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Томат (Solanum lycopersicum L.) – одна из наиболее потребляемых овощных культур. Плоды томата богаты витамина-
ми, минералами и пигментами, включая ликопин. В связи с высоким спросом и увеличением производства появляет-
ся необходимость в получении новых улучшенных сортов и гибридов F1.
Биотехнологические методы сокращают время для создания исходного материала и снижают трудоемкость селекци-
онных работ. Получение удвоенных гаплоидных растений позволяет фиксировать и анализировать новые комбина-
ции генов за меньшее время, чем требуется при традиционной селекции, а также получать гомозиготные растения. 
Считается, что томаты малоотзывчивы к гаплоидной индукции, что является предметом исследований уже более 
40 лет и все еще представляет особый интерес. Основные методы получения гаплоидов основаны на андрогенезе 
и гиногенезе. 
Целью данной работы является обзор исследований получения гаплоидов томата путем андрогенеза и гиногенеза. 
В настоящее время нет эффективных и воспроизводимых протоколов для получения удвоенных гаплоидов этой 
культуры. Необходимо определить инкубационные условия, физико-химические условия среды, зависимость геноти-
па культуры in vitro, физиологическое состояние донорного растения и развитие пыльника, которые влияют на по-
вторяемость протоколов для достижения индукции гаплоидии. 
Культура пыльников для получения гаплоидных растений томата не дала успешных результатов, а исследований по 
культуре микроспор было проведено мало, поэтому трудно дать оценку эффективности данного способа. Методы на 
основе гиногенеза малоизучены, однако потенциально культура неоплодотворенных семяпочек может стать успеш-
ным способом получения гаплоидов томата при ее дальнейшей разработке.
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Tomato (Solanum lycopersicum L.) is one of the most consumed vegetable crops worldwide. Tomato fruits are rich in vitamins, 
minerals, and pigments, including lycopene. The high demand and the need to enhance tomato production call for new im-
proved cultivars and F1 hybrids.
Biotechnological methods reduce the time for source material development and the labor intensity of breeding efforts. Obtain-
ing doubled haploid plants makes it possible to fix and analyze new gene combinations faster than with conventional breeding 
techniques, and produce homozygous genotypes. Tomato is highly unsusceptible to haploid induction, which has been contin-
uously studied for more than 40 years and is still of special interest. The main methods for producing haploids are based on an-
drogenesis and gynogenesis. Androgenesis is the production of haploids from the cells of the male gametophyte, and gynogen-
esis from the cells of the female gametophyte.
The objective was to review the research on the induction of tomato haploids based on androgenesis and gynogenesis. No stan-
dardized, efficient or reproducible protocols are currently available to produce doubled haploids of tomato. It is necessary to 
determine the incubation conditions, physicochemical environments, dependence of the genotype in vitro, physiological state 
of the donor plant, and development of the anther, which affect the reproducibility of protocols to achieve haploid induction.
Anther culture for obtaining haploid tomato plants has not yielded successful results, and the studies on microspore culture 
were too few, so it is difficult to understand the effectiveness of this technique. The method of gynogenesis is poorly investi-
gated, but the culture of unfertilized ovules can become a successful way to obtain tomato haploids, with more research on this 
subject.
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Введение

Томат (Solanum lycopersicum L. (= Lycopersicum esculen­
tum Mill.) является одной из наиболее потребляемых 
овощных культур во всем мире. По данным ФАО ООН, 
в 2021 г. в мире было произведено 189,14 млн т тома
тов на площади более 5 млн га, в России произведено 
3,06 млн т на площади 7,9 тыс. га, а средняя урожайность 
с квадратного метра составила 3,7 кг в мире и 3,9 кг 
в России (FAOSTAT…, 2021). В Государственном реестре 
селекционных достижений РФ, допущенных к использо-
ванию на 2023 год, насчитывается 3570 образцов томата, 
из которых 58,6% являются гибридами F1.

Томат – это травянистое растение, выращиваемое 
в однолетней культуре (Yershova, 1978). Являясь фа-
культативным самоопылителем, он может скрещиваться 
внутри вида, а также с некоторыми дикими видами, 
благодаря чему возможно получение спонтанных гибри-
дов (Avdeev, 1982; Iqbal et al., 2019). 

Плоды томата богаты биологически активными ве-
ществами – микроэлементами, полифенолами, витами-
нами и каротиноидами (включая ликопин), которые 
имеют выраженные антиоксидантные свойства, помогая 
снизить риск онкологических и других заболеваний (Av-
deev, 1982; Abewoy Fentik, 2017). В связи с высоким спро-
сом и увеличением производства появляется необходи-
мость в получении новых улучшенных сортов и гибри-
дов F1. 

Существуют традиционные (классические) и совре-
менные методы селекции. Прогресс в селекции томатов 
был достигнут в основном за счет классических методов: 
интрогрессия признаков из родственных диких видов 
Solanum, массовый и индивидуальный отбор из популя-
ций и гибридизация (Avdeev, 1982; Lin et al., 2014; Abewoy 
Fentik, 2017; Iqbal et al., 2019). К современным методам 
относятся биотехнологические: культура тканей, полу-
чение гаплоидных растений, культура протопластов 
и соматическая гибридизация, спасение эмбрионов, 
а также генная инженерия (Thomas, Pratt, 1981; Van den 
Bulk et al., 1990; Wijbrandi et al., 1990; Ali et al., 2014; Seguí-
Simarro, 2016). 

Наилучшие показатели по урожайности и качеству 
плодов показывают гибриды F1 (Seguí-Simarro, 2016). Ис-
пользование традиционных методов селекции для полу-
чения генетически однородных гибридов у самоопыляе-
мых растений, в том числе у томата, требует большего ко-
личества времени. Чистые линии получают путем 5-6 по-
колений инбридинга; это означает, что время, затрачен-
ное на выведение нового сорта, составляет от 11 до 13 лет 
(Yan et al., 2017). Биотехнологические методы сокращают 
время создания исходного материала и снижают трудо-
емкость селекционных работ (Gerszberg et al., 2015).

В настоящее время имеется много информации о фи-
зиологических, генетических и биохимических особен-
ностях томата, разработаны молекулярные маркерные 
системы, составлены генетические карты, но до сих пор 
не разработана технология получения гаплоидов этой 
культуры (Rick, Butler, 1956; Foolad, 2013; Ali et al., 2014; 
Abewoy Fentik, 2017; Kurina et al., 2021; Musa et al., 2023).

Получение гаплоидов предоставляет возможность 
фиксировать и анализировать новые комбинации генов 
за меньшее время, чем требуется при традиционной се-
лекции, а также позволяет создавать полностью гомози-
готные растения (Zorzoli et al., 2007). Удвоенные гаплои-
ды наиболее широко используются у различных сельско-
хозяйственных культур из-за их эффективности в полу-

чении чистых линий (Yan et al., 2017). В настоящее время 
разрабатывают различные методы для получения гапло-
идов томата.

В данной работе представлен обзор исследований по 
получению гаплоидов томата с использованием клеточ-
ных технологий in vitro.

Гаплоидия у томата

В последние годы все больше развиваются методы 
ускоренного получения чистых линий через удвоенные 
гаплоиды. Основные методы базируются на таких фор-
мах развития, как андрогенез и гиногенез. Путем андро-
генеза гаплоиды получают из клеток мужского гамето-
фита через культуру пыльников или микроспор. На осно-
ве гиногенеза используются клетки женского гаметофи-
та посредством культуры неоплодотворенных семяпо-
чек (Marin-Montes et al., 2022). 

Считается, что томаты малоотзывчивы к гаплоидной 
индукции (Seguí-Simarro, 2010). В мировой практике был 
выполнен ряд исследований по получению гаплоидов 
томата, но они не дали однозначных результатов, так как 
не были разработаны стандартизированные и воспроиз-
водимые протоколы (Marin-Montes et al., 2022). В резуль
тате были выявлены факторы, препятствующие дости-
жению поставленной цели, в частности слабая отзывчи-
вость на культивирование in vitro (Bal, Abak, 2007; Niazian 
et al., 2019), а также полиплоидия, вызванная слиянием 
ядер (Corral-Martínez et al., 2011; Julião et al., 2015). Также 
на частоту эмбриогенеза влияет генотип, состояние до-
норного растения и стадия развития микроспор (Seguí-
Simarro, 2016; Niazian et al., 2019). 

Ниже мы подробнее рассмотрим результаты исследо-
ваний по получению гаплоидов путем андрогенеза и ги-
ногенеза.

Андрогенез в культуре томата. Первое исследова-
ние культуры микроспор томата опубликовали 
W. R. Sharp et al. (1971), в нем сообщалось, об образова-
нии каллуса, однако получить растения-регенеранты не 
удалось. P. M. Greeshoff, C. H. Doy (1972) впервые написали 
о индуцировании каллуса из пыльников томата. 

В работе U. Bal, K. Abak (2007) выявлены факторы, 
влияющие на отзывчивость пыльников томата к каллу-
согенезу: генотип, стадия развития микроспор, предва-
рительная обработка бутонов, а также состав питатель-
ной среды. 

Генотип донорного растения является одним из важ-
ных факторов, определяющих реакцию микроспор на со-
став питательной среды и условия культивирования. 
P. M. Greeshoff, C. H. Doy (1972) отмечали, что каллусо
образование наблюдалось только у трех культурных сор-
тов, а побегообразование – у одного из 43 используемых 
генотипов. Сообщалось, что некоторые мутантные ли-
нии томата, несущие ген ms1035 мужской стерильности, 
отзывчивы к индукции андрогенных каллусов (Zamir 
et al., 1980; Zagorska et al., 1998; Shtereva et al., 1998; Zagor
ska et al., 2004; Seguí-Simarro, Nuez, 2005, 2007). 

Стадия развития микроспор является важным факто-
ром для индукции эмбрио- или каллусогенеза. Однако 
данные об этом в разных исследованиях противоречивы. 
В первых исследованиях сообщается об индукции каллу-
са из пыльников с микроспорами на ранних стадиях мей-
оза (Greeshoff, Doy, 1972; Zamir et al., 1980; Summers et al., 
1992). Позднее в некоторых работах появились данные 
о том, что критический период совпадает с мейотиче-
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ским развитием и тетрадами (Summers et al., 1992; Shtere-
va et al., 1998). Также есть мнение, что индукция каллусо-
генеза из пыльников происходит на последней стадии 
вакуолизированных микроспор (Nguen, Shamina, 1978; 
Bal, Abak, 2005). Позже J. M. Seguí-Simarro, F. Nuez (2005) 
в своем исследовании сообщали, что индуцируемая ста-
дия развития микроспор находится между метафазой I 
и телофазой II. 

Предварительная обработка бутонов благоприятно 
сказывается на индукции эмбрио- и каллусогенеза. 
У томата проводилась обработка повышенными или 
пониженными температурами (температурный шок). 
L. Shtereva et al. (1998) изучали влияние предваритель-
ной температурной обработки при 4, 7, 10 и 35°C в тече-
ние разного количества дней. В этом же исследовании 
было проведено облучение гамма-лучами в качестве 
предварительной обработки в разных дозах 2 Гр, 4 Гр 
и 8 Гр. Также изучалось влияние комбинированного дей-
ствия гамма-лучей и температурного шока. В результате 
комбинированной обработки 4 Гр и 10°C в течение 

9 дней индуцирован каллус с высокой способностью 
к регенерации.

В своем исследовании M. Seguí-Simarro, F. Nuez (2007) 
проводили предварительную обработку бутонов сре
дой, состоящей из 2 мг/л–1 тиамина хлорида, 5 мг/л–1 ни-
котиновой кислоты, 0,5 мг/л–1 D(+)-биотина, 10 мМ 
CaCl2, 100 мг/л–1 колхицина, 5 мг/л–1 AgNO3 и 0,3 М ман-
нита, pH 5,7. Однако данный способ оказался неэффек-
тивным.

В ранних исследованиях использовались три основ-
ные питательные среды: DBM I, DBM II и DBM III с различ-
ными концентрациями НУК (1-нафталинуксусная кисло-
та) и кинетина (Greeshoff, Doy, 1972). Сейчас наиболее ча-
сто используемая питательная среда – MС (Мурасиге – 
Скуга) с различным содержанием регуляторов роста 
(Zamir et al., 1980; Zagorska et al., 2004; Seguí-Simarro, Nuez, 
2006, 2007; Corral-Martínez et al., 2011; Ahmadi et al., 2015; 
Kumar et al., 2020).

В таблице представлены результаты исследований 
методов на основе андрогенеза за последние 20 лет.

Таблица. Сравнительный анализ методов на основе андрогенеза томата

Table. Comparative analysis of androgenesis-based methods for tomato 

Тип 
экспланта / 
Explant type

Предварительная 
обработка /
Pretreatment

Питательная среда /
Nutrient medium

Результат /
Result

Источник /
Reference

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 

бу
то

но
в 

2,
0–

3,
0 

м
м

–

Индукционная среда: 
МС + 20 г/л сахарозы, 
7 г/л агара, 1 мг/л 2-ИП и 2 мг/л–1 
ИМК; 
МС + 20 г/л сахарозы, 7 г/л агара,
 0,25 мг/л зеатина + 0,5 мг/л ИУК

Среда для укоренения: 
½ MС + 2 мг/л ИМК 
и 0,5 мг/л–1 ГК

Из 700 
регенерированных 
растений 151 были 
гаплоидными, 79 были 
диплоидными, 
а остальные были 
миксоплоидными 
с широким диапазоном 
числа хромосом

Zagorska 
et al., 2004

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 б

ут
он

ов
 

4,
0–

6,
5 

м
м

–

Индукционная среда: 
МС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы, 
1 мг/л 2-ИП и 2 мг/л ИУК

Среда для регенерации:
4,4 г/л MС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы, 
0,25 мг/л рибозид-зеатина

Среда для укоренения:
½ MС + 2 мг/л ИМК 
и 0,5 мг/л ГК

Получены три 
различных типа каллуса. 
Каллус первого типа – 
соединительная ткань, 
отсутствуют 
гаплоидные клетки. 
Каллус второго 
и третьего типа – 7% 
гаплоидных клеток

Seguí-
Simarro, 
Nuez, 2006

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 б

ут
он

ов
 

1,
0–

9,
0 

м
м

–

Индукционная среда: 
МС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы, 
1 мг/л 2-ИП и 2 мг/л ИУК

Среда для регенерации:
MС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы, 
0,25 мг/л рибозид-зеатина

Среда для укоренения:
½ MС + 10 г/л  сахарозы

Образование каллуса 
наблюдалось у шести из 
восьми 
протестированных 
генотипов: 66% 
каллусов были 
миксоплоидными, 13% – 
гаплоидными. 
Получены растения-
регенеранты из двух 
генотипов. 
20,4% растений-
регенерантов оказались 
миксоплоидными, 
а гаплоидных – 9,3%

Seguí-
Simarro, 
Nuez, 2007
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Таблица. Продолжение
Table. Continued

Тип 
экспланта / 
Explant type

Предварительная 
обработка /
Pretreatment

Питательная среда /
Nutrient medium

Результат /
Result

Источник /
Reference

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 б

ут
он

ов
 

1,
0–

9,
0 

м
м

Питательная среда: 
2 мг/л–1 тиамин 
хлорида, 5 мг/л–1 
никотиновой 
кислоты, 0,5 мг/л–1 
D(+)-биотина, 
10 мМ CaCl2, 
100 мг/л–1 
колхицина, 5 мг/л–1 
AgNO3 и 0,3 М 
маннита при 7°C 
в течение 6 дней 
в темноте

Индукционная среда: 
NLN + 2,5 г/л фитагеля, 
130 г/л сахарозы, 
0,5 мг/л БАП 
И 0,5 мг/л НУК

Реакции 
не наблюдалось.
Через 2 месяца 
культивирования 
пыльники отмирали

Seguí-
Simarro, 
Nuez, 2007

М
ик

ро
сп

ор
ы

, р
аз

м
ер

 б
ут

он
ов

 
1,

0–
9,

0 
м

м

–

Индукционная среда: 
МС + 20 г/л сахарозы, 
1 мг/л 2-ИП и 2 мг/л–1 ИУК

Образования каллуса 
или эмбрионов 
не наблюдалось

–

Индукционная среда: 
NLN + 130 г/л сахарозы, 
0,5 мг/л БАП и 0,5 мг/л НУК

Появление 
многоклеточных 
эмбрионоподобных 
структур у двух 
из восьми 
протестированных 
генотипов 

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 б

ут
он

ов
 

4,
0–

5,
0 

м
м

–

Индукционная среда: 
МС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы, 
1 мг/л 2-ИП и 2 мг/л ИУК

Среда для регенерации:
4,4 г/л MС + 2,5 г/л фитагеля, 
20 г/л сахарозы,
0,25 мг/л рибозид-зеатина 

Среда для укоренения: 
2,2 г/л МС + 2,5 г/л фитагеля 
и 10 г/л сахарозы

Было получено 
965 каллусов от трех 
генотипов. 
Из 83 регенерированных 
растений получено одно 
гаплоидное 

Corral-
Martínez 
et al., 2011

П
ы

ль
ни

ки
 н

а 
ра

зн
ы

х 
ст

ад
ия

х 
ра

зв
ит

ия
 

м
ик

ро
сп

ор

–

Индукционная среда: 
МС + 2% сахарозы, 
0,25% фитагеля, 
мг/л 2-ИП, 2 мг/л ИУК

Среды для регенерации: 
МС + 2% сахарозы, 
0,25% фитагеля, 
0,25 мг/л рибозид-зеатина
МС + 2% сахарозы, 
0,25% фитагеля, 
0,125 мг/л рибозид-зеатина, 
0,5 г/л Д-сорбитол и 1% агара

Среда для укоренения: 
МС + 2% сахарозы, 
0,25% фитагеля, 
0,5 г/л Д-сорбитол, 1% агара, 
1 мг/л CuSO4·5H2O

Гаплоидных растений 
не получено. 
5 из 56 диплоидов и 1 из 
27 полиплоидов были 
частично 
гомозиготными

Moreno et al., 
2012
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При разработке технологии получения гаплоидов на 
основе андрогенеза с использованием культуры пыльни-
ков и культуры микроспор так и не было получено успеш-
ных и воспроизводимых результатов.

Гиногенез в культуре томата. Альтернативным ме-
тодом получения гаплоидных растений томата является 
культура неоплодотворенных семяпочек. Однако таких 
исследований было крайне мало, и они не дали успеш-
ных результатов.

Был проведен ряд работ по получению гаплоидных 
растений с помощью культуры неоплодотворенных се-
мяпочек. Впервые о возможности культивирования се-
мяпочек томата сообщили в своем исследовании U. Bal, 
K. Abak (2003b). Развития каллуса не наблюдалось, одна-
ко авторы отмечали, что семязачатки оставались живы 
в течение некоторого времени, а из соматических тканей 
каллус не развился, вследствие чего авторами был сде-
лан вывод о том, что данный способ является перспек-
тивным и многообещающим и необходимы дальнейшие 
исследования. 

В исследовании H. Zhao et al. (2014) сообщалось о по-
лучении каллуса из семяпочки. В эксперименте исполь-
зовали индукционную среду B5 с различными регулято-
рами роста. После переноса каллуса на среду для регене-
рации (B5 + ИУК 0,01 мг/л + зеатин 2,0 мг/л) получены 
растения-регенеранты у одного из двух используемых 
сортов, однако набор хромосом оказался диплоидным. 

Для получения гаплоидов используется метод на 
основе партеногенеза через опыление облученной пыль-
цой. Сообщалось о том, что пыльца Solanum pimpinellifoli­
um L. сохраняет свою прорастающую способность, что 
дает возможность получать плоды с несколькими семе-
нами при дозах рентгеновского излучения от 2000 до 
7000 Гр (Nishiyama, Tsukuda, 1959). В следующем иссле-
довании I. Nishiyama и S. Tsukuda (1961) рассказывали 
о применении облучения в дозировках от 100 до 1100 Гр 
с шагом 100 Гр и γ-излучении пыльцы S. pimpinellifolium, 
в ходе чего обнаружили, что это оказывает одинаковое 
влияние на прорастание и образование плодов; при этом 

способность прорастания пыльцы составляет менее 50% 
с дозами выше 300 Гр. 

В исследовании Г. А. Кирилловой и Е. Н. Богдановой 
(Kirillova, Bogdanova, 1978) сообщалось о применении об-
лученной рентгеновскими лучами пыльцы в дозировке 
500 Гр. В результате только одно растение из 8964 было 
гаплоидным и имело 12 хромосом.

Представленные исследования показали, что опыле-
ние облученной пыльцой малоэффективно, так как ис-
пользуемые дозы не позволяют полностью инактивиро-
вать генетический материал микроспор и вызвать га-
плоидный партеногенез. 

Следующий метод путем партеногенеза базируется 
на отдаленной гибридизации, а именно: опылении чуже-
родной пыльцой, которая имеет способность прорастать 
на рыльце пестика, пыльцевые трубки способны дости-
гать семяпочки, но при этом оплодотворения не происхо-
дит (Shmikova, 2009). Попытки получения гаплоидов 
этим способом проводились с использованием пыльцы 
Solanum sisymbriifolium Lam., но положительный резуль
тат так и не был получен (Bal, Abak, 2003a). 

Возможность получения гаплоидов in vivo с исполь-
зованием CRISPR/Cas9 у томата недостаточно изучена, 
но имеет большой потенциал. В своем исследовании 
Y. Zhong et al. (2022) предлагают использовать мутанты 
sldmp для увеличения уровня гаплоидной индукции 
с 0,5% до 3,7% и идентифицировать гаплоидные эмбри-
оны с помощью маркера FAST-Red.

Немногочисленные исследования методов на основе 
гиногенеза у томата показали, что данная технология 
малоизучена, так что необходима дальнейшая работа по 
разработке и совершенствованию протоколов получе-
ния гаплоидов у данной культуры.

Заключение

Несмотря на экономическую значимость, на накоп-
ленные знания в области генетики, биохимии и физио-
логии томата, для данной культуры все еще нет эффек-
тивных протоколов получения гаплоидов. По-прежнему 

Таблица. Окончание
Table. The end

Тип 
экспланта / 
Explant type

Предварительная 
обработка /
Pretreatment

Питательная среда /
Nutrient medium

Результат /
Result

Источник /
Reference

П
ы

ль
ни

ки
, р

аз
м

ер
 б

ут
он

ов
 2

,0
–8

,0
 м

м

Холодовой шок при 
4°C и 7°C в течение 
2, 4, 6, 7, 8, и 9 дней

Индукционные среды:
МС + 2 мг/л ИУК, 1 мг/л 2-ИП;
MС + 2 мг/л НУК + 
1 мг/л кинетин + 2 мг/л 2,4-Д;
MС + 2 мг/л НУК + 1 мг/л кинетин;
NLN + 0,5 мг/л БАП + 0,5 мг/л НУК;
MС + 2,5 мг/л НУК + 
0,5 мг/л кинетин 

Среды для регенерации:
МС + 2,0 мг/л БАП + 0,2 мг/л НУК;
МС + 0,5 мг/л зеатин; 
МС + 1,5 мг/л БАП; 
МС + 1 мг/л ГК + 0,05 мг/л БАП + 
0,1 мг/л НУК 

Среда для укоренения:
½ МС с добавлением 0,1 мг/л ИМК

Индукция каллуса 
наблюдалась только на 
среде МС + 2-ИП 
(1 мг/л), 
ИУК (2 мг/л). 
У 8 генотипов из 31 
наблюдалась индукция 
каллуса. Регенерация 
наблюдалась только на 
среде MС + зеатин 
(0,5 мг/л)

Kumar et al., 
2020
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необходимо определить инкубационные условия, физи-
ко-химические условия среды, влияние генотипа культу-
ры in vitro, физиологическое состояние донорного расте-
ния и стадии развития микроспор, которые влияют на 
воспроизводимость протоколов.

Культура пыльников для получения гаплоидных рас-
тений томата не дала успешных результатов, а исследо-
ваний культуры микроспор было проведено недостаточ-
но, поэтому трудно дать оценку эффективности данного 
способа. Методы на основе гиногенеза недостаточно изу-
чены, однако культура неоплодотворенных семяпочек 
может стать успешным способом получения гаплоидов 
томата при дальнейшей разработке успешных протоко-
лов.
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