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Показано, что экспрессия мутантной дигомозиготы В/В//hp-2/hp-2 гомологична эффектам 
генотипов B/B//hp-1/hp-1 и B/B//hp-2dg/hp-2dg с проявлением более высокого уровня содержания β-
каротина в плодах. Выявлено, что за счет модифицирующего влияния полигенного фактора 
возможно уменьшить плейотропный эффект генетической депрессии, связанный с экспрессией 
генов hp у томата. Представлены биохимические эффекты межгенного взаимодействия у 
генотипов: B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1, В/В//rin/rin//hp-2/hp-2, rin/rin//hp-2/hp-2, nor/nor//hp-1/hp-1(hp-
2/hp-2), nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2)//В/В. 
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1 К настоящему времени накоплен значи-
тельный объем данных, свидетельствующих о 
важной роли мутаций в регуляции биохимиче-
ских показателей плодов томата [11-15, 17, 20]. С 
использованием мутантных генов окраски плода 
эффективно решаются проблемы повышения 
лежкости плодов (гены alc, nor, rin) [18, 23], уве-
личения содержания ликопина (гены Bc и Bog) [22] 
и  β-каротина (ген В) [21]. Большой интерес пред-
ставляют исследования биохимических эффектов 
взаимодействия генов [3, 13, 19].  

Имеются многочисленные сведения о по-
ложительном влиянии на биохимические пока-
затели плодов томата генов high pigment-1 (hp-1) 
и high pigment-2 (hp-2) [17]. Выявлено, что эти ге-
ны увеличивают количество хлоропластов и 
хромопластов [16]. Этот механизм способству-
ет повышенной фотореакции и приводит к 
сверхпродукции хлорофиллов, способствуя 
увеличению концентрации всех каротиноидов 
плода [12].  
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Однако, использование этих генов в селек-
ционных программах ограничено проявлением 
нежелательных плейотропных эффектов, таких 
как медленное прорастание семян и низкая их 
всхожесть, ломкий стебель [15], пониженная 
мощность и жизнеспособность [6]. Одним из ме-
тодов преодоления отрицательного плейотропно-
го и депрессивного действия генов серии high 
pigment является использование эффекта гетеро-
зиса [5]. Есть сведения о возможности частичной 
компенсации плейотропных эффектов [8] и гене-
тической депрессии [17] за счет модифицирую-
щего влияния полигенного генетического факто-
ра, регулирующего экспрессивность мутантных 
генов [21, 22].  

Целью настоящей работы стало изучение 
плейотропных эффектов гена hp-2 при межген-
ном взаимодействии. 

МЕТОДИКА  

В качестве исходного материала исполь-
зовали сорта и селекционные линии томата 
(Lycopersicon  esculentum) коллекции лаборато-
рии селекции пасленовых растений ИОБ УААН. 
Источником гена hp-2 послужили генетические 
линии CLN 1314 G и CLN 2070 B, полученные 
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из Азиатского научно-исследовательского центра 
овощных культур (Asian vegetable research and 
development center, AVRDC). В качестве кон-
трольных источников генов окраски плода ис-
пользовали линии коллекции – Центра генетиче-
ских ресурсов томата (TGRC, США), 
ВНИИССОК (Россия) и Исследовательского ин-
ститута овощей, декоративных культур и чая 
(KONARC, Япония).  

При скрещивании на аллелизм использова-
ли маркерные линии Центра генетичних ресурсов 
томата – La 3006 (hp-2), La 3704 (at, gf, hp-1), La 
3899 (sp, u, B, j-2), La 4012 (hp-1w), La 4014 (hp-2j), 
Dark green (dg). 

Для отбора генных рекомбинантов томата 
использовали оригинальную методику, основан-
ную на выявленных визуальных эффектах неал-
лельного взаимодействия генов окраски плода по 
их фенотипу.   

Исследования проводили параллельно в ус-
ловиях открытого грунта и весенних необогревае-
мых стеклянных теплиц. Фенотипические наблю-
дения, морфо-биологическое описание, а также со-
путствующие учеты и наблюдения проведены со-
гласно методическим рекомендациям [10] и мето-
дике проведения экспертизы сортов на разнокаче-
ственность, однородность и стабильность [9].    

Определение биохимических эффектов изу-
чаемых комбинаций генов на содержание в плодах 
томата сухого вещества, титруемых кислот, общих 
сахаров, аскорбиновой кислоты и β-каротина вы-
полнили в аккредитованной лаборатории аналити-
ческих измерений ИОБ УААН.  

Математическую обработку проводили, ис-
пользуя стандартные методики [1]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ  

Среди коллекционных форм томата нами вы-
явлены два образца CLN 1314 G и CLN 2070 B, ко-
торые характеризовались наличием гена В (иденти-
фицируемого по характерной оранжевой окраске 
плода) и гена повышенной пигментации. Последний 
хорошо идентифицировался по темной окраске ли-
стьев и незрелых плодов с проявлением очень тем-
ной прозелени у плодоножки, имея наибольшее 
сходство с экспрессией гена hp-2dg.  

Путем гибридологического анализа с ис-
пользованием генетических линий, предостав-
ленных  R.T. Chetelat (TGRC, США), у форм 
CLN 1314 G и CLN 2070 B был идентифициро-
ван ген повышенной пигментации hp-2 и под-
тверждено присутствие гена В.  

Установлено, что по характеру экспрессии 
биохимических показателей выявленная дигомози-
гота B/B//hp-2/hp-2 гомологична эффектам межген-
ного взаимодействия генов hp-2dg и hp-1 с геном В 
[3]. Уровень β-каротина в плодах линий CLN 1314 G 
и CLN 2070 B составил 2,12 и 2,09 мг/% (табл. 1), что 
превышает средние значения двойных гомозигот 
B/B//hp-1/hp-1 и B/B//hp-2dg/hp-2dg (табл. 2). По со-
держанию аскорбиновой кислоты значения дигомо-
зигот B/B//hp-2/hp-2 соответствует показателю меж-
генной комбинации B/B//hp-1/hp-1, а по уровню тит-
руемых кислот 0,44 % более близки к значениям го-
мозигот hp-2dg/hp-2dg и приближаются к значению 
контрольных красноплодных сортов 0,49 %.     

Однако наиболее оригинальной особен-
ностью линий CLN 1314 G и CLN 2070 B с гено-
типом B/B//hp-2/hp-2 является высокий уровень 
мощности их развития, не свойственный высо-
копигментным генотипам hp-1/hp-1 и hp-2dg/hp-
2dg, характеризующимся проявлением генетиче-
ской депрессии. Не исключая генетической спе-
цифичности гена hp-2, которая, к сожалению, нами 
изучена недостаточно, и особенно на примере дру-
гих носителей, мы полагаем, что немаловажную 
роль в регулировании генетической депрессии иг-
рает полигенный фактор, максимально эффективно 
отработанный в данных генотипах. 

Таким образом, достаточно важными поло-
жительными особенностями межгенного взаимодей-
ствия генов hp-2 и В является более стабильное со-
держание органических кислот, оптимизирующее 
вкусовые качества плодов, высокий уровень содер-
жания β-каротина и отсутствие генетической депрес-
сии, препятствующей эффективному использованию 
генов hp и hp-2dg в практической селекции.  Не ис-
ключая определенного положительного влияния ге-
на В на снижение генетической депрессии, при его 
взаимодействии с генами повышенной пигментации 
выявленные особенности генотипа B/B//hp-2/hp-2 
определяют высокую селекционную ценность гена 
hp-2 в направлении улучшения биохимических по-
казателей плодов томата. С этой целью линии CLN 
1314 G и CLN 2070 B были вовлечены в селекцион-
ную программу исследований по созданию нового 
исходного материала. 

В 2005 г. были проанализированы 10 рас-
щепляющихся гибридных популяций F2, получен-
ных при участии линий CLN 1314 G и CLN 2070 B  
(табл. 3). В этих популяциях отобрано 87 геноти-
пов, которые в последующем были высажены и 
проанализированы в питомнике гибридных попу-
ляций F3.   

При проведении отборов учитывали опти-
мальность сочетания в одном генотипе генов окра-
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Таблица 1  
Биохимические показатели генетических линий томата  

с генами повышенной пигментации (среднее за 2004-2006 гг.) 

ски плода с такими полигенными хозяйственно 
ценными показателями как высокая продуктив-
ность растений, устойчивость к болезням, высокая 
товарность, масса плода. В 2006 г. из популяций F3 
отобрано 97 рекомбинантных форм, фоновый гено-
тип (комбинация исследованных генов) которых 
приведен в табл. 3. Для большинства генотипов 
проанализированы биохимические эффекты и оп-
ределено направление возможного использования. 

Среди 13 исследованных популяций, наи-
более эффективными по количеству селекцион-
ных отборов оказались лишь 4: № 462 F2 {F3 
[(Княжич х Liberator) x Mл 638] (gs, u) x CLN 
2070 B}; № 474 F2 [CLN 2070 B x № 174 (rin, u)], 
№ 705 F2 [CLN 1314 G x F3 (Неваляшка х Мл 638) 
(gf, gs, u)] и № 815 F2 [CLN 1314 G x F3 (Morioka 
20 x Сосулька) (hp-1, nor, u)]. По некоторым ком-
бинациям, как, например CLN 1314 G x F3 
(Дружба х Т-3627), в F2 наблюдался высокий вы-
ход трансгрессивных рекомбинантных форм, ко-
торые, к сожалению, расщеплялись в F3, не по-
зволяя отобрать ценные генотипы.   

В процессе исследований выявлены био-
химические эффекты дигомозиготы B/B//hp-
2/hp-2 и тригомозиготы B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-
1. Незрелые плоды генотипов с наличием двух 
высокопигментных генов hp-2 и hp-1 отлича-
лись сильной пигментацией с проявлением 

очень темной, почти черной окраски пятна воз-
ле плодоножки (u+). 

Тригомозигота B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1 ха-
рактеризовалась высоким содержания β-каротина 
4,97 мг/% и аскорбиновой кислоты 41,32 % (табл. 
4). Присутствие гена hp-1 способствовало умень-
шение содержания органических кислот. По срав-
нению с дигомозиготой B/B//hp-2/hp-2 разница со-
ставила 0,12 % абсолютного или 28 % относитель-
ного их содержания. По содержанию сухого веще-
ства и сахаров плейотропного влияния со стороны 
гена hp-2 не выявлено, что полностью согласуется 
с данными по влиянию генов hp-1 и hp-2dg [3]. 
Аналогичные биохимические эффекты выявлены 
и у тригомозиготы B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1 гиб-
ридной комбинации F3 [F3 (Morioka 20 x П.П.) x 
CLN 2070 B]. 

Достаточно важным является тот факт, что 
выделенные линии, и особенно № 339 1/1 F3 [CLN 
2070 B x F2 (Черные х Т-3627)] (B/B//hp-2/hp-2//hp-
1/hp-1), сочетают высокие биохимические качест-
ва плодов с высоким уровнем продуктивности, ус-
тойчивостью против болезней (отсутствующие 
признаки поражения), что в значительной мере 
связано с мощным вегетативным ростом, весьма 
не типичным для носителей гена hp-1. Выявленная 
особенность подтверждает наше изначальное 
предположение, что не типичность гена hp-2, свя-

Сухое 
вещество Сахара Кислотность Аскорбиновая  

кислота β-каротин Сорт, линия Ген 
% мг/% 

CLN 1314 G hp-2, В 5,12±0,11 3,29±0,06 0,45±0,01 30,18±0,34 2,12±0,11 
CLN 2070 B hp-2, В 5,02±0,12 3,25±0,06 0,43±0,02 32,74±0,27 2,09±0,11 
Среднее hp-2, В 5,07±0,12 3,27±0,06 0,44±0,02 31,46±0,31 2,11±0,11 

Контрольные красноплодные сорта 
КДС-5 +/+ 4,24±0,07 3,07±0,05 0,45±0,02 18,70±0,18 0,22±0,02 
Caruso +/+ 5,00±0,11 3,62±0,04 0,52±0,01 24,52±0,23 0,15±0,03 
Среднее +/+ 4,62±0,09 3,12±0,05 0,49±0,02 21,61±0,21 0,18±0,03 

Таблица 2 
Биохимические эффекты неаллельного взаимодействия генов  
повышенной пигментации dg и hp с аллелем В (2003-2006 гг.)  

Аскорбиновая 
кислота β-каротин Генотип Вегетационный 

период, дни 

Продук-
тивность, 
г/растения 

Кислотность, 
% мг/% 

В/В 121±1,0 3578±306 0,47±0,02 18,56±0,27 0,97±0,04 
hp-2dg/hp-2dg 138±1,7 1516±145 0,43±0,02 32,29±0,40 0,59±0,02 
hp-1/hp-1 140±1,9 1226±138 0,35±0,02 29,40±0,38 0,30±0,01 
В/В//hp-1/hp-1 133±1,6 2020±224 0,33±0,01 30,62±0,39 2,04±0,05 
B/В//hp-2dg/hp-2dg 131±1,4 2618±198 0,37±0,02 33,98±0,43 2,42±0,05 
B/В//hp-2/hp-2 135±1,5 3240±380 0,44±0,02 31,46±0,45 2,11±0,04 
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Таблица 3 
Выход ценных рекомбинантных генотипов из гибридных комбинаций, 

созданных на основе линий CLN 1314 G и CLN 2070 B   

занная с отсутствием генетической депрессии, оп-
ределяется особыми качествами не этого гена, а 
полигенного фона линий CLN 1314 G и CLN 2070 
B. Вероятнее всего эти формы содержат генетиче-
ские системы, модифицирующие процессы мета-

болизма, нарушение которых детерминирует гене-
тическую депрессивность развития.   

Количество  
отборов, шт. № Гибридная комбинация 
F2 F3

Генотипы отобранные в F3

462 

При анализе биохимических эффектов ди-
гомозиготных генотипов B/B//hp-2/hp-2, отобран-

F3 [(Княжич х Liberator) x Mл 638] (gs, y) х 
 CLN 2070 B 9 18 

B/B//gs/gs, B+/B//gs/gs,   
B/B//(hp-2/hp-2)**, 
B/B//hp-2/hp-2,  B/B//y/y,   
B/B//gs/gs//hp-2/hp-2, 
B/B//gs/gs//(hp-2/hp-2), 
B/B//gs/gs//hp-2+/hp-2, 
gs/gs//hp-2/hp-2//y/y, 
B/B//gs/gs//hp-2/hp-2//y/y, 
B+/B//hp-2/hp-2//y/y 

466 F3 (Dark green x Дружба) (B, hp-2dg) х 
CLN 2070 B 4 0 Не отобрано 

473 CLN 2070 B x  
F2 (Черные х Т-3627) (gf, hp-1) 8 2 B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1, 

B/B//hp-2/hp-2  

474 CLN 2070 B x № 174 (rin) 8 20 

B/B//hp-2/hp-2,  hp-2/hp-2//rin/rin, 
B+/B//hp-2/hp-2,  B+/B//rin+/rin, 
B+/B//hp-2/hp-2//rin+/rin, 
B/B//hp-2/hp-2//rin/rin 

475 CLN 1314 G x 
F3 (Morioka 20 x  Сосулька) (hp-1, nor) 4 1 hp-1/hp-1//nor+/nor 

479 F3 (№ 174 x Сосулька) (rin, nor) x 
 CLN 2070 B 4 2 hp-2/hp-2//u/u 

488 CLN 1314 G x 
F3 (Morioka 20 x  Сосулька) (hp, nor) 4 3 

B/B//nor/nor, 
hp-1/hp-1//nor/nor, 
B/B/hp-1/hp-1//nor/nor//u/u 

704 F3 (Morioka 20 x П.П.) (hp-1) x  CLN 2070 B] 2 2 B/B//hp-2/hp-2, B/B//hp-1/hp-1 

705 CLN 1314 G x  
F3 (Неваляшка х Мл 638) (gf, gs) 6 14 

gf/gf//gs/gs//hp-2/hp-2, 
B/B//gf/gf//gs/gs//hp-2/hp-2, 
B+/B//gf/gf//gs/gs//hp-2/hp-2, 
B+/B//gf/gf// hp-2/hp-2, 
B/B//gf/gf//hp-2/hp-2, 
B/B//gf/gf,  B/B//hp-2/hp-2 

710 CLN 1314 G x F3 (Дружба х Т-3627) (B, hp-1) 12 0 Не отобрано 
711 CLN 1314 G x Т-3790 (Bc, hp-1) 5 2 B/B,  B/B//hp-2/hp-2  

814* CLN 1314 G x Т-3790 (Bc, hp-1) 11 11 B/B,  Bc/Bc,  B/B//hp-1/hp-1, 
B/B//hp-2/hp-2 

815* CLN 1314 G x  
F3 (Morioka 20 x Сосулька) (hp-1, nor) 10 22 

nor/nor//(hp-2/hp-2)*, 
nor/nor//hp-2/hp-2, 
nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), 
nor/nor//hp-1/hp-1//(hp-2/hp-2), 
B/B//nor/nor//hp-1/hp-1, 
B/B//nor+/nor/hp-1/hp-1, 
B/B//nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), 
B/B//nor+/nor/hp/hp(hp-2/hp-2) 
B/B//nor/nor//hp-2/hp-2) 

Всего 87 97  
Примечания: * – популяция F2 оценивалась в условиях открытого грунта; 

                         ** – наличие генов идентифицировано не окончательно. 

 86



ПРОЯВЛЕНИЕ ПЛЕЙОТРОПНЫХ ЭФФЕКТОВ 

Таблица 4 

ных из гибридной популяции F2 (CLN 2070 B x № 
174 (rin)), отмечено их значительное варьирова-
ние по содержанию анализируемых биохимиче-
ских компонентов – органических кислот, аскор-
биновой кислоты и β-каротину (табл. 5). Некото-
рые селекционные генотипы по содержанию ука-
занных компонентов существенно отличались от 
исходной высокопигментной формы CLN 2070 B. 

В среднем по содержанию органических ки-
слот (0,38 %) отобранные генотипы имели более 
низкий показатель, а по содержанию аскорбиновой 
кислоты (34,56 мг/%) и β-каротину (3,87 мг/%), на-
против, существенно превышали исходную высоко-
пигментную форму. Таким образом, у рекомбинант-
ных генотипов hp-2/hp-2 за счет смены полигенного 
комплекса наблюдается „возобновление" плейо-
тропных биохимических эффектов, характерных для 

носителей генов повышенной пигментации. Это в 
очередной раз свидетельствует о достаточно сущест-
венном влиянии генетического полигенного фактора 
как фоновой среды, способной существенно моди-
фицировать моногенные эффекты. Такое влияние 
определяется и наличием отдельных ярко выражен-
ных генов модификаторов, способных переопреде-
лять экспрессию мутаций, по типу гена MoB усили-
вающего экспрессию гена В [21]. 

Выявленные у форм CLN 1314 G и CLN 2070 
B признаки, являющиеся нетипичными для подоб-
ных высокопигментных форм, такие как мощный 
рост и более сбалансированное содержание органи-
ческих кислот, уменьшенное содержание аскорби-
новой кислоты, имеют дискретное проявление, что 
подтверждает созданный на их основе новый се-
лекционный материал. В связи с этим можно пред-

Биохимические показатели селекционных генотипов  
созданных на основе формы CLN 2070 B (2006 г.) 

Сухое 
вещество Сахара Кислотность Аскорбиновая 

кислота β-каротин № Ген 
% мг/% 

CLN 1314G (B, hp-2) 4,59±0,09 2,95±0,06 0,51±0,02 26,47±0,33 2,56±0,05 
CLN 2070 B (B, hp-2) 4,84±0,07 3,18±0,05 0,46±0,01 30,13±0,47 2,54±0,04 

F3 [CLN 2070 B x F2 (Черные х Т-3627)] 
339 1/1 B, hp-2, hp-1 4,23±0,06 3,56±0,04 0,31±0,01 41,32±0,62 4,97±0,04 
340 2/3 B, hp-2 3,75±0,04 2,40±0,03 0,43±0,01 29,77±0,35 2,71±0,02 

F3 [F3 (Morioka 20 x П.П.) x CLN 2070 B] 
387 2/1 B, hp-2, hp-1 3,87±0,05 2,74±0,04 0,33±0,01 39,44±0,56 4,28±0,05 

F2 [F3 (№174 х Сосулька) х CLN 2070 B] 
580 1/1 hp-2 4,30±0,07 3,54±0,04 0,39±0,01 26,97±0,39 0,47±0,01 

 
Таблица 5 

Биохимические эффекты селекционных генотипов  
гибридной популяции F3 [(CLN 2070 B x № 174)] (2006 г.) 

Сухое 
вещество Сахара Кислотность Аскорбиновая 

кислота β-каротин Линия Ген 
% мг/% 

CLN 1314 G B, hp-2 4,59±0,09 2,95±0,06 0,51±0,02 26,47±0,33 2,56±0,05 
№ 174 rin 4,23±0,06 2,95±0,04 0,38±0,01 21,86±0,22 0,33±0,01 
347 2/1 B, hp-2 5,13±0,05 3,62±0,04 0,34±0,01 35,54±0,43 3,21±0,05 
351 2/1 B, hp-2 4,23±0,04 3,48±0,03 0,35±0,01 32,88±0,36 5,34±0,06 
351 1/2 B, hp-2, u 3,60±0,04 3,13±0,02 0,38±0,01 31,42±0,61 3,44±0,04 
349 2/3 B, hp-2, u 4,23±0,05 3,54±0,02 0,43±0,02 38,38±0,36 3,48±0,04 
348 2/3 hp-2, rin, u 4,47±0,07 3,51±0,05 0,40±0,01 31,26±0,41 0,29±0,01 
348 2/1 hp-2, rin, u 4,72±0,05 3,55±0,04 0,39±0,01 30,17±0,38 0,47±0,01 
349 2/3 hp-2, rin, u 4,62±0,06 3,57±0,04 0,37±0,02 31,94±0,51 0,30±0,01 
348 1/14 hp-2, rin, B,  u  4,63±0,09 3,33±0,06 0,38±0,01 30,92±0,40 0,98±0,02 
348 1/1 hp-2, rin, В, u 4,30±0,04 3,50±0,02 0,43±0,02 31,31±0,37 1,03±0,02 

348 2/1
hp-2, ½ rin, ½ В, 
u 4,15±0,05 2,75±0,03 0,43±0,02 35,44±0,19 1,08±0,02 

349 2/п ½ rin, B, u 4,93±0,07 3,56±0,05 0,41±0,01 31,84±0,47 1,57±0,03 
B, hp-2 4,30±0,05 3,44±0,03 0,38±0,01 34,56±0,44 3,87±0,05 
hp-2, rin 4,60±0,06 3,54±0,04 0,39±0,01 31,12±0,43 0,35±0,01 Середнее 
hp-2, rin, B 4,46±0,07 3,42±0,03 0,41±0,02 31,12±0,39 1,01±0,02 
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положить, что все представленные эффекты детер-
минируются не зависимыми модификационными 
системами полигенного фактора. Это обстоятельст-
во свидетельствует о возможности сочетания в од-
ном генотипе полного комплекса желаемых при-
знаков – высокая продуктивность, сбалансирован-
ное содержание органических кислот, повышенное 
содержание аскорбиновой кислоты и β-каротина.  

Таким образом, в результате проведенных 
исследований выявлено, что дигомозиготный гено-
тип B/B//hp-2/hp-2 создает надежную генетическую 
основу для повышения содержания в плодах томата 
аскорбиновой кислоты до уровня высокопигмент-
ных форм 38,00-40,00 мг/% и β-каротина до уровня 
4,00-5,00 мг/%. 

Учитывая новые обстоятельства, связанные 
с проявлением плейотропных эффектов нетипич-
ного высокопигментного гена hp-2, ранее пред-
ставленную тригомозиготу B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-
1 можно интерпретировать и как дигомозиготу 
B/B//hp-2/hp-2. Поэтому для большей корректно-
сти более целесообразно использовать обозначе-
ние B/B//hp-2/hp-2//(hp-1/hp-1).     

Исследование генотипов с двойной гомо-
зиготой rin/rin//hp-2/hp-2 позволило установить, 
что она сочетает в себе экспрессию обоих генов – 
высокое содержание аскорбиновой кислоты, ха-
рактерное для гена hp-2 и несозревающий, безли-
копиновыйй фенотип гена rin. По содержанию β-
каротина отмечен промежуточный эффект, без 
типичного для гена hp-2 повышения, и характер-
ного для гена rin ингибирования, с проявлением 
признака на уровне 0,29-0,47 мг/% (см. табл. 5). 
На примере данной межгенной комбинации четко 
прослеживается два разных типа формообразова-
ния нового дигомозиготного фенотипа. Первый 
основан на эффекте комбинирования признаков, 
при котором новый фенотип сочетает эффекты 
двух простых гомозигот. Этот тип взаимодейст-
вия характерен для генов разнокачественного 
действия, которые в процессе метаболизма и био-
генеза не пересекаются, т.е. имеют независимое 
проявление. В нашем случае это гены, которые 
детерминируют разные биохимические компо-
ненты. Второй тип предусматривает непосредст-
венное взаимодействие сочетаемых в одном ге-
нотипе генов с формированием эффекта противо-
стояния (антагонистического действия), когда 
объединяемые гены имеют противоположно на-
правленное действие (rin/rin//hp-2/hp-2, из ранее 
представленных В/В//gf/gf [4]), или эффекта уси-
ления (аддитивного действия) (B/B//hp-2/hp-2, 
B/B//hp-1/hp-1), при котором гены общей направ-
ленности формируют новый более выраженный 
фенотип, так называемый аддитивный фактор.  

Однако, как показали наши исследования [7], 
при неаллельном взаимодействии генов, кроме 
представленных двух типов формообразования но-
вых фенотипов, существует третий тип, характери-
зующийся проявлением непредсказуемых эффектов 
связанных с переопределением экспрессивности 
или расширением спектра взаимодействия сочетае-
мых генов. В отличие от предыдущих механизмов, 
этот тип позволяет разделить межгенные фенотипы 
на типичные, когда в дигомозиготе гены объеди-
няют свои эффекты (rin/rin//hp-2/hp-2) и взаимодей-
ствуют лишь в направлениях их индивидуальной 
нормы реакции, и нетипичные, отличающиеся не-
предсказуемостью нового фенотипа с проявлением 
новых нехарактерных признаков, что является 
следствием генетической флуктуации признаков.   

Тригомозигота rin/rin//hp-2/hp-2//В/В ха-
рактеризовалась повышением активности биоге-
неза β-каротина относительно дигомозиготы 
rin/rin//hp-2/hp-2 и существенным его снижением 
по сравнению с дигомозиготой hp-2/hp-2//В/В. По  
содержанию других биохимических компонентов 
закономерных отличий не выявлено. По отноше-
нию к генотипам rin/rin//hp-2/hp-2 и hp-2/hp-
2//В/В, тригомозигота rin/rin//hp-2/hp-2//В/В имеет 
промежуточный фенотипический эффект по со-
держанию β-каротина с проявлением признака не 
уровне 1,01 мг/% против 0,35 и 3,87 мг/% соот-
ветственно. При этом дигомозигота hp-2/hp-
2//В/В более чем в три раза превышает по содер-
жанию β-каротина тригомозиготу rin/rin//hp-2/hp-
2//В/В, которая, в свою очередь, почти втрое пре-
вышает содержание дигомозиготы rin/rin//hp-
2/hp-2. Таким образом, у исследованных геноти-
пов по отношению к биогенезу β-каротина со 
стороны гена rin выявлен ярко выраженный ин-
гибирующий эффект, снижающий его содержа-
ние в среднем на 70 %. При этом все три генотипа 
характеризовались предсказуемостью нового 
межгенного фенотипа в соответствии с особенно-
стями их индивидуальной экспрессии каждого из 
генов. 

Анализируя биохимические эффекты гено-
типов nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), выявили, что 
ген nor в присутствии генов повышенной пигмен-
тации hp-1 и hp-2 повышает содержание органиче-
ских кислот до уровня 0,60 % и содержания β-
каротина до 1,08 мг/%. При этом наличие гена ин-
гибирует синтез аскорбиновой кислоты, содержа-
ние которой снижалось до уровня 23,77 мг/% и бы-
ло весьма низким для высокопигментной гомозиго-
ты (табл. 6).    

Одновременное присутствие в гибридной 
популяции двух идентичных по морфологическо-
му и биохимическому фенотипу генов hp-1 и hp-2 
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 Таблица 6 

не позволяет с достаточной точностью идентифи-
цировать генотип при их межгенном взаимодейст-
вии. Поэтому для их обозначения мы использова-
ли двойную символику в последовательности 
большей вероятности. В качестве наиболее ин-
формативных визуальных признаков идентифика-
ции этих генов мы использовали морфологические 
признаки растения, такие как интенсивность зеле-
ной окраски и мощность роста. Как было отмечено 
ранее, носители гена hp-2 отличаются более мощ-
ным развитием и имеют более высокий уровень 
продуктивности. Однако такая градация является 
достаточно условной, поскольку она ориентирова-
на не на качественные, а на количественные при-
знаки, детерминируемые полигенным фактором. 
И, как было показано ранее, более мощное разви-
тие исходных форм с геном hp-2 (CLN 1314 G и 
CLN 2070), вероятнее всего, связано именно поли-
генной регуляцией. 

Данная комбинация является одним из 
примеров, когда по фенотипическому проявле-
нию (как на визуальном, так и биохимическом 

уровне) не возможно достаточно точно иденти-
фицировать присутствие однотипных мутаций. 
В связи с этим совместно с лабораторией био-
технологии начаты исследования по разработке 
методов генетической идентификации и паспор-
тизации генотипов с использованием ДНК-
маркеров и SDS-електрофореза запасных белков 
[2]. Разработка биотехнологических методов ге-
нетического контроля позволит значительно оп-
тимизировать процесс отбора ценных рекомби-
нантных генотипов, а главное, идентифициро-
вать межгенные комбинации на ранних этапах 
развития растений.      

Тройная гомозигота nor/nor//hp-1/hp-1(hp-
2/hp-2)//В/В имела биохимические эффекты по-
добные дигомозиготе nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2) 
с более выраженной активизацией биогенеза β-
каротина со стороны гена В, что способствовало 
его повышению до уровня 2,64 мг/% (см. табл. 6). 
Выявлено, что при наличии в данной комбинации 
генов лишь одного аллеля гена лежкости nor, т.е 
при его гетерозиготном состоянии – nor/nor+//hp-

Биохимические эффекты межгенного взаимодействия гена лежкости nor  
с генами повышенной пигментации hp-1, hp-2 и геном В у генотипов  
гибридной комбинации F3 [CLN 1314 G x F3 (Morioka 20 x Сосулька)] 

Сухое 
вещество Сахара Кислотность Аскорбиновая 

кислота β-каротин Линия, 
сорт Ген 

% мг/% 

CLN 1314 G B, hp-2 4,59±0,09 2,95±0,06 0,51±0,02 26,47±0,33 2,56±0,05 
Сосулька nor 4,15±0,07 2,59±0,05 0,46±0,01 14,08±0,21 0,39±0,01 
Morioka 20 hp, Bog 4,60±0,08 3,18±0,04 0,36±0,01 28,62±0,28 0,83±0,02 
№ 656 1/п nor, hp-2(hp-1) 4,50±0,05 2,91±0,03 0,57±0,03 20,48±0,17 0,82±0,02 
№ 656 1/1 nor, hp-2(hp-1) 3,40±0,05 2,32±0,03 0,68±0,03 19,19±0,22 1,09±0,03 
№ 656 2/4 nor, hp-2(hp-1) 4,80±0,06 3,23±0,04 0,61±0,02 23,20±0,18 0,91±0,03 
№ 657 1/1 nor, hp-1(hp-2) 3,40±0,07 2,20±0,05 0,59±0,02 23,92±0,34 1,04±0,02 
№ 660 1/3 nor, hp-1(hp-2) 4,23±0,11 2,92±0,08 0,55±0,01 25,31±0,26 1,44±0,03 
№ 660 2/2 nor, hp-1(hp-2) 4,45±0,14 2,95±0,08 0,57±0,02 30,51±0,35 1,16±0,04 
№ 408 2/п nor, hp-2(hp-1), B 3,40±0,07 2,11±0,05 0,91±0,03 24,06±0,26 2,37±0,05 
№ 381 1/2  nor, hp-1(hp-2), B 4,82±0,05 2,91±0,03 0,57±0,02 19,98±0,19 2,40±0,04 
№ 657 1/п nor, hp-1(hp-2), B 6,45±0,09 3,69±0,06 0,70±0,02 26,81±0,31 3,06±0,06 
№ 659 2/п nor, hp-1(hp-2), B 4,45±0,07 3,10±0,05 0,62±0,02 17,41±0,20 2,71±0,04 
№ 662 2/1 nor, hp-1(hp-2), B 5,15±0,06 2,95±0,03 0,51±0,02 27,58±0,29 - 
№ 662 1/2 ½ nor, hp-1(hp-2), B  4,87±0,07 2,72±0,04 0,31±0,01 30,30±0,36 2,99±0,06 
№ 662 1/1 ½ nor, hp-1(hp-2), B  4,17±0,14 2,61±0,07 0,44±0,01 32,47±0,43 4,64±0,08 
№ 407 nor, B 3,60±0,06 3,04±0,02 0,49±0,02 17,61±0,22 1,25±0,04 
№ 381 1/1 nor, B 3,70±0,08 2,65±0,05 0,49±0,01 13,53±0,19 0,97±0,02 

nor, B 3,65±0,07 2,85±0,04 0,49±0,02 15,57±0,21 1,11±0,03 
nor, hp-2(hp-1) 4,13±0,08 2,76±0,05 0,60±0,02 23,77±0,25 1,08±0,03 
nor, hp-1(hp-2), B 4,85±0,07 2,95±0,04 0,66±0,02 23,17±0,25 2,64±0,05 

Средняя 

½ nor, hp-1(hp-2), B  4,52±0,11 2,67±0,06 0,38±0,01 31,39±0,40 3,82±0,07 
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 Таблица 7 
Биохимические эффекты рекомбинантных гомозигот nor/nor//hp/hp и 

1/hp-1(hp-2/hp-2)//В/В, биохимические эффекты, 
связанные с повышением содержания органиче-
ских кислот и уменьшения содержания аскорби-
новой кислоты, не наблюдаются. То есть по со-
держанию этих компонентов генотипы 
nor/nor+//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2)//В/В отвечают уров-
ню высокопигментных гомозигот. Гетерозиготное 
присутствие гена nor определяли органолептиче-
ски, по высокой плотности плодов. Подобная 
идентификация весьма специфична и эффективна 
лишь при наличии достаточного опыта. В данном 
случае биохимические данные полностью под-
твердили гетерозиготное присутствие гена nor, о 
чем свидетельствует выявленная биохимическая 
контрастность относительно эффектов гомозигот 
nor/nor//hp/hp(hp-2/hp-2)//В/В. Как правило, окон-
чательное подтверждение правильности органо-
лептической идентификации того или иного гете-
розиготного генотипа мы получаем в следующем 
сезоне, после обнаружения расщепления данного 
генотипа. И только в этом случае интерпретируем 
полученные результаты оценки.   

Таким образом,  согласно результатам иссле-
дований выявлено, что ген nor, замедляя процесс 
созревания плодов, при взаимодействии с генами 
повышенной пигментации (hp-1, hp-2) способству-
ет накоплению титруемых кислот до уровня 0,60-
0,66 %, что значительно превышает их обычное со-
держание и подавляет биогенез аскорбиновой ки-
слоты. Дигомозигота nor/nor//hp-1/hp-1 (hp-2/hp-2) 
является примером нетипичного формообразования 
нового фенотипа с проявлением непредсказуемого 
эффекта активизации образования органических 
кислот. 

Учитывая тот факт, что при отборе межген-
ных комбинаций в F2 преимущество отдавалось 
более продуктивным генотипам, к которым с 
большей вероятностью могли попасть формы с ге-
ном hp-2, к тому же имеющие и более высокое со-
держанием титруемых кислот (в сравнении с гено-
типами-hp-1), нельзя исключить, что выявленные 
эффекты являются достоверными лишь для гено-

типов nor/nor//hp-2/hp-2 и nor/nor//hp-2/hp-2//В/В. 
Для выяснения этого вопроса нами проведено изу-
чение биохимических эффектов межгенного взаи-
модействия генов в дигомозиготе nor/nor//hp-1/hp-
1 гибридной комбинации (Жираф x T-3627). В 
этом эксперименте полностью подтверждено ак-
тивизирующее влияние дигомозиготы 
nor/nor//hp/hp на содержание титруемых кислот с 
его повышением до уровня 0,69 % и β-каротина – 
0,89 мг/% (табл. 7).  

Присутствие гена Вс оказывало негатив-
ный эффект на содержание органических кислот 
(0,52 %) и биогенез β-каротина (0,42 мг/%). 
Снижение содержания β-каротина в тригомози-
готе nor/nor//hp-1/hp-1//Вс/Вс находится в полном 
соответствии с ранее представленным механиз-
мом экспрессии гена Вс (снижение активности 
фермента ликопин-β-циклазы, который активи-
зирует циклизацию ликопина с образованием β-
каротина, что приводит к уменьшению содержа-
ния β-каротина в общем балансе каротиноидов). 

Таким образом, выявлено, что высокий 
уровень β-каротина и аскорбиновой кислоты у 
линий CLN 1314 G и CLN 2070 B обусловлен 
присутствием мутантной дигомозиготы В/В//hp-
2/hp-2. Экспрессия данной межгенной комбина-
ции гомологична эффектам дигомозигот B/B//hp-
1/hp-1 и B/B//hp-2dg/hp-2dg с проявлением более 
высокого уровня β-каротина. Установлено, что 
менее выраженный плейотропный эффект гене-
тической депрессии у линий CLN 1314 G и CLN 
2070 B связан с генетической регуляцией поли-
генного фактора, модифицирующего процессы 
метаболизма, в частности, системы аттракции и 
транспорта ассимилятов. На основе выделенных 
линий получен новый генетический материал, 
позволивший выявить биохимические эффекты 
взаимодействия в межгенных комбинациях сле-
дующих генотипов: B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1, 
В/В//rin/rin//hp-2/hp-2, rin/rin//hp-2/hp-2, 
nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), nor/nor//hp-1/hp-1(hp-
2/hp-2)//В/В. 

nor/nor//hp-1/hp-1//Вс/Вс  гибридной комбинации F4 (Жираф x T-3627) 

Сухое 
вещество Сахара Кислотность Аскорбиновая 

кислота 
β-

каротин Линии Гены 
% мг/% 

№ 306  nor, hp-1, u 4,17±0,06 3,08±0,04 0,69±0,02 44,03±0,53 0,89±0,02 
№ 309 ¼  nor, hp-1, Вс, u 5,67±0,11 3,90±0,07 0,52±0,02 51,83±0,61 0,42±0,01 
Жираф nor, u 3,47±0,05 2,46±0,02 0,45±0,01 21,87±0,31 0,24±0,01 
Т-3627 hp-1, Bc 6,00±0,07 3,98±0,05 0,33±0,01 28,90±0,34 0,45±0,01 
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КУЗЁМЕНСКИЙ 

EXHIBITINGS OF PLEIOTROPIC EFFECTS  
AT HIGHLYPIGMENTAL GENOTYPES OF TOMATO  

AT INTERGENIC INTERACTION 

O. V. Kuzyomensky 

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

It is shown, that the expression of mutant dihomozygote В/В//hp-2/hp-2 is homologous to effects of 
genotypes B/B//hp-1/hp-1 and B/B//hp-2dg/hp-2dg with higher level exhibiting of the β-carotin contents in 
the fruits. It is revealed, that due to modifying influence of the polygenic factor, probably to reduce the 
pleiotropic effect of gene depression bound to an expression of tomato hp genes. Biochemical effects of 
intergenic interaction at genotypes are presented: B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1, В/В//rin/rin//hp-2/hp-2, 
rin/rin//hp-2/hp-2, nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2)//В/В. 

Key words: Lycopersicon esculentum, raised pigmentation genes hp-1 and hp-2, pleiotropia, bio-
chemical effects 

ПРОЯВ ПЛЕЙОТРОПНИХ ЕФЕКТІВ  
У ВИСОКОПІГМЕНТНИХ ГЕНОТИПІВ ТОМАТА  

ЗА МІЖГЕННОЇ ВЗАЄМОДІЇ 

О. В. Кузьоменський 

Інститут овочівництва і баштанництва Української академії аграрних наук 
(п/в Селекційне Харківської обл., Україна) 

Показано, що експресія мутантної дигомозиготи В/В//hp-2/hp-2 гомологічна ефектам генотипів 
B/B//hp-1/hp-1 і B/B//hp-2dg/hp-2dg с проявом більш високого рівня вмісту β-каротину в плодах. 
Виявлено, що за рахунок модифікуючого впливу полігенного фактора, можливо зменшити пле-
йотропний ефект генетичної депресії, пов’язаний з експресією генів hp у томата. Представлено 
біохімічні ефекти міжгенної взаємодії у генотипів: B/B//hp-2/hp-2//hp-1/hp-1, В/В//rin/rin//hp-
2/hp-2, rin/rin//hp-2/hp-2, nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2), nor/nor//hp-1/hp-1(hp-2/hp-2)//В/В. 

Ключові слова: Lycopersicon esculentum, гени підвищенної пігментації hp-1 і hp-2, 
плейотропія, біохімічні ефекти 
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