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ЭФФЕКТЫ МЕЖГЕННОГО 
ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ ГЕНА

ПОВЫШЕННОЙ ПИГМЕНТАЦИИ 
hp�2dg (HIGH PIGMENT�2
DARK GREEN) С ГЕНОМ 

B (BETA�CAROTENE) У ТОМАТА

Показано, что при межгенном взаимодействии генов

hp�2dg и В в дигомозиготе выявляется эффект сверхэкс�

прессивности, активизирующий биогенез β�каротина в

плодах томата. У генотипа В/В//hp�2dg/hp�2dg сохраня�

ется положительное влияние гена hp�2dg на содержание

аскорбиновой кислоты и отрицательное – на содержа�

ние титруемых кислот. При этом наблюдается стаби�

лизация генетической депрессии гена hp�2dg, что прояв�

ляется в более высокой продуктивности В/В// hp�2dg /

hp�2dg�генотипов.

Введение. У томата (Lycopersicon esculentum)

описано несколько фотоморфогенетических

мутантов, среди которых заслуживает внима�

ния серия моногенно�рецессивных мутаций

high pigment (hp�1, hp�1w, hp�2, hp�2 j, hp�2dg), ха�

рактеризующихся усиленной светоотзывчивос�

тью [1]. Эти мутанты имеют более короткий

гипокотиль, высокий уровень содержания ан�

тоциана и хлорофилла в сеянцах, более темную

пигментацию листьев и плодов в сравнении с

изогенными линиями дикого типа [2–4]. Зре�

лые плоды hp�мутаций характеризуются сверх�

продукцией многих метаболитов, некоторые из

которых (ликопин, β�каротин, аскорбиновая

кислота, токоферолы) обладают антиоксидан�

тным или фотопротекторным действием [4, 5].

Эти метаболиты могут активно использоваться

как дополнительные ресурсы, синтезируемые в

растениях, вследствие более эффективного

светопоглощения через альтернативное регу�

лирование сигнального трансдукционного пу�

ти фитохрома, присутствующего у мутаций hp
[6, 7].

Происхождение hp�мутантов томата недав�

но экстенсивно пересмотрено [7–9]. Изна�

чально считалось, что hp�мутации вызывают

повреждения в структурных генах биосинтеза

каротиноидов [10]. Однако в последних ис�

следованиях установлено: 1) гены hp�2, hp�2j и

hp�2dg представляют собой различные мутации

в гене, кодирующем у томата гомолог ядерного

протеина DEETIOLATED1 (DET1) Arabidopsis
thaliana, негативно регулирующего фотомор�

фогенезис [1, 7]; 2) hp�1 и hp�1w представляют

собой различные мутации томата, гомологич�

ные гену человека и A. thaliana, который коди�

рует UV�поврежденный DNA�связывающий

протеин 1 (DDB1) [8, 9].

Мутация hp�2dg первоначально обнаружена

в производственных посевах индетерминант�

ного сорта Manapal и изначально была обоз�

начена как dark green (dg) [11]. В исследовани�

ях Levin et al. [1] показано, что ген dg – это

мутантный аллель гена Hp�2, который по со�

гласованию с R.T. Chetelat (Tomato Genetics

Cooperative, UC Davis, CA, USA) получил

обозначение hp�2dg.

Исследования, описывающие содержание

метаболитов у hp�мутантов, свидетельствуют о

том, что за счет их интрогрессии в геном сор�

тов культурного томата можно существенно

повысить уровень содержания в зрелых пло�© А.В. КУЗЁМЕНСКИЙ, 2008
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дах каротиноидов (ликопин и каротины) и ас�

корбиновой кислоты (витамин C) [2–4, 12]. В

наших исследованиях выявлено, что за счет

межгенного взаимодействия генов серии hp с

геном В удается еще более активизировать био�

генез β�каротина [13, 14].

Цель настоящего исследования состояла в

изучении биохимических эффектов межгенного

взаимодействия мутаций повышенной пигмен�

тации hp�2dg с геном В для разработки способов

повышения качества плодов томата за счет ис�

пользования мутантных генов и создания на их

основе нового селекционного материала.

Материал и методика. Семена контрольных

растений сорта Manapal и его изогенной ли�

нии Dark Green с гомозиготой гена hp�2dg были

любезно предоставлены R.T. Chetelat. В качес�

тве источников гена В использованы сорта

Дружба (В/B), Очарование (В/B) и Барон (В/B).

Для изучения особенностей межгенного взаи�

модействия гена hp�2dg с геном В проведены

парные скрещивания: Dark Green � Дружба,

Очарование � Dark Green, Барон � Dark Green.

В расщепляющихся популяциях второго и

третьего поколения (F2–3) отбирали генотипы,

сочетающие признак оранжевоплодности (ген

В) с повышенной пигментацией незрелого пло�

да и листьев (ген hp�2dg). В последующих поко�

лениях отбирали наиболее продуктивные расте�

ния, плоды с которых использовали для био�

химической оценки, а выделенные семена – для

дальнейшей селекционной работы.

При проведении исследований руководст�

вовались методическими рекомендациями

ВАСХНИЛ [15]. Биохимические анализы на

содержание в плодах томата сухого вещества,

сахаров, аскорбиновой кислоты, титруемых

кислот и β�каротина проводили согласно об�

щепринятым методикам в аккредитованной

лаборатории аналитических измерений ИОБ

УААН под руководством канд. с.�х. наук

В.Е. Барсуковой. Результаты исследований

обрабатывали по методике Доспехова [16].

Результаты исследований и их обсуждение.
Оценка биохимических показателей дигомози�

готных В/В//hp�2dg/hp�2dg�генотипов, отобран�

Таблица 1

Эффекты взаимодействия генов hp'2dg и В

Генотип Вегетационный

период, дни

Продуктивность,

г/растение

Масса 

плода, г

Кислотность, 

%

Аскорбиновая

кислота, мг/%

β�каротин,

мг/%

2003 г.

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,46 ± 0,02

0,42 ± 0,01

0,33 ± 0,02

3780 ± 240

1620 ± 120

2370 ± 180

122 ± 1,2

139 ± 1,6

133 ± 1,4

84 ± 2,7

81 ± 2,6

79 ± 3,1

19,85 ± 0,34

28,24 ± 0,27

25,50 ± 0,41

0,97 ± 0,03

0,57 ± 0,02

3,74 ± 0,06

2004 г.

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,50 ± 0,02

0,42 ± 0,02

0,38 ± 0,01

3612 ± 320

1320 ± 170

2484 ± 210

118 ± 0,9

134 ± 1,5

128 ± 1,2

84 ± 2,8

110 ± 4,1

92 ± 3,1

16,63 ± 0,25

34,18 ± 0,47

34,24 ± 0,36

0,90 ± 0,03

0,53 ± 0,02

1,87 ± 0,04

2005 г.

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,46 ± 0,01

0,45 ± 0,02

0,36 ± 0,02

4000 ± 365

1624 ± 135

2880 ± 215

122 ± 0,8

140 ± 1,7

134 ± 1,3

80 ± 2,5

114 ± 4,5

96 ± 3,2

21,40 ± 0,26

33,35 ± 0,42

41,15 ± 0,50

1,06 ± 0,05

0,55 ± 0,03

1,67 ± 0,08

2006 г.

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,47 ± 0,01

0,43 ± 0,01

0,40 ± 0,02

3198 ± 295

1500 ± 145

2736 ± 187

121 ± 0,9

137 ± 2,1

130 ± 1,8

82 ± 2,0

75 ± 1,7

76 ± 2,3

18,50 ± 0,25

33,39 ± 0,42

35,02 ± 0,43

1,38 ± 0,03

0,73 ± 0,02

2,38 ± 0,04

2003–2006 гг.

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,47 ± 0,02

0,43 ± 0,02

0,37 ± 0,02

3648 ± 305

1516 ± 145

2618 ± 198

121 ± 1,0

138 ± 1,7

131 ± 1,4

83 ± 2,5

95 ± 3,2

86 ± 2,9

19,10 ± 0,28

32,29 ± 0,40

33,98 ± 0,43

1,08 ± 0,04

0,59 ± 0,02

2,42 ± 0,05
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ных в гибридных комбинациях Dark Green �
� Дружба, Барон � Dark Green, Очарование �
� Dark Green, позволила установить, что они

характеризуются повышенным содержанием

β�каротина как в сравнении с генотипами hp�

2dg/hp�2dg, так и B/B. Средний уровень β�каро�

тина у таких генотипов за четыре года исследо�

ваний составил 2,42 мг % (табл. 1). Выявлено,

что в двойной гомозиготе В/В//hp�2dg/hp�2dg

сохраняется положительное влияние гена hp�2dg

Таблица 2

Биохимические эффекты взаимодействия генов hp'2dg и В (2005 г.)

Сорт, гибрид, линия Генотип

Аскорбиновая 

кислота
β�каротин

мг/%

Гибридная комбинация (Dark Green � Дружба)

Гибридная комбинация (Барон � Dark Green)

Дружба

Dark Green

F1

F5 № 1162/2

F5 № 1172/п

F5 № 1171/2

F5 № 1181/1

F5 № 1191/2

F5 № 1202/1

F5 № 1201/п

F5 № 1211/1

Среднее

B/В

hp�2dg/hp�2dg

В+/В//hp�2dg+/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

22,70 ± 0,35

33,35 ± 0,42

25,67 ± 0,31

32,21 ± 0,41

31,96 ± 0,19

41,87 ± 0,56

31,45 ± 0,36

30,76 ± 0,28

35,88 ± 0,37

37,02 ± 0,42

31,91 ± 0,67

34,13 ± 0,41

1,21 ± 0,08

0,55 ± 0,03

0,76 ± 0,04

–

2,81 ± 0,10

0,85 ± 0,06

1,80 ± 0,09

1,56 ± 0,07

1,52 ± 0,06

0,93 ± 0,04

1,50 ± 0,05

1,57 ± 0,07

Барон

Dark Green

F1

F4 № 2762/1

F4 № 2772/1

F4 № 2782/4

F4 № 2782/1

F4 № 2782/4

F4 № 2791/2

F4 № 2801/1

F4 № 2811/2

Среднее

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В+/В//hp�2dg+/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

23,21 ± 0,25

33,35 ± 0,42

26,42 ± 0,32

36,74 ± 0,51

44,43 ± 0,67

31,04 ± 0,23

44,86 ± 0,61

37,02 ± 0,43

40,72 ± 0,51

42,01 ± 0,39

38,45 ± 0,32

39,41 ± 0,46

1,36 ± 0,05

0,55 ± 0,03

0,82 ± 0,04

1,81 ± 0,07

2,62 ± 0,12

1,92 ± 0,11

2,60 ± 0,13

1,19 ± 0,08

2,23 ± 0,09

2,62 ± 0,11

1,41 ± 0,06

2,05 ± 0,10

Гибридная комбинация (Очарование � Dark Green)

Очарование

Dark Green

F1

F3 № 4061/1

F3 № 4062/1

F3 № 4242/1

Среднее

Общее среднее

Лимиты

B/В

hp�2dg/hp�2dg

В+/В//hp�2dg+/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

B/В

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В+/В//hp�2dg+/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

18,28 ± 0,19

33,35 ± 0,42

19,27 ± 0,21

56,39 ± 0,81

43,43 ± 0,46

16,38 ± 0,24

49,91 ± 0,39

21,40 ± 0,26

33,35 ± 0,42

23,77 ± 0,28

41,15 ± 0,50

16,38–23,21

–

30,76–56,39

0,61 ± 0,04

0,55 ± 0,03

0,48 ± 0,03

0,84 ± 0,06

1,95 ± 0,09

0,44 ± 0,02

1,40 ± 0,08

1,06 ± 0,05

0,55 ± 0,03

0,69 ± 0,04

1,67 ± 0,08

0,4–1,36

–

0,84–2,81
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на содержание аскорбиновой кислоты и отри�

цательное по уровню титруемых кислот. Средний

уровень аскорбиновой кислоты в плодах линий

с генотипом составил 33,97 мг/%, что значи�

тельно превышает уровень (19,95 мг/ %) обыч�

ных красноплодных сортов, т.е не содержащих

генов повышенной пигментации. Кислот�

ность дигомозиготных генотипов была более

выражена, чем у гомозигот hp�2dg/hp�2dg. По

содержанию сухого вещества и сахаров не вы�

явлено различий между анализируемыми гено�

типами, поэтому упомянутые показатели в

этой и последующих таблицах не приводятся.

Анализируемые биохимические показатели

имели значительную вариабельность как по го�

дам, так и в пределах линий одного генотипа.

Это свидетельствует о том, что биосинтез каж�

дого из этих признаков представляет собой ре�

зультат действия сложной генетической систе�

мы, слагающийся из взаимодействующих в он�

тогенезе аллельных и неаллельных генов, кото�

рые тесно связаны в реализации с окружающей

средой, т.е. экологическими факторами. В дан�

ном случае экспериментально созданная аль�

тернативная (качественная) модель генов, пред�

ставленная дигомозиготой В/В//hp�2dg/hp�2dg,

призвана лишь модифицировать проявление

тех или иных биохимических показателей в оп�

ределенном направлении.

Анализируя колебания значений признаков

по годам, выявили, что в условиях 2006 г. се�

лекционные линии с генотипом В/В//hp�2dg/
hp�2dg обеспечили более высокое содержание

β�каротина в среднем на уровне 2,38 мл/% по

сравнению 1,67 мг/% в 2005 г., имея, таким об�

разом, среднее превышение в 42 % (табл. 2 и

3). Аналогичная тенденция наблюдалась и у

генотипов В/В и hp�2dg/hp�2dg – с превышением

на 36 и 34 % соответственно. Анализируя ме�

теорологические данные 2006 г., выявили, что

этот год характеризовался более прохладным

вегетационным периодом с суммой активных

температур 1830 °С и обильным выпадением

осадков в период массового созревания пло�

дов. В 2005 г. сумма активных температур бы�

ла существенно выше – 2050 °С. В период на�

лива и созревания плодов наблюдались более

высокие дневные температуры. В этом отно�

шении наши данные согласуются с данными

Выродовой [17], которая показала, что в крас�

ноплодных формах томата, созревших в прох�

ладное лето 1973 г. (сумма активных темпера�

тур – 2266 °С), содержание ликопина было

выше, чем в жаркое лето 1974 г. (сумма актив�

ных температур – 2490 °С).

Учитывая тот факт, что ликопин является

предшественником в цепи биогенеза β�каро�

тина с участием гена В, вполне очевидна их

тесная зависимость. Это полностью подтвер�

ждают исследования Tomes [18], который выя�

вил ингибирование биосинтеза β�каротина в

плодах растений с генотипом В/В при созре�

вании плодов в условиях повышения темпера�

туры от 23,5 до 32,0 °С.

Положительные особенности межгенного

взаимодействия генов В и hp�2dg в отношении

повышенного содержания β�каротина и ас�

корбиновой кислоты позволяют рекомендо�

вать дигомозиготу В/В//hp�2dg/hp�2dg в качест�

ве альтернативной генетической системы для

селекционных проектов по созданию новых

сортов и гибридов томата с повышенным ка�

чеством плодов.

Наиболее высокая эффективность для соз�

дания ценных селекционных форм выявлена

у гибридных комбинаций Барон � Dark Green

и Очарование � Dark Green. На их основе соз�

даны селекционные линии № 206 1/3 F5 (Ба�

рон � Dark Green) с содержанием β�каротина

4,33 мг/%, аскорбиновой кислоты 44,29 мг/%,

и № 211 1/1 F4 (Очарование � Dark Green) –

4,79 и 36,44 мг/% соответственно (табл. 3). При

этом выявлено, что между содержанием β�ка�

ротина в плодах исходных форм и эффектив�

ностью отбора, т.е. проявлением признака у

созданных селекционных линий, тесной зави�

симости не существует. Так, в наших исследо�

ваниях наиболее высококаротиновые линии со

средним содержанием β�каротина 3,16 мг/%

созданы на основе сорта Очарование, который

характеризовался самым низким его содержа�

нием (0,93 мг/%) по сравнению с сортами

Дружба (1,81 мг/%) и Барон (1,41 мг/%) [19].

Это вполне закономерный факт, поскольку

биосинтез β�каротина регулируется генами�

модификаторами типа МоВ.
Анализ характера формообразования фе�

нотипа дигомозиготы В/В//hp�2dg/hp�2dg пока�

зал важность того факта, что содержание β�ка�

ротина в ее плодах существенно превышает
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суммарный эффект простых гомозигот В/В и

hp�2dg/hp�2dg. Это указывает на аддитивный

тип неаллельного их взаимодействия (эффект

усиления) с проявлением эффекта сверхэксп�

рессивности. Такие гены не являются полимер�

ными (множественными), однако, воздействуя

на фенотипическое проявление одного и того

же признака (содержание β�каротина), они вза�

имодействуют полимерно, т.е. аддитивно с

проявлением более выраженного суммарного

Таблица 3 

Биохимические эффекты взаимодействия генов hp'2dg и В (2006 г.)

Сорт, гибрид, линия Генотип Кислотность, %

Аскорбиновая

кислота
β�каротин 

мг/%

Гибридная комбинация (Dark Green � Дружба)

Дружба

Dark Green

F6 № 1951/2

F6 № 1961/n

Среднее

Барон

Dark Green

F5 № 2031/2

F5 № 2031/3

F5 № 2041/1

F5 № 2042/п

F5 № 2051/3

F5 № 2052/3

F5 № 2052/п

F5 № 2051/4

F5 № 2051/1

F5 № 2052/2

F5 № 2062/п

F5 № 2061/33

F5 № 2062/3

Среднее

B/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

hp�2dg/hp�2dg

0,48 ± 0,02

0,45 ± 0,01

0,37 ± 0,01

0,35 ± 0,01

0,49 ± 0,02

0,40 ± 0,02

0,40 ± 0,01

0,56 ± 0,03

0,40 ± 0,01

0,46 ± 0,02

0,40 ± 0,01

0,39 ± 0,01

0,40 ± 0,01

0,36 ± 0,01

0,37 ± 0,01

0,42 ± 0,02

0,39 ± 0,01

16,41 ± 0,24

30,87 ± 0,34

46,63 ± 0,55

44,88 ± 0,61

33,79 ± 0,28

25,04 ± 0,23

50,79 ± 0,51

29,74 ± 0,32

36,17 ± 0,38

38,73 ± 0,46

40,53 ± 0,51

39,57 ± 0,41

38,11 ± 0,43

44,29 ± 0,57

38,43 ± 0,50

38,38 ± 0,37

38,44 ± 0,46

1,41 ± 0,03

0,72 ± 0,02

1,31 ± 0,03

0,95 ± 0,03

1,54 ± 0,04

3,85 ± 0,06

3,16 ± 0,04

2,45 ± 0,05

2,36 ± 0,03

2,32 ± 0,02

3,05 ± 0,04

0,83 ± 0,02

3,20 ± 0,06

4,33 ± 0,06

0,45 ± 0,01

2,76 ± 0,04

0,74 ± 0,02

B/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,48 ± 0,01

0,45 ± 0,01

0,47 ± 0,02

0,40 ± 0,01

0,44 ± 0,01

21,98 ± 0,31

30,87 ± 0,45

31,15 ± 0,51

30,86 ± 0,37

31,01 ± 0,44

1,81 ± 0,03

0,72 ± 0,02

1,03 ± 0,02

1,42 ± 0,02

1,23 ± 0,02

Гибридная комбинация (Барон � Dark Green)

Гибридная комбинация (Очарование � Dark Green)

Очарование

Dark Green

F4 № 2081/1

F4 № 2091/2

F4 № 2111/1

F4 № 2131/1

Среднее

Общее среднее 

Лимиты

B/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В

hp�2dg/hp�2dg

В/В//hp�2dg/hp�2dg

0,45 ± 0,01

0,45 ± 0,01

0,36 ± 0,01

0,33 ± 0,01

0,29 ± 0,01

0,39 ± 0,01

0,34 ± 0,01

0,47 ± 0,01

0,43 ± 0,01

0,40 ± 0,02

0,45–0,48

0,35–0,39

0,29–0,56

17,10 ± 0,21

30,87 ± 0,36

40,16 ± 0,53

37,00 ± 0,61

36,44 ± 0,44

29,02 ± 0,38

35,66 ± 0,49

18,50 ± 0,25

33,39 ± 0,42

35,02 ± 0,43

16,41–21,98

30,87–44,88

25,04–50,79

0,93 ± 0,03

0,72 ± 0,02

3,32 ± 0,05

2,33 ± 0,04

4,79 ± 0,06

2,19 ± 0,03

3,16 ± 0,05

1,38 ± 0,03

0,73 ± 0,02

2,38 ± 0,04

0,93–1,81

0,45–0,95

1,03–4,79
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эффекта. Ген В способствует повышению уров�

ня β�каротина в среднем до уровня 0,97 мг/%,

ген hp�2dg – до 0,59 мг/%, а их дигомозигота

В/В//hp�2dg/hp�2dg – до 2,42 мг/%, что выше сум�

марного эффекта на 0,86 мг/%, или 55 % (табл.

1). На фоне незначительного содержания β�ка�

ротина (0,12 мг/% [19]) в плодах обычных крас�

ноплодных сортов томата, которые не содержат

гены, активизирующие биогенез β�каротина,

разница в 0,86 мг/% является достаточно сущес�

твенной и предполагает определенные пути об�

разования, которые будут рассмотрены далее.

Экспериментальные данные показывают,

что индивидуальные превышения между пока�

зателями гомозигот и дигомозигот достаточно

вариабельны (табл. 2 и 3), и усредненный по�

казатель в этом отношении весьма условен даже

в пределах одной комбинации скрещивания.

Однако однозначным является тот факт, что

гены В и hp�2dg при взаимодействии активизи�

руют биосинтез β�каротина и в этом отношении

представляют важный практический интерес

для селекции.

В процессе изучения морфобиологических

показателей и продуктивности созданных ли�

ний выявлено, что дигомозиготные генотипы

В/В//hp�2dg/hp�2dg характеризуются менее вы�

раженной генетической депрессией, обуслов�

Таблиця 4

Биохимические показатели изогенных линий гибридной комбинации F5 (Барон �� Dark Green)

Линия Ген

Сухое вещество Сахар Кислотность
Аскорбиновая

кислота
β�каротин 

% мг/%

2031/2

2031/3

2051/1

2052/2

2061/3

2062/3

B, hp�2dg

hp�2dg

B, hp�2dg

hp�2dg

B, hp�2dg

hp�2dg

4,23 ± 0,05

4,23 ± 0,04

4,23 ± 0,06

4,28 ± 0,06

3,93 ± 0,05

4,08 ± 0,06

3,18 ± 0,03

3,21 ± 0,02

3,25 ± 0,03

3,28 ± 0,04

3,33 ± 0,02

3,44 ± 0,04

0,37 ± 0,01

0,35 ± 0,01

0,40 ± 0,02

0,39 ± 0,01

0,36 ± 0,01

0,38 ± 0,01

46,63 ± 0,51

44,88 ± 0,46

40,53 ± 0,32

39,57 ± 0,56

44,29 ± 0,36

38,43 ± 0,28

1,31±0,04

0,95±0,02

3,05±0,06

0,83±0,03

4,33±0,06

0,45±0,01

Среднее для B, hp�2dg

Среднее для hp�2dg

4,13±0,05

4,20±0,05

3,25 ± 0,03

3,31 ± 0,03

0,38 ± 0,01

0,37 ± 0,01

43,82 ± 0,39

40,96 ± 0,43

2,90 ± 0,05

0,74 ± 0,02

Таблица 5

Биохимические показатели различных генотипов гибридной комбинации F3

{[F3 (Dark Green �� Дружба) ( F4 [(Княжич �� Liberator) �� Mл 638]}

Линия Ген

Сухое

вещество
Сахар Кислотность

Аскорбиновая

кислота
β�каротин 

% мг/%

3201/2

3201/3

3252/1

3771/4

3771/1

3782/3

3771/3

3761/п

3761/3

Среднее

В/В//gs/gs

В/В//gs/gs

В+/В//gs/gs

В/В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs  

В/В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs  

В/В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs  

В/В//hp�2dg/hp�2dg

hp�2dg/hp�2dg//gs/gs

hp�2dg/hp�2dg//gs/gs

В/В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs

В/В//hp�2dg/hp�2dg

В/В//gs/gs

hp�2dg/hp�2dg//gs/gs

4,11 ± 0,06

4,81 ± 0,07

4,81 ± 0,05

4,46 ± 0,06

3,83 ± 0,04

4,87 ± 0,09

4,03 ± 0,06

4,87 ± 0,05

4,87 ± 0,07

4,39 ± 0,06

4,03 ± 0,06

4,46 ± 0,07

4,87 ± 0,06

2,38 ± 0,04

3,52 ± 0,04

2,75 ± 0,03

2,95 ± 0,03

3,23 ± 0,02

2,77 ± 0,06

3,28 ± 0,03

2,75 ± 0,04

2,75 ± 0,02

2,98 ± 0,04

3,28 ± 0,03

2,95 ± 0,04

2,75 ± 0,03

0,41 ± 0,01

0,34 ± 0,01

0,46 ± 0,02

0,38 ± 0,1

0,38 ± 0,2

0,36 ± 0,01

0,28 ± 0,01

0,50 ± 0,02

0,32 ± 0,01

0,37 ± 0,01

0,28 ± 0,01

0,38 ± 0,01

0,41 ± 0,01

20,57 ± 0,30

28,11 ± 0,41

23,18 ± 0,19

43,47 ± 0,44

39,39 ± 0,51

37,66 ± 0,33

37,03 ± 0,45

27,85 ± 0,36

24,72 ± 0,31

40,17 ± 0,43

37,03 ± 0,45

24,34 ± 0,36

26,28 ± 0,34

1,33 ± 0,03

1,18 ± 0,03

0,60 ± 0,02

6,00 ± 0,07

4,09 ± 0,05

5,85 ± 0,04

3,48 ± 0,04

–

2,58 ± 0,03

5,31 ± 0,0

3,48 ± 0,05

1,26 ± 0,03

2,58 ± 0,03



ленной присутствием гена hp�2dg, по сравнению

с его простыми гомозиготами (hp�2dg/hp�2dg).

Это способствовало повышению уровня про�

дуктивности таких растений и их скороспелос�

ти (продолжительность вегетационного перио�

да от массовых всходов до начала созревания)

(табл. 1). Эффект ослабления депрессивного

влияния гена hp�2dg присутствием гена В явля�

ется достаточно веским фактом, подтверждаю�

щим возможность эффективного использова�

ния генов повышенной пигментации плода в

создании высококаротиновых форм томата.

Возможно выявленная особенность имеет связь

и с эффектом более быстрого сбраживания се�

мян в пульпе оранжевоплодных (с геном В) сор�

тов. Так, в исследованиях Смаглий и др. [20]

выявлено, что при сбраживании семена оран�

жевоплодных сортов томата начинают прорас�

тать уже через 8 ч, тогда как у красноплодных

форм прорастание начинается лишь через 25 ч.

В обоих случаях имеет место сходный эффект

ферментативной стимуляции ростовых процес�
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Рис. 1. Уровень продуктивности изогенных линий (по  

вертикали, г/растение)

Рис. 4. Оранжево�красная мякоть плода селекционной 

линии № 279�05 F4 (Барон � Dark Green) (B, hp�2dg
)

Рис. 5. Красно�оранжевая мякоть плода линии № 377�

1/1 06 F3 {[F3 (Dark Green � Дружба) � F4 [(Княжич � Li�

berator) � Mл�638]} (B, hp�2dg
, gs, u) Рис. 2. Селекционная линия № 533�05 F4 (Барон � Dark 

Green) (B, hp�2dg
)

Рис. 3. Селекционная линия № 277�05 F4 (Барон � Dark 

Green) (B, hp�2dg)



сов, природа которого не раскрыта, однако од�

нозначно связана с экспрессией гена В.

В процессе селекционной работы среди ге�

нетически выравненных (гомозиготных) селек�

ционных линий F5–F6 различных генотипов на�

ми неоднократно были выделены единичные

изогенные растения, характеризующиеся раз�

личием по какому�либо моногенному эффекту,

с полностью идентичным проявлением комп�

лекса других морфобиологических показателей.

Так, среди гибридов F5 (Барон � Dark Green) у

трех различных линий с генотипом В/В//hp�

2dg/hp�2dg выделены единичные растения с крас�

ными плодами, т.е. без гена В. Биохимическая

оценка выделенных изогенных линий подтвер�

дила их высокую выравненность по содержа�

нию сухого вещества, сахаров, титруемых кис�

лот, аскорбиновой кислоты, на которые ген В
не оказывает влияния (табл. 4). По содержанию

β�каротина линии с генотипом В/В//hp�2dg/hp�

2dg имели превышение в среднем на 392 %, при

этом вклад гена hp�2dg составлял 75 %.

У изогенных линий более высокую продук�

тивность имели растения с генотипом В/В//
hp�2dg/hp�2dg (рис. 1), что свидетельствует о более

стабильном уровне их мощности и жизнеспо�

собности. Это подтверждает ранее выявленный

факт менее выраженного депрессивного воз�

действия гена hp�2dg в присутствии гена В.

Непредсказуемо высокий уровень β�кароти�

на выявлен у селекционных форм F3 {[F3 (Dark

Green � Дружба) (F4 [(Княжич � Liberator) �
Mл�638]}, содержащих тригомозиготу В/В//hp�

2dg/hp�2dg//gs/gs. Несмотря на установленную в

наших исследованиях [13] биохимическую

«пассивность» гена gs относительно изучаемых

биохимических компонентов, в комбинации

с генами В и dg он проявляет экспрессивность

на активизацию биосинтеза β�каротина. Трой�

ная гомозигота выявила наиболее высокий

уровень β�каротина 5,31 мг/% как по сравне�

нию с дигомозиготой dg/dg//gs/gs – 2,58 мг/%,

так и с В/В//hp�2dg/hp�2dg – 3,48 мг/% (табл. 5).

Биохимические эффекты дигомозиготы

B/B//gs/gs гибридной популяции F3 {F4 [(Кня�

жич � Liberator) � Mл�638] � CLN 2070B} оказа�

лись менее эффективными, чем дигомозиготы

hp�2dg/hp�2dg//gs/gs (табл. 5). Это свидетельст�

вует о том, что основной эффект существен�

ного увеличения содержания β�каротина впло�

дах тригомозиготы В/В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs обеспе�

чивает не взаимодействие генов В и gs, а hp�2dg и gs.
Данное предположение подтверждено и высоким

(2,58 мг/%) содержанием β�каротина в плодах ди�

гомозиготы hp�2dg/hp�2dg//gs/gs.
Визуально рекомбинантные генотипы

В/В//hp�2dg/hp�2dg отличались от обычных вы�

сококаротиновых форм с генотипом В/В бо�

лее насыщенной оранжевой окраской плода

(рис. 2–4). Генотипы В/В//hp�2dg/hp�2dg без на�

личия гена u характеризовались проявлением

темно�коричневатого пятна возле плодонож�

ки (рис. 2), что обусловлено проявлением по�

вышенного содержания хлорофилла и анто�

циана. Присутствие гена gs у тригомозигот В/
В//hp�2dg/hp�2dg//gs/gs обнаруживалось по сла�

бым золотистым полосам на эпидермисе плода

(рис. 5). Генотипы В/В//hp�2dg/hp�2dg// gs/gs бо�

лее четко идентифицируются в фазе молочной

спелости плодов, при этом они характеризова�

лись более выраженным красным оттенком.

Выводы. При взаимодействии генов В и hp�
2dg в дигомозиготе содержание β�каротина су�

щественно превышает суммарный эффект этих

генов, что указывает на аддитивный тип неал�

лельного взаимодействия с проявлением сверх�

экспрессивности. При этом в дигомозиготе

удается сочетать повышенное содержания β�ка�

ротина (на уровне 2,42 мг %) и аскорбиновой

кислоты (33,97 мг/%), что позволяет рекомен�

довать ее в качестве альтернативной генетичес�

кой системы для практического использова�

ния в селекционных проектах, направленных

на создание сортов/гибридов с высокими дие�

тическими и лечебно�профилактическими

свойствами.

А.V. Kuzemenskyi

EFFECTS OF INTERGENIC INTERACTION 

OF THE HIGH PIGMENTATION hp�2dg (HIGH 

PIGMENT�2 DARK GREEN) WITH THE GENE

В (BETA�CAROTENE) IN TOMATO

It was shown that during intergenic interaction of genes

hp�2dg and В in dihomozygote an additive factor is formed

activating biogenesis of β�carotene in tomato fruits. In the

genotype В/В//hp�2dg/hp�2dg there is preserved the positive

effects of the gene hp�2dg on the content of ascorbic acid

and the negative one on the content of titrated acids. With

this stabilization of the gene hp�2dg genetic depression is

observed, which is manifested in the increased productivi�

ty of В/В//hp�2dg/hp�2dg�genotypes.
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ЕФЕКТИ МІЖГЕННОЇ ВЗАЄМОДІЇ ГЕНА

ПІДВИЩЕНОЇ ПІГМЕНТАЦІЇ hp�2dg (HIGH 

PIGMENT�2 DARK GREEN) З ГЕНОМ 

В (BETA�CAROTENE) У ТОМАТА

Показано, що при міжгенній взаємодії генів hp�2dg

і В у дигомозиготі формується адитивний фактор,

який активізує біогенез β�каротину в плодах томата. У

генотипу В/В//hp�2dg/hp�2dg зберігається позитивний

вплив гена hp�2dg на вміст аскорбінової кислоти і

негативний вплив на вміст кислот, що титруються.

При цьому спостерігається  стабілізація генетичної

депресії гена hp�2dg, що проявляється у підвищенні

продуктивності В/В//hp�2dg/hp�2dg�генотипів.
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