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Pubescence is one of the important biotic factors in 
plants related to protection from stressful environ-
mental factors. In potato, the interest in the study of 
pubescence is associated primarily with the fact that it 
plays a significant role in the protection of plants from 
insect pests. The review focuses on the functional role 
and genetic control of leaf pubescence in potato. The 
review describes morphological features of pubes-
cence of potatoes, which consists of simple and glan-
dular trichomes of several types. The ratio of trichomes 
of different types in potato species potato is diverse, 
especially for wild species. Therefore, the pubescence 
may serve as a classifying trait. The role of trichomes 
as “factories” of secondary metabolites of potatoes, 
among which are the esters of sucrose and terpene 
derivatives that serve as insect repellents. Trichomes 
also synthesize polyphenol oxidases, which lead to the 
biosynthesis of compounds which are harmful to the 
insects. The review presents information about the cur-
rently known genes responsible for pubescence. These 
are genes involved in the formation of a complex of 
MYB-bHLH-WD40, which controls the differentiation 
and development of trichomes in plants. The proteins 
of this complex in potatoes are primarily studied in 
connection with the regulation of the biosynthesis of 
anthocyanins. The fundamental basis for identification 
of genes controlling pubescence in potato is currently 
sequence data from complete genome sequencing. 
By analysis of homology with the genes of model orga - 
nisms, it allows candidate genes that control important 
traits in potato to be identified. Work in this direction 
is already underway, but at the initial stage. In the 
final section, the review describes the methods of 
phenotyping trichomes, based on the visual analysis 
of microscopic images (obtained both with optical 
and electron microscopes). The urgency of developing 
new high-performance approaches to the study of the 
morphology of the trait in potatoes has been demon-
strated.
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Опушение – один из важных биотических факторов защиты рас-
тений от повреждающих факторов среды. Интерес к изучению 
опушения картофеля связан преимущественно с тем, что оно игра-
ет заметную роль в защите растений от насекомых-вредителей. 
Обзор посвящен функциональной роли и генетическому контролю 
опушения листьев у картофеля. Рассматриваются морфологиче-
ские особенности опушения картофеля, которое состоит из несе-
кретирующих и секретирующих трихом нескольких типов. Соотно-
шение трихом разных типов у разных видов картофеля отличается 
большим разнообразием, характерным в первую очередь для 
дикорастущих видов. Опушение может служить классифициру-
ющим признаком. Описана роль трихом как «фабрик» вторичных 
метаболитов картофеля, среди которых сложные эфиры сахарозы 
и терпеновые производные, служащие репеллентами насекомых. 
Трихомы также синтезируют полифенолоксидазу, которая за счет 
окисления фенолов приводит к синтезу метаболитов, вредных для 
насекомых. Представлена информация об известных в настоящее 
время генах, ответственных за контроль опушения. Это гены, уча-
ствующие в формировании комплекса MYB-bHLH-WD40, который 
контролирует процессы дифференцировки и развития трихом у 
растений. У картофеля белки этого комплекса изучаются прежде 
всего в связи с регуляцией биосинтеза антоцианов. Фундаменталь-
ной основой для идентификации генов, контролирующих опуше-
ние картофеля, в настоящее время являются данные о последо-
вательности полного генома картофеля. Это позволяет на основе 
анализа гомологии с генами модельных организмов идентифи-
цировать гены-кандидаты, контролирующие важные признаки у 
картофеля. Работы в этом направлении уже ведутся, однако они 
находятся на начальном этапе. В заключительном разделе обзора 
описаны методы фенотипирования трихом, основанные на визу-
альном анализе микроскопических изображений (полученных с 
помощью как оптических, так и электронных микроскопов). По-
казана актуальность разработки новых высокопроизводительных 
подходов к изучению морфологии этого признака у картофеля.

Ключевые слова: картофель; опушение листа; трихомы; защита от 
вредителей; фенотипирование.
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Опушение листовой пластинки растений формиру-
ется за счет поверхностных образований – трихом. 
Это один из адаптивных признаков растений, отве­

чающий за взаимодействие со внешней средой. Он скла-
дывается из нескольких характеристик – морфологии 
трихом, их размеров, плотности (число трихом на единицу 
поверхности листа). Трихомы бывают несекретирующие 
и секретирующие (депонирующие и/или выделяющие се-
крет). Первые участвуют в формировании микроклимата 
у поверхности листа, в защите от неблагоприятных био-
тических и абиотических факторов среды. В частности, 
опушение рассеивает избыточную солнечную энергию 
и увеличивает эффективность фотосинтеза (Morales et 
al., 2002; Liakopoulos et al., 2006). В холодный период 
опушение регулирует температуру листа, приближая ее к 
оптимальной (Ehleringer, Mooney, 1978). Также трихомы 
могут физически препятствовать движениям раститель-
ноядных членистоногих и поеданию тканей растения 
(Cardoso, 2008; Pott et al., 2012).

Особый интерес представляют секретирующие (или 
железистые) трихомы, найденные на поверхности листо-
вой пластинки многих видов растений (примерно у 30 % 
всех сосудистых растений). Такие трихомы способны 
синтезировать, хранить и выделять большое количество 
специализированных метаболитов, многие из которых 
важны для приготовления лекарственных средств, аро-
матизаторов, пищевых добавок и природных пестицидов 
(Wagner, 1991; Duke et al., 2000; Wagner et al., 2004). Желе-
зистые трихомы развивались главным образом как оружие 
для защиты от патогенных насекомых и микроорганизмов 
(Glas et al., 2012).

У пасленовых (Solaneae), к которым относится карто-
фель Solanum tuberosum L., опушение листа представлено 
широким спектром многоклеточных, обычно не ветвистых 
трихом разного размера (Luckwill, 1943; Tingey et al., 1982).

В середине прошлого века было опубликовано подроб-
ное морфологическое описание разных типов трихом для 
томата (Solanum lycopersicon, соврем. син.: Lycopersicum 
esculentum) (Luckwill, 1943), растения которого даже на 
фоне остальных представителей сем. Пасленовые харак-
теризуются очень большим разнообразием типов трихом. 
Трихомы томата различаются по размеру, морфологии и 
химическому составу секретируемых веществ, что свиде-
тельствует о разной их функциональной нагруженности:
– тип I – секретирующие трихомы с многоклеточным 

основанием, длинной (~2 мм) многоклеточной ножкой 
и небольшим железистым кончиком;

– тип II – короткие (0.2–1.0 мм) несекретирующие трихо-
мы, характеризующиеся многоклеточным основанием;

– тип III – короткие (0.2–1.0 мм) несекретирующие три-
хомы, характеризующиеся одноклеточным основанием;

– тип IV – более короткие (~0.3 мм) трихомы, которые 
имеют одноклеточное основание, многоклеточный сте­
белек, короче, чем у типа I, и небольшой железистый 
кончик;

– тип V – короткие (0.1–0.3 мм) несекретирующие три-
хомы с одноклеточным основанием;

– тип VI – трихомы, характеризующиеся четырехкле-
точной железистой головкой на короткой (~0.1 мм) 
многоклеточной ножке;

– тип VII – короткие трихомы (<0.05 мм), состоящие из 
одноклеточной ножки и железы неправильной формы, 
включающей от 4 до 8 секретирующих клеток (Luck-
will, 1943).
Основные классы вторичных метаболитов, которые 

способны производить железистые трихомы, – это тер-
пеноиды (Gershenzon, Dudareva, 2007), фенилпропены 
(Gang et al., 2001), флавоноиды (Treutter, 2006), метилке-
тоны (Fridman et al., 2005), ацильные сахара (Kroumova, 
Wagner, 2003).

С использованием методов электронной микроскопии 
были описаны детальные различия в форме и поверхно-
сти трихом разных видов рода Solanum (Edmonds, 1982). 
Авторами отмечено большое разнообразие изученных 
видов по этому признаку, различия в соотношении три-
хом разных типов и отсутствие секретирующих трихом 
у некоторых видов. Кроме того, выявлено меж­ и внутри­
видовое разнообразие не только по соотношению три хом 
разного типа, но и по химическому составу их содер­ 
жимого (Schilmiller et al., 2008). Например, для дикого 
ви да томата S. pennellii характерно присутствие ацетили-
рованных форм сахаров в железистых трихомах типа IV, 
тогда как в трихомах культурных форм томата подоб-
ные соединения отсутствуют (Luckwill, 1943; Antonius,  
2001).

Помимо вторичных метаболитов, трихомы многих ви­
дов пасленовых способны производить разнообразные 
белки с защитными функциями, такие как ингибиторы 
протеаз (Liu et al., 2006), полифенолоксидазы (Yu et al., 
1992) и филлопанины (Shepherd et al., 2005). Ингибиторы 
протеаз, вероятно, снижают эффективность пищеварения 
вредителей, питающихся листьями, замедляя их развитие 
(Glas et al., 2012). Синтез ингибиторов протеаз и других 
защитных веществ может быть как постоянным, так и 
индуцироваться в ответ на поранение (Tian et al., 2012). 
Полифенолоксидазы представляют собой класс фер-
ментов, которые экспрессируются в ответ на различные 
повреждающие факторы растений (Jukanti, 2017). В част-
ности, они обеспечивают окисление моно­ и O­дифенолов 
до О­дигидрооксихинонов, которые могут связываться 
с аминокислотами в кишечнике насекомых, тем самым 
снижая их питательную ценность. В норме разные пред-
ставители этого ферментативного класса хранятся в лей­
копластах трихом I, IV и VI типа у томата, тогда как фе­ 
нольные субстраты присутствуют в вакуолях соответст­
вующих клеток трихом. При повреждении трихом ком-
партменты разрушаются и соответствующие фенольные 
производные ферментативно окисляются до хинонов. Эти 
хиноны обладают высокой реакционной способностью 
и связываются с ­NH2 и ­SH группами биологических 
молекул (Thipyapong et al., 1997). Наличие такой системы 
повышает устойчивость не только к насекомым, но также 
к поражению бактериальными (например, Pseudomonas 
syringae (Li, Steffens, 2002)) и грибными патогенами (на-
пример, Peronospora tabacina) за счет ингибирования 
развития спор у последних (Shepherd et al., 2005).

Было показано, что мутация томата hairless (hl), вызы­
вающая образование дефектных (искривленных или уве­  
личенных) трихом, уменьшает содержание полифеноль-
ных и терпеновых соединений в них (Kang et al., 2010). 
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Эти соединения играют важную роль в защите от насе­
комых­паразитов (например, Manduca sexta на стадии гу­
сеницы и бабочки).

Морфология опушения листа картофеля
Трихомы, формирующие опушение листа у картофеля, 
по своей морфологии сходны с трихомами, описанными 
у других видов пасленовых, однако конкретные характе-
ристики опушения у разных видов могут существенно 
различаться. М.А. Сизова (1965) провела систематический 
анализ особенностей опушения у картофеля 102 видов. 
Автор характеризует опушение четырьмя типами трихом. 
Первый тип – это простые волоски, различающиеся по 
длине и толщине. На их стенках имеется отложение кути-
кулы, которое определяет жесткость трихомы. Остальные 
три типа трихом представлены секретирующими волоска-
ми. Первый тип секретирующих трихом похож на простые 
трихомы; различие заключается в том, что они содержат 
на вершине одноклеточную железку. Такой тип трихом 
встречается очень редко, лишь у одного из изученных 
видов – S. berthaultii. Второй тип секретирующих трихом 
характеризуется железкой округлой формы, состоящей из 
четырех секретирующих клеток. Нижележащая клетка 
является ножкой трихомы. У некоторых видов такой тип 
трихом преобладает. Третий тип секретирующих трихом 
включает головку из шести клеток, расположенных в три 
ряда. Ножка такой трихомы сформирована одной клеткой, 
которая почти всегда изогнута. Автор отмечает, что раз-
личным видам свойственно опушение с определенным 
типом трихом, так что эта характеристика может служить 
систематическим признаком. Степень опушения сильно 
варьирует в зависимости от условий произрастания, но 
соотношение типов волосков можно считать постоянным 
признаком.

В этой же работе (Сизова, 1965) для двух видов S. tari­
jense и S. pinnatisectum исследовалась изменчивость опу­
шения в процессе развития листьев. В результате наблю­
дений оказалось, что проростки S. tarijense в период 
по явления семядолей имеют опушение, не свойственное 
взрослому растению. Отличия касаются преимущест­
венно соотношения трихом разного типа, а сходство с 
опушением у взрослого растения наступает лишь на 
10­й день после всходов. Таким образом, разные типы 
трихом формируются в разное время. Например, желе-
зистые трихомы, содержащие головку из четырех клеток, 
появляются только в момент формирования устьиц листа, 
тогда как трихомы других типов формируются на более 
ранних стадиях развития листа. Анализ расположения 
трихом на начальной стадии формирования листа показал, 
что волоски инициируются в основном вблизи прово-
дящих тканей, ближе к формирующейся главной жилке.

В работе (McCauley, Evert, 1988) у сорта Russet Burbank 
было отмечено наличие секретирующих трихом с секре-
тирующей головкой из четырех клеток, а также более 
крупных несекретирующих многоклеточных трихом.

При изучении ультраструктуры трихом сорта картофеля 
Bintje установлено наличие двух типов секретирующих 
трихом, различающихся по структуре (Lyshede, 1980). 
Первый тип имеет восьмиклеточную шаровидную головку 
на одноклеточной ножке. Железистые клетки, составляю-

щие головку, содержат множество вакуолей, крупное ядро, 
многочисленные рибосомы и митохондрии, несколько 
телец Гольджи и потемневшие хлоропласты. Пластиды в 
основном расположены вблизи осевой стенки клетки, гра-
ничащей с центральным межклеточным пространством, 
заполненным секретом. Предполагается, что пластиды 
участвуют в формировании секрета. Наружная стенка 
покрыта тонкой кутикулой (Lyshede, 1980). Второй тип 
имеет булавовидные многоклеточные головки, также на 
одноклеточной ножке. Клеточные особенности подобны 
описанным для трихом предыдущего типа, за исключе-
нием того, что железистые клетки несут одну большую 
центральную вакуоль и пластиды, распределенные по всей 
клетке. Объемное межклеточное пространство заполнено 
секретом (Lyshede, 1980).

Установлено, что трихомы этих двух типов различаются 
по составу содержащихся в них соединений (Lyshede, 
1980). Короткие железистые трихомы с круглой головкой 
(в англоязычной литературе их часто называют «тип A» 
(Gibson, 1971)) содержат фенольные соединения (Avé, 
Tingey, 1986). Более длинные железистые трихомы с бу-
лавовидной головкой (тип B) содержат сложные эфиры 
сахарозы (Neal et al., 1990). Следует отметить, что для 
большинства культурных форм картофеля, в отличие 
от диких видов, характерны трихомы типа A и крупные 
трихомы без булавовидной головки и не содержащие 
характерного для трихом типа B секрета (см. рисунок) 
(Tingey, Laubengayer, 1981; Tingey et al., 1982; McCauley, 
Evert, 1988; Kowalski et al., 1992).

Защитная роль опушения листовой пластинки  
у культурных форм картофеля  
и их диких сородичей
У возделываемых форм картофеля опушение – один из 
важ ных факторов сопротивления растения насекомым 
(Gregory et al., 1986; Flanders et al., 1992), в частности 
картофельной блохе, картофельной цикадке, колорадскому 
жуку (Maharijaya, Vosman, 2015), а также тлям (Радченко, 
2017). Известно, что генетическое разнообразие возделы-
ваемых культур с течением времени снижается и может 
быть повышено за счет использования диких сородичей 
как источника селекционно значимых аллелей.

В исследовании (Tingey et al., 1982) выявлено, что опу­
шение дикого картофеля Solanum berthaultii Hawkes., ус­
тойчивого к поражению насекомыми и распространен-
ного в Южной Америке, отличается от опушения сортов 
S. tuberosum не только по количественным характеристи-
кам, но и по морфологии трихом (см. рисунок). Можно 
заметить, что количество трихом дикого сородича в разы 
больше, чем у культурного сорта. Как известно, плот-
ность расположения трихом является одним из основных 
факторов, коррелирующих с устойчивостью к насекомым­
вредителям (Kennedy, 2003; Simmons, Gurr, 2005). Одно-
временно с этим у дикого вида картофеля наблюдается 
два разных типа (А и B) головчатых (секретирующих) 
трихом (см. рисунок, б ), тогда как у культурной формы об-
наружен тип A секретирующих трихом и многоклеточные 
трихомы без головки (см. рисунок, а). Установлено, что 
секретирующие трихомы обоих типов (A и B) сов местно 
обеспечивают более эффективную защиту от тли Myzus 
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persicae (Sulzer), чем один только тип A (Tingey, Lauben-
gayer, 1981), а также противодействуют широкому спектру 
насекомых­вредителей, таких как картофельный мотылек 
Phthorimaea operculella Zell., бобовая цикадка Empoasca 
fabae Harris., жук­листоед Epitrix cucumeris Harris. и др. 
(Neal et al., 1991).

Секрет трихом типа A способен обездвиживать мелких 
членистоногих, способствуя их гибели (Gibson, Turner, 
1977). Это происходит вследствие быстрой полимериза­
ции секрета трихомы, содержащего полифенолок сидазу, 
после повреждения в результате контакта с насе комыми 
(Kowalski et al., 1992). Было показано, что содержимое 
трихом S. tuberosum не проявляет полифенолоксидазной 
активности (Kowalski et al., 1992).

Более длинные железистые трихомы типа B выделя­
ют сложные эфиры сахарозы и терпеновые производные, 
которые являются репеллентами и способствуют гибели 
насекомых, в частности тлей и гусениц, оказывающих-
ся на поверхности листа (Neal et al., 1990; Kang et al., 
2010). Интересно, что содержащийся в этих трихомах 
(E)­ β­ фарнезин противодействует тле M. persicae не толь­
ко напрямую, но и опосредованно, привлекая тлевых на-
ездников Diaeretiella rapae (Gibson, Pickett, 1983; Beale 
et al., 2006). Кроме того, наличие густого железистого 
опу шения типа В противодействует поражению растений 
колорадским жуком (Фасулати и др., 2011).

Методами масс­спектрометрии проведен сравнитель-
ный анализ состава секрета диких видов картофеля, ус­
тойчивых к колорадскому жуку и восприимчивых к по ­ 
ражению им (S. tarijense, S. oplocense, S. piurae, S. acro­
glossum, S. chomatophilum, S. paucissectum), а также куль-
турных форм (Tai et al., 2014). Авторы определили наборы 
метаболитов, отличающие эти группы устойчивости к 
колорадскому жуку, и показали ключевое влияние глю-
коалкалоидов, гидроксикумарина и фенилпропаноидов, 
содержащихся в трихомах большинства диких видов и 
отсутствующих у S. tuberosum.

Генетико-селекционные исследования признака 
«опушение листовой пластинки» картофеля
Плотное опушение железистыми трихомами (см. рису-
нок), эффективное в защите от вредителей, распростра-
нено среди диких видов картофеля и рассматривается как 
перспективный признак для интрогрессии в культурные 
формы (Фасулати и др., 2011). Особенности опушения мо-
гут быть успешно перенесены между видами S. tuberosum 
и S. berthaultii и впоследствии использованы при создании 
сортов картофеля, устойчивых к насекомым­вредителям 
(Tingey et al., 1982).

Для комплексной устойчивости картофеля к насеко-
мым­вредителям были выявлены локусы количественных 
признаков (QTL) при использовании картирующей попу-
ляции S. tuberosum × S. berthaultii (с двумя беккроссами), 
генотипированной при помощи RFLP­маркеров (restric-
tion fragments length polymorphism – полиморфизм длины 
рестрикционных фрагментов) (Bonierbale et al., 1994). 
При этом авторы идентифицировали локусы комплексной 
устойчивости к насекомым­вредителям, ассоциирован­
ные с плотностью трихом и их защитными характеристи­  
ками: активностью полифенолоксидазы и синтезом слож­

ного эфира сахарозы в трихомах типа А и B, а также ре­
акцией ферментативного потемнения.

Однако при переносе в сорта картофеля генетического 
материала диких сородичей вместе с полезными при­
знаками (в том числе защитным опушением листовой 
пластинки) происходит коселекция нежелательных при-
знаков, от которых необходимо избавляться путем даль-
нейших скрещиваний и уменьшения доли чужеродного 
хроматина в геноме культурных форм картофеля. Для того 
чтобы не проходить этот путь каждый раз, создаются ин-
трогрессивные линии, несущие только желаемые призна-
ки, унаследованные от диких сородичей, которые могут 
затем широко применяться в селекции сортов. Одной из 
первых удачных линий, унаследовавших опушение от «ди-
каря» S. berthaultii, была линия NYL 235­4 (Plaisted et al.,  
1992).

В результате секвенирования генома картофеля (Potato 
Genome Sequencing Consortium, 2011) были расшифрова-
ны последовательности ДНК его хромосом. Это позволило 
идентифицировать гены­кандидаты, контролирующие 
важные селекционные признаки, на основе сходства их по-
следовательностей с уже известными генами модельных 
организмов, таких как Arabidopsis thaliana. Для A. thaliana 
гены, контролирующие инициацию и рост трихом, изуче-
ны достаточно подробно. Они формируют генную сеть, 
включающую как пути передачи сигналов от фитогор-
монов (An et al., 2011), так и регуляторные гены (Hauser, 
2014). Известно, что положительная регуляция роста 
трихом у A. thaliana обеспечивается регуляторным ком-
плексом MYB­bHLH­WD40, включающим белок WD40 
(TTG1), три транскрипционных фактора (ТФ) MYB, 
принадлежащих к классу R2R3 (GL1, MYB23, MYB5) и 
четыре ТФ, относящихся к классу bHLH (GL3, EGL3, TT8, 
MYC­1) (Hauser, 2014). Комплекс MYB­bHLH­WD40 свя-
зывается с регуляторным районом белка GLABRA2 (GL2, 
ТФ класса «гомеодомен»), который активирует процессы 
эндоредупликации, ветвления и созревания клеточной 
стенки, необходимые для формирования трихом. К чис-
лу негативных регуляторов роста трихом относятся ТФ 
класса MYB типа R3 A. thaliana – CPC, TRY, ETC1, ETC2, 
ETC3 и TCL1, TCL2. Несмотря на наличие полногеномных 
данных, семейства указанных транскрипционных факто-
ров у картофеля охарактеризованы недостаточно полно. 
Классификация по типу ДНК­связывающих доменов для 
последовательностей ТФ картофеля существует в базе 
данных транскрипционных факторов растений PlantTFBD 

Scanning electron micrographs of leaf hairiness in (a) Hudson cultivar 
and (b) the wild potato species S. berthaultii (Tingey et al., 1982).
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(Jin et al., 2017), однако для более точного определения 
функциональной роли этих генов необходим детальный 
анализ и сопоставление с гомологами из других таксонов. 
Такой анализ проведен в работе (Wang et al., 2018) для 
транскрипционных факторов картофеля класса bHLH, 
к которым относятся положительные регуляторы GL3 
(идентификатор базы данных TAIR AT5G41315), EGL3 
(AT1G63650), TT8 (AT4G09820), MYC­1 (AT4G00480). 
Филогенетический анализ последовательностей белков 
bHLH, представленных у A. thaliana и S. tuberosum, пока-
зал, что все указанные выше транскрипционные факторы 
bHLH A. thaliana попадают в группу L, а их ближайшими 
гомологами у картофеля являются белки StbHLH97 и 
StbHLH93 (Wang et al., 2018).

Необходимо отметить, что комплекс MYB­bHLH­WD40 
у растений участвует не только в регуляции формирования 
и роста трихом, но также в экспрессии генов биосинтеза 
антоцианов (Li, 2014). Это одна из причин активного ис-
следования транскрипционных факторов, вовлеченных 
в формирование данного комплекса у картофеля (Стры-
гина, Хлесткина, 2017). В работе (Payyavula et al., 2013) 
для гомолога белка TTG1 у картофеля, StWD40, было 
обнаружено, что уровень его экспрессии значимо положи-
тельно коррелирует с содержанием фенилпропаноидов в 
клубнях картофеля. На основе филогенетического анализа 
последовательностей были определены гомологи для 
транскрипционных факторов A. thaliana GL3 и EGL3 – 
StbHLH2 и TT8 – StbHLH1, а также продемонстрирована 
их экспрессия в клубнях картофеля (Payyavula et al., 2013).

В исследовании (Liu et al., 2016) анализировались функ-
циональные различия активаторов биосинтеза антоцианов 
картофеля AN1, MYBA1 и MYB113. Авторы приводят 
филогенетические деревья для последовательностей се-
мейства ТФ bHLH, связанных с биосинтезом антоцианов у 
картофеля и других видов, на которых в кластер, содержа-
щий последовательность белка A. thaliana TT8, попадает 
последовательность картофеля StbHLH1, а в кластер, ко-
торый содержит последовательность ТФ A. thaliana GL3, 
попадает StJAF13. Дифференциальная экспрессия генов 
в клубнях трех сортов с разной окраской мякоти (крас-
ной, темно­пурпурной и белой) исследовалась в работе 
(Cho et al., 2016) при помощи широкомасштабного РНК­
секвенирования. Среди генов, демонстрирующих диффе-
ренциальную экспрессию, в этих образцах оказались гены, 
кодирующие белки StbHLH1 и StWD40. Анализ генов, 
ассоциированных с биосинтезом антоцианов у картофеля, 
демонстрирует функциональную роль белков комплекса 
MYB­bHLH­WD40, связь их экспрессии с изменением 
окраски как клубней, так и листьев картофеля. Однако при 
реконструкции системы генов, контролирующих опуше-
ние, к этим данным необходимо относиться с осторожно-
стью. Только широкомасштабный анализ полного набора 
белковых последовательностей картофеля и идентифика-
ция ортологов могут быть надежной основой для поиска 
генов­кандидатов, вовлеченных в контроль опушения 
листа. Такой анализ актуален и для остальных элемен-
тов регуляторной сети контроля опушения у картофеля, 
которые в настоящее время остаются слабо изученными.

Применение современных геномных технологий поз­
волило изучить генетический контроль биосинтеза со­

единений, накапливающихся внутри трихом (Tissier, 
2012). Это дало возможность вносить изменения в состав 
секрета трихом методами селекции и генной инженерии 
(Glas et al., 2012). В связи с тем, что трихомы частич-
но изолированы от всего организма растения и имеют 
специ фическую структуру регуляторных областей генов, 
контролирующих их развитие (Wang et al., 2002), они 
становятся перспективной основой для создания систем, 
производящих разный набор вторичных метаболитов, в 
том числе токсичных для самого растения. На модельных 
организмах достигнуты успехи в повышении защитных 
свойств путем изменения уровня экспрессии генов (Wang 
et al., 2001; Glas et al., 2012). Подобные технологии в 
перспективе могут служить для создания устойчивых к 
большинству вредителей сортов картофеля, что позволит 
свести на нет необходимость применения инсектицидов 
для сохранения урожая.

Методы оценки характеристик  
трихом картофеля
Опушение листовой пластинки картофеля обладает двумя 
составляющими, значимыми для направленной селекции: 
морфологической (типы трихом, их количество) и биохи-
мической (содержащиеся в трихомах вещества). 

Для оценки содержания тех или иных веществ приме-
няют химический анализ или масс­спектрометрию (Tai 
et al., 2014). Это трудоемкие процедуры, позволяющие 
достаточно точно оценить состав секретирующих трихом. 
Однако множество данных свидетельствует в пользу того, 
что состав секрета трихом во многом определяется их 
морфологией (Tingey et al., 1982; Antonius, 2001; Kang 
et al., 2010), поэтому для целей высокопроизводитель-
ного фенотипирования в широкомасштабных проектах 
возможно применять критерии, основанные на оценке 
морфологического типа трихом.

Для описания морфологии трихом широко используется 
сканирующая электронная микроскопия (Edmonds, 1982; 
Tingey et al., 1982; McCauley, Evert, 1988). Этот метод поз­
воляет детально описать каждую трихому, оценить форму 
и взаимное расположение клеток основания и головки, 
особенности поверхности (Edmonds,1982). Вместе с тем 
у метода есть ограничения, связанные со скоростью обра-
ботки образцов, и он требует весьма дорогостоящего обо-
рудования, поэтому не подходит для массового анализа. 

Традиционным является применение световой микро-
скопии (Luckwill, 1943; Channarayappa et al., 1992). Этот 
метод прост и позволяет отличать основные типы трихом 
друг от друга, а также оценивать их количество и рас-
положение.

При широкомасштабной селекционной работе возни­
кает дополнительная задача, связанная с ускорением и 
оптимизацией всех процессов анализа генотипа и  фено­
типа. При этом для трихом картофеля разработаны сис­
темы комплексного фенотипирования c помощью спек-
трометрических подходов (Cobb et al., 2013). Однако они 
не учитывают признаки трихом достаточно подробно. 
Наоборот, морфология трихом может вносить шум в ряд 
измеряемых характеристик (Araus, Cairns, 2014).

Была предложена технология быстрой количественной 
оценки характеристик опушения у картофеля для задач 
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генетики и селекции этой культуры, основанная на получе-
нии и компьютерной обработке контрастных изображений 
сгиба листа. Предложенная технология описания опуше-
ния поверхности листа картофеля с помощью программы 
LHDetect2 (Genaev et al., 2012) позволяет провести оценку 
числа трихом и их длины (Дорошков и др., 2016а). В этой 
технологии на данный момент отсутствует распознавание 
типа трихомы, однако в связи с тем, что размеры трихом 
разных типов у картофеля значительно различаются, есть 
возможность оценить их косвенно по размеру.

Предложенный метод оценки количественных характе-
ристик опушения листовой пластинки картофеля показал 
высокую производительность. С его помощью получены 
количественные характеристики опушения листьев для 
35 сортов картофеля, выделены сорта, имеющие наиболее 
интенсивное опушение (Великан, Танай, Кемеровчанин, 
Танго) (Дорошков и др., 2016б).

Заключение
Трихомы картофеля являются передовой линией обо-
роны против растительноядных насекомых и возбуди-
телей болезней. На настоящем этапе развития селекции 
этой культуры в рамках классических селекционных 
 программ, а также методов генной инженерии возможно 
более широкое вовлечение данного признака с целью 
создания наиболее подходящих характеристик опушения 
для усиления защиты растений от вредителей. Примене-
ние современных геномных методов породило большой 
массив данных о генетических основах развития трихом 
и биосинтеза различных соединений, содержащихся в их 
секрете. В связи с тем что существует ассоциация меж­
ду морфологией трихом и их защитной ролью, должна 
проводиться широкомасштабная селекционная работа 
с использованием методов высокопроизводительного 
фенотипирования морфологии трихом. 
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