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Актуальность. Создание сортов и гибридов томата с комплексом генов устойчивости к основным болезням является основной задачей 
селекционера. Ускорить их получение позволяет применение молекулярных маркеров на стадиях отбора исходных форм и анализа 
потомства. В литературе имеется большой объем информации о ДНК-маркерах генов устойчивости. Значительная часть рекомендована 
для использования в маркер-опосредованной селекции. Целью нашей работы был скрининг коллекции сортов и гибридов томата 
с  использованием молекулярных маркеров генов устойчивости к наиболее распространенным болезням томата открытого грунта  – 
фитофторозу, корневым нематодам, вирусу бронзовости – и идентификация источников генов для селекционной работы. Для исследований 
отобраны маркеры: гена устойчивости к вирусу бронзовости Sw-5b  – Sw-5-2 гена устойчивости к галловой нематоде Mi1.2  – Mi23 
и 2 маркера гена устойчивости к фитофторозу Ph-3 – NC-LB-9-78 и NC-LB-9-79. В ходе работы проанализирована коллекция из 46 образцов 
сортов и гибридов томата. Результаты. В результате проведения молекулярно-генетического анализа получены четкие воспроизводимые 
фрагменты, соответствующие ожидаемым. Все используемые маркеры были кодоминантыми. Анализ коллекционных образцов показал 
наличие в них полиморфизма по анализируемым генам. Выявлены перспективные для селекции сорта и гибриды томата по устойчивости 
к  корневым нематодам (гибриды F1: А-01, ‘Имитатор’, ‘Манон’, сорта: ‘Элегия’ и ‘Буй-Тур’), к вирусу бронзовости (гибриды F1: А-01, 
‘Манон’ и сорт ‘Буй-Тур’), а также фитофторозу (гибриды F1: А-01, ‘Ажур’, ‘Барин’, ‘Властелин степей’, ‘Жирдяй’, Лучший СеДеК, 
‘Манон’, сорта: ‘Буй-Тур’, ‘Зефир в шоколаде’, ‘Золотая капля’, ‘Красавец’, ‘Лодочка’, ‘Метелица’, ‘Мечта Алисы’, ‘Сибирский тигр’, 
‘Славянский шедевр’, ‘Элегия’). Данные сорта и гибриды целесообразно использовать в качестве источников генов устойчивости. 
На основании полученных данных отобрано пять исходных форм для селекции. Проведена оценка их внутрисортового полиморфизма по 
исследуемым генам. В качестве родительских форм были использованы сорта ‘Красавец’ и ‘Сибирский тигр’. Проведена их гибридизация 
и получены гибридные формы гомозиготные по доминантному аллелю гена Ph-3. Заключение. Проведенные исследования позволили 
оценить коллекцию сортов и гибридов томата по наличию генов устойчивости к наиболее распространенным болезням с использованием 
молекулярных маркеров. На основании полученных данных отобраны родительские пары, проведена гибридизация и получены гибридные 
формы с геном устойчивости к фитофторозу.
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Background. The creation of tomato cultivars and hybrids with a complex of resistance genes is the main task of a breeder. This process can be 
accelerated through the use of molecular markers at the stages of initial forms selection and the offspring analysis. There is a large amount of information 
in the literature about DNA markers of resistance genes. Their significant part was recommended for the use in marker-assisted breeding. The purpose 
of our work was to screen a collection of tomato varieties and hybrids using molecular markers of genes for resistance to the most common diseases 
of open-ground tomato (late blight, root nematodes, tomato bronzing virus (TSWV)) and to identify gene sources for breeding work. The following 
markers were selected for research: Sw-5-2 (Sw-5b gene of resistance to TSWV), Mi23 (Mi1.2 gene of resistance to the root-knot nematode), 2 markers 
NC-LB-9-78 and NC-LB-9-79 (late blight resistance gene Ph-3). During the work, a collection of 46 accessions of tomato cultivars and hybrids was 
analyzed. Results. The molecular genetic analysis has yielded clear, reproducible fragments that corresponded to the expected ones. All the used 
markers were codominant. Analysis of the studied collection accessions found the analyzed genes to be polymorphic. The cultivars and hybrids F1 of 
tomato identified as promising for the use in breeding have resistance to root nematodes (F1 hybrids: A-01, ‘Imitator’, ‘Manon’, cultivars ‘Elegiya’ 
and ‘Buoy-Tur’), to tomato spotted wilt virus (TSWV) (F1 hybrids: A-01, ‘Manon’ and cultivar ‘Buoy-Tur’), and also to late blight (hybrids F1: 
А-01, ‘Azhur’, ‘Barin’, ‘Vlastelin stepej’, ‘Zhirdyaj’, Luchshij SeDeK, ‘Manon’ and cultivars: ‘Buoy-Tur’, ‘Zefir v shokolade’, ‘Zolotaya kaplya’, 
‘Krasavec’, ‘Lodochka’, ‘Metelitsa’, ‘Alice’s Dream’, ‘Sibirskij tigr’, ‘Slavyanskij shedevr’, ‘Elegiya’). It is advisable to use these accessions as 
sources of resistance genes. Based on the obtained data, five initial forms were selected for breeding and assessed for the intracultivar polymorphism of 
the studied genes. Cultivars ‘Krasavec’ and ‘Sibirskij tigr’ were used as parent forms. Their hybridization was carried out and hybrid forms homozygous 
for the dominant allele of the Ph-3 gene were obtained. Conclusions. The use of molecular markers in the conducted study allowed screening the 
collection of tomato varieties and hybrids for the presence of resistance genes to the most common diseases. Based on the obtained data, parental pairs 
were selected, hybridization carried out, and hybrid forms with the late blight resistance gene obtained.
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Введение

Томат Solanum lycopersicum  L. является одной из 
самых распространенных овощных культур в мире. Еже-
годно выращивается около 170  млн тонн плодов томата. 
Они используются как для потребления в свежем виде, 
так и для переработки. Значительную долю продукции 
составляют томаты открытого грунта.

В сельскохозяйственном производстве томат выращи-
вают как однолетнюю овощную культуру (Petrov et  al., 
2019). Для обеспечения высоких показателей урожайно-
сти возделываемые формы должны соответствовать ряду 
требований, одним из которых, является устойчивость 
к патогенам. Быстро меняющиеся климатические условия 
способствуют широкому распространению вредоносных 
заболеваний. На сегодняшний день установлено, что рас-
тения томата поражают порядка 200 вредителей и болез-
ней (Shneyder et al., 2021). Для создания форм с комплек-
сом ценных признаков требуется объединение в одном 
генотипе нескольких генов устойчивости. Успешному 
решению данной задачи способствует применение совре-
менных методов молекулярной генетики. Использование 
ДНК-маркеров позволяет значительно сократить сроки 
селекции.

Вирусные заболевания  – ограничивающий фактор 
овощеводства. Защита растений от вирусных возбуди-
телей болезней является самой трудной и основывает-
ся только на сочетании мер борьбы (Vabishchevich, 2021). 
Одним из наиболее опасных вирусов, поражающих томат, 
является вирус пятнистого увядания, или вирус бронзо-
вости томата (Tomato spotted wilt virus, TSWV). По раз-
личным данным возбудитель способен поражать от 271 
до 900 видов растений. Заболевание проявляется в виде 
кольцевых пятнистостей, системного увядания, опаде-
ния цветков. Это приводит к угнетению растения и значи-
тельному снижению урожайности (Shneyder et  al., 2021). 
Главным переносчиком возбудителя являются трип-
сы (Thysanoptera: Thripidae  Stevens). На данный момент 
известно несколько генов резистентности (Sw1a, Sw1b, 
Sw2, Sw3, Sw4, Sw-5, Sw-6 и Sw-7) (Shi et al., 2011), иден-
тифицированных у различных дикорастущих видов тома-
та (Soler et  al., 2003). Однако устойчивость, обуслов-
ленная частью данных генов, считается преодоленной. 
Наибольшее значение для селекции представляет ген 
Sw-5. Это единственный доминантный ген, отвечающий 
за устойчивость к широкому спектру видов тосповиру-
сов и действие которого еще не преодолено. Его наличие 
в генотипе способствует ограничению системного рас-
пространения заболевания у растения, поражаются лишь 
локальные зоны.

Sw-5 находится внутри сложного кластера, состоя
щего из пяти связанных генов-паралогов, получивших 
названия от Sw-5a до Sw-5e. Эффективность каждой 
копии недостаточно ясна, но анализ отдельных копий 
в трансгенных растениях показал, что наибольшее фено-
типическое проявление признака устойчивости характер-

но для Sw-5b (Dianese et  al., 2010). Для идентификации 
гена Sw-5 созданы различные типы молекулярных мар-
керов, такие как RFLP-маркеры CT71 и CT220 (Stevens 
et al., 1995), маркеры RAPD (Chagué et al., 1996), SSR-мар-
керы (Pidigam et al., 2021), SCAR-маркеры (Chagué et al., 
1996; Nascimento et  al., 2009), CAPS-маркеры (Garland 
et  al., 2005, Panthee et  al., 2013), а также маркеры In-Del 
(Dianese et  al., 2010) и SNP-маркеры (Shi et  al., 2011, Lee 
et al., 2015). Наиболее распространенным является маркер 
Sw-5-2, который применяют в селекционной работе (Han 
et al., 2012, Basim et al., 2019).

Другим важным фактором снижения урожайности 
у  томата являются различные виды нематод. Одним из 
них является корневая нематода (Meloidogyne Goeldi). 
Основной признак поражения томатов данным вреди-
телем  – наличие корневых вздутий, внутри которых 
находятся личинки и яйца нематод. Они препятству-
ют образованию новых корней, уменьшают всасываю-
щую поверхность, что приводит к отставанию растений 
в  росте, снижению количества и качества плодов. Недо-
бор урожая при этом составляет от 30 до 50%. Борь-
ба с галловыми нематодами затруднена из-за их высокой 
пластичности. При благоприятных погодных условиях 
они могут давать до 8 поколений в год (Dolmatov, 2005).

Устойчивость томата к корневым нематодам впервые 
выявлена у дикорастущего вида Solanum peruvianum  L. 
Установлено, что данный признак контролируется гена-
ми семейства Mi (Mi-1, Mi-2, Mi-3, Mi4, Mi-5, Mi-6, Mi-7, 
Mi-8, Mi-9, и Mi-Ht). В селекции наиболее часто исполь-
зуют ген Mi-1, локализованный на хромосоме 6. Он обес-
печивает устойчивость к трем основным видам кор-
невых нематод, поражающих томат: M.  аrenaria Neal, 
M.  incognita Kofoid  & White и M.  javanica Treub (Reddy 
et al., 2018).

Первоначально для идентификации гена Mi-1 тома-
та применяли изоферментные маркеры, например Aps-1 
(Tanksley et al., 1982). Однако более достоверные резуль-
таты удалось получить благодаря ДНК-маркерам. Были 
разработаны различные CAPS-маркеры. Наиболее широ-
ко из данного типа маркеров использовался маркер Rex-
1 гена Mi-1 (Williamson et  al., 1994). Однако дальнейшие 
исследования показали, что он дает ложноположитель-
ные результаты (El Mehrach et al., 2005). Это послужило 
основой для поиска более надежных маркеров для уско-
ренного отбора устойчивых форм. Наиболее успешно 
зарекомендовали себя кодоминантные маркеры SCAR, 
например, маркер Mi23 (Seah et  al., 2007, Panthee et  al., 
2015, Devran et al., 2016). В 2016 году на основе этого мар-
кера был разработан и успешно апробирован KASP-мар-
кер гена Mi1.2 (Devran et al., 2016).

Для томата открытого грунта наибольший ущерб 
наносят грибные болезни. Одной из самых распро-
страненных является фитофтороз. Его возбудитель 
Phytophthora infestans (Mont.) de Bary поражает все части 
растения. Основные симптомы заболевания  – образова-
ние водянистых некрозов бурого цвета на листьях, стебле 

Plant Biotechnology and Breeding 2024;7(3)
21



и плодах томата. Поражение может появляться на протя-
жении всего вегетационного периода. Борьба с возбуди-
телем является очень сложной в связи с высоким уровнем 
его генетической изменчивости, что связано с наличием 
полового размножения. Известны несколько рас фитоф-
торы. Часть изолятов достаточно агрессивна и обладает 
устойчивостью к высокоэффективным фунгицидам (Park 
et al., 2013).

Генетическая устойчивость к фитофторозу вызывает 
интерес на протяжении многих лет. Впервые гены устой-
чивости были обнаружены у дикорастущего вида томата 
S.  рimpinellifolium  L. Предполагают наличие пяти генов 
устойчивости. В селекционной работе наиболее распро-
страненными являются гены Ph-1, Ph-2 и Ph-3. Ген Ph-1, 
локализованный на хромосоме 7, обеспечивает устойчи-
вость к расе Т0 возбудителя. Однако действие его было 
преодолено относительно быстро новой расой Т1. Частич-
ную устойчивость к отдельным изолятам этой расы обес-
печивает ген Ph-2, локализованный на хромосоме 10. Он 
способствует остановке развития заболевания, но полную 
устойчивость не дает (Panthee et al., 2015).

Высокий уровень устойчивости к возбудителю фито-
фтороза показывают растения томата с геном Ph-3. Ген 
впервые картирован на хромосоме 9 у S. pimpinellifolium 
L3708. Этот ген в доминантном гомозиготном состоянии 
обеспечивает устойчивость к болезни в регионах с отно-
сительно простой структурой популяции возбудителя. Он 
кодирует CC-NBS-LRR (coiled-coil- nucleotide-binding-
site-leucine-rich repeat)  – белок, который принадлежит 
к обширному классу NBS-LRR растительных R-генов. 
Однако в отдельных случаях его действие преодолевается 
местными агрессивными изолятами фитофторы (Nowicki 
et  al., 2012). Сообщалось также о расовых неспецифиче-
ских генах, обеспечивающих умеренную и длительную 
устойчивость к целому ряду изолятов (Park et  al., 2013). 
Наибольшую степень защиты от болезни дает объедине-
ние в одном генотипе нескольких генов устойчивости, 
например Ph-2 и Ph-3 (Panthee et al., 2015).

С целью идентификации генов устойчивости к фито-
фторозу был проведен поиск ДНК-маркеров для при-
менения в селекционной работе. Значительная часть 
исследований была сосредоточена на создании кодоми-
нантных SCAR (Park et al., 2013, Zhang et al., 2013, Truong 
et al., 2013, Ren et al., 2019) и CAPS-маркеров (Wang et al., 

2016). Благодаря им были созданы новые формы тома-
та с несколькими генами устойчивости к фитофторозу 
(Panthee et al., 2015). Использование молекулярных марке-
ров дает возможность пирамидирования генов резистент-
ности к различным возбудителям болезней в короткие 
сроки. На сегодняшний день создано большое количе-
ство ДНК-маркеров. Многие из них успешно применяют-
ся для анализа исходных форм и гибридного потомства.

Целью нашей работы был скрининг коллекции сортов 
и гибридов томата с использованием молекулярных мар-
керов генов устойчивости к наиболее распространен-
ным болезням томата открытого грунта (фитофтороз, кор-
невые нематоды, вирус бронзовости) и идентификация 
источников генов для селекционной работы.

Материалы и методы

Работа выполнена на базе лаборатории молекуляр-
но-генетического анализа плодовых растений Мичурин-
ского ГАУ. Биологическими объектами исследования 
были 46 сортов и гибридов томата из коллекции уни-
верситета (табл.  2). В качестве положительного контро-
ля устойчивости к вирусу бронзовости томата и галловой 
нематоде использовали гибрид F1 томата ‘Манон’. Для 
контроля устойчивости к фитофторозу использовали сорт 
‘Красавец’ селекции Мичуринского ГАУ.

Экстрагирование ДНК проводили из молодых листьев 
томата с использованием набора «Проба-НК» (Агродиа-
гностика, Россия) в соответствии с протоколом произво-
дителя.

Для работы были использованы молекулярные мар-
керы генов устойчивости: к вирусу бронзовости (TSWV) 
Sw-5-2 (Dianese et  al., 2010) (ген Sw-5b), к галловой 
нематоде Mi23 (Seah et  al., 2007) (ген Mi1.2), два марке-
ра NC-LB-9-78 и NC-LB-9-79 (Panthee et  al., 2015) гена 
устойчивости к фитофторозу Ph-3. 

Для подбора родительских пар была проведена оцен-
ка внутрисортового полиморфизма части коллекционных 
образцов. Для работы были отобраны пять сортов: ‘Кра-
савец’, ‘Буй-Тур’, ‘Сибирский тигр’, ‘Сокол’, ‘Орлик’. 
Проанализировано по 10 растений томата каждого сорта 
с маркерами Mi23, Sw-5-2, NC-LB-9-6678.

Нуклеотидные последовательности используемых 
праймеров приведены в таблице 1.

Таблица 1. Нуклеотидные последовательности праймеров, используемых в работе
Table 1. The nucleotide sequences of the primer pairs used in the work

Название маркера/ 
Marker name

Последовательность прямого праймера/ 
Forward primer sequence (5'→ 3')

Последовательность обратного праймера/ 
Reverse primer sequence (5'→ 3')

Sw-5-2 AATTAGGTTCTTGAAGCCCATCT TTCCGCATCAGCCAATAGTGT
Mi23 TGGAAAAATGTTGAATTTCTTTTG GCATACTATATGGCTTGTTTACCC
NC-LB-9-6678 CCTTAATGCAATAGGCAAAT ATTTGAATGTTCTGGATTGG
NC-LB-9-6679 TCGGCTTATAGAAAAGCAAC CGGAGAACAGTTTTGAACTC
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Реакционная смесь для ПЦР со всеми праймера-
ми объемом 15 мкл содержала: 20 нг ДНК, 1,5 мМ dNTP, 
2,5 мМ MgSO4, 10 пМ каждого праймера, 1 ед. Taq-поли-
меразы и стандартный ПЦР-буфер. Реакцию с исполь-
зованием соответствующих пар праймеров (см.  табл.  1) 
проводили по следующим программам для исследуемых 
маркеров:

Sw-5-2 – 3 мин 94°С, 35 циклов [30 с 94°С, 1 мин 50°С, 
30 с 72°С], 5 мин 72°С;

Mi23 – 5 мин 95°С, 35 циклов [20 с 95°С, 20 с 62°С, 
30 с 72°С], 2 мин 72°С;

NC-LB-9-6678 и NC-LB-9-6679  – 3  мин 92°С, 
35 циклов [30 с 92°С, 1 мин 52°С, 30 с 72°С], 8 мин 72°С.

Продукты амплификации разделяли путем электро-
фореза в 2% агарозном геле. После электрофореза гель 
окрашивали бромистым этидием и анализировали в уль-
трафиолетовом свете с использованием трансиллюмина-
тора ETX-F26.M (Vilber Lourmat, Франция).

Результаты

Для поиска источников генов устойчивости томата 
к вирусу бронзовости, к корневой нематоде и фитофторо-
зу были проанализированы образцы 46 сортов и гибридов 
(см. табл. 2).

Таблица 2. Сорта и гибриды томата, отобранные для анализа, 
и данные о разнообразии генов устойчивости

Table 2. Tomato cultivars and hybrids selected for the analysis and the resistance gene diversity data

№ Название сорта или гибрида/ 
The name of cultivar or hybrid

Маркеры генов устойчивости/
Resistance gene markers

Mi23 Sw-5-2 NC-LB-9-6678 NC-LB-9-6679
R*
380
**

S
430

R
574

S
464

R
600

S
900

R
1000

S
1200

1 ‘Морковный’ - + - + - + - +
2 ‘Шанс’ (F1) - + - + - + - +
3 ‘Сибирский скороспелый’ - + - + - + - +
4 ‘Джина’ - + - + - + - +
5 Лучший СеДеК (F1) - + - + + + + +
6 ‘Барин’ (F1) - + - + + + + +
7 ‘Тимофеич’ - + - + + - +
8 ‘Черная груша’ - + - + + - +
9 ‘Жирдяй’ (F1) - + - + + + + +
10 ‘Имитатор’ (F1) + - + + - +
11 ‘Славянский шедевр’ - + - + + +
12 ‘Волгоградский’ штамбовый - + - + - + - +
13 ‘Золотая капля’ - + - + + +
14 ‘Элегия’ + + - + + + + +
15 ‘Тамерлан’ (F1) - + - + - + - +
16 ‘Благородный принц’ - + - + - + - +
17 ‘Черный мавр’ - + - + - + - +
18 ‘Элтон Джон’ (F1) - + - + - + - +
19 ‘Лодочка’ - + - + + +
20 ‘Глаша’ - + - + - + - +

21 ‘Мечта Алисы’/ ’Alice's 
Dream’ - + - + + +

22 ‘Черное сердце Америки’/ 
‘American black heart’ - + - + - + - +

23 ‘Синяя груша’ - + - + - + - +
24 ‘Белле’/‘Belle’ (F1) - + - + - + - +
25 ‘Японский краб’ - + - + - + - +
26 ‘Сибирский тигр’ - + - + + +
27 ‘Золотой Кенигсберг’ - + - + - + - +
28 ‘Метелица’ - + - + + +
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№ Название сорта или гибрида/ 
The name of cultivar or hybrid

Маркеры генов устойчивости/
Resistance gene markers

Mi23 Sw-5-2 NC-LB-9-6678 NC-LB-9-6679
R*
380
**

S
430

R
574

S
464

R
600

S
900

R
1000

S
1200

29 ‘Итальянские спагетти’ - + - + - + - +
30 ‘Дар Заволжья’ - + - + - + - +
31 ‘Оранжевые сливки’ - + - + - + - +
32 ‘Рио-Гранде’ - + - + - + - +
33 ‘Зефир в шоколаде’ - + - + + + + +
34 Карнобель (F1) - + - + - + - +
35 Ш-03 (F1) - + - + - + - +
36 А-01 (F1) + + + + + + + +
37 Ш\1 (F1) - + - + - + - +
38 ‘Непас 9’ - + - + + - + -
39 ‘Властелин степей’ (F1) - + - + + - + -
40 ‘Ажур’ (F1) - + - + + + + +
41 ‘Катенька’ (F1) - + - + - + - +
42 ‘Орлик’ - - - - - - - -
43 ‘Сокол’ - - - - - - - -
44 ‘Буй-Тур’ + - + - + - + -
45 ‘Манон’ (F1) + + + + + + + +
46 ‘Красавец’ - + - + + - + -

Примечания:
*R (от англ. resistance) – маркер аллеля устойчивости,        ;
S (от англ. susceptibility)  – маркер аллеля восприимчивости; **  – размер фрагмента в парах нулеотидов (пн) 
«+» – наличие фрагмента, «-» – отсутствие фрагмента, отсутствие «+» или «-» – нет данных

Для идентификации гена Mi1.2 устойчивости к кор-
невой нематоде был использован кодоминантный SCAR 
маркер Mi23. Он позволяет выявить два фрагмента разме-
ром 380 пн и 430 пн. Наличие фрагмента 380 пн характер-
но для устойчивых образцов и свидетельствует о присут-

ствии доминантного аллеля гена (Seah et al., 2007).
Фрагмент размером 380  пн был выявлен у четырех 

образцов  – у гибридов F1  – А-01, ‘Имитатор’, ‘Манон’, 
а также у сортов ‘Элегия’ и ‘Буй-Тур’ (рис. 1) (см. табл. 2).

Рис. 1. Результаты идентификации гена Mi1.2 у образцов гибридов F1 и сортов томата 
1 – ‘Морковный’, 2 – ‘Шанс’, 3 – ‘Сибирский скороспелый’, 4 – ‘Джина’, 5 – ‘Дар Заволжья’,  

6 – ‘Имитатор’, 7 – ‘Элегия’, 8 – А-01, 9 – ‘Манон’,  
10 – ‘Черный мавр’, М – маркер размера фрагментов ДНК (шаг 100 пн)

Fig. 1. Results of the Mi1.2 gene identification in tomato F1 hybrid and cultivar accessions 
1 – ‘Morkovnyj’, 2 – ‘Shans’, 3 – ‘Sibirskij skorospelyj’, 4 – ‘Dzhina’, 5 – ‘Dar Zavolzh'ya’, 6 – ‘Imitator’, 
7 – ‘Elegiya’, 8 – A-01, 9 – ‘Manon’, 10 – ‘Chernyj mavr’, M – DNA fragment size marker (step 100 bp)
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При этом ‘Имитатор’ и ‘Буй-Тур’ являются доми-
нантными гомозиготами, так как у них идентифициро-
ван только фрагмент 380  пн. Остальные образцы име-
ли оба фрагмента и, следовательно, были гетерозиготами 
по гену Mi1.2 устойчивости к корневой нематоде. Боль-
шая часть образцов имела только рецессивный аллель 
(см. табл. 2).

Для определения сочетания аллелей гена Sw-5 устой-
чивости к вирусу бронзовости томата был применен 
маркер Sw-5-2. При проведении ПЦР с использованием 
праймеров для этого маркера синтезируются три фраг-

мента размером 574  пн, 510  пн и 464  пн. Первый фраг-
мент характерен для устойчивых образцов, второй и тре-
тий фрагменты  – для восприимчивых (Dianese et  al., 
2010).

Анализ результатов амплификации показал наличие 
двух из трех ожидаемых фрагментов. Фрагмент разме-
ром 574  пн идентифицирован у трех образцов  – гибри-
да А-01, сорта ‘Буй-Тур’ и контрольного образца ‘Манон’ 
(см. табл. 2). Остальные образцы имели фрагмент разме-
ром 464 пн (рис. 2).

Рис. 2. Результаты идентификации гена Sw-5 у гибридов F1 и сортов томата 
1 – ‘Дар Заволжья’, 2 – ‘Оранжевые сливки’, 3 – ‘Рио-Гранде’, 4 – ‘Зефир в шоколаде’,  

5 – Карнобель, 6 – Ш-03, 7 – А-01, 8 – Ш/1, 9 – ‘Непас 9’, 10 – ‘Властелин степей’, 11 – ‘Ажур’, 
12 – ‘Катенька’, 13 – ‘Манон’, М – маркер размера фрагментов ДНК (шаг 100 пн)

Fig. 2. Results of the Sw-5 gene identification in tomato F1 hybrids and cultivars 
1 – ‘Dar Zavolzh'ya’, 2 – ‘Oranzhevye slivki’, 3 – ‘Rio-Grande’, 4 – ‘Zefir v shokolade’,  

5 – Karnobel, 6 – SH-03, 7 – A-01, 8 – SH/1, 9 – ‘Nepas 9’, 10 – ‘Vlastelin stepej’, 11 – ‘Azhur’, 
12 – ‘Katen’ka’, 13 – ‘Manon’, M – DNA fragment size marker (step 100 bp)

Для идентификации устойчивости коллекционных 
образцов томата к фитофторозу использовали маркеры 
NC-LB-9-6678 и NC-LB-9-6679. Оба маркера позволяют 
идентифицировать ген Ph-3.

В результате анализа с использованием праймеров для 
маркера NC-LB-9-6678 были выявлены два фрагмента 
размером 600 пн и 900 пн, что соответствует ожидаемому 
результату (Panthee et al., 2015). Для устойчивого образца 
характерно наличие фрагмента 600  пн, а для восприим-
чивого – 900 пн (рис. 3).

Среди анализируемых коллекционных образцов отме-

чены гетерозиготные образцы (8), доминантные гомози-
готные формы (12), а также рецессивные гомозиготы (24) 
(см. табл. 2). Фрагмент, соответствующий аллелю устой-
чивости, в гомозиготном состоянии идентифицирован 
у контрольного образца – сорта ‘Красавец’.

Для уточнения результатов о наличии гена Ph-3 у кол-
лекционных образцов томата был использован второй 
ДНК-маркер NC-LB-9-6679. В результате электрофоре-
тической разгонки продуктов амплификации получены 
фрагменты с ожидаемым размером 1000 пн (устойчивый 
аллель) и 1200 пн (восприимчивый аллель) (рис. 4).
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Рис. 3. Результаты идентификации гена Ph-3 у образцов гибридов F1 и сортов томата 
с использованием маркера NC-LB-9-6678 

1 – ‘Морковный’, 2 – ‘Шанс’, 3 – ‘Сибирский скороспелый’, 4 – ‘Джина’, 5 – ‘Дар Заволжья’,  
6 – Лучший СеДеК, 7 – ‘Барин’, 8 – ‘Тимофеич’, 9 – ‘Черная груша’, 10 – ‘Жирдяй’,  

11 – ‘Имитатор’, 12 – ‘Славянский шедевр’, 13 – ‘Волгоградский’ штамбовый, 14 – ‘Красавец’,  
15 – ‘Элегия’, 16 – ‘Тамерлан’, 17 – ‘Благородный принц’, 18 – ‘Черный мавр’,  

19 – ‘Элтон Джон’, 20 – ‘Лодочка’, 21 – ‘Глаша’, 22 – ‘Мечта Алисы’, 23 – ‘Черное сердце 
Америки’, М – маркер размера фрагментов ДНК (минимальный размер фрагмента 250 пн)

Fig. 3. Results of the Ph-3 gene identification in tomato F1 hybrid and cultivar accessions using the marker 
NCLB-9-6678 

1 – ‘Morkovnyj’, 2 – ‘Shans’, 3 – ‘Sibirskij skorospelyj’, 4 – ‘Dzhina’, 5 – ‘Dar Zavolzh'ya’, 6 – Luchshij 
SeDeK, 7 – ‘Barin’, 8 – ‘Timofeich’, 9 – ‘Chernaya grusha’, 10 – ‘Zhirdyaj’, 11 – ‘Imitator’, 12 – ‘Slavyanskij 
shedevr’, 13 – ‘Volgogradskij’ shtambovyj, 14 – ‘Krasavec’, 15 – ‘Elegiya’, 16 – ‘Tamerlan’, 17 – ‘Blagorodnyj 

princ’, 18 – ‘Chernyj mavr’, 19 – ‘Elton Dzhon’, 20 – ‘Lodochka’, 21 – ‘Glasha’, 22 – ‘Alice's Dream’, 
23 – ‘Chernoe serdce Ameriki’, M – DNA fragment size marker (minimum fragment size 250 bp).

Рис. 4. Результаты идентификации гена Ph-3 у образцов гибридов F1 и сортов томата 
с использованием маркера NC-LB-9-6679 

1 – ‘Морковный’, 2 – ‘Шанс’, 3 – ‘Сибирский скороспелый’, 4 – ‘Джина’, 5 – ‘Дар Заволжья’, 6 – Лучший 
СеДек, 7 – ‘Барин’, 8 – ‘Тимофеич’, 9 – ‘Черная груша’, 10 – ‘Жирдяй’, 11 – ‘Имитатор’, 12 – ‘Славянский 

шедевр’, 13 – ‘Волгоградский’ штамбовый, 14 – ‘Красавец’, 15 – ‘Элегия’, 16 – ‘Тамерлан’, 17 – ‘Благородный 
принц’, 18 – ‘Черный мавр’, 19 – ‘Элтон Джон’, 20 – ‘Лодочка’, 21 – ‘Глаша’, 22 – ‘Мечта Алисы’, 23 – ‘Черное 

сердце Америки’, М – маркер размера фрагментов ДНК (минимальный размер фрагмента 250 пн)

Fig. 4. Results of the Ph-3 gene identification in tomato F1 hybrid and cultivar accessions using the marker 
NCLB-9-6679 

1 – ‘Morkovnyj’, 2 – ‘Shans’, 3 – ‘Sibirskij skorospelyj’, 4 – ‘Dzhina’, 5 – ‘Dar Zavolzh'ya’, 6 – Luchshij 
SeDeK, 7 – ‘Barin’, 8 – ‘Timofeich’, 9 – ‘Chernaya grusha’, 10 – ‘Zhirdyaj’, 11 – ‘Imitator’, 12 – ‘Slavyanskij 

shedevr’, 13 – ‘Volgogradskij shtambovyj’, 14 – ‘Krasavec’, 15 – ‘Elegiya’, 16 – ‘Tamerlan’, 17 – ‘Blagorodnyj 
princ’, 18 – ‘Chernyj mavr’, 19 – ‘Elton Dzhon’, 20 – ‘Lodochka’, 21 – ‘Glasha’, 22 – ‘Alice's Dream’, 

23 – ‘Chernoe serdce Ameriki’, M – DNA fragment size marker (minimum fragment size 250 bp)
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Проведена оценка внутрисортового полиморфизма 
сортов ‘Красавец’, ‘Буй-Тур’, ‘Сибирский тигр’, ‘Сокол’, 
‘Орлик’.

Результаты анализа электрофоретических спектров 
продуктов ПЦР с маркером Mi23 гена Mi1.2 устойчиво-
сти к нематодам показали, что все десять растений сортов 

‘Сокол’, ‘Красавец’, ‘Сибирский тигр’ и ‘Орлик’ явля-
ются рецессивными гомозиготными формами и не име-
ют фрагмента размером 380 пн, соответствующего доми-
нантному аллелю устойчивости. Исключение составляет 
сорт ‘Буй-Тур’, который гомозиготен по доминантному 
аллелю (рис. 5).

Рис. 5. Результаты оценки внутрисортового полиморфизма сортов томата ‘Красавец’  
и ‘Буй-Тур’ по гену Mi1.2 

1-10 – образцы сорта ‘Красавец’, 11-20 – образцы сорта ‘Буй-Тур’, М – маркер размера фрагментов ДНК (шаг 100 пн).

Fig. 5. The results of the intracultivar Mi1.2 gene polymorphism assessment in tomato cultivars  
‘Krasaveс’ and ‘Buoy-Tour’ 

1-10 – cv. ‘Krasaveс’ specimens, 11-20 cv. ‘Buoy-Tur’ specimens, М – DNA fragment size marker (step 100 bp).

Аналогичная картина наблюдается при анализе поли-
морфизма по гену Sw-5b устойчивости к вирусу брон-
зовости томата. Четыре сорта  – ‘Сокол’, ‘Красавец’, 
‘Орлик, ‘Сибирский тигр’  – мономорфны и являются 
гомозиготными по рецессивному аллелю, имеют толь-
ко фрагмент 464 пн. У сорта ‘Буй-Тур’ идентифицирован 
только фрагмент 574  пн, что говорит о его гомозиготно-
сти по доминантному аллелю.

Для анализа сортов селекции Мичуринского ГАУ по 
гену устойчивости к фитофторозу Ph-3 был использован 
маркер NC-LB-9-6678. Совпадение результатов по мар-
керам NC-LB-9-6678 и NC-LB-9-6679, выявленное при 
анализе коллекционных образцов, подтверждает воз-
можность использования только одного из маркеров. 
В результате проведенной работы показано, что у сортов 
‘Сибирский тигр’, ‘Красавец’, ‘Буй-Тур’ и ‘Сокол’ иден-
тифицирован только фрагмент, соответствующий аллелю 
устойчивости. У сорта ‘Орлик’ выявлен фрагмент разме-
ром 900 пн, что говорит о том, что он является рецессив-
ной гомозиготой (рис. 6).

Для создания сорта томата с устойчивостью к фито-
фторозу, обладающего штамбовым типом куста и анто-
циановой окраской плодов было проведено скрещивание 
сортов ‘Красавец’ и ‘Сибирский тигр’, являющихся доми-
нантными гомозиготами по гену Ph-3.

В результате проведенной гибридизации были получе-
ны гибридные формы. Для молекулярного анализа были 
отобраны 20 растений и проанализированы с использо-

ванием маркера NC-LB-9-6678. Установлено, что все ана-
лизируемые растения имеют только доминантный аллель 
в гомозиготном состоянии.

Обсуждение

Полученные в ходе работы результаты позволили оце-
нить коллекцию сортов и гибридов томата. С исполь-
зованием молекулярных маркеров выявлены источни-
ки генов ценных признаков. Все применённые в работе 
маркеры ранее были использованы для анализа различ-
ных коллекций сортов и гибридов томата. Например, мар-
кер Mi23 является одним из часто используемых марке-
ров для определения наличия гена Mi1.2. С его помощью 
анализируют гибриды и линии томата, что говорит о его 
эффективности (Seah et  al., 2007; Devran et  al., 2016; 
Basim et al., 2019; Kaur et al., 2019; Shihab et al., 2019). Ген 
Mi1.2. часто используют в селекционной работе, он харак-
теризует многие образцы в коллекциях томата (Kaur et al., 
2019; El-Sappah et al., 2022). В сравнении с другими мар-
керами Mi23 показывает стабильные результаты и спо-
собен выявлять полиморфизм. Установлено, что в нашей 
коллекции доминантный аллель гена устойчивости Mi1.2 
выявлен только у четырех образцов из изученных 46.

Маркер Sw-5-2 также показал возможность выявле-
ния в коллекции полиморфизма по гену Sw-5 устойчиво-
сти к вирусу бронзовости. С его помощью возможно про-
вести оценку образцов томата на наличие гомозиготных 
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форм как по доминантному, так и по рецессивному алле-
лю, равно как и гетерозигот. Такие результаты получе-
ны корейскими исследователями при изучении коллек-
ции из 94 образцов томата (Han et al., 2012). Аналогичные 
результаты получены в работе Н. Basim и коллег (Basim 
et  al., 2019) Проведена апробация данного маркера и на 
дикорастущих видах. Более 10 видов томата исследова-
ны с использованием молекулярных маркеров и методом 
искусственного заражения. В результате отмечено совпа-
дение данных по наличию маркера и признака у образ-
цов (Mahfouze et al., 2022). Однако ряд работ показал, что 
не всегда наличие данного маркера совпадает с наличи-
ем устойчивости. Часть растений, у которых маркер сви-
детельствовал о наличии аллеля устойчивости, были 
поражены возбудителем. При этом есть данные, свиде-
тельствующие о том, что работа гена Sw-5 устойчиво-
сти к вирусу бронзовости зависит от температуры внеш-
ней среды. При температуре выше 28°С проявление его 
действия ослабевает и на растении наблюдаются при-
знаки поражения. Также предполагается наличие новых 
форм возбудителей, способных преодолевать действие 
гена Sw-5 (Kabaş et al., 2021). В проводимых нами иссле-
дованиях мы опирались на маркерный анализ. Работу по 
оценке устойчивости при искусственном заражении не 
проводили, что связано со статусом карантинного объекта 
вируса бронзовости. У контрольного образца – гибрида F1 
‘Манон’ идентифицирован аллель устойчивости. Кроме 
контрольного образца он выявлен лишь у гибрида F1 А-01 
селекции Института сельского хозяйства Крыма и сорта 
‘Буй-Тур’ селекции Мичуринского ГАУ. Все остальные 
образцы имеют только аллель восприимчивости, то есть у 
большинства образцов анализируемой коллекции аллель 
устойчивости отсутствует.

Используемые в данном исследовании маркеры 
NC-LB-9-6678 и NC-LB-9-6679 были успешно использо-
ваны другими авторами. Так, в работе О.Г.  Бабак и кол-
лег (Babak et al., 2021) данные маркеры были апробирова-
ны на коллекции томата, в том числе гибридных линиях 
из различных научных учреждений Республики Беларусь. 
Были выделены источники генов устойчивости к фитоф-
торозу, на основе которых созданы новые селекционные 
формы томата. В исследованиях В.В.  Мартынова и кол-
лег (Martynov et al., 2022) также был использован маркер 
NC-LB-9-6678.

В качестве контрольного образца в наших иссле-
дованиях был выбран районированный сорт селекции 
Мичуринского ГАУ ‘Красавец’, который на протяжении 
ряда лет проявлял высокую устойчивость к фитофто-
розу на естественном фоне. Оба маркера NC-LB-9-6678 
и  NC-LB-9-6679 показали наличие у данного сорта гена 
в доминантном гомозиготном состоянии. Доминантный 
аллель гена устойчивости оказался наиболее распростра-
ненным в исследуемой коллекции. В гомозиготном доми-
нантном состоянии он обнаружен у 12 из 46 образцов, 
а  в  гетерозиготном состоянии у 8 образцов. Вероятно, 
это связано с продолжительной селекционной работой по 

созданию устойчивых к фитофторозу форм томата.
Таким образом, была произведена оценка распро-

странения аллелей генов устойчивости в коллекционных 
образцах томата, что позволило провести отбор источ-
ников гена устойчивости для последующего использо-
вания в гибридизации. В Мичуринском ГАУ на протяже-
нии ряда лет ведется работа по созданию новых сортов 
томата со штамбовым типом куста, антоциановой окра-
ской и  устойчивостью к грибным болезням. В качестве 
потенциальных исходных форм из анализируемой кол-
лекции были отобраны сорта ‘Буй-Тур’, ‘Сокол’, ‘Орлик’, 
‘Красавец’ в качестве источника штамбового типа расте-
ния и сорт ‘Сибирский тигр’ как источник антоциановой 
окраски. Все сорта были проанализированы с использо-
ванием молекулярных маркеров для определения генети-
ческой однородности по признакам устойчивости. Уста-
новлено, что сорта ‘Красавец’, ‘Буй-Тур’ и ‘Сибирский 
тигр’ являются гомозиготами по доминантному алле-
лю гена Ph-3. При этом сорт ‘Буй-Тур’ гомозиготен по 
доминантному аллелю генов Mi1.2 и Sw-5b. Однако срав-
нение типов куста сортов ‘Красавец’ и ‘Буй-Тур’ пока-
зало, что у второго сорта он не соответствует предъявля-
емым требованиям, а именно имеет более раскидистый 
куст и  склонен к полеганию при высокой урожайности. 
У сорта ‘Красавец’ куст компактный, мощный, не склон-
ный к полеганию. Поэтому в качестве родительских форм 
были использованы сорта ‘Красавец’ и ‘Сибирский тигр’. 
Ожидается, что все полученное потомство должно быть 
гомозиготным по доминантному аллелю гена Ph-3.

От комбинации скрещивания ‘Красавец’  × ‘Сибир-
ский тигр’ получены гибридные растения. Для их оценки 
было отобрано 20 растений, которые были проанализиро-
ваны с использованием маркера NC-LB-9-6678. Установ-
лено, что все образцы имели только доминантный аллель 
гена устойчивости Ph-3, что соответствует ожидаемому 
результату.

Заключение

В ходе исследований проведена оценка коллек-
ции сортов и гибридов томата с использованием моле-
кулярных маркеров генов устойчивости к почвенным 
нематодам, вирусу бронзовости томата и фитофторозу. 
С  использованием маркера Mi23 (ген Mi1.2 устойчиво-
сти к корневой нематоде) выявлены источники гена цен-
ного признака, а именно гибриды F1 А-01, ‘Имитатор’, 
‘Манон’, а также сорта ‘Элегия’ и ‘Буй-Тур’. Источни-
ками гена устойчивости к вирусу бронзовости являют-
ся гибриды А-01, ‘Манон’ и сорт ‘Буй-Тур’. Использова-
ние двух маркеров гена Ph-3 устойчивости к фитофторозу 
показало аналогичные результаты и позволило иденти-
фицировать аллель устойчивости у образцов гибридов 
F1 А-01, ‘Ажур’, ‘Барин’, ‘Властелин степей’, ‘Жирдяй’, 
Лучший СеДеК, ‘Манон’ и сортов ‘Буй-Тур’, ‘Зефир 
в  шоколаде’, ‘Золотая капля’, ‘Красавец’, ‘Лодочка’, 
‘Метелица’, ‘Мечта Алисы’, ‘Сибирский тигр’, ‘Славян-
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ский шедевр’, ‘Элегия’.
На основании полученных данных отобраны пять 

исходных форм для селекции. Проведена оценка их вну-
трисортового полиморфизма по исследуемым генам. Про-
ведено скрещивание сортов ‘Красавец’ и ‘Сибирский 
тигр’, получены гибридные формы, гомозиготные по 
доминантному аллелю гена Ph-3.
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