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Аннотация. Томат Solanum lycopersicum L. является одной из основных овощных культур, образцы и сорта кото-
рой характеризуются низким уровнем геномного полиморфизма. В интрогрессивной селекции томата исполь-
зуют родственные дикорастущие виды Solanum для улучшения сортов по признакам устойчивости к стрессовым 
факторам и качества плодов. Целью работы была оценка вариабельности генома 59 сортов и перспективных 
селекционных линий S. lycopersicum и 11 дикорастущих видов томата с помощью метода AFLP. По данным AFLP-
анализа было выбрано четыре комбинации праймеров E32/M59, E32/M57, E38/M57 и Е41/М59, которые отли-
чались наиболее высокими показателями PIC (polymorphism information content). В процессе маркирования 
коллекции из 59 сортов/линий S. lycopersicum и 11 дикорастущих образцов томата отобранными праймерами 
выявлен 391 фрагмент размером от 80 до 450 п. н., из которых 114 фрагментов оказались полиморфными и 25 – 
уникальными. Анализ спектров амплификации выделил дикорастущие образцы томата в отдельные клады. Се-
стринские клады включали сорта селекции Федерального научного центра овощеводства, устойчивые к засухе 
и/или холоду и, частично, к фитофторозу, альтернариозу, септориозу, вирусу табачной мозаики и вершинной 
гнили плода, а также не охарактеризованные по данным признакам образцы томата, что позволяет предполо-
жить наличие у них устойчивости к стрессовым факторам. У сортовых образцов отдаленных клад присутствует 
кластеризация по признакам устойчивости к вертициллезу, кладоспориозу, фузариозу, вирусу табачной мозаи-
ки, серой гнили и вершинной гнили плода. Показано объединение образцов согласно их происхождению от ор-
ганизации-оригинатора. Продемонстрирована перспективность праймерных комбинаций E32/M59, E32/M57, 
E38/M57 и Е41/М59 для генотипирования сортов томата с целью отбора доноров устойчивости к различным 
стрессовым факторам. Выявленные в настоящей работе кладоспецифичные фрагменты могут стать основой 
для разработки AFLP-маркеров для признаков устойчивости к стрессовым факторам.
Ключевые слова: Solanum lycopersicum; сорта томата; геномный полиморфизм, AFLP-кластеризация сортов по 
признакам.
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Abstract. Tomato Solanum lycopersicum L. is one of the main vegetable crops, accessions and cultivars of which are 
characterized by a low level of genomic polymorphism. Introgressive tomato breeding uses related wild Solanum spe-
cies to improve cultivars for stress tolerance and fruit quality traits. The aim of this work was to evaluate the genome 
variability of 59 cultivars and perspective breeding lines of S. lycopersicum and 11 wild tomato species using the AFLP 
method. According to the AFLP analysis, four combinations of primers E32/M59, E32/M57, E38/M57, and E41/M59, 
which had the highest PIC (polymorphism information content) values, were selected. In the process of genotyping a 
collection of 59 cultivars/lines of S. lycopersicum and 11 wild tomato accessions, the selected primers revealed 391 frag-
ments ranging in size from 80 to 450 bp, of which 114 fragments turned out to be polymorphic and 25 were unique. 
Analysis of the amplif ication spectra placed wild tomato accessions into separate clades. Sister clades included culti-
vars of FSCV breeding resistant to drought and/or cold and, in part, to late blight, Alternaria, Septoria, tobacco mosaic 
virus and blossom end rot, as well as tomato accessions not characterized according to these traits, which suggests 
that they have resistance to stress factors. In accessions of distant clades, there was clustering on the basis of resistance 
to Verticillium, cladosporiosis, Fusarium, tobacco mosaic virus, gray rot, and blossom end rot. The combination of ac-
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cessions according to their origin from the originating organization was shown. The primer combinations E32/M59, 
E32/M57, E38/M57 and E41/M59 were shown to be perspective for genotyping tomato cultivars to select donors of 
resistance to various stress factors. The clade-specif ic fragments identif ied in this work can become the basis for the 
development of AFLP markers for traits of resistance to stress factors.
Key words: Solanum lycopersicum; tomato cultivars; genomic polymorphism; AFLP clustering of cultivars by traits.
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Введение
Изучение генетического разнообразия с учетом родослов­
ных сортов сельскохозяйственных растений и ассоциаций 
с важными признаками является одной из основ современ­
ной селекции. Различные методы молекулярного анали­
за генома используются при подборе родительских гено­
типов, а также при выявлении уровня вариабельности 
внутри сорта и между сортами (Nurmansyah et al., 2020; 
Sheeja et al., 2021). ДНК-генотипированию подвергается 
весь геном растений или его частные области (семейства 
генов, конкретные локусы, отдельные гены). Данные по­
лиморфизма используются, к примеру, для разработки 
молекулярных ДНК-маркеров, сцепленных с важными 
признаками. Маркеры применяются для поиска доноров 
соответствующих генотипов и для паспортизации сортов 
и линий (Semagn et al., 2006; Swiecicka et al., 2009). 

Один из часто применяемых методов анализа вариа­
бельности генома растений – метод AFLP (amplified frag­
ment length polymorphism), который основан на выявле­
нии и сравнении спектра уникальных и умеренно повто- 
ряющихся последовательностей генома, но не требует 
определения самих последовательностей (Vos et al., 1995; 
Karp et al., 1997; Despres et al., 2003). Для этого прово­
дится селективная ПЦР-амплификация рестрикционных 
фрагментов, полученных в результате полного гидролиза 
геномной ДНК (Vos et al., 1995). Метод AFLP применим ко 
всем видам, хорошо воспроизводим и высокоэффективен 
для определения генетических расстояний и филогенети­
ческих связей в таксономии (Kardolus et al., 1998; Mba, 
Tohme, 2005; Arif et al., 2010). С его помощью успешно 
изучают дикие и исчезающие виды растений (Zawko et 
al., 2001; Ronikier, 2002; van Ee et al., 2006; Manoko et al., 
2007; Elameen et al., 2008; Li et al., 2008; Sánchez-Teyer et 
al., 2009; Tatikonda et al., 2009). Кроме того, AFLP попу­
лярен в современной селекции растений для определения 
родословных, вариабельности, гомогенности и степени 
интрогрессии и гибридности сортов, а также для поиска 
молекулярных маркеров, ассоциированных с хозяйствен­
но ценными признаками (Mba, Tohme, 2005; Swiecicka et 
al., 2009; Arif et al., 2010). Такие исследования проведены, 
например, на пшенице (Hassan et al., 2018), ячмене (El-
Esawi et al., 2018a), горохе (Дьяченко и др., 2014; El-Esawi 
et al., 2018b), перце (Кочиева, Рыжова, 2009) и картофеле 
(McGregor et al., 2002; Jacobs et al., 2008; Bamberg, del Rio, 
2014; Bryan et al., 2017; Дьяченко и др., 2020). 

Метод AFLP применялся также для генотипирования 
культуры томата (Solanum lycopersicum L.). Так, с его по­
мощью была построена внутривидовая карта генома то­
мата (Saliba-Colombani et al., 2000), изучен транскрипци­
онный ответ томата на нематодную инфекцию (Święcicka 

et al., 2017) и идентифицированы ДНК-маркеры, сцеп­
ленные с устойчивостью к бактериальному увяданию 
томата (Miao et al., 2009) и кладоспориозу (Thomas et al., 
1995). Использование AFLP для сравнения ответа термо­
устойчивых и термочувствительных генотипов томата 
на умеренные условия теплового стресса выявило ряд 
дифференциально экспрессирующихся конститутивных 
генов, предположительно определяющих термостойкость 
и различия в адаптации генотипов к повышенным темпе­
ратурам (Bita et al., 2011). 

Филогенетика и геногеография диких родственников 
сельскохозяйственных культур являются эффективными 
подходами к пониманию закономерностей их эволюции 
и раскрытию их потенциала для улучшения сельскохо­
зяйственных культур. AFLP-маркирование в сопоставле­
нии с географическими и климатическими показателями 
способствовало исследованию пространственной генети­
ки диких видов томата S. lycopersicum, S. pimpinellifolium 
(Nakazato, Housworth, 2011) и S. peruvianum (Nakazato et 
al., 2012). Было продемонстрировано, что эволюционные 
модели S.  lycopersicum и S.  pimpinellifolium, включая 
демографическую историю, модели расселения, межви­
довую дивергенцию и гибридизацию, тесно связаны со 
сложными географическими и экологическими особен­
ностями Анд (Nakazato, Housworth, 2011). Исследование 
с помощью AFLP 19 природных популяций S. peruvianum 
выявило умеренную степень популяционной дифференци­
ации, вероятно, отражающую частичную географическую 
изоляцию между видами томата (Nakazato et al., 2012). 

Помимо решения таксономических и филогенетиче­
ских проблем, метод AFLP применяют для определения 
вариабельности сортов томата. Различные системы ДНК-
маркирования показывали низкую эффективность при 
изучении генетического разнообразия сортов томата, 
имеющих ограниченную генетическую изменчивость. 
Использование AFLP в сочетании с SSR-маркерами для 
характеристики 48  близкородственных сортов томата 
испанской селекции позволило получить уникальный 
фингерпринтинг для каждого анализируемого образца 
(García-Martínez et al., 2006).

Культивируемые сорта и линии томата относятся к виду 
S. lycopersicum. В сравнении с дикорастущими родствен­
ными видами (секция Lycopersicon рода Solanum) (Peralta 
et al., 2008) их геномы значительно менее полиморфны 
(в 20 раз и более) (The 100 Tomato Genome Sequencing 
Consortium et al., 2014). В геноме дикорастущих видов 
картированы сотни генов и локусов количественных при­
знаков, сцепленных с устойчивостью, урожайностью, 
характеристиками цветков и плодов и архитектурой рас­
тений (Foolad, 2007). Благодаря относительной легкости 
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скрещивания с S.  lycopersicum, дикорастущие виды ак­
тивно используются в интрогрессивной селекции томата 
для улучшения хозяйственно ценных признаков, ассо­
циированных с устойчивостью к стрессовым факторам, 
урожайностью и качеством (Hajjar, Hodgkin, 2007; Labate, 
Robertson, 2012). К примеру, источниками разной степени 
устойчивости к бактериальному увяданию служат L. pim- 
pinellifolium (= S. pimpinellifolium) PI127805A, L. esculen
tum var.  cerasiforme (=  S.  lycopersicum var.  cerasiforme) 
CRA66, L. pimpinellifolium PI129080 и L. esculentum AS52 
(Chellemi et al., 1994). У сортов с фиолетовыми плодами 
признак биосинтеза антоцианов в плоде получен путем 
интрогрессии из генома диких видов S. chilense и S. chees
maniae (Povero et al., 2011; Maligeppagol et al., 2013).

Таким образом, низкий уровень геномного полимор­
физма сортов томата сочетается с интрогрессивными 
генами/ локусами, ассоциированными с хозяйственно 
ценными признаками. Поэтому методы мультилокусного 
картирования генома предположительно могут разделять 
сорта согласно полезным признакам.

Несмотря на важность сортовой паспортизации и оцен­
ки межсортовой вариабельности генома, в России ис­
следований по маркированию генотипов сортов томата 
известно немного. В основном это работы по генотипи­
рованию с помощью уже известных маркеров (Щербань, 
2019). К примеру, проведен скрининг коллекции сортов 
и гибридов томата Мичуринского ГАУ с использованием 
молекулярного маркера Р7 для идентификации доноров 
устойчивости к кладоспориозу (Шамшин и др., 2019). 

В данной работе проведена оценка геномной вариабель­
ности сортов и линий томата S. lycopersicum отечествен­
ной и зарубежной селекции из коллекции Федерального 
научного центра овощеводства (ФНЦО) в сравнении с 
дикими образцами видов томата методом AFLP.

Материалы и методы
Для анализа были отобраны 59 сортов и перспективных 
селекционных линий томата S. lycopersicum отечествен­
ной и зарубежной селекции из коллекции ФНЦО (табл. 1). 
В  качестве внешней группы использованы 11  дикорас­
тущих видов томата (см. табл. 1). Тридцать четыре сор­
та выборки (~58 %) входят в «Государственный реестр 
селекционных достижений, допущенных к использова­
нию» РФ на 2022  г. (https://reestr.gossortrf.ru/). Семена 
образцов проращивали в стандартных условиях теплицы 
(23 °С/25 °С, 16 ч/8 ч – день/ночь). Геномную ДНК вы­
деляли из свежесобранных 5–6-дневных проростков с 
помощью СТАВ-метода (Puchooa, 2004).

Данные по засухо- и холодоустойчивости и восприим­
чивости к болезням (фитофтороз, фузариоз, вертициллез, 
кладоспориоз, альтернариоз, септориоз, вирус табачной 
мозаики, серая гниль, вершинная гниль плода) частично 
взяты из Государственного реестра селекционных дости- 
жений (http://reestr.gossortrf.ru/), а также любезно предо­
ставлены оригинаторами сортов и к.с.-х.н. И.А. Енгалы­
чевой.

AFLP-анализ проводили по стандартной методике, 
гидролизуя 350  нг геномной ДНК каждого образца ре­
стриктазами EcoRI и MseI с последующим лигированием с 
EcoRI- и MseI-адаптерами (Vos et al., 1995). Селективную 

амплификацию осуществляли в два этапа: 1) преампли­
фикация (денатурация – 94 °С, 30 с, отжиг праймеров – 
56 °С, 30 с, синтез – 7 °С, 1 мин, 24 цикла) с адаптерными 
праймерами EcoRI+1 и MseI+1 (Vos et al., 1995) с одним 
селективным нуклеотидом (А) на 3′-конце; 2) амплифика­
ция с праймерами EcoRI+3 и MseI+3 с тремя селективны­
ми нуклеотидами на 3′-конце. Результаты визуализировали 
в денатурирующем 6 % полиакриламидном геле с исполь­
зованием гель-анализатора LI-COR 4300 (LI-COR operator 
manual; LI-COR, США). Эксперимент выполняли в одном 
повторе для каждой комбинации праймеров. Показатель 
информативности (polymorphic information content, PIC) 
для каждой комбинации праймеров вычисляли согласно 
(Botstein et al., 1980; Krishnamurthy et al., 2015). 

Молекулярные панели AFLP-фрагментов документи­
ровали в виде бинарных матриц (программа Excel). На 
основании построенных спектров и матриц идентифици­
ровали сортоспецифичные ДНК-маркеры, рассчитывали 
коэффициенты попарного генетического сходства/ разли­
чия между образцами (GS) и значения генетических рас­
стояний (GD = 1 – GS). Далее с помощью кластерного ана­
лиза (метод ближайшего соседа, Neighbor Joining; метод 
главных координат, РСА) определяли группы генетически 
сходных образцов (пакет программ PAST) (Hammer et 
al., 2001). Геномную структуру популяции исследуемых 
образцов анализировали в программе Structure v.  2.3.4, 
которая позволяет выявлять общие генетические блоки и 
их соотношение в каждом образце (Pritchard et al., 2000; 
Hubisz et al., 2009).

Результаты
Поскольку до 80 % стандартного AFLP-спектра могут 
служить маркерами для выявления генетических по­
лиморфизмов, а эффективность AFLP зависит от прай­
мерных комбинаций (Vos et al., 1995), для проведения 
мультилокусного AFLP-анализа образцов томата были 
подобраны и тестированы комбинации праймер/фермент. 
На  выборке из пяти образцов томата протестированы 
семь комбинаций праймеров EcoRI+3/MseI+3, различаю­
щихся составом селективных нуклеотидов на 3′-конце:  
E32/M59 (E-AAC/M-CTA); E32/M57 (E-AAC/M-CGG); 
E38/M57 (E-ACT/M-СGG); E41/M59 (E-AGG/M-CTA); 
Е32/М61 (E-AAC/M-CTG); Е38/М47 (E-ACT/M-CAA); 
Е38/М59 (E-ACT/M-CTA). Показано, что использование 
комбинаций E32/M59, E32/M57, E38/M57 и Е41/М59 
дает полиморфный, четко дифференцированный спектр 
с оптимальным числом фрагментов.

Четыре отобранные комбинации праймеров были ис­
пользованы для маркирования 59 сортов/линий S.  lyco
persicum и 11 дикорастущих образцов томата. В результате 
детектирован 391  фрагмент размером 80–450 п. н., из 
них 114 (29.2 %) фрагментов оказались полиморфными 
(табл. 2). Наиболее эффективной была комбинация прай­
меров Е41/М59: вариабельными оказались 47 из 67 по­
лученных фрагментов. При этом комбинации E32/ M59 
соответствовало наибольшее число уникальных для от­
дельных сортов фрагментов (11 из 25  найденных) (см. 
табл. 2). Для комбинаций Е32/М61, Е38/М47 и Е38/М59 
(количество полученных фрагментов – 31, 24 и 41 соот­
ветственно) полиморфных и уникальных фрагментов не 

http://reestr.gossortrf.ru/
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Таблица 1. Образцы томата, использованные для AFLP-анализа, и их устойчивость к различным стрессам

Образец (вид, сорт или линия;  
каталожный номер TGRC (LA), ВИР (к) или ГСР*)

Холод/ 
засуха

Фитофтороз/ 
фузариоз

Вершинная 
гниль плода/ 
серая гниль

Вертициллез/ 
кладоспориоз

Альтернариоз/ 
септориоз/ 
ВТМ

1S. peruvianum LA1278; 2S. cheesmaniae LA0421; 3S. galapa-
gense LA1044; 4S. pimpinellifolium var. racemigerum LA2348; 
5S. pimpinellifolium LA1578; 6S. pimpinellifolium к-1018

У / У н / н н / н н / н н / н / н

7S. lycopersicum LA1673; 8S. lycopersicum var. succenturiatum 
к-732; 9S. lycopersicum var. humboldtii к-2912; 10S. lycopersicum 
var. cerasiforme к-342; 11S. lycopersicum var. pyriforme к-2911

В / В н / н н / н н / н н / н / н

12Осенняя рапсодия 8153507# У / У В / н ОУ / н н / н н / ОУ / ОУ
13Магнат 9154078#; 14Чаровница 9553320#;  
18Черномор 9553287#; 19Радужная вдова 9154081#;  
24Перст 9608141#

У / У ОУ / н ОУ / н н / н ОУ / ОУ / ОУ

15Долгоносик 8456311# У / У ОУ / н ОУ / н ОУ / н ОУ / ОУ / ОУ
16Реванш 9705233#; 23Монах 9154082#; 28Гурман 9900616#; 
29Штамбовый Алпатьева 905а б/н#

У / У В / н ОУ / н н / н ОУ / ОУ / ОУ

17Юнона 9359147# У / У ОУ / ОУ В / н ОУ / н ОУ / ОУ / ОУ
20Гея 9608133# У / У ОУ / н ОУ / н н / н ОУ / ОУ / В
21Талисман 9705235# У / У ОУ / н ОУ / н н / н В / В / В
22Росинка 9359149# У / У ОУ / У ОУ / н У / н ОУ / ОУ / ОУ
25Арго 8901902# У / В В / н В / н н / н ОУ / ОУ / В
26Грунтовый Грибовский 4500237#; 31Отрадный 8006741# У / У В / н ОУ / н н / н ОУ / ОУ / В
27Камея 9900640# У / У У / н ОУ / н н / н ОУ / ОУ / ОУ
30Дубрава 9401288# У / У СУ / СУ ОУ / н н / н ОУ / ОУ / В
32Бычье сердце 9810228## В / В В / н В / н н / н ОУ / ОУ / В
33Хохлома 9609982### В / В ОУ / ОУ В / н н / н н / н / н
34Розовый бутон 8355731#### В / В В / н В / н н / н н / н / н
35Медовая капля 8262258#### н / н ОУ / н ОУ / ОУ н / В н / н / ОУ
36Алтайский оранжевый 9463931& У / У н / н ОУ / ОУ н / ОУ н / н / н
37Бокари 8262335# У / У н / н ОУ / В н / ОУ н / н / н
38Розовый наш б/н# У / У н / н ОУ / В н / В н / н / н
39Содружество 8456314# У / У ОУ / н ОУ / В н / н ОУ / ОУ / ОУ
40Органза 9359003&&; 51Л-270-20 (RIN/rin) б/н# У / У н / ОУ ОУ / В н / ОУ н / н / ОУ
41Корнеевский 8262334# У / У н / н ОУ / В н / В н / н / ОУ
42Малиновый силач 8653837&&&; 43Гармошка 8556947&&&&; 
44Копилка желтая б/н#

У / У н / ОУ В / В н / В н / н / ОУ

45ЛМ-298-19 б/н# У / У н / ОУ н / ОУ ОУ / ОУ н / н / ОУ
46ЛП-296-19 б/н#; 47Г-67-19 F1 б/н#; 48Г-68-19 F1 б/н#;  
49Г-69-19 F1 б/н#

У / У н / ОУ н / В ОУ / ОУ н / н / ОУ

50Викинг 9253767# У / У В / н ОУ / н н / н ОУ / н / н
52Черри украинские б/н# У / У н / ОУ ОУ / ОУ н / ОУ н / н / ОУ
53Черри желто-оранжевые б/н#; 54Red Cherry б/н#;  
55Black Cherry LA4451

У / У н / ОУ ОУ / ОУ ОУ / ОУ н / н / н

56Cherry Rose б/н#### У / У н / ОУ ОУ / В н / ОУ н / н / н
57Indigo Rose б/н#### У / У н / ОУ ОУ / ОУ н / ОУ н / н / н
58Троя#### ОУ / ОУ В / В В / ОУ В / ОУ н / н / н
59OP-EF-1-6 б/н#### У / У н / н ОУ / н н / н н / н / н
60Земба 8262336# У / У н / ОУ ОУ / ОУ н / ОУ В / н / ОУ
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выявлено. Значение PIC варьировало от 0.367 (E32/M57) 
до 0.658 (E41/M59) (см. табл. 2) со средним значением 
0.504, что указывает на возможность выявления большо­
го количества полиморфизмов при использовании пары 
праймеров E41/M59.

По результатам AFLP-анализа была построена дендро­
грамма, четко разделившая образцы томата на кластеры 
I и II (рис. 1).

Дикорастущие образцы томата объединились в две 
клады кластера I: образцы с 1-го по 7-й (включая пред­
ставителей дикорастущих видов томата и дикорастущий 
образец S. lycopersicum) обособились в кладу A; образ­
цы 8–11, включающие дикорастущие образцы культур­
ного вида (S.  lycopersicum var. succenturiatum, var. hum
boldtii,  var. cerasiforme и var. pyriforme) попали в кладу C. 
Клада C является сестринской по отношению к кладе B, 
состоящей из семи сортов S. lycopersicum (образцы 12–15, 
17, 18 и 29; см. табл. 1, рис. 1). Клада D (промежуточное 
положение между A и B+C) объединила 14 сортов/линий 
томата. Две клады кластера II, в свою очередь, раздели­
лись на две подклады каждая (см. рис. 1). 

На графике, построенном методом главных компонент, 
анализируемые сорта формируют три диффузных пула 
генотипов, где, как и на дендрограмме, выделяется группа 
дикорастущих образцов и сорта/линии томата кластери­
зуются сходным образом (рис. 2). Присутствует четкое 
разделение между кластерами I и II (согласно дендрограм­
ме). Дикий образец 11 (S. lycopersicum var. pyriforme) – са­
мый близкий по отношению к сортам/линиям подклады В.

Представлялось интересным проанализировать воз­
можную взаимосвязь между кластеризацией сортов и 
образцов, полученной по данным AFLP, и устойчивостью 
к различным биотическим и абиотическим стрессам. 

Сорта/линии томата, вошедшие в кластер I (клады B, 
D), являются результатом селекционных работ ФНЦО 
(кроме образца 34). Все они отличаются устойчивостью 
к холоду и/или засухе, тогда как образец 34 восприимчив. 
Похожая ситуация наблюдается в случае устойчивости  
к вершинной гнили, септориозу и альтернариозу. Устой­
чивостью к вирусу табачной мозаики обладают все об­
разцы клады  В, а также половина образцов клады  D 
(другая  половина восприимчива). Шесть образцов кла­

Окончание табл. 1

Образец (вид, сорт или линия;  
каталожный номер TGRC (LA), ВИР (к) или ГСР*)

Холод/ 
засуха

Фитофтороз/ 
фузариоз

Вершинная 
гниль плода/ 
серая гниль

Вертициллез/ 
кладоспориоз

Альтернариоз/ 
септориоз/ 
ВТМ

61ДеБарао Оранжевый 9803327##### У / У СУ / н В / В н / В ОУ / н / ОУ
62Л-271-20 б/н# н / н н / н ОУ / ОУ н / ОУ ОУ / н / ОУ
63Moneymaker LA2706 н / н ОУ / н ОУ / ОУ н / ОУ н / н / ОУ
64А11round LA2463 н / н н / н ОУ / н н / ОУ н / н / ОУ
65Mazero-6111 F2 б/н#### н / н н / н ОУ / ОУ н / ОУ н / н / н
66White Beauty LA2464А н / н н / н ОУ / н н / ОУ н / н / н
67Heinz 1706-BG LA4345 У / У н / н ОУ / н н / н ОУ / н / н
68Блэк-Джек 8457464###; 69Paul Robeson LA4450;  
70Christmas Blueberry б/н#

н / н н / ОУ ОУ / ОУ н / ОУ ОУ / н / н

Примечание. Сокращения: б/н – без номера; н – нет данных; У – устойчивый (<0.5 балла), ОУ – относительно устойчивый (0.5–1.0), СУ – среднеустойчи-
вый (1.1–2.0); В – восприимчивый (>2.0). Возбудители заболеваний: фитофтороз (Phytophthora infestans de Bary A); фузариоз (Fusarium oxysporum (Schlecht.) 
f. sp. lycopersici (Sacc.)); вертициллез (Verticillium alboatrum и V. dahliaе); кладоспориоз (Cladosporium fulvum Cooke); серая гниль (Botrytis cinerea Pers); аль-
тернариоз (Alternaria solani Sorauer); септориоз (Septoria lycopersici Speg); ВТМ – вирус табачной мозаики.
*  По данным ГСР (Государственный реестр селекционных достижений; http://reestr.gossortrf.ru/), TGRC (Tomato Genetic Resource Center, https://tgrc.  
ucdavis.edu/) или ВИР (Всероссийский институт генетических ресурсов растений им. Н.И. Вавилова).
1–70 Нумерация образцов (использована на рис. 1–3).
# ФНЦО; ## ООО «Агрофирма Поиск»; ### ООО «Научно-исследовательский институт селекции овощных культур» ООО «Агрофирма ГАВРИШ»; #### ООО 
«Селекционная фирма ГАВРИШ»; ##### ООО «Селекционно-семеноводческая фирма «Гисок»; & ООО Агрофирма «Деметра-Сибирь»; && MONSANTO HOL-
LAND B. V.; &&& ООО «Агрофирма Аэлита»; &&&& ООО «Премиум сидс».

Таблица 2. Результаты AFLP-анализа образцов видов, сортов, гибридов и линий томата 

Комбинация праймеров PIC Количество фрагментов

общее полиморфных, шт. (%) уникальных

E32/M59 0.481 109 20 (18.0) 11

E32/M57 0.367 142 16 (11.2) 9

E38/M57 0.511 73 31 (42.5) 2

E41/M59 0.658 67 47 (70.1) 3

Всего – 391 114 (35.5) 25

http://reestr.gossortrf.ru/reestr/culture/159.html
https://tgrc.ucdavis.edu/
https://tgrc.ucdavis.edu/
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Рис. 1. Дендрограмма, построенная на основе данных AFLP-маркирования культивируемых и дикорастущих образцов томата.
Согласно табл. 1 пронумерованы образцы (1–70), а также указано наличие устойчивости к фитофторозу (ФИ), фузариозу (ФУ), вертициллезу (ВЕ), кладо-
спориозу (КЛ), альтернариозу (АЛ), септориозу (СЕ), вирусу табачной мозаики (ВТМ), серой гнили (СГ), вершинной гнили плода (ВГ), холоду (Х) и засухе (З). 
Степень устойчивости образцов: н – нет данных, В – восприимчив, У – устойчив, ОУ – относительно устойчив, СУ – среднеустойчив. Боксами отмечены 
образцы: дикорастущие (зеленый), зарубежной селекции (розовый), селекции ООО «Селекционная фирма Гавриш» (синий); оставшиеся образцы – се-
лекции ФНЦО.

Рис. 2. График РСA данных AFLP-маркирования 70 культивируемых и дикорастущих образцов томата.
Нумерация образцов соответствует табл. 1. Показано распределение образцов по кладам в соответствии с дендрограммой на рис. 1: 
клады A и C выделены зеленым цветом, B – черным, D – сиреневым, E – темно-синим, F – оранжевым, G – голубым, H – розовым.
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ды D и пять образцов клады B устойчивы к фитофторозу, 
остальные образцы этих клад восприимчивы к данному 
заболеванию.

Образцы подклад E и H, за исключением одного неоха­
рактеризованного образца (62), показали устойчивость к 
холоду и засухе; в подкладах F и G устойчивы четыре и 
три образца соответственно. Подклады E и F отличаются 
устойчивостью к вершинной гнили плода, серой гнили и 
кладоспориозу (кроме единичных восприимчивых или 
неохарактеризованных сортов). Около половины образцов 
подклады Е устойчивы к вертициллезу и фузариозу. Для 
большинства образцов подклады H, а также двух групп 
подклады F тоже характерна устойчивость к фузариозу. 
У образцов подклады G встречается устойчивость к фи­
тофторозу (см. рис. 1). Почти все образцы подклады H – 
селекции ФНЦО. Образцы иностранной селекции (кроме 
55-го и 40-го) выделяются в подкладу F, кластеризуясь 
вместе с образцами селекции ООО «Селекционная фирма 
ГАВРИШ».

В ходе исследования проведен также анализ структуры 
популяции 70 образцов томата, который выявил общие 
генетические блоки и их соотношение в каждом образце. 
Это позволило распределить анализируемые образцы на 
кластеры. Всего было проанализировано 16 вариантов 
количества подгрупп (k) от 3 до 18. Наилучший результат 
(LnLike = –12363.6) был получен для k = 3.

На графике геномная структура исследуемых 70  об­
разцов томата представлена в виде различных соотно­
шений трех кластеров (рис. 3). Все образцы дикорасту­
щих видов, включая образцы S.  lycopersicum, попали в 
кластер  II. Анализ корреляций между распределением 
образцов по кластерам и рассматриваемыми признаками 
(см. табл. 1) показал тенденцию к объединению образцов 
по устойчивости к серой гнили, вершинной гнили плода, 
фузариозу, кладоспориозу и септориозу (блок I). Образцы 
с устойчивостью к холоду и засухе представлены в боль­

шом количестве во всех трех кластерах. Устойчивость к 
альтернариозу, септориозу и ВТМ наиболее характерна 
для кластера  II (см. рис.  3). Также половина сортов в 
кластере II имеет устойчивость к вершинной гнили пло­
да, а треть образцов – к фитофторозу. Образцы клады III 
отличались разными вариантами устойчивости; можно 
предположить кластеризацию по признаку устойчивости 
к ВТМ (11 из 16 образцов), а также по восприимчивости 
к серой гнили. За исключением образца 40 (блок III), все 
образцы томата иностранной селекции вошли в кладу I. 
Аналогично распределились образцы селекции ООО «Се­
лекционная фирма ГАВРИШ» (четыре образца попали в 
блок I, три образца – в блок III) (см. рис. 3).

Обсуждение
В настоящей работе с помощью метода AFLP было про­
анализировано 11  дикорастущих и 59  культивируемых 
(S. lycopersicum) образцов томата преимущественно оте­
чественной селекции (см. табл. 1). Отметим, что данные 
по устойчивости к различным заболеваниям (Госсорт­
реестр; оригинаторы) известны не для всех анализируе­
мых сортов; также их нет для взятых в исследование диких 
образцов. Вид S. lycopersicum (дикие образцы 7–11, см. 
табл. 1) происходит из влажных тропиков Южной Амери­
ки и является классическим примером чувствительной к 
холоду культуры (Rick, 1976). Остальные использованные 
дикие виды (образцы  1–6) произрастают в различных 
климатических зонах Южной Америки – от тропиков бас­
сейна Амазонки до пустынь вдоль побережья и холодных 
высокогорных Анд (Nakazato et al., 2010). Это позволяет 
предположить наличие у образцов  1–6 устойчивости к 
холоду и засухе, а у образцов 7–11 – чувствительности к 
данным стрессам.

Каждый из 70 образцов был охарактеризован специ­
фичным спектром фрагментов, полученных с использо­
ванием комбинации четырех пар праймеров (см. табл. 2). 
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Рис. 3. Геномная структура 59 культивируемых и 11 дикорастущих образцов томата по данным AFLP-анализа (k = 3).
Согласно табл. 1 пронумерованы образцы (1–70), а также указано наличие устойчивости к фитофторозу (ФИ), фузариозу (ФУ), вертициллезу (ВЕ), кла-
доспориозу (КЛ), альтернариозу (АЛ), септориозу (СЕ), вирусу табачной мозаики (ВТМ), серой гнили (СГ), вершинной гнили плода (ВГ), холоду (Х) и  
засухе (З). Степень устойчивости образцов: н – нет данных, В – восприимчив, У – устойчив, ОУ – относительно устойчив, СУ – среднеустойчив. Боксами 
отмечены образцы: дикорастущие (зеленый), зарубежной селекции (розовый), селекции ООО «Селекционная фирма ГАВРИШ» (синий); оставшиеся об-
разцы – селекции ФНЦО.
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Установленная эффективность (391  фрагмент, включая 
114  полиморфных) была сопоставима с результатами 
исследований других авторов. К примеру, AFLP-анализ 
21  сорта томата с четырьмя комбинациями праймеров 
выявил 298 фрагментов, включая 159 полиморфных (Su­
liman-Pollatschek et al., 2002). Процентное содержание по­
лиморфных фрагментов (29.16 %) также укладывалось в 
известные данные по разным культурам: в ряде работ оно 
варьирует от 17.4 до 78.3 % (Kim et al., 1998; Vetelainen 
et al., 2005). 

При анализе AFLP-данных различными биоинформа­
ционными методами исследуемые образцы томата распре­
делились сходным образом (см. рис. 1–3). Дикие образцы 
обособились в отдельную группу (см. рис. 2 и 3) или же 
разделились по кладам в пределах кластера I (см. рис. 1). 
На дендрограмме образцы 1–6 (образцы видов томата, 
кроме S.  lycopersicum) составили отдельную кладу A, а 
8–11 (различные дикие образцы S.  lycopersicum) – кла­
ду  C (см. рис.  1). При этом образец  7 (S.  lycopersicum 
LA1673) объединился не с 8–11, а вошел в подкладу 
с красноплодными образцами  3–6 (S.  pimpinellifolium, 
S.  galapagense), что говорит о вероятной межвидовой 
интрогрессии. Сестринские клады B и D составлены 
сортами S.  lycopersicum, для которых была показана 
устойчивость к засухе и/или холоду (см. рис. 1). С одной 
стороны, это подтверждает наши предположения о воз­
можной устойчивости взятых в анализ диких образцов 
1–6 к засухе/холоду, а с другой – предполагает данный 
признак и у образцов 7–11. Устойчивость к холоду/засу­
хе более чем у половины образцов кластеров I и II (см. 
рис. 1) позволяет допустить наличие такой устойчивости 
у сортов, для которых нет данных. Кроме того, результаты 
могут свидетельствовать о присутствии в геноме сортов 
обоих кластеров признаков устойчивости к абиотическим 
стрессам, интрогрессированным из диких видов томата. 

Достаточно четкое объединение образцов по происхож­
дению показывает эффективность проведенного анализа 
и одновременно помогает прослеживать возможные связи 
родословной сортов как от одного оригинатора, так и 
между селекционными центрами.

Заключение
Таким образом, с помощью AFLP-генотипирования се­
лективно-нейтральных участков генома сортов/линий 
S. lycopersicum и дикорастущих видов томата была пока­
зана кластеризация образцов по признакам устойчивости 
к биотическим и абиотическим стрессовым факторам, 
а также по происхождению от разных селекционных 
центров. Продемонстрирована перспективность AFLP 
с выбранным в данной работе сочетанием праймерных 
комбинаций для генотипирования сортов томата с целью 
отбора сортов с устойчивостью к различным стрессам. 
Полученные кладоспецифичные фрагменты могут стать 
основой для разработки специфичных молекулярных мар­
керов на хозяйственно важные признаки. Секвенирование 
полиморфных AFLP-фрагментов, которые лежат в основе 
различий между кластерами образцов, их картирование 
на геноме и оценка вариабельности таких участков среди 
анализируемых сортов могут быть перспективны для 
получения STS-маркеров.
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