень сложное сочетание признаков (Рис. 13 а, б), но 

одновременно установлены и внутрипопуляционные сходства и различия. Они 

достаточно выражены как по изученным признакам и их сочетанию в одном ге-

нотипе, так и популяциями гибридов, полученных от скрещивания индетерми-

нантных (1-ая группа) и детерминантных форм (2-ая группа). 

По первой группе гибридов в самый многочисленный первый кластер во-

шли генотипы с сильной побегообразующей способностью (от 71 до 100%, 

практически на узле каждого листа растения), междоузлиями средней длины 

(6,1-9,0 см), мелкими и средней массы плодами (41-70 г) (Рис. 13 а). Такое со-

четание признаков свидетельствует о неоднозначном влиянии этих генов на их 

проявление в данных потомственных популяциях. В зависимости от побегооб-

разующей способности родительских форм в большей или меньшей степени 

эти признаки детерминируются культурным геномом. Во второй кластер вошли 

генотипы с более сложным сочетанием признаков: средняя степень образования 

боковых побегов (41-70%) с длинными междоузлиями (9,1-12,5 см), меньшим 

числом морфологических отклонений в строении цветков (0-40%) и крупными 

плодами (до 120 г). В 3-й кластер распределились генотипы с наиболее слож-

ным сочетанием признаков – это низкая пасынкообразующая способность 

(один на 4 узла) или полное их отсутствие на главном стебле (0-40%), короткие 

междоузлиям (<6 см), высокая степень нарушений в строении цветков (от 41 до 

100%) и мелкие плоды (от 10 до 40 г) (Рис. 13 а). Из вышеизложенного следует 

вывод – чем меньше образуется боковых побегов и короче междоузлия на рас-

тении, тем больше морфологических отклонений в строении цветков и мельче 

плоды. Это указывает на множественный (плейотропный) эффект от влия-

ния генов ls и br в силу их недостаточной окультуренности, или же эти побоч-

ные эффекты обусловлены сцеплением этих генов с другими, которые оказы-

вают косвенное влияние, усиливая характер проявления мутантных признаков. 

У томата плейотропно действуют многие мутантные гены, контролирующие 

значимые селекционно-ценные признаки [21, 32], подавление их отрицатель-

ных эффектов возможно при более активном окультуривании мутантных форм, 

носителями которых они являются. 

Кластеризация генотипов 2-й группы гибридов, полученных с мутантной 

формой Мо 443 (ls), выявила аналогичную, разную степень сходства и различий 

между генотипами в расщепляющихся гибридных популяциях, по определен-
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ному сочетанию признаков в том числе, в зависимости от характеристик ис-

пользованных в скрещиваниях родительских форм. Согласно степени проявле-

ния признаков и их определенного сочетания, в одном генотипе они также рас-

пределены на три кластера (Рис. 13 б). 

Наиболее интересными представляются генотипы третьего кластера со 

средней степенью формирования боковых побегов (41-70%), с короткими меж-

доузлиями (<6 см), нормально развитыми цветками и массой плодов от средних 

до крупных (от 70 до 140 г). 

     
                                         а                                                                         б 

Рис.  13. Дендрограммы сходства и различий генотипов с определенным 

сочетанием признаков, контролируемых мутантными маркерными гена-

ми, выделенных из расщепляющихся популяций разных гибридных ком-

бинаций с Л 11069 (а) и с мутантной формой Мо 443 (б) 
          
          Примечание: Признаки – 1. Высокая степень образования боковых побегов (100-71%). 2. 

средняя (70-41%). 3. низкая (40-10%). 4. очень низкая (<10%); 5. Длинные междоузлия (12,5-9,1 см). 

6. междоузлия средней длины (9,0-6,1 см); 7. короткие междоузлия (<6 см); 8. Высокая степень мор-

фологических нарушений в строении цветков (100-71%). 9. средняя степень морфологических нару-

шений (70-41%). 10. низкий уровень нарушений в строении цветков (40-10%). 11. нормально разви-

тые цветки (<10%); 12. Масса плода, от средних до крупных (120-71 г). 13. от средних до мелких (70-

40 г). 14 от мелких до очень мелких (40-10 г). 

           

Выявленная высокая рекомбинационная изменчивость по характеру проявле-

ния и степени выраженности признаков, контролируемых генами ls (lateral sup-

presser) и br (brachytic) в расщепляющихся популяциях F2, и кластеризация геноти-

пов с определенным набором признаков показали, что два гена ls и br оказывают 

более сильное отрицательное влияние на проявление признаков репродуктивной 

системы, чем один ген ls, что свидетельствует об их комплементарном действии. 

Дисперсионный анализ генотипической изменчивости в потомствах F2 от раз-

ных комбинаций (8) по параметрам изученных признаков (4) с разной степенью 

проявления (14 показателей), контролируемых мутантными генами ls и br, показал 

превышение межкластерной дисперсии над внутрикластерной (Табл. 19). Это сви-

детельствует о значительных различиях между проанализированными гибридными 
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комбинациями и высокой внутрипопуляционной рекомбинационной изменчивости 

внутри каждого из них по характеру проявления и степени выраженности изучен-

ных признаков, а также об успешной дифференциации и систематизации геноти-

пов, согласно набору признаков, с определенным значением показателей в класте-

ры (Табл. 19). Их систематизация на основе селекционной ценности позволит оп-

тимизировать программы при создании нового исходного материала. 
 

Таблица 19. Дисперсионный анализ генотипической изменчивости в  

расщепляющихся популяциях F2 по признакам, контролируемым  

генами ls и br 
 

Гибридные 

комбинации F2 

Межкластерная 

дисперсия 

 

df 

Внутрикластерная 

дисперсия 

 

df 

 

F 

 

P 

комбинации – «индетерминантные х индетерминантные»  

11069 x 187 4763,371 2 1419,867 11 18,45141 0,000306 

11069 x 828 4284,437 2 2577,780 11 9,14136 0,004585 

11069 x 556 8005,041 2 10,53,736 11 41,78250 0,000007 

       11069 x 28 2616,694 2 1733,123 11 8,30398 0,006338 

11069 x 111 3347,385 2 1649,203 11 11,16334 0,002251 

 комбинации – «детерминантные х супердетерминантные» 

Mo443 x MaKrista 6024,723 2 1553,766 11 21,32623 0,000164 

Mo443 x MilOranj 5093,761 2 2428,767 11 11,53494 0,001994 

  Mo 443 x Facel 8916,381 2 2945,368 11 16,64991 0,000470 

 

 

        6.4. Многомаркерные линии томата и степень выраженности призна-

ков, контролируемых генами ls и br в популяциях F3 - F5. 

В третьем поколении в потомствах генотипов, выделенных в F2 из разных 

комбинаций гибридов первой группы, отмечено расщепление по всем призна-

кам. Наиболее выражено это в формировании боковых побегов и морфологиче-

ским отклонениям в строении цветков в потомстве F3 от комбинации Л11069 × 

Л556 (расщепление было аналогичным популяции F2), что свидетельствует о 

нестабильности генетических систем исходных форм, а также побочных эф-

фектах от генов ls и br, обусловленных сцеплением с другими генами, усили-

вающими проявление мутантных признаков. В популяциях F3 от комбинаций 

Л11069 х Л187 и Л11069 х Л828 было больше генотипов полукультурного типа 

с мелкими плодами (32-45 г), единичными боковыми побегами и выраженными 

отклонениями в строении цветка. Одновременно выщепились и генотипы с 

признаками линий культурного типа (больше боковых побегов среднего разме-

ра, длинные междоузлия, более крупные плоды). Выровненные потомства по 

селектируемым признакам в F3 получены из генотипов, выделенных из популя-

ций Л11069 х Л28 и Л11069 х Л111. Линии 28 и 111 имеют полудетерминант-

ный тип роста (sp±) и являются носителями генов лежкости rin и nor. Из попу-

ляций F3 этих комбинаций выделено больше генотипов (линий), удачно соче-

тающих ограниченное формирование пасынков, короткие и средней длины 

междоузлия, нормально развитые цветки, среднего размера и крупные плоды, и 

стабильное проявление этих признаков в F4. 
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Более выровненные популяции по степени проявления признаков в потом-

ствах F3 формируют генотипы, выделенные из гибридных комбинаций 2-й 

группы. Стабильный характер проявления селектируемых признаков отмечен в 

популяциях от Мо 443 × MaKrista и Мо 443 × Факел. Сильное расщепление по 

признакам репродуктивной системы установлено в популяциях потомств F3 от 

генотипов из комбинации Мо 443 × MilOranj. 

Ценными в селекционном отношении являются многомаркерные линии 196, 

197, 204, 224, 228 (Табл. 20), полученные в F4 от комбинаций – Л11069 х Л28 и 

Л11069 х Л111. Растения полудетерминантного типа роста, среднеспелые (101-110 

дней), с длиной главного стебля 110-138 см, образующие слабые самоограничи-

вающие рост боковые побеги. Число пасынков на главном стебле составляет от 

3,0 до 6,4 шт. на 18,2-21,7 узлов, междоузлия средней длины – от 6,7 до 9,6 см 

(Табл. 20). Эти линии в F4 и F5 в два разных по климатическим условиям года 

(2015, 2016) показали стабильный характер проявления анализируемых призна-

ков, хотя в некоторых потомствах выщеплялись малоплодные растения, но без 

боковых побегов. Габитус растений характеризуется приподнятым–полустоячим 

стеблем с хорошим соотношением листовой массы и плодов. Окраска листьев 

темно-зеленая, разной формы: яйцевидные, удлиненно-яйцевидные, широколан-

цетные. Выявлены различия и по форме и морфологии цветка: нормально разви-

тые и цветки с полным венчиком, но сросшимися в трубочку лепестками. 

        Другая группа линий – 186, 205, 237, 241, 10/16 – потомство генотипов, 

выделенных из гибридных комбинаций Л11069 х Л 187, Л11069 х Л828 и 

Л11069 х Л556. Они имеют индетерминантный тип роста с оптимальным сочета-

нием селектируемых признаков (Табл. 20). Например, линия 186 формирует 

ограниченное число боковых побегов на растении (3,3-3.8 штук на 28,8-32,9 уз-

ла), имеет крупные и плотные плоды (110 г и более). Идентичные характеристи-

ки выделяют линию 237. Слабым индетерминантным ростом, близким к полуде-

терминантному, но не самоограничивающимся с частым расположением соцве-

тий, характеризуются линии 205, 241 и 10/6. У них на 21,4 - 29,4 узлов (листьев) 

приходится 3,8 - 6,1 боковых побегов, а на некоторых узлах отмечены от 3 до 7 

очень мелких, редуцированных пасынка (3-4 см). 

Из комбинаций с мутантной формой Мо 443 (ls) выделены линии (110, 164, 

178, 181, 183, 188, 193, 195) супердетерминантного и детерминантного типов 

роста, с выровненными соцветиями, нормально развитыми цветками, низкой 

пасынкообразующей способностью, плотными и однородными по форме и 

окраске плодами (Табл. 20). Это указывает на то, что исходная мутантная фор-

ма (Мо 443) по данным признакам имела большую полигенную обеспечен-

ность, так как ген ls не оказывает сильного отрицательного влияния на их про-

явление. Анализ популяций потомств поколений F4 и F5 показывает, что в 2016 

году, по сравнению с 2015 годом, характер проявления признаков был стабиль-

ным (Табл. 20). 

52



Т
а
б
л

и
ц

а
 2

0
. 

П
о
к

а
за

т
ел

и
 п

р
и

зн
а

к
о
в

, 
к

о
н

т
р

о
л

и
р

у
ем

ы
х
 г

ен
а
м

и
 l

s,
 b

r 
у
 н

о
в

ы
х
 м

н
о
г
о
м

а
р

к
ер

н
ы

х
 л

и
н

и
й

 т
о
м

а
т
а
 и

 с
т
а
-

б
и

л
ь

н
о
ст

ь
 и

х
 п

р
о
я

в
л

ен
и

я
 в

 п
о
к

о
л

ен
и

я
х
 F

4
 (
2
0
1
5
 г

о
д
)  
и

 F
5
 (

2
0
1
6
 г

о
д
) 

 

 

№
 

л
и

н
и

и
 

(г
ен

о
т
и

п
) 

С
р

ед
н

ее
 ч

и
сл

о
 

м
еж

д
о
у

зл
и

й
 н

а
 

р
а

ст
ен

и
и

, 
ш

т
 

С
р

ед
н

я
я

 д
л

и
н

а
 

м
еж

д
о
у

зл
и

й
, 
см

 

К
о
л

и
ч

е
ст

в
о

 

б
о

к
о
в

ы
х
 п

о
б
ег

о
в

 

н
а

 р
а

ст
ен

и
и

, 
ш

т
 

К
о
л

и
ч

е
ст

в
о

 

со
ц

в
ет

и
й

 н
а

 

р
а

ст
ен

и
и

, 
ш

т
 

П
р

о
д

у
к

т
и

в
н

о
ст

ь
, 

к
г
/д

ел
я

н
к

у
 

М
а

сс
а

 п
л

о
д

а
, 
 

г
 

 

2
0

1
6
 

%
, 

 к
 2

0
1

5
 

2
0

1
6
 

%
, 

к
 2

0
1

5
 

2
0

1
6
 

%
, 

к
 2

0
1

5
 

2
0

1
6
 

%
, 

к
 2

0
1

5
 

2
0

1
6
 

%
, 

к
 2

0
1

5
 

2
0

1
5
 

2
0

1
6
 

Л
 1

1
0
 (

ss
p

, 
u

, 
j,

 l
s,

 n
o

r,
 b

r)
 

7
,0

 
1

0
0
,1

 
6

,8
 

9
7

,1
 

4
,1

 
1

3
6
,2

 
4

,3
 

9
7

,7
 

9
,4

 
9

0
,3

 
9

1
,7

 
1

0
6
,4

 

Л
 1

8
3
 (

ss
p

, 
u

, 
n
o

r,
 l

s)
 

6
,8

 
9

7
,0

 
6

,4
 

9
1

,4
 

3
,0

 
1
1
5

,3
 

3
,7

 
1
1
5

,5
 

1
0

,2
 

1
0

2
,5

 
8

1
,0

 
7

0
,5

 

Л
 1

8
8
 (

ss
p

, 
u

, 
t,

 l
s)

 
9

,0
 

1
0

0
 

7
,0

 
9

7
,2

 
3

,3
 

9
7

,3
 

4
,1

 
1

2
4
,5

 
9

,7
 

1
0

4
,3

 
6

8
,0

 
8

0
,7

 

Л
 1

6
4
 (

sp
, 

u
, 

ls
, 

j-
2

, 
ri

n
) 

1
0

,1
 

9
8

,0
 

8
,5

 
9

8
,8

 
3

,1
 

1
0

3
,0

 
5

,4
 

1
0

1
,9

 
1
1

,6
 

9
7

,7
 

6
8

,6
 

7
5

,8
 

Л
 1

7
8
 (

sp
, 

u
, 

ls
) 

9
,0

 
9

6
,6

 
9

,0
 

9
1

,6
 

4
,2

 
8

9
,4

 
4

,7
 

1
0

4
,4

 
1

3
,8

 
  

  
1
0

0
,3

 
9

4
,7

 
1

0
1
,0

 

Л
 1

8
1
 (

sp
, 

h
p

-2
, 
j-

2
, 
u

) 
1

0
,3

 
9

7
,0

 
8

,1
 

8
7

,7
 

3
,2

 
9

1
,4

 
4

,5
 

1
0

2
,4

 
1

2
,6

 
9

7
,9

 
7

8
,0

 
8

8
,6

 

Л
 1

9
3
 (

sp
, 

ls
, 

u
, 

n
o

r)
 

9
,6

 
9

1
,4

 
8

,5
 

8
8

,2
 

3
,1

 
1

0
3
,3

 
5

,1
 

1
2

4
,3

 
1
1

,9
 

9
2

,2
 

6
4

,3
 

7
3

,2
 

Л
 1

9
5
 (

sp
, 

u
, 

ls
, 

n
o

r)
 

1
0

,1
 

9
6

,2
 

7
,0

 
9

7
,1

 
3

,5
 

9
5

,8
 

4
,2

 
1

0
5
,0

 
1

3
,5

 
1

0
1
,5

 
6

5
,0

 
7

6
,0

 

Л
 1

9
6
 (

sp
±
, 

p
s,

 r
, 
c,

 l
s,

 b
r)

 
2

1
,2

 
 

1
0

0
,7

 
9

,6
 

1
1
0

,2
 

3
,0

 
1
1
5

,3
 

4
,6

 
1

0
9
,5

 
1

2
,3

 
9

9
,7

 
6

7
,0

 
7

8
,4

 

 Л
 1

9
7

 (
sp

±
, 

ls
, 

t,
 r

in
) 

2
1

,3
 

8
7

,3
 

8
,6

 
8

9
,7

 
5

,1
 

8
3

,7
 

6
,1

 
9

6
,8

 
1

4
,6

 
9

5
,6

 
8

5
 

9
2
 

Л
 2

2
8
 (

sp
±
, 

ls
, 

u
, 
ex

) 
2

1
,7

 
8

8
,2

 
9

,0
 

1
0

0
 

6
,4

 
7

8
,3

 
 

7
,4

 
9

8
,2

 
1

2
,9

 
9

6
,6

 
6

3
,7

 
7

6
,2

 

Л
  

2
3
4

 (
sp

±
, 
u

, 
n

o
r,

 l
s,

 b
r)

 
2

1
 

1
1
5

,3
 

6
,7

 
9

4
,8

 
3

,4
 

7
7

,3
 

7
,1

 
1
1
0

,9
 

1
4

,7
 

1
1
3

,7
 

7
4

,6
 

8
6

,8
 

Л
 1

8
6
 (

sp
+
, 

ls
, 
b

r,
 u

, 
n
o

r)
 

3
0

,1
 

1
0

1
,0

 
8

,3
 

1
0

0
 

3
,8

 
1

0
6
,6

 
1
1

,5
 

1
2

1
,3

 
2

1
,7

 
1

0
3
,3

 
1
1
1

,3
 

1
1
9

,3
 

Л
 2

0
5
 (

sp
+
, 

ls
, 
u

) 
2

9
,4

 
1

0
4
,6

 
9

,0
 

8
6

,3
 

5
,3

 
1

0
6
,0

 
9

,8
 

1
0

1
,2

 
1

8
,6

 
9

9
,8

 
4

3
,8

 
6

1
,5

 

Л
 2

3
7
 (

sp
+
, 

ri
n

, 
ls

, 
u

) 
2

8
,2

 
1

0
2
,4

 
1

0
,5

 
9

8
,0

 
4

,4
 

1
0

4
,7

 
9

,4
 

1
0

0
,8

 
1

9
,1

 
9

5
,6

 
7

2
,8

 
8

9
,2

 

Л
 2

4
1
 (

sp
+
, 

ls
, 
u

, 
ri

n
) 

2
8

,4
 

8
8

,0
 

8
,8

 
1

0
5
,6

 
6

,1
 

1
0

1
,8

 
8

,9
 

9
6

,7
 

1
5

,9
 

1
0

3
,5

 
1
1
2
 

1
1
8

,3
 

Л
 1

0
|1

6
 (

sp
+
, 

ls
, 

g
s,

 r
in

) 
2

1
,4

 
8

7
,3

 
8

,4
 

9
6

,7
 

5
,2

 
9

2
,8

 
7

,0
 

9
4

,6
 

1
1

,0
 

9
6

,5
 

2
0
 

1
4

,5
 

  

53



Создан исходный материал (многомаркерные линии) с разным сочетанием 

генов (sp+, sp±, sp, ssp, rin, nor, ls, br, pis, ex, sl и др.), формирующих ограничен-

ное число боковых побегов (пасынков) с короткими междоузлиями, разных по 

типу роста и габитусу растений, продолжительности вегетационного периода, с 

разным типом соцветий и стерильности, обеспечивающих возможность их раз-

множения, а также по размерам, форме, окраске и качеству плодов. Эти линии 

соответствуют задачам исследований и включены в рабочие программы для 

изучения их комбинационной способности и создания гибридов F1 томата.  
 

       6.5. Вариабельность качества и количества пыльцы у многомаркерных 

линий томата в зависимости от уровня закладки соцветия  и высокой 

температуры 

 

Маркерные признаки (ssp, sp, sp+, sp±, br, ls, pis, nor, rin, u, gs. j, j-2), носи-

телями которых являются созданные линии, легко идентифицируются в откры-

том и защищенном грунте (теплица) на разных стадиях роста и развития расте-

ний. Ограничением активного включения их в селекционные программы может 

быть качество их пыльцы, поскольку они получены от скрещивания форм носи-

телей гена ls, который сцеплен с морфологическими отклонениями в строении 

цветка. Поэтому изучали фертильность и жизнеспособность пыльцы, морфоло-

гические особенности пыльцевых зерен, пыльцевую продуктивность, влияние 

уровня закладки соцветия на растении и высокой температуры на изменчивость 

этих признаков, так как от них зависят репродуктивные и воспроизводительные 

функции. 

Изучение и анализ популяций пыльцы многомаркерных линий по соотноше-

ние стерильных и фертильных пыльцевых зерен в них показал высокую фертиль-

ность почти у всех линий (от 70,4 до 96,1%). Оценка жизнеспособности пыльцы, 

которая характеризует оплодотворяющую способность пыльцевого зерна, не вы-

явила прямой связи между фертильностью и жизнеспособностью. Например, Л234 

при фертильности пыльцы 93,6% имеет жизнеспособность 16,7%, тогда как у 

Л204 с фертильностью (78,5%) жизнеспособность пыльцы составляет 45,9%. У 

линий 196 и 228 с самой низкой фертильностью пыльцы жизнеспособность на 

уровне 19,9% и 30,0% соответственно. Из этого следует, что в популяциях пыльцы 

изученных линий, пыльцевых зерен, способных прорасти и произвести оплодо-

творение, значительно меньше, чем фертильных. Одновременно проводили оцен-

ку пыльцы многомаркерных линий томата на устойчивость к высокой температу-

ре и засухе. Установлены генотипоспецифические различия между линиями по 

реакции их пыльцы на действие высокой температуры и осмотического фактора 

(имитирующего засуху). Относительно реакции пыльцы линий к действию высо-

котемпературного фактора показатели в пределах группы значительно варьирова-

ли от 18,0% у Л234 и до 83,1% у Л193. Выраженными различия были и по прорас-

танию пыльцы исследуемых линий на фоне осмотического фактора – от 0,1% у 

Л183 до 55,9 у Л110. Дисперсионный анализ источников вариабельности устойчи-

вости пыльцы к изученным стрессовым факторам выявил долю влияния генотипа, 

факторов стресса и их взаимодействия в общей изменчивости признаков (Рис. 14). 
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Рис. 14. Факторный анализ источников вариабельности устойчивости 

пыльцы у многомаркерных линий к абиотическим стрессам 
 

В дополнение к этим характеристикам изучали влияние уровня закладки 

соцветия на главном стебле растения на жизнеспособность пыльцы и её 

устойчивость к высокой температуре.  Установлены различия по жизнеспо-

собности свежесобранной пыльцы (контроль) как между линиями, так и в зави-

симости от уровня закладки соцветия.  

Пыльца, полученная из цветков соцветий нижнего яруса (1-2 кисти), имела 

высокую жизнеспособность (55,2% - 40,6%), на 3-4-ом соцветиях этот показатель 

ещё выше (64,3% - 58,8%), в два и более раза ниже (14,5% - 26,0%) на 5-ом и 6-

ом соцветиях.  У всех изученных линий высокой жизнеспособностью характери-

зовалась пыльца, полученная из цветков соцветий среднего яруса (3-4), а самая 

низкая отмечена у всех линий на соцветиях верхнего яруса растения (Рис. 15 а). 

По признаку «длина пыльцевых трубок» установлена такая же закономерность 

(Рис. 15 б).  
 

    
 

Рис. 15.  Показатели признаков пыльцы у линий в зависимости от уровня  

расположения соцветия на главном стебле вегетирующего растения 

(контроль): а – жизнеспособность пыльцы, %; б – длина пыльцевых трубок, д. о. м. 
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         Здесь следует отметить, что соцветия среднего яруса (3-4) формируются и 

цветут при наиболее благоприятных условиях внешней среды, тогда как соцве-

тия верхних ярусов (5-6) подпадают в критические условия в плане температур-

ного режима и дефицита влаги. 

Несколько иные закономерности установлены при обработке пыльцы линий, 

полученной из цветков соцветий разных ярусов, температурой 45˚С в течение 8 

часов c последующим проращиванием в условиях in vitro. Установлена диффе-

ренцированная реакция пыльцы разных линий на высокотемпературное воздей-

ствие и, в особенности, в зависимости от яруса положения соцветия на расте-

нии (Рис. 16 а, б). Анализ признака «устойчивость пыльцевых трубок» показал, 

что пыльца из цветков соцветий верхнего уровня (5-6) после термообработки 

(45˚С) быстрее прорастает (Рис. 16 а) одновременно формируя очень длинные 

трубки (Рис. 16 б), тогда как в контроле они были самые короткие (Рис. 15 б). 

Это указывает на то, что пыльца цветков соцветий верхнего яруса, которая 

формировалась при высоких температурах, в популяциях имеет большее коли-

чество устойчивых гамет, которые, прорастая, одновременно формируют и 

длинные трубки, способные обеспечить оплодотворение при высокотемпера-

турных режимах. 
 

    
 

Рис. 16. Изменчивость показателей признаков пыльцы у линий томата в 

зависимости от уровня положения соцветия и высокотемпературного  

действия: а – по прорастанию пыльцы, %; б – по способности проросших после  

высокотемпературной обработки пыльцевых зерен формировать длинные трубки, д.о.м. 

 

Изучение и анализ морфобиологических особенностей пыльцевых зерен у 

линий томата до и после термообработки в зависимости от уровня заклад-

ки соцветия выявил особенности, характерные для каждой линии, как в зависи-

мости от местоположения соцветия, так и реакции на температурный стресс 

(Табл. 21). Определенной закономерности по изменчивости признака «размер 

пыльцевых зерен» в зависимости от уровня положения соцветия на растении и 

реакции пыльцы линий на высокую температуру не установлено. Различия де-

терминируются генотипическими особенностями линий. Одни (1, 2, 10) форми-

руют крупные зерна на всех соцветиях растения, но сильно реагируют на высо-

кую температуру, уменьшаясь в размерах. Другие (6, 7), наоборот, имея очень 
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мелкую пыльцу, вообще не реагируют на действие высокой температуры. Одно-

временно выделены и линии (5 и 8), пыльцевые зерна которых уменьшаются в 

размерах по мере повышения уровня соцветия на растении, эта закономерность 

сохраняется и после высокотемпературного воздействия (Табл. 21). 

 

Таблица 21. Размеры пыльцевых зерен у линий томата до и после  

обработки высокой температурой относительно яруса расположения 

соцветия на главном стебле растения 

 
 

 

Линии 

Диаметр пыльцевых зерен све-

жесобранной пыльцы (микро-

метры) 

Диаметр пыльцевых зерен после термооб-

работки (микрометры) 

Соцветия Соцветия 

1-2  3-4  5-6  1-2  3-4  5-6  

1.   Л 166 28,9±0,11 30,0±0,14 30,0±0,12   22,0±0,20***   29,0±0,16*  27,0±0,11*** 

2.   Л 167 30,0±0,18 32,9 ±0,16 28,0±0,14   30,0±0,19  27,6±0,19***  27,6±0,17 

3.   Л 168 26,0±0,20 27,0 ±0,16 27,4±0,18   26,0±0,11  25,0±0,18***  27,0±0,14 

4.   Л 169 25,0±0,16 26,3 ±0,21 22,0±0,20 23,0±0,17**  23,0±0,15***  22,0±0,15 

5.   Л 170 29,0±0,15 28,0 ±0,11 27,0±0,17  25,0±0,14***  24,0±0,19***  22,0±0,12*** 

6.   Л 171 20,0±0,10 21,0 ±0,13 20,0±0,10   21,0±0,10*   20,0±0,13*  21,1±0,17** 

7.   Л 172 23,0±0,15 23,0 ±0,14 24,0±0,13   23,2±0,18   22,6±0,21  24,0±0,13 

8.   Л 173 33,1±0,21 26,0 ±0,15 23,0±0,11  29,0±0,18***   25,6±0,19*  22,4±0,12* 

9.   Л 174 26,1±0,17 21,0 ±0,11 25,0±0,15   26,1±0,15   20,8±0,23  24,9±0,11 

10.  Л175 28,0±0,10 29,0 ±0,18 29,0±0,21  19,6±0,10***   20,0±0,13***  23,0±0,09*** 

  Различия достоверны:    * - на 0,05%-ном уровне,   ** - 0,01%   и   *** 0,001% 

 

 

По признаку «пыльцевая продуктивность», который имеет особое значе-

ние для линий томата, используемых в гетерозисной селекции в качестве опы-

лителей, выявлены достоверные различия как между изученными линиями, так 

и внутри них по способности продуцировать определенный объем пыльцы на 

цветок в зависимости от уровня закладки соцветия на растении. Высокой пыль-

цевой продуктивностью характеризуются линии 7 (172) и 10 (175), причем эти 

две линии имеют разные характеристики по размеру пыльцевых зерен (7-

мелкие, 10-крупные). Низкие значения отмечены у линий 1 (166), 3 (168) и 6 

(171) (Табл. 22). Установлено, что количество продуцируемой пыльцы в цвет-

ках от первого соцветия к последнему уменьшается. Больше пыльцы образуется 

в цветках соцветий среднего яруса (3-4), которая высоко жизнеспособна и, про-

растая, формирует самые длинные пыльцевые трубки (Рис. 15 а, б).  

Различия между линиями по пыльцевой продуктивности и проценту рабо-

чей (функциональной) пыльцы, определяемой по количеству продуцируемой 

пыльцы и её жизнеспособности, также достаточно выражены. Они существен-

ны и относительно местоположения соцветия на растении и наболее выражены 

между средним (3-4) и верхним ярусами (5-6) (Табл. 22).  

         Всесторонний анализ многомаркерных линий томата выявил влияние уровня 

закладки соцветия на растении и высокотемпературного фактора на характер про-

явления признаков мужского гаметофита, но степень их изменчивости детермини-

рована генотипическими особенностями изученных линий 
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Таблица 22.  Пыльцевая продуктивность и объем рабочей пыльцы у  

линий томата в зависимости от местоположения соцветия на растении 

 
  

 

Линии 

Пыльцевая 

продуктивность, мг/цветок 

Процент рабочей (функциональной) 

пыльцы 

Уровень расположения соцветия на вегетирующем растении 

1-2 3-4 5-6 Среднее 1-2 3-4 5-6 Среднее 

1.  Л 166 0,311 0,314 0,395 0,340 9,8 15,7 7,3 10,9 

2.  Л 167 0,564 0,571 0,509 0,548 31,1 36,6 16,5 28,1 

3.  Л 168 0,396 0,434 0,318 0,382 12,7 22,6 11,6 15,6 

4.  Л 169 0,660 0,702 0,612 0,658 21,2 20,2 13,3 18,2 

5.  Л 170 0,531 0,546 0,404 0,494 25,3 18,2 11,0 18,2 

6.  Л 171 0,276 0,309 0,268 0,284 7,7 10,8 5,7 8,1 

7.  Л 172 1,081 1,280 1,020 1,127 59,2 70,8 26,5 52,2 

8.  Л 173 0,840 0,760 0,893 0,831 34,1 44,7 12,9 30,6 

9.  Л 174 0,712 0,686 0,511 0,636 37,5 35,4 9,2 27,4 

10. Л 175 1,280 1,420 1,296 1,332 62,5 61,9 32,4 52,3 

Среднее 0,665 0,720 0,623 0, 667     

       НСР05                                           0, 043  0,094     

          

Одновременно установлено, что каждой линии свойственна генетически де-

терминированная индивидуальная изменчивость показателей разных признаков 

мужского гаметофита: жизнеспособность пыльцы, длина пыльцевых трубок, 

устойчивость по прорастанию пыльцы, устойчивость по длине пыльцевых трубок, 

размеры пыльцевых зерен, пыльцевая продуктивность и процент рабочей (функци-

ональной) пыльцы величина которых одновременно зависит от возрастных особен-

ностей растения, факторов среды, но при этом разные признаки одного генотипа 

варьируют в неравной степени, имея определенные пределы. Все признаки мужско-

го гаметофита и каждый в отдельности при их анализе обнаруживают большой 

компонент изменчивости, зависящий от факторов внешней среды, что особенно 

важно знать при использовании этих линий в гетерозисной селекции в качестве от-

цовского компонента. 

 

ОБЩИЕ ВЫВОДЫ И ПРАКТИЧЕСКИЕ РЕКОМЕНДАЦИИ 

Общие выводы 

1. Созданы и оптимизированы искусственные стрессовые фона (высокие и 

низкие температуры, засуха) для оценки устойчивости коллекционных и селек-

ционных образцов томата по признакам мужского гаметофита (пыльцы) в усло-

виях in vitro; разработаны шкала устойчивости для дифференциации, система-

тизации результатов скрининга и схема организации исследований генетиче-

ского потенциала мутантного генофонда (гл. 2, [146]). 

2. Разработан метод определения адаптивного потенциала генотипов тома-

та к высокотемпературному стрессу с использованием жестких режимов: 38˚С; 

45˚С; 48˚С и временных экспозиций разной длительности – 3, 5 и 7-и часовое 

воздействие на пыльцу растений, который может широко и эффективно исполь-

зоваться в селекции при отборах устойчивых форм, на начальных этапах (гл. 3,  

[130]). 
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3. Установлено, что пыльца генотипов томата способна выдерживать дей-

ствие низкой температуры (+6˚С) длительное время (60 суток), сохраняя срав-

нительно высокий процент жизнеспособной (10,0-12,0%), функциональной 

(длина трубок 28-36 д.о.м.) пыльцы, что указывает на эффективность метода 

для отбора устойчивых по микрогаметофиту форм и использования его в семе-

новодстве гетерозисных гибридов при необходимости хранения пыльцы для 

проведения многократных опылений (гл. 3, [339]). 

4. Скрининг устойчивости одномаркерных и многомаркерных мутантных 

форм томата (125 образцов) к трем стрессовым абиотическим факторам – высо-

кая, низкая температуры, засуха по комплексу признаков мужского гаметофита 

показал, что устойчивость к ним детерминируется разными генетическими си-

стемами, выявляя различия даже в пределах одной мутантной формы по про-

растанию пыльцы и формированию пыльцевой трубки достаточной для опло-

дотворения длины (гл. 4, [134]). 

5. Показан потенциал генофонда мутантных форм томата по  селекционно-

ценным признакам: на стадии всходов, семядольных и первых настоящих 

листьев, контролирумых большим числом генов (а, аа, aw, ag, al, hl, ls в фазе 

всходов) и (aut, apn, alb; gil, Cu, cg, inta, Ln, lur; ltf; lg-2, Me, marm, nv, pu2, pl, 

res, sf, sy, V-5/+, Wom – семядольного и первых листьев);  по росту и габитусу 

растений – sp+; sp±; sp; ssp; d; dd; dmd wd, ls, atn, bu, br, cg, bip; длине вегета-

ционного периода от ультрараннеспелых (83-99 дней) до ультрапозднеспелых 

(131-158 дней); стерильности – ex, ps, ps-2, pi, pi-2, sl, sl2, ch, glf, cs-2, Ge; ге-

нам, контролирующим плотность, окраску, форму, размер, камерность 

плодов – rin, nor, alc, u, gs, gf,  f, bk, ck, anr, ptb, at, β,  Lc, Ip, Del, Abg, hp-1, lo, 

loc и др., детерминирующий широкий спектр жизненных форм и представляю-

щий большой интерес и ценность в качестве новой зародышевой плазмы для 

решения задач практической селекции и проведения фундаментальных иссле-

дований (гл. 4, [135]). 

6. Выявлено, что проявление морфологических (диаметр, периметр, пло-

щадь) и цитохимических признаков (количество ДНК, плотность хроматина) 

ядер вегетативных (V) и генеративных (G) клеток пыльцы у гибридов F1 зави-

сит как от характеристик родительских форм, так и действия температурных 

стресс-факторов на пыльцу (45 ºС и +7 ºС), которое почти у всех исследован-

ных гибридов F1 томата было промежуточным, либо значение приближалось к 

менее устойчивой родительской форме, что свидетельствует о рецессивном ха-

рактере их наследования (гл. 5, [123, 126]). 

7. Установлены закономерности наследования (hp) устойчивости к высокой 

и низкой температурам гибридами F1 томата по признакам мужского гаметофи-

та. Анализ их наследуемости (h2) показал, что устойчивость гибридов F1 опре-

деляется материнскими формами, при более высоком уровне и длительном воз-

действии на пыльцу стрессогенного фактора усиливается влияние взаимодей-

ствия родительских компонентов, при этом вклад отцовских форм несуще-

ственный. Это может служить базой для обоснованного подбора родительских 

пар при создании высокоустойчивых сортов и гетерозисных гибридов (гл. 5, 

[127, 132]). 
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8. Разработан метод отбора устойчивых трансгрессивных рекомбинантов 

из расщепляющихся популяций F2 томата по комплексу признаков мужского 

гаметофита на фоне высокой температуры (45ºС) на основе особенностей соче-

тания признаков, выраженных в показателе средней дисперсии по гибридной 

семье (S2), что позволяет выделить устойчивые рекомбинанты и проводить от-

боры на ранних этапах селекции, учитывая при этом и другие хозяйственно-

ценные признаки (гл. 5, [128, 149]). 

9. Научно обоснована эффективность комбинированного использования 

методов гаметной и традиционной селекции с принципом поэтапного чередо-

вания отборов по спорофиту и гаметофиту на фоне высокотемпературных 

стрессов (43˚С и 45˚С) на ранних этапах в F1, F2, F3, которая приводит к  интен-

сификации селекционного процесса и получению в F4 - F6  потомств (линий)  

более устойчивых, продуктивных, с коротким периодом вегетации, низкой за-

кладкой первого соцветия, меньшей осыпаемостью цветков и высокой завязы-

ваемостью плодов в условиях высоких температур (гл. 5, [146, 148]). 

10. Выявлена высокая рекомбинационная изменчивость по характеру про-

явления и степени фенотипической выраженности признаков, контролируемых 

мутантными генами ls (lateral suppresser) и br (brachytic) в расщепляющихся 

популяциях F2, кластерный анализ которых показал, что совместное их дей-

ствие (ls и br) оказывает более сильное отрицательное влияние на проявление 

признаков репродуктивной системы, чем один ген ls, что свидетельствует об их 

комплементарном действии (гл. 6, [135]). 

11. Установлено, что чем меньше образуется боковых побегов и короче 

междоузлия на растении томата, тем больше морфологических отклонений в 

строении цветков и мельче плоды, что указывает на множественный плейо-

тропный эффект генов ls и br в силу их недостаточной окультуренности. Отри-

цательные эффекты также могут быть детерминированы их сцепленностью с 

другими генами, усиливающими степень проявления мутантных признаков (гл. 

6, [135]). 

12. Созданы многомаркерные линии (>50) с оригинальным сочетанием 

признаков, контролируемых генами: sp+, sp±, sp, ssp, с, rin, nor, ls, br, pis, ex, sl, 

gs, hp-1, j-2, j, проявляющиеся на разных стадиях онтогенеза, характеризуя тип 

роста и архитектонику растения, длину междоузлий, побегообразующую спо-

собность (беспасынковые, малопасынковые), репродуктивную систему (тип 

стерильности), признаки плода (размер, форма, окраска, товарность) и в целом 

продуктивность. Выявлено, что качество пыльцы, пыльцевая продуктивность и 

процент функциональной пыльцы у этих линий зависит от яруса закладки со-

цветия на растении и действия высокотемпературного фактора, но степень из-

менчивости показателей признаков определяется генотипом (гл. 6, [135, 150]). 

13. Дифференцирующая способность разработанных методических подхо-

дов относительно оценки устойчивости к абиотическим стрессовым факторам 

по признакам мужского гаметофита, изучение изменчивости и наследования 

признаков в комбинациях с разным сочетанием культурных и мутантных форм 

томата, анализ их потомств (F1- F10) на разных стадиях онтогенеза (спорофит-

гаметофит) позволили получить более 100 линий – геноносителей ценных для 
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селекции признаков, новые сорта – MaKrista, MilOranj, Stefani, Prichindel, Vivat, 

Dimetra, Ilica, Cireașca, Matriona,  Petramak (гл. 5 [151, 152, 153, 154, 155, 156, 

157, 158, 159, 160]), а также гетерозисные гибриды, два из которых – Ingstar и 

Rozamak проходят тестирование в Государственной Комиссии по Сортоиспы-

танию Республики Молдова (гл. 6, [161, 162]). 

 

Практические рекомендации 

 

1. Рекомендуется вовлекать в селекционный процесс в качестве новой за-

родышевой плазмы мутантные формы томата, способствующие расширению 

спектра генотипической изменчивости в популяциях, позволяя тем самым ре-

шать многие задачи: получать формы растений с новой архитектоникой (отли-

чающихся по детерминантности, одностебельных, с укороченными междоузли-

ями и др.), разных по структуре репродуктивных органов, с разной окраской, 

формой, массой плодов и длительным сохранением товарных качеств. 

2. Для интенсификации селекционного процесса при создании раннеспе-

лых, и сортов более поздних сроков созревания, способных реализовать генети-

чески заложенный потенциал продуктивности в условиях высоких температур, 

рекомендуется использовать комбинированные методы с поэтапным чередова-

нием спорофитно-гаметофитных отборов с одновременной оценкой устойчиво-

сти и хозяйственно-ценных признаков. 

3. При подборе родительских пар для скрещивания для создания устойчи-

вых к высокой и низкой температурам гетерозисных гибридов томата в каче-

стве материнского компонента рекомендуется использовать стрессоустойчивые 

генотипы, у гибридов с участием таких форм отмечается более высокий адап-

тивный потенциал. 

4. При проведении скрещиваний и, в особенности, при репродукции гете-

розисных гибридов и промышленном гибридном семеноводстве, рекомендуется 

учитывать положение цветка на соцветии и соцветия на главном стебле расте-

ния у отцовского компонента, так как возрастные изменения в сочетании с осо-

бенностями погодных условий отражаются на характере проявления признаков 

мужского гаметофита (пыльцы). 

5. В качестве источников селекционно-ценных признаков для гетерозисной 

селекции рекомендуются к использованию многомаркерные линии: с разными 

типами стерильности, обеспечивающими возможность их размножения, разные 

по типу роста и продолжительностью вегетационного периода с ограниченным 

побегообразованием, короткими междоузлиями, отличающиеся по размеру, 

форме, окраске, товарности плодов и целому ряду других хозяйственно-ценных 

признаков, включая урожайность. 

6. Рекомендуются к выращиванию: 

а) в производственных условиях открытого грунта и необогреваемых пле-

ночных теплицах сорта салатного назначения индетерминантного и детерми-

нантного типов роста – Stefani, MaKrista, MilOranj, Matriona, Petramak, Vivat, 

Dimetra, Ilica (крупноплодные с розовыми, оранжевыми и красными плодами); 
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б) в лоджиях, на балконах и открытом грунте по уплотненной схеме сорта 

декоративного типа – Prichindel и Cireașca (плоды мелкие – для потребления в 

свежем виде, декорирования блюд и цельноплодного консервирования); 

в) в теплицах интенсивного типа высокотехнологичные индетерминантно-

го типа роста, среднеранний и среднеспелый гетерозисные гибриды томата F1 – 

Ingstar и Rozaмak. 
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АННОТАЦИЯ 

МАКОВЕЙ Миланья Дмитриевна, «Генетический потенциал культурного и мутантного  

генофондов томата (Solanum lycopersicum L.), методы исследования и использования в селекции». 

Диссертация на соискание ученой степени доктора хабилитат биологических наук, 

Кишинев, 2023 

Структура диссертации: введение, 6 глав, общие выводы и рекомендации, список литературы из 437 
наименований, 10 приложений, 256 страниц основного текста, 49 таблиц, 44 рисунка. Полученные резуль-

таты опубликованы в 172 научных работах.  
Область исследования: Селекция растений и семеноводство. 

Ключевые слова: томат, генофонд, селекция, устойчивость, мужской гаметофит, абиотические стресс-
факторы, изменчивость, наследование, мутантные гены, гетерозис, линии, сорта. 
Цель исследования: выявление   генетического потенциала культурных и мутантных форм томата на га-

метофитном и спорофитном уровне путем анализа изменчивости и наследуемости устойчивости к стрес-
совым абиотическим факторам и других хозяйственно-ценных признаков для создания нового исходного 
материала, высокопродуктивных сортов и гибридов. 

Задачи: создать и оптимизировать искусственные стрессовые фона (высокие, низкие температуры, засуха) 
для скрининга мутантных и других генотипов томата по признакам мужского гаметофита в условиях in 

vitro; изучить генетический потенциал культурного и мутантного генофондов томата как источника новой 
зародышевой плазмы на устойчивость к абиотическим стрессам с одновременной оценкой проявления 
биологических, хозяйственно-ценных и мутантных маркерных признаков; получить новые гибридные по-

пуляции; изучить изменчивость и наследование гибридами F1 биологических, цитохимических и других 
признаков пыльцы, детерминирующих устойчивость к стресс-факторам для последующей оптимизации 
способов эффективного подбора родительских пар и получения устойчивых генотипов; определить долю 

влияния родительских форм и их взаимодействия на наследуемость признаков жаро- и холодостойкость 
пыльцы гибридами F1; разработать метод отбора устойчивых трансгрессивных рекомбинантов из популя-

ций F2 по признакам мужского гаметофита; разработать методы комбинированных отборов в сочетании 
традиционной селекции с гаметными технологиями; создать исходный материал с мутантными маркер-
ными признаками для гетерозисной селекции; создать высокопродуктивные  и устойчивые к стрессовым 

абиотическим факторам сорта и гибриды томата с разным сочетанием хозяйственно-ценных признаков, 
включая мутантные маркерные. 
Научная новизна и оригинальность работы: впервые изучена коллекция одно- и многомаркерных му-

тантных форм томата на устойчивость к абиотическим стрессам (высокая, низкая температуры, засуха) по 
признакам мужского гаметофита. Показано, что устойчивость к этим стресс-факторам детерминируется 
разными генетическими системами. Выявлены особенности изменчивости и закономерности наследова-

ния цитохимических, биологических и хозяйственно-ценных признаков томата гибридами F1 в зависимо-
сти от генотипа и условий среды; Разработана методология интенсификации селекции при комплексном 

использовании гаметных и классических подходов. 
Основные результаты для науки и практики: 1) получен исходный материал нового поколения с раз-
ным сочетанием устойчивости к трем абиотическим стрессорам (высокие, низкие температуры, засуха), 

включая комплекс хозяйственно-ценных и маркерных признаков; 2) научно обоснована значимость соче-
тания методов пыльцевой и классической селекции: 3) созданы новые сорта (11), гетерозисные гибриды 
(2) и генетически разнокачественные селекционные линии томата (>50). 

Теоретическая значимость работы. Установлены: 1) лимиты изменчивости и закономерности наследо-
вания биологических, цитохимических и некоторых мутантных маркерных признаков под действием вы-

соких и низких температур, позволяющие определить уровень адаптивности генотипов и оптимизировать 
подбор пар для скрещивания; 2) доля влияния родительских форм на устойчивость гибридов F1 к высокой 
и низкой температурам; 3) особенности трансгрессивной изменчивости в популяциях F2 и возможность 

раннего прогнозирования эффективности отборов устойчивых рекомбинантов и селекционная ценность их 
потомств в поколениях F3-F4.  
Прикладная значимость. Получены гибридные популяции (более 140) с широким спектром изменчиво-

сти селекционно-ценных признаков. Созданы линии, сорта и гетерозисные гибриды F1 томата, отличаю-
щиеся по типу роста и архитектонике куста, формой, цветом и массой плода, с разным сочетанием мар-

керных признаков – dw, ssp, sp, sp±, sp+, rin, nor, ex, ps, hp, ls, br, j-2 и другие.   
Внедрение научных результатов. Созданный исходный материал, сорта и гибриды F1 томата включены 
в селекционные программы некоторых лабораторий Института генетики, физиологии и защиты растений 

Государственного Университета Молдовы и Российской Федерации для получения новых форм томата; 
используются в активных коллекциях Лаборатории генетических ресурсов растений (ИГФиЗР, ГУМ), а 
также внедрены в различные производственные и фермерские хозяйства. 
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ADNOTARE 

MAKOVEI Milania, “Potențialul genetic al genofondurilor tomatelor de cultură și mutante (Solanum 

lycopersicum L.), metode de cercetare și utilizare în ameliorare”. 

Teză de doctor habilitat în științe biologice, Chișinău, 2023 
Structura tezei: introducere, 6 capitole, concluzii generale și recomandări, bibliografia cuprinde 437 titluri, teza 

este completată cu 10 anexe, are 256 pagini de text, 49 de tabele, 44 figuri. Rezultatele obținute sunt publicate în 
172 lucrări științifice. 

Domeniul de cercetare: Ameliorarea plantelor și producerea semințelor. 
Cuvinte cheie: tomate, genofond, ameliorare, rezistență, micro-gametofit factori abiotici de stres, variabilitate, 
heritabilitate, gene mutante, heterozis, linii, soiuri. 

Scopul cercetărilor: evidenţierea potențialului genetic al cultivarelor de tomate și a mutanților la nivel gametofi-
tic și sporofitic, prin analiza variabilității și heritabilității rezistenței la factori abiotici nefavorabili și altor caracte-
ristici agronomic valoroase în vederea creării materialului inițial nou, a soiurilor și a hibrizilor performanți. 

Obiectivele studiului: crearea și optimizarea fondurilor artificiale de stres (temperaturi ridicate, scăzute, secetă) 
pentru screening-ul rezistenței formelor mutante și altor genotipuri de tomate pe baza caracterelor gametofitului 

mascul în condiții de in vitro; cercetarea potențialului genetic al genofondului tomatelor de cultură și a celor mu-
tante în calitate de sursă nouă de germoplasmă pentru rezistență la factori abiotici de stres, cu estimarea concomi-
tentă a manifestării caracterelor biologice, agronomic valoroase și marker mutanţi; efectuarea încrucișărilor între 

mai mulți părinţi, inclusiv cu utilizarea genelor mutante, pentru crearea populațiilor hibride; studiul variabilității și 
heritabilității caracterelor biologice, citochimice și altor caractere al polenului la hibrizii F1 care determină rezis-
tența la factorii de stres abiotic pentru optimizarea ulterioară a procedeelor de selecţie a genitorilor și obținerea 

genotipurilor rezistente;  determinarea ratei de influență a formelor parentale și interacțiunii acestora asupra heri-
tabilității caracterelor de rezistență a polenului la temperatură ridicată și scăzută în generația F1;  elaborarea meto-

dei de selecție a recombinanților transgresivi rezistenți din populațiile F2 pe baza caracterelor gametofitului mas-
cul; elaborarea metodelor de selecţie combinată prin asocierea metodelor tradiționale cu tehnologiile gametice; 
crearea materialului inițial la tomate cu caractere mutante marcate, pentru utilizare în selecția heterotică; crearea 

soiurilor și hibrizilor de tomate cu producţie ridicată și rezistență la factorii de stres abiotic ce îmbină caractere 
agronomic valoroase, inclusiv marker  mutant. 
Noutatea și originalitatea științifică: pentru prima dată a fost studiată o colecție de forme mutante cu un singur 

marker și multimarker la tomate în vederea decelării rezistenței la factori de stres abiotic (temperaturi ridicate, 
scăzute, secetă) pe baza caracterelor gametofitului mascul. S-a demonstrat că rezistența la arșiță, frig și secetă este 
determinată de diferite sisteme genetice. Au fost: i) elucidate particularitățile variabilității și legitățile heritabilită-

ții caracterelor citochimice, biologice și agronomic valoroase, în dependență de genotip și condițiile de mediu; ii) 
elaborată metodologia de eficientizare a procesului de ameliorare la tomate prin asocierea procedeelor de selecție 

gametică și clasică. 
Rezultatele principiale noi pentru știință și practică. A fost: i) obținut material inițial de nouă generație cu 
asociere diferită a rezistenței la trei factori de stres abiotic (temperaturi ridicate și scăzute, şi secetă), inclusiv a 

complexelor de caractere agronomic valoroase și însușiri marker al mutanților; ii) este argumentată științific 
importanța utilizării asociate a metodelor de selecție gametică și clasică: iii) sunt create soiuri (11), hibrizi 
heterotici (2) și linii ameliorate de tomate, diverse din punct de vedere genetic (>50). 

Semnificația teoretică. Au fost: i) stabilite limitele variabilității și legitățile heritabilității caracterelor biologice, 
citochimice și ale unor însușiri marker al mutanților sub influența temperaturilor ridicate și scăzute, ceea  ce au 

făcut posibilă stabilirea nivelului de adaptibilitate a genotipurilor de tomate și s-a optimizat selecţia formelor 
parentale pentru încrucișare; ii) a fost demonstrată rata de influență a formelor parentale asupra rezistenței 
hibrizilor F1 la arșiță și la frig; iii) au fost elucidate particularitățile variabilității transgresive în populațiile F2, 

fiind demonstrată posibilitatea de prevedere timpurie a eficienței de selecţie a recombinanților rezistenți și 
valoarea ameliorativă a descendenților în generațiile F3-F4. 
Valoarea aplicativă. Au fost obținute populații hibride de tomate (mai mult de 140) cu un spectru larg al variabi-

lității caracterelor agronomic valoroase. Au fost create soiuri și hibrizi heterotici F1 de tomate pentru teren deschis 
și protejat, ce se evidențiază prin tipul de creștere, arhitectura plantei, forma, culoarea, greutatea fructului și asoci-
ere diversă a caracterelor marker al mutanților – dw, ssp, sp, sp±, sp+, rin, nor, ex, ps, hp, ls, br, j-2 etc. 

Implementarea rezultatelor științifice. Materialul inițial, soiurile și hibrizii F1 de tomate nou create, au fost in-
cluse în programele de ameliorare ale unor laboratoare ale Institutului de Genetică, Fiziologie și Protecție a Plan-

telor din cadrul Universității de Stat a Republicii Moldova și în Federația Rusă, pentru obținerea unor noi forme 
de tomate; se mai folosesc în colecțiile de lucru ale Laboratorului Resurse Genetice Vegetale (IGFPP, USM) și 
sunt cultivate în diverse gospodării individuale și de fermieri. 
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ANNOTATION 

 

MAKOVEI Milania, " Genetic potential of the cultivated and mutant gene pool of tomato (Solanum 

lycopersicum l.), methods of research and use in breeding 

Doctor habilitatus thesis in biological sciences, Chisinau, 2023 

Structure of the thesis: introduction, 6 chapters, general conclusions and recommendations; the bibliography 
includes 437 titles, the thesis is completed with 10 annexes, has 256 text pages, 49 tables, 44 figures. The results 
are published in 172 scientific works. 

Research area: Plant breeding and seed production. 
Key words: tomato, gene pool, breeding, resistance, micro-gametophyte, abiotic stress factors, variability, herita-

bility, mutant genes, heterosis, lines, varieties. 
The aim of the research: identification of the genetic potential of tomato cultivars and mutants at the gameto-
phytic and sporophytic level by analyzing the variability and heritability of the resistance to unfavorable abiotic 

factors and other economically valuable traits in order to develop new initial material, high performance varieties 
and hybrids. 
Study objectives: development and optimization of artificial stress  backgrounds (high, low temperatures and  

drought) for resistance screening of mutant forms and other tomato genotypes based on the traits of the male ga-
metophyte under in vitro conditions;  studies on the genetic potential of the gene pool of cultivated and mutant 

tomatoes as a new source of germplasm  to enhance the  resistance to abiotic stress factors, with the simultaneous  
assessment of the manifestation of biological, economically valuable, and mutant marker traits; carrying out 
crosses between several parents including the use of mutant genes to produce new hybrid populations; studies  on  

the variability and  inheritance by F1 hybrids  of the biological, cytochemical, and other traits of the pollen  that 
determine the resistance to abiotic stress factors for the subsequent optimization of the selection procedures of the 
parents and  production of resistant genotypes; estimation of  the rate of  the  influence of parental forms and their 

interaction on the heritability of pollen heat and cold resistance traits in  F1; development of the selection method 
of resistant transgressive recombinants from F2 populations based on the traits of the male gametophyte;  devel-
opment of combined selection methods simultaneously employing  traditional  ones and gametic technologies; 

development of  tomato initial material with mutant marker traits to be  used in heterotic breeding; development of 
tomato varieties and hybrids with high producing capacity  and  resistance to abiotic stress factors that combine 

economically  valuable traits, including  mutant marker ones.    
Scientific novelty and originality: for the first time, a collection of tomato single-  and multi-marker mutant 
forms has been evaluated for the resistance to abiotic stress factors (high, low temperatures, drought) based on 

male gametophyte traits.  The resistance to above factors has been shown to be determined by different genetic 
systems.  Have been: i) elucidated the particular features of variability and heritability of cytochemical, biological, 
and economically valuable traits depending on genotype and environmental conditions; ii) developed a methodol-

ogy to make the tomato breeding process more efficient by combining gametic and classical selection approaches. 
Principal results for science and practice. i) New generation initial material with different combination of re-

sistance to three abiotic stress factors (high and low temperatures, and drought), including complexes of economi-
cally valuable traits and mutant marker properties. ii) The importance of    combined employment of gametic and 
classical breeding methods has been scientifically substantiated. iii) Varieties (11), heterotic hybrids (2), and im-

proved tomato lines have been developed, that are diverse genetically (>50). 
Theoretical significance.  i)  The limits of variability and heritability of biological and cytochemical traits and 
some marker properties of mutants under the influence of high and low temperatures have been estimated, which 

allowed the assessment of adaptability level in tomato genotypes and the optimization of parental form selection 
for crossings. ii)  The rate of parental influence on drought and cold resistance in F1 hybrids has been demonstrat-

ed. iii) The peculiar features of transgressive variability in F2 populations have been found, allowing early predic-
tion of the selection efficiency of resistant recombinants and the breeding value of the offspring in F3-F4.  
Application value. Tomato hybrid populations (more than 140) with a wide range of variability of economically 

valuable traits have been developed.  F1 heterotic varieties and hybrids of tomato which differ in the growth type, 
plant architectonics, shape, color, fruit weight, and diverse combination of mutant marker traits – dw, ssp, sp, sp±, 
sp+, rin, nor, ex, ps, hp, ls, br, j-2, etc. have been developed for open and protected soil. 

Implementation of scientific results. The newly developed tomato initial material, varieties, and F1 hybrids have 
been included in the breeding programs of some laboratories of the Institute of Genetics, Physiology and Plant 
Protection of the State University of the Republic of Moldova and in the Russian Federation to produce new forms 

of tomatoes; they are still used in the working collections of the Plant Genetic Resources Laboratory (IGFPP, 
USM) and are cultivated in various individual households and by farmers. 
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