
 

876 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННАЯ БИОЛОГИЯ, 2020, том 55, ¹ 5, с. 876-889 
 
  
УДК 635.64:631.52:577.2 doi: 10.15389/agrobiology.2020.5.876rus 

 
КРУПНОПЛОДНОСТЬ У ТОМАТА Solanum lycopersicum L.:  

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ДЕТЕРМИНАНТЫ, ОРГАНОГЕНЕЗ  
И РАЗВИТИЕ ПЛОДА 

(обзор) 
 

И.Т. БАЛАШОВА , С.М. СИРОТА, Е.В. ПИНЧУК 
 

Крупноплодность у Solanum lycopersicum L. возникла в результате доместикации. Спо-
собность растений томата формировать крупный плод вызывает интерес в связи с созданием об-
разцов для многоярусных гидропонных и аэропонных установок, применение которых — основной 
тренд современного вертикального овощеводства в защищенном грунте. Используя технологию це-
левой селекции, мы получили первые российские мелкоплодные сорта томата для многоярусной 
узкостеллажной гидропоники — Наташа и Тимоша. Укрупнение плода связано с генетическими и 
эпигенетическими механизмами контроля этого признака, которые активно изучаются у томата как 
модельного объекта (An. Frary с соавт., 2000; B. Cong с соавт., 2006; Z. Huang с соавт., 2011; 
S. Wang, с соавт., 2011; A.J. Monforte с соавт., 2014; L. Azzi с соавт., 2015). В своем обзоре мы 
сконцентрировали внимание на данных о генах, участвующие в контроле массы плода у томата, и 
возможностях регулировать их экспрессию, которые, по нашему мнению, представляют первооче-
редной интерес для селекции. Цель обзора — обобщение сведений о генетических детерминантах 
массы плода у томата и их связи с органогенезом, гормональной и метаболической регуляцией 
развития плода. Анализ научных публикаций, затрагивающих тему укрупнения плода у томата при 
доместикации, выявил наличие 37 локусов, регулирующих деление и расширение клеток на четы-
рех этапах развития плода от фазы развития яйцеклетки и фазы формирования завязи после опло-
дотворения до фазы клеточного деления и фазы расширения клеток, формирующих зрелый плод. 
Часть этих локусов связаны с процессами гормонального развития растения в фазы цветения, 
оплодотворения, образования плодов и семян и поэтому вовлечены в ауксиновый (SlPIN4, SlTIR1, 
SlARF7, SlARF8, SlIAA9) и гиббереллиновый (SlGA20ox1, SlDELLA1) сигналинги. Другие локусы 
контролируют расширение клеток в период развития и созревания плода, и поэтому вовлечены в 
процессы регуляции первичного (HXK1, SuSY, LIN5, TIV1, mMDH, cpFBP, SPA) и вторичного 
(NOTABILIS/NCED1, FLACCA, Gal-LDH, GME) метаболизма. Отдельная группа локусов контро-
лирует клеточный цикл в период развития яйцеклетки (TAGL1, FAS, LC, SlWUS, SlIMA) и увели-
чения плода (SlCDKA1, SlCDCB1, SlCDKB2 и SlCCS52A, SlWEE1, SlKRP1) (L. Azzi с соавт., 2015). 
Из локусов, определяющих размер плода у томата, наиболее подробно описан fw2.2 — первый регу-
ляторный локус, который был картирован международной группой исследователей под руковод-
ством генетика S.D. Tanksley (An. Frary с соавт., 2000). Этот локус контролирует мелкоплодность 
и проявляет полудоминироваие по отношению к полурецессивному аллелю крупноплодности FW2.2. 
В серии экспериментов с использованием трансгенных линий установлено, что локус fw2.2 содер-
жится внутри космиды cos50, анализ сиквенса которой выявил две открытых рамки считывания. 
Одна из них содержала единичное рекомбинационное событие, которое ограничивало локус fw2.2 
с правого конца, — XO33. Так как местом локализации одной или нескольких генетических мута-
ций, вызывающих изменение размера плода, может быть только участок слева от XO33, кДНК44 
не может вовлекаться в процессы увеличения размера плода, и ген ORFX, или upstream регион, 
фенотипически проявляется в виде стандартного мелкоплодного образца (fw2.2). Затем было уста-
новлено, что fw2.2 действует как негативный регулятор клеточного деления на самых ранних ста-
диях развития плода — после опыления. Таким образом, fw2.2 — один из ряда регуляторных ло-
кусов количественных признаков (quantitative trait loci, QTL), действующий в процессе увеличения 
размера плода, таких как achaete-scute, scabrous, Delta у культур, имеющих плоды, teosinte-branched 
1 (tb1) у кукурузы и Hox-гены у животных (цит. по B. Cong с соавт., 2006).  Локус FW2.2, веро-
ятно, выступает в роли позитивного регулятора клеточного деления и вовлечен во взаимодействие 
с цитоплазматическими мембранами при участии регуляторной ()-субъединицы СКII-киназы, ко-
торая, как известно, формирует часть клеточного цикла, связанного с путями сигналинга у клеток 
дрожжей и животных (B. Cong с соавт., 2006).  

 

Ключевые слова: Solanum lycopersicum L., томат, селекция, наследуемость, крупноплод-
ность, средняя масса плода, низкорослость, регуляторные QTL, развитие плода. 

 

Основной современный тренд в овощеводстве защищенного грунта — 
многоярусные узкостеллажные гидропонные и аэропонные установки 
(вертикальное овощеводство), позволяющие получать урожайность зелени 
в 530 раз выше, чем на обычном поле (1, 2). Для заполнения емкого (1) 
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и быстрорастущего (2) рынка вертикального овощеводства основными 
культурами (томат, огурец, перец сладкий) потребовался новый взгляд на 
селекцию как технологический процесс. Зная особенности фенотипиче-
ского проявления генов, контролирующих ключевой признак (карлико-
вость), мы разработали целевую технологию отбора форм овощных культур 
для вертикального овощеводства (3, 4), с помощью которой получили пер-
вые в мире мелкоплодные сорта томата для многоярусной узкостеллажной 
гидропоники — Наташа и Тимоша (5). Генетический анализ (6) и целевая 
гибридизация с использованием в скрещиваниях крупноплодных материн-
ских форм привели к увеличению средней массы плода у поколения F3 
практически в 2 раза (7). Но укрупнение плода у томата — сложный коли-
чественный признак. Следовательно, для эффективного создания крупно-
плодных сортов необходимо знание не только генетических детерминант 
этого признака, но и механизмов, модулирующих их фенотипическое про-
явление. В своем обзоре мы сконцентрировали внимание на анализе дан-
ных о генах, участвующих в контроле массы плода у томата, и возможностях 
регулировать их экспрессию, которые, по нашему мнению, представляют 
первоочередной интерес для селекции.  

Цель обзора — обобщение сведений о генетических детерминантах 
массы плода у томата и их связи с процессами органогенеза, а также с гор-
мональной и метаболической регуляцией развития плода.  

Плод томата (Solanum lycopersicum Mill.) — многогнездная ягода, ко-
торая широко используется как модель сочного плода как в агрономиче-
ских, так и в фундаментальных исследованиях (8-10). Предковая форма 
домашнего томата имела плоды менее 1 см в диаметре с массой несколько 
граммов. Изменение размера плода связано с доместикацией. Мы зафик-
сировали массу плода томата 780 г (2018 год) (2), но есть сведения, что 
у современных томатов она может достигать 1000 г при диаметре более 
15 см (11).  

Локусы, контролирующие  ра змер  плод а. У томата размер 
плода контролируется полигенно. Большинство из 37 локусов, вовлеченных 
в эволюцию и доместикацию томата от мелкоплодных форм к более круп-
ноплодным, генетически картированы (12, 13). 

Первым картированным локусом, контролирующим размер плода у 
томата, был fw2.2. Обусловливая мелкоплодность, этот локус ведет себя, как 
полудоминантный по отношению к полурецессивному аллелю крупноплод-
ности FW2.2 (11). Все исследованные дикие виды S. lycopersicum несут аллели 
мелкоплодности fw2.2, в то время как современные сорта — аллели крупно-
плодности FW2.2. Международная группа исследователей клонировала и се-
квенировала сегмент размером 19 т.п.н., содержащий локус fw2.2, а также 
идентифицировала гены, ответственные за эффект этого локуса (11). Теми 
же авторами была создана генетическая карта высокого разрешения для ло-
куса fw2.2 на основе четырех уникальных транскриптов, выявленных у 3472 
растений поколения F2 от скрещивания двух почти изогенных линий, разли-
чающихся по аллелям fw2.2 (рис.) (11). Четыре кДНК, соответствующие этим 
транскриптам, использовали для скрининга библиотеки космид, несущих 
фрагменты геномной ДНК S. pennellii. В результате идентифицировали четыре 
позитивные неперекрывающиеся космиды (cos50, cos62, cos69 и cos84), каж-
дая из которых соответствовала одному из уникальных транскриптов. Исполь-
зовав трансгенные линии, присутствие fw2.2 детектировали в cos50. Секвени-
рование этой космиды выявило две открытых рамки считывания (см. рис.): 
первая соответствовала кДНК44 (одна из четырех уникальных кДНК), по 
которой идентифицировали cos50, для второй (663 н.) соответствующих 
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транскриптов исходно в библиотеке не обнаружили. Инсерция содержала 
высокоповторяющийся участок размером 1,4 т.п.н., обогащенный АТ (80 %) 
(см. рис., В). Предшествующее картирование fw2.2 выявило единичное ре-
комбинационное событие [XO33], которое ограничивало с правого конца 
локус fw2.2. Сравнение геномного ДНК-сиквенса у этого рекомбинантного 
растения с таковым у двух родительских линий показало локализацию XO33 
между 43-м и 80-м нуклеотидами с 5-конца открытой рамки считывания Х 
(ORFX) (см. рис., А). Так как генетическая мутация(и), вызывающая(ие) 
изменение размера плода, может быть только слева от XO33, кДНК44 не 
может вовлекаться в процессинг увеличения размера плода, и ORFX или 
upstream регион фенотипически проявляется в виде стандартного мелко-
плодного образца (fw2.2).  

        

 

Картирование высокого разрешения локуса fw2.2 (11).  
А. Расположение fw2.2 на второй хромосоме в скрещиваниях между Solanum lycoper-

sicum и изогенной линией, содержащей небольшую интрогрессию из S. pennellii.  
Б. Контиг из региона-кандидата fw2.2, ограниченный рекомбинациями при ХО31 и 

ХО33. Стрелками отмечены четыре оригинальных кандидата кДНК (сDNA70, сDNA27, сDNA38 
и сDNA44), жирными горизонтальными линиями — четыре космиды (cos62, cos84, cos69, 
cos50), изолированные с этими кДНК как пробы.  

В. Сиквенс космиды cos50, включающий рекомбинацию ХО33.  
 

Эти же авторы (11) обнаружили открытую рамку считывания 
(ORFX) в органах цветка (лепестках, карпелах, чашелистиках и тычинках) 
перед цветением. Поскольку ORFX транскрибируется на уровне, слишком 
низком для обнаружения с помощью стандартных протоколов Nothern-
гибридизации, авторы использовали метод полимеразной цепной реакции с 
обратной транскрипцией (RT-PCR) и установили, что самый высокий уро-
вень экспрессии ORFX наблюдается в карпелах (плодолистиках). Изучение 
относительных уровней экспрессии ORFX-транскриптов в карпелах у разных 
изогенных линий выявило существенно более высокий уровень экспрессии 
ORFX-транскриптов в карпелах у мелкоплодных изогенных линий по срав-
нению с крупноплодными. Исследование ORFX-транскрипции в карпелах 
перед цветением подтверждает, что fw2.2 усиливает свое действие на ран-
них стадиях развития растения. Для того чтобы проверить эту гипотезу, 
авторы сравнили массы цветочных органов у мелкоплодных и крупноплод-
ных изогенных линий (11). Карпелы (которые впоследствии развиваются в 
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плоды), пестики и чашелистики перед цветением у крупноплодных изоген-
ных линий были всегда тяжелее, чем у мелкоплодных. Размеры клеток перед 
цветением оказались сходны у обоих типов изогенных линий, значит, кар-
пелы крупноплодных генотипов содержат больше клеток. Анализ аллельных 
различий fw2.2 и FW2.2 сравнением фрагмента 830 п.н., содержащего ORFX, 
у S. pennellii и S. lycopersicum привел к выводу, что в случае fw2.2 фенотип 
вызван одним или несколькими upstream изменениями в промоторном ре-
гионе ORFX. При этом редукция деления клеток в карпелах мелкоплодных 
изогенных линий коррелирует с общим ростом числа ORFX-транскриптов, 
подтверждая, что ORFX может быть негативным регулятором клеточного 
деления (11). Убедительные доказательства этому получили в более поздних 
работах, выполненных в той же лаборатории (14). Было установлено, что 
fw2.2 действует как негативный регулятор клеточного деления на самых ран-
них стадиях развития плода — после опыления. Таким образом, fw2.2 — 
один из регуляторных локусов количественных признаков (quantitate train 
loci, QTL) увеличения размера плода, подобных, например, локусам achaete-
scute, scabrous, Delta у культур, имеющих плоды, teosinte-branched 1 (tb1) у 
кукурузы и Hox генам животных, у которых морфологические изменения 
отражают скорее вариации в регуляции генов, чем модификацию функций 
белков (цит. по 14).  Что же касается локуса FW2.2, то он, по всей вероят-
ности, выполняет роль позитивного регулятора (прямого или косвенного) 
деления клеток. Между локусом FW2.2 и мембранами цитоплазмы осуществ-
ляется взаимодействие при посредстве регуляторной -субъединицы СКII-
киназы. СКII-киназы хорошо изучены у дрожжей и животных, у которых они 
участвуют в клеточном цикле и связаны с путями сигналинга. Таким образом, 
FW2.2, хотя и является специфичным растительным белком (11) и регулирует 
деление клеток в специализированном органе (плоде), он, по-видимому, 
участвует в клеточном контроле сигнальной трансдукции (14). 

Локус FW2.2 относится к мультигенному семейству (включает у то-
мата 17 гомологов), которое обычно обозначают как FW2.2-like или FWL 
гены. Белки FW2.2 и FWL содержат неохарактеризованный Placenta‐specific 8 
(PLAC8) мотив, который впервые был идентифицирован у белков, выде-
ленных из плаценты млекопитающих (15). PLAC8 мотив содержит два кон-
сервативных домена, обогащенных цистеином, отделяющих вариабельный 
регион, который предшествует трансмембранным сегментам. У томата ори-
гинальные белки FW2.2 обладают двумя трансмембранными доменами, ко-
торые фиксируют белок на плазмалемме (14). Из более ранних сообщений 
вытекает, что обогащенные цистеином домены могут вовлекаться в транс-
мембранный перенос тяжелых металлов, например кадмия и цинка. Впер-
вые это установили у белков устойчивых к кадмию растений Arabidopsis. 
Такой тип белков может мультимеризоваться в гомопентамер для форми-
рования трансмембранной поры, в связи с чем приобретается возможность 
транспорта катионов металлов (16).  

FW3.2 — второй крупный QTL, определяющий размер/массу плода, 
который был картирован у томата и клонирован (17). Гены, составляющие 
этот локус, кодируют энзим Р450 из подсемейства CYP78A5, ранее иденти-
фицированного как KLUH (18). Эффект SlKLUH состоит в увеличении объ-
ема плода через увеличение числа клеток в тканях перикарпия и перего-
родки. Подавление функции SlKLUH с помощью стратегии РНК-интерфе-
ренции приводило к снижению размера плода и семян (17).   

FW11.3 — еще один важный QTL, отвечающий за массу плода у то-
мата (19). Четкое картирование выявило перекрывание FW11.3 с локусом 
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fasciated (fas), который определяет форму плода и расположен на 11-й хромо-
соме, но при этом FW11.3 и fas не являются аллелями (20). Аллель крупно-
плодности FW11.3 (в отличие от FW2.2 и fas) частично доминантный (19). 

Сложное семейство локусов, контролирующих размер/массу плода у 
томата, часто перекрывается с локусами, ответственными за форму плода, 
что, по мнению некоторых авторов, стало результатом доместикации и 
тесно связано с регуляторными функциями этих локусов (21). Поэтому мы 
также рассмотрим QTLs, контролирующие форму плода у S. lycopersicum. В 
отличие от предковой круглой формы, современные томаты представлены 
круглыми, плоскими, эллипсоидными, грушевидными, сердцевидными, 
овальными и вытянутыми формами. Но все многообразие этих форм кон-
тролируют только четыре мутантных гена — OVATE, SUN, FASCIATED 
(FAS), LOCULE NUMDER (LC) (22).   

 OVATE — это первый контролирующий форму плода ген, который 
был идентифицирован с помощью позиционного клонирования (23). Он 
является платформой для семейства белков ovate, функции которых до 
конца не выяснены (23, 24). Действие мутации ovate выражается в появле-
нии плодов удлиненной, грушевидной и эллипсоидной формы в зависимо-
сти от генотипического фона растения, несущего мутацию ovate (25). Ука-
занное разнообразие подтверждает, что OVATE не является единственным 
геном, ответственным за наблюдаемый фенотип, а взаимодействует с дру-
гими генами по типу эпистаза (23). Предполагается, что мутация OVATE 
связана с утраченной функцией негативного регулятора роста растений, 
роль которого еще предстоит выяснить. Например, у Arabidopsis белки се-
мейства OVATE действуют как траскрипциональные репрессоры экспрес-
сии AtGA20ox1 — ключевого фактора биосинтеза гибберелловой кислоты, 
что уменьшает растяжение клетки и, следовательно, может отражаться на 
размере плода (24, 26, 27).   

 С геном SUN связана удлиненная форма плода. Ретротранспозон, 
помещающий этот ген под контроль промотора гена дефензина DEFL1, 
обеспечивает дупликацию этого гена, что приводит к его высокой экспрес-
сии в плоде (28, 29). Сверхэкспрессия гена SUN увеличивает число клеток 
в направлении удлинения плода, что в итоге формирует фенотип с вытяну-
тым плодом (30).  

Число локул у плода (ген LOCULE NUMDER, LC) определяется чис-
лом карпел внутри цветка. У диких видов томата встречаются плоды с 2-4 
локулами, в то время как современные сорта и гибриды могут иметь более 
15 локул в плоде. В результате изменяется не только форма, но и раз-
мер/масса плода, иногда более чем на 50 % (9).   

QTL FASCIATED (FAS) был идентифицирован как локус, регулиру-
ющий размер плода за счет увеличения числа локул (с 2 до 7 и более), в то 
время как мутация lc имеет более слабый эффект (31, 32). FAS кодирует 
YABBY-подобный транскрипционный фактор (33), а LC расположен в 
некодирующем регионе между двумя потенциальными генами-кандида-
тами — WUSCHEL, который является членом семейства генов транскрип-
ционного фактора WUS (WOX), специфичного для растений, и геном, ко-
дирующим белок, несущий WD40-повтор (34). Функции большинства WOX 
генов известны очень давно (35). Более специфичные гены WUS вовлечены 
в сохранение толщины стебля и размера меристемы, и, следовательно, 
WUSCHEL может влиять на число локул. FAS и LC способны взаимодей-
ствовать эпистатически и давать плоды с очень большим числом локул (36). 
Оба этих локуса контролируют размер флоральной меристемы, следова-
тельно, возможно развитие большого числа карпел (локул), приводящее к 
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появлению плодов огромного размера (33, 34).   
Функциональный анализ с использованием TOMATO AGAMOUS-

LIKE1 (TAGL1) — ортолога дуплицированного SHATTERPROOF (SHP) 
MADS box гена Arabidopsis thaliana показал вовлечение этого транскрипци-
онного фактора в регуляцию развития плода (37). Растения томата, у которых 
экспрессия TAGL1 подавлялась, продуцировали мелкие плоды с тонким пе-
рикарпием, состоящим из нескольких слоев клеток, при этом также изменя-
лась пигментация плодов при созревании, что указывало на участие TAGL1 в 
регуляции этих процессов. 

Органогенез: р азвитие плода томата. Плоды обычно разви-
ваются из предшествующих органов, например из карпел (плодолистиков) 
внутри цветка. У томата карпелы формируются за 17-20 циклов клеточного 
деления, которое происходит перед цветением внутри слоя L3 флоральной 
меристемы, которая не вовлекается в расширение клетки (38, 39). Оче-
видно, что число клеток, сформировавшихся до цветения, критично для 
окончательного размера плода, и такая положительная корреляция наблю-
дается часто (9). От начала цветения до двойного оплодотворения, проис-
ходящего в семяпочках (8, 40), процесс морфогенеза и роста карпел и се-
мяпочек требует синтеза и действия ауксинов, цитокининов и гибберелли-
нов, осуществляемых комплексно (в пространстве и времени). Для того 
чтобы защитить яйцеклетку и на определенное время сохранить ее в состо-
янии покоя, абсцизовая кислота и этилен внутри завязи сдерживают рост 
яйцеклетки в течение короткого периода до цветения — до тех пор, пока 
она не созреет (41). Только после успешного опыления и оплодотворения 
семяпочек процесс завершается с помощью триггеров завязывания плода — 
синтезируемых завязью ауксинов и гиббереллинов (42).  

Увеличение размера плода у томата — первая и самая длительная 
фаза его развития, она занимает 5-8 нед в зависимости от генотипа. Рост 
обусловлен первым периодом интенсивной митотической активности — в 
соответствии с пространственной и временнóй организацией процесса кле-
точного деления. Активное деление клеток внутри перикарпия обычно 
ограничено начальным периодом 1-2 нед после завязывания плода. Замеча-
тельно то, что деление клеток начинается внутри дискретных клеточных 
слоев по определенному сценарию: два субэпидермальных слоя перикарпия 
подвергаются нескольким циклам периклинальных делений, приводя, та-
ким образом, к повышению числа периклинальных клеточных слоев, в то 
время как два эпидермальных клеточных слоя в ответ подвергаются анти-
клинальным делениям, что приводит к увеличению объема плода (43). Эти 
различные типы деления клеток регулируются дифференцированно, по-
тому что деление клеток способствует формированию клеточных слоев, 
возникающих только в течение 5-8 сут после цветения, в то время как ме-
нее ориентированное клеточное деление происходит в течение 10-18 сут по-
сле цветения (43). Делением клеток в растущих плодах охвачено примерно 
80-97 % заново формирующихся клеток, возникающих после цветения и 
успешного опыления.  

Вторая фаза роста связана с расширением клеток, происходящим 
самостоятельно, но сопутствующим делению клеток (8). Фактически рас-
ширение клеток начинается через несколько суток после завязывания пло-
дов (43) и сохраняется весь период роста плода. В конце фазы расширения 
клеток индивидуальные клетки в мясистой части плода (ткани мезокарпия) 
увеличиваются в объеме более чем в 30000 раз, что приводит к увеличению 
диаметра клетки более чем на 0,5 мм (43). Увеличение объемов клеток про-
исходит в основном за счет существенного увеличения объема вакуолярного 
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компартмента и вакуолярного индекса клетки. Эта ожидаемая гипертрофия 
клеток обусловлена ростом количества ядерной ДНК благодаря эндополип-
лоидизации. Эндополиплоидия представляет собой появление разных уров-
ней плоидности внутри организма. У растений она происходит в результате 
эндоредупликации, которая наблюдается, по разным оценкам, у 90 % по-
крытосеменных растений (44, 45). Эндоредупликация приводит к возник-
новению хромосом с 2n хроматидами или происходит без каких-либо изме-
нений в числе хромосом. Далее возникают гипертрофированные ядра — из 
сукцессивных циклов ДНК-репликации без разделения на сестринские хро-
матиды, что приводит в итоге к образованию политенных хромосом (46). 
Физиологическая значимость эндоредупликации все еще остается предме-
том дискуссий. Однако часто отмечают, что размер клетки и плоидность 
высоко и позитивно коррелируют между собой у многих видов растений, в 
разных органах и у разных типов клеток (47). На каждом этапе органогенеза 
действуют определенные группы регуляторных полигенных локусов, так 
или иначе связанных с изменением размера плода томата (13). В развитие 
яйцеклетки вовлечены локусы TAGL1, FAS, LC, SlWUS, SlIMA. В период 
цветения в ауксиновом сигналинге задействованы гены SlPIN4, SlTIR1, 
SlARF7, SlARF8, SlIAA9, в гиббереллиновом — SlGA20ox1 и SlDELLA1. На 
этапе роста плода в делении клеток участвуют SlCDKA1, SlCDCB1, SlCDKB2 
(контроль клеточного цикла), FW2.2, SlKLUH/FW3.2, FW11.3, OVATE, SUN, 
SlIMA (контроль деления клеток) и SlPIN4 (ауксиновый сигналинг). В пе-
риод увеличения объема плода (расширение клеток) активны SlCCS52A, 
SlWEE1, SlKRP1 (контроль клеточного цикла), HXK1, SuSY, LIN5, TIV1, 
mMDH, cpFBP (первичный метаболизм), SlIAA17 (ауксиновый сигналинг), 
SPA (регуляция первичного метаболизма), NOTABILIS/NCED1, FLACCA (био-
синтез абсцизовой кислоты) и Gal-LDH, GME (биосинтез аскорбатов) (13).  

Гормональная ре гуляция формирования и ра звития 
плода. После успешного опыления цветка и оплодотворения яйцеклетки, 
завязывания плодов и семян наступает стадия образование завязи с после-
дующим развитием плодов и семян, происходящим синхронно в соответ-
ствии с точным, генетически контролируемым процессом при посредниче-
стве фитогормонов (8). Ауксин и гибберелловая кислота — по-видимому, 
предшествуют фитогормонам, необходимым для завязывания плодов в от-
вет на опыление, так как экзогенное применение этих фитогормонов при-
водит к образованию завязи и развитию партенокарпии (48). Роль цитоки-
нина, этилена и абсцизовой кислоты была продемонстрирована позже, но 
не так хорошо задокументирована (49). Ранние процессы развития плода, 
управляемые распределенными в тканях и клетках ауксинами, инициируют 
пути сигнальной трансдукции. Показано, что PIN-формируемый ауксином 
выброс транспортных белков необходим для завязывания и раннего разви-
тия плода у томата (50). Молчание гена SlPIN4, который сначала экспрес-
сируется в цветочных почках и молодых развивающихся плодах, приводит 
к партенокарпии плодов маленького размера, что указывает на преждевре-
менное развитие этих плодов (51). В сигнальный путь ауксина вовлечен 
ауксиновый рецептор — белок-ингибитор транспортного ответа (TIR1). В 
присутствии ауксина TIR1 вовлекает в процесс репрессоры транскрипции 
ауксин-индолил-3-масляной кислоты (Aux/IAA) и индуцирует их деграда-
цию с помощью 26S протеасомы. Деградация репрессора белков Aux/IAA 
приводит к появлению Aux/IAA-связанных факторов ауксинового ответа 
(ARF). Ошибочная экспрессия гена ауксинового рецептора TIR1 у томата, 
как и ошибочная экспрессия специфических членов этого генного семей-
ства (Aux/IAA и ARF) нарушает процессы цветения—образования завязи, в 
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результате не происходит нормального опыления и оплодотворения, что по-
вышает число партенокарпических плодов на растении томата (48, 52, 53). 
У томата завязывание плодов частично обусловлено гибберелловыми кис-
лотами в комплексе гормонального обмена информацией с ауксином (54). 
Ауксин, синтезируемый в яйцеклетке и апикальных побегах, предотвращает 
появление неоплодотворенных яйцеклеток за счет снижения транскрипции 
генов, кодирующих биосинтез энзимов гибберелловых кислот, в частности 
GA-20-оксидаз (55). Таким образом, фитогормоны выполняют роль посред-
ников в сигнальных путях транспортных белков и белков — факторов тран-
скрипции в процессе завязывания и развития плода у томата, они вовле-
чены в регуляцию размера плода с участием ряда генов, организованных в 
сложные системы.  

Метаболический контроль  ра звития плод а. Ранние стадии 
развития плода критичны для формирования хозяйственно ценных харак-
теристик, например органолептического состава, который в конечном счете 
определяет качество плодов. Вода, органические кислоты (в первую очередь 
цитрат и малат) и минералы накапливаются внутри вакуолей расширяю-
щихся клеток (38), в то время как крахмал быстро конвертируется в простые 
сахара (56). Мягкость плода, его окраска и вкус формируются в процессе 
созревания (57, 58). Развитие и масса плода тесно связаны с содержанием 
входящих в его состав первичных и вторичных метаболитов (59, 60). Сле-
довательно, модификация экспрессии генов, связанных с метаболизмом, 
может влиять на органолептические свойства и массу плода томата. В то же 
время развитие плода как сочного органа в большей степени зависит от 
накопления фотоассимилятов: изменение ассимиляционного накопления 
существенно влияет на развитие и размер плода через модуляцию числа и 
размера клеток (61, 62). Когда растение томата выдерживают в темноте, рост 
плода существенно замедляется в результате сильного подавления генов 
клеточного цикла внутри тканей плода (63). Наоборот, повышение фотоас-
симиляционной способности плода при снижении числа плодов на куст 
приводило к увеличению скорости образования цветков и роста плодов. Об 
этом свидетельствует большее число клеток внутри карпел вследствие по-
вышения митотической активности (64). Таким образом, модификация ме-
таболизма углеводов и фотоассимилятов, частично управляемая ключевыми 
энзимами, вовлеченными в первичный метаболизм углеводов и процесс фо-
тосинтеза, может влиять на рост плода. 

QTL Lin5 был идентифицирован как основной QTL, контролирую-
щий массу плода и содержание сахара (65). Было установлено, что связан-
ные с ним гены кодируют инвертазу клеточной стенки (66). Когда Lin5 от-
ключали с помощью сайленсинга, урожай плодов, размер плода и семени и 
число семян существенно снижались (67). В трансгенных растениях изме-
нения затрагивали метаболизм сахаров, поэтому содержание сахарозы воз-
растало, а содержание глюкозы и фруктозы на стадии полной спелости сни-
жалось. Сайленсинг гена вакуолярной инвертазы (TIR1) у томата давал в 
целом сходные результаты. Образование мелких плодов было обусловлено 
высокой скоростью накопления сахарозы и снижением количества гексозы 
на завершающей стадии развития плода (68). Интересно, что изменения в 
концентрации осмотически активных растворимых сахаров возникали в те-
чение фазы расширения клетки и влияли на размер плода. Это подтвер-
ждает идею о том, что концентрация растворимых сахаров связана с увели-
чением объема воды, который выступает важной детерминантой увеличения 
размера плода.  

При поиске геномных регионов QTL, связанных с признаками уро-
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жайности, L. Bermudez с соавт. (69) идентифицировали 9 генов-кандидатов, 
расположенных на 4-й хромосоме. В частности, был выявлен ген, кодиру-
ющий протеин, подобный шаперону DnaJ, и сделано предположение о его 
связи с первичным метаболизмом у томата при развитии плода. Функцио-
нальный анализ этого гена, впоследствии названного SPA (sugar partitioning-
affecting — влияющий на разделение сахаров) in planta методом сайленсинга 
показал, что масса зрелого плода, число плодов на растении, и уборочный 
индекс существенно выше у трансгенных растений, чем у растений дикого 
типа  (70). Подробный анализ метаболической и ферментативной активности 
показал, что при сайленсинге в фотосинтетических органах растений накап-
ливались промежуточные метаболиты (фосфаты сахаров), тогда как актив-
ность фосфоглюкомутазы, сахарокиназ и инвертаз снижалась. SPA белок 
томатов взаимодействует с тилакоидными мембранами хлоропластов, иг-
рает важную роль в метаболизме, влияет на перераспределение углеводов и 
в итоге изменяет уборочный индекс (70). 

В современных исследованиях QTLs, определяющих размер и форму 
плода у томата, делается акцент на комплексный характер действия аллелей. 
Так, Y.-H. Chu с соавт. (71) вполне определенно утверждают, что число локул 
и размер плода у томата контролируются природными аллелями lc и fas. LC 
кодирует томатный ортолог WUSCHEL (WUS), в то время как FAS кодирует 
томатный ортолог CLAVATA3 (CLV3). Ведущая роль связки WUS-CLV3 в 
организации меристемы была продемонстрирована у нескольких видов рас-
тений. Авторы этой работы показали, что мутация обоих локусов у томата 
приводит к повышению уровня экспрессии SlWUS в цветочных почках через 
2-3 сут после инициации. Единичные и двойные мутантные аллели lc и fas 
сохраняют высокий уровень экспрессии SlWUS при развитии карпел в цве-
точной почке (71). Другие авторы, комбинируя технику картирования 
сиквенсов и метод редактирования геномов CRISPR-Cas9, выявили локус 
фактора транскрипции AP2/ERF, регулирующий активность цветочной ме-
ристемы, который они назвали EXCESSIVE NUMBER OF FLORAL ORGANS 
(ENO) (72). Мутация гена ENO приводит к повышению количества мульти-
локулярных плодов на растении в результате разрастания цветочной мери-
стемы. Генетический анализ выявил синергетический эффект мутаций 
LOCULE NUMDER (локус SlWUS) и FASCIATED (локус SlCLV3) — двух цен-
тральных мутаций в эволюции размера плода томата при доместикации (72). 
В результате обширного исследования, выполненного традиционными (To-
mato Analyser) и современными (EcoTILLING) методами, группа индийских 
ученых установила, что популяция одного сорта томата, обладающего низ-
ким уровнем полиморфизма, выявленного с помощью  EcoTILLING, тем не 
менее, демонстрировала широкое фенотипическое разнообразие. Авторы 
объясняют полученные результаты тем, что фенотипическое разнообразие 
представляет собой результат взаимодействия между геномом, транскрип-
томом, протеомом и метаболомом (73). В контексте исследуемой темы это 
означает, что не столько единичные гены контролируют размер и массу 
плода у томата, сколько регуляторные QTLs, о чем было упомянуто выше 
(71, 72).  Особый интерес представляют работы, посвященные действию ре-
гуляторных QTLs, вовлеченных в метаболические пути ауксина и гибберел-
лина, на завязывание и регулирование размера плода у томата (74, 75), но мы 
считаем, что этой тематике следует посвятить отдельный обзор.    

Итак, анализ литературных источников, описывающих генетические 
детерминанты размера плода у томата, привел нас к следующим заключе-
ниям. Контроль размера плода у Solanum lycopersicum L. осуществляется 
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группой локусов, регулирующих процессы деления и расширения клеток на 
четырех разных этапах развития плода — от развития яйцеклетки и форми-
рования завязи после оплодотворения до клеточного деления и расширения 
клеток, формирующих зрелый плод. К настоящему времени известно 37 та-
ких локусов. Эти локусы могут перекрываться с локусами, контролирую-
щими форму плода у S. lycopersicum, и вовлекаться в сигнальные пути фи-
тогормонов и процессы первичного и вторичного метаболизма. Генетиче-
ские детерминанты процессов деления и расширения клеток вовлечены в 
сигнальные пути ауксина и гиббереллина, а потому использование перечис-
ленных фитогормонов для изменения размера плода вполне вероятно. Раз-
витие и масса плода у томата тесно связаны с содержанием первичных и 
вторичных метаболитов. Модификация экспрессии генов, связанных с пер-
вичным и вторичным метаболизмом, может приводить к изменению орга-
нолептического состава и массы плода томата, регулируя уборочный индекс 
и влияя на распределение углеводов, а, следовательно, и на биохимический 
состав плода томата.   
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A b s t r a c t  
 

Large fruit in Solanum lycopersicum L. is the result of domestication. We were interested in 
the appearance of large fruits in tomato in connection with the practice task to get new tomato forms 
with large fruits for multi-tiered hydroponic and aeroponic installations for vertical fruit production in 
greenhouses. Using the technology of target tomato breeding we obtained the first special dwarf tomato 
varieties Natasha and Timosha with small fruits for multi-tiered hydroponic installations. Obtaining of 
large fruit in tomato is connected with genetic and epigenetic control of the trait (An. Frary et al., 
2000; B. Cong et al., 2006; Z. Huang et al., 2011; S. Wang, et al., 2011; A.J. Monforte et al., 2014; 
L. Azzi et al., 2015). The goal of this review is to summarize data on genetic determinants the trait of 
“size/weight of the fruit”, analysis processes of organogenesis, hormone and metabolic regulation of 
fruit development. Analysis of papers dedicated to fruit weight increasing during domestication shows 
the availability of 37 loci involved in regulation of cell division and enlargement at four different stages 
of fruit development, starting from the phases of ovary development and fruit set to the phases of cell 
development and enlargement of cells which form the mature fruit. Some of these loci are connected 
with processes of hormonal plant development at the phase of anthesis, fertilization, formation of fruits 
and seeds, and so, they are involved in auxin (SlPIN4, SlTIR1, SlARF7, SlARF8, SlIAA9) and gibber-
ellin (SlGA20ox1, SlDELLA1) signaling pathways. Others control cell enlargement during fruit devel-
opment and maturing, and so, they are involved in regulation of primary (HXK1, SuSY, LIN5, TIV1, 
mMDH, cpFBP, SPA) and secondary (NOTABILIS/NCED1, FLACCA, Gal-LDH, GME) metabolism. 
Individual group of loci controls cell cycle at the period of ovary development (TAGL1, FAS, LC, 
SlWUS, SlIMA) and fruit growth (SlCDKA1, SlCDCB1, SlCDKB2 and SlCCS52A, SlWEE1, SlKRP1) 
(L. Azzi et al., 2015). The fw2.2 is the first locus which has been described in detail (An. Frary et al., 



 

886 

2000). Locus fw2.2 controls the small fruit size in S. lycopersicum and is semidominant to allele FW2.2 
of large fruit size. With transgenic lines, it had been established, that locus fw2.2 is carried by cos50. 
Sequence analysis of the cos50 had identified two open reading frames. One of them contain a single 
recombinant event, which delimited “the rightmost” end of the fw2.2 (XO33). Because genetic 
mutation(s) causing change in fruit size must be to the left of XO33, cDNA44 cannot be involved 
and open reading frame is the likely cause of the small-fruit phenotype. Next studies indicated that 
fw2.2 acts as a negative regulator of cell division during the very early stages of fruit development 
following pollination. Thus, fw2.2 is one of regulatory QTLs, such as achaete-scute, scabrous and 
Delta QTLs in fruit flies, teosinte-branched 1(tb1) in maize and Hox genes in animals (cited by B. 
Cong et al., 2006). Possible, locus FW2.2 is positive regulator of cell division, which is involved in 
interaction with cytoplasmic membranes mediated by the regulatory (beta)-subunits of CKII kinase, 
that is well known in yeast and animals where it forms part of cell cycle related with signaling 
pathway (B. Cong et al., 2006).   

    

Keywords: Solanum lycopersicum L., tomato, breeding, heritability, large fruits, average fruit 
weight, dwarfism, regulatory QTLs, fruit development. 
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