
Таким Образом, и в филогенетическом аспекте влияние эстрадиола 
выражается в индукции синтеза М-субъеднниц, обеспечивающих ана­
эробный метаболизм. Надо полагать, что этот фактор имеет особо важ­
ное значение для тканей, преимущественно работающих в анаэробных 
условиях. В тканях же, использующих в основном окислительные пути 
для снабжения энергией, влияние этого гормона, повили мому. может 
приобретать особое значение в условиях кислородной недостаточности, 
в частности, при ограниченном юступе кислорода к тканям эмбрионов.

Касаясь особенностей гормонального контроля ЛДГ в онтогенезе 
кур в свете материала, полученного н экспериментах с эстрадиолом и 
тироксином, следует особо выделить выраженное активирование реак­
ций обмена лактата в эмбриональной и зрелой ткани мозга Эти дан­
ные могут рассматриваться как важное свидетельство функционирова­
ния компенсаторных механизмов, обеспечивающих адаптацию метабо­
лизма мозга птиц к колебаниям уровня гормонов в организме.
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Показан», что некротн еск;п растения сублегалышх гибридов ез։и!сп- 
!ип:Х-՛ /йниЛит в со.1екнионном отношении имеют известные преимуще­
ства Перед фенотипически нормальными особями тех же комбинаций. В 
беккроссных семьях культурного томата с гибридными растениями подав 
лкетсн генетическая рекомбинация по признакам величины и окраски пло­
дов. Созревание плодов у бсккрсктов часто протекает очень медленно.
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՛է րււյտուրա կան տոմատի ե Հիբրիդային ր!1ւ յսերի իււսյաձձոէմրց и 1.ч սւ ц վ ՛-' • •' 
րեկրոսային րնտանի քներում պտուղների մ ե Лги р յան և դույնի հւս tn կան իքն հիով 
նկատվում Հ ղենեսւիկտկան ոե կո մբինա ցհա յի ճնշում '0 տուղնհրի Հասունացումը 
րեկրոսւսյին բույսերի մոտ հւսճւսի’ րնթսւնում է, շատ լյան դաղ. աստիճանաբար 
անցնէւյով Ումեղ ինտենսիվ դույնի է

Adduced data show that necrotic plant of <ubk'?hal hybrids L esett- 
Ittntum «nd L. Hirsututn in selective relation have recta -r dyantagc 
over phenotypic normal plants ■ i saint combinations The svp.iressi m o' 
genothypic recombination by signs ol size and colour of fruit in bsckros՜- 
families from crossing of cultured tomato with hybrid plants has be՛ ՛ 
found. The maturing о fruit.s often was very slinv, with gradual change 
from Ices to more intensive colour.

Растения томата—селекция—некротически растения—фенотипически нормальных 
растения—бек кроссные семьи.

Как мы знаем [3], гибриды между типичными самосовместимыми и ти­
пичными самонесовместимыми видами шматов, даже вполне жизне­
способные в F՛, непригодны для непосредственного селекционного ис­
пользования. так как в чреде поколений у них спонтанно вытесняется ге­
ном автофертильяых видов геномом автостергльвых. исключая выход 
хозяйственно-полезных форм. Единственным иа сегодняшний день пу­
тем применения в селекции подобных гибрнюн является их возвратное 
скрещивание (յ1) с культурным, томатом. Особенно это относится к 
сублетально-некротическим комбинациям, каковым и являются сочета­
ния /. esculentum у. L. /lirsutum. Хотя любой сорт культурного 
шмата при скрещивании с са.монесовместпмым £ hirstiltitn даст суб- 
.тетально-нскротический эффект 11 ]. однако между 'ибридиыми комби­
нациями наблюдается значительное варьирование по силе проявления 
некроза |5]. В ряде этих комбинаций наряду с некротическими расте­
ниями в небольшом количестве обнаруживаются и фено1ипическм нор­
мальные (здоровые) экземпляры. Оба типа растений н качестве муж­
ской формы довольно хороню скрещиваются с культурным томатом. 
Таким образом, если ։олько гибриды нс оказываются полностью леталь­
ными или гибель у них не наступает до фазы цветения, путем возврат 
ных скрещиваний они могут быть вовлечены в селекционный процесс. 
Следовательно, практически ни одна некпотическая комбинация тома­
тов не представляет помеху для селекционной работы Между тем 
Хермсеп [8], работая с некротическими гибридами пшеницы, где ле­
гальный исход передок, предлагает селекционерам исключить из про­
граммы гибридизации сильионекротичсскне комбинации.

Какова сравнительная селекционная ценность некротических и нор­
мальных растений в сублетальных комбинациях томатов? Может быть, 
беккросснос потомство нормальных растений выгодно отличается от по­
томства растений некротических? Отнюдь нет. Возможно лаже, что для 
селекции некротические растения гибридов представляют больший ин­
терес, чем нормальные. Дело в том. что в параллельных возвратных- 
скрещиваниях культурного томата с некротическими и нормальными 
особями гибридов неожиданно обнаружилось, что плодоносящие расте­
ния в беккроссах, полученных с участием сублетальных экземпляров, 
но продуктивности значительно превосходя! плодоносящие растения в 
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гех беккроссах, для получения которых использованы нормальные 
экземпляры гех же гибридных комбинаций.

Материал и методика. Исследовано 19 беккросеных семей от скрещивания куль* 
турногг томата ($) с растениями Г։ I. esculenturnXl hirsutum. В качестве L es- 
tulenlun при получении гибридов первого поколения выступали среднеранние и сред­
не целые форта Одесский ранний. Деликатес 312. Гибрид 6-1 14, Ferguson и Midsea- 
• </г.'L՛.'. Дикий томат A kirsiituni был представлен одним, образном—2021 ш֊ катало 

■ ՛•' ВИ Ра Гибридные комбинации F։ содержали как некротические. гак и фенотипл- 
'.ккп нормальные растении Семьи ВС] получены путем индивидуального < кретина- 
гни некротических (6) и здоровых (11) растений F. межвидовых гибридов с культур­
ным томатом В качестве esculentum для возвратного скрещивания использованы 
гкюлнеспелыП сорт Хргэвакди -15. который среди многих испытанных сортов культурно- 

томата в сочетании с hirsutum проявлял наиболее сильный некроз, и материнская 
՛•՛ ютветствующёи нбридной комбинации.

Изучены также 1Н беккросеных семей, полученных от возвратного скрещивания 
Культнгенного вида (материнского компонента гибридов) i некротическими и нормаль­
ны vi< ра-_-юниимп F„ и замешенного беккросса F։Xt. hirsutum. В этих опытах участ- 
иивалн комбинации Балтиморах^- hirsuium и М dseason 427 ֊... ! n<rsu(um.

Применяли общепринятую методику кастрации, 1нбрндиза;։ин. изоляции кастри- 
i-fiii а ни Ui опыленных цветной. Заранее брали под нм-.ь торы также игл-:.-. (б;, го 
•и.), лр’.'лнпзначенные для сбора пыльцы.

Результаты и обсуждение. В 8 беккросеных семьях о; некротиче­
ских особен Hi в совокупности имелось 62 некротических и 46 нормаль­
ных растений Из некротических растений плодоносило только 6, кото­
рые в сумме дали I12 слабоосемененных плодов (плоды мелкие, диа­
метром 1—3 см, 2—-З-гнсздныс, желто-оранжевые или еще незрелые). 
Эти растения внешне очень напоминали особи |-։. Из 16 нормальных 
растений плодоносило 32. В общей сложное:)։ они дали 2576 плодов. 
В этой группе бсккроссов в среднем, следовательно, плодоносило 35.2% 
растений, а среднее число плодов на I плодоносящее и I учтенное рас- 
iciine составляло соответственно 70.7 и 21.9. Нормальные растения ха­
рактеризуются заметно большим разнообразием, по габитусу куста, > 
также величине и окраске плодов \ многих из них наблюдается теплен- 
дня к увеличению сходства с культурным томатом, и гакие экземпляры 
обычно плодоносят значительно лучше.

В 11 беккросеных семьях с нормальными растениями 1՜ все потом­
ки в общем были нормальными. Правда, некоторая часть растений 
вес же оказалась депрессивной, но не некротической [-1] Из 215 рас­
тении здесь плодоносило 147 (68,4%), т. е. почти вдвое больше, чем в 
дспвой группе семей. Однако увеличении количества плодоносящих рас­
тений р этих, лишенных некротических особен семьях нс привело к ад­
екватному увеличению общего числа плодов. Среднее число плодов на 

I плодоносящее и I учтенное растение составляло здесь соответственно 
14.1 и 30.1. В итоге, несмотря на то, что в семьях первой группы значи­
тельная часть потомков была некротической и. во существу, совершен­
но бесплодной, нормальные растения ио продуктивности настолько пре­
восходили вторую группу семей, что ко числу плодов на 1 учтенное рас­
тение разница между группами оказалась незначительной.

Поразительно, что наибольшее превосходство нормальных растений 
первой группы семей нал растениями второй группы наблюдается у ин-
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дивидуумов с красными и красно-ирзнжевыми плодами. Например, 23 
таких растения в первой группе завязали 2142 плода, или в среднем 93,1 
шт. на растение, в то время как 57 растений с красны ми и красно-оран­
жевыми плодами во второй группе дали 3070 плодов, или 53.9 шт. из 
растение. Между тем каждое из 9 растений первой группы с оранжевы­
ми, оранжево-желтыми, желтыми и еще зелеными (предположи .ельно, 
желтыми или оранжево-желтыми) плодами в среднем дало 48,2 плоде, 
а такие же растения (90 растений) второй группы—38.0 шт. Суммар­
ные данные о распределении растений по окраске плодов в семьях обе­
их групп представлены в таблице. Первая группа приведена в одном 
случае с учетом, некротических растений, в другом—без них. Сравне­
ние групи без учета некротических растении показывает, что они при­
мерно равны между собой по количеству плодоносящих растений, со­
ставляющих около 70%. Интересно, однако, что по частотам фенотипи­
ческих классов с наиболее интенсивно окрашенными плодами (красные 
и красно-оранжевые) первая группа сильно (почти в 2 раза) превос 
ходит вторую, к той же мере уступая ей по классу менее окрашенных 
растений. Когда первую группу берем целиком. с. с охватом нор­
мальных и некротических растений, значительно изменяется соотноше­
ние классов. К примеру, доля красноплодных растений составляет те­
перь 15.7%, г е. лишь немногим меньше частоты аналогичного класса 
второй группы (17,2%). Таким образом, первая группа, давшая при 
.мерно в 2 раза меньше плодоносящих растений, дала почти столько же 
красноплодных экземпляров, сколько и вторая. В остальных классах 
во все возрастающем порядке проявляется преимущество второй груп­
пы над первой. Следовательно, наблюдаемая между группами серь­
езная разница в количестве плодоносящих растений (35.2% в первой и 
58,4% по второй) главным образом обусловлена классом, с менее окра­
шенными плодам а.
Распределение растений по окраске плодов в В( культурною томати с некротическими 
(первая группа семей) и нормальными (вторая группа) растениями Г
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Примечание: с учетом С) и без учета (*•) некротических растений

Возникает вопрос, какие бы произошли сдвиги в отношениях меж- 
■у фено типическими классами, если бы плодоносили все растения бек- 
кроссного поколения? Судя ли морфологическим особенностям иепли- 
доносивщих растений в семьях второй группы (типа И:, промежуточные 
с уклоном в сторону при плодоношении преобладающая их част», 
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окажется со слабоокрашенными плодами. Значит, в наибольшей мерс 
увеличится доля классов с желтыми -оранжевыми плодами. Частота 
же класса с красно-оранжевыми и особенно с красными плодами не из­
менится или почти не изменится. В 'пользу такого предположения го­
ворит также то обстоятельство, что в четырех семьях, давших наиболее 
высокое количество (89.3%) плодоносящих растений, общая доля клас­
сов с красными и красно-оранжевыми плодами по существу не измени­
лась (27.4% против 26,5% в среднем по всем II семьям), в то время 
как доля классов с оранжевыми—желтыми плодами возросла от 34.4 
до 56.0%.

Из всего сказанного .мы. очевидно, вправе также допустить, что 
плодоноси все некротические растения в первой группе семей, по окрас­
ке плодов они преимущественто были бы в пределах оранжевого желто­
го цветов Мы. таким образом, имеем дело с очевидным фактом подав­
ления рекомбинация при межвидовой гибридизации Об этом же гово­
рит и тот факт, что в классах с более окрашенными плодами обычно 
выше частота растений с более крупными плодами и с большим числом 
'незл в них. и наоборот, классы с менее окрашенными плодами в основ­
ном состоят из более мелких и малогнездных плодов.

Весьма «упорядоченное» распределение признаков, а значит, и по­
давление генетической рекомбинации было обнаружено еще в наших 

ранних опытах и которых для возвратных скрещиваний с культурным 
томатом использовались только некротические растения Р, Было вы­
явлено, например, что з комбинациях, ле в качестве £. е$си1еп!ит ис­
пользовались сорта, располагающие морфологическими маркерами 
(картофельный лист, штамбовый куст, грушевидная форма плодов), в 
ВС именно растения, несущие эти рецессивные сигнальные гены, пре­
имущественно завязывали более крупные и тем неокрашенные плоды 
(красные и красно-оранжевые)). Это были в основном растения куль­
турного типа пли промежуточные г уклоном в сторону культигенногп 
вида. М <‘к рот и чес кис же растения, как правило, имели желтоок-рашен- 
ные плоды.

Любопытно, что созревание плодов у бсккроссов часто протекает 
.долго, медленно. У ряда растений, преимущественно промежуточного 
типа, замечен постепенный переход от менее интенсивной окраски к бо­
лее интенсивной (от желтой к оранжево-желтой и оранжевой, от оран­
жевой к красно-оранжевой, от красно-оранжевой к красной, и, реже, от 

желтой (через оранжс’то) к красной В результате этого на одном и 
том же растении иногда встречались плоды с разной окраской, пред­
ставляющие собой различные стадии созревания. Подобное явление 
было отмечено также другими авторами [6. 7].

Прежде чем перейти к беккроссным семьям, полученным от скре­
щивания культурного томата с растениями Г? и ВС։ (поколения от со­
четания р֊ 9 Х1игви1ит -л). коснемся вкратце их генетической природы. 
В соответствии с гипотезой монотонного контроля гибридного некроза 
[4] данное явление вызывается межаллсльным взаимодействием в ло­
кусе несовместимости ($ локус) или другого гена, тесно сцепленного 
с геном $. Предполагается, что сочетание у гибридов любого из серии 
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аллелей самонеео в мести мости Б։ (вероятно, кроме 2—3) £. 1иг$и1ит с 
аллелем самосов.местимости Б<- вида Ь. е$си!еп1ит и приводит к некро­
тическому эффекту их носителей.

А теперь отметим, что в обеих исследованных комбинациях (Бал­
тимора X. Ь. 1иг5и(ит и \Aiciseason 427 у Ь. Ыг$и1пп|) Г\, служившее 
пыльцевым материалом для настоящих возвратных скрешеваний. полу­
чено от свободного опыления одного некротического растения (допус­
тим, Si.Sc) Оба растения могли переопыляться как пыльцой некроти­
ческих особей других генотипов (например, Б3Б<• • ■ БЯБС), так и 
пыльцой нормальных экземпляров (к примеру. БХБ,. БУБД Ясно, 
что некротические растения Г՞, подобно аналогичным растениям Р։, 
должны были иметь формулу Бп8,. Ясно также, что нормальные расте­
ния Г2 могли иметь генотипы, представляющие собой сочетания разных 
5)-аллелей, кроме сочетания $ХБУ, я также быть гетерозиготами $ХБ 
(БУБС). По гипотезе Б-аллельцого определения некроза, все растения, 
возникшие от скрещивания культурного томата с Бггетерозиготами. 
должны быть некротическими. Исключения составят только гетерози­
готы, один из Б-аллелей которых является либо БХ1 либо Бу. В потом­
стве от возвратного скрещивания культигена с этими растениями по­
ловина потомков будет некротической, половина фенотипически нор­
мальной. Растения с конституцией БХБ., или БуБс при скрещивании 
с £. е$си!еп1нт дадут потомство, лишенное экземпляров с характерны­
ми признаками некроза.

Поколение замещенного бсккросса ВС. и в комбинации Балтимо- 
раХ/,ч>х«/.чщ и в комбинации 427х/п’гху/пт получено от опы­
ления одной нормальной особи Г։ смесью пыльны разных растений 
£. МгхиЬип. Нормальные растения здесь будут представлены в основ­
ном Бггетерозиготами и очень редко—гетерозиготами БхБ,- (Б-.$г).
Однако среди Бргетерознгот мы не обнаружим растений, в генотипе ко­
торых оба члена были бы из числа многочисленных Б-аллелей. вызыва­
ющих некроз. Только один член пары аллелей может быть из этой се­
рии. По гипотезе межаллсльной комплементации, это означает, что 
сколько бы растений из поколения замещенного беккросса 
мы пи использовали для скрещивания с культигеном, мы не получим ни 
одной семьи, целиком состоящей из некротических особей.

Для удобства щлыюйшего рассмотрения 18 бсккроссных семей, по­
лученных при сочетании культигена । ) с растениями Р2 и ВС։ от скре­
щивания объединим их в следующие -I группы. Первую
:руину составляют семьи от возвратного скрещивания некротических 
растений. Группы 2 4 получены с участием нормальных растений Г2 и 
ВС]. Вторая группа—это семьи, все потомки которых оказались нор­
мальными. Третья состоит из расщепляющихся но некрозу семей. В 
четвертую включены семьи, давшие исключительно некротические рас­
тения. Генотип культигена—БСБО, Вероятные генотипы растений Г2 и 
ВС,, являющиеся отцовскими родоначальниками семей, таковы: для 
.червой группы семей—Б|Б,. для груш. 2 -1 — соответственно БХБ 
(Б..Б,.), Б։<4 (Б,Б.) и Б,Б,.
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Первая группа. Всего 5 семей. Все они расщепились на некроти 
ческие и нормальные растения. Это наиболее урожайная группа семей, 
хотя некротические растения, составляющие более половины общего 
числа потомков (82 из 144), были почти полностью стерильными. Сред­
нее число плодов на растение составило 34,5. Окраска зрелых плодов 
была в пределах красно-желтой с различными переходами и оттенками. 
Из 40,3% плодоносящих растений 2,8% имели красные плоды, 5,6— 
красно-оранжевые, 9,7—оранжевые, 2,8 оранжево-желтые. ;2,5—жел­
тые и 6,9% составляли еще незрелые плоды (вероятно, оранжево-жел 
тые при созревании). Обращает на себя внимание то обстоятельство, 
что количество растений с красными плодами в семьях этой группы во 
много раз меньше, чем в беккроссмых семьях, полученных с участием 
растений 1-':. Кроме того, сами плоды мельче и в них содержится мень­
шее число гнезд. Уменьшение размера и числа гнезд наблюдается и у 
плодов других фенотипических классов. Диаметр плодов не превыша­
ет 2֊ 3 см, число гнезд в основном 2—3.

Вторая группа. Несмотря на то, что эта группа (три семьи) цели­
ком состоит из нормальных или почти нормальных экземпляров и со­
держит наибольшее количество плодоносящих растений (60,5%), по об­
щей урожайности (число плодов на растение 15,3) она значительно 
уступает первой группе. По окраске плодов растения разбиваются на 
те же классы, что и в первой группе. Выход растений с темноокрашен- 
ными плодами здесь даже несколько меньше, чем в группе первой. Мы 
уже знаем, что одинаковые по S-геиотину растения Fj и F2 содержат 
разное количество генотипического .материала родительских видов [3]. 
Вследствие уменьшения количества генов культурного томата у расте­
нии Fs в их беккроссном потомстве сокращается доля растений с тем- 
воокрашениыми плодами. В этой и предыдущей группе более полови­
ны растений морфологически от носились к типу Fb Определенная 
часть растений занимала промежуточное положение между родителя­
ми и только единичные растения были обозначены как промежуточные 
с уклоном в сторону культи генного вида. Несмотря на наличие класса 
красноплодных растений, отсутствовали экземпляры, напоминающие 
ти пи ч и ы й esc и ten. mtn

Третья группа. Это. как уже говорилось, семьи, давшие как некро- 
гическис, так п нормальные растения. Сюда включены 4 семьи от F?, 
а также все 3 семьи, полученные с участием нормальных растений ВС; 
(FiXhirsutum). Среднее число плодов на растение составляет 22.6. В 
целом плоды несколько мельче, чем в двух первых группах. Полностью 
отсутствует класс красноплодных растений. Подавляющая часть рас­
тении (104 из 121) фенотипически напоминает F,. остальные были про­
межуточные. ш с уклоном в сторону F|.

Четвертая группа состоит из трех семей Группа (54 растения) по 
существу совершенно бесплодная всего 6 плодов па 3 растениях. Все 
растения типа F|.

Нельзя не заметить, что экземпляры с красными плодами возник­
ли только в беккроссном потомстве тех растений Fa. в генотипе которых 
предполагается наличие аллеля S,. Это все некротические растения
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(SjSo) и те нормальные растения или S,S ), которые даю;
целиком здоровое беккроссное потомство В этих семьях значительно 
выше и количество растений с красно-оранжевыми плодами Таким 
образом, мы имеем cine одно доказательство того, что у гибридов га­
мета с фактором Sc представлена большим количеством генов esculen 
turn, чем Sj-гаме га, которая преимущественно песет гены hirsutum.

Завершая сравнение беккроссных семей, полученных с участием не­
кротических и нормальных растений и отмечая вполне определенные 
достоинства первых, нельзя не обратить внимания и на следующее об­
стоятельство. Втброс поколение гибридов 1. esculentитхL. hirsutum 
полученное от некротических растении F., более продуктивно, чем F2 
от нормальных. Так, 266 растений F2, полученных от свободного опы­
ления некротических особей F։, в комбинациях скрещивания сортов Та­
лалихин 186, Midseason 427, Маяк, Армянский штамбовый, Сибирский 
скороспелый и Балтимора с L. hirsuluin. в среднем дали 92,7 плодов на 
растение, в то время как каждое из 201 растения F2 от нормальных осо­
бей Fj тех же комбинаций завязало только по 62,5 плодов.

Таким образом, хотя это и парадоксально на первый взгляд, семьи 
от возвратного скрещивания культурного томата с некротическими рас­
тениями 1-\ и Б, гибридов L. esculentu.ru X L. hirsutum с точки зрения се­
лекционера имеют известные преимущества перед беккроссными семья­
ми, полученными с участием фенотипически нормальных особей соот­
ветствующих поколений тех же гибридных комбинации. Поэтому не­
кротические растения сублегальных комбинаций е большей предпочти­
тельностью должны быть включены в программу гибридизации. По-ви- 
димому. эти факты, а также приведенные в предыдущем абзаце данные 
и более высокой продуктивности поколения F2 из семян от некротиче­
ских растений Fi по сравнению с F« от нормальных растений F. служат 
еще одним доказательством ранее [2] выдвинутого предположения, 
согласно которому гибридный некроз как фактор репродуктивной изо­
ляции ко своей эффективности уступает изолирующему механизму в ви­
де нежизнеспособности гибридных зародышей.
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