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Молекулярно-генетические
основы устойчивости томата 
к основным грибным болезням
Резюме 

В данном обзоре представлен анализ отечественной и зарубежной литературы, который

свидетельствует о нарастающей популярности селекционных методов в борьбе с наи-

более распространенными болезнями томата оомицетной и грибной этиологии:

фитофтороз (возбудитель − Phytophthora infestans (Mont.) de Bary), фузариозное

увядание (возбудитель − Fusarium oxysporum f. sp. lycopersici (Sacc.) Snyder and

Hansen), альтернариоз (возбудители − представители рода Alternaria), кладоспориоз

(возбудитель − Cladosporium fulvum Сooke.). Рассматриваются теоретические и практи-

ческие достижения, а также новейшие разработки в области генетики, молекулярной

биологии, физиологии растений, микробиологии. Особое внимание уделяется совре-

менным сведениям о разнообразии патогенов томата, их морфологических, генетиче-

ских, физиологических особенностях, в том числе расовом составе; наличии генов

устойчивости к патогенам в генофонде исследуемой культуры, их картировании и воз-

можности введения в геном из других источников; о разработанных маркерах целевых

генов и локусов количественных признаков; о степени ассоциации между молекуляр-

ным маркером и геном-мишенью; об особенностях наследования исследуемого призна-

ка, а также возможности пирамидирования R-генов и QTL в одном генотипе. Для ускоре-

ния и повышения эффективности селекции томата на устойчивость к патогенам данные

вопросы имеют большое значение. Их изучение усилит интеграцию современных био-

технологий с традиционным селекционным процессом, который осуществляется клас-

сическими методами.
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Molecular and genetic basis 
of tomato resistance 
to major fungal diseases
Abstract
This review presents an analysis of the literature, which indicates the popularity of breeding

methods in the fight against oomycete and fungal diseases of tomato: late blight (pathogen

− Phytophthora infestans (Mont.) de Bary), fusarium wilt (pathogen − Fusarium oxysporum f.

sp. lycopersici (Sacc.) Snyder and Hansen), early blight or alternariosis (pathogens − repre-

sentatives of the genus Alternaria), cladosporiosis (pathogen−Cladosporium fulvum Cook.).

Theoretical and practical achievements, the latest developments in genetics, molecular biol-

ogy, plant physiology, microbiology are considered.

Special attention is paid to modern information about the diversity of tomato pathogens, their

morphological, genetic, physiological features, including racial composition; the presence of

pathogen resistance genes in the gene pool of the culture under study, their mapping and the

possibility of introduction into the genome from other sources; about the developed markers

of target genes and loci of quantitative traits; the degree of associations between a molecu-

lar marker and a target gene; about the features of inheritance of the studied trait, as well as

the possibility of pyramiding R-genes and QTL in one genotype.

To accelerate and improve the efficiency of tomato breeding for resistance to pathogens,

these issues are of great importance. Their study will strengthen the integration of modern

biotechnology with the traditional breeding process, which is carried out by classical meth-

ods.
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BREEDING, SEED PRODUCTION AND PLANT BIOTECHNOLOGY

Введение
Solanum lycopersicum L. (семейство Пасленовые)

является наиболее важной потребляемой культурой в
любом рационе питания во всем мире. Характеристики
качества плодов томата, включая размер, форму, цвет
и вкус, были основной целью программ селекции куль-
туры для создания современных сортов. В то время как
характеристики плодов томата являются наиболее важ-
ными факторами для коммерческих современных сор-
тов, устойчивость к болезням является гораздо более
фундаментальной для выращивания томата [1]. 

Основными причинами снижения урожайности и
качества плодов являются инфекционные болезни.
Создание сортов и гибридов устойчивых к большин-
ству распространенных патогенов позволит избежать
экономических потерь урожая, что повысит рентабель-
ность производства этой ценной овощной культуры [2].

В связи с этим, в борьбе с болезнями сельскохозяй-
ственных культур по-прежнему ведущую роль играют
селекционные методы, позволяющие производить
отбор высокоадаптивных форм для конкретных зональ-
ных условий среди вновь созданных генотипов, а также
из существующего сортимента.

Использование путем селекции генетически
обусловленного признака болезнеустойчивости и
приемов, активизирующих максимальную реализацию
этого свойства в значительной мере позволяет снизить
поражение растений возбудителями заболеваний, ста-
билизировать фитопатологическую обстановку в агро-
экосистеме, а также существенно повысить урожай-
ность овощных культур. Подобный подход опирается
на эволюционно возникшие взаимосвязи между орга-
низмами, естественно существующие в природной
среде обитания, и является вследствие этого экологи-
чески целесообразным [3].

Большая ценность доноров моногенных хозяйствен-
но ценных признаков состоит в том, что селекция новых
сортов и линий с их использованием значительно упро-
щается и превращается в чисто технический процесс
их комбинаторики [4-6]. В настоящее время при созда-
нии сортов и гибридов томата можно успешно приме-
нять более 200 моногенно наследуемых признаков,
включая маркерные рецессивные признаки и их доми-
нантные аллели. Особую ценность представляет верти-
кальная устойчивость к болезням. К настоящему вре-
мени у томата выявлен ряд генов вертикальной устой-
чивости. Существуют и сорта с высоким уровнем гори-
зонтальной устойчивости. Ни один из высокоэффектив-
ных генов устойчивости к патогенам и абиотическим
факторам не был получен методом мутагенеза. Все они
найдены в генофонде диких видов и культурных сортов,
что свидетельствует о сложной структуре и длительной
эволюции таких генов [7 - 12].

Устойчивость, основанная на локусах количествен-
ных признаков (quantitativetraitloci − QTL), считается
более длительным и, таким образом, в некоторых слу-
чаях более предпочтительным типом устойчивости по
сравнению с R-генами. Мутация в единственном гене
Avr патогена вряд ли позволит преодолеть такую
устойчивость, а патогены, которые преодолевают
устойчивость к QTL, получают лишь незначительное
преимущество. Селекция на устойчивость на основе
QTL является сложной задачей. Однако это может ока-

заться возможным с применением методапирамиди-
рования R генов, особенно тех, которые представляют
различные способы взаимодействия между генами
устойчивости и распознаваемыми ими эффекторами
[13, 14]. 

Что касается сортов томата с неспецифической
(горизонтальной) устойчивостью к патогенам, то они,
снижая скорость размножения возбудителя, задержи-
вают эволюцию его популяций. Клоны, содержащие
значительное число генов агрессивности, накапли-
ваются быстрее в популяции с большой численностью.
Поэтому высоко агрессивные расы выявляются в
посадках восприимчивых сортов, которые являются
накопителями спор паразита. В листьях устойчивых
сортов их формируется меньше, чем в восприимчивых.
Поэтому неспецифическая устойчивость сорта также
снижает рекомбинационные способности паразита и
возможность альтернативных способов приспособле-
ния к условиям обитания [15].

Для создания устойчивых форм путем селекции
необходимо иметь линии томата, которые в своем
геноме содержат гены устойчивости к заболеваниям
[2].Генофонд томата играет важную роль в установле-
нии принадлежности идентифицированных генов к
определенным группам сцепления, определении их
расположения в плечах хромосом относительно цент-
ромеры и т. д. Установление локализации генов в соот-
ветствующих хромосомах, составление полных карт
хромосом той или иной культуры имеют большое
значение в селекции, так как сила сцепления между
разными генами в одной и той же хромосоме зависит
от расстояния между ними [16].

Основная задача, с которой сталкивается селекцио-
нер – это комбинирование максимального числа жела-
тельных генов в одном генотипе. В таком случае в
имеющемся селекционном материале проводится
поиск маркеров, сцепленных с отбираемыми признака-
ми. На основании проведенного анализа с помощью
скрещивания отобранных образцов создается генотип
с оптимальным сочетанием агрономически ценных
генов из разных источников [6].

Большинство коммерческих сортов томатов разра-
ботаны на основе традиционной селекции и отбора по
фенотипу. С появлением молекулярных маркеров и
маркер-ассоциированной селекции (marker-associated
selection − МАS) исследования по генетики и селекции
томата вступили в новый этап. Молекулярные маркеры
широко используются для генетического картирова-
ния, а также идентификации и характеристики генов
экономически важных признаков у томата, в том числе
устойчивости к болезням [17-19].

Изучение генетических аспектов устойчивости
растений к болезням включает важный этап проверки
способности гена к фенотипическому проявлению. Она
осуществляется по ассоциативным взаимодействиям
«маркер-ген». С этой целью сопоставляются результа-
ты молекулярного анализа с лабораторно-полевой
оценкой растений к патогену [20].

Вместе взятые различные подходы потенциально
могут значительно повысить эффективность и долго-
вечность устойчивости, тем самым предоставляя про-
изводителям томата возможности для борьбы с опас-
ными заболеваниями [14].
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Возбудители болезней томата 
и маркерная селекция на устойчивость к ним
Устойчивость томата к фитофторозу
Фитофтороз – одно из самых опасных заболеваний

картофеля и томата. Потери урожая томата от фитофто-
роза превышают потери картофеля от этого заболева-
ния. Практически все возделываемые в России сорта
томата сильно поражаются им. Большие потери от фито-
фтороза вынуждают производителей томата обрабаты-
вать их химическими препаратами. При высокой степени
устойчивости возбудителей фитофтороза к фунгицидам
эффективность обработок низка, а передозировка пре-
парата угрожает здоровью потребителей плодов томата.
Возможность противостоять фитофторозу заключается в
выращивании устойчивых сортов [7, 8, 21].

Phytophthora infestans (Mont.) de Bary. вызывает эпи-
фитотии фитофтороза. На территории России он был
зарегистрирован еще в XIX веке. В то время возбудитель
не причинял существенного экономического ущерба. Но
в 60-70х гг. XX столетия эпифитотии фитофтороза на
томатах стали наблюдаться в Нижнем Поволжье, на
Украине, Северном Кавказе, в Молдове. С тех пор пора-
жения томата фитофторозом стали ежегодными, распро-
странились по всей территории промышленного и при-
усадебного возделывания культуры томата и вызывают
огромный экономический ущерб [22, 15]. 

P. infestans развивает внутри листьев растения-хозяи-
на межклеточную грибницу с гаусториями. Патоген-ооми-
цет, обладающий высокой деструктивной активностью,
способен уничтожать растения томата в течение 7−10
дней. В прохладных и влажных условиях он вызывает
образование темных пятен, которые чернеют и загни-
вают [15, 23].

Исследование взаимодействий между растением-
хозяином и патогеном имеет важное значение для пони-
мания клеточной и молекулярной биологии возбудителя
и ключевых компонентов этих взаимодействий.
Секвенирование генома P. infestans позволило классифи-
цировать и анализировать эффекторные белки, а также
привело к открытию ранее не задействованных генов,
отвечающих за вирулентность [24].

Наблюдения за изменчивостью расового состава P.
infestans на большом наборе сортообразцов томата пока-
зали, что популяция содержит две расы Т0 и Т1. К появле-
нию расы Т1 привели мутации. Повышение патогенности
к одному хозяину сопровождалось понижением ее к дру-
гому, то есть возникла начальная, пока неполная внутри-
видовая специализация к картофелю (раса Т0) и к томату
(раса Т1). На листьях томата раса Т1 преобладает, в то
время как на листьях картофеля она встречается редко.
Искусственное заражение листьев томата и картофеля
показало, что изоляты расы Т0 более агрессивны для кар-
тофеля, а изоляты расы Т1 более агрессивны для томата
[15, 25].В некоторых случаях отмечают высокую агрес-
сивность штаммов с геном Т1 как по отношению к томату,
так и к картофелю [26].

Селекция на устойчивость к P. infestans осложняется
отсутствием иммунных сортов среди культурного томата.
Доминантный ген устойчивости к фитофторозу Ph впер-
вые обнаружен в мексиканских линиях томата. Образцы
томата, несущие ген Ph  проявляют устойчивость к расе
Т0, но поражаются другой расой Т1. Моногенной устойчи-
вости к вирулентной расе Т1 не выявлено [27]. Немногие

из сортов томата имеют достаточный уровень устойчиво-
сти к P. infestans. Выведение устойчивых сортов ослож-
няется большой пластичностью возбудителя, повышени-
ем его агрессивности [7].

У томата известно два типа устойчивости к фитофторо-
зу: контролируемая одним доминантным геном сверхчув-
ствительности к определенным расам возбудителя (вер-
тикальная устойчивость) и наследуемая полигенно (поле-
вая, горизонтальная устойчивость [28].

В качестве генетических ресурсов устойчивости расте-
ний томата к фитофторозу были определены в основном
дикие виды, в частности красноплодный вид S.
pimpinellifolium и зеленоплодный S. habrochaites [21, 29].

На сегодняшний день идентифицировано шесть генов
устойчивости к фитофторозу (Ph-1, Ph-2, Ph-3, Ph-4, Ph-5-
1 и Ph-5-2). Все они обнаружены у диких томатов. Три из
этих генов Ph-1, Ph-2, Ph-3 имеют коммерческое значение
[23].

Взаимодействие типа «хозяин – паразит» между тома-
том и P. infestans происходит но принципу "ген на ген".
Раса Т0 заражает сорта томата без Ph гена, раса Т1 зара-
жает сорта с геном Ph. На расы Т0 и Т1 дифференциаль-
но реагируют только листья. Плоды не обнаруживают
такой реакции и не используются для идентификации
рас. Это относится ко всем существующим ныне шкалам
дифференциаторов [7, 22, 27].

Несколько локусов резистентности были выявлены у
диких видов томата и применены на практике. Ген Рh-3
обеспечивает сопротивление против широкого спектра
изолятов фитофторы, является самым эффективным
фактором устойчивости к фитофторозу томата [30-32].
Во многих странах мира разрабатываются селекционные
программы, ориентированные на включение в геном
получаемых форм томата гена Ph-3 [21, 30, 33-36]. В
связи с тем, что наличие гена Ph-3 позволяет достигнуть
высокого уровня сопротивления болезни, он был вклю-
чен во многие селекционные линии томата [19, 21, 30], но
его долговечность не проверялась [29]. Были обнаруже-
ны гомологи Ph-3 гена, в том числе у восприимчивых  к
фитофторе форм: Ph-3а, Ph-3b, Ph-3c, Ph-3d [19, 32].

Генами Ph-2 и Ph-3 у гомозиготного гибрида томата
полностью контролировали поражение фитофторозом:
растения не имели признаков заболевания в районах, где
восприимчивые сорта были сильно ослаблены [35].

Ген Ph-5 выявлен у Solanum pimpinellifolium. На данный
момент Ph-5-1 и Ph-5-2 считаются наиболее эффективны-
ми генами устойчивости против фитофтороза томата.
Ген Ph-5 придает резистентность к нескольким изолятам
патогена в том числе и к тем, которые преодолели другие
гены устойчивости. Ведутся исследования по разработке
перспективных селекционных линий, включающих Ph-5
как отдельно, так и в комбинации с Ph-2 и Ph-3 с исполь-
зованием интеллектуальных программ селекции и стра-
тегии пирамидирования генов [21, 23, 32].

В настоящее время выявлено, что ген устойчивости к
фитофторозу томатов Ph-1 картирован на хромосоме 7,
Ph-2 – на хромосоме 10, в то время как ген Ph-3 – на хро-
мосоме 9, Ph-4 – на хромосоме 2, Ph -5-1 и Ph -5-2 были
обнаружены на 1 и 10 хромосомах соответственно[30, 31,
33, 37-39].

Для идентификации гена Ph-3, отвечающего за устой-
чивость к фитофторозу, используют молекулярные мар-
керы TG328 и TG591 [33-40]. Четыре тандемно дублиро-
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ванных гомолога Ph-3 (Ph-3a, Ph-3b, Ph-3c и Ph-3d), содер-
жащих богатый лейцином повтор сайта связывания нук-
леотидов (CC-NBS-LRR), были идентифицированы во
фланкирующей области TG328 и TG591 [32, 34].

Обнаружены молекулярные SCAR - маркеры, ассоции-
рованые с геном Ph-3: NCLB-9-6676, NCLB-9-6677, NCLB-
9-6678, NCLB-9-6679. Они расположены вблизи ранее
идентифицированного молекулярного RFLP-маркера
TG591. Эффективность данных маркеров доказана экспе-
риментально в условиях теплицы по фенотипическому
проявлению признака устойчивости к фитофторозу [41].

Оценка устойчивости к фитофторозу растений томата
путем инокуляции отделенных листьев подтвердила
соответствие между наличием последовательности Ph-3-
GLR/S и фенотипической резистентностью. Показано,
что маркер Ph-3-GLR/S был более точным, чем TG328 и
может служить высокоспецифичным и надежным ко-
доминантным маркером для селекции на наличие гена
Ph-3 [42].

SCAR – маркер SCU602 при анализе 96 образцов F2 дал
ожидаемое расщепление 1:2:1 по Менделю. Этот маркер
может быть использован в селекционных программах для
отбора гена устойчивости к P. infestans Ph-3. SCA602
имеет потенциальные преимущества перед TG328 и
TG591. Он может обнаруживать гетерозиготные расте-
ния, что позволяет проводить обратное скрещивание
[43].

Молекулярные маркеры CC-Ase и InDel-c, связанные с
Ph-2, в частности, InDel-1, InDel-2, InDel-3, InDel-4, InDel-c,
CC-Ase, CAPS-1 и InDel-6, были использованы для скри-
нинга инбредных линий томатов. Маркеры InDel-4, InDel-c
и CAPS-1 определяли генотип с Ph-2 всех  линий с точ-
ностью 100%. Эффективность маркеров InDel-1, InDel-2,
InDel-3, CC-Ase и InDel-6 составила 91,43; 51,43; 40,00;
74,29 и 94,29% соответственно [25].

Новые сорта с эффективными генами вертикальной
устойчивости являются мощным селективным фактором,
отбирающим в популяциях P. infestans клоны с компле-
ментарными генами вирулентности. Но при отсутствии у
сорта растения-хозяина неспецифической устойчивости,
сдерживающий рост популяции патогена, процесс смены
доминирующих в популяции клонов происходит очень
быстро [15].

В качестве одного из способов создания форм томата
стабильно устойчивых к фитофторозу многие исследова-
тели предлагают использование многих генов в одном
генотипе, каждый из которых контролирует способность
сопротивляться возбудителю [25, 33, 37, 43].

Для борьбы с фитофторозом селекционеры успешно
внедряют в культурные сорта генетические локусы, при-
дающие устойчивость к болезни различным диким фор-
мам томата. Основным способом повышения резистент-
ности к P. infestans является интрогрессия генов устойчи-
вости и QTLs от диких родственников Solanum.
Достижения в технологиях секвенирования и растущие
геномные ресурсы способствовали тому, что обнаруже-
ние QTL стали более значимыми и эффективными в
селекции на устойчивость к фитофторозу, чем предыду-
щие стратегии [44].

У S. hirsutum была идентифицирована серия маркеров
полиморфизма ограниченной длины фрагмента (RFLP),
включающих QTL устойчивости к фитофторозу.
Выявлены локусы количественных признаков lb4, lb5b и

lb11b для горизонтальной устойчивости к P. infestans в
популяции обратного скрещивания между восприимчи-
вой и устойчивой формами томата [29, 32].

Подход выборочного генотипирования привел к иден-
тификации двух локусов устойчивости томата к фитофто-
ре на 1 и 10 хромосомах [45].

У S. habrochaites были нанесены на карту несколько
QTL, связанных с устойчивостью к фитофторозу, три из
которых идентифицированы на хромосомах 4, 5 и 11.
Кроме того, обнаружено пять QTL (LA1777), которые при-
давали высокий уровень устойчивости к P. infestans.
Совсем недавно в хромосомах 6 и 12 S. habrochaites были
обнаружены ещё два QTL, которые связаны с устойчи-
востью к фитофторозу [23].

Устойчивость томата к фузариозному увяданию
Начиная с 70-х годов ХХ века фузариозное увядание

томата, обычно характерное для южных регионов земле-
делия, стало вредоносным в теплицах Московской и
Ленинградской областей, на Дальнем Востоке, Западной
Сибири, на Украине, в Польше, Беларуси. У восприимчи-
вых сортов в следствии этой болезни потери урожая,
могут достигать порядка 30-50% [3]. 

Возбудителем фузариозного увядания томата являет-
ся обитающий в почве гриб Fusarium oxysporum f. sp.
lycopersici (Sacc.) Snyder and Hansen, который относится
к факультативным паразитам. Благодаря своей способ-
ности разлагать лигнин и другие сложные углеводы он
является распространенным эпифитом и эндофитом кор-
ней растений. Проникает он обычно через микротрещи-
ны, возникающие при формировании боковых корней,
или механические повреждения, поранения, образован-
ные нематодами и насекомыми, а также через корневые
волоски. Болезнь распространена повсеместно.
Признаки поражения проявляются в отставании расте-
ний в развитии, увядании и засыхании листьев, отмира-
нии завязей, потемнении и побурении корневой шейки и
корней. Эти симптомы часто асимметричны, ограничены
одной или двумя ветвями растения или даже одной сто-
роной листа. В конечном итоге заболевание приводит к
быстрому увяданию, ускоренному созреванию плодов и
гибели всего растения [3, 14, 46].

В пределах F. oxysporum существует более 120 различ-
ных специализированных форм, способных вызывать
серьезные поражения болезнями различных культур,
хотя каждая форма ограничена набором хозяев и обо-
значена как formae specialis (f. sp.) [14].

На начальной стадии патогенеза гриб может вызывать
усиление роста корней у хозяина, в связи с наличием аук-
сина в выделяемых метаболитах [47]. Выявлен эффектор
гриба Fol-milR1, который подавляет иммунитет хозяина
путем подавления гена устойчивости к болезням, обес-
печивая таким образом новую стратегию вирулентности
для достижения инфекции [48].

При инфицировании томата грибом F. oxysporum f. sp.
lycopersici выделяется несколько уникальных белков, сек-
ретируемых в ксилеме. По крайней мере, некоторые из
этих белков связаны с поражением томата.
Предполагается, что среди них есть такие, которые могут
индуцировать устойчивость к болезням томата [49].  

Создание устойчивых сортов томата является эконо-
мически и экологически обоснованным подходом для
борьбы с этим заболеванием [50].
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Взаимодействия F. oxysporum и его растения-хозяи-
на томата характеризуется как «ген-на-ген». Грибной
гена вирулентности Avr2, выполняет две функции:
одна необходима для полной вирулентности патогена,
а другая  способствует развитию защитной реакции у
растения, несущего R-ген [51].

Устойчивость томата к фузариозному увяданию
наследуется моногенно и контролируется семейством
генов I. Большинство идентифицированных генов
устойчивости являются одиночными, доминантными
генами [14].

Известны 3 расы возбудителя F. oxysporum f. sp.
lycopersici Fol1, Fol2 и Fol3 [61]. Разделение основано
на способности отдельных штаммов преодолевать
специфические гены I. Это подразумевает наличие у
гриба генов авирулентности, которые распознаются
продуктами соответствующих генов I [102].
Устойчивые растения томата несут расоспецифичные
гены I, I-2 и I-3, которые были интрогрессированы в
геном коммерческих сортов томата [51 - 53]. 

Установлено, что устойчивость к болезни у расте-
ний контролируют белки, присутствующие в мульти-
протеиновых комплексах [54, 55]. Идентификация рас
F. oxysporum f. sp. lycopersici, основанная на генах ави-
рулентности, специфичных для хозяина, может быть
очень надежной. Такие гены SIX1, SIX2, SIX3 и SIX5
могут быть использованы для однозначной идентифи-
кации F. oxysporum f. sp. lycopersici. Соответствующие
эффекторы, необходимые для устойчивости, обес-
печиваемой I, I-2 и I-3 были идентифицированы как
Avr1 (SIX4), Avr2 (SIX3) и Avr3 (SIX1) соответственно
[56, 14]. Для SIX6 и SIX7 близкие гомологи были обна-
ружены у нескольких других видов Fusarium. Это поз-
воляет предположить, что данные гены могут играть
более общую роль в патогенности [56].

Гены устойчивости томата к Fol1 (ген I-1) и расе Fol2
(ген I-2) были картированы на хромосоме 11, ген I-3 на
7-ой. Ген I-7 локализован на хромосоме 8. Он придает
устойчивость к Fol1 и Fol2, не подавляя Avr1, а также к
расе Fol3. I-7 функционирует по пути устойчивости,
независимому от гена I-3 [14, 51-53, 57-59].

Ген I-2 кодирует NB-LRR повтор, соответствующий
защитному белку, который работает конкретно в сосу-
дистой ткани. Он был первым клонирован и секвени-
рован. Установлено, что он принадлежит кластеру
семи родственных генов, Сложность его организации
сильно затрудняет создание эффективных молекуляр-
ных маркеров. Разработаны RFLP-, AFLP- и COS-марке-
ры данного гена, которые затем были конвертированы
в специфические SCAR- и CAPS-маркеры [6, 14, 50, 60,
61].

Гистохимический анализ тканей томата показал,
что экспрессия белков закодированных геном I-2
отмечается в сосудистой ткани плодов, листьев, стеб-
лей и зрелых корней. При этом в наибольшей степени
это отмечалось в молодых корнях, в основании боко-
вых корневых зачатков. Микроскопический анализ
молодых растений томата выявил экспрессию в тка-
нях, окружающих сосуды ксилемы. Показано, что в
устойчивых растениях, рост грибного патогена в этой
области сосудистой ткани затруднен, что предполо-
жительно связано с I-2-опосредованной защитной
реакцией [51].

С целью идентификации гена устойчивости у тома-
та, проводилось комплексное изучение геномов
растений содержащих I-2, что способствовало разра-
ботке маркера I-2, который позволяет выявить устой-
чивость к фузариозу обусловленную наличием иссле-
дуемого гена [2, 6, 50, 62, 63].

Из трех пар праймеров, разработанных для локуса I-
2, праймеры Z1063 F/R амплифицировали единствен-
ный продукт в 940 п.н. только в генотипах, несущих ген
I-2 из S. pimpinellifolium. Эти праймеры не смогли
амплифицировать I-2 из S. pennellii, который контроли-
рует только частичную устойчивость к расе Fol1 [64].

Разработан маркер At-2 для идентификации локуса
устойчивости к фузариозу I. Среди 16 протестирован-
ных пар праймеров только праймеры на основе COS-
маркера At-2 из гена никотинамидазы 1 из Arabidopsis
thaliana показали разницу между устойчивым и вос-
приимчивым сортами [64].

У S. pennellii идентифицированы локусы  I-5 и I-6 на
хромосомах 2 и 10 соответственно. А на хромосоме 2
S. lycopersicum между маркерами CT75 и TG91 присут-
ствует локус I-4. Гены I-4, I-5 и I-6 не были клонирова-
ны, и механизмы устойчивости связанные с ними не
были исследованы [14].

Хотя устойчивость томата к Fol3, основанная на гене
I-3, является наиболее эффективной стратегией борь-
бы с данным возбудителем. Но I-3 ассоциируется с
вредными признаками, включая уменьшение размера
плодов и повышенную чувствительность к бактериаль-
ным пятнистостям. В свою очередь I-7 не влияет на эти
признаки, при этом обеспечивает устойчивость к расе
Fol3 [65, 66]. Ген I-7 кодирует белок с доменной архи-
тектурой, типичной для LRR-RLPs. Идентификация
данного гена позволила разработать для него CAPS-
маркер (CAPS7774), тем самым предоставляя селек-
ционерам возможность эффективного отбора и выве-
дения элитных сортов томата, несущих один или оба
гена устойчивости к фузариозу (I-3 и I-7) [58].

CAPS - маркер TAO1902 также используется для
идентификации генотипов томатов, обладающих
геном I-2. Фрагменты рестрикции Rsa I или Fok I соот-
ветствовали наличию или отсутствию аллеля I-2 [67].

Общегеномное ассоциативное исследование
(genome-wideassociationstudy – GWAS) выявило одно-
нуклеотидные полиморфизмы (single nucleotide
polymorphism – SNP), связанные с устойчивостью к
фузариозу. Восемнадцать SNP были обнаружены в
двух тестах и расположены на хромосомах 4, 6, 7, 9 и
12. Также обнаружены шесть уникальных значимых
SNP, расположенных на хромосомах 2, 4 и 7.
Идентифицированы гены-кандидаты, связанные с
устойчивостью к заболеванию. Важно отметить, что
два гена, кодирующие LRR-LR (leucine-rich repeat-like
protein – богатый лейцином повтор-подобный белок) и
DRP (disease-resistance protein – белок устойчивости к
болезням), были выявлены по двум уникальным SNP:
solDsnp10606 и solDsnp6266, соответственно [68].

Пирамидирование R-генов является общеприня-
тым подходом при выведении устойчивых к болезням
сортов, а объединение нескольких генов резистент-
ности к F. oxysporum f. sp. lycopersici, позволит полу-
чить устойчивые к длительному периоду сорта томата
[13, 14].
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Устойчивость томата к альтернариозу
Род Alternaria объединяет космополитические грибы,

являющиеся сапротрофами, эндофитами и патогенами
растений. В свою очередь патогенные виды способны
поражать зерновые, овощные и плодово-ягодные культу-
ры в период вегетации и во время хранения. Заражение
альтернариозом является причиной одних из самых вре-
доносных болезней растений в мире, приводящих к серь-
езному снижению урожайности сельскохозяйственных
культур и значительным экономическим потерям для про-
изводителей и пищевой промышленности [60]. 

Культурные сорта томата являются хозяевами многих
патогенов. При этом доминирующими листовыми патоге-
нами являются представители рода Alternaria. как мелкос-
поровые (A. alternata, A. tenuissima, A. consortiali), так и
крупноспоровые (A. solani, A. grandis, A. tomatophila).
Виды с крупными спорами включают наиболее агрессив-
ные изоляты. При этом мелкоспоровые формы также
обладают способностью вызывать пятнистости, а при
благоприятных для них условиях развивать синергиче-
ские взаимодействия при смешанных инфекциях с уме-
ренно агрессивными изолятами [70, 71].

Alternaria solani Sorauer. поражает 5 видов рода
Solanum, но чаще всего обнаруживается на картофеле.
По культуральным и морфологическим признакам среди
изолятов A. solani обособилась группа, которую предло-
жили отнести к отдельному виду Alternaria tomatophila.
Представители этого вида проявляют специфичность к
томату. В лабораторных условиях могут заражать листья
картофеля, но для данного хозяина они слабо агрессив-
ны [72, 73].

Позднее было сгруппировано несколько крупноспоро-
вых изолятов, в том числе с растений семейств паслено-
вых, тыквенных и др. в новый вид, обозначенный как A.
lineariae. Для дифференциации этих близкородственных
видов Alternaria применяется несколько подходов: мор-
фологические, молекулярные и хемотаксономические
[73].

Грибы рода Alternaria вызывают относительно медлен-
ное разрушение тканей хозяина через уменьшение фото-
синтезирующей поверхности. Симптомы начинают про-
являться с мелких округлых пятен серого или серовато-
коричневого цвета, ближе к черному. По мере развития
болезни пятна увеличиваются в диаметре до 1 см и
более. Из-за колебаний внешних условий, патоген растет
не равномерно, и пятна на целевых образцах развивают-
ся в виде концентрических колец. Гриб может спороно-
сить в местах поражения, вызывая тонкий, черный, бар-
хатный налет спор. Темные, вдавленные поражения
встречаются чаще на листьях, но могут локализоваться
на корнях, стеблях и плодах томата [74, 75].

Выделяют 7 рас A. solani поражающих томаты: 4 − на
листьях, 2 − на стеблях и 1 расу, приуроченную к плодам.
Расы условно разделяют на 3 морфотипа: образующие
только стерильные колонии − «мицелиальный» тип;
постоянно образующие спороношения на искусственных
средах − «спороносящий» и промежуточный типы [72]. A.
alternatа рас не имеет [76].

Внеклеточные протеазы являются ключевыми фермен-
тами, продуцируемыми грибами во время взаимодей-
ствия хозяин-патоген, и участвуют в росте, развитии,
выживании и патогенности. Ферменты, участвующие во
внедрении патогена на поверхности тканей хозяина,

включают кутиназы, липазы, эндоглюканазы и экзоглюка-
назы [73].

Известно около 60 видов рода Alternaria, многие из
которых продуцируют метаболиты, токсичные не только
для растений, но и для млекопитающих [69]. На основе
селективности токсины классифицируются либо как
специфичные (host-specifictoxins − HST), либо как неспе-
цифичные для хозяина (non-host-specifictoxins − NST) [73].

Хемотаксономические исследования представляют
интерес для классификации и идентификации патоген-
ных видов Alternaria на основе изучения их метаболитных
профилей, которые специфичны для каждого вида.
Установлено, что A. solani и A. tomatophila продуцируют
альтерсоланол А, альтертоксин I и макроспорин [72, 77,
78].

И A. solani, и A. alternata продуцируют ряд неспецифи-
ческих токсинов. Альтернариол (AOH) и альтернариол
монометиловый эфир (alternariol monomethyl ether − AME)
проявляют синергические эффекты. Тенуазоновая кисло-
та (TEA) вызывает некротические повреждения иногда с
образованием желтого ореола на листьях. Она подавляет
механизм синтеза белка. Тентоксин, который действует
как фотофосфориляционный ингибитор через специфи-
ческое связывание с АТФ-синтазой хлоропласта, вызы-
вая угнетение гидролиза и синтеза АТФ [77]. 

Способность Alternaria заражать определенного хозяи-
на зависит от способности продуцировать HST. Они
химически разнообразны, имеют разные участки дей-
ствия, но все вызывают гибель клеток. Гены биосинтеза
HST обычно группируются вместе на дополнительной
хромосоме у A. alternata. Предполагается, что Alternaria
стала патогенной в результате приобретения генов HST
посредством горизонтального переноса генов этой
дополнительной хромосомы [71].

К специфическим токсинам, синтезируемым A.
alternata f. sp. lycopersici относятся AAL-токсины. Это ами-
нопентольные сложные эфиры, аналоги сфингозина,
предшественника сфинганина, сфингониновые аналоги
микотоксинов. Они относятся к семейству моноэстеров
[74]. В биосинтез токсина AAL вовлечен ген поликетид-
синтазы (PKS) ALT1 [73]. AAL-токсин вызывает ингибиро-
вание биосинтеза сфинголипидов. Как правило, устойчи-
вость растений к микотоксинам связывают с детоксика-
цией и изменением сродства или отсутствием мишеней
для токсинов. Было выявлено, что устойчивость томатов к
AAL-токсину, определяется геном Asc-1 [79].

Asc-1 гомологичен генам, обнаруженным у большин-
ства эукариот, от дрожжей до человека, что свидетель-
ствует о сохраненной функции. Asc-1 был способен вос-
станавливать синтез сфинголипидов. В присутствии AAL-
токсина наличие Asc-1 способно ослабить вызванный
блок синтеза сфинголипидов, который в противном слу-
чае привел бы к запрограммированной гибели клеток.
Asc-1 вызывает устойчивость к A. alternata f. sp.
lycopersicis, при наличии только одной копии гена, кото-
рой достаточно для продолжения биосинтеза сфинголи-
пидов в присутствии AAL-токсина. Резистентность фор-
мируется путем биосинтеза церамидов, а восприимчи-
вость является результатом сигналов, полученных в
результате нарушения пути биосинтеза церамидов [77].

Устойчивость к альтернариозу - это сложный при-
знак, который количественно наследуется и контроли-
руется аддитивным или неаддитивным взаимодействи-
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ем множества генов и их взаимодействием с окружаю-
щей средой. Ни одного качественного гена устойчиво-
сти к альтернариозу не было обнаружено.
Генетический контроль устойчивости к альтернариозу
у томата является полигенным [73, 80].

Проводятся работы по картированию QTL для
выявления маркеров, контролирующих устойчивость. В
настоящее время в различных популяциях томата с
использованием метода простого интервального кар-
тирования обнаружено множество QTL [73, 75, 80]. Они
были локализованы совместно с другими генами устой-
чивости и EST-кандидатами (expressed sequence tag),
что указывает на возможность обнаружения генов-кан-
дидатов для устойчивости к альтернариозу после
дополнительных исследований [73].

Ряд генов, включая членов семейства реагирующих
на этилен факторов транскрипции (ethylene-responsive
factors −ERFs), факторов транскрипции цинковых паль-
цев (zinc finger transcription factors− ZF-TFs) и факторов
транскрипции рибосомных белков были чувствительны
у устойчивых томатов. Высказано предположение, что
такие гены играют роль в защите растений от A. solani,
возможно, путем активации синтеза белка, связанного
с патогенезом (pathogenesis-related−PR) [73].

Установлена эффективность генов S1WRKYs и 7 PRs,
и ферментативной активности β-1,3 глюканазы и хити-
наз в повышении устойчивости к A. alternata томата.
Предполагается, что они играют определенную роль в
защитных механизмах [81].

Устойчивость к альтернариозу связана с повышен-
ной экспрессией гена TPK1b, а также повышенным
накоплением H2O2, фенольных соединений и супер-
оксиданиона, более высоким процентом сшивания и
полифенольной активностью, уменьшением поврежде-
ния ДНК и меньшим снижением жизнеспособности кле-
ток [73].

Предприняты попытки по разработке RAPD-марке-
ров для двух рецессивных генов устойчивости томата к
альтернариозу. Из 14 случайных праймеров два
(OPG19 и OPE11) продуцировали уникальные амплико-
ны длиной 1350 п.н. и 1300 п.н. соответственно, кото-
рые были связаны с чувствительной реакцией на забо-
левание у исследуемых гибридов F2. Выявлены значи-
тельные различия между генотипами, указывающие на
связь между реакцией на заболевание и наличием мар-
керов OPG19 и OPE11. Предполагается, что маркеры
были связаны с двумя разными локусами, определяю-
щими признак устойчивости [82].

Выявлено, что комбинированные фенотипические и
молекулярные маркеры дают важную информацию для
оценки генетического разнообразия, связанного с
устойчивостью болезни. Анализ морфометричеких
показателей таких как  ширина листовой пластинки,
толщина стебля, плотность листвы и размер растения
показал положительную корреляцию с устойчивостью к
альтернариозу. Размер зрелых плодов, толщина около-
плодника и тип листьев достоверно и отрицательно
коррелировали с устойчивостью к Alternaria alternata.
Также у восприимчивой рассады томата наблюдалось
значительное снижение параметров биомассы.
Согласно ISSR-анализу генотипы в соответствии с
уровнем фенотипипического проявления устойчивости
разделились на 4 генетические группы [83].

Экспрессия ряда генов, связанных с защитой, значи-
тельно изменяется в результате инвазии патогена.
Растения вырабатывают ферменты, связанные с защи-
той, способные инициировать устойчивость к патоге-
нам. Они изменяют общее содержание фенола и актив-
ность соединений, поглощающих активные формы кис-
лорода (каталаза, пероксидаза, фенилаланин-аммиак-
лиаза, супероксиддисмутаза), которые используются
против причинных возбудители грибковых болезней
[81].

В качестве генисточников устойчивости томата к аль-
тернариозу выявлены дикие виды S. habrochaites, S.
pimpinellifolium и S. peruvianum. Наиболее обогащен
генами устойчивости S. habrochaites, но этот вид харак-
теризуется как позднеспелый, индетерминантный и
малоурожайный. S. pimpinellifolium является близким
родственником культурного томата, в связи с этим, он
легко скрещивается с ними. Также он обладает мень-
шим количеством нежелательных признаков по сравне-
нию с другими дикорастущими видами томата. Хотя у
S. peruvianum были выявлены некоторые устойчивые
образцы, они не полностью задействованы в селекции
томата на устойчивость к альтернариозу из-за высокой
генетической изменчивости внутри каждого образца и
перекрестной несовместимости с культивируемыми
сортами [73].

На различных этапах селекционного процесса диаг-
ностика устойчивости генотипов томата к Alternaria spp.
может осуществляться на стадии зрелой пыльцы. Это
позволяет проводить отбор перспективных форм с раз-
ным уровнем устойчивости мужского гаметофита к
исследуемому патогену с использованием его культу-
рального фильтрата [84].

Устойчивость томата к кладосрпориозу
Кладосрпориоз – заболевание вызываемое грибом

Cladosporium fulvum Сooke. Оно снижает урожайность,
качество плодов, а также приводит к гибели отдельных
органов или всего растения томата. При совместимых
взаимодействиях с восприимчивым хозяином споры
гриба прорастают на абаксиальной поверхности листь-
ев и попадают в апопласт листа через устьица. При
этом инфицированные клетки подвергаются некрозу
[85].

Существует множество физиологических рас C.
fulvum. Эти расы быстро мутируют, и устойчивость к
распространенным генам Cf снижается. На сегодняш-
ний день у C. fulvum было клонировано 10 эффекторов:
4 AVR эффектора (Avr2, Avr4, Avr4E и Avr9) и 6 внекле-
точных белков (Ecp1, Ecp2, Ecp4, Ecp5, Ecp6 и Ecp7) из
инфицированной межклеточной жидкости листьев
томата [86].

Гены томата Сf, обусловливающие устойчивость к
фитопатогенному грибу C. fulvum, принадлежат к клас-
су генов устойчивости, кодирующих белки с регионом
обогащенных лейцином повторов и трансмембранным
доменом (leucine-rich repeat trans membrane− LRR-ТМ)
[87]. Все они организованы как кластеры гомологов
генов резистентности, которые были обозначены Hcr.
Каждый локус включает тандемные массивы близко-
родственных гомологов с различающимися специфи-
ками распознавания, что наблюдается у большинства
генов устойчивости [88, 89].



ISSN 2618-7132 (Online)   Овощи России №6  2023 Vegetable crops of Russia №6  2023     ISSN 2072-9146 (Print)[  35 ]

BREEDING, SEED PRODUCTION AND PLANT BIOTECHNOLOGY

Из разных источников в селекцию томата вовлечены
главным образом гены устойчивости Cf-1, Cf-2, Cf-3, Cf-
4, Сf-5, Сf-9,Cf-10, Cf-12, Cf-13, Cf-16 и Cf-19, хотя
известно, что в геноме диких видов количество генов Сf
достигает 24 [86, 90-92]. Это в свою очередь создало
эволюционное давление на возбудителя болезни C.
fulvum, что позволило ему преодолеть действие боль-
шинства генов. Так, например, в Северо-Восточном
Китае физиологические расы 1−4 C. fulvum, преодоле-
ли ген Cf-4 и стали доминирующими расами всего за
девять лет [93]. Таким образом, количество генов,
которые могут быть использованы в селекции, умень-
шается, что делает необходимым выявление новых
генов устойчивости и введение их в сорта и гибриды
томата. В России самые распространенные расы C.
fulvum − 1, 3, 4. Им соответствуют эффективные гены
устойчивости – Cf-2; Cf-5, Cf-6, Cf-9. Но с течением вре-
мени появляются новые расы. Так были отмечены расы
2 и 5, против которых эффективен только ген Cf-6, а на
дифференциаторах с генами Cf-5 и Cf-9 наблюдались
слабые симптомы поражения [94].

Локусы Hcr2, включая Cf-2 и Cf-5, были сопоставлены
с коротким плечом хромосомы 6. В локусе Cf-2 обнару-
жены три гомолога Hcr2. Гены Cf-2.1 и Cf-2.2 близкои-
дентичны и являются функциональными генами, кото-
рые придают устойчивость к штаммам C. fulvum с соот-
ветствующим геном Avr2. Другой гомолог (Hcr2-2A) не
функционален [88]. 

В локусе Cf-5 обнаружены четыре гомолога, среди
которых Hcr2-5 Cis-соответствующий функциональный
ген Cf-5. Локусы Cf-4 и Cf-9 содержат пять Hcr9. Они
были сопоставлены с коротким плечом хромосомы 1.
Hcr 9-4D и Hcr 9-9С содержат функциональные гены Cf-
4 и Cf-9, соответственно [95]. Cf-4 и Cf-9 имеют одина-
ковые C-концы, в то время как в их N-концевых частях
обнаружена значительная степень расхождения после-
довательностей. Эта разница между Cf-4 и Cf-9
обусловливает специфику их распознавания [93].

Ген Cf-10 придает устойчивость ко всем распростра-
ненным физиологическим расам C. fulvum. Он локали-
зован на 1 хромосоме. Методом BSA были получены
один маркер SSR и три маркера AFLP, связанные с
геном Cf-10 [96, 97]. 

Образцы томата с геном Cf-12 показали хорошую
устойчивость к нескольким расам C. fulvum. Данный ген
картирован с использованием методов повторного сек-
венирования и BSA. Проводили тест на аллелизм для
Cf-12, Cf-5 и Cf-9. Результаты показали, что Cf-12
является независимым геном устойчивости к C. fulvum
[98].

В основе активности гена Cf-13 против C. fulvum
лежит его способность  регулировать баланс гормональ-
ного ответа между жасмоновой и салициловой кислота-
ми [86].

Ген Cf-16 был картирован на 6 хромосоме между
двумя маркерами TGS447 и TES312. Дальнейшее изуче-
ние, клонирование и характеристика этого гена могут
ускорить его использование в маркерной селекции для
выведения устойчивых форм томата к C. fulvum [99].

Растения томата, несущие ген Cf-19, характеризуются
высокой устойчивостью к C. fulvum в полевых условиях.
На сегодняшний день не зарегистрировано ни одного
поражения для томата с этим геном. Cf-19 был локализо-

ван на длинном плече хромосомы 2. Исследования
показали, что Cf-19 является доминирующим геном и
индуцирует гиперчувствительность у растений томата,
инокулированных C. fulvum физиологическими расами
1,2,3,4. Ген Cf-19 может маскироваться под неполное
доминирование, приводя к высокому уровню тяжести
заболевания для некоторых гетерозиготных растений.
Большая часть таких растений характеризуются как
восприимчивые [93]. 

С целью выявления наличия генов Cf в генофонде
томата разработаны и используются молекулярные
маркеры 2-2C [100], CF5 [101] и Р7 [93].

Маркер 2-2C создан группой исследователей для
идентификации локусов Cf-2, Cf-5 и Сf-6. При амплифи-
кации ДНК томата данный маркер дает спектр продук-
тов, который позволяет выявить локусы Cf-2 (1600 пн),
Cf-5 (750 пн) и Cf-6 (550 пн) [100].

Молекулярный маркер CF5 предложен в работе
Диксона и коллег и создан для и идентификации локу-
сов Cf-2 и Cf-5 [101]. 

Маркер Р7 позволяет идентифицировать ген Cf-19 и
является кодоминантным. Он разработан на основе
вставки 60 п.н. в ген Solyc01g006550.2.1-CGN18423,
идентифицированного у вида S. lycopersicum. Анализ
последовательностей показал, что вставка присутство-
вала в области N-конца кодирования. Результаты
поиска показали, что не было генов полностью гомоло-
гичных гену Cf-19. Это свидетельствует о том, что он
является новым членом Cf -4/9 локуса [93].

Заключение
Анализ отечественной и зарубежной литературы

свидетельствует о том, что селекционные методы по-
прежнему популярны в борьбе с болезнями томата.
Современный уровень развития селекции расширяет
круг стоящих перед исследователями проблем и
выдвигает на первый план информированность о тео-
ретических и практических достижениях, а также
новейших разработках в области генетики, молекуляр-
ной биологии, физиологии растений, микробиологии и
др. Для адекватного планирования и организации
селекционной работы необходимо иметь представле-
ние о текущем состоянии вопроса в выбранной обла-
сти.

В связи с этим, особую важность для получения гено-
типов, высокоустойчивых к болезням, приобретают
современные сведения о разнообразии патогенов и их
морфологических, генетических, физиологических
особенностях, в том числе расовом составе; о наличии
генов устойчивости к патогенам в генофонде исследуе-
мой культуры, их картировании и возможности введе-
ния в геном из других источников; о разработанных
маркерах целевых генов и локусов количественных
признаков; о степени ассоциации междумолекулярным
маркером и геном-мишенью; об особенностях наследо-
вания исследуемого признака, а также возможности
пирамидирования R-генов и QTL в одном генотипе.

Для ускорения и повышения эффективности селек-
ции на устойчивость к патогенам данные вопросы
имеют большое значение. Их изучение усилит интегра-
цию современных биотехнологий с традиционным
селекционным процессом, который осуществляется
классическими методами.
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