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Уважаемые читатели!
Текущий номер Вавиловского жур-
нала генетики и селекции посвящен 

обзору современных направлений ис-
следований в области картофелеводства. 
В последние десятилетия происходит 
стремительное внедрение инновацион-
ных наукоемких технологий в селекцию 
и семеноводство сельскохозяйственных 
растений, в том числе картофеля, кото-
рый возделывается в большинстве реги-
онов нашей страны и является одной из 
важнейших продовольственных культур 
Российской Федерации.

По инициативе Федерального агент-
ства научных организаций России со-
вместно с редколлегиями отечественных 
научных журналов была организована 
серия специальных выпусков, в которых 
представлена актуальная информация 
об исследованиях, связанных с различ-
ными аспектами генетики, селекции, 
физиологии и агротехнологии выращива-
ния и производства картофеля (Достиже­
ния науки и техники АПК. 2016. № 10; 
Сельскохозяйственная биология. 2017. 
№ 1; Вавиловский журнал генетики и 
селекции. 2017. № 1). Важное место в 
ряду обеспечения производственного 
цикла выращивания картофеля занима-
ет создание новых сортов с заданными 
свойствами путем применения методов 
маркер­ориентированной и геномной 
селекции. Эти подходы базируются на 
результатах изучения молекулярно­ге-
нетических механизмов формирования 
хозяйственно ценных признаков. Особая 
роль в генетико­селекционных исследо-
ваниях картофеля отводится дикорасту-
щим видам как источнику генетического 
разнообразия. В настоящем выпуске 
журнала рассматриваются исследования 
по оценке и использованию генофонда 
видов, сортов и гибридов картофеля, а 
также перспективные подходы в созда-
нии новых сортов картофеля с заданны-
ми свойствами.

Открывает номер обзорная статья, в 
которой анализируется состояние дел в 
области сохранения, изучения и исполь­
зования генетических ресурсов картофе-
ля и его диких родичей в отечест венной 
и зарубежной селекции. Работа подготов-
лена специалистами Федераль ного ис-
следовательского центра Всероссийский 

институт генетических ресурсов растений им. Н.И. Вави-
лова (ВИР, Санкт­Петербург, Россия).

В ВИР хранится одна из крупнейших в мире коллекций 
генетических ресурсов растений, включающая и коллек-
цию культурных и дикорастущих видов картофеля, отно-
сящихся к секции Petota рода Solanum. В настоящее время 
не существует общепринятой классификации этой секции. 
Авторы статей обращаются к разным таксономическим 
системам секции Petota (Букасов, 1978; Hawkes, 1990; 
Горбатенко, 2006; Spooner et al., 2014), что необходи мо 
учитывать при чтении этого выпуска журнала, поскольку 
существуют противоречия в представлениях о ее структу-
ре и составе, а также во взглядах на объем многих видов 
картофеля.

Основной метод расширения генетического разнообра-
зия культурного картофеля – это межвидовая гибридиза-
ция с дикорастущими видами, которые служат источником 
генов устойчивости картофеля к патогенам и вредителям. 
Развитие этого направления рассматривается в обзорах 
«Межвидовая гибридизация картофеля: теоретические 
и прикладные аспекты» и «Межвидовые гибриды кар­
тофеля как доноры долговременной устойчивости к па­
тогенам», подготовленных специалистами из ВИР совмест-
но с коллегами из Института генетики и цитологии НАН 
Беларуси (ИГЦ НАНБ, Минск) и Всероссийского НИИ 
биотехнологии (ВНИИСБ, Москва) соответственно. Отме ­
чается, что наибольшие успехи интрогрессивной гиб ри­ 
 дизации связаны с созданием сортов, устойчивых к фи то­
фторе, золотистой картофельной нематоде и Y­ви русу кар-
тофеля, и подчеркивается, что ускорение создания сортов, 
содержащих гены устойчивости дико рас тущих сороди-
чей, достигается путем использования ДНК­маркеров 
для контролируемого отбора селекционного материала.

Среди заболеваний картофеля особое место занимают 
карантинные болезни, такие как рак картофеля и пораже-
ние золотистой картофельной нематодой. Этой проблеме, 
а также генетическим аспектам устойчивости к данным 
заболеваниям посвящена обзорная статья специалистов 
из Всероссийского НИИ защиты растений (ВИЗР, Санкт­
Петербург) совместно с ВИР и ИЦиГ СО РАН. В двух 
обзорных статьях, подготовленных иследователями из 
МГУ и ВИР, комплексно рассмотрены подходы и про-
блемы, связанные с получением сортов картофеля, устой-
чивых к вирусным инфекциям и к тле.

В следующем блоке работ представлены статьи спе-
циалистов из ИЦиГ СО РАН, ВНИИСБ, ВИР и СПбГУ, 
посвященные возможностям использования методов 
геномики, транскриптомики и метаболомики в генетико­
селекционных исследованиях картофеля и применению 
методов геномного редактирования для ускоренного полу-
чения сортов с заданными свойствами.

Секвенирование генома картофеля открыло новые 
перспективы использования методов высокопроизводи-
тельного секвенирования в генетике и селекции данной 
культуры. Важным следствием секвенирования генома 
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стала идентификация более 8 тыс. SNP, что служит ос-
новой для геномной селекции картофеля, а также для 
выявления новых генов, определяющих хозяйственно 
ценные признаки картофеля, методом полногеномного 
анализа ассоциаций. Подчеркивается важность оптими-
зации имеющихся биоинформатических методов анализа 
для осуществления работ в этом направлении с учетом 
особенностей организации генома картофеля.

Значимая роль отводится системным исследованиям, 
сочетающим изучение генома и транскриптома с оцен-
кой метаболома. Метаболомный анализ уже активно 
применяется для изучения растений картофеля с целью 
выяснить, как влияют те или иные гены на качественный 
и количественный состав совокупности метаболитов. Ана-
лиз метаболома потенциально может быть использован 
как сопутствующий метод при отборе доноров ценных 
признаков и селекционных форм в процессе маркер­ори-
ентированной и геномной селекции.

Еще одна перспективная технология для создания но-
вых улучшенных форм картофеля – направленный мутаге-
нез с использованием системы CRISPR/Cas9. С помощью 
этой технологии возможно в короткие сроки получать 
модифицированные нетрансгенные растения с заданными 
изменениями генов. В отдельном обзоре рассматривается 
современный инструментарий для редактирования генома 
растений с акцентом на особенностях применения этого 
подхода на картофеле.

Среди перспективных направлений обсуждается и не-
давно предложенная зарубежными учеными новая стра-
тегия селекции и семеноводства картофеля, основанная 

на получении гетерозисных диплоидных гибридов путем 
скрещивания инбредных линий. Один из ключевых эле-
ментов реализации данной стратегии – использование 
генетических систем ЦМС­Rf, которые давно и успешно 
применяются в семеноводстве овощных культур, куку-
рузы, сахарной свеклы и только начинают исследоваться 
у картофеля.

Цикл статей по картофелеводству завершает совместная 
работа специалистов из ВНИИСБ и Уральского НИИСХ, 
предложивших эффективный и экономичный способ 
генетической паспортизации картофеля на основе муль-
типлексного анализа десяти микросателлитных маркеров. 
Эта разработка станет ценным инструментом для усо-
вершенствования системы регистрации и сертификации, 
защиты прав селекционеров и контроля генетической 
однородности сортов картофеля. Автоматизированная 
и высокопроизводительная паспортизация предполага-
ет, что особенно важно, использование отечественных 
приборов и реагентной базы. В этой связи необходимо 
подчеркнуть, что критическое значение для успешного 
развития современного картофелеводства в Российской 
Федерации имеет формирование в научных организациях, 
ведущих работы по селекции и семеноводству, базовых 
молекулярно­генетических лабораторий, которые были бы 
обеспечены стандартными комплектами отечественного 
научного импортозамещающего оборудования. Успехи в 
разработке и выпуске такого оборудования для молекуляр-
но­генетических работ уже достигнуты благодаря коопе-
рации ряда институтов ФАНО России с отечественными 
производителями.
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Nowadays, the world’s largest Potato Genebanks, 
including VIR Potato Genebank, hold about 98 thou-
sand accessions of potato and its wild relatives. This 
gene pool, which has been accumulated for almost a 
century, represents a huge genetic diversity of tuber 
bearing species of the genus Solanum L., which has 
a great importance for basic and applied research in 
general, and for human food security. The genebanks 
of potato and other crops have three highly important 
tasks such as permanent replenishment of collection 
material, ensuring its preservation by various storage 
and maintaining methods, including seed and vegeta-
tive propagation, its all-round use in basic and applied 
research, as well as the improvement of the efficiency 
of agricultural production. Analysis of performance of 
the above tasks in genebanks and research institutes 
in most countries concerned with storage, study and 
use of potato germplasm, shows great results and 
achievements, both in terms of its biology and its 
improvement as a food crop. However, the above three 
ways to perform tasks still need to be improved in con-
nection with progress made over past decades, in par-
ticular in the field of basic and applied sciences. In this 
paper, a brief analysis of the status of conservation, 
study and use of potato genetic resources and its wild 
relatives in the domestic and foreign breeding, as well 
as solutions of problems in these areas are provided. 
A great leap forward today is the use of molecular 
genetic methods for genotyping collection material in 
gene banks to identify and itemize collection samples, 
as well as for using this material in basic and applied 
research, including breeding programs. Coordination 
of efforts for the collection of wild species that are not 
in the collections or are represented by a small number 
of samples, as well as the exchange of material and 
information about it, will help expand genetic diversity 
in genebanks and knowledge of the biological features 
of the potato.

Key words: potato; collection; genetic resources; 
evaluation; characters; methods; species; breeding; 
variety.

Сегодня в крупнейших картофельных генбанках мира, включая 
мировую коллекцию картофеля ВИР, хранится около 98 тыс. образ-
цов картофеля и его диких родичей. Этот генофонд, накаплива в-
шийся на протяжении почти столетия, представляет собой огром-
ное генетическое разнообразие клубнеобразующих видов рода 
Solanum L., имеющего огромное значение для фундаментальных 
и прикладных научных исследований и для продовольственной 
безопасности человечества. Генные банки картофеля и других 
сельскохозяйственных растений выполняют три весьма важные 
задачи: постоянное пополнение коллекционного материала; обес-
печение его сохранности при помощи разных способов хранения 
(семенное размножение и хранение в вегетативном состоянии); 
его всестороннее использование в фундаментальных и приклад-
ных исследованиях для решения вопросов повышения эффек-
тив но сти сельскохозяйственного производства. Выполнение 
выше перечисленных задач в генбанках и научных организациях 
боль шинства стран, занимающихся хранением, изучением и 
исполь зованием гермоплазмы картофеля, позволяет получать 
довольно высокие результаты как в области биологии картофеля, 
так и в области улучшения продовольственных качеств культуры. 
Вместе с тем пути выполнения обозначенных трех задач нужда-
ют ся в усовершенствовании в связи с произошедшим за многие 
десятилетия прогрессом, в частности в области фундаментальных 
и прикладных наук. В настоящей работе дан краткий анализ состоя-
ния дел в области сохранения, изучения и использования генети-
ческих ресурсов картофеля и его диких родичей в отечественной 
и зарубежной селекции, а также рассмотрены пути решения про-
блем в этих направлениях. Большим прорывом сегодня является  
использо вание молекулярно-генетических методов в генотипи-
ро вании коллекционного материала для целей идентификации 
и инвента ризации коллекционных образцов в генных банках, а 
также для использования материала в фундаментальных и при-
кладных иссле дованиях, в том числе в селекционных программах. 
Коор ди нация усилий по сбору диких видов картофеля, которые 
отсут ствуют в коллекциях или представлены малым числом образ-
цов, а также обмен материалом и информацией о нем будут спо-
собствовать расширению как генетического разнообразия в ген-
банках, так и знаний о биологических особенностях картофеля.

Ключевые слова: картофель; коллекция; генетические ресурсы; 
изучение; методы; признаки; вид; селекция; сорт.

e-mail: s.kiru@vir.nw.ru

Мобилизация, сохранение и изучение 
генетических ресурсов культивируемого  
и дикорастущего картофеля 
С.Д. Киру , Е.В. Рогозина

Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Федеральный исследовательский центр Всероссийский институт генетических 
ресурсов растений им. Н.И. Вавилова» (ВИР), Санкт-Петербург, Россия

Received 31.10.2016  
Accepted for publication 18.12.2016       
© AUTHORS, 2017

Вавиловский журнал генетики и селекции. 2017;21(1):7-15
DOI 10.18699/VJ17.219

КаК цитировать эту статью:
Киру С.Д., Рогозина Е.В. Мобилизация, сохранение и изучение генетиче-
ских ресурсов культивируемого и дикорастущего картофеля. Вавилов-
ский журнал генетики и селекции. 2017;21(1):7-15. DOI 10.18699/VJ17.219

How to cite tHis article:
Kiru S.D., Rogozina E.V. Mobilization, conservation and study of cultivated and 
wild potato genetic resources. Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selek tsii = Vavilov 
Journal of Genetics and Breeding. 2017;21(1):7-15. DOI 10.18699/VJ17.219



8 Gene pool and breedingVavilov Journal of Genetics and Breeding • 21 • 1 • 2017

Картофель по своей значимости как продоволь ствен­
ная культура занимает четвертое место в мире по­
сле пшеницы, риса и кукурузы. Он возделывается 

более чем в 180 странах, и его потребление растет с каж­
дым годом (FAO, 2015). В 2015 г. Китай произвел более 
41 млн т картофеля, Российская Федерация, по валовому 
производству занимающая второе место, – более 30 млн т, 
Польша – 23.5 млн т, Соединенные Штаты – 22.5 млн т, 
Индия – более 17 млн т, Украина – 15.4 млн т. Вместе с тем 
урожайность этой культуры в нашей стране (17–19 т/ га) 
значительно меньше, чем в ведущих картофелепроизво­
дящих странах – Нидерландах (40–45), США (38–40), 
Германии (35–38), Великобритании (30–33 т/га) и др., что 
объясняется низким уровнем семеноводства и агротех­
ники возделывания. К чести отечественных селекционе­
ров, следует отметить, что они достигли значительных 
успехов в создании высокопродуктивных сортов, облада­
ющих комплексом признаков, в том числе устойчивостью 
к болезням, вредителям и климатическим стрессам.

Сегодня биологическая продуктивность лучших рос­
сийских сортов достигает 50–60 т/га при испытании на 
опытных делянках и сортоучастках. Однако в производ­
ственных условиях их урожайность резко снижается из­
за влияния различных факторов, в том числе поражений 
вирусными, грибными болезнями, и слабой устойчивости 
к меняющимся условиям среды. Расширение направлений 
использования клубней картофеля требует создания не 
только высокопродуктивных сортов, устойчивых к биоти­
ческим и абиотическим факторам среды, но и непременно 
пригодных для высокотехнологических приемов возделы­
вания, длительного хранения, с высокой лежкостью, для 
переработки на обладающие высокими питательными 
достоинствами различные виды продуктов.

Достижения последнего десятилетия в области биоло­
гических и сельскохозяйственных наук (генетики, ботани­
ки, физиологии, молекулярной биологии) способствуют 
значительному усовершенствованию методов селекции. 
Залогом успешной селекции новых сортов являются на­
личие широкого генетического разнообразия исходного 
материала, его генетическая изученность, методы гибри­
дизации и отбора перспективных гибридов (Будин, 1986). 
Сегодня селекционерам доступна уникальная, одна из 
крупнейших в мире коллекция картофеля, хранящаяся 
в Федеральном исследовательском центре Всероссий­
ский институт генетических ресурсов растений (ВИР) 
им. Н.И. Вавилова.

История создания и пополнения  
мировой коллекции картофеля ВИР
Теоретические основы расширения генофонда картофе­
ля для целей селекции заложены гениальным ученым­
генетиком Н.И. Вавиловым, по инициативе которого в 
1925–1932 гг. были организованы экспедиции по сбору 
генетических ресурсов возделываемых растений в Цен­
тральную и Южную Америку. В 2016 г. исполнилось 
90 лет со времени первой экспедиции по сбору диких и 
культурных форм картофеля в Центральной и Южной 
Америке. Благодаря этой экспедиции и на основе со­
бранных образцов началась новая эра в селекции карто­  
феля.

Создание мировой коллекции картофеля ВИР нача­
лось в 1919–1920 гг., когда по заданию Н.И. Вавилова 
С.М. Букасов приступил к изучению сортов картофеля 
в Бюро прикладной ботаники сельскохозяйственного 
ученого комитета, в дальнейшем преобразованном в Ин­
ститут прикладной ботаники и новых культур. На первом 
этапе была поставлена задача собрать и размножить все 
лучшее, что создала к тому времени мировая селекция. 
С.М. Букасов организовал сбор сортов, возделываемых 
в стране и интродуцированных различными путями из 
зарубежных стран, в основном из Германии, а также по­
полнял коллекцию путем выписки сортов из других стран. 
Накопленные в коллекции образцы представляли собой 
многочисленные клоны от иностранных сортов, которые 
выращивались на полях сельских хозяйств. К 1925 г. это 
была самая полная коллекция сортов в стране, однако ее 
изучение показало, что, несмотря на все разнообразие, в 
ней нет сортов, обладающих устойчивостью к наиболее 
вредоносным заболеваниям – раку, фитофторозу, вирусам, 
нематоде и др.

Н.И. Вавилов понимал, что в коллекции не хватает ди­
ких родичей картофеля с его родины – Южной Америки, 
несколько видов которых были открыты к тому времени 
зарубежными ботаниками, изучавшими флору этого кон­
тинента. В 1925–1929 гг. он направил в Центральную и 
Южную Америку С.М. Букасова и С.В. Юзепчука, кото­
рые собрали обширный материал диких видов и местных 
культурных образцов картофеля Мексики, Гватемалы, 
Колумбии, Перу, Чили. В 1932 г. Н.И. Вавилов и сам по­
сетил эти страны, продолжив сбор образцов дикорастущих 
и культурных форм. Привезенные новые образцы карто­
феля оказались весьма ценными как исходный материал 
для селекции, поскольку обладали устойчивостью к раку, 
фитофторозу, вирусным болезням, нематодам и другим 
патогенам (Камераз, 1941; Букасов, Камераз, 1972).

Следует также отметить, что благодаря разнообразию 
коллекции сортов, собранных в 1920–1930­х гг., были вы­
делены сорта, устойчивые к раку картофеля. Как отмечает 
А.Я. Камераз (1940), эта работа имела большое значение 
для предохранения картофелеводства страны от распро­
странения опасного заболевания из­за рубежа. Значение 
своевременного изучения и выделения ракоустойчивых 
форм подтвердилось после Великой Отечественной вой­
ны, когда это заболевание появилось в некоторых областях 
европейской части страны. К тому времени картофеле­
воды обладали большим количеством ракоустойчивых 
сортов. Из коллекции ВИР были выделены, размножены 
и районированы в разных областях страны такие рако­
устойчивые сорта, как Барановский (клоновый отбор от 
сорта Форан), Берлихинген, Гренцмарк, Зазерский (кло­
новый отбор от сорта Фрюнудель), Карнеа, Мажестик, 
Миттельфрюе, Остботе, Парнассия, Пауль Вагнер, Фрам, 
Крахмалингосес, Император, Кобблер и др. К 1965 г. эти 
сорта уже занимали общую площадь почти 700 тыс. га.

Экспедиции в страны Южной Америки были про­
должены после войны: П.М. Жуковским – в Аргентине, 
Чили, Перу и Мексике; А.Г. Зыкиным – в Чили, Бразилии, 
Боливии (Зыкин, 1973); К.З. Будиным – в Мексике и Перу; 
Л.Е. Горбатенко – в Аргентине, Уругвае, Колумбии, Перу, 
Венесуэле (Горбатенко, 2007), а также многими другими 



С.Д. Киру  
Е.В. Рогозина

2017
21 • 1

9Генофонд и селекция Вавиловский журнал генетики и селекции • 21 • 1 • 2017

Мобилизация, сохранение и изучение генетических ресурсов 
культивируемого и дикорастущего картофеля

учеными ВИР. Образцы поступали в коллекцию ВИР так­
же путем обмена с крупнейшими научными учреждения­
ми зарубежных стран – США (опытные станции Белтсвил 
и Стьюрджен Бэй), Англии (Институт Джона Инса и от 
проф. Дж. Хокса из Университета Бирмингема), Перу (от 
проф. К. Очоа), Боливии (от проф. Карденаса), Аргентины 
(от проф. Брюхера) и др. (Киру, 2007). Много образцов 
поступило и от других ботаников Латинской Америки. 
В дальнейшем мировая коллекция картофеля ВИР по­
стоянно пополнялась новыми сортами и гибридами из 
отечественных и зарубежных селекцентров, научных 
учреждений. С.М. Букасов отмечал, что ни в одной стране 
нет такой полной и богатой коллекции, какую собрал ВИР 
(Букасов, Камераз, 1972).

Сегодня образцы мировой коллекции картофеля ВИР 
широко используются селекционерами в качестве исход­
ного материала для создания новых сортов. Всего же за 
90­летний период мобилизации ресурсов картофеля из 
стран Нового и Старого Света коллекция этой культуры 
в ВИР пополнилась более чем 8 500 образцами, в том 
числе более 2 200 селекционных сортов, 2 100 образцов 
140 диких видов, 3 200 образцов 6 южноамериканских 
культурных видов и др.

Изучение и использование в отечественной селекции 
мировой коллекции картофеля ВИР внесло большой вклад 
в развитие не только картофелеводства нашей страны, 
но и фундаментальных и прикладных исследований по 
картофелю и его диким родичам.

Систематика картофеля
Комплексные исследования коллекции картофеля, ко­
торым придавал большое значение Н.И. Вавилов, по­
зво лили в сравнительно короткий срок получить значи­ 
тельные результаты. Основополагающей идеей со з дан­ 
ной С.М. Букасовым и получившей мировую извест­
ность и признание системы видов картофеля было уче­
ние Н.И. Вавилова о центрах происхождения видов рас­
тений. Изучив большое разнообразие видов, С.М. Букасов 
систематизировал клубненосные растения секции Tu­
berarium рода Solanum в подсекции, в которые входят 
32 серии, включающие более 170 диких и культурных 
видов (Букасов, 1971). Он построил стройную систе­
му видов картофеля и их филогении. Все изученные в 
живом состоянии виды были распределены в несколько 
серий секции Tuberarium (Dun). Были вновь описаны 
серии Acaulia Juz., Demissa Buk., Longipedicellata Buk., 
Cardiophylla Buk., Transaequatorialia Buk., Glabrescentia 
Buk., Commersoniana Bitt. Cерия Oxycarpa Rydb. выделена 
как самостоятельная из серии Conibaccata Bitt., а серия 
Pinnatisecta Rydb. сужена за счет исключения из ее объема 
видов серий Сommersoniana и Glabrescentia.

Согласно правилу приоритета, прежнее название сек­
ции картофеля Tuberarium Dun. в настоящее время заме­
нено на Petota Dumort. В пределах секции Petota Dumort. 
подсекция Potatoe G. Don. объединяет все дикие и куль­
турные виды картофеля. Теперь в соответствии с кодексом 
ботанической номенклатуры клубнеобразующие виды – 
родичи возделываемого картофеля – относят к семейству 
пасленовых (Solanaceae L.) роду паслен (Solanum L.) сек­
ции Petota Dumort. (=Tuberarium Dun.) подсекции Potatoe 

G. Don (=Hyperbasarthrum Bitt.). Результаты анализа 
хлоропластной ДНК более чем 100 видов рода Solanum 
стали основанием для предложения о пересмотре системы 
рода паслен и выделения в ее составе 13 групп (клад), одна 
из которых – Potato – включает картофель и томат (Bohs, 
2005). Систематика секции Petota на протяжении XX в. 
подвергалась неоднократной ревизии, что объясняется 
различиями в принципах классификации, понимании объ­
емов видов и серий, а также необходимостью включения 
новых, ранее не известных видов картофеля. Системы 
видов картофеля разработаны Д. Корреллом (Correll, 
1962), С.М. Букасовым (1978), Дж. Хоксом (Hawkes, 
1990), Л.Е. Горбатенко (2006), Д. Спунером с коллегами 
(Spooner et al., 2014). Разные системы видов секции Petota 
различаются как числом и составом надвидовых таксонов 
(серий, по классификации Коррелла, Букасова, Хокса, 
Горбатенко, и групп, по классификации Спунера), так и 
числом и группировкой видов.

Новые сведения о происхождении и филогении клубне­
носных видов Solanum L. получены в результате изучения 
биогеографии андийской флоры (Luebert, Weigend, 2014). 
Установлено, что диверсификация растительности Анд 
связана с генезисом территории, и флора средних высот, 
в том числе клубненосные виды картофеля, имеет более 
древнее происхождение, чем высокогорная раститель­
ность. В соответствии с разным временем образования 
северной, южной и центральной части Анд, среди высо­
когорных видов картофеля более древние произрастают 
на территории южной части горной цепи, тогда как име­
ющие более недавнее происхождение виды – в северной 
части. Диверегенция предковой линии секции Petota рода 
Solanum L. произошла 6.5–7 млн лет назад. Дивергенция 
предковой линии томата – секции Lycopersicon – про­
изошла примерно 2–2.5 млн лет назад (Luebert, Weigend, 
2014).

Вопросам классификации клубненосных видов Sola­
num L., решаемым с помощью молекулярного и геномного 
анализа, посвящены работы (Jacobs et al., 2008, 2011; 
Bradeen, Haynes, 2011; Spooner et al., 2014; Machida­Hirano, 
2015). Родственные взаимоотношения и таксономия ви­
дов картофеля продолжают оставаться дискуссионными. 
Классификация видов неоднократно пересматривалась 
с учетом дополнения морфологических характеристик 
данными молекулярного анализа. Для выяснения гене­
тических отношений между видами картофеля исполь­
зовались разные типы ядерных и пластидных маркеров, 
но полученные результаты не позволили прийти к одно­
значному выводу (Machida­Hirano, 2015). Последняя вер­
сия таксономической классификации клубненосных ви­  
дов секции Petota рода Solanum L. представлена на сайте 
http://solanaceaеsource.org/. Однако большинство исследо­
вателей (Bradshaw, 2009; Jansky et al., 2013; и др.), рабо­
тающих в области предселекции и селекции картофеля, 
используют классификации Дж. Хокса (Hawkes, 1990) или 
Д. Спунера (Spоoner, Salas, 2006).

Вопросы поддержания  
и сохранения генофонда
Генетические ресурсы культурных растений и их диких 
родичей являются одним из важнейших компонентов рас­
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тительного биологического разнообразия (биоразнообра­
зия), так как имеют фактическую или потенциальную цен­
ность для производства продуктов питания, устойчивого 
развития экологически безопасного сельского хозяйства, 
создания сырья для промышленности. Именно поэтому 
проблемы сбора, сохранения, изучения и рационального 
использования генетических ресурсов культурных рас­
тений и их диких родичей относятся к государственным, 
стратегически важным и непосредственно связаны с обес­
печением как национальной, так и глобальной продоволь­
ственной, биоресурсной и экологической безопасности.

Вопросы сохранения разнообразия клубненосных 
видов Solanum L. в условиях in situ и ex situ продолжают 
оставаться актуальными и привлекают внимание многих 
ученых. Итоги недавних обследований и изучения совре­
менных растительных сообществ на территории Боливии 
представлены в трудах (Cadima, 2014; Coca­Morante, 
Coca­Salazar, 2014), результаты экспедиций в Колумбию 
изложены в статье (Vélez et al., 2016). Исследователями 
проведен сбор гербария, оценено состояние диких видов 
в условиях in situ, экология их местообитаний и сохран­
ность растительных сообществ. Выявлено исчезновение в 
некоторых районах Колумбии популяций S. colombianum 
из­за вырубки леса и интенсивного развития сельского 
хозяйства, прежде всего скотоводства (Vélez et al., 2016). 
Подтверждена локализация центра разнообразия диких 
видов картофеля в Андах в районе, относящемся к тер­
ритории Боливии и Перу, и определены приоритетные 
области для сохранения эндемичных видов в условиях 
in situ (Cadima, 2014).

По данным FAO, в настоящее время 30 стран поддержи­
вают обширные ex situ коллекции картофеля, в которых со­
храняется около 98 тыс. образцов (Machida­Hirano, 2015). 
Коллекция ВИР на втором месте по числу образцов – более 
8 500 (9 %). Разнообразие генофонда картофеля, пред­
ставленного в ВИР, так же как и в крупнейших мировых 
коллекциях – Международном центре по картофелю CIP 
(Перу, 6 300 обр.), Национальном генбанке картофеля 
США (Стьюржен Бэй, 6 000 обр.), Центре генетических 
ресурсов растений Германии (Гросс­Люзевиц, 3 050 обр.), 
Центре генетических ресурсов растений Нидерландов 
(Вагенинген, 2 700 обр.), Обьединенной Британской кол­
лекции картофеля (СРС, Данди, 1 500 обр.) (http://www.
pgrportal.nl/en/Potato­genetic­resources), изучается с приме­
нением современных методов молекулярно­генетического 
анализа (Gavrilenko et al., 2010; Cadima, 2014; Bamberg, 
del Rio, 2016). Анализ данных о сохранении ex situ диких 
родичей картофеля с целью определения видов, приори­
тетных для сбора, и выработки стратегии их изучения и 
использования для улучшения культурного картофеля 
проведен Н. Кастанеда­Альварес с соавт. (Castañeda­Ál­
va rez et al., 2015). Из 74 видов только 3 вида имеются в 
достаточном количестве в коллекциях генных банков, а 32 
(43.8 %) оценены как высокоприоритетные для дальней­
ших сборов. В генных банках картофельной гермоплазмы 
не представлены виды S. ayacuchense, S. neovavilovii, 
S. olmosense, S. salasianum. Приоритетными для сбора и 
сохранения являются еще 28 видов, из которых 21 вид 
эндемичный, и большинство произрастают на территории 
Перу (Castañeda­Álvarez et al., 2015).

Различия в технологии воспроизводства семенных 
репродукций в разных генных банках могут повлиять на 
генотипическую структуру депонированных образцов, ко­
торая у образцов диких видов картофеля, депонированных 
в ex situ коллекциях, может быть более разнообразной, 
чем у популяций соответствующего вида в естественных 
условиях, где существует давление естественного отбора 
(Bamberg, del Rio, 2016). Координированные исследова­
ния фенотипического и генотипического разнообразия 
дикорастущих видов Solanum L. в коллекциях картофеля 
должны быть продолжены с целью их рациональной 
организации и эффективного использования. Хотя, по 
мнению Д. Спунера (Spooner et al., 2009), генетическое 
и фенотипическое разнообразия кажутся не связанными 
в отношении устойчивости к вредным организмам, не­
которые авторы полагают, что такая связь существует 
(Bamberg, del Rio, 2016).

Полевые коллекции картофеля, поддерживаемые тра­
диционным способом, несут значительные потери из­за 
воздействия экстремальных факторов внешней среды, 
накопления в растениях вирусных, бактериальных и 
грибных заболеваний. In vitro коллекции оздоровленных 
растений являются обязательной и неотъемлемой частью 
современных генбанков растительных ресурсов. При 
хранении больших коллекций возникает проблема кон­
троля и идентификации сохраняемого генофонда, которая 
особенно актуальна для in vitro коллекций, поскольку 
у пробирочных растений невозможно определить весь 
комплекс свойственных каждому сорту морфологических 
и хозяйственно ценных признаков. В последнее десяти­
летие для генотипирования cортов картофеля все шире 
применяются молекулярные методы, основанные на ис­
пользовании ДНК­маркеров. Несомненное преимущество 
in vitro коллекций – возможность компактного хранения 
многих сотен и тысяч коллекционных образцов в контро­
лируемых условиях среды, а также возможность обмена 
свободными от патогенов образцами между различными 
генбанками и селекционными центрами (Киру и др., 2007).

В ВИР коллекции in vitro картофеля формируются с 
целью решения следующих задач: сохранение генетиче­
ского разнообразия культурных растений; поддержание 
дублетной, наиболее важной части полевой коллекции; 
хранение образцов, свободных от патогенов, в контро­
лируемых условиях среды. В коллекции in vitro хранится 
более 300 образцов диких, культурных видов картофеля 
и селекционных сортов; кроме того, в условиях in vitro 
сохраняются образцы три­ и пентаплоидных культурных 
видов (S. juzepczukii, S. chaucha, S. curtilobum), которые 
не могут быть воспроизведены семенами. Создание, 
поддержание и длительное хранение коллекций in vitro 
включают три основные задачи: 1) оздоровление расте­
ний от болезней и вредителей на основе общепринятых 
методов культуры меристем и хемотерапии; 2) длительное 
сохранение in vitro коллекций в условиях минимального 
роста (коллекции картофеля сохраняются в микроклубнях 
в темноте при температуре +2 °C; в зависимости от геноти­
па образцы растений хранятся в культуре in vitro один­три 
года без переноса на свежие питательные среды); 3) гено­
типирование образцов in vitro растений на основе исполь­
зования современных молекулярно­генетических методов.

http://www.pgrportal.nl/en/Potato-genetic-resources
http://www.pgrportal.nl/en/Potato-genetic-resources
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Методика и основные результаты  
изучения генофонда картофеля
Еще в 1920­е гг. Н.И. Вавилов обращал внимание на 
устойчивость растений отдельных сортов, видов и разно­
видностей к болезням и вредителям. Он отмечал явление 
восприимчивости к заболеваниям на примере разных 
культур, в том числе картофеля. Рассматривая природу 
устойчивости растений, Н.И. Вавилов пришел к выводу, 
что для создания устойчивых сортов необходимо сначала 
изучить специализацию паразита и генетическую диффе­
ренциацию сортов или видов (Вавилов, 1935). Большое 
внимание он уделял возможности наследования при ги­
бридизации и указывал на трудность скрещивания устой­
чивых и неустойчивых форм с целью получения гибридов, 
обладающих устойчивостью к нескольким патогенам.

Дикие и культурные виды картофеля, впервые открытые 
учеными ВИР как источники ценных признаков для селек­
ции, и сейчас составляют основной генофонд для селек­
ции этой культуры на устойчивость к болезням и вреди­
телям, климатическим стрессам, на высокое содержание 
в клубнях крахмала, белка, витаминов и других веществ.

Исследования, проведенные в ВИР в 1980–1990­х гг., 
позволили выявить ряд закономерностей в вопросах 
устойчивости видов рода Solanum L. к фитофторозу. 
Впервые была установлена полигенная основа устой­
чивости южноамериканских видов картофеля к этому 
заболеванию. Это теоретическое положение нашло свое 
экспериментальное подтверждение в создании межви­
довых гибридов с высокой полевой устойчивостью к 
фитофторозу академиком К.З. Будиным, а позднее – про­
фессором В.А. Колобаевым (2001).

В целях более эффективного использования источ­
ников ценных признаков для селекции, необходимо 
знать характер наследования в половом потомстве, а 
следовательно, и донорские способности генотипов, 
обладающих этими признаками. В отделе клубнеплодов 
ВИР под руководством К.З. Будина была разработана и 
применена технология выявления источников среди гено­
типов видов картофеля и введения их в селекцию путем 
вовлечения в сложную межвидовую гибридизацию. Это 
так называемый пребридинг. На первом этапе проводится 
исследование внутривидового полиморфизма генотипов 
в пределах вида, в результате чего выделяются формы, 
устойчивые к различным патогенам, т. е. отбираются 
лучшие компоненты для гибридизации с сортами. В даль­
нейшем, после первого скрещивания, оценки потомства и 
отбора клонов, наследовавших положительные признаки 
родительских компонентов, такой клон скрещивают с 
генотипом другого вида, обладающим устойчивостью к 
другим патогенам, которой не было в первой паре ком­
понентов. В потомстве второго скрещивания отбирают 
форму или формы, которые обладают устойчивостью к 
ряду патогенов и высокими агрономическими свойствами, 
т. е. выделяют сложные межвидовые гибриды – доноры 
устойчивости к наиболее вредоносным патогенам и не 
имеющие отрицательных признаков (длинные столоны, 
мелкоклубневость, горький вкус и др.), свойственных 
многим диким видам (Будин, 1986).

Генотип дикого картофеля, обладающий устойчивостью 
к одному патогену или вредителю, как правило, чувстви­

телен к другим и может иметь нежелательные признаки 
клубня, например высокое содержание гликоалкалоидов. 
Традиционный метод селекции все еще требует от 12 до 
15 лет для создания нового сорта, с генами желательных 
признаков и без генов нежелательных признаков. При­
менение же таких нетрадиционных методов, как слия­
ние протопластов, отбор из сомаклональной вариации 
и генетической инженерии с помощью Agrobacterium 
tumefaciens, а также картирование генов, контролирую­
щих важные признаки, позволяет расширить масштабы 
селекции и ускорить темпы улучшения сортового разно­
образия (Gebhardt et al., 2004, 2006; Pajerowska et al., 2005; 
Sattarzadeh et al., 2006; Achenbach et al., 2009).

К сожалению, еще многие современные сорта создают­
ся путем внутривидовых скрещиваний, без привлечения 
аборигенных форм или дикорастущих родичей. Перспек­
тива вовлекать в селекционный процесс дикорастущий 
вид, который по всем параметрам урожайности в не­
сколько раз уступает возделываемым сортам, не выглядит 
привлекательной для селекционера, даже если в будущем 
аллели, интрогрессированные от дикорастущего предка, 
способны спасти культурный вид от эпифитотий (Estrada 
Ramos, 2000).

Использование генетического разнообразия 
картофеля в современной селекции
Выбор гермоплазмы для селекции продолжает оставаться 
одной из главных трудностей для исследователей (Brad­
shaw, 2009). По мнению Ш. Янски (Jansky et al., 2013), 
не выработана общая стратегия для характеристики и 
использования диких родичей картофеля в селекции. 
Приоритетными направлениями сегодня становятся 
координированная инвентаризация коллекций генных 
банков, сборы диких видов, отсутствующих в коллекциях 
или представленных малым числом образцов, усиление 
работы по характеристике и использованию дикорастущих 
родичей для улучшения культурного картофеля.

Развитие новых технологий необходимо для повышения 
эффективности использования гермоплазмы картофеля в 
предселекционной и селекционной работе, для быстрого 
ответа на современные и будущие вызовы сельскохозяй­
ственного производства (Cardi, 2015). Существующая 
стратегия использования диких родичей возделываемых 
растений в селекции – это фенотипический анализ, до­
полненный геномным анализом (Brozynska et al., 2015). 
Необходимость фенотипирования больших популяций 
является ключевым моментом в решении поставленной 
задачи, так как современные технологии высокопроизво­
дительного генотипирования и секвенирования намного 
опережают возможности лабораторного и полевого изуче­
ния. Интересное направление – омиксные технологии для 
выявления новых генов или аллельных вариантов извест­
ных генов устойчивости, например генов устойчивости к 
фитофторозу (Van Weymers et al., 2016). 

Новый подход в стратегии использования гермоплазмы 
базируется на достижениях в изучении генома культур­
ного картофеля и его диких родичей. Секвенирование 
генома S. commersonii и сопоставление полученных дан­
ных с характеристикой генома удвоенного моноплоида 
культурного S. phureja (Aversano et al., 2015) выявили 
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серьезные различия в генетической структуре культур­
ного картофеля и дикого родича. Геномы S. commersonii 
и S. phureja имеют примерно одинаковый размер, но раз­
личаются по величине межгенных участков, количеству 
ДНК­повторов, числу транскриптов. Гетерозиготность 
(частота SNP) у S. commersonii значительно меньше, чем 
у культурного картофеля, – 1.5 и 53–59 % соответственно. 
Сделан вывод, что у видов Solanum после дивергенции 
линий от общего предка возникает разная организация 
локусов R­генов устойчивости к стрессовым факторам 
среды. Состав генов­рецепторов, обеспечивающих взаи­
модействие с патогенами разных видов Solanum, может 
быть индикатором биологических и внешних факторов, 
которые влияли на адаптацию вида. Организация R­ге­
нов может иметь значительное влияние на разнообразие 
фенотипических реакций устойчивости (Aversano et al.,  
2015).

Сделанные учеными ВИР в 1930–1960­х гг. открытия в 
области генетического разнообразия картофеля позволили 
в дальнейшем выделить многочисленные источники цен­
ных признаков для селекции, которые были использованы 
отечественными селекционерами в качестве исходного 
материала. А.Я. Камераз (1981, 1983) отмечает, что эти 
открытия позволили совершенно по­новому поставить 
селекцию картофеля. Почти все вновь создаваемые се­
лекционные сорта были результатом межвидовой гибри­
дизации. В 1960­х и 1970­х гг. абсолютное большинство 
районированных сортов в нашей стране было или выделе­
но из мировой коллекции ВИР, или создано на ее основе. 
В дальнейшем организация целой сети селекцентров на 
базе региональных НИИ сельского хозяйства способство­
вала развитию селекции сельскохозяйственных культур, 
включая картофель. Благодаря распространению методов 
межвидовой гибридизации, в том числе преодоления не­
скрещиваемости диких видов, значительно расширился 
генофонд картофеля и генетическое разнообразие селек­
ционного материала. Большинство новых сортов в 1980­х 
и 1990­х гг. было получено уже с вовлечением не менее 
2–3 видов Solanum L. В родословных многих сортов, 
созданных в начале нового столетия, присутствуют 4 и 
даже 6 видов, вовлечение генов которых способствует 
зна чительному повышению потребительских качеств 
сорта (Лебедева, 2010; Антонова и др., 2016).

Проблема скрещиваемости – одно из главных препят­
ствий в использовании широкого разнообразия диких 
видов картофеля. Успех межвидовой гибридизации кар­
тофеля намного возрастает, если преодолеть этот барьер 
с помощью искусственной полиплоидизации. Вовлечение 
в межвидовую гибридизацию видов с различным уровнем 
плоидности и разработка методов улучшения скрещивае­
мости были начаты сотрудниками ВИР еще в довоенные 
годы. Именно тогда были получены полиплоидные формы 
тетраплоидного вида S. acaule (2n = 96) и диплоидного 
вида S. rybinii (2n = 48). Позднее в лаборатории отдаленной 
гибридизации ВИР получены полиплоидные растения 
30 видов картофеля, относящихся к 18 сериям (Букасов, 
Камераз, 1972). Впервые полиплоидные формы дикого 
картофеля для целей практической селекции использовала 
Н.А. Лебедева (1961). Всего на основе полиплоидных 
форм видов, несущих гены устойчивости к самым вредо­

носным патогенам, синтезировано более 300 гибридных 
комбинаций. Гибриды с участием полиплоидных форм ви­
дов, относящихся к сериям Transaequatorialia Buk., Cuneo­
lata Hawk., Megistacroloba Card. et Hawk., Longipedicellata 
Buk., Verrucosa Buk., синтезировала Н.А. Житлова (1969). 
Некоторые из них впоследствии послужили в качестве 
исходного материала при выведении сортов картофеля 
в России, Беларуси, Казахстане. Так, на основе сложных 
межвидовых гибридов, полученных в ВИР с использова­
нием полиплоидов, белорусскими селекционерами были 
созданы сорта Орбита, Талисман и Нарочь.

М.А. Вавиловой были получены и оценены по селекци­
онно важным признакам гибриды от скрещиваний весьма 
далеких от культурного картофеля видов S. commersonii 
(серия Commersoniana Buk.) и S. chomatophilum (серия 
Chomatophila Gorbat.). К.З. Будин и Т.И. Соболева (1970) 
для вовлечения в селекцию диплоидных диких видов 
картофеля осуществляли их гибридизацию с дигаплои­
дами селекционных сортов и форм S. andigenum Juz. et 
Buk. В результате многолетней целенаправленной рабо­
ты по вовлечению в селекцию разнообразия видов рода 
Solanum было создано и оценено множество межвидовых 
гибридов. Формы, у которых ценные признаки дикого 
вида сочетаются с положительными хозяйственными 
качествами культурного картофеля, широко рассылались 
в селекционные учреждения.

За последние два десятилетия в ВИР значительно рас­
ширилась работа по выделению из коллекции и созданию 
исходного материала для селекции картофеля различных 
направлений. Ежегодно изучаются сотни гибридных ком­
бинаций межвидовой гибридизации с вовлечением в них 
новых источников ценных признаков, необходимых для 
использования в селекционных программах. Прошедшие 
комплексное изучение и отбор сложные межвидовые ги­
бриды, обладающие донорскими свойствами, передаются 
селекционерам (Kiru et al., 2007).

Как отмечено выше, интродукция полезных признаков 
диких родичей в культурный картофель требует 10–15 лет 
работы методами традиционной селекции. Почти столет­
ний период изучения диких клубненосных Solanum sp. 
оказался плодотворным для выявления источников се­
лекционно­ценных признаков среди родичей культурного 
картофеля. Выявлены источники устойчивости к широ­
кому кругу вредных организмов (грибам и оомицетам, 
бактериям, вирусам, нематодам) и к неблагоприятным 
факторам среды (заморозкам, повышенным температурам, 
засухе) (Bradshaw, 2009; Sponer et al., 2009; Machido­
Hirano, 2015). Наиболее интенсивно проводился поиск 
источников устойчивости к фитофторозу, возбудитель 
которого отличается высокой степенью изменчивости и 
адаптивности. Актуальные характеристики видов карто­
феля представлены в обзорах (Castañeda­Álvarez et al., 
2015; Machido­Hirano, 2015). Но в родословных возделы­
ваемых сортов картофеля представлено крайне мало видов 
(не более 15–17) секции Petota рода Solanum (Bradshaw, 
2009; Slater et al., 2014; Castañeda­Álvarez et al., 2015).

Сведения о филогении и условиях естественных место­
обитаний диких видов картофеля не являются, по мнению 
Д. Спунера, достаточными для характеристики диких 
родичей картофеля как потенциальных источников устой­
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чивости к вредным организмам. Анализ опубликованных 
данных об устойчивости образцов коллекций картофеля 
из разных генных банков более чем к 30 патогенным 
организмам (бактериям, грибам, насекомым, нематодам 
и вирусам) показал, что на основе биогеографических 
сведений можно прогнозировать устойчивость только 
к колорадскому жуку и М­вирусу картофеля (Spooner et 
al., 2009). Изучение особенностей генеративного раз­
множения, новые способы преодоления межвидовой не­
сов местимости (на основе технологий), совершенство­
вание методов фенотипирования и генотипирования 
способствуют более рациональному и эффективному 
использованию разнообразия диких видов картофеля в 
селекции. По мнению Ш. Янски с коллегами, создание 
диплоидных инбредных линий картофеля позволит до­
стигнуть прогресса в генетическом анализе и селекции 
картофеля (Jansky et al., 2014).

Накопленные за десятилетия знания о культурном кар­
тофеле и его дикорастущих сородичах свидетельствуют 
о том, что гермоплазма картофеля – огромный источник 
генетического разнообразия, и на основе данных оценки 
одного или нескольких клонов невозможно предвидеть 
селекционную ценность семенной популяции. Только ис­
пользуя современные методы молекулярно­генетических 
исследований, можно наиболее эффективно и за более 
короткое время определить эту ценность. Применение 
методов молекулярного анализа для исследования генети­
ческого полиморфизма позволяет получать индивидуаль­
ную характеристику (ДНК­профиль) отдельного генотипа. 
Новые возможности для эффективного решения одной 
из главных задач в процессе поддержания коллекций в 
генбанках – различения и идентификации видов, подви­
дов, сортов и т. д. – открывает микросателлитный анализ. 
В последнее время во многих ведущих странах Европы 
и США, а также в нашей стране широко используются 
методы микросателлитного анализа для исследования ге­
нетического разнообразия представителей рода Solanum 
на внутри­ и межвидовом уровне (Van den Berg et al., 2002; 
Ghislain et al., 2004; Spooner et al., 2005, 2014; Велишаева 
и др., 2006; Sukhotu, Hosaka, 2006; Gavrilenko et al., 2010, 
2013; и др.).

Весьма актуальны и эффективны молекулярно­гене­
тические методы при изучении филогении картофеля 
(Hosaka, Sanetomo, 2014). Анализ материалов интенсив­
ных экспедиционных сборов диких и культурных видов 
картофеля за последние три десятилетия, а также резуль­
таты морфологических и молекулярных исследований 
привели к удвоению числа открытых видов Solanum и 
выяснению новых отношений между и внутри таксономи­
ческих серий (Spooner et al., 2014). Недавнее секвениро­
вание генома картофеля (Visser et al., 2009) позволит уже 
в ближайшем будущем значительно ускорить уточнение 
всех аспектов биологии картофеля и решать новые задачи 
в области фундаментальных и прикладных исследований, 
в том числе спорные вопросы систематики и разнообразия 
Solanum секции Petota, генетики, эволюции и их значи­
мости для дальнейшего улучшения культивируемого 
картофеля (Spooner et al., 2014).

Важное значение для повышения эффективности се­
лекции имеют также генотипирование сортов (Feingold 

et al., 2005; Moisan­Thiery et al., 2005) и реконструкция 
родословных селекционных сортов (Braun, Wenzel, 2004). 
Для генотипирования сортов картофеля сейчас широко 
применяются ДНК­маркеры, основанные на полимераз­
ной цепной реакции: RAPD, ISSR, AFLP, SSR (Hosaka, 
Ogawa, 1994; Brаun, Wenzel, 2004; Moisan­Thiery et al., 
2005; Бирюкова и др., 2006), из которых наиболее эффек­
тивны микросателлитные или SSR­маркеры.

Исследование генетического разнообразия созданных 
в 1931–2015 гг. российских сортов картофеля и сортов 
селекции стран ближнего зарубежья из коллекции ВИР 
на основе изучения анализа полиморфизма SSR­локусов 
и маркеров R­генов устойчивости позволило установить 
связь между родословными сортов, временем их создания, 
составом гаплотипов и устойчивостью селекционных 
сортов к золотистой картофельной нематоде и возбуди­
телю рака картофеля (Антонова и др., 2016).

Методы маркер­опосредованной селекции (Gebghardt 
et al., 2004) сегодня широко применяются в таких селек­
ционных процессах, как идентификация маркеров генов, 
контролирующих ценные признаки при создании исходно­
го материала, подбор родительских пар для скрещивания, 
анализ однородности исходного генетического материала 
для селекции, контроль генетической подлинности сортов 
и др. (Бирюкова и др., 2003; Чалая и др., 2012; Limantseva 
et al., 2014).

Геном культурного картофеля отличается высоким по­
лиморфизмом, который проявляется в высокой частоте 
SNP, вставок, дупликаций и перестроек. Маркеры SNP по­
тенциально пригодны для изучения семенных коллекций 
в генных банках, а также используются в предселекции 
и селекции, позволяя различать аллельные варианты и 
новые гены, контролирующие ценные для селекции при­
знаки (Spоoner et al., 2014; Bamberg et al., 2015).

Мировой генофонд картофеля и его диких родичей, 
хранящийся более чем в 30 генбанках мира, представляет 
огромное генетическое разнообразие, значение которого 
для человечества трудно переоценить. На его основе были 
созданы тысячи сортов картофеля, которые способство­
вали получению высоких урожаев этой культуры. Для 
обеспечения надлежащего уровня мобилизации генети­
ческих ресурсов картофеля, их сохранения и эффектив­
ного использования на благо человека необходимо шире 
использовать самые современные достижения в области 
биологических и сельскохозяйственных наук – генетики, 
ботаники, физиологии, молекулярной биологии.
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The common potato Solanum tuberosum is the fourth 
most important crop in the world and like many other 
cultivated plants is characterized by low level of ge-
netic diversity. The most effective approach to broaden 
genetic diversity of breeding varieties is based on the 
introgression of genetic material of wild and cultivat-
ed species belonging to section Petota Dumort. of 
the genus Solanum L. This section, according to esti-
mates by different taxonomists, includes from 112 to 
235 species. At the same time, because of the barriers 
of prezygotic and postzygotic incompatibility, only 
about 10 % of wild potato species have been actively 
involved into the breeding process and their genetic 
material has been introgressed into the gene pool of 
varieties. To date, molecular genetics, genomics, and 
biotechnology have accumulated a large amount of 
information, allowing the problems of extension of the 
genetic diversity of common potato to be addressed. 
The article presents a review of modern data about the 
genetic factors determining prezygotic and postzygot-
ic incompatibility, about the features of involvement 
in the hybridization process of the self-compatible 
and self-incompatible species of section Petota and 
species with different values of the endosperm bal-
ance number (EBN), as well as possible mechanisms 
of interaction between the parental genomes during 
the formation of the endosperm of the hybrid seed. 
Data are provided on the value of the theory of EBN for 
the further development of applied research aimed at 
increasing the genetic diversity of the breeding gene 
pool. This review discusses the traditional and modern 
approaches and methods of overcoming interspecific 
incompatibility and gives examples of successful stud-
ies on introgressive hybridization of potato. The article 
is preceded by information about the genetic diversity 
of potato species belonging to section Petota of the 
genus Solanum.

Key words: Solanum; potato; interspecific incompatibil-
ity; introgressive hybridization.

Возделываемый картофель Solanum tuberosum L. является четвер-
той по значимости продовольственной культурой в мире и, как 
многие другие культурные растения, характеризуется низким 
уровнем генетического разнообразия. Наиболее эффективный 
подход к расширению генетического разнообразия селекционных 
сортов основан на интрогрессии генетического материала диких и 
культурных видов картофеля, относящихся к секции Petota Dumort. 
рода Solanum L., которая, по оценкам разных систематиков, вклю-
чает от 112 до 235 видов. В то же время из-за барьеров презиготи-
ческой и постзиготической несовместимости в генофонд селекци-
онных сортов был интрогрессирован генетический материал лишь 
около 10 % дикорастущих видов картофеля. К на стоящему време-
ни в области молекулярной генетики, геномики и биотехнологии 
накоплен большой объем информации, позволяющий решать 
задачи кардинального расширения генетического разнообразия 
культурных растений. В статье приведен краткий обзор современ-
ных данных о генетических факторах, детерминирующих презиго-
тическую и постзиготическую несовместимость, особенностях 
вовлечения в гибридизационный процесс самосовместимых и 
самонесовместимых видов секции Petota, видов c разными значе-
ниями балансового числа эндосперма (EBN), а также о возможных 
механизмах взаимодействия родительских геномов при формиро-
вании эндосперма гибридного семени. Показано значение теории 
EBN для дальнейшего развития прикладных исследований, направ-
ленных на расширение генетического разнообразия селекцион-
ного генофонда картофеля. Рассматриваются традиционные и 
со временные подходы и методы преодоления межвидовой не-
сов местимости и приведены примеры успешных исследований 
по интрогрессивной гибридизации картофеля. Статья предваря-
ется сведениями о генетическом разнообразии видов картофеля, 
отно сящихся к секции Petota рода Solanum, а также о концепции 
генных пулов этих видов. 

Ключевые слова: Solanum; картофель; межвидовая несовмести-
мость; интрогрессивная гибридизация. 
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Картофель – четвертая по значимости продоволь­
ственная культура в мире после пшеницы, риса и 
кукурузы. Как и многие другие культурные растения, 

возделываемый картофель Solanum tuberosum (2n = 4x = 
= 48, геном АААА) характеризуется низким уровнем 
разнообразия, особенно в отношении генетических фак­
торов, контролирующих устойчивость растений к дей­
ствию биотических и абиотических стрессоров. В связи 
с этим актуальной проблемой селекционно­генетических 
исследований являются поиск и создание генетически 
разнообразных источников и доноров аллелей, генов, 
QTL, детерминирующих хозяйственно ценные признаки 
с целью выведения новых высокопродуктивных сор­
тов, обладающих групповой и комплексной длительной 
устойчивостью к болезням и вредителям, толерантных к 
различным абиотическим стрессорам, с улучшенными 
качественными характеристиками. Отметим, что задача 
повышения устойчивости к вредным организмам прио­
ритетна для картофеля. Это обусловлено вегетативным 
размножением данной культуры, способствующим на­
коплению в растениях вирусных, вироидной, бактери­
альных, грибных и микоплазменных инфекций. Наиболее 
эффективный подход к расширению генетического раз­
нообразия селекционных сортов основан на интрогрес­
сии генетического материала диких и культурных видов 
картофеля.

В исследованиях по интрогрессивной гибридизации 
огромное значение имеет информация о межвидовом и 
внутривидовом генетическом разнообразии многочислен­
ных видов картофеля; в свою очередь результаты изучения 
процессов гибридизации предоставили важные данные 
для уточнения вопросов филогении и систематики видов 
секции Petota.

Разнообразие видов картофеля и перспективы 
интрогрессии генетического материала  
диких видов в селекционный генофонд
Клубнеобразующие виды рода Solanum (картофель) от­
носятся к секции Petota, которая, по оценкам ведущих 
специалистов, включает от 112 (Spooner et al., 2014) до 
235 видов (Hawkes, 1990), произрастающих в основном 
вдоль западного побережья американских континентов от 
38º с. ш. до 41º ю. ш. (Hijmans et al., 2002). Наибольшее 
разнообразие видов картофеля сосредоточено в Централь­
ной Мексике и на Перуано­Боливийском горном плато 
(Hawkes, 1990, 1994; Hijmans, Spooner, 2001; Spooner 
et al., 2014). Помимо многочисленных дикорастущих 
видов в секцию Petota входит незначительное количе­
ство культурных видов (от 3 до 17, по оценкам разных 
систематиков), среди которых возделываемый картофель 
S. tuberosum имеет наибольшее экономическое значение. 
В представлениях о таксономическом составе и структуре 
секции Petota существуют значительные противоречия 
(Hawkes, 1956, 1990; Сorrell, 1962; Букасов, 1978). В тра­
диционной систематике разные авторы разделяли виды 
секции Petota на разное число надвидовых таксонов. Так, 
С.М. Букасов (1978) выделял 25 подсекций и 36 серий, 
D. Correll (1962) – 32 cерии, J. Hawkes (1990) – 21 серию. 
В настоящее время общепринятой классификации секции 
Petota не существует.

Виды картофеля образуют полный полиплоидный 
ряд (от 2n = 2x = 24 до 2n = 6х = 72), причем около 70 % 
из них являются диплоидами (Hawkes, 1990; Hijmans et 
al., 2007; Spooner et al., 2014) (Доп. материалы 1)1. Во 
второй половине XX в. по результатам традиционного 
цитогенетического анализа мейоза межвидовых гибри­
дов и полиплоидных видов был установлен геномный 
состав большинства видов секции Petota (Marks, 1955, 
1965; Irikura, 1976; Matsubayashi, 1991). Согласно этим 
исследованиям, все культурные виды и их дикорастущие 
предшественники имеют базовый геном А. Многочис­
ленные модификации генома А представлены у диких 
южноамериканских видов картофеля, ареалы которых 
находятся на территории современных Колумбии, Перу, 
Боливии, Аргентины, Чили. В состав аллополиплоидных 
геномов диких видов Северных Анд и Центральной Аме­
рики входят субгеномы А, Р или А, С, а в состав геномов 
отдаленных мексиканских аллополиплоидов – субгеномы 
А, В или A, D. Диплоидные доноры В, С, D и Р геномов в 
этих исследованиях не были идентифицированы.

С использованием современных подходов – геномной 
ДНК­ДНК гибридизации in situ на хромосомах (GISH) 
(Pendinen et al., 2008, 2012) и секвенирования одноко­
пийных ядерных генов (Spooner et al., 2008; Rodríguez, 
Spooner, 2009; Rodríguez et al., 2010; Cai et al., 2012) – 
были получены новые данные о геномном составе мекси­
канских и ряда южноамериканских видов картофеля. Эти 
результаты обобщены в обзорах (Gavri lenko, 2011; Spooner 
et al., 2014). Интеграция данных молекуляр ных, биогео­
графических и морфологических исследований, выпол­
ненных в последние десятилетия, привела к появлению 
новых гипотез о филогенетических взаимосвязях суще­
ствующих видов картофеля, а также к ревизии таксономи­
ческого состава секции Petota (Spooner et al., 2004, 2014, 
2016). Результаты этих исследований не поддерживают 
таксоны надвидовых рангов (подсекции и серии), так же 
как и выделение многих видов картофеля.

Результаты RFLP (restriction fragment length polymor­
phism) анализа хлоропластной ДНК (хлДНК) обозначили 
четыре клады: 1) мексиканские диплоидные виды серии 
Pinnatisecta, за исключением S. cardiophyllum; 2) S. car­
diophyllum и S. bulbocastanum; 3) виды серии Piurana 
и ряд видов серии Conicibaccata; 4) все оставшиеся 
южноамериканские виды, полиплоиды Северной и Цен­
тральной Америки и диплоидный мексиканский вид 
S. verruco sum (Spooner et al., 1991; Spooner, Sytsma, 1992; 
Castillo, Spooner, 1997; Spooner, Castillo, 1997). Молеку­
лярно­филогенетические исследования, выполненные 
с использованием различных молекулярных маркеров 
ядерной ДНК, обозначили три клады, которые формируют 
следующие группы видов, выделенные ранее в результате 
анализа полиморфизма хлДНК: (1 + 2), (3) и (4), см. обзор 
(Spooner et al., 2014). Отметим, что авторы современной 
системы не рассматривают полученные клады в качестве 
таксономических единиц, но в ряде случаев выделяют не­
формальные группы, указывая на то, что в этой области 
остается еще много нерешенных проблем (Spooner et al., 
2004, 2014, 2016).
1 Дополнительные материалы 1–3 см. в Приложении 1 по адресу:  
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx1.pdf

http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx1.pdf
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В настоящем обзоре состав секции Petota приведен в со­
ответствии с современной системой (Spooner et al., 2014) 
(см. Доп. материалы 1), а для согласования с данными 
других авторов использованы также таксономические 
категории, принятые в классификации (Hawkes, 1990), 
которая наиболее широко распространена в литературе в 
последние десятилетия.

Представления о таксономическом разнообразии и 
филогении секции Petota и близких секций рода Solanum 
имеют важнейшее значение для развития теоретических 
основ интрогрессивной гибридизации картофеля. Однако 
в практической селекции наибольший интерес представ­
ляет разделение генетического разнообразия дикорасту­
щих видов картофеля на генные пулы в зависимости от 
потенциальных возможностей их использования в селек­
ционном процессе. Согласно концепции генных пулов 
(Harlan, de Wet, 1971), к первичному генному пулу (GP1) 
относят виды, свободно скрещиваемые с сортами; образу­
ющиеся гибриды имеют регулярный мейоз и фертильное 
потомство. Ко вторичному генному пулу (GP2) относят 
дикие виды, вовлекаемые в гибридизацию с использо­
ванием традиционных методов; образующиеся гибриды 
частично фертильны, интрогрессия возможна. К третич­
ному генному пулу (GP3) относят дикие виды, которые 
вовлекаются в интрогрессивную гибридизацию только 
при использовании радикальных методов преодоления 
межвидовой несовместимости на разных стадиях полу­
чения и развития гибридов.

Разделение видового разнообразия секции Petota на 
генные пулы (GP1, GP2, GP3) имеет свои особенности, 
связанные прежде всего со способностью видов картофеля 
преодолевать барьеры постзиготической несовмести­
мости, которая определяется на основе теории «эффек­
тивной плоидности» или балансового числа эндосперма 
(endosperm balance number – EBN) (см. далее). Согласно 
данной теории, каждому виду присваивается опреде­
ленное значение EBN в зависимости от результатов его 
участия в межвидовых скрещиваниях; в пределах секции 
Petota значения EBN видов варьируют от 1 до 4 (см. Доп. 
материалы 1).

К вопросу разделения видового разнообразия секции 
Petota на генные пулы обращались многие исследовате­
ли (Ortiz, 1998; Veilleux, De Jong, 2007; Bradeen, Haynes, 
2011; Jansky et al., 2013; De Haan, Rodriguez, 2016), однако 
единого мнения о потенциале использования в селекции 
генетического разнообразия диких видов картофеля пока 
не сформировано. 

К первичному генному пулу (GP1) большинство ис­
следователей относят культурные виды картофеля, вклю­
чающие все разнообразие аборигенных и селекционных 
сортов. S. De Haan, F. Rodriguez (2016) причисляют к GP1 
также отдельные дикорастущие виды, которые принимали 
участие в формировании генофонда культурных видов 
картофеля: виды ‘комплекса Solanum brevicaule’, S. acaule, 
S. berthaultii (=S. tarijense).

Ко вторичному генному пулу (GР2) относят подавляю­
щее большинство южноамериканских диких видов разных 
уровней плоидности со значениями EBN, равными 2, 4 
и 6, а также полиплоидные мексиканские виды различного 
геномного состава с EBN = 2 и EBN = 4 и диплоидный 

мексиканский вид S. verrucosum (EBN = 2, геном АА). 
Дикие виды из GР2 могут непосредственно скрещивать­
ся с S. tuberosum на основе подбора родительских пар с 
учетом направлений скрещиваний и значений балансового 
числа эндосперма. Ряд видов вторичного генного пула 
вовлекается в селекционный процесс с использованием 
bridge species – видов­посредников и эмбриокультуры 
(см. далее). Перечисленные методы позволяют преодо­
левать барьеры постзиготической несовместимости. Об­
разующиеся гибриды культурного картофеля с видами из 
GP2 фертильны или частично фертильны. Отметим, что 
первичный и вторичный генные пулы включают виды, 
формирующие единую кладу 4 в молекулярно­филоге­
нетическом анализе.

К третичному генному пулу (GР3) относят дикие ди­
пло идные виды картофеля с EBN = 1, включающие мек­
сиканские В­геномные виды (формирующие клады 1 + 2) 
и ряд южноамериканских видов с EBN = 1, например 
S. commersonii, S. circaeifolium (см. Доп. материалы 1). 
Прямая гибридизация видов из GР3 с S. tuberosum не­
возможна. Известны единичные примеры успешной ги­
бридизации GР3 видов с помощью видов­посредников и 
последующего использования эмбриокультуры (Herm sen, 
1994; Carputo et al., 1997; Sanetomo et al., 2014). Чаще всего 
виды третичного генного пула вовлекаются в селекцион­
ный процесс с использованием соматической гибридиза­
ции, позволяющей преодолевать барьеры презиготической 
несовместимости (см. далее).

Можно заключить, что, как и у представителей дру­
гих родов и семейств, перспективы интрогрессии гене­
тического материала дикорастущих видов секции Pe to ta 
в селекцию определяются прежде всего пре­ и постзи го­  
тической несовместимостью. Интрогрессивную ги бри­
дизацию картофеля также осложняют генно­цитоплаз­
ма тическая стерильность гибридов (Анисимова, Га ври­
лен ко, 2017), снижение жизнеспособности и/или низкая 
фер тильность гибридов ранних ВС поколений. Ниже 
приведен краткий обзор современного состояния иссле­
дований ключевых проблем межвидовой гибридизации 
картофеля, а также основных методов преодоления меж­
видовой несовместимости.

Репродуктивные барьеры  
между культурным картофелем  
и дикими видами  
секции Petota рода Solanum
Презиготическая несовместимость при гибридизации 
разных видов картофеля может проявляться в неспособ­
ности к скрещиваниям, связанной с ингибированием 
роста пыльцевых трубок в тканях пестика: как правило, 
они останавливаются в верхней трети пестика. На основе 
общих проявлений реакций взаимодействия пыльцы с 
тканями пестика при межвидовых и внутривидовых скре­
щиваниях еще в середине прошлого века была выдвинута 
гипотеза об общих генетических факторах, определяющих 
самонесовместимость и межвидовую несовместимость 
(Lewis, Crowe, 1958). В этой связи И.М. Суриков (1972, 
1991) предложил рассматривать обобщенную несовме­
стимость, которая, с одной стороны, препятствует инбри­
дингу (во внутривидовых скрещиваниях), а с другой – 
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обусловливает изолирующие механизмы обособления 
видов (при межвидовых скрещиваниях).

Практически все диплоидные виды картофеля само­
несовместимы (self­incompatible – SI). Для одного дипло­
идного вида картофеля – S. verrucosum (2n = 2x = 24, AA, 
EBN = 2) установлена самосовместимость (self­compati­
bility – SС) (Abdalla, Hermsen, 1973), так же как и для не­
клубненосных диплоидных видов из близких секций рода 
Solanum − Etuberosum и Lycopersicum. Полиплоидные виды 
картофеля в разной степени автофертильны. В литературе 
сообщалось о возможности отбора самофертильных форм 
у SI диплоидных культурных (S. phureja, S. stenotomum) 
и диких (S. kurtzianum, S. neohawkesii, S. raphanifolium, 
S. pinnatisectum, S. sanctae­rosae) видов картофеля (Cipar 
et al., 1964). K. Hosaka, R.E. Hanneman (1998а) идентифи­
цировали ген Sli (S­locus inhibitor – ингибитор S­локуса) 
у нескольких самофертильных мутантных клонов дикого 
самонесовместимого вида S. chacoense и картирова­
ли его на хромосоме XII (Hosaka, Hanneman, 1998b).

В скрещиваниях самосовместимых и самонесовмести­
мых видов проявляется односторонняя несовместимость 
(unilateral incompatibility – UI). Комбинациям SI × SC ха­
рактерна презиготическая несовместимость − рост пыль­
цевых трубок ингибирован (Lewis, Crowe, 1958). В ре­
ципрокных скрещиваниях SC × SI пыльцевые трубки 
SI­видов хорошо растут в тканях пестика SС­видов; эти 
комбинации могут быть результативными при отсутствии 
постзиготической несовместимости. Примером односто­
ронней несовместимости могут служить скрещивания 
SC­вида S. verrucosum с самонесовместимыми видами 
картофеля (Jansky, Hamernik, 2009). Самофертильные 
мутанты SI­видов не проявляют UI (Eijlander, 1998).

Картофель принадлежит к растениям с гаметофитным 
контролем реакции самонесовместимости (Pandey, 1962; 
Cipar et al., 1964), которую детерминирует S­локус (Xu et 
al., 1990), картированный на хромосоме I (Rivard et al., 
1996). S­локус включает несколько генов, для которых 
характерен множественный аллелизм. Опыление и опло­
дотворение происходят только в случае различающихся 
аллелей генов локуса S пыльцы (гаметофита) и пестика 
(спорофита). Изучение UI в случае гибридизации между 
SI­дигаплоидами S. tuberosum и SС­видом S. verrucosum 
показало, что в этот процесс помимо S­генов вовлече­
ны и другие генетические факторы, которые не имеют 
S­аллельной специфичности и могут быть не сцеплены с 
S­локусом (Hermsen et al., 1974; Eijlander, 1998).

Гены самонесовместимости экспрессируются неза­
висимо в тканях пестика и в пыльцевой трубке (Trognitz, 
Schmidiche, 1993). Экспрессирующиеся в диплоидных 
тканях пестика ген(ы) локуса S кодируют цитотоксич­
ные гликопротеины с рибонуклеазной активностью 
(S­РНКазы), которые могут беспрепятственно проходить 
через мембрану пыльцевой трубки. В ходе реакции само­
несовместимости они разрушают РНК пыльцы, ингибируя 
и останавливая таким образом рост пыльцевых трубок 
(Clarke, Newbigin, 1993). Самосовместимые виды рода 
Solanum, например S. verrucosum, не содержат в пести­
ках S­специфических РНКаз (Eijlander, 1998), которые, 
однако, сохраняются у самофертильных мутантных форм 
картофеля (Thompson et al., 1991).

Гены S­локуса, экспрессирующиеся в пыльцевых труб­
ках, кодируют SLF­протеины (F­box протеины S­локуса) 
(Eckardt, 2004), которые узнают подлежащие деградации 
РНКазы и располагают их определенным образом в спе­
циальном комплексе ферментов (Е3 убиквитин­лигазном 
SCF­комплексе, включающем Skp1, Cullin1 и F­box ком­
поненты). Подлежащие деградации протеины метятся 
путем АТФ­зависимого присоединения убиквитина. 
В реакцию самонесовместимости вовлечены продукты, 
как правило, нескольких SLF­генов, локализованных в 
S­локусе в непосредственной близости с геном, коди­
рующим определенную S­РНКазу. У представителей 
рода Petunia идентифицировано от 16 до 20 SLF­генов 
(Fujii et al., 2016), у S. penellii – 23, а у S. lycopersicum 
обнаружено 19 SLF­генов (Li, Chetelat, 2015). Каждый 
из SLF­протеинов способен распознавать один или не­
сколько аллельных вариантов S­РНКаз, а весь набор 
SLF­протеинов определенного генотипа обеспечивает 
распознавание широкого спектра аллельных вариантов 
генов, кодирующих S­РНКазы, за исключением своего 
собственного варианта (Kubo et al., 2010; Fujii et al., 2016).

В совместимых комбинациях скрещиваний пыльцевые 
трубки защищены от цитотоксического действия S­РНКаз, 
которые деградируются 26S протеасомами (комплексом 
протеолитических ферментов, переваривающих меченные 
убиквитином протеины). В несовместимых комбинациях 
скрещиваний, например при самоопылении SI­видов, 
S­РНКазы пестика не распознаются SLF­протеинами 
пыльцы и сохраняют свою активность, обусловливаю­
щую остановку роста пыльцевых трубок. Полиплоидные 
виды, как правило, самосовместимы, так как в пыльцевых 
трубках высокогетерозиготных генотипов представлены 
SLF­протеины, соответствующие разным аллельным 
вариантам S­РНКаз, благодаря чему они способны рас­
познавать собственные S­РНКазы (Kubo et al., 2010; Fujii 
et al., 2016).

Представленная выше модель получила название 
«сов местного распознавания S­вариантов, отличных от 
са моопыления» (англ. collaborative non­self recognition 
sys tem) (Kubo et al., 2010). Согласно данной модели, пре­
зиготическая несовместимость, проявляющаяся при ги­
бридизации S. tuberosum (дигаплоиды) с филогенетически 
отдаленными диплоидными видами картофеля, например 
с S. bulbocastanum, обусловлена тем, что аллельное раз­
нообразие набора SLF­генов одного вида может не обе­
спечивать распознавания отдельных (или большинства) 
вариантов S­РНКаз другого вида.

Роль презиготической несовместимости в межвидо­
вой гибридизации картофеля относительно ограничена. 
Так, например, отмечены высокие значения показателя 
роста пыльцевых трубок высокофертильных дигаплои­
дов S. tuberosum в столбиках пестиков большинства из 
изученных 194 образцов 24 диких южноамериканских 
и полиплоидных мексиканских видов картофеля из GP2 
(Маханько, 2008). Можно полагать, что у многих диких 
видов картофеля могут быть выделены генотипы, для 
которых презиготические барьеры не являются препят­
ствием в скрещиваниях с S. tuberosum. В то же время 
при гибридизации высокофертильных дигаплоидов 
S. tu berosum (опылители) с отдаленными мексиканскими 
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диплоидными видами (геном ВВ) из GP3 отмечена высо­
кая частота комбинаций с выраженной презиготической 
несовместимостью (100 % – с S. bulbocastanum, 86 % − с 
S. pinnatisectum, 69 % − с S. jamesii) (Маханько, 2008).

Постзиготическая несовместимость, проявляющая ся 
после оплодотворения, наиболее часто связана с угнете­
нием и гибелью гибридного зародыша или с аномальным 
развитием и нежизнеспособностью гибридных семян 
вследствие нарушений развития эндосперма. У семен ных 
растений эндосперм – это один из важнейших элементов 
семени, выполняющий функцию питания зародыша в 
ходе его развития с момента образования зиготы. У ди­
плоидных видов триплоидный (3х) эндосперм формиру­
ется в результате оплодотворения центральной клетки 
(2х) зародышевого мешка одним из спермиев (х); второй 
спермий (х) оплодотворяет гаплоидную яйцеклетку (х) 
с образованием диплоидной зиготы (2х). Генотип эндо­
сперма идентичен генотипу зародыша, отличаясь от него 
лишь дозой генов материнского родителя. В норме после 
оплодотворения центральная клетка претерпевает не­
сколько циклов митотических делений без цитокинеза. 
В результате образуется синтиций с многочисленными 
ядрами без клеточных перегородок (Berger, 2003). При 
переходе зародыша к стадии сердечка начинается процесс 
перехода от ядерного к клеточному состоянию (англ. cel­
lularization) эндосперма. По завершении формирования 
клеток эндосперм более не развивается, он поддерживает 
рост зародыша и постепенно дегенерирует.

В межвидовых, а также внутривидовых интерплоидных 
скрещиваниях разных видов растений имеют место раз­
личные нарушения в развитии эндосперма гибридных 
семян, касающиеся прежде всего продолжительности 
синтициальной стадии и сроков начала клеточной стадии 
развития эндосперма: преждевременное образование 
клеток или более позднее по сравнению с нормой (вну­
тривидовые скрещивания между формами с одинаковым 
уровнем плоидности) начало этой стадии; отсутствие 
клеточной стадии. Также могут происходить нарушения 
митотических делений в ядрах эндосперма и разрас­
тание эндотелия. У многих видов растений, в том числе 
картофеля, эти и другие нарушения развития эндосперма 
приводят к гибели зародыша на ранних стадиях. В част­
ности, при гибридизации диплоидного и тетраплоидного 
картофеля триплоидные гибриды чаще всего не обра­
зуются, вне зависимости от направления скрещиваний. 
Это явление, получившее название «триплоидный блок» 
(Marks, 1966), позднее было исследовано в модельной 
системе с разноплоидными формами диплоидного вида 
Arabidopsis thaliana. В норме – в скрещиваниях дипло­
идных форм (2х × 2х) − соотношение материнских и от­
цовского геномов в гибридном эндосперме составляет 
2 : 1, формируются жизнеспособные диплоидные заро­
дыши в семенах нормального размера. В скрещиваниях 
4х × 2х соотношение материнского и отцовского геномов 
в гибридном эндосперме составляет 4 : 1 (доза геномов 
материнского родителя повышена по сравнению с нор­
мой), образуются жизнеспособные мелкие семена. При 
этом наблюдается преждевременное наступление стадии 
образования клеток в эндосперме гибридных семян. В об­
ратных скрещиваниях (2х × 4х) соотношение материнского 

и отцовского геномов в эндосперме составляет 2 : 2 (доза 
геномов отцовского родителя повышена по сравнению со 
скрещиваниями диплоидных форм), формируются круп­
ные семена с нежизнеспособными в большинстве случаев 
зародышами, что коррелирует с поздним наступлением 
или отсутствием клеточной стадии развития эндосперма 
(Berger, 2003). Аналогичная картина нередко наблюдается 
и при межвидовой гибридизации, например у картофеля 
(Ehlenfeldt, Hanneman, 1988), что дало основание пред­
полагать наличие общих механизмов постзиготической 
несовместимости при межвидовых и интерплоидных 
внутривидовых скрещиваниях (Hanneman, 1999).

Общее правило, согласно которому нормальное раз­
витие эндосперма возможно только в случае, когда со­
отношение материнского и отцовского геномов в эндо­
сперме составляет строго 2 : 1, было сформулировано в 
работе (Nishiyama, Inomata, 1966). Позднее эта гипотеза 
получила экспериментальное подтверждение (Lin, 1984). 
Для того чтобы в эндосперме соблюдалось указанное 
соотношение 2 : 1, родительские формы должны иметь 
одинаковый уровень плоидности. Однако в некоторых 
межвидовых скрещиваниях картофеля это правило не 
действует. Так, дикий тетраплоидный вид S. acaule и ал­
лотетраплоидные мексиканские виды картофеля не скре­
щиваются с тетраплоидными сортами S. tuberosum, хотя 
соотношение геномов родительских видов в эндосперме 
гибридных семян составляет 4 : 2 (т. е. равно 2 : 1). В то же 
время указанные дикие тетраплоидные виды образуют 
триплоидные гибриды в скрещиваниях с дигаплоидами 
S. tuberosum, хотя у гибридных семян, полученных в этих 
комбинациях, в эндосперме соотношение материнского 
и отцовского геномов составляет 4 : 1. Для объяснения 
указанных отклонений была предложена гипотеза балан­
сового числа эндосперма (Johnston et al., 1980). Значение 
EBN («эффективной плоидности»), устанавливаемое для 
каждого вида картофеля экспериментально, определяет 
возможность данного вида участвовать в определенных 
межвидовых скрещиваниях (формировать эндосперм и 
жизнеспособные гибридные семена). Согласно гипотезе 
EBN, для нормального развития гибридного зародыша 
в межвидовых скрещиваниях в эндосперме должно со­
блюдаться соотношение 2 : 1 «эффективной плоидности» 
материнского и отцовского родительских видов, а не их 
реальных уровней плоидности (Johnston et al., 1980).

Величину EBN для каждого вида картофеля определяют 
путем скрещиваний со стандартными видами, у которых 
значения EBN точно известны. Первым стандартным 
видом был выбран аргентинский дикий диплоидный 
вид S. chacoense (2n = 2x), ему присвоено EBN, равное 2 
(Johnston, Hanneman, 1980). Всем видам картофеля, ко­
торые успешно скрещивались с S. chacoense, также было 
присвоено значение EBN = 2. Величина EBN каждого 
вида является постоянной и может не совпадать с его 
уровнем плоидности (см. Доп. материалы 1). Так, у тет­
раплоидных видов (2n = 4x) S. acaule и S. stoloniferum 
значение эффективной плоидности равно двум (EBN = 2), 
поскольку они успешно скрещивались с S. chacoense. В то 
же время тетраплоидному возделываемому картофелю 
S. tuberosum (2n = 4x) и гексаплоидному мексиканскому 
виду S. demissum (2n = 6x) присвоено EBN = 4, поскольку 
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они формировали жизнеспособные гибридные семена в 
скрещиваниях c тетраплоидными формами S. chacoense, 
полученными с помощью колхицина. Для большинства 
видов cекции Petota установлены значения «эффективной 
плоидности», в соответствии с которыми их можно раз­
делить на три группы: EBN = 1 (2n = 2x), EBN = 2 (2n = 2x, 
2n = 4x) и EBN = 4 (2n = 4х, 2n = 6х) (см. Доп. материалы 1). 
Виды картофеля с одинаковыми значениями «эффектив­
ной плоидности» (EBN) успешно скрещиваются между 
собой, поэтому информация о значениях «эффективной 
плоидности» культурных и диких видов картофеля ши­
роко востребована в исследованиях по интрогрессивной 
гибридизации и в практической селекции.

В фундаментальных исследованиях EBN рассматри­
вают в качестве одного из механизмов изоляции симпа­
трических видов. Например, аргентинские диплоидные 
виды S. commersonii (EBN = 1) и S. chacoense (EBN = 2) 
произрастают на одной территории, но практически не 
скрещиваются между собой (Summers, Grun, 1981; Ortiz, 
Ehlenfeldt, 1992). Высказано предположение, что новые 
виды могли возникать в результате мутаций генов, дей­
ствие которых оказывает сильное влияние на развитие 
эндосперма и приводит к изменению EBN (Johnston et 
al., 1980). По мнению (Ehlenfeldt, Hanneman, 1988), уве­
личение значений EBN могло происходить в результате 
дупликации генов, контролирующих этот признак, или 
в результате изменения уровня экспрессии этих генов.

В настоящее время нарушения в развитии эндосперма 
гибридных семян связывают с геномным импринтингом − 
дифференциальной экспрессией материнских и отцовских 
аллелей определенных генов. Для разных организмов, 
включая отдельные виды растений (например, араби­
допсис), показано, что экспрессия импринтированных 
генов определяется активностью комплекса FIS PRC2 
(fertilization independent seed polycomb repressive com­
plex 2) (Kinoshita, 2007; Pignatta, Gehring, 2012; Tonosaki 
et al., 2016). Белки группы Polycomb представляют со­
бой семейство эпигенетических регуляторов, которые, 
модифицируя гистоны, подавляют транскрипцию генов, 
детерминирующих клеточную дифференциацию. В част­
ности, комплекс PRC2 вызывает репрессию генов­мише­
ней путем три­метилирования лизина 27 в гистоне Н3.

Одними из первых у растений были идентифицированы 
импринтированные гены комплекса PRC2: МЕА (MEDEA), 
FWA и FIS2, регулирующие формирование эндосперма. 
После оплодотворения эти гены экспрессируются исклю­
чительно в геноме, полученном от материнского родителя, 
и подавляют пролиферацию клеток эндосперма. Мутации 
генов комплекса PRC2 вызывают нарушения баланса 
импринтированных генов материнского и отцовского 
происхождения, что проявляется в нарушениях развития 
эндосперма, наблюдаемых при интерплоидных внутри­
видовых и межвидовых скрещиваниях (Kinoshita, 2007).

Мишенью комплекса PRC2 является ген ADM, кото­
рый экспрессируется в геноме, полученном гибридами 
от отцовского родителя, и репрессирован в материнском 
геноме. Использование в гибридизационном процессе 
мутантов арабидопсиса по гену ADM позволяет полу­
чать жизнеспособные триплоидные семена (Kradolfer et 
al., 2013).

В работе (Xiao et al., 2006) продемонстрирована клю­
чевая роль процессов метилирования – деметилирования 
ДНК в регуляции развития эндосперма и формировании 
жизнеспособных семян. Показано, что мутация met1 у 
арабидопсиса, проявляющаяся в гипометилировании 
промоторной области импринтированного гена MEDEA, 
приводит к преждевременному переходу к клеточной 
стадии формирующегося эндосперма семян и к сниже­
нию жизнеспособности зародышей (Xiao et al., 2006). 
Аналогичные эффекты наблюдаются при интерплоидных 
скрещиваниях. Так, установлено (Schatlowski et al., 2014), 
что использование мутанта арабидопсиса по гену met1 в 
скрещиваниях 2х × 4х позволяет практически полностью 
преодолеть триплоидный блок и получить нормальные 
семена с высокой всхожестью. Мутация met1 приводит к 
супрессии гена ADM, что, по мнению авторов (Schatlowski 
et al., 2014), является основной причиной восстановления 
жизнеспособности триплоидных семян.

В свете современных представлений о механизмах 
взаимодействия родительских геномов при формирова­
нии эндосперма отнесение двух видов к одной и той же 
группе EBN определяется балансом продуктов имприн­
тированных генов, который складывается в формирую­
щемся гибридном семени. Получение жизнеспособных 
семян межвидовых гибридов (соответственно, включение 
скрещиваемых видов в группу с одинаковыми значениями 
EBN) возможно в том случае, если этот баланс обеспе­
чивает нормальное прохождение всех стадий развития 
эндосперма. Остановка развития эндосперма гибридных 
семян связана с нарушением эпигенетической регуляции 
генов материнского и отцовского родителей при его фор­
мировании.

Методы преодоления  
межвидовой несовместимости
Проведение межвидовой гибридизации предъявляет вы­
сокие требования к условиям выращивания родительских 
форм растений, проведения скрещиваний и формирования 
гибридных семян. Для повышения эффективности этих 
этапов используют различные приемы и методы: об­
работку пыльцы и завязей физиологически активными 
веществами, использование двойного опыления (пыльцой 
совместимых и несовместимых видов), культивирование 
in vitro изолированных семяпочек и зародышей и др. 
(Hermsen, 1994; Jansky, 2006; Ермишин и др., 2010). 
Однако наиболее эффективные методы межвидовой гиб­
ридизации картофеля основаны на использовании инфор­
мации о механизмах пре­ и постзиготической межвидовой 
несовместимости.

Преодоление презиготической несовместимости
Как отмечалось выше, презиготическая несовмести­
мость не является основным фактором, затрудняющим 
гибридизацию S. tuberosum с большинством диких видов 
картофеля из вторичного генного пула. Однако она может 
существенно осложнить интрогрессию в селекционный 
материал генетического материала диких видов из GP3, 
а также диких видов из GP2, для которых характерна 
односторонняя несовместимость в скрещиваниях с S. tu­
berosum.
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Наиболее простой способ преодоления презиготиче­
ской несовместимости скрещиваемых видов – подбор 
совместимых комбинаций (Jansky, 2006; Маханько, 2008). 
Для оценки степени совместимости/несовместимости 
образцов скрещиваемых видов проводят изучение роста 
пыльцевых трубок в пестиках после окрашивания флуо­
рохромом анилиновым синим (Martin, 1958).

Как уже говорилось, комбинациям скрещиваний мекси­
канских диплоидных В­геномных видов из GP3 (EBN = 1) 
с высокофертильными дигаплоидами S. tuberosum ха­
рактерна выраженная презиготическая несовместимость 
(Маханько, 2008). Однако японским исследователям (Sa­
netomo et al., 2014) удалось создать гибриды мексикан­
ского вида S. pinnatisectum (2n = 2x, геном ВВ, EBN = 1) 
с диплоидными гибридными клонами картофеля (2n = 2x, 
EBN = 2), полученными в скрещиваниях примитивных 
культурных видов (S. phureja, S. stenotomum) и мутантного 
образца южноамериканского дикого вида S. chacoense, 
несущего мутацию самосовместимости Sli (Hosaka, Han­  
neman, 1998а). Авторы сделали вывод, что ген Sli ингиби­
рует не только реакцию самонесовместимости, но и меж­
видовую презиготическую несовместимость (Sane tomo et 
al., 2014). Для преодоления постзиготической несовмести­
мости в этих скрещиваниях использовался тетраплоидный 
клон S. pinnatisectum (2n = 4x, EBN = 2), митотическое уд­
воение хромосом которого было выполнено для повыше­
ния величины «эффективной плоидности» данного вида.

Вовлечению в селекционный процесс самосовмести­
мого (SC) мексиканского вида S. verrucosum (2n = 2x, 
геном AA, EBN = 2) из GP2, устойчивого к ряду патогенов, 
препятствует односторонняя несовместимость. Презиго­
тическая несовместимость проявляется в скрещиваниях 
SI × SC, поэтому в межвидовых скрещиваниях с самоне­
совместимыми (SI) видами картофеля S. verrucosum может 
быть использован только в качестве материнской формы − 
SC × SI. В то же время межвидовые гибриды с цитоплаз­
мой S. verrucosum, как правило, характеризуются мужской 
стерильностью (Abdalla, Hermsen, 1973). Для преодоления 
односторонней несовместимости и получения фертиль­
ных гибридов с S. verrucosum успешно используются 
«акцепторные генотипы» дигаплоидов S. tuberosum или 
других диплоидных видов, которые не проявляют односто­
роннюю несовместимость в SI × SC скрещиваниях (Grun, 
Aubertin, 1966; Hermsen et al., 1974; Eijlander et al., 2000).

Обнаружение акцепторных генотипов позволило полу­
чить так называемые Sv Sv ­линии, которые представляют 
собой гибриды F2, полученные в комбинации скрещива­
ний дигаплоидов S. tuberosum × S. verrucosum (Полюхович 
и др., 2010). Они несут в гомозиготном состоянии ген Sv  
от S. verrucosum, благодаря чему, как и S. verrucosum, не 
образуют пестичных S­РНКаз. Это свойство позволяет 
устранить презиготическую несовместимость при меж­
видовых скрещиваниях. В частности, S. verrucosum и 
Sv Sv ­линии оказались эффективными для преодоления 
односторонней несовместимости в скрещиваниях с ди­
кими тетраплоидными видами S. acaule и S. stoloniferum 
(Полюхович и др., 2013; Левый и др., 2016).

Очевидно, что S. verrucosum и полученные на его ос­
нове Sv Sv ­линии способны устранять презиготическую 
несовместимость, что обусловило их успешное приме­

нение в программах по интрогрессивной гибридизации, 
направленных на вовлечение в селекцию ценного гено­
фонда диплоидных (EBN = 1) диких видов картофеля из 
GP3 (Hermsen, Ramanna, 1976; Dinu et al., 2005; Jansky, 
Hamernik, 2009; Yermishin et al., 2014; Ермишин и др., 
2017) (Доп. материалы 2, б ).

Использование методов соматической гибридиза-
ции. Для преодоления презиготической несовместимости 
культурного картофеля с дикими видами третичного 
генпула и с более отдаленными видами семейства пас­
леновых активно используются методы соматической 
гибридизации. Гибридные растения­регенеранты полу­
чены в комбинациях слияния протопластов S. tuberosum с 
многими дикими видами рода Solanum (Waara, Glimelius, 
1995; Гавриленко, 2005; Davey et al., 2005). Однако на 
следующих этапах интрогрессивной гибридизации ис­
следователи сталкиваются с проблемами стерильности 
гибридов, генетической нестабильности, летальности 
или пониженной жизнеспособности гибридного потом­
ства и потерей гибридами целевых признаков, поскольку 
генетические факторы, вовлеченные в контроль пре­ и 
постзиготической несовместимости, оказывают нега­
тивный эффект и в более поздних поколениях. Поэтому 
исследований, в которых получено фертильное потомство 
в возвратных скрещиваниях (ВС) соматических гибри­
дов с культурным картофелем, совсем немного. Первые 
беккроссные поколения, как правило, получают на ос­
нове подбора родительских компонентов скрещиваний с 
учетом информации о значениях EBN, эффектах генно­
цитоплазматической мужской стерильности, а также с 
использованием методов культуры in vitro незрелых семян 
или эмбриокультуры. Анализ беккроссных поколений со­
матических гибридов (как и в исследованиях потомства 
гибридов, полученных на основе половой гибридизации) 
проводится с использованием методов фенотипической 
селекции и маркер­опосредованного отбора. Примеры 
успешных работ по межвидовой соматической гибриди­
зации картофеля, в которых были реализованы различные 
этапы (1–4) интрогрессивной гибридизации, приведены 
ниже и в Доп. материалах 3.

Этап 1. Cоздание межвидовых соматических гибридов 
картофеля, полученных с участием диких видов третич­
ного генного пула (EBN = 1): S. bulbocastanum (Helgeson 
et al., 1998), S. tarnii (Thieme et al., 2008), S. commersonii 
(Chen et al., 1999; Carputo et al., 2000), а также с участием 
отдаленных неклубненосных видов из других секций рода 
Solanum: S. brevidens (Austin et al., 1993), S. etuberosum 
(Novy et al., 2002; Gavrilenko et al., 2003), S. nigrum (Hors­
man et al., 2001). В этих работах были получены первые 
поколения от скрещиваний соматических гибридов, в ко­
торых были отобраны гибридные формы с целевыми при­
знаками диких видов: устойчивостью к бактериальным 
гнилям, фитофторозу, нематодам, вирусам, тле и кратко­
временным заморозкам (см. Доп. материалы 3).

Этап 2. Создание доноров устойчивости к патогенам, 
несущих единичные чужеродные хромосомы и/или хро­
мосомные сегменты генома диких видов. Различные ме ­ 
ханизмы интрогрессии генетического материала отда­
ленных диких видов в геном S. tuberosum выявлены с 
использованием хромосом­специфичных полиморфных 
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ДНК­маркеров и методов молекулярной цитогенетики. 
Так, возможность интрогрессии генетического материала 
S. brevidens в геном S. tuberosum на основе межгеномных 
транслокаций продемонстрирована в молекулярно­гене­
тическом (RFLP) анализе «высоких» ВС поколений со­
матических гибридов (Helgeson et al., 1993; McGrath et al., 
2002). Устойчивые к Erwinia carotovora интрогрессивные 
формы возделываемого картофеля, замещенные по хромо­
соме VIII S. brevidens, были отобраны среди ВС потомства 
соматических гибридов S. tuberosum (+) S. brevidens (Tek 
et al., 2004). Возможность гомеологичного межгеномного 
спаривания хромосом А­генома S. tuberosum и Е­генома 
неклубненосного вида S. etuberosum продемонстрирована 
в GISH­FISH анализе уникальных аллогаплоидных гибри­
дов, полученных с использованием методов клеточной и 
хромосомной инженерии (Gavrilenko et al., 2015).

Этап 3. Картирование и идентификация генов/QTLs, 
детерминирующих целевые признаки, и разработка тесно 
сцепленных с ними маркеров. В результате косегрегаци­
онного анализа ВС популяций, полученных в возвратных 
скрещиваниях межвидовых соматических гибридов, бы ли 
картированы гены S. bulbocastanum: RMc1 (XI), детер­
минирующий устойчивость к нематоде Meliodogyne chit­
woodi (Brown et al., 1995, 1996) и RB (VIII), контролиру­
ющий нерасоспецифичную устойчивость к Phytophthora 
infestans (Naess et al., 2000, 2001), а также ген Rlretb (IV) 
неклубненосного вида S. etuberosum, который детермини­
рует устойчивость к ВСЛК (Novy et al., 2002, 2007) (см. 
Доп. материалы 3).

В отдельных работах выполнена молекулярная иден­
тификация генов дикорастущих видов, интрогрессиро­
ванных в геном S. tuberosum с использованием методов 
слияния протопластов. Так, группа проф. J.P. Helgeson 
провела структурно­функциональный анализ и клониро­
вание гена RB (VIII) дикорастущего вида S. bulbocastanum, 
а также конструирование векторных систем, содержащих 
данный ген (Bradeen et al., 2003; Song et al., 2003; Kuhl et 
al., 2007), которые могут быть использованы для транс­
генеза широкого круга культурных видов семейства пас­
леновых, поражаемых фитофторой.

Этап 4. Вовлечение в селекционный процесс генов/
QTLs диких видов, ранее не использованных в селекции; 
расширение генетического разнообразия культурного кар­
тофеля; создание пребридингового материала; выведение 
новых сортов. В экспериментах, проведенных группой 
проф. R. Novy, в результате молекулярно­генетического 
анализа интрогрессивных форм ВС3­ВС4 поколений со­
матических гибридов S. tuberosum (+) S. etuberosum была 
разработана серия ДНК­маркеров, фланкирующих ген 
Rlretb (IV), который детерминирует устойчивость к ВСЛК 
(Gillen, Novy, 2007; Kelley et al., 2009; Kuhl et al., 2016), 
что позволяет проводить эффективный молекулярный 
скрининг селекционных клонов – доноров гена Rlretb в 
программах по созданию новых устойчивых к ВСЛК 
сортов, возделывание которых позволит снизить инсек­
тицидную нагрузку в агробиоценозах.

Южнокорейские исследователи (Kim et al., 2013) сооб­
щили о выведении сорта картофеля ‘Jeseo’, устойчивого 
к возбудителю мокрой гнили, парше и ВСЛК, созданного 
на основе интрогрессивных форм, выделенных в воз­

вратных скрещиваниях соматических гибридов S. tu­
berosum (+) S. brevidens.

Еще одним перспективным направлением соматической 
гибридизации картофеля является получение аллоплаз­
матических форм, поскольку односторонняя межвидовая 
несовместимость, наблюдаемая в межвидовых скрещи­
ваниях видов секции Petota, осложняет создание таких 
форм методами половой гибридизации. Как известно, 
соматическая гибридизация позволяет осуществлять 
перенос органелл между видами и создавать новые фор­
мы культурных растений с различными комбинациями 
ядерных, митохондриальных и пластидных генов, в том 
числе цитоплазматические гетерозиготы и формы с ре­
комбинантными органелльными геномами (Glimelius et 
al., 1991; Waara, Glimelius, 1995). Изучение особенностей 
передачи геномов органелл родительских видов в процес­
се межвидовой соматической гибридизации S. tubero sum 
с дикими видами картофеля из GP3 и с отдельными не­
клубненосными видами рода Solanum, а также при бек­
кроссировании соматических гибридов не выявило эффек­
тов ядерно­цитоплазматической несовместимости и/ или 
несовместимости пластид и митохондрий отдаленных 
видов (Scotti et al., 2003; Gavrilenko et al., 2005; Антонова, 
Гавриленко, 2006). Практический интерес представляют 
работы по созданию форм c цитоплазматической мужской 
стерильностью (ЦМС). Возможность интрогрессии ЦМС 
от дикорастущего вида S. stoloniferum к S. tuberosum на ос­
нове метода асимметричной соматической гибридизации 
продемонстрирована в работе (Perl et al., 1990).

Преодоление постзиготической несовместимости  
на основе варьирования значений EBN  
(мейотическая и митотическая полиплоидизация)  
и использования видов-посредников
Концепция балансового числа эндосперма нашла широкое 
применение в зарубежных селекционно­генетических 
программах (и, к сожалению, недостаточно использу­
ется отечественными исследователями). Информация о 
значениях «эффективной плоидности» (EBN) скрещива­
емых видов имеет первостепенное значение для подбора 
видов для гибридизации, планирования скрещиваний, 
прогнозирования результатов преодоления постзиготи­
ческих барьеров несовместимости, оптимизации про­
грамм по модификации уровней плоидности – значений 
EBN образцов родительских видов и схем использования 
видов­посредников с целью интрогрессии генофонда 
дикорастущих видов в селекционный материал.

Виды картофеля делятся на группы со значениями 
EBN = 1 (2n = 2x), EBN = 2 (2n = 2x, 2n = 4x) и EBN = 4 
(2n = 4х, 2n = 6х) (см. Доп. материалы 1). В случае отсут­
ствия барьеров презиготической несовместимости виды с 
одинаковыми значениями EBN относительно легко скре­
щиваются друг с другом, формируя жизнеспособные 
гибридные семена. Вовлечение в гибридизацию видов 
картофеля с разными значениями EBN возможно при ис­
пользовании специальных экспериментальных подходов, 
основанных на манипуляциях с уровнем плоидности скре­
щиваемых образцов. Как отмечалось выше, около 70 % 
диких видов картофеля являются диплоидами, причем 
у большинства из них значения EBN равны 2 (см. Доп. 
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материалы 1). Для успешной гибридизации этих видов с 
сортами возделываемого картофеля S. tuberosum (2n = 4x, 
EBN = 4) необходимо либо повысить величину EBN ди­
ко растущих видов (удвоив плоидность), либо снизить 
EBN сортов (уменьшив уровень плоидности, получить 
дигаплоиды), чтобы уравнять значения «эффективной 
плоидности» скрещиваемых образцов и достичь соот­
ношения 2 : 1 «эффективных плоидностей» материнской 
и отцовской родительских форм в эндосперме формиру­
ющихся гибридных семян (см. Доп. материалы 2, а).

Для повышения EBN используют либо митотическое 
удвоение хромосом отобранных образцов диких дипло­
идных видов − экспериментальную полиплоидию, либо 
мейотическое удвоение хромосом (Johnston, Hanneman, 
1980; Carputo et al., 1997). В популяциях диплоидных 
дикорастущих видов картофеля наблюдается относитель­
но высокая частота генотипов, образующих 2n гаметы 
(Jansky et al., 1990; Hijmans et al., 2007), которые фор­
мируются в результате реституции первого (first division 
restitution – FDR) или второго (second division restitution – 
SDR) делений мейоза (Ramanna, 1979). У картофеля к 
формированию FDR­гамет приводит мутация ps (parallel 
spindles) (Mok, Peloquin, 1975) или fs (fused spindles) 
(Ramanna, 1979), легко детектируемая по образованию 
параллельных или слитых веретен деления в метафазе II, 
что позволяет отбирать ps ps (или fs fs) генотипы среди 
образов диких видов. К образованию гамет SDR­типа, 
связанного с утратой второго деления мейоза, приводят 
мутации os (omission of the second meiotic division),  fc (fail­
ure of cytokinesis) (Werner, Peloquin, 1990) и pc (premature 
cytokinesis) (Mok, Peloquin, 1975). FDR­гаметы формиру­
ются в микроспорогенезе, SDR­гаметы – и в микро­, и в 
макроспорогенезе. В селекционно­генетических исследо­
ваниях преимущество имеют генотипы, которые форми­
руют FDR­гаметы, несущие несестринские хроматиды, 
поскольку в этом случае сохраняется высокий уровень 
гетерозиготности (Ramanna, 1983; Hermsen, 1984; Peloquin 
et al., 1999). Селекцию гибридов, полученных в скрещива­
ниях 4х × 4х (с участием экспериментальных полиплоидов 
диких диплоидных видов) или в скрещиваниях 4х × 2х 
(с участием генотипов диких диплоидных видов, фор­
мирующих 2n гаметы), ведут на тетраплоидном уровне.

Для понижения значения EBN S. tuberosum получают 
дигаплоиды (2n = 2x, EBN = 2) селекционных сортов, 
которые относительно легко скрещиваются со многи­
ми диплоидными дикими видами картофеля (2n = 2x, 
EBN = 2), произрастающими в Южной Америке – ком­
бинации скрещиваний 2х × 2х. Это направление интро­
грессии генетического материала диплоидных диких 
видов в селекционный материал наиболее эффективно, 
поскольку включает проведение отбора на диплоидном 
уровне. В селекции картофеля для снижения уровня 
плоидности сортов и тетраплоидных селекционных форм 
(для получения дигаплоидов) используются специальные 
клоны­опылители (например, IvP 35 и IvP 48 S. phureja). 
В качестве механизмов получения дигаплоидов S. tubero­
sum рассматривают псевдогамию (гиногенез) (Hermsen, 
Verdenius, 1973). Некоторые исследователи полагают, 
что к образованию дигаплоидов приводит избирательная 
элиминация хромосом опылителей – клонов S. phureja 

(Clulow et al., 1991). Возврат на исходный тетраплоидный 
уровень отобранных диплоидных гибридных клонов 
осуществляется через мейотическую полиплоидизацию 
(Peloquin et al., 1989; Jansky et al., 1990).

Дикие тетраплоидные виды S. acaule, S. hijertingii, 
S. stoloniferum (2n = 4x, EBN = 2) вовлекаются в гибриди­
зацию с S. tuberosum (2n = 4x, EBN = 4) на основе различ­
ных манипуляций с уровнем плоидности; селекционный 
процесс проводится на полиплоидном уровне от 3х до 6х 
(см. Доп. материалы 2, а). Впервые возможность полу­
чения диплоидных гибридов в скрещиваниях S. acaule и 
S. stoloniferum (=S. fendlery, S. polytrichon) и дигаплоидов 
S. tuberosum была продемонстрирована в работах (Ворон­
кова и др., 2007; Ермишин и др., 2010). Среди диплоидных 
гибридов выделены генотипы с высокой устойчивостью 
к XВК, YВК и фитофторозу (Воронкова и др., 2008, 2015; 
Левый и др., 2015). Поскольку для диплоидных гибри­
дов, полученных в комбинации S. stoloniferum (2n = 4x, 
EBN = 2, геном ААВВ) × дигаплоиды S. tuberosum (2n = 2x, 
EBN = 2, геном АА), характерен регулярный мейоз и, как 
следствие, высокая фертильность, было сделано заключе­
ние, что помимо генома А S. tuberosum диплоидные гибри­
ды несут и гомологичный ему субгеном А′ S. stoloniferum 
(Воронкова и др., 2007). По нашему мнению, возможным 
механизмом образования таких диплоидных гибридов 
может быть избирательная элиминация хромосом субге­
нома В аллотетраплоидного дикого вида S. stoloniferum 
при формировании гибридных зародышей. Данное пред­
положение требует экспериментального подтверждения.

Дикие виды картофеля из третичного генного пула c 
EBN = 1, которые не скрещиваются ни с сортами, ни с 
дигаплоидами возделываемого картофеля, вовлекают в 
селекционный процесс путем промежуточных скрещи­
ваний с видами­посредниками (bridge species). Виды­по­
средники могут скрещиваться с отобранными образцами 
исходных несовместимых диких видов, а полученные 
гибриды или их потомство в отдельных случаях возмож­
но вовлечь в гибридизацию с сортами S. tuberosum или 
его дигаплоидами (см. Доп. материалы 2, б ) (Hermsen, 
Ramanna, 1976; Hermsen, 1994; Dinu et al., 2005; Jansky, 
Hamernik, 2009; Yermishin et al., 2014; Ермишин и др., 
2017). Например, диплоидные В­геномные виды из GP3 – 
S. bulbocastanum и S. cardiophyllum (2n = 2x, EBN = 1) 
с длительной нерасоспецифической устойчивостью к 
фитофторозу – удалось вовлечь в интрогрессивную гиб­
ридизацию с использованием диких (S. acaule, S. verru­
cosum) и культурных (S. phureja) видов­посредников. 
Отметим, что большинство гибридов, созданных с уча­
стием видов­посредников, получены вопреки правилу 
EBN, поэтому реализация каждого из этапов потребовала 
много времени и была сопряжена со значительными тру­
дозатратами при очень низкой результативности. Так, для 
получения 36 четырехвидовых гибридных форм АВРТ 
(S. acaule – S. bulbocastanum – S. phureja – S. tuberosum) 
(см. Доп. материалы 2, б ) потребовалось опылить в общей 
сложности 18 616 цветков (Hermsen, 1994), а на создание 
первых сортов Толука и Бионика с интрогрессированным 
от S. bulbocastanum геном устойчивости к фитофторозу 
Rpi­blb2 голландские исследователи затратили 46 лет 
(Haverkort et al., 2009).
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Межвидовая гибридизация картофеля: 
теоретические и прикладные аспекты

Заключение
На протяжении последних ста лет межвидовая гибриди­
зация была основным методом расширения генетического 
разнообразия селекционного материала и создания новых 
сортов картофеля. Большинство современных селекци­
онных сортов являются комплексными многовидовыми 
гибридами. В то же время из­за барьеров пре­ и постзиго­
тической несовместимости в генофонд селекционных сор­
тов был интрогрессирован генетический материал лишь 
около 10 % дикорастущих видов картофеля. Чаще всего 
в селекцию вовлекались гибриды с отдельными дикими 
видами первичного и вторичного генных пулов: S. acaule, 
S. chacoense, S. demissum, S. spegazzinii (=S. brevicaule), 
S. stoloniferum, S. vernei, в меньшей мере – S. maglia, 
S. microdontum, S. sparsipilum (=S. brevicaule), S. verruco­
sum (Ross, 1986), причем в гибридизационном процессе 
принимало участие очень ограниченное число образцов 
каждого из дикорастущих видов. В результате этих усилий 
в генофонд селекционных сортов от диких видов были 
интрогрессированы: ряд ценных генов и QTLs, контро­
лирующих устойчивость к патогенам, например гены 
R1–R11 расоспецифичной устойчивости к фито фторозу 
от S. demissum; гены устойчивости к вирусам – к ХВК  
ген Rx2 от S. acaule, к YВК гены RYchc и NYchc от S. chacoense 
и гены RYsto, Ry­fsto от S. stoloniferum; гены устойчивости 
к цистообразующим нематодам – GroVI от S. vernei, GroI 
от S. spegazzinii (=S. brevicaule) (Ross, 1986; Simko et 
al., 2007; Gebhardt, 2013; Ramakrishnan et al., 2015). При 
этом эффективность межвидовой гибридизации остается 
низкой, реализация программ по преодолению несо­
вместимости видов, интрогрессии целевых признаков и 
созданию доноров новых генов занимает многие годы и 
требует больших трудозатрат.

В последние десятилетия получены новые фундамен­
тальные данные о механизмах пре­ и постзиготической не­
совместимости. Разработаны новые технологии (клеточ­
ная и хромосомная инженерия, маркер­опосредованный 
отбор и геномная селекция), повышающие эффективность 
традиционных методов интрогрессивной гибридизации. 
Анализ литературных данных показывает, что наиболее 
перспективны комплексные подходы, основанные прежде 
всего на использовании информации о механизмах пре­ 
и постзиготической несовместимости, анализе меж­ и 
внутривидового генетического разнообразия и на при­
менении комбинации разных методов интрогрессивной 
гибридизации. Наиболее часто используются следующие 
методы и подходы: поиск акцепторных генотипов и видов­
посредников, манипуляция с уровнем плоидности с целью 
модификации значений EBN образцов скрещиваемых 
видов, привлечение биотехнологических и молекулярных 
подходов для контроля интрогрессии и развития новых 
направлений по пирамидированию R­генов устойчивости 
для создания сортов нового поколения с широким спек­
тром длительной устойчивости.

В результате использования комплексных подходов, 
основанных на сочетании традиционных и современных 
методов, в интрогрессивную гибридизацию удалось во­
влечь дикие виды третичного генного пула и отдельные 
неклубненосные виды близких секций рода Solanum, хотя 
вклад таких интрогрессивных форм в создание новых 

сортов остается пока еще очень небольшим. С развитием 
новых методов и подходов к расширению генетического 
разнообразия селекционного генофонда меняется и кон­
цепция генных пулов картофеля. Так, уже после первых 
примеров успешного применения биотехнологических и 
молекулярно­генетических методов в интрогрессивной 
гибридизации было предложено относить ко вторично­
му генному пулу диплоидные мексиканские виды кар­
тофеля с EBN = 1, а в третичный генный пул включать 
неклубненосные виды из других секций рода Solanum, 
не относящиеся к секции Petota (Ortiz, 1998). Можно 
ожидать, что использование новых технологий, напри­
мер цис­генетики, приведет к дальнейшему пересмотру 
концепции генных пулов картофеля.
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Interspecific hybridization is the primary method of 
potato breeding for resistance to pathogens. By intro-
gressing genetic material from various species of the 
genus Solanum L. and selecting the best combina-
tions, it is possible to merge, in a single genotype, 
both high productivity and resistance to diseases and 
pests. Among the most impressing outcomes of potato 
breed ing, we find varieties resistant to late blight, 
potato virus Y and nematodes. In the pedigrees of 
many recent varieties (breeding lines) that are resistant 
to pathogens of different nature (fungi, oomycetes, 
bacteria or viruses), we find genetic material of Sola­
num andigenum, S. demissum, S. stoloniferum, S. acaule, 
S. vernei and other wild and cultivated potato species. 
The breeding value of tuber-bearing Solanum species  
depends on their compatibility with the cultivated 
potato and the mechanism of target trait inheritance. 
To overcome incompatibility in crosses, breeders 
employ ploidy manipulation in the parental forms, 
bridge crosses, the mediator method and various 
in vitro technologies. Potato genotypic variation is 
signi ficantly expanded by interspecific hybridization 
of wild and cultivated potato relatives. The main com-
ponents of breeding technology based on interspecific 
potato hybrids are the identification of promising ini-
tial genotypes, the control over the introgression of 
the target traits through the crosses, the selection of 
hybrid clones prospective for practical breeding and 
the assessment of their donor properties. All of these 
processes are greatly accelerated and promoted by the 
methods of marker-assisted selection. Advanced lines 
and clones developed by interspecific hybridization 
manifest a high diversity of genotypes and particular  
genes and are unique donors for breeding new varie-
ties maintaining high and durable resistance to diseas-
es and pests.

Key words: potato; interspecific hybrids; R-genes; 
breeding donors; late blight; viruses; nematodes.

Межвидовая гибридизация – основной метод селекции картофеля 
на устойчивость к патогенам. В результате интрогрессии генетиче-
ского материала видов рода Solanum L. и отбора наилучших ком-
бинаций удается совместить в одном генотипе высокую продук-
тивность с устойчивостью к болезням и вредителям. Наибольшие 
успехи интрогрессивной селекции картофеля связаны с соз данием 
сортов, устойчивых к Phytophthora infestans, Y вирусу кар тофеля 
и Globodera rostochiensis. В родословных современных сортов (се-
лекционных линий), устойчивых к патогенам, присутствует гене-
тический материал Solanum andigenum, S. demissum, S. stoloniferum, 
S. acaule, S. vernei и других дикорастущих и культур ных видов 
картофеля. Селекционная ценность клубненосных видов Solanum 
зависит от их совместимости с культурным картофелем и харак-  
тера наследования целевого признака. Для преодоления несовме-
стимости при скрещивании применяют гибридизацию с измене-
нием уровня плоидности скрещиваемых форм, метод посредника 
или различные клеточные технологии. Для селекции на основе 
межвидовых гибридов картофеля особое значение имеют выявле-
ние перспективного исходного материала, контроль за переносом 
целевых признаков в процессах скрещивания, отбор гибридных 
клонов, рекомендуемых для практической селекции, и определе-
ние их донорских способностей. Все эти процессы можно значи-
тельно ускорить и усовершенствовать при использовании мето-
дов маркер-опосредованной селекции. Селекционные клоны и 
сорта, созданные методом межвидовой гибридизации, отличаются 
высокой степенью разнообразия генотипов и отдельных генов и 
служат уникальными донорами для создания новых сортов с высо-
кой и долговременной устойчивостью к болезням и вредителям. 

Ключевые слова: картофель; межвидовые гибриды; R-гены; 
селекционные доноры; фитофтороз; вирусы; нематода. 
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Картофель – вегетативно размножаемая культура, и 
потому вредные организмы опасны не только для 
посадок текущего года: сохраняясь в последующих 

репродукциях, они приводят к увеличению потерь и 
снижению качества продукции. Более 70 % потенци­
ального урожая может быть утеряно из­за вредителей и 
бо лезней, если не использовать средства защиты. Фито­
фтороз, вирусы и нематоды наносят картофелеводству 
самый большой ущерб, который даже при проведении 
защитных мероприятий достигает 39 % (Oerke, Dehne, 
2004). В современной системе интегрированной защиты 
картофеля основным элементом является возделывание 
сортов, устойчивых к вредителям и болезням. Создание 
сортов картофеля, устойчивых к патогенам, основано на 
интрогрессии генетического материала дикорастущих со­
родичей путем половой или соматической гибридизации 
либо на переносе изолированных генов устойчивости 
методом трансгенеза. В практической селекции в качестве 
доноров признаков устойчивости чаще всего используют 
межвидовые гибриды картофеля, полученные методом 
половой гибридизации. В настоящем обзоре обсужда­
ются основные итоги этой работы, а также проблемы и 
перспективы использования межвидовых гибридов для 
создания новых сортов картофеля.

История применения межвидовой 
гибридизации для создания  
сортов картофеля, устойчивых к патогенам
История межвидовой гибридизации в селекции карто­
феля подразделяется на два периода: конец XIX – начало 
XX в. – время бессистемных опытов по скрещиванию 
картофеля с его дикорастущими сородичами; начиная с 
1925 г. – этап научно обоснованной гибридизации с ис­
пользованием разнообразного исходного материала.

Впервые о гибридизации сортов картофеля путем ис­
кусственного опыления сообщил Т. Найт (T.A. Knight) 
в 1807 г. в Англии (Bradshaw et al., 2006). Катастрофи­
ческие по своим последствиям эпифитотии фитофторо­
за (воз будитель оомицет Phytophthora infestans (Mont.) 
de Bary) в 1845–1849 гг. и поражение картофеля раком 
(возбудитель – Synchytrium endobioticum (Schilb.) Pers.) 
в 1888 г. определили основные направления селекции на 
устойчивость к вредным организмам. Однако длительное 
время в скрещивания вовлекали близкородственные фор­
мы, и основным методом селекции была внутривидовая 
гибридизация (Glendinning, 1983). В качестве исходного 
материала использовали случайные единичные образцы 
культурного картофеля: Garnet Chili, Rough Purple Chili 
или неизвестную форму­прародитель сорта Alte Daber 
(Hawkes, 1979). В 1906–1910 гг. устойчивые к фитофто­
розу растения Solanum edinense (естественный гибрид 
S. demissum × S. tuberosum) начали использовать для скре­
щивания с местными сортами в Шотландии и Германии 
(Ross, 1966). 

1925 г. ознаменовал начало новой эры в селекции кар­
тофеля (Букасов, 1933; Hawkes, 1979). Экспедиции ВИР 
1925–1927 гг. и открытие центров генетического разно­
образия привели к революционным изменениям: меж­
видовая гибридизация стала главным методом создания 
сортов картофеля, устойчивых к болезням и вредителям 

(Ross, 1966; Росс, 1989). Плановая интродукция, изучение 
и использование в селекции разнообразия дикорастущих и 
культурных видов секции Petota рода Solanum, как и дру­
гих родичей возделываемых растений, – это реализация 
на практике учения об исходном материале, ведущего раз­
дела селекции как научной дисциплины (Вавилов, 1935). 
В XX в. селекция на основе межвидовой гибридизации 
успешно развивалась в СССР (Букасов, Камераз, 1972), 
США (Love, 2000) и странах Западной Европы: Германии 
(Ross, 1966; Росс, 1989; Darsow, 2014), Великобритании 
(Bradshaw, 2009), Польше (Zimnoch­Guzowska et al., 2013), 
Нидерландах. За неполное столетие методами научной 
селекции был создан обширный сортимент картофеля, 
многие представители которого устойчивы к возбуди­
телям инфекционных заболеваний. В Европейской базе 
данных (https://www.europotato.org) собрана информация, 
характеризующая более 4 000 сортов и 1 500 селекционных 
линий, в том числе генотипов с высокой устойчивостью к 
возбудителям инфекционных заболеваний различной при­
роды (см. таблицу). При создании этих форм картофеля 
использованы виды S. andigenum, S. phureja, S. rybinii, 
S. stenotomum, S. demissum, S. stoloniferum, S. acaule, S. ver­
nei, S. chacoense, S. simplicifolium, S. spegazzinii, S. spar­
cipilum, S. oplocense, S. bulbocastanum, S. vallis­mexici и 
S. chilotanum (названия видов приведены в соответствии 
с классификацией С.М. Букасова (1978)). В родослов­
ных нескольких сортов, созданных в США, Польше и 
Великобритании, присутствуют и другие дикие виды: 
S. kurtzianum, S. maglia, S. raphanifolium и S. toralapanum 
(Love, 2000), S. megistacrolobum (Chrzanowska et al., 2002), 
S. multidissectum (Bradshaw, 2009).

Наибольшие успехи интрогрессивной селекции карто­
феля связаны с созданием сортов, устойчивых к P. in fes­
tans, Y вирусу картофеля и Globodera rostochiensis (Jan sky 
et al., 2013; Vos et al., 2015). Сорт картофеля – это уникаль­
ный генотип, в котором объединены около 50 признаков 
продуктивности, качества урожая и устойчивости к не­
благоприятным факторам среды. Основными факторами, 
определяющими успех интрогрессивной селекции карто­
феля, являются скрещиваемость дикорастущих Solanum 
с культурным картофелем, жизнеспособность потомства, 
полученного в этих скрещиваниях, и характер наследова­
ния родительских признаков у гибридных форм.

Скрещиваемость диких и культурных  
видов картофеля
Для выделения дикорастущих сородичей возделываемых 
растений, приоритетных для сохранения и использования 
в селекции, применяют концепцию генных пулов (Harlan, 
de Wet, 1971), основанную на результатах межвидовых 
скрещиваний. В отсутствие таких данных обращаются 
к концепции таксономических групп, согласно которой 
таксономическая классификация отражает генетическую 
близость видов и, следовательно, возможность их гибри­
дизации (Vincent et al., 2013). Перспективы использова­
ния клубненосных видов Solanum для интрогрессивной 
селекции картофеля также описывают в соответствии с 
концепцией генных пулов и с учетом филогенетических 
отношений видов секции Petota рода Solanum (Bradeen 
et al., 2011); кроме того, широко используется показатель 

https://www.europotato.org
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Pathogen-resistant potato varieties and breeding  
lines bearing tuber-producing Solanum spp. germplasm (according to www.europotato.org)

Disease, pest (pathogen) Solanum ssp. in the pedigree*

Early blight (Alternaria solani Sorauer) adg, dms, chc 

Bacterial rot  (Erwinia ssp.) adg, dms

Potato leafroll virus adg, dms, vrn, sto, acl, spg

Potato mop-top virus adg, dms

Tobacco rattle virus adg, phu, dms

Potato virus A adg, phu, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg, chc, cht

Potato virus M adg, dms, sto, acl 

Potato virus S adg, dms, sto, acl, spg

Potato virus X adg, phu, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg, chc, cht

Potato virus Y adg, phu, dms, sto, acl, spg, cht

Pale cyst nematode (Globodera pallida (Stone, 1973) Behrens) race 1 adg, vrn 

G. pallida race 2 adg, dms, vrn, sto 

G. pallida race 3 adg, dms, vrn, sto, acl, spg, spl, opl

Yellow potato cyst nematode (Globodera rostochiensis (Wollenweber, 1923) Behrens) 
race 1

adg, phu, ryb, stn, dms, vrn, sto, acl, chc, spg, spl, opl

G. rostochiensis race 2 adg, dms, vrn, sto, acl

G. rostochiensis race 3 adg, dms, vrn, sto, acl

G. rostochiensis race 4 adg, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg

G.a rostochiensis race 5 adg, dms, vrn, sto, acl

Ring rot (Clavibacter michiganensis subsp. sepedonicus (Spieckermann & Kotthoff)  
Davis et al.)

No data

Common scab (Streptomyces scabies Lambert and Loria) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, chc

Powdery scab (Spongospora subterranea (Wallr.) Lagerh.) adg, phu, dms, vrn

Black scab (Rhizoctonia solani J.G. Kühn) adg, phu, dms, acl

Dry rot (Fusarium spp.)  adg, dms, chc

Foliar blight (Phytophthora infestans Mont. de Bary)** adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg, blb, vll

Tuber blight (P. infestans Mont. de Bary) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg, cht, vll

Skin necrosis (Phoma exigua var. foveata (Foister) Boerema) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg 

Fusarial wilt (Fusarium oxysporum Schlecht. ex Fr.) adg, dms, chc

Black stem (Erwinia ssp.) adg, phu, dms, sto, acl, spg, vrn, cht

* Designations: acl, S. acaule; adg, S. andigenum; blb, S. bulbocastanum; chc, S. chacoense; cht, S. chilotanum; dms, S. demissum; opl, S. oplocense; phu, S. phureja;  
ryb, S. rybinii; spl, S. sparsipilum; spg, S. spegazzinii; stn, S. stenotomum; sto, S. stoloniferum; vll, S.vallis– mexici; vrn, S. vernei (Huaman, Ross, 1985).

** Late blight resistance in 2005, 2009, 2011, or 2015 according to www.europotato.org.

балансового числа эндосперма (endosperm balance num­
ber – EBN) (Johnston, Hanneman, 1980). Разные авторы по­
разному распределяют дикие сородичи картофеля по трем 
уровням генных пулов. К первичному генофонду относят 
ландрасы и сорта картофеля (Bradeen et al., 2011) или 
дикорастущие виды S. acaule, S. berthaultii, S. brevicaule, 
S. candolleanum и S. vernei (Castaňeda­Álvarez et al., 2015).

В сравнении с другими важнейшими сельскохозяй­
ственными культурами картофель располагает наиболь­
шим разнообразием дикорастущих сородичей. Общее 
число клубненосных видов Solanum до настоящего вре­
мени остается предметом дискуссии: Дж. Хокс описал в 
составе подсекции Potatoe (G. Don.) 228 видов (Hawkes, 

1990), Л.Е. Горбатенко (2006) разработала классифика­
цию 212 видов, произрастающих в Южной Америке, 
тогда как Д. Спунер и А. Салаз (Spooner, Salaz, 2006) 
рассматривают многие таксоны в качестве синонимов и 
различают 110 видов картофеля. В «Атласе диких видов 
картофеля» приведены морфологические описания и све­
дения о географии местообитаний 196 видов картофеля 
(Hijmans et al., 2002). Для установления филогенетических 
отношений между клубнеобразующими видами Solanum 
использованы молекулярные методы генотипирования 
(Spooner et al., 2014; Machida­Hirano, 2015). Однако до 
настоящего времени нет общепризнанной классификации 
этих видов. При описании исходного материала селекци­

http://www.europotato.org
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онеры часто пользуются названиями уже упраздненных 
видовых таксонов: S. rybinii – син. S. phureja (Bradshow, 
2009), S. neoantipoviczii – син. S. stoloniferum (Zoteуeva et 
al., 2014), S. ruiz­ceballosii – син. S. sparsipilum (Brylińska 
et al., 2015) и т. д.

С учетом плоидности и EBN (установленным экспе­
риментальным путем) в секции Petota различают виды 
6x (4 EBN), 4x (4 EBN), 4x (2 EBN), 2x (2 EBN), 2x (1 EBN) 
(Hanneman, 1994). Для нескольких десятков видов карто­
феля EBN не определено (Hijmans et al., 2002). В качестве 
диплоидного тестера (EBN = 1) используют S. commerso­
nii, однако скрещивания с S. mochiquense (также EBN = 1) 
могут привести к другим выводам (Ochoa, 2004). Возмож­
но, что EBN – часть сложной системы репродуктивной 
изоляции, действующей на пред­ и послезиготной стадиях 
(Masuelli, Camadro, 1997). В работе (Spooner et al., 2014) 
предложено дифференцировать виды картофеля на пять 
групп, в соответствии с их показателями EBN и самоне­
совместимостью. Известны примеры удачных скрещи­
ваний партнеров, чьи показатели EBN несовместимы, и, 
напротив, при благоприятных показателях EBN скрещива­
ния не всегда оказывались удачными (Masuelli, Camadro, 
1997; Jackson, Hanneman, 1999; Jansky, 2006). Концепции 
генных пулов, филогенетических отношений видов или 
EBN оперируют крупными комплексами, объединяющими 
по несколько серий, в составе которых значительное число 
клубненосных видов Solanum. Вероятно, этих подходов 
недостаточно для характеристики разнообразия генофон­
дов родичей картофеля и прогнозирования результатов 
межвидовых скрещиваний.

Генетическая обособленность видов сохраняется бла­
годаря механизмам репродуктивной изоляции. Действие 
таких докопуляционных преград, как временнáя и меха­
ническая изоляция при межвидовой гибридизации карто­
феля, можно преодолеть, оптимизируя условия и технику 
скрещивания, разные приемы которой подробно описаны 
в литературе (Букасов, Камераз, 1972; Jansky, 2006). Более 
серьезным препятствием для интрогрессивной селекции 
являются разнообразные послекопуляционные преграды. 
Непрорастание пыльцы на рыльце пестика, ядерно­ци­
топлазматическая мужская стерильность и нарушения 
в развитии эндосперма – наиболее частые причины не­
удач при межвидовой гибридизации картофеля (Carputo, 
Frusciante, 2011). Стерильность или подавление мощности 
и плодовитости гибридного потомства (hybrid breakdown) 
также усложняют селекционную работу с видами Solanum.

Важной особенностью процесса генеративного размно­
жения у многих видов картофеля является формирование 
нередуцированных (2n) гамет, которые появляются в ре­
зультате мейотических мутаций в процессах микро­ и/или 
мегаспорогенеза. У видов из разных серий секции Petota 
нередуцированная пыльца образуется с частотой до 33 % 
(Jackson, Hanneman, 1999). Цитологические механизмы 
и генетический контроль формирования диплогамет у 
картофеля хорошо исследованы. Считают, что 2n пыльца 
в основном образуется в результате нарушений в первом 
делении мейоза, а появление 2n яйцеклеток вызвано на­
рушениями во втором делении мейоза (Carputo, Frusciante, 
2011). При межвидовой гибридизации тетраплоидное по­
томство можно получить за счет образования 2n гамет при 

скрещивании диплоидных родительских форм (феномен 
мейотической полиплоидизации).

Результаты практической работы по проведению скре­
щиваний между близко­ и дальнеродственными видами 
картофеля широко представлены в литературе (Житлова, 
1969; Камераз и др., 1974; Лаптев, 1984; Hanneman, 1994; 
Hermsen, 1994; Jackson, Hanneman, 1999; Ochoa, 2004; 
Jansky, 2006). Более 50 дикорастущих видов скрещива­
ются с культурными формами картофеля. В зависимости 
от вида, вовлекаемого в гибридизацию, и целевого при­
знака интрогрессия генетического материала сородичей 
картофеля осуществляется путем простого скрещивания 
или c изменением уровня плоидности, с помощью ви­
да­посредника или соматической гибридизации. Гекса­
плоидный (6x) вид S. demissum в качестве материнской 
формы напрямую скрещивается с S. tuberosum. Также 
очень часто в селекции используется S. stoloniferum (Росс, 
1989). Но S. stoloniferum, равно как и другой тетраплоид­
ный (4x) вид S. acaule, с большим трудом скрещивается 
с S. tuberosum, поэтому необходима предварительная 
полиплоидизация диких видов. В России первые поли­
плоидные формы S. punae (син. S. acaule), S. аntipoviczii 
(син. S. stoloniferum), S. parodii и S. gibberulosum (син. 
S. chacoense) были получены и применены в селекции 
Н.А. Лебедевой (1955). Н.А. Житлова (1969) создала 
полиплоидные формы видов серий Transaequatorialia, 
Cuneolata, Megistacroloba, Longipedicellata, Verrucosa и 
гибриды на их основе, которые использовались при се­
лекции сортов картофеля в России и Белоруссии.

В качестве вида­посредника наиболее широко исполь­
зовался S. chacoense, который удачно скрещивался с 
ви дами серий Demissa, Longipedicellata, Acaulia, Commer­
soniana, Megistacroloba, Tarijensia, Simpliciora, Conicibac­
cata и Transaequatorialia (Камераз и др., 1978б). Гибриды 
S. chacoense с видами серий Cardiophylla и Trifida полу­
чены с помощью культуры зародышей (Singsit, Hanneman, 
1991), а в случае S. commersonii – после предварительной 
полиплоидизации (Johnston, Hanneman, 1982). Виды­по­
средники S. acaule, S. microdontum и S. verrucosum ис­
пользовали для вовлечения в селекцию филогенетически 
удаленных видов: S. bulbocastanum, S. pinnatisectum, 
S. car diophyllum, S. trifidum, S. chancayense и S. commer­
so nii (Dionne, 1963; Лаптев, 1984; Jansky, Hamernik, 
2009). Предварительные межвидовые и межсерийные 
скре щивания позволили вовлечь в селекцию виды серий 
Piurana, Commersoniana, Circaeifolia и Pinnatisecta (Ва­
вилова, 1978; Bamberg, Hanneman, 1990; Hermsen, 1994). 
Сравнительно легкая гибридизация между диплоидными 
южноамериканскими дикими и культурными видами по­
казана в опытах Т.С. Седовой (1980). Южноамериканские 
диплоидные дикие виды скрещиваются с S. tuberosum 
при изменении уровня плоидности одного из партеров, 
диплоидные североамериканские виды не скрещиваются 
с дигаплоидами S. tuberosum (Камераз и др., 1974; Лаптев, 
1984; Серегина, 1991; Novy, Hanneman, 1991).

При половой гибридизации выбор оптимальной комби­
нации скрещивания во многом определяет продолжитель­
ность работы по интрогрессии в культурный картофель 
генетического материала дикого вида – источника жела­
емого признака. Метод митотической полиплоидизации 
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является достаточно трудоемким как на этапе, предше­
ствующем работе по скрещиванию, так и в дальнейшем, 
при оценке полученных межвидовых гибридов. Еще 
более длительный процесс – получение селекционного 
материала путем соматической гибридизации. Наши опы­
ты (Рогозина, 2005) свидетельствуют об эффективности 
скрещивания с дигаплоидами сортов диплоидных диких 
южноамериканских видов S. alandiae, S. × doddsii, S. hon­
delmannii, S. incamayoense, S. miltidissectum и S. vidaurrei, 
ранее не использованных в селекции. Нам удалось вовлечь 
в гибридизацию с S. chacoense трудно скрещивающийся с 
культурными формами картофеля вид S. okadae и не скре­
щивающийся вид S. multiinterruptum; впервые получены 
гибриды культурного картофеля с видом S. gandarillasii.

Многообразие клубнеобразующих диких видов Solanum 
недостаточно изучено с точки зрения скрещиваемости с 
культурным картофелем или межвидовой совместимости. 
Необходимо «дифференциальное понимание вида», т. е. 
знание генетической структуры популяций конкретных 
видов и видового потенциала, амплитуды различий по 
важнейшим хозяйственно ценным признакам (Вавилов, 
1935). Вероятно, при интродукции в новые почвенно­
климатические условия клубнеобразующие виды рода 
Solanum с разными системами скрещивания будут раз­
личаться по частоте и спектру рекомбинационной из­
менчивости. Специфические особенности партнеров, 
участвующих в гибридизации, определяют успех интро­
грессии ценного генетического материала и тем самым 
эффективность использования в селекции конкретного 
вида картофеля. 

Первое поколение межвидовых гибридов  
как исходный материал для селекции картофеля
Особый интерес для селекции представляют виды с 
генами, интрогрессия которых позволяет улучшить 
качество культурного картофеля за минимальное число 
скрещиваний. Результаты гибридизации видов серии 
Demissa (Букасов, Камераз, 1972), Longipedicellata (Ко­
това, 1976), Acaulia (Камераз и др., 1978а), Simpliciora и 
Transaequatorialia (Ross, 1966; Камераз и др., 1974), видов 
S. commersonii и S. chomatophilum (Вавилова, 1978) на 
исходном уровне плоидности или при привлечении поли­
плоидных форм свидетельствуют о том, что однократного 
скрещивания с S. tuberosum недостаточно. Использование 
поколения F1 в практической селекции ограничено незна­
чительным урожаем, малым числом клубней в гнезде, их 
плохой формой, горьким вкусом, длинными столонами, 
интенсивной окраской. Продуктивные генотипы, обна­
руживающие хозяйственно ценные признаки и хорошую 
форму клубней, можно выделить в потомстве от скрещи­
вания диких видов картофеля с дигаплоидами S. tuberosum 
(Hermundstad, Peloquin, 1986) или культурными видами 
(Седова, 1980). Однако родительские формы, сочетаю­
щие хозяйственно ценные качества с устойчивостью к 
патогенам, получают лишь после нескольких поколений 
возвратных скрещиваний (Ross, 1966).

Возвратные скрещивания (беккроссы) применяют 
с целью фиксации желаемого признака дикого вида и 
улучшения хозяйственно полезных качеств гибридов. 
Выбор варианта скрещиваний (см. схему) и количество 
беккроссов зависят от дикого вида и целевого признака.

Варианты скрещиваний с использованием беккроссов (Будин, 1998; Колобаев, 2001; Darsow, 2014)*

Простой беккросс:
1 год W × tbr = F1  
2 год Отбор в потомстве F1 и скрещивание F1(W × tbr) × tbr = B1

3 год Отбор в потомстве B1 и скрещивание B1[(W × tbr) × tbr] × tbr = B2
4 год Отбор в потомстве B2 и скрещивание B2{[(W × tbr) × tbr] × tbr} × tbr = B3

Прерывающийся беккросс:
1 год W × tbr = F1

2 год Самоопыление гибридов F1 = F2(W × tbr)
3 год Отбор в потомстве F2 и скрещивание F2(W × tbr) × tbr = F2B1

4 год Отбор в потомстве F2B1 и скрещивание F2B1[(W × tbr) × tbr] × tbr = F2B2

5 год Отбор в потомстве F2B2 и самоопыление лучших клонов 

Комбинация беккроссов:
1 год W1 × tbr = F1

   1
 и W2 × tbr = F2

   1
2 год Отборы в потомствах F1

   1
, F2

   1
 и скрещивания F1

   1
(W1 × tbr) × tbr = B1

    1
,  F2

   1
 (W2 × tbr) × tbr = B2

    1
3 год Отборы в потомствах B1

    1
, B2

    1
 и скрещивания B1

    1
[(W1 × tbr) × tbr] × tbr = B1

    2
,  B2

    1
[(W2 × tbr) × tbr] × tbr = B2

    2
4 год Отборы в потомствах B1

    1
, B2

    2
 и скрещивание B1

    1
 × B2

    2

Беккроссирование двувидового гибрида:
1 год W1 × W2 = F1a

2 год Отбор в потомстве F1a и скрещивание F1a(W1 × W2) × tbr = F1b

3 год Отбор в потомстве F1b и скрещивание F1b[F1a(W1 × W2) × tbr] × tbr = W2B1

4 год Отбор в потомстве W2B1 и скрещивание W2B1{F1b [F1a(W1 × W2) × tbr] × tbr} × tbr = W2B2

* W, W1, W2 – виды картофеля, tbr – сорт картофеля, F1 – первое гибридное поколение, F1a – первое гибридное поколение 
от скрещивания разных видов картофеля, F2 – самоопыление первого гибридного поколения, B1 – первый беккросс,  
W2B1 – первый беккросс трехвидового гибрида.
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Простой беккросс эффективен при передаче культур­
ному картофелю от дикого вида признака устойчивости с 
моногенно­доминантным контролем: расоспецифической 
устойчивости к фитофторозу, крайней устойчивости к 
вирусам XBK, YBK, устойчивости к нематоде патоти­
па Ro1. После трех­четырехкратного беккроссирования 
гибридов S. demissum были получены урожайные и 
устойчивые к фитофторозу формы, в том числе сорта с 
R­генами: Камераз, Невский, Агрономический, Истрин­
ский, Веселовский 2­4. В потомстве трехкратных бек­
кроссов отобраны сорта, унаследовавшие устойчивость к 
YBK от полиплоидной формы S. chacoense f. garciae 55d 
(Яшина, 2003), и нематодоустойчивые сорта на основе 
S. andigenum CPC 1673 (Bradshaw, 2009). Перспективный 
селекционный материал на основе S. stoloniferum был 
создан за пять­шесть циклов скрещивания и отбора (Ross, 
1966; Murphy et al., 1999). Иммунные к XBK сорта Saphir 
и Anett получены после шести­семикратного беккросси­
рования S. acaule на S. tuberosum (Solomon­Blackburn, 
Barker, 2001).

В течение всего процесса гибридизации проводят 
индивидуальный отбор по целевому признаку и другим 
хозяйственно ценным качествам. Устойчивые к вирусам 
формы можно выделить на стадии сеянцев, но для испы­
тания на иммунитет к X и Y вирусам необходимо привить 
оцениваемые генотипы на инфицированные растения 
табака. При испытании на устойчивость к золотистой не­
матоде и возбудителю рака картофеля клоновое потомство 
оценивают в течение двух лет в специализированных 
лабораториях, и тогда один цикл скрещивания и отбора 
длится не менее четырех лет.

Прерывающийся беккросс (см. схему) применяют, 
если целевой признак контролируется полигенами или 
его проявление зависит от взаимодействия генетиче­
ских факторов обеих скрещиваемых форм (Будин, 1998; 
Darsow, 2014). Чередование скрещиваний с получением 
потомств от самоопыления – один из факторов успеха 
В.А. Колобаева (2001) по созданию доноров горизонталь­
ной устойчивости картофеля к фитофторозу. Отбор по 
полигенным признакам, например форм с горизонталь­
ной устойчивостью к фитофторозу, проводят методами 
искусственного заражения и полевой оценки в условиях 
высокой инфекционной нагрузки (Dorrance, Inglis, 1997; 
Zimnoch­Guzowska, Tatarowska, 2004; Kuznetsova et al., 
2014). При нестабильных погодных условиях полевые 
испытания не обеспечивают надежных результатов. При 
проведении опытов с отделенными листьями в лаборато­
рии или с целыми растениями в теплице для искусствен­
ного заражения используют высоковирулентные изоляты 
P. infestans. При этом для достоверной характеристики 
сортообразцов картофеля по устойчивости к фитофторозу 
необходим набор изолятов из разных регионов. Оценки 
устойчивости к фитофторозу в лабораторных испыта­
ниях и полевых опытах варьируют в широких пределах 
в зависимости от исследуемого материала и методов 
тестирования и не всегда согласуются между собой. 
Как показал опрос исследователей из 39 селекционных 
центров и лабораторий, не существует единой методики 
проведения таких испытаний (Zimnoch­Guzowska, Flis, 
2002). Селекцию серьезно затрудняют невысокие агро­

номические качества родительских форм – источников 
фитофтороустойчивости (Zimnoch­Guzowska, Tatarowska, 
2004). В результате продолжительность периода от перво­
го скрещивания источников устойчивости к фитофторозу, 
отобранных среди диких видов S. demissum или S. simplici­
folium, до регистрации сорта составляет 20 лет и более 
(Bradshaw, 2009). Принципиальным шагом в преодолении 
этих затруднений станет использование мономорфных 
линий P. infestans вместо полиморфных изолятов и ха­
рактеристика этих линий по генам авирулентности с 
использованием молекулярных методов (Vleeshouwers 
et al., 2011).

Комбинация беккроссов (см. схему) позволяет повы­
сить устойчивость межвидовых гибридов картофеля к 
фитофторозу (Колобаев, 2001). И.М. Яшина (2003) ис­
пользовала этот же подход для создания интрогрессивных 
родительских линий с генами иммунитета к YBK и нема­
тоде патотипа Ro1 и с полигенами полевой устойчивости 
к фитофторозу. Шотландские селекционеры в потомстве 
разных комбинаций беккроссов выделили сорта и линии, 
устойчивые к нематоде, и ценные родительские формы 
для селекции (Bradshaw, 2009).

Беккроссирование двух­, трех­ и четырехвидовых ги­
бридов результативно для некоторых комбинаций диких 
видов. Беккроссы гибрида S. vernei × S. chacoense 55d, 
при сравнении с полученными на основе только S. chaco­
ense 55d, отличались лучшими показателями хозяйственно 
ценных признаков, что позволило уже в поколении B2 ото­
брать генотипы – сорта Брянский деликатес, Накра, Мастер 
(Яшина, 2003). Сорт Pentland Ace выделен в потомстве B3 
гибрида S. rybinii × S. demissum (Bradshaw, 2009). Образец 
S. bulbocastanum был вовлечен в гибридизацию с S. acaule 
в 1959 г. В результате последующего скрещивания амфи­
диплоида S. bulbocastanum × S. acaule (6n) с культурным 
диплоидным видом S. phureja, а затем нескольких циклов 
беккроссирования получены устойчивые к фитофторозу 
сорта Бионика и Толука, унаследовавшие от S. bulbo­
castanum ген Rpi­blb2 (Hermsen, 1994; Bradshaw, 2009).

Для выделения ценных форм в потомстве беккроссов 
межвидовых гибридов необходимо оценить большой 
объем селекционного материала. При работе с дикими 
видами и поколениями F1 и B1 результативность отбора 
источников иммунитета к YВК или устойчивости к не­
матоде составляет всего 2–2.5 % (Яшина, 2003). Создание 
беккроссов межвидового происхождения (поколений B2, 
B3) занимает в среднем 10–12 лет (Яшина и др., 2010). 
Еще более длительный процесс – создание сложных 
межвидовых гибридов, устойчивых к фитофторозу (Ко­
лобаев, 2001). Столь значительная продолжительность 
пребридинга вызвана необходимостью оценить и отобрать 
сегреганты по признакам устойчивости к патогенам в 
сочетании с хорошими агрономическими качествами – 
признакам, имеющим сложную генетическую природу.

В процессе беккроссирования у части потомства сни­
жается устойчивость к патогенам, при этом отмечены 
случаи отклонения наблюдаемых в гибридном потомстве 
расщеплений от теоретически ожидаемых (Flis, 1995; De 
Jong et al., 2001; Simko et al., 2007). Возможное объяснение 
этого кроется в организации генома картофеля, в котором 
локусы большинства генов устойчивости сгруппированы 
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в кластеры и расположены в «горячих точках» (hotspots) 
генома с высокой частотой рекомбинации (Gebhardt, 
Valkonen, 2001). Гены, контролирующие продуктивность, 
напротив, в основном сосредоточены на участке между 
центромерой и проксимальной хиазмой (Buso et al., 1999). 
Другой возможной причиной снижения устойчивости к 
патогенам в новых поколениях межвидовых гибридов 
может быть влияние генетического фона или эпигенетиче­
ские изменения. Так, например, у гибридов S. tubero sum × 
S. kurtzianum обнаружены изменения в метилировании 
цитозина и новые AFLP­фрагменты в поколении F1 и 
последующих беккроссов, которые могут влиять на экс­
прессию или выключение (silencing) генов, в том числе 
потенциально ценных (Marfil et al., 2006).

Место молекулярных маркеров в создании 
межвидовых гибридов картофеля,  
устойчивых к патогенам
За неполные тридцать лет своего развития маркер­опо­
сре дованная селекция картофеля открыла невиданные 
ранее возможности для поиска новых источников хозяй­
ственно ценных признаков и определяющих их генов 
в генетических коллекциях, ускорения селекционного 
процесса и повышения его эффективности на всех ста­
диях создания новых сортов, от обследования больших 
генетических кол лекций и подбора родительских форм 
до контроля под линности зарегистрированных сортов в 
процессе семе новодства (Gebhardt et al., 2006; Gebhardt, 
2013; Sla ter et al., 2013, 2014, 2016; Hirsch et al., 2016). 
Новые горизонты открывает геномная селекция, опериру­
ющая всей совокупностью полиморфизмов исследуемого 
генома (Barrell et al., 2013).

Особенно эффективными оказались эти методы при 
создании сложных межвидовых гибридов картофеля, 
прежде всего гибридов, устойчивых к многочисленным 
патогенам. В силу уникальной специфичности молеку­
лярных маркеров, позволяющих различать гены устой­
чивости к разным расам/штаммам патогенов картофеля, 
эти маркеры решают задачи, недоступные традиционным 
методам фенотипического анализа (Tiwari et al., 2012, 
2013; Ramakrishnan et al., 2015).

Необходимо подчеркнуть, что большинство описанных 
к настоящему времени маркеров хозяйственно ценных 
признаков картофеля (Slater et al., 2014; Ramakrishnan et al., 
2015) фланкируют соответствующие локусы, в то время 
как многие гены, отвечающие за эти признаки, остаются 
неидентифицированными. Между тем для мониторинга 
селекционного процесса предпочтительны маркеры, кото­
рые являются фрагментами самих целевых генов и, в от­
личие от фланкирующих маркеров, полностью сохраняют 
свою информационную ценность даже при значительной 
рекомбинации генетического материала в геномах межви­
довых гибридов. В этом отношении лучше всего обстоит 
дело с маркерами генов расоспецифичной устойчивости 
к P. infestans и некоторыми маркерами устойчивости к 
вирусам и нематодам. В самое последнее время были 
идентифицированы некоторые гены расонеспецифичной 
устойчивости к фитофторозу (Muktar et al., 2015; Mosquera 
et al., 2016), однако маркеры этих генов еще не испытаны 
применительно к задачам селекции.

Однако и при работе с маркерами, созданными на ос­
нове последовательностей целевых генов, существуют 
две серьезные проблемы. Во­первых, многие маркеры, 
созданные с целью картировать и клонировать целевые 
гены, не верифицированы применительно к разнообразию 
культурных и дикорастущих форм картофеля, использу­
емых при создании межвидовых гибридов. Во­вторых, 
при использовании этих маркеров необходимо отличать 
функциональные гены от их неактивных структурных 
гомологов, которые также будут узнаваться маркерами. 
В случае расоспецифичных генов устойчивости к фи­
тофторозу эти проблемы удается отчасти разрешить с 
помощью методов эффекторомики: в этом случае гены 
устойчивости растения распознаются с помощью инди­
видуальных генов авирулентности патогена (Vleeshouwers 
et al., 2011). Однако эти методы имеют свои ограничения 
и слишком громоздки для целей практической селекции.

Донорские качества селекционных  
клонов и сортов картофеля
Методология генетического изучения исходного мате­
риала для селекции с целью поиска и создания доноров 
ценных признаков разработана А.Ф. Мережко (ВИР) на 
примере мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.). При 
скрещивании с культурной формой донор должен давать 
жизнеспособное и плодовитое потомство, которое насле­
дует целевой признак, не сцепленный с отрицательными 
качествами (Мережко, 1994). Принципы создания доноров 
картофеля сформулированы К.З. Будиным (1997) и реа­
лизованы при создании межвидовых гибридов – доноров 
устойчивости картофеля к патогенам. В потомстве от скре­
щивания донора с сортом, восприимчивым к болезням и 
вредителям, можно отобрать генотипы с высокой продук­
тивностью, хорошими качествами клубней и устойчиво­
стью к патогенам (Будин, 1997). В зарубежной литературе 
используют термины parents, parental lines – родительские 
формы, линии (Bradshaw, 2009; Zimnoch­Guzowska et 
al., 2013). Для определения селекционной ценности по­
тенциальных родительских форм также проводят оценку 
потомства (progeny tests).

Большинство возделываемых сортов картофеля имеют 
межвидовое происхождение. Обилие сортов – межви­
довых гибридов – уже в середине прошлого столетия 
послужило основанием для выделения их в особый под­
вид Solanum tuberosum L. ssp. × europaeum Buk. et Lechn. 
Позднее, принимая объем вида S. tuberosum в понимании 
Букасова и Лехновича и исправляя допущенные авторами 
неточности в оформлении таксона, Л.И. Костина (1991) 
обосновала правомерность выделения сортов картофеля 
в подвид Solanum tuberosum L. subsp. tuberosum.

Все устойчивые к фитофторозу сорта имеют в родо­
словной S. demissum (Росс, 1989). Первый российский 
сорт – Фитофтороустойчивый, выведенный с участием 
S. demissum, не возделывался в производстве, но стал родо­
начальником многих отечественных сортов. Европейские 
селекционные линии, полученные с участием S. demis­
sum, а возможно, и S. andigenum, так называемые W­расы 
(Glendinning, 1983), в 1932 г. были переданы в США, где 
послужили исходным материалом для создания сорта 
Кеннебек и многих других сортов (Hougas, Ross, 1956). 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Muktar MS%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=26442110


Е.В. Рогозина 
Э.Е. Хавкин

2017
21 • 1

37Генофонд и селекция Вавиловский журнал генетики и селекции • 21 • 1 • 2017

Межвидовые гибриды картофеля как доноры 
долговременной устойчивости к патогенам

W­расы широко использовались селекционерами Бельгии 
и Великобритании. Надежно идентифицированные гены 
R1, R2, R3a, R3b и R8 перенесены из S. demissum в сорта 
картофеля по одному или в разных сочетаниях.

Селекция на основе S. demissum в направлении сверх­
чувствительного типа устойчивости к фитофторозу ока­
залась малоэффективной. Вследствие быстрой эволюции 
P. infestans и отбора наиболее успешных рас этого патоге­
на, действие одиночных генов расоспецифической устой­
чивости не обеспечивает длительной защиты сортового 
картофеля. Тем не менее в современной селекции продол­
жают использовать сорта и селекционные линии с гене­
тическим материалом S. demissum как источник R­генов; 
механизм их действия остается дискуссионным (Gebhardt, 
2013). В последние сорок лет основным направлением ра­
боты по созданию устойчивого к фитофторозу картофеля 
стала селекция на полевую (расонеспецифичную) устой­
чивость в сочетании с расоспецифичной устойчивостью, 
основанной на R­генах. Расонеспецифичная устойчивость 
присуща широкому кругу клубненосных видов Solanum 
и контролируется многочисленными генами, многие из 
которых пока картированы только как локусы количе­
ственных признаков и исследованы значительно слабее, 
чем расоспецифичные гены (Gebhardt, 2013; Rodewald, 
Trognitz, 2013; Śliwka, Zimnoch­Guzowska, 2013). При­
мером длительной устойчивости к фитофторозу, которую 
обеспечивает соединение в одном растении (пирамиди­
рование) R­генов разной специфичности, служат сорта 
Sarpo Mira (Rietman et al., 2012; Tomczyńska et al., 2014b), 
дифференциатор MaR9 (Kim et al., 2012; Yo et al., 2015), 
а также сложные межвидовые гибриды картофеля, полу­
ченные в российских селекцентрах (Рогозина и др., 2013). 
Эти формы несут 4–7 R­генов (Kim et al., 2012; Rietman 
et al., 2012; Khavkin et al., 2014) – существенно больше, 
чем сорта, созданные методами генетической инженерии 
(Halterman et al., 2016; Haverkort et al., 2016). На основе 
информации о профилях R­генов появляется возможность 
их комплементации с помощью накапливающих скрещи­
ваний межвидовых гибридов.

Длительную устойчивость к YBK имеют сорта карто­
феля с генами Rysto и Ryadg (Solomon­Blackburn, Barker, 
2001; Zimnoch­Guzowska et al., 2013). Использование не­
скольких разных источников – образцов S. stoloniferum – 
стало причиной различий по признаку фертильности 
между клонами и сортами российской, польской и не­
мецкой селекции, одни из которых унаследовали мужскую 
стерильность и γ­тип цитоплазмы (Lindner et al., 2011), а 
другие являются фертильными (Flis et al., 2005).

Сорта и селекционные клоны с генами устойчивости к 
фитофторозу, вирусам или нематодам используют в каче­
стве родительских форм для создания нового поколения 
сортов с улучшенными агрономическими качествами или 
групповой устойчивостью к патогенам. Обширный пере­
чень таких сортов и селекционных клонов рекомендован 
для российских селекционеров (Симаков и др., 2006; 
Яшина и др., 2010).

Сорт Cara, устойчивый к различным штаммам YBK, 
XBK и нематоде патотипа Ro1, послужил родительской 
формой для 11 сортов селекции Шотландского института 
сельскохозяйственных исследований (Scottish Crop Re­

search Institute), которые были включены в Национальный 
перечень с 1993 по 2005 г. (Bradshaw, 2009). Клон 11­79 и 
его производные – сорта Pentland Crown, Pentland Javelin 
(источник гена H1) – также были неоднократно исполь­
зованы как родительские формы в селекции. Ген H1, уна­
следованный от S. andigenum, – длительного действия и 
обеспечивает защитный эффект от инвазии G. rostohiensis 
Ro1. Но распространение в Великобритании сортов с 
геном H1 стало причиной доминирования в популяции 
другого вида нематоды – G. pallida (Bradshaw et al., 2006). 
Устойчивые к бледной нематоде сорта Eden, Vales Everest – 
сложные многовидовые гибриды, отобранные в потомстве 
от скрещивания клона H1H3 (с S. andigenum и S. multidis­
sectum в родословной) с сортами Pentland Ivory, Maris Piper 
или Cara. Продолжительность периода от скрещивания 
H1H3 и Pentland Ivory до внесения сорта Vales Everest в 
Национальный перечень сортов составила 33 года (Brad­
shaw, 2009). Российские сорта Ресурс и Эффект с Rysto 
геном крайней устойчивости к YBK, перенесенным из 
S. stoloniferum, использовали в качестве материнских 
форм при выведении сортов Слава Брянщины и Ветеран 
соответственно (Яшина, 2003).

Современный сорт картофеля создается методом ком­
бинационной селекции при тщательном подборе роди­
тельских пар, дополняющих друг друга по возможно 
большему числу положительных признаков. В качестве 
исходных родительских форм российские селекционеры 
используют гибриды­беккроссы межвидового происхож­
дения, унаследовавшие от клубненосных видов Sola num 
доминантные гены устойчивости к вирусам и нематоде. 
Устойчивость к фитофторозу повышают путем про­
ведения накапливающих скрещиваний. Подбор роди­
тельских компонентов по генетической отдаленности 
обеспечивает гетерозиготность их потомства, что ведет 
к увеличению частоты появления гибридов с повышен­
ной урожайностью (Яшина и др., 2010). Генетическое 
разнообразие современного сортимента и селекционных 
клонов картофеля оценивают с помощью ДНК­маркеров, 
ассоциированных с R­генами устойчивости к XBK, YBK, 
нематоде и фитофторозу (Milczarek et al., 2011; Gebhardt, 
2013; Scharma et al., 2014; Бирюкова и др., 2015; Fulladolsa 
et al., 2015; Lopez et al., 2015; Ramakrishnan et al., 2015).

У сортового картофеля идентифицированы новые ге ны, 
прежде не обнаруживаемые у клубненосных видов So la­
num. При заражении новыми рекомбинантными штамма­
ми YBK эти гены обеспечивают реакцию сверхчувстви­
тельности у сортов Albatros, Sekwana и Romula (гены 
Ny­1, Ny­2) (Szajko et al., 2014) и Sarpo Mira (ген Ny­Smira) 
(Tomczynska et al., 2014a). Сочетание (пирамидирование) 
генов разной специфичности у сорта Sarpo Mira делает его 
высокоустойчивым к возбудителю фитофтороза (Rietman 
et al., 2012). Ген Ryadg, привнесенный от S. andigenum, 
контролирует иммунитет ко всем штаммам YBK, в том 
числе новым рекомбинантным формам PVYNTN, PVYN­Wi 
(Rodrigues de Paula et al., 2014). Вопрос о происхождении 
этих генов пока не выяснен, но о появлении множествен­
ной устойчивости к патогенам у гибридных клонов, не 
отселектированных по данному признаку, сообщают и 
другие исследователи (Jansky, Rouse, 2003). Генотипи­
ческие изменения у современных сортов в сравнении с 
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сортами, созданными на начальных этапах научной се­
лекции, отслежены с помощью SNP­маркеров (Hamilton 
et al., 2011; Vos et al., 2015). При анализе более 500 сортов 
и селекционных линий разного происхождения и назначе­
ния выявлены интрогрессивные сегменты и установлены 
значительные изменения в составе генного пула. Частота 
уникальных аллелей у сортов, созданных после 1945 г., 
составляет 18 %, что значительно выше, чем у сортов, 
созданных в предыдущий период, – 1.4 %. Очевидно, 
что интрогрессивная селекция с привлечением генети­
ческого материала дикорастущих родичей способствует 
генетическому и генотипическому разнообразию сортов 
и селекционных клонов картофеля.
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SvSv-lines is an effective tool 
for involvement of the valuable 
genepool of 1 EBN diploid potato 
species into breeding 

A.P. Yermishin , Yu.V. Polyukhovich,  
E.V. Voronkova, O.N. Gukasyan

Institute of Genetics and Cytology of NAS of Belarus, Minsk, 
Belarus

There is a set of wild potato species valuable for 
breeding, in particular 1 EBN diploid species from 
Mexico, which is practically not crossable to cultivated 
potatoes, including Solanum tuberosum dihaploids 
(2х, 2 EBN), because of strict pre- and postzygotic inter-
specific reproductive barriers. It is proposed to involve 
that species germplasm into breeding by using the 
original SvSv-lines (F2 S. tuberosum dihaploids × S. ver­
rucosum), in which St-alleles have been substituted for 
Sv from the self-compatible diploid species S. verruco­
sum not producing stylar S-RNase. It was anticipated 
that SvSv-lines have the same ability for elimination of 
prezygotic incompatibility in interspecific hybridiza-
tion as S. verrucosum due to S-genes of that species 
in homozygous state. However, their use would help 
avoid undesirable effects associated with S. verrucosum 
application (male sterility and reduced tuber formation 
in hybrids). The aim of the research was estimation of 
the efficiency of using SvSv-lines, in comparison with 
S. verrucosum, as a bridge for involvement of the 1 EBN 
potato species S. bulbocastanum, S. pinnatisectum and 
S. polyadenium into breeding. It was revealed that 
SvSv- lines excels S. verrucosum in hybridization efficacy 
due to abundant and prolonged flowering in later 
term than S. verrucosum, when flowering of pollinator 
species occurs. There were significantly less sterile or 
low fertility genotypes among the hybrids between 
SvSv-lines and 1 EBN wild species. They had higher 
ability for tuber formation, and so they were suitable 
for long term field trials, contrast to hybrids with 
S. verrucosum. The interspecific hybrids produced were 
crossed as female parents to S. tuberosum dihaploids.

Kew words: potato; hybridization between distantly 
related species; prezygotic incompatibility; endosperm 
balance number – EBN; S. verrucosum; SvSv-lines.

Имеется ряд ценных для селекции диких видов картофеля, в част-
ности 1 EBN мексиканские диплоидные виды, которые практиче-
ски не скрещиваются с культурным картофелем, включая дига пло - 
иды Solanum tuberosum (2х, 2 EBN), из-за жестких пре- и пост зи-
готных межвидовых репродуктивных барьеров. Для вовлечения 
в селекцию генофонда этих видов предлагается использовать 
оригинальные SvSv-линии (F2 дигаплоиды S. tuberosum × S. verruco­
sum), у которых St-аллели культурного картофеля замещены на Sv 
от самосовместимого диплоидного вида S. verrucosum, не образу-
ющего пестичных S-РНКаз. Предполагалось, что благодаря нали-
чию в гомозиготном состоянии S-генов, привнесенных от S. ver­
ru co sum, SvSv-линии имеют те же возможности для устранения 
пре зиготной несовместимости при межвидовой гибридизации, 
что и этот дикий вид, однако их использование позволит устранить 
нежелательные эффекты, связанные с его применением (мужская 
стерильность гибридов, пониженное клубнеобразование). Целью 
исследования была оценка эффективности использования SvSv- ли-
ний (по сравнению с S. verrucosum) в качестве посредника для во-
влечения в селекцию 1 EBN видов картофеля S. bulbocastanum, 
S. pinnatisectum и S. polyadenium. Установлено, что SvSv-линии пре-
восходят S. verrucosum по эффективности гибридизации с 1 EBN 
видами благодаря обильному и продолжительному цветению в 
более поздние, по сравнению с S. verrucosum, сроки, когда насту-
пает цветение видов-опылителей. Среди гибридов между SvSv- ли-
ниями и 1 EBN дикими видами было достоверно меньше стериль-
ных и низкофертильных генотипов и больше генотипов со сред ней 
и высокой функциональной фертильностью пыльцы. Они облада-
ли более высокой способностью к клубнеобразованию, благодаря 
чему, в отличие от гибридов на основе S. verrucosum, были пригод-
ны для многолетней селекционной оценки в полевых условиях. 
Полученные межвидовые гибриды удалось скрестить в качестве 
материнских форм с дигаплоидами S. tuberosum.

Ключевые слова: картофель; отдаленная гибридизация; презигот-
ная несовместимость; балансовое число эндосперма – EBN; 
S. verrucosum; SvSv-линии.
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Одно из важных направлений в селекции картофе­
ля – использование генофонда диких видов c целью 
расширения аллельного разнообразия культурного 

картофеля, интрогрессии новых генов устойчивости к 
бо лезням и вредителям. Большинство диплоидных южно­
американских диких и примитивных культурных ви­
дов картофеля хорошо скрещиваются с дигаплоидами 
(2n = 2x = 24) Solanum tuberosum. Применение беккросса 
и отбора на диплоидном уровне позволяет эффектив­
но осуществлять интрогрессию генов диких видов в 
селекционный материал, а с помощью мейотического 
удвоения хромосом переносить их на тетраплоидный 
уровень (Jansky et al., 1990). Однако имеется ряд ценных 
для селекции диких видов картофеля, в частности группа 
мексиканских диплоидных видов из секций Bulbocastana, 
Pinnatisecta, Polyadenia, которые практически не скрещи­
ваются с культурным картофелем, включая дигаплоиды 
S. tuberosum.

Проблемы получения межвидовых гибридов с их 
участием связаны прежде всего с гибелью гибридных 
зародышей вследствие недоразвития эндосперма, что объ­
ясняют различиями их эффективной плоидности (EBN – 
балансового числа эндосперма), равной 1 EBN, и эффек­
тивной плоидности дигаплоидов (2 EBN). В соответствии 
с плоидностью и EBN виды картофеля объединены по 
группам скрещивания: 2х (1 EBN), 2х (2 EBN), 3х (2 EBN), 
4х (2 EBN), 4х (4 EBN) и 6х (4 EBN). Для успешной ги­
бридизации EBN родительских форм должны совпадать 
(Johnston, Hanneman, 1980, 1982; Carputo et al., 1999; 
Hanneman, 1999). Кроме того, для диплоидных видов кар­
тофеля из Мексики при гибридизации их с дигаплоидами 
S. tuberosum характерны также презиготные барьеры несо­
вместимости, которые проявляются в виде ингибирования 
роста пыльцевых трубок в пестике (Маханько, 2008).

Методы преодоления названных межвидовых репродук­
тивных барьеров с целью интрогрессии в селекционный 
материал ценного генофонда 1 EBN диплоидных видов 
картофеля (Hermsen, Ramanna, 1973; Bamberg, 1990; Cardi 
et al., 1993; Carputo et al., 1997; Nyman, Waara, 1997; Thieme 
et al., 1997; Helgeson et al., 1998; и др.) технически слож­
ные и в большинстве случаев неэффективные.

Разработанная нами технология вовлечения в селекцию 
1 EBN видов картофеля основана на гипотезе, согласно 
которой в пыльце или среди яйцеклеток некоторых образ­
цов этих видов наряду с нормальными 0.5 EBN гаметами 
может присутствовать небольшое количество нетипичных 
1 EBN (но нормальной плоидности – n) гамет. Причинами 
того, что гибридные семена в интер­EBN скрещиваниях 
не завязываются или завязываются очень редко, могут 
быть низкая частота нетипичных гамет, низкая функцио­
нальная фертильность пыльцы опылителей, презиготная 
межвидовая несовместимость, преждевременное осыпа­
ние или недоразвитие малосемянных ягод. Устранение 
или минимизация названных факторов, препятствующих 
достижению завязи пыльцевыми трубками нетипичных 
гамет, позволило нам получить сравнительно большое 
количество гибридных семян между видом­посредником 
S. verrucosum (2х, 2 EBN) и рядом 1 EBN видов. Гибри­
ды относительно легко скрещивались с дигаплоидами 
S. tuberosum (2x, 2 EBN), что открывает возможность 

эффективной интрогрессии ценных генов 1 EBN видов в 
селекционный материал (Полюхович и др., 2011; Yermishin 
et al., 2011, 2014).

Среди факторов, обеспечивших успех проведенной 
гибридизации, на наш взгляд, наибольшее значение имело 
использование для устранения презиготной несовмести­
мости дикого диплоидного вида картофеля S. verrucosum.

У картофеля презиготные барьеры имеют место как при 
внутривидовых, так и при межвидовых скрещиваниях. 
Для диплоидных видов Solanum характерна система одно­
локусной гаметофитной самонесовместимости, связанная 
с функционированием S­локуса, который может быть 
представлен у конкретного генотипа разными аллелями. 
Продуктами пестичного компонента S­локуса являются 
гликопротеины, имеющие рибонуклеазную активность 
(S­РНКазы). S­РНКазы могут свободно проникать в ци­
топлазму пыльцевых трубок и, действуя как ингибитор 
процесса трансляции, останавливать их рост. Этот свое­
образный барьер могут преодолеть лишь те пыльцевые 
трубки, которые содержат определенные продукты, спо­  
собные дезактивировать соответствующие РНКазы (Ер­
мишин, 2001).

Дикий диплоидный вид картофеля из Мексики S. ver­
rucosum в систематическом отношении близок южно­
американским видам картофеля, в том числе S. tuberosum 
(Hawkes, 1990). Однако в отличие от большинства дипло­
идных видов картофеля он является самосовместимым, 
т. е. способен завязывать семена при самоопылении. Как 
и для многих самосовместимых видов, для S. verrucosum 
характерна односторонняя несовместимость: он легко за­
вязывает семена в скрещиваниях с 2 EBN диплоидны­
ми видами картофеля в качестве материнской формы и 
практически не завязывает семян в таких скрещиваниях 
при использовании его в качестве опылителя, несмотря 
на высокую, как правило, функциональную фертильность 
пыльцы.

При изучении механизмов односторонней межвидо­
вой несовместимости с участием S. verrucosum было 
установлено, что самосовместимость некоторых об­
разцов этого вида обусловлена отсутствием в пестиках 
S­РНКаз (Eijlander, 1998). Известно, что при опылении 
S. verrucosum не только собственной пыльцой, но и пыль­
цой других видов картофеля, в том числе имеющих 1 EBN, 
не наблюдается ингибирования роста пыльцевых трубок, 
и они в большом количестве могут достигать семяпоч­
ки (Hermsen, Ramanna, 1976). Впервые на связь этого 
свойства S. verrucosum с отсутствием у него пестичных 
S­РНКаз и наличием видоспецифического аллеля S­гена – 
Sv – было указано в нашей работе (Ермишин, 2001).

В литературе имеется ряд сообщений об использова­
нии (с разной долей успеха) S. verrucosum в качестве по­
средника для вовлечения в селекцию ценного генофонда 
1 EBN диплоидных диких видов картофеля (Hermsen, 
Ramanna, 1976; Камераз и др., 1982; Dinu et al., 2005; 
Jansky, Hamernik, 2009; Полюхович и др., 2011; Yermishin 
et al., 2014). Также показана высокая эффективность этого 
вида для преодоления односторонней несовместимости, 
характерной для гибридизации между S. tuberosum и 
дикими тетраплоидными видами картофеля S. acaule и 
S. stoloniferum (Полюхович и др., 2013).
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Отмечая высокую значимость S. verrucosum как ценно­
го вида­посредника для вовлечения в селекцию генофон­
да диких видов картофеля, называют и его недостатки. 
Большинство растений межвидовых гибридов мужски 
стерильны по причине взаимодействия чувствительной 
цитоплазмы S. verrucosum с ядерными генами видов 
картофеля, которые используют в качестве опылителей 
(Abdalla, Hermsen, 1972). Мужски фертильные гибриды 
сложно вовлечь в скрещивания с культурным картофелем 
из­за односторонней межвидовой несовместимости. Все 
это существенно затрудняет их использование в селек­
ционном процессе. 

Для устранения названных недостатков S. verrucosum 
нами предложено использовать в скрещиваниях с 1 EBN 
дикими диплоидными видами картофеля не этот вид, а 
Sv Sv­линии S. tuberosum, которые представляют собой 
дигаплоиды S. tuberosum, у которых St­аллели культурного 
картофеля замещены на Sv от S. verrucosum (Ермишин, 
2001). Благодаря наличию в гомозиготном состоянии 
S­генов (Sv Sv), привнесенных от S. verrucosum, Sv Sv­ли нии 
не образуют пестичных РНКаз. Следовательно, можно 
предположить, что они имеют те же возможности для 
устранения презиготной несовместимости, что и S. ver­
rucosum.

Создание Sv Sv­линий – непростая задача из­за выражен­
ной односторонней несовместимости при гибридизации 
между S. verrucosum и дигаплоидами S. tuberosum. Тем 
не менее нам удалось выявить так называемые акцеп­
торные генотипы S. tuberosum (способные скрещиваться 
с S. verrucosum в качестве материнских форм) и отобрать 
в F2 полученных гибридов S. tuberosum × S. verrucosum 
гомозиготы Sv Sv (Sv Sv­линии) (Ермишин и др., 2003; По­
люхович и др., 2010).

Целью настоящего исследования была оценка эффек­
тивности использования Sv Sv­линий (по сравнению с 
S. verrucosum) в качестве посредника для вовлечения в 
селекцию генофонда 1 EBN видов картофеля.

Материалы и методы
Для сравнения эффективности использования Sv Sv­линий 
и S. verrucosum в качестве посредников для вовлечения 
в селекцию 1 EBN диплоидных диких видов картофеля, 
гибридизацию с их участием и испытания полученных 
гибридов проводили параллельно в сопоставимых усло­
виях среды (Минск, 2009–2011 гг.).

В качестве материнских форм использовали 12 образ­
цов S. verrucosum и 24 Sv Sv­линии. Последние – гибриды 
F2, полученные в результате самоопыления и сестринских 
скрещиваний F1 между полученным нами первичным 
дигаплоидом IGC 98/109.5 мексиканского сорта Nortena 
и образцами S. verrucosum. В качестве опылителей вы­
ступали мужски фертильные образцы диплоидных 1 EBN 
видов картофеля S. bulbocastanum, S. pinnatisectum и 
S. polyadenium. Семена этих диких видов, как и семена 
S. verrucosum, были получены из Национального ген­
банка США по картофелю NRSP­6. В работе использо­
ваны следующие образцы: S. verrucosum – PI 190170, 
PI 195171, PI 195172, PI 275256, PI 275257, PI 310966, 
PI 498010, PI 570643, PI 570644, PI 570645, PI 545745, 
PI 498060; S. bulbocastanum – PI243505, PI243506, 

PI243512, PI243513, PI255516, PI275191, PI275192, 
PI498011; S. pinnatisectum – PI275231–275236, PI537023; 
S. polyadenium – PI230480, PI275238, PI347770, PI498036.

Для проведения гибридизации растения родительских 
форм выращивали при естественном освещении (летний 
период 2009 и 2010 гг.) на участке, расположенном между 
двумя теплицами и оборудованном устройством для мел­
кокапельного полива. Семена проращивали в плошках с 
торфогрунтом в конце апреле – начале мая, предварительно 
замочив на 12 ч в водном растворе гиббереллина (GA3, 
100 мг/л). Рассаду с пятью­шестью настоящими листьями 
высаживали на участке 15–20 мая. Сеянцы выращивали 
в гребнях, расстояние между гребнями 70 см, между 
растениями – 50 см. В 2009 г. условия были очень благо­
приятными для скрещиваний: в течение всего вегетаци­
онного периода стояла умеренно теплая погода с частыми 
дождями. В начале периода скрещиваний 2010 г. также 
были благоприятные условия, однако затем последовали 
продолжительные экстремально высокие температуры 
(более 30 °С), что привело к резкому снижению фертиль­
ности опылителей.

Для предотвращения самоопыления перед гибридиза­
цией проводили кастрацию цветков материнских образ­
цов (нераскрывшиеся бутоны). Распустившиеся цветки 
опылителей собирали на пике цветения, подсушивали 
1 сут при комнатной температуре, затем вытряхивали 
из них пыльцу с помощью электрического вибратора. 
В скрещиваниях использовали только свежесобранную 
пыльцу. Перед проведением гибридизации оценивали 
функциональную фертильность пыльцы (ФФП) путем 
определения частоты прорастания пыльцевых зерен за 
2 ч при 25 °C на питательной среде, содержащей сахарозу 
(200 г/л), Н3ВО3 (100 мг/л), Са(NO3)2 × 4Н2О (300 мг/л), 
MgSO4 × 7Н2О (200 мг/л), KNO3 (100 мг/л); pH 5.5 (Pallais 
et al., 1984). Учитывали по 300 пыльцевых зерен с образца 
в нескольких полях зрения микроскопа (увеличение 600×). 
ФФП рассчитывали как отношение числа проросших 
пыльцевых зерен к общему числу пыльцевых зерен, по­
множенное на 100 %. В скрещиваниях использовали смесь 
пыльцы фертильных образцов одного вида.

У полученных семян межвидовых гибридов в 2010–
2011 гг. оценивали всхожесть, а у выращенных из семян 
сеянцев – ФФП, способность к клубнеобразованию (доля 
сеянцев комбинации скрещивания, сформировавших 
клубни; масса клубней с растения; количество клубней с 
растения; средняя масса одного клубня) и скрещиваемость 
с фертильными дигаплоидами S. tuberosum. Оценка спо­
собности к клубнеобразованию у межвидовых гибридов 
проводилась в течение двух лет: в 2010 г. сеянцы выра­
щивались в горшках с торфом на участке, расположенном 
между двумя теплицами и оборудованном устройством 
для мелкокапельного полива; в 2011 г. клубни, образо­
вавшиеся в предыдущий год, были высажены в поле. 
Гибриды, формировавшие наиболее мелкие клубни, перед 
высадкой в поле подращивали в горшочках с торфом до 
рассады размером 20–25 см. Клубни диаметром более 
15 мм высаживали непосредственно в поле. При гибри­
дизации межвидовых гибридов в качестве опылителей ис­
пользовали вторичные дигаплоиды S. tuberosum с высокой 
функциональной фертильностью пыльцы: IGC 01/60.5; 
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IGC 01/62.10; IGC 01/63.28, IGC 01/64.6, выделенные 
нами в результате специальной селекции на фертильность 
(Лукша и др., 2010).

Для детекции в межвидовых гибридах локусов ДНК, 
интрогрессированных от мексиканских диплоидных 
1 EBN видов и связанных с наличием у них фрагментов 
генома этих видов, использовали ПЦР­маркеры RB629 
и SolВCOSII­5459, разработанные лабораторией ДНК­
маркеров растений ВНИИ сельскохозяйственной био­
технологии (Москва). По данным (Pankin et al., 2011), 
SCAR­маркер RB629 области экзона гена Rpi­blb1 устой­
чивости к фитофторозу S. bulbocastanum характерен для 
мексиканских 1 EBN диплоидных видов. SCAR­маркер 
SolВCOSII­5459 применяется в филогенетических иссле­
дованиях для детекции генома В аллотетраплоидных 
диких видов картофеля, а также родственных геномов 
мексиканских 1 EBN диплоидных видов, в том числе 
S. bul bocastanum, S. pinnatisectum и др. (Соколова и др., 
2013). ДНК выделяли из листьев сеянцев с использовани­
ем наборов DNA purification Kit (фирма Thermo Scientific, 
EU) в соответствии с рекомендациями производителя. 
Амплификацию ДНК осуществляли на автоматическом 
программируемом термоциклере GenеAmp System 2700 
(фирма PE Applied Biosystems, США). Программа ПЦР 
для праймеров, различающих последовательность RB629: 
начальная денатурация в течение 3 мин при 94 °С; далее 
35 циклов по 30 с при 94 °С, 30 с при 65 °С и 2 мин при 
72 °С; финальная элонгация в течение 7 мин при темпера­
туре 72 °С. Программа ПЦР для праймеров, различающих 
последовательность SolВCOSII­5459: начальная денатура­
ция в течение 3 мин при 94 °С; далее 35 циклов по 20 с при 
94 °С, 40 с при 65 °С и 1 мин 30 с при 72 °С; финальная 
элонгация в течение 5 мин при температуре 72 °С.

Для статистической обработки данных использовали 
критерий t Cтьюдента при сравнении показателей, выра­
женных в виде средних арифметических, и метод χ2 – при 
сравнении показателей, представленных в виде частот.

Результаты
Средняя функциональная фертильность смеси пыльцы ис­
пользованных в работе диких видов картофеля составила: 
67.9 % у S. polyadenium, 53.7 % у S. bulbocastanum и 48.4 % 
у S. pinnatisectum. Это очень высокие показатели; наш 
опыт показывает, что хорошие результаты в скрещиваниях 
диплоидного картофеля получают при ФФП более 10 %.

Наиболее высокая скрещиваемость Sv Sv­линий уста­
новлена с S. pinnatisectum (получено 3 125 семян, 45.3 се­
мени на опыление). Эффективность гибридизации с 
дру гими видами была несколько ниже: 37.3 семени на 
опы ление в скрещиваниях с S. bulbocastanum и 30.3 семе­
ни на опыление в скрещиваниях с S. polyadenium (табл. 1). 
Раньше других 1 EBN видов в условиях опыта цвели рас­
тения S. pinnatisectum. В ходе выполнения последующих 
скрещиваний было уже видно, какие растения из ис­
пользованных в работе гибридов F2 дигаплоиды S. tubero­
sum × S. verrucosum завязывают ягоды после опыления 
пыльцой этого вида. Они преимущественно и опылялись 
далее пыльцой S. bulbocastanum и S. polyadenium. Оче­
видно, линии, которые завязывали менее 20 семян на 
опыление, на основании результатов проведенных нами 

ранее исследований роста пыльцевых трубок диких ви­
дов в пестиках гибридов (Полюхович и др., 2010) могут 
быть отнесены к гетерозиготам Sv St. Линии, которые не 
завязывали семян, являются гомозиготами St St (в табл. 1 
не приведены и не учитывались при вычислении эффек­
тивности гибридизации), а линии, которые завязывали 
более 20 семян на опыление, скорее всего, являются 
гомозиготами Sv Sv.

Сопоставление данных табл. 1 по скрещиваемости 
Sv Sv­линий с 1 EBN дикими диплоидными видами S. bul­
bocastanum, S. pinnatisectum и S. polyadenium и скрещи­
ваемости S. verrucosum с этими видами (Yermishin et 
al., 2014) (см. табл. 1, последняя строка) указывает на 
преимущество первых. Во всех случаях эффективность 
гибридизации при использовании в качестве материнских 
форм Sv Sv­линий была выше (статистически достоверные 
различия отмечены для скрещиваний с S. pinnatisectum, 
а также в целом для всех использованных 1 EBN видов). 
У Sv Sv­линий удалось опылить значительно больше цвет­
ков, чем у образцов S. verrucosum, и получить в результате 
значительно больше гибридных семян.

Большинство семян, полученных в результате гибри­
дизации Sv Sv­линий с 1 EBN дикими видами, обладало 
высокой выполненностью и жизнеспособностью, их всхо­
жесть в среднем составила 66 % (табл. 2). По этому по­
казателю они превосходили гибриды между S. verrucosum 
и 1 EBN дикими диплоидными видами S. bulbocastanum 
и S. polyadenium. Семена S. verrucosum × S. pinnatisectum 
имели более высокую всхожесть (88 %), чем семена соот­
ветствующих гибридов с участием Sv Sv­линий.

В большинстве случаев растения межвидовых гибридов 
по внешнему виду были ближе к материнской форме. Тем 
не менее среди них встречались образцы со звездчатой 
формой венчика, присущей примитивным Stellata, и стро­
ением листовой пластинки, характерной для диких видов, 
использованных в качестве опылителей. Детекция ДНК­
маркеров, специфичных для генома В 1 EBN диплоидных 
диких видов, показала их наличие у большей части про­
анализированных гибридов (см. рисунок). С их помощью 
подтверждено гибридное происхождение всех 15 проана­
лизированных гибридов Sv Sv­линии × S. bulbocastanum, 
11 из 12 изученных гибридов S. verrucosum × S. pinnati­
sectum и 15 из 16 гибридов Sv Sv­линии × S. pinnatisectum.

Среди гибридов между Sv Sv­линиями и 1 EBN дикими 
видами было достоверно меньше стерильных и низко­
фертильных генотипов и больше генотипов со средней 
и высокой функциональной фертильностью пыльцы по 
сравнению с соответствующими гибридами на основе 
S. verrucosum (см. табл. 2).

Межвидовые гибриды, полученные при использовании 
в качестве материнских форм Sv Sv­линий, заметно превос­
ходили аналогичные гибриды на основе S. verruco sum по 
всем показателям клубнеобразования на уровне как 
сеянцев, так и первой клубневой репродукции (исключе­
ние – сеянцы гибридов с S. polyadenium по процентному 
содержанию генотипов, формирующих клубни) (табл. 3).

Как видно из табл. 4, гибриды на основе Sv Sv­линий, как 
и гибриды на основе S. verrucosum, в целом достаточно 
просто вовлекались в гибридизацию с дигаплоидами 
S. tuberosum в качестве материнских форм, хотя эффек­
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тивность гибридизации гибридов на основе S. verrucosum 
была несколько выше. 

Обсуждение
Полученные в результате настоящего исследования оцен­
ки эффективности использования Sv Sv­линий в качестве 
посредника для вовлечения в селекцию 1 EBN диплоид­
ных диких видов картофеля подтвердили возлагавшиеся 
на них надежды. Прежде всего показано, что они не 
уступали S. verrucosum по эффективности гибридизации с 
1 EBN дикими видами картофеля, а в большинстве случаев 
она оказалась у них выше. Это можно объяснить тем, что, 
по данным многолетних наблюденией, Sv Sv­линии начи­
нали цветение в более поздние сроки, чем S. verrucosum, 
хотя и раньше, чем использованные в работе 1 EBN дикие 
диплоидные виды. Поэтому к началу скрещиваний они 
находились в физиологически более подходящем для 
гибридизации состоянии, чем S. verrucosum (последние 
практически заканчивали вегетацию). Обильное продол­
жительное цветение Sv Sv­линий дало возможность выпол­

нить значительно больший, по сравнению с S. verrucosum, 
объем скрещиваний и получить намного больше гибрид­
ных семян (см. табл. 1).

Результаты гибридизации Sv Sv­линий с 1 EBN дикими 
видами картофеля подтвердили предположение о ведущей 
роли Sv­генов в преодолении межвидовой презиготной не­
совместимости. Хотя точную числовую оценку расщепле­
ния гибридов F2 дигаплоиды S. tuberosum × S. verrucosum 
по способности завязывать семена в скрещиваниях с 
1 EBN видами сделать невозможно (поскольку скрещи­
вания проводились в разное время), несложно заметить 
его сходство с наблюдавшимся при анализе степени роста 
пыльцевых трубок 1 EBN видов в пестиках аналогичных 
гибридов F2 (Полюхович и др., 2010).

Большинство семян, полученных в результате гибри­
дизации Sv Sv­линий, как и S. verrucosum, с 1 EBN дикими 
видами, обладали высокой выполненностью и жизнеспо­
собностью. По показателю всхожести они превосходили 
гибриды между S. verrucosum и 1 EBN дикими диплоид­
ными видами (только семена S. verrucosum × S. pinna­

table1. Results of hybridization between SvSv-lines and 1 EBN wild diploid potato species 
 and between S. verrucosum and 1 EBN wild diploid potato species (Minsk, 2009)

SvSv­line  
(S. verrucosum)

Males Mean 
Seeds/
pollination

S. bulbocastanum S. pinnatisectum S. polyadenium

Pollina- 
tions

Seeds Seeds /
pollination

Pollina- 
tions

Seeds Seeds /
pollination

Pollina- 
tions

Seeds Seeds /
pollination

IGC08/169.2 3 174 58 3 172 57.5 –* – – 57.6

IGC08/169.3 4 42 10.5 3 150 50 3 140 46.6 33.2

IGC08/169.4 – – – 4 20 5 6 40 6.6 6

IGC08/169.5 5 92 23 – – – 7 172 24.6 22

IGC08/169.6 3 117 39 2 0 0 4 187 46.8 33.8

IGC08/169.7 4 208 52 7 89 12.7 5 55 11 22

IGC08/170.2 4 0 0 7 323 46.1 4 251 62.8 38.3

IGC08/170.3 6 555 92.5 7 575 82.1 7 100 14.3 61.5

IGC08/170.4 – – – 5 227 45.4 4 295 73.8 58

IGC08/170.5 – – – 5 521 104.2 5 156 31.2 67.7

IGC08/170.6 4 113 28.3 3 235 78.3 5 45 9 32.8

IGC08/172.2 2 37 18.5 1 16 16 – – – 17.7

IGC08/172.5 – – – 3 330 110 – – – 110

IGC08/172.6 – – – 3 133 44.3 3 52 17.3 30.8

IGC08/172.7 – – – 3 91 30.3 5 266 53.2 44.6

IGC08/173.1 – – – 4 32 8 – – – 8

IGC08/173.2 – – – 3 31 10.3 – – – 10.3

IGC08/173.3 3 82 27.3 2 0 0 – – – 16.4

Total/mean 38 1 420 37.3 ± 8.9 65 2 945 45.3 ± 8.3** 58 1 759 30.3 ± 6.5 38.0 ± 4.6**

S. verrucosum  
(by Yermishin  
et al., 2014) 

13 270 20.7 ± 7.7 35 154 4.4 ± 3.3 8 147 18.4 ± 12.4 10.1 ± 3.4

* Here and in other tables blank cells indicate lack of data. 

** Excess of the corresponding character over the analogous hybrid (SvSv-line or S. verrucosum as a female) is significant at р < 0.01.
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tisectum имели более высокую всхожесть). Образование 
выполненных семян обычно связывают с формированием 
нередуцированных гамет у родителя с более низким EBN 
(Carputo et al., 1999). При этом в семени восстанавливается 
баланс эндосперма, но зародыш становится триплоидным 
(при скрещивании диплоидов), что приводит к стериль­
ности межвидовых гибридов. Полученные в настоящем 
исследовании межвидовые гибриды были в основной 
массе диплоидными. В пользу этого говорит их высокая 

фертильность, а также результаты подсчета числа хромо­
сом у ряда гибридов на основе S. verrucosum (Yermishin et 
al., 2014). В литературе описаны и другие случаи получе­
ния выполненных семян, имеющих диплоидный зародыш, 
в част ности при гибридизации S. verrucosum с 1 EBN  
видами (Hermsen, Ramanna, 1976; Jansky, Hamernik, 2009). 
На наш взгляд, образование таких семян подтверждает 
гипотезу о формировании 1 EBN видами нетипичных 
1 EBN гамет (Yermishin et al., 2011).

table 2. Seed germination and male fertility of F1 hybrids between Sv Sv-lines and 1 EBN wild diploid potato species  
and of F1 hybrids between S. verrucosum and 1 EBN wild diploid potato specie

Hybrids Seed 
germination, %

Number 
of plants 
studied

PFF, % Percentages of plants belonging to different PFF classes

Sterile and low 
fertility (PFF < 2)

Moderate  
(2.1 < PFF < 10)

high fertility  
(PFF > 10)

Hybrids F1 Sv Sv-lines × 1 EBN wild diploid potato species

Sv Sv-lines × S. bulbocastanum 77.0* 
χ2 = 3.87

151 8.6 25.8 40.4 33.8

Sv Sv-lines × S. pinnatisectum 66.7 171 7.7 38.0 28.1 33.9

Sv Sv-lines × S. polyadenium 67.6 80 12.5 13.8 35.0** 
χ2 = 7.7

51.3

Mean 66.6 402 9.6 28.6 34.1* 
χ2 = 4.7

37.3

Hybrids F1 S. verrucosum × 1 EBN wild diploid potato species (by Yermishin et al., 2014)

S. verrucosum × S. bulbocastanum 50.0 18 7.1 55.6* 
χ2 = 4.9

22.2 22.2

S. verrucosum × S. pinnatisectum 88.1 23 9.0 34.8 30.4 34.8

S. verrucosum × S. polyadenium 46.4 22 6.1 63.6** 
χ2 = 17.5

0 36.4

Mean 59.5 63 7.4 50.8** 
χ2 = 8.4

17.5 31.8

* Excess of the corresponding character against the analogous hybrid (Sv Sv-line or S. verrucosum as a female) is significant at р < 0.05.

** р < 0.01.

а b
M      h1      h2     h3       h4        h5      h6      h7      h8     h9       h10

M        h11  h12   h13    h14    h15    h16   ver      ver      blb     blb

1000

1000

600

600

500

500

629 п. н.

M       h1    h2     h3     h4     h5     h6     h7    h8     h9      h10

M     h11  h12  h13   h14  h15   h16   ver    ver   pnt    pnt

1000

1000

400

400

500

500

459 п. н.

The occurrence of markers typical for genome B of 1 EBN diploid potato species in DNA of interspecific hybrids:  
(а) hybrids Sv Sv-lines × × S. bulbocastanum, marker RGA2629; (b) hybrids Sv Sv-lines × S. pinnatisectum, marker SolВCOSII-5459.
The markers are present in 1 EBN parental species (designated as blb and pnt) and in interspecific hybrids (h1, h2, h3…) but absent from 
the 2 EBN diploid species S. verrucosum (ver), which possesses genome A, like S. tuberosum.
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Как и ожидалось, среди гибридов между Sv Sv­линиями и 
1 EBN дикими видами было достоверно меньше стериль­
ных и низкофертильных генотипов и больше генотипов 
со средней и высокой функциональной фертильностью 
пыльцы по сравнению с соответствующими гибридами на 
основе S. verrucosum. Мужская стерильность межвидовых 
гибридов, полученных при использовании S. verrucosum 

в качестве материнских форм, является их характер­
ной особенностью (Abdalla, Hermsen, 1972, 1973). Она 
считается результатом взаимодействия специфического 
плазмона S. verrucosum и плазмон­чувствительных ядер­
ных генов многих видов картофеля. В работе (Abdalla, 
Hermsen, 1973) на основании формирования всеми полу­
ченными гибридами с S. verrucosum стерильной пыльцы 

table 4. Crossability with S. tuberosum dihaploids of F1 hybrids between Sv Sv-lines and 1 EBN potato species (as females)  
(Minsk, 2010) 

Females Pollinations Berries Berry set,  
%

Seeds Seeds/berry Seeds/ pollination

Hybrids F1 Sv Sv-lines  × 1 EBN wild diploid potato species

Sv Sv-lines × S. bulbocastanum 39 17 43.6 385 22.7 23.1 ± 6.3

Sv Sv-lines × S. pinnatisectum 81 45 55.6 2 865 63.7 43.4 ± 8.2*

Sv Sv-lines × S. polyadenium 37 15 40.5 738 49.2 15.7 ± 7.4

Total/Mean 157 77 49.0 3 988 51.8 33.4 ± 5.4

Hybrid F1 S. verrucosum × 1 EBN wild diploid potato species (by Yermishin et al., 2014)

S. verrucosum × S. bulbocastanum 17 17 100** 
χ2 = 10.8

1 518 89.3 88.1 ± 28.1

S. verrucosum × S. pinnatisectum 21 19 90.5** 
χ2 = 8.69

403 21.2 18.8 ± 4.5

S. verrucosum × S. polyadenium 37 27 73.0** 
χ2 = 7.92

897 33.2 29.8 ± 10.9

Total/Mean 75 63 84.0** 
χ2 = 25.91

2 818 44.7 39.7 ± 9.3

* Excess of the corresponding character over the analogous hybrid (Sv Sv-line or S. verrucosum as a female) is significant at p < 0.05.

** p < 0.01

table 3. Tuber formation in interspecific hybrids between Sv Sv-lines and 1 EBN potato species in comparison with analogous hybrids 
with S. verrucosum (Minsk, 2010, 2011)

Hybrids 2010 (seedlings) 2011 (the first tuber generation)

Number 
of hybrids 
studied

Tuber 
formation, 
%

Tuber 
weight/
plant, g

Number 
of hybrids 
studied

Tuber 
formation, 
%

Tuber 
weight/
plant, g

Number of 
tubers/plant

Mean 
tuber 
weight, g

Hybrids F1 Sv Sv-lines × 1 EBN wild diploid potato species

Sv Sv-lines × S. bulbocastanum 207 74.9* 
χ2 = 4.65

10.3 ± 1.1** 126 58.7 76.4 ± 11.9** 9.4 ± 1.2** 7.2 ± 0.6

Sv Sv-lines × S. pinnatisectum 234 77.6 22.9 ± 2.7** 139 62.6* 
χ2 = 3.94

124.3 ± 15.9** 11.9 ± 1.4** 9.0 ± 0.7**

Sv Sv-lines × S. polyadenium 93 78.6 22.2 ± 3.2** 59 52.5 78.0 ± 15.3** 7.4 ± 0.9** 9.7 ± 1.4**

Total/Mean 534 79.0* 
χ2 = 4.70

17.9 ± 1.6** 324 59.3** 
χ2 = 8.20

98.4 ± 9.0** 10.2 ± 0.8** 8.4 ± 0.5**

Hybrids F1 S. verrucosum × 1 EBN wild diploid potato species (by Yermishin et al., 2014)

S. verrucosum × S. bulbocastanum 18 55.2 2.9 ± 0.9 8 37.5 6.6 ± 2.4 1.7 ± 0.6 4.8 ± 2.5

S. verrucosum × S. pinnatisectum 24 58.3 3.3 ± 0.9 12 33.3 6.0 ± 1.5 1.5 ± 0.3 4.0 ± 0.2

S. verrucosum × S. polyadenium 22 82.6 2.9 ± 0.6 13 32.5 5.0 ± 2.3 2.3 ± 0.7 2.2 ± 0.2

Total/Mean 64 67.2 3.17 ± 0.5 33 33.3 5.9 ± 1.2 1.8 ± 0.3 3.5 ± 0.7

*Excess of the corresponding character over the analogous hybrid (Sv Sv-line or S. verrucosum as a female) is significant at р < 0.05.

** р < 0.01.
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было сделано заключение, что названные гены у диких 
видов картофеля находятся в гомозиготном состоянии. 
В нашем исследовании по гибридизации S. verrucosum с 
1 EBN дикими видами, несмотря на получение большо­
го количества стерильных генотипов, были выявлены и 
фертильные гибриды (Yermishin et al., 2014). О получении 
мужски фертильных гибридов на основе S. verrucosum 
сообщалось также в работах (Камераз и др., 1982; Jansky, 
Hamernik, 2009). По­видимому, плазмон­чувствительные 
ядерные гены могут быть представлены у диких видов 
картофеля не только в гомозиготном, но и в гетерозигот­
ном состоянии.

Использование в межвидовых скрещиваниях вместо 
S. verrucosum Sv Sv­линий, имеющих цитоплазму S. tu be­
rosum, позволяет в значительной мере решить рассматри­
ваемую проблему. Мужская фертильность межвидовых 
гибридов расширяет возможности их беккроссирования 
культурным картофелем: их можно использовать в ка­
честве опылителей в скрещиваниях с акцепторными 
генотипами дигаплоидов S. tuberosum или Sv Sv­линиями. 
Мужская фертильность диплоидного селекционного 
материала является обязательным условием успешного 
применения мейотического удвоения хромосом при его 
переводе на тетраплоидный уровень.

Межвидовые гибриды между Sv Sv­линиями и 1 EBN 
видами картофеля заметно превосходили аналогичные 
гибриды на основе S. verrucosum по способности к клуб­
необразованию, размеру и урожаю клубней. Следователь­
но, требуется меньше поколений беккросса культурным 
картофелем, чтобы получить продвинутый селекционный 
материал (элиминировать нежелательные признаки диких 
видов). Благодаря этому свойству оказалось возможным 
проведение трехлетней оценки полевой устойчивости 
полученных межвидовых гибридов к фитофторозу (гиб­
риды на основе S. verrucosum удалось оценить в течение 
только одного года). В результате выделен ряд ценных для 
селекции клонов со стабильно высокой устойчивостью к 
этому заболеванию (Воронкова и др., 2013). Дальнейшее 
улучшение Sv Sv­линий путем повторных скрещиваний 
с дигаплоидами культурного картофеля в сочетании с 
самоопылением (или сестринскими скрещиваниями) и 
отбором Sv Sv­гомозигот позволит значительно повысить 
клубнеобразование у них и у межвидовых гибридов.

Успех интрогрессии ценного генофонда 1 EBN видов 
в селекционный материал определяется не только полу­
чением межвидовых гибридов, но и возможностью их 
беккроссирования культурным картофелем. В свете рас­
смотренных выше взглядов на природу презиготной меж­
видовой несовместимости гибриды между S. verrucosum 
или Sv Sv­линиями и 1 EBN видами картофеля должны с 
трудом скрещиваться с дигаплоидами S. tuberosum. По­
скольку они являются гетерозиготами по S­генам, в их 
пестиках будет образовываться S­РНКаза дикого вида, 
использованного в качестве опылителя, которая может 
ингибировать рост пыльцевых трубок S. tuberosum. Так, по 
этой причине не скрещивались с сортами картофеля тет­
раплоидные соматические гибриды S. tuberosum + S. bul­
bocastanum (Ермишин и др., 2006).

В настоящем исследовании удалось скрестить с дига­
плоидами межвидовые гибриды на основе как S. verru­

cosum, так и Sv Sv­линий. Это подтвердило их диплоидный 
статус и способность образовывать 1 EBN гаметы. Оче­
видно, аллель Sv может каким­то образом существенно 
снижать активность функционирующего S­аллеля дико­
го вида у гетерозигот межвидовых гибридов. В пользу 
этого говорят приведенные выше данные о получении 
Sv Sv­линий в результате самоопыления гибридов F1 дига­
плоиды S. tuberosum × S. verrucosum (они были самосов­
местимыми) и о росте пыльцевых трубок 1 EBN видов 
в пестиках гибридов F2 (в пестиках предполагаемых 
гетерозигот St Sv наблюдали промежуточную скорость 
роста пыльцевых трубок) (Полюхович и др., 2010). 
S.H. Jan sky, A.J. Hamernik (2009) удалось скрестить с 
дигаплоидами S. tuberosum один из полученных ими гиб­
ридов S. verrucosum × S. cardiophyllum и 9 из 10 гибридов 
S. ver rucosum × S. commersonii, а также беккроссировать 
большинство межвидовых гибридов S. verrucosum (в ка­
честве опылителя). Неудача в скрещиваниях между гиб­
ридами S. verrucosum × S. bulbocastanum и дигаплоидами 
S. tuberosum (Hermsen, Ramanna, 1976), по­видимому, свя­
зана с недостаточно высокой функциональной фертиль­
ностью пыльцы использованных генотипов S. tuberosum.

 Таким образом, проведенное исследование показало, 
что Sv Sv­линии не уступают S. verrucosum по эффектив­
ности использования в качестве посредников для во­
влечения в селекцию ценного генофонда 1 EBN диких 
видов картофеля, а по ряду показателей его превосходят. 
Sv Sv­линии лучше подходят для скрещиваний благодаря 
обильному и продолжительному цветению в более позд­
ние, по сравнению с S. verrucosum, сроки, когда наступает 
цветение 1 EBN диких видов. Гибриды на основе Sv Sv­ ли­
ний более удобны для последующего использования в 
селекции, чем гибриды с S. verrucosum. Высокая мужская 
фертильность отдельных межвидовых гибридов расши­
ряет возможности их беккроссирования культурным кар­
тофелем. Такие гибриды можно использовать в качестве 
опылителей в скрещиваниях с акцепторными генотипами 
дигаплоидов S. tuberosum или Sv Sv­линиями, появляется 
возможность перевода беккроссов на тетраплоидный 
уровень с помощью мейотического удвоения хромосом 
(при условии образования 2n гамет). Они несут больше 
признаков культурного картофеля, в частности обладают 
более высокой способностью к клубнеобразованию. 
Следовательно, требуется меньше поколений беккросса 
культурным картофелем, чтобы получить продвинутый 
селекционный материал на их основе. Благодаря лучшей 
приспособленности к условиям длинного дня можно про­
водить полевую оценку межвидовых гибридов на основе 
Sv Sv­линий по продуктивности, устойчивости к фитофто­
розу, другим признакам, не опасаясь утратить их из­за 
пониженного клубнеобразования. Помимо возможности 
использовать Sv Sv­линии в качестве посредников для 
вовлечения в селекцию 1 EBN диких видов картофеля, 
их создание имеет большое самостоятельное значение, 
поскольку они представляют собой исходный материал, 
несущий гены ценного мексиканского диплоидного вида 
S. verrucosum, редко используемого в селекции из­за 
односторонней несовместимости и цитоплазматической 
мужской стерильности.
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The casual agent of potato wart Synchytrium endobioti­
cum (Schilb.) Perc. and potato golden nematode (PGN) 
Globodera rostochiensis (Wollenweber) Behrens are the 
quarantine species causing the most widespread and 
destructive diseases of potato in the Russian Federa-
tion and other countries of the world. The potato pale 
nematode Globodera pallida (Stone) Behrens is not 
found in Russia, although in the European Union it is 
found everywhere. The review provides information on 
the harmfulness of S. endobioticum and PGN. To date, 
43 pathotypes of S. endobioticum and 5 pathotypes of 
PGN have been revealed in the world. In the Russian 
Federation, only the first (D1) pathotype of potato wart 
and pathotype Ro1 of PGN have been found. Modern 
sets of differentials for S. endobioticum and PGN and 
methods of pathotype composition determination, in-
cluding efforts to develop molecular markers (SSR) to 
determine the race of S. endobioticum, are presented. 
Data on the resistance of commercial potato cultivars 
to these quarantine diseases and methods for resis-
tance determination are reviewed. Modern data on the 
genetics of potato resistance to S. endobioticum, G. ros­
tochiensis and G. pallida, including mapping and clon-
ing of R-genes, are presented. Available literature data 
on molecular markers of R-genes for marker assisted 
selection and the evaluation of their effectiveness are 
presented. The use of multiplex systems allows the 
presence of several genes for resistance to one or more 
pathogens to be analyzed at once. Mechanisms of 
potato quantitative resistance to S. endobioticum and 
PGN and adaptation processes in pathogens popula-
tions resulting in overcoming resistance of host are 
discussed. Cultivation of cultivars poorly susceptible 
to PGN can stimulate the adaptive variability of the 
pathogen and induce virulent pathotypes for 2–3 pa-
tho gen generations.

Key words: potato; quarantine species; plant resistance; 
Synchytrium endobioticum; Globodera rostochien sis; 
Globodera pallida.

Возбудитель рака картофеля Synchytrium endobioticum (Schilb.) Perc. 
и золотистая картофельная нематода (ЗКН) Globodera rostochiensis 
(Wollenweber) Behrens – карантинные виды, раcпространенные 
на территории Российской Федерации и в большинстве стран 
мира. Бледная картофельная нематода G. pallida (Stone) Behrens 
на территории РФ не выявлена, хотя в странах Европейского 
союза встречается повсеместно. В обзоре приведены сведения о 
вредоносности S. endobioticum и ЗКН. В настоящее время в мире 
выявлено 43 патотипа S. endobioticum и 5 патотипов ЗКН. На тер-
ри тории РФ обнаружен только первый (D1) патотип возбудителя 
рака и Ro1 патотип ЗКН. Представлены современные наборы со-
ртов-дифференциаторов для S. endobioticum и ЗКН и рассмотре ны 
методы определения патотипного состава, в том числе попыт ки 
разработать молекулярные маркеры для определения расовой 
принадлежности S. endobioticum. Приведены данные по устойчи-
вости современного сортимента картофеля к этим карантинным 
заболеваниям и методы определения устойчивости. Рассмотре-
ны современные данные по генетике устойчивости картофеля к 
S. endobioticum, G. rostochiensis и G. pallida, включая картирование и 
клонирование R-генов. Рассмотрены результаты оценки эффектив-
ности использования молекулярных маркеров в маркер-вспомо - 
гательном отборе (MAS) устойчивых генотипов. Приведены резуль-
таты использования муль типлексных систем, позволяющих одно-
временно выявлять аллельный состав нескольких генов устой-
чивости к одному или к разным патогенам у образцов картофеля. 
Рассмотрены механизмы количественной устойчивости картофеля 
к S. endobioticum и ЗКН и адаптационных процессов в популяциях 
возбудителей, позволяющие преодоле вать уcтойчивость расте-
ния-хозяина. Возделывание в производ стве слабо повреждаемых 
ЗКН сортов может стимулировать ада птационную изменчивость 
возбудителя и приводить к отбору вирулентных патотипов в тече-
ние двух-трех генераций патогена.

Ключевые слова: картофель; карантинные объекты; устойчивость 
растений; Synchytrium endobioticum; Globodera rostochiensis; 
Globodera pallida.
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На территории Российской Федерации к объектам 
внутреннего и внешнего карантина относятся только 
два возбудителя заболеваний картофеля – Synchy­

trium endobioticum (Schilb.) Perc. и Globodera rostochiensis 
(Wollenweber) Behrens. (золотистая картофельная не­
матода). Вызываемые ими рак картофеля и глободероз 
распространены в большинстве стран мира (EPPO, 2003, 
2014; CABI / EPPO, 2011, 2015). В цикле своего развития 
оба патогена имеют покоящуюся стадию: зооспорангии 
у S. endobioticum и цисты у G. rostochiensis, благодаря 
которой они могут сохраняться в течение многих лет. 
Химических средств борьбы против этих возбудителей 
нет, в связи с чем основным способом защиты является 
возделывание устойчивых сортов картофеля.

Бледная картофельная нематода Globodera pallida 
(Stone) Behrens на территории РФ не выявлена, хотя в 
стра нах Европейского союза она встречается повсеместно 
(EPPO, 2003, 2014; CABI / EPPO, 2011, 2015).

Распространение, вредоносность  
и диагностика патотипного  
состава возбудителей
Рак картофеля. Возбудитель – облигатный внутрикле­
точный паразит S. endobioticum, поражающий все органы 
растения­хозяина, кроме корней. Заболевание проявляется 
в виде наростов различной формы на клубнях, корневой 
шейке, столонах и ростках. Иногда признаки заболева­
ния можно обнаружить на стеблях, листьях и цветках. 
S. endobioticum сохраняется в почве в виде покоящихся 
толстостенных зооспорангиев, которые к осени образу­
ются в наростах. Заражение восприимчивых сортов кар­
тофеля может происходить при наличии одного зооспо­
рангия в 1 г почвы. Есть данные о заражении картофеля 
при наличии одного зооспорангия в 25 г почвы (Hampson, 
1992; OEPP/EPPO, 2004). Покоящиеся зооспорангии S. en­
dobioticum могут сохранять свою жизнеспособность более 
40 лет (Laidlaw, 1985). При выращивании восприимчивых 
сортов картофеля в очагах с S. endobioticum потери урожая 
могут достигать 50–100 % (Hampson, 1993; Melnik, 1998).

На территории РФ первые очаги S. endobioticum были 
зарегистрированы в Ленинградской области в 1940 г. 
Общая площадь заражения составляла 1.4 га (Галанова, 
1964). Сравнительно широкое распространение болезнь 
получила во время Великой Отечественной войны и в 
послевоенные годы. На 2014 г. S. endobioticum зареги­
стрирован в 13 субъектах РФ, включающих 34 адми­
нистративных района. Площадь заражения, по данным 
Россельхознадзора, составила 1 217.9 га.

В очагах рака должны выращиваться только высоко­
устойчивые к S. endobioticum сорта картофеля, которые 
способствуют очищению почвы от патогена. Однако вывоз 
выращиваемой сельскохозяйственной продукции, а также 
картофеля из очагов заболевания должным образом не 
контролируется и, более того, неизвестно, какие сорта (по 
степени устойчивости) выращиваются на карантинных 
участках.

В настоящее время известно не менее 43 патотипов 
S. endobioticum (Baayen et al., 2006). На территории РФ 
обнаружен только первый (D1) патотип, однако выявлена 
различная агрессивность географических популяций по 

отношению к восприимчивым сортам картофеля (Миро­
ненко и др., 2009).

Для идентификации агрессивных патотипов существу­
ют наборы сортов­дифференциаторов. В разных странах 
тест­сортимент был неодинаковым и различался по но­
менклатурному коду. В начале 2000­х гг. Европейской и 
Средиземноморской организацией по защите растений 
была предпринята попытка унифицировать набор сор­
тов­дифференциаторов для применения на территории 
Европейского союза (OEPP/ EPPO, 2004). Однако отсут­
ствие координации, связанной с обменом патотипами для 
определения дифференцирующей способности сортов, 
не позволило рекомендовать данный набор как стан­
дартный для международного использования. В 2012 г. 
рабочая группа в составе проекта SENDO EUPHRESCO 
(European phytosanitary research programme collaboration) 
поставила перед собой цель создать новый набор сортов­
дифференциаторов европейской селекции, разработать и 
усовершенствовать методы молекулярной диагностики 
S. endobioticum для идентификации патотипного состава 
(Афанасенко и др., 2013). Для этого всем странам­участ­
ницам (Германия, Нидерланды, Россия, Польша, Болга­
рия, Великобритания, Ирландия, Литва, Бельгия) были 
разосланы единые наборы сортов­дифференциаторов, 
состав которых в процессе работы изменялся (Flath et 
al., 2014). К настоящему времени в набор входят 10 сор­
тов: Tomensa, Deodara, Producent, Combi, Saphir, Delcora, 
Miriam, Karolina, Ulme и Belita, на которых можно опре­
делить наиболее распространенные в Европе патотипы 
S. endobioticum: 1 или D1 (восприимчивые сорта Tomensa, 
Deodara, остальные устойчивые); 2 или G1 (восприим­
чивые сорта Tomensa, Deodara, Producent, Combi, Saphir, 
остальные устойчивые); 6 или O1 (восприимчивые сорта 
Tomensa, Deodara, Producent, Combi, остальные устойчи­
вые); 8 или F1 (восприимчивые сорта Tomensa, Deodara, 
Producent, Combi, Delcora, остальные устойчивые); 18 или 
T1 (восприимчивые сорта Tomensa, Deodara, Producent, 
Combi, Delcora, Miriam, остальные устойчивые). При этом 
в наборе есть три группы взаимозаменяемых сортов, т. е. 
в анализе можно использовать одного из представителей 
каждой группы: 1) Tomensa и Deodara, восприимчивые 
ко всем патотипам; 2) Producent, Combi – устойчивые к 
патотипу 1 и восприимчивые к патотипам 2, 6, 8 и 18; и 
3) Karolina, Ulme и Belita, устойчивые ко всем патотипам 
(Obidiegwu et al., 2014).

В нашей стране набор европейских сортов­дифферен­
циаторов пока не опробовался в связи с отсутствием этих 
сортов в Госреестре селекционных достижений, разре­
шенных к использованию на территории РФ. Определение 
патотипного состава на широком наборе сортов, приме­
няемых для дифференциации популяций S. endobioticum 
в разных странах до 2008 г., позволило сделать вывод, 
что образцы популяции из Ленинградской и Московской 
областей представлены только первым (D1) патотипом 
(Мироненко и др., 2009).

Трудоемкость исследований расового состава популя­
ций возбудителя рака картофеля, сильная зависимость от 
условий результатов искусственной инокуляции привели 
к необходимости разработки молекулярных маркеров 
вирулентности.
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Устойчивость картофеля 
к карантинным болезням

При изучении 22 изолятов различного географическо­
го происхождения (Канада и Европа) с использованием 
21 SSR­маркера не выявлено ассоциации между геноти­
пами и патотипами: изоляты одного и того же патотипа 
относились к разным генотипам (Gagnon et al., 2016). 
Большинство изолятов из Канады были сгруппированы 
в один кластер, тогда как изоляты из Европы не группи­
ровались по стране происхождения. Разработанные SSR­
маркеры, по мнению авторов, могут быть использованы 
для выявления внутривидового генетического разнообра­
зия популяций S. endobioticum, но не патотипного состава 
(Gagnon et al., 2016).

Золотистая картофельная нематода (ЗКН) – обли­
гатный специализированный седентарный паразит, для 
которого характерно наличие в жизненном цикле цист 
на корнях растения­хозяина – особого образования из 
отмершего тела самки, где яйца и инвазионные личинки 
в течение многих лет сохраняют свою жизнеспособ­
ность. При созревании цисты приобретают золотистый 
оттенок. Потери урожая от G. rostochiensis проявляются 
при наличии 1 000 яиц и личинок в 100 см3 почвы; при 
наличии 15 000 яиц и личинок в 100 см3 почвы потери 
урожая могут составлять более 80–90 %. Покоящиеся 
цисты G. rostochiensis сохраняют свою жизнеспособность 
до 30 лет (Winslow, Willis, 1972).

На территории РФ G. rostochiensis впервые была обна­
ружена в 1948 г. в Калининградской области. В настоящее 
время она широко распространена в европейской части 
РФ, на юге Сибири и Дальнем Востоке (Гуськова, 2005; 
Limantseva et al., 2014). По данным Россельхознадзора за 
2014 г., G. rostochiensis зарегистрирована в 61 субъекте 
РФ, включающем 861 административный район на тер­
ритории общей площадью 1 794 442.63 га. В настоящее 
время известны пять патотипов ЗКН: Ro1, Ro2, Ro3, 
Ro4 и Ro5, различающихся по способности поражать 
растения­дифференциаторы. В РФ встречается только 
первый патотип (Ro1) G. rostochiensis и до настоящего 
времени не обнаружена бледная картофельная немато­
да – G. pallida (Limantseva et al., 2014). Главным диагно­
стическим признаком G. pallida является окраска цист: в 
конце созревания они не приобретают золотистого цвета, 
как у G. rostochiensis, а остаются бледными. Вид широко 
распространен и имеет три патотипа: Pa1, Pa2 и Pa3. Ос­
новная опасность G. pallida заключается в способности 
преодолевать доминантный ген устойчивости, который 
большинство современных нематодоустойчивых сортов 
картофеля получили от Solanum tuberosum ssp. andigenum 
(Phillips, Trudgill, 1998).

В РФ работы по выявлению и определению G. rosto­
chi ensis и G. pallida, изучению популяций ЗКН проводи­
лись более 30 лет назад. В Северо­Западном регионе 
РФ такие исследования выполнены Л.А. Лиманцевой в 
2005–2010 гг. (Limantseva et al., 2014), однако потенци­
альная опасность обнаружения новых патотипов и видов 
картофельных нематод обусловливают необходимость 
постоянного мониторинга.

До 1977 г. единого набора дифференциаторов для опре­
деления патотипного состава G. rostochiensis не существо­
вало. Международный тест­набор, который применяется 
до настоящего времени в РФ, состоит из семи клонов 

культурных видов картофеля: S. tuberosum ssp. andigenum 
С.Р.С. 1673, S. kurtzianum КТТ 60.21.19, S. vernei G­LKS 
58.1642/4, S. vernei (VTn) 2 62.33.3, S. vernei 65.346/19, 
S. multidissectum Р 55/7, S. vernei 69.1377/94 и восприим­
чивых образцов S. tuberosum (Kort et al., 1977).

Устойчивость современного сортимента 
картофеля: методы определения  
и источники устойчивости
Рак картофеля. Современная селекция картофеля ори­
ентирована на получение сортов, сочетающих высокую 
продуктивность с устойчивостью к наиболее опасным 
патогенам. Обязательное требование для включения в 
реестр селекционных достижений новых сортов карто­
феля – устойчивость к возбудителю рака.

Проведенный анализ данных по устойчивости к 
S. en dobioticum районированных сортов в СССР и РФ 
(1964–2015 гг.) показал, что в 1964 г. возделывалось 
43 восприимчивых сорта и 81 устойчивый, а в 2016 г. – 
4 и 406 сортов соответственно (рис. 1).

Почти все сорта, внесенные в Госреестр в 2016 г., 
устойчивы к S. endobioticum. Исключение составляют 
сорта, внесенные в него ранее: Лорх (1931 г.), Волжанин 
(1950), Приобский (1972), Ермак улучшенный (1978 г.).

Очень важный момент при выявлении источников 
устойчивости – использование надежных методов оценки. 
Устойчивость растений к почвенным патогенам в сильной 
степени зависит от условий внешней среды, качественного 
и количественного состава инокулюма.

Разработка лабораторных методов оценки ракоус той ­ 
чивости картофеля была начата еще в 1920­х гг. A. Spie­
c kermann и P. Kothoff (1924) предложили проводить 
заражение клубней возбудителем рака в специально при­
готовленном компосте, содержащем зимние зооспорангии 
патогена. В 1925 г. M.D. Glynne впервые использовала 

Fig. 1. The numbers of potato cultivars resistant and susceptible to 
S. endobioticum (pathotype 1) that were released from 1964 to 2016 
according to the State Register of Selection Achievements.
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свежие раковые наросты для определения ракоустойчиво­
сти картофеля. В последующем этот метод, суть которого 
состоит в инокуляции ростков картофеля гаплоидными 
зооспорами, вышедшими из летних зооспорангиев, со­
держащихся в молодых раковых наростах, был усовер­
шенствован (Köhler, 1927; Lemmerzahl, 1930, 1931; Noble, 
Glynne, 1970). В соответствии с унифицированной шкалой 
(Langerfeld, Stachewicz, 1994), принятой в настоящее 
время в OEPP/ EPPO (2004), типы реакции определяют 
по наличию и скорости образования защитного некроза 
по пятибалльной шкале, в которой высокая устойчивость 
(ранний защитный некроз) соответствует баллу 1, а вос­
приимчивость (отсутствие некроза) – баллу 5.

В РФ используется шкала, включающая три градации: 
1 – устойчивые (некроз); 2 – слабовосприимчивые (не 
более 5 зооспорангиев без некроза); 3 – восприимчивые 
(более 5 зооспорангиев без некроза, образование наро­
стов) (Лабораторная диагностика…, 1979). 

Устойчивостью к различным патотипам S. endobioticum 
характеризуются многочисленные образцы диких видов, 
относящихся к самым разнообразным сериям, причем 
устойчивость к S. endobioticum присуща не виду в целом, 
а лишь отдельным гибридам и образцам того или иного 
вида. Наиболее перспективен в этом отношении дикий вид 
S. chacoense, различные формы которого устойчивы к раз­
ным патотипам S. endobioticum (Яковлева, 1964). Ценные 
образцы, обладающие устойчивостью к S. endobioticum, 
выявлены среди культурных видов S. phureja, S. stenoto­
mum, S. tuberosum ssp. tuberosum и S. tuberosum ssp. andi­
genum (Khiutti et al., 2012) и диких видов S. сardiophyllum 
(Яковлева, Салтыкова, 1966), S. wittmackii и S. polyadenium 
(Яковлева, 1964). Названия видов указаны согласно (Haw­
kes, 1990).

Не обнаружено узкой географической и видовой при­
уроченности устойчивости к раку: она встречается у об­  
раз цов разных культурных видов из разных стран Латин­
ской Америки (Khiutti et al., 2012).

До 1941 г., когда был известен только первый патотип 
S. endobioticum, селекция на ракоустойчивость шла до­
статочно успешно. Однако с появлением в Европе агрес­
сивных патотипов (Braun, 1942) ситуация существенно 
изменилась. Поскольку в РФ пока распространен только 
патотип 1, успешная селекция на устойчивость обуслов­

лена использованием гена Sen1, которым защищены 
практически все возделываемые сорта картофеля.

Золотистая картофельная нематода. Соотношение за­
регистрированных с 2000 по 2016 г. в Госреестре устой­
чивых к ЗКН и восприимчивых сортов картофеля пред­  
ставлено на рис. 2. В 2000 г. возделывались 131 вос­
приимчивый сорт и 70 устойчивых к G. rostochiensis, а в 
2016 г. – 189 и 221 сорт соответственно.

Признак нематодоустойчивости не является обязатель­
ным для внесения сорта в Госреестр, однако конкуренто­
способность сортов картофеля в современных условиях 
связана в первую очередь с устойчивостью к ЗКН.

Для лабораторной диагностики нематодоустойчивости 
в России в качестве инокулюма используют цисты ЗКН, 
сохраняющиеся в почве (инфекционная нагрузка 3 500 яиц 
и личинок в 100 см3 почвы) (Положение…, 1993).

В Евросоюзе используют методику заражения яйцами 
и личинками, полученными из раздавленных цист. Ис­
следуемые образцы высаживаются в почву, куда вносится 
инокулюм из раздавленных цист G. rostochiensis из расчета 
1 500 яиц и личинок в 100 см3 почвы. Учет результатов 
проводят через 2.5–3 месяца – период, достаточный для 
развития цист G. rostochiensis.

Оба метода довольно эффективны, но первый менее 
трудоемкий, более приближен к естественным условиям 
и создает жесткий инфекционный фон, позволяющий с 
большей степенью вероятности выбраковывать воспри­
имчивые образцы. 

В настоящее время существует три шкалы для оценки 
нематодоустойчивости растительного материала: две из 
них используются в РФ и одна – в Европейском союзе. При 
использовании разных шкал нет возможности сравнения 
полученных результатов при разных оценках.

При государственном испытании сортов картофеля 
применяется двухбалльная шкала с подразделением на 
группы: устойчивые и поражаемые. К группе устойчивых 
относят растения, на корнях которых цисты отсутству­
ют или присутствует не более 5 пустых цист (без яиц и 
личинок); все остальные считаются поражаемыми (По­
ложение…, 1993).

Вторая шкала включает три градации и применяется 
в основном в научно­исследовательской работе: первая 
группа – нет цист на корнях – устойчивые; вторая груп­
па – 1–5 цист на корнях – слабоустойчивые (слабопоража­
емые); третья группа – более 6 цист – поражаемые (Понин, 
1974).

В Европейском союзе применяется девятибалльная 
шкала (OEPP/ EPPO, 2006), где балл 9 означает макси­
мальный уровень устойчивости.

Очевидно, что необходима унификация отечественной 
методики оценки на устойчивость к G. rostochiensis в со­
ответствии с международной.

Впервые нематодоустойчивые клоны были отобраны 
английским исследователем C. Ellenby (1952) среди об­
разцов двух южноамериканских видов – культурного 
S. tuberosum ssp. andigenum и дикорастущего S. vernei. 
С этого времени селекция нематодоустойчивых сортов 
основывалась на использовании устойчивых образцов 
S. tuberosum ssp. andigenum, которые передавали доми­
нантный аллель гена устойчивости Н1 при скрещивании 

Fig. 2. The numbers of potato cultivars resistant and susceptible to 
G. rostochiensis (pathotype Ro 1) that were released from 2000 to 2016 
according to the State Register of Selection Achievements.
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с сортами и селекционными клонами. Среди образцов 
других культурных видов S. tuberosum ssp. tuberosum, 
S. phureja, S. stenotomum, а также родственных диких ви­
дов S. gourlayi, S. hondelmannii, S. brevicaule, S. canasense, 
S. spegazzinii, S. sparsipilum (названия видов указаны по 
системе (Hawkes, 1990)) тоже были выявлены клоны, об­
ладающие устойчивостью к ЗКН (Limantseva et al., 2014).

Первые нематодоустойчивые сорта картофеля были 
получены в 1960 г. в Нидерландах от скрещивания устой­
чивых образцов диких видов S. kurtzianum и S. vernei с 
образцами культурных видов и селекционными клонами 
(Kubich, 1963).

Устойчивость зарубежных селекционных сортов карто­
феля к G. rostochiensis (патотип Ro1) обусловлена интро­
грессией доминантных аллелей генов: H1 от устойчивых 
образцов S. tuberosum ssp. andigenum, GroVI – от S. vernei 
и Gro1­4 – от S. spegazzinii (Gebhardt et al., 1993; Pineda et 
al., 1993; Jacobs et al., 1996).

При создании российских сортов картофеля в качестве 
источников устойчивости к G. rostochiensis активно ис­
пользовались зарубежные нематодоустойчивые селекци­
онные сорта, а также образцы диких видов S. chacoense 
и S. vernei (Бирюкова и др., 2015).

Генетика устойчивости и молекулярные 
маркеры генов устойчивости
Рак картофеля. Устойчивость к патотипу 1 возбудителя 
рака картофеля детерминируется доминантными аллелями 
генов Sen1 (синоним Sen1­XI) (Hehl et al., 1999) и Sen1­4 
(Brugmans et al., 2006). Ген Sen1­4 картирован на длинном 
плече хромосомы IV на расстоянии 5 сМ от центромера 
(Brugmans et al., 2006). Ген Sen1 локализован на дисталь­
ном конце длинного плеча хромосомы XI в мегакластере 
последовательностей, кодирующих белки с NBS­LRR 
доменами, в том числе R­гены и QTLs, детерминирующие 
устойчивость к Y­вирусу картофеля, вирусу аукуба моза­
ики картофеля, вирусу скручивания листьев картофеля и 
G. pallida (Obidiegwu et al., 2014). Для выявления доми­
нантного аллеля гена Sen1 был разработан SCAR­маркер 
NL251400, который у поражаемых форм амплифицирует 
фрагмент 1 200 п. о., а у устойчивых – дополнительный 
фрагмент 1 400, являющийся диагностическим (Gebhardt 
et al., 2006). При проведении молекулярного скрининга 
селекционных сортов было установлено хорошее совпа­
дение наличия маркера и устойчивости к возбудителю 
рака картофеля (Gebhardt et al., 2006; Антонова и др., 
2016). Однако при анализе выборки образцов культурных 
видов картофеля, представленных диплоидными и тетра­
плоидными местными южноамериканскими сортами, 
какая­либо связь между устойчивостью и наличием дан­
ного маркера гена Sen1 не выявлена (Khiutti et al., 2012). 
Авторы предположили возможное наличие у культурных 
видов других, отличных от Sen1, генов устойчивости к 
возбудителю рака картофеля и/или рекомбинации между 
геном Sen1 и маркером NL251400 (Khiutti et al., 2012).

По результатам анализа расщепляющихся популя­
ций были разработаны новые маркеры гена Sen1, в том 
числе SSR­маркер Sti046 и три SNP­маркера в локусах 
St_At5g16710, GP125 и GP259 (Ballvora et al., 2011). 
Однако при апробации маркера Sti046 на выборке из 

113 сортов преимущественно российской селекции не 
вы явлено связи между аллельным составом SSR­локуса 
Sti046 и устойчивостью сортов к патотипу 1 возбудителя 
рака картофеля (Антонова и др., 2016).

Помимо гена Sen1 идентифицированы другие гены, 
детерминирующие устойчивость к различным патотипам 
S. endobioticum, отличным от патотипа 1. Так, ген Sen18­IX 
(локализован на хромосоме IX) определяет устойчивость 
к патотипу 18, ген Sen2/6/18­I (хромосома I) – к патоти­
пам 2, 6 и 18. По данным (Ballvora et al., 2011), признаки 
устойчивости растений к патотипам 2, 6 и 18 коррелируют 
друг с другом, но наследуются независимо от признака 
устойчивости к патотипу 1. Для диагностирования указан­
ных выше генов были разработаны SSR­маркер STM2030, 
а также различные SNP­маркеры в локусах GP192, GP124, 
GP194 и SC176 (Ballvora et al., 2011).

Дальнейшие исследования генетического контроля 
устойчивости к возбудителю рака картофеля проводи­
лись с использованием современных подходов микро­
чипирования и пиросеквенирования. Для нескольких 
расщепляющихся популяций была изучена совместная 
сегрегация признака устойчивости к S. endobioticum (па­
тотипы 1, 2, 6 и 18) и 8 303 SNP­маркеров. Родительские 
линии и контрастные по устойчивости к возбудителю 
рака гибриды F1 были генотипированы с использованием 
SNP­микрочипа 8.3k SolCAP (Hamilton et al., 2011), в ре­
зультате отобраны точечные мутации, ассоциированные 
с наличием устойчивости (Obidiegwu et al., 2014). Эти же 
популяции были проанализированы с использованием 
193 микросателлитных маркеров. Для каждой популяции 
были выделены SNP­ и SSR­маркеры, ассоциированные 
с устойчивостью к S. endobioticum. Оказалось, что для 
разных популяций результаты картирования не совпадают. 
Например, по результатам анализа популяций BNA1 и 
SaKa1 на хромосоме I был картирован локус, детермини­
рующий устойчивость к патотипам 2, 6 и 18, в то время 
как по данным анализа популяции BNA2 этот же локус 
определял устойчивость только к патопипу 1. Авторы сде­
лали вывод о наличии в идентифицированном ими локусе 
множественных аллелей генов устойчивости (Obidiegwu 
et al., 2014). Одновременно были выявлены определенные 
сочетания аллелей, с высокой вероятностью определяю­
щие устойчивость к S. endobioticum, однако ни один из 
аллелей не ассоциировался с ракоустойчивостью. Более 
того, при апробации предложенных маркеров на выборке 
устойчивых и поражаемых S. endobioticum сортов кор­
реляция между присутствием маркера и устойчивостью 
не была обнаружена (Obidiegwu et al., 2014). Эти данные 
указывают на необходимость дальнейших исследований, 
направленных на разработку маркеров устойчивости к 
различным патотипам возбудителя рака картофеля.

На сегодняшний день в практически ориентированных 
исследованиях наиболее используемым остается маркер 
NL251400. Этот маркер выявлен почти у всех изученных в 
молекулярном скрининге ракоустойчивых отечественных 
сортов (Лукша и др., 2012; Бирюкова и др., 2015; Антоно­
ва и др., 2016). Отметим, что доминантный аллель гена 
Sen1 полностью блокирует развитие и репродукционные 
способности S. endobioticum (патотип 1) (Lellbach, Effmert, 
1990).
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Золотистая картофельная нематода. В настоящее 
время идентифицирован целый ряд генов и QTLs, кон­
тролирующих устойчивость к различным патотипам 
G. rostochiensis и G. pallida (Gebhardt, 2013; Ramakrishnan 
et al., 2015). Однако только четыре из них – H1, GroVI, Gro1 
и Gpa2 – обеспечивают эффективную защиту растений от 
наиболее распространенных патотипов цистообразующих 
нематод; остальные гены и QTLs определяют частичную 
устойчивость. Согласно литературным данным, доми­
нантный аллель гена Н1 интрогрес сирован в селекцион­
ные сорта от единичных нематодоустойчивых об разцов 
S. tuberosum ssp. andigenum и S. vernei (Toxopeus, Huijsman, 
1953), а ген Gro1­4 – от образцов S. spegazzinii (Barone 
et al., 1990). Поскольку гены устойчивости к нематодам 
активно вовлекаются в селекционные программы, пробле­
ма разработки надежных молекулярных маркеров для их 
идентификации не теряет своей актуальности уже более 
двух десятилетий.

Ген H1, детерминирующий устойчивость к патотипам 
Ro1 и Ro4 G. rostochiensis, локализован на хромосоме V, 
при этом было установлено его тесное сцепление с марке­
рами: CP113 (1 cM) (Gebhardt et al., 1993; Niewöhner et al., 
1995), 239E4left/AluI (0.8 cM) (Bakker et al., 2004) и CD78 
(2.7 cM) (Pineda et al., 1993). Маркер CP113 позднее был 
использован для отбора BAC­клонов при клонировании 
локуса Н1 (Finkers­Tomczak et al., 2011).

Не все сцепленные с геном Н1 маркеры оказались 
оди наково эффективны при проведении молекулярного 
скрининга. Так, маркер CP113 амплифицируется как у 
устойчивых, так и у поражаемых сортов (Milczarek et al., 
2011). Маркер 239E4left /AluI у поражаемых сортов вы­
явлен не был, однако у устойчивых сортов он встречается 
гораздо реже остальных маркеров гена H1, используемых 
в маркер­вспомогательной селекции (marker assisted selec­
tion – MAS) (Milczarek et al., 2011; Антонова и др., 2016).

Наиболее часто в MAS на устойчивость к G. rostochien­
sis используется SCAR­маркер TG689 гена Н1, генерирую­
щий у устойчивых генотипов диагностический фрагмент 
141 п. о. (Milczarek et al., 2011). Этот маркер часто при­
меняется в зарубежных и отечественных исследованиях 
(Бирюкова и др., 2008, 2015; Galek et al., 2011; Milczarek 
et al., 2011, 2014; Shultz et al., 2012; Lopez­Pardo et al., 
2013; Кузьминова и др., 2015; Антонова и др., 2016). 
При этом ряд авторов (Milczarek et al., 2011; Shultz et al., 
2012; Limantseva et al., 2014) отмечали недостаточную 
связь между наличием данного маркера и устойчиво­
стью, определенной фитопатологическими методами, в 
частности наличие некоторого числа ложнопозитивных 
результатов. Группа японских исследователей разработала 
маркеры N146 и N195, тесно сцепленные с локусом Н1 
(частота рекомбинации 0.109 и 0.207 % соответственно), 
и продемонстрировала эффективность их использования 
при скрининге японских сортов и селекционных клонов 
(Takeuchi et al., 2008; Asano et al., 2012). По результатам 
анализа последовательности локуса Н1 был предложен 
маркер 57R, локализованный внутри области «341 k. b.», 
которую авторы считали определяющей в детерминации 
признака устойчивости к нематоде (Finkers­Tomczak et 
al., 2011). При апробации маркера 57R было показано, что 
его ассоциация с устойчивостью тестируемых генотипов 

к нематоде более тесная по сравнению с TG689 (Shultz et 
al., 2012; Milczarek et al., 2014). В настоящее время маркер 
57R активно используется в молекулярном скрининге 
(Milczarek et al., 2014), в том числе в отечественных ис­
следованиях (Бирюкова и др., 2015; Антонова и др., 2016).

Другим геном, имеющим большое практическое зна­
чение для селекции на устойчивость к G. rostochiensis, 
является Gro1­4, интрогрессированный от дикого вида 
S. spegazzinii (Barone et al., 1990). Ген Gro1­4 входит в 
состав локуса Gro1, картированного на хромосоме VII 
(Barone et al., 1990; Paal et al., 2004), содержащего также 
несколько псевдогенов. Отметим, что кодируемый геном 
Gro1­4 белок относится к классу TIR­NB­LRR (Paal et 
al., 2004), в то время как белки остальных секвенирован­
ных генов устойчивости к цистообразующим нематодам 
(Gpa2 и H1) не имеют TIR домена (van der Vossen et al., 
2000; Finkers­Tomczak et al., 2011). Не исключено, что 
механизмы взаимодействия с патогеном в случае Gro1­4 
отличаются от других генов, что повышает его селекци­
онную ценность.

Для идентификации гена Gro1­4 был разработан одно­
именный внутригенный SCAR­маркер Gro1­4 (Gebhardt 
et al., 2006), амплифицирущий у устойчивых генотипов 
фрагмент 602 п. о. Маркер был широко использован в 
MAS (Бирюкова и др., 2008; Milczarek et al., 2011; Лукша 
и др., 2012; Кузьминова и др., 2015; Антонова и др., 2016) 
и показал хорошую корреляцию с наличием устойчивости 
к ЗКН. В то же время встречаемость у устойчивых к ЗКН 
генотипов маркерных фрагментов гена Gro1­4 во всех 
исследованиях была значительно ниже, чем маркеров 
гена Н1 (Milczarek et al., 2011; Milczarek, 2012; Антонова 
и др., 2016), а у изученного японского сортимента маркер 
Gro1­4 полностью отсутствовал (Asano et al., 2012).

Необходимо отметить, что в первых работах по изуче­
нию локуса Gro1 отмечалось, что данный локус определя­
ет устойчивость ко всем пяти патотипам G. rostochiensis, 
в то время как ген Gro1­4 – устойчивость только к пато­
типу Ro1 (Paal et al., 2004). Однако в дальнейшем при 
проведении молекулярного скрининга диагностический 
фрагмент Gro1­4602 был обнаружен у сортов Fox, Hilda 
и Ute, устойчивых одновременно к четырем патотипам 
ЗКН; при этом маркеры других генов устойчивости у 
этих сортов отсутствовали (Milczarek et al., 2011). Можно 
предположить, что разработанные в (Gebhardt et al., 2006) 
праймеры наряду с последовательностью гена Gro1­  4 
амплифицируют еще какой­то ген из семейства Gro1.

Относительно недавно путем выравнивания после­
довательностей генов семейства Gro1 (Gro1­1, Gro1­2, 
Gro1­3, Gro1­5, Gro1­6, Gro1­8, Gro1­10, Gro1­11, Gro1­12 
и Gro1­ 14) был разработан дополнительный, более спе­
цифичный маркер Gro1­4­1 (Asano et al., 2012).

Бледная картофельная нематода. «Главным» геном, 
обеспечивающим у селекционных сортов устойчивость 
к бледной картофельной нематоде (патотипы Pa2 и Pa3), 
является ген Gpa2, картированный на хромосоме XII в 
непосредственной близости (0.8 cM) от маркера GP34 
(van der Voort et al., 1997; van der Vossen et al., 2000). Ген 
Gpa2 локализован в составе общего кластера вместе с 
генами устойчивости к другим патогенам, в частности 
геном Rx, детерминирующим устойчивость к вирусу Х 
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картофеля. Первичные последовательности генов Rx и 
Gpa2 также сходны – гомология аминокислотных после­
довательностей достигает 88 %. Оба гена кодируют белки, 
относящиеся к классу СС­NBS­LRR (van der Vossen et al.,  
2000).

Для детекции генотипов с геном Gpa2 первоначально 
использовали тесно сцепленные с ним CAPS­маркеры – 
77R / HaeIII750 и GP34/ TaqI495. Была показана хорошая 
связь маркерных фрагментов с устойчивостью к G. pal­
lida, ложноположительные ответы (амплификация у вос­
приимчивых генотипов) в пределах изученной выборки 
отсутствовали (Milczarek et al., 2011). Однако более пер­
с пективными представляются внутригенные маркеры 
Gpa2­1 и Gpa2­2, разработанные на основе выравнивания 
последовательностей гена Gpa2 и его гомологов RGC1, 
RGC3, PSH­RGH6, PHS­RGH7 и др. (Asano et al., 2012). 
Эти маркеры начинают применять и в отечественной 
практике, что позволяет проводить упреждающий отбор 
устойчивых форм к карантинному объекту G. pallida, 
который в настоящее время отсутствует на территории 
РФ (Бирюкова и др., 2015, 2016).

Известны также маркеры некоторых других генов и 
QTLs устойчивости к нематоде. В частности, разработан 
ряд маркеров гена Grp1, контролирующего одновремен­
но устойчивость к обоим патогенам – G. rostochiensis и 
G. pallida: CAPS­маркер TG432/ RsaI (Finkers­Tomczak 
et al., 2009), SNP­маркер HC (Sattarzadeh et al., 2006) и 
SCAR­маркер SPUD1636 (Bryan et al., 2002). Из них наи­
большую диагностическую ценность имеет маркер HC, 
демонстрирующий 96 % корреляцию (Sattarzadeh et al., 
2006) между наличием диагностического аллеля и устой­
чивостью тестируемых генотипов.

Современные тенденции применения ДНК­маркеров 
в практической селекции связаны с разработкой мульти­
плексных систем, позволяющих одновременно выявлять 
аллельный состав нескольких генов устойчивости, в 
том числе к разным патогенам, у тестируемых образцов 
картофеля. Такой подход не только во много раз увеличи­
вает результативность MAS, но и повышает надежность 
тестирования, поскольку в число амплифицируемых 
фрагментов обычно входит контрольный ПЦР­продукт, 
присутствующий у всех образцов. Это сводит к минимуму 
ложноотрицательные результаты. Наиболее интересны 
системы, предложенные японскими исследователями. 
Первая (Mori et al., 2011) предназначена для выявления 
маркеров ряда R­генов, определяющих устойчивость к 
основным патогенам картофеля: вирусам Х и Y картофеля 
(маркеры PVX и Ry186 соответственно), к ЗКН (маркер 
N146) и расе 1 Phytophthora infestans (Mont.) de Bary 
(маркер R1). Вторая система (Asano et al., 2012) включа­
ет маркеры N146, N195, Gpa2­2 и Gro1­4­1 и позволяет 
одновременно проводить скрининг на присутствие всех 
основных генов устойчивости к цистообразующим не­
матодам. В качестве контроля эффективности ПЦР в 
обеих системах проводится амплификация с праймерами 
GBSS1. Мультиплексные системы с успехом исполь­
зуются и в исследованиях российского селекционного 
материала (Бирюкова и др., 2016).

Мультиплексные системы могут быть адаптированы 
для капиллярного электрофореза с применением авто­

матизированных систем выделения ДНК и постановки 
реакции, что сводит к минимуму ошибки, обусловленные 
человеческим фактором.

Адаптация возбудителей карантинных 
болезней картофеля к устойчивым сортам
«Главные» гены устойчивости к G. rostochiensis, обеспе­
чивающие реакцию сверхчувствительности (HR), широко 
используются селекционерами при создании устойчи­
вых сортов. Например, доминантный аллель гена H1 
S. tuberosum spp. andigenum детерминирует устойчивость к 
патотипам Ro1 и Ro4 G. rostochiensis (Bakker et al., 2004). 
Феномен HR описывается как инкапсуляция питательной 
клетки растения, в которую внедрилась личинка нематоды, 
слоем некротических клеток с последующей дегенерацией 
питающего синтиция в течение недели (Rice et al., 1985). 
Большинство известных QTL локусов устойчивости к 
цистообразующим нематодам детерминируют частичную 
устойчивость к одному или более патотипам (Kreike et al., 
1993, 1996; Caromel et al., 2005).

Взаимодействие QTLs и соответствующих им минор­
ных генов вирулентности проявляется в снижении фитно­
сти (жизнеспособности) паразита. В отличие от HR, этот 
тип устойчивости основан на снижении репродуктивной 
способности нематод и называется не некрогенным (Dale, 
Phillips, 1985).

Известна частичная устойчивость сортов и гибридов 
картофеля к обоим видам цистообразующих нематод; 
более детально она исследована у G. pallida, при взаи­
модействии с генотипами, происходящими от S. vernei 
(Stone, 1985). Эта устойчивость описывается как длитель­
ная олиго­ или полигенная, однако часто преодолевается 
нематодами. Для изучения длительности устойчивости 
проводился отбор популяций G. pallida на устойчивых 
ex vernei гибридах картофеля (Parlevliet, Zadoks, 1977). 
Показано, что значительное увеличение вирулентности 
популяции могло произойти за 6 генераций патогена. 
В другом исследовании отбор вирулентных изолятов в 
популяции G. pallida к устойчивым образцам диких видов 
картофеля – S. vernei, S. multidissectum, S. sanctae­rosae 
и S. tuberosum ssp. andigenum произошел в результате 
последовательного перезаражения образцов в течение 
11 генераций патогена (Turner, Fleming, 2002). В работе 
(Whitehead, 1991) показано, что отбор вирулентных по­
пуляций G. pallida происходит в течение одного года 
культивирования на растениях устойчивых сортов Glenna 
или Morag, в родословных которых участвовал S. vernei.

Опыты по экспериментальной эволюции, т. е. культиви­
рованию с последующим отбором популяции G. palli da на 
устойчивых сортах картофеля с разной генетиче ской ос­
новой в течение 8 генераций, показали, что длительность 
сохранения устойчивости у разных генотипов картофеля 
зависит не только от наличия конкретных генов устойчи­
вости, но и от генетического фона (Fournet et al., 2013).

Различные фенотипические эффекты взаимодействия 
слабоустойчивых к патотипу Ro1 G. rostochiensis клонов 
межвидовых гибридов культурного картофеля, созданных 
на основе многоэтапных скрещиваний с дикими видами 
S. incamayoense, S. alandiae, S. doddsii, S. cardiophyllum, 
S. hondelmannii, в результате пассирования популяции 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3405971/#b7-bs-62-142
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нематод на одном генотипе растения описаны в работе 
(Мироненко и др., 2013).

Результаты взаимодействия патогена и хозяина фе­
нотипически выражаются в увеличении агрессивности 
отселектированных особей патогена. Количественные 
аспекты взаимодействия грибов и оомицетов с растени­
ями, характеризующие эрозию частичной устойчивости 
растения­хозяина и увеличение агрессивности патогена, 
отражены в обзорах (Pariaud et al., 2009; Mundt, 2014). 
В работе (Delmas et al., 2016) изучено влияние частичной 
устойчивости хозяина на фенотипические признаки, 
особенно на агрессивность, возбудителя милдью (Plas­
mopara viticola) винограда. Показано, что изоляты этого 
патогена, выделенные из устойчивых хозяев, были более 
агрессивны (имели более короткий латентный период и 
более интенсивное спорообразование) по сравнению с 
изолятами, выделенными из восприимчивых образцов. 
Нами проведен анализ генетической изменчивости попу­
ляций S. endobioticum с использованием ДНК­маркеров 
и показано, что, несмотря на отсутствие различий виру­
лентности к набору сортов­дифференциаторов, образцы 
популяций из Московской области, Белоруссии и Украи­
ны различались по агрессивности к шести восприимчи­
вым сортам картофеля и имели существенные различия 
по генотипическому составу (Мироненко и др., 2009).

Результаты генотипирования исходной и отселек­
тированных на слабоустойчивых гибридных клонах 
популяций G. rostochiensis подтвердили гипотезу адап­
тивного отбора вирулентных особей G. rostochiensis по 
механизму «буты лочного горлышка» (bottleneck) (Ми­
роненко и др., 2015). Ранее такой механизм отбора был 
описан для бледной нематоды G. pallida (Whitehead, 1991; 
Turner, Fleming, 2002). При этом использовали методо­
логический подход, основанный на концепции сходства 
генных пулов (gene­pool similarity concept) (Bakker et al., 
1993), широко применяемый в популяционных исследо­
ваниях цистообразующих нематод. Подобный принцип 
анализа был предложен для генотипирования популяций 
G. rostochiensis методом сек венирования (genotyping­by­
sequencing) (Mimee et al., 2015).

Полученные результаты позволяют утверждать, что 
возделывание в производстве слабо повреждаемых не­
матодой сортов может стимулировать адаптационную 
изменчивость возбудителя глободероза картофеля и 
приводить к отбору вирулентных патотипов в течение 
2–3 генераций патогена (Мироненко и др., 2015).

Адаптивная эволюция нематоды в процессе преодо­
ления устойчивости хозяина стала предметом активных 
исследований с использованием новейших достижений 
популяционной геномики. Результаты полногеномного 
секвенирования G. rostochiensis (Eves­van den Akker et al., 
2016) показали, что у нее, как у других эукариотических 
фитопатогенов, например Phytophthora infestans (Raf­
faele, Kamoun, 2012), гены­эффекторы не случайным об­
разом распределены в геноме паразита, а локализованы в 
особых районах генома. Таким образом, на G. rostochiensis 
в полной мере распространяется модель «двухскоростно­
го генома», объясняющая быструю эволюцию фитопато­
генов и преодоление ими генов устойчивости растений­ 
хозяев.

Предложенная модель основана на новых данных, 
полученных в результате расшифровки геномов фила­
ментозных патогенов (оомицетов и мицелиальных гри­
бов). Было показано, что гены, кодирующие эффекторы 
грибов, ассоциированы с повторяющимися последова­
тельностями ДНК (Dong et al., 2015). Существует теория, 
что гены, расположенные в районах, богатых повторами, 
эволюционируют быстрее. Таким образом, в геноме фи­
топатогенов гены, кодирующие признаки вирулентности 
и патогенности, эволюционируют быстрее остальных 
генов, что способствует быстрой изменчивости и адап­
тации патогенов к новым условиям.

Для патосистемы картофель – Synchytrium endobioti­
cum изучена возможность адаптации возбудителя рака 
кар тофеля к двум слабоустойчивым (балл 3.5–4) образ­
цам – S. tuberosum ssp. andigenum к­1741 и к­12892. Экс­
периментальные данные подтверждают гипотезу, что для 
среднеустойчивых образцов картофеля с определенным 
уровнем неспецифической устойчивости к возбудителю 
рака S. endobioticum, выражающейся в снижении про­
дуктивности паразита, создается опасность адаптации 
паразита. В связи с жесткими карантинными ограниче­
ниями, включающими запрет выращивания картофеля 
в зарегистрированных очагах, адаптационные процессы 
в популяции паразита вряд ли возможны. По­видимому, 
этим объясняется распространение на территории Рос­
сии только одной расы 1 возбудителя рака (Мироненко 
и др., 2009).

Таким образом, в связи с широким распространением 
и высокой вредоносностью в РФ карантинных болезней 
картофеля, таких как рак и ЗКН, и отсутствием химиче­
ских средств борьбы основным способом защиты явля­
ется возделывание устойчивых сортов картофеля. Для 
практической селекции устойчивых сортов необходимы 
сведения о патотипном составе возбудителей, эффектив­
ных методах определения устойчивости, генетическом 
разнообразии устойчивости картофеля к этим патогенам. 
При выборе источников устойчивости для селекции 
следует учитывать возможность адаптации патогенов к 
слабоустойчивым сортам.
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The potato (Solanum tuberosum), one of the most 
important food crops in the world, is infected by 
various viruses, nine of which have great economic 
significance, causing substantial losses in the yield and 
quality of the crop. To minimize consequences of virus 
infections, in developed countries specific phytosani-
tary measures have been established and are being 
improved to monitor the spread of viruses and certify 
seed potato material using virus diagnostics and pro-
duction of virus-free potato cultivars. However, in the 
longer-term, the development and deployment of 
potato cultivars resistant to viruses would be a priority. 
Some new potato cultivars and lines resistant to many 
viruses have already been generated using either tra-
ditional breeding methods or genetic engineering. 
For this purpose, natural resistance genes, primarily 
from wild Solanum species, or virus derived nucleotide 
sequences have been used as sources of resistance. 
However, these approaches have essential limitations 
because the acquired resistance is highly specific 
(against individual viruses only), is not durable, can 
be overcome by viruses and, finally due to regulatory 
bans on genetically modified organisms. Recently de-
veloped new genome editing technologies with the 
potential to be a powerful tool for gene design open 
up broad opportunities for development of next-gene-  
ration resistance genes. The most promising appro-
aches are (1) site-directed mutagenesis of the genes 
conferring specific resistance to make their action 
much broader and (2) the use of non-specific (non-
host) resistance to generate plants resistant to unre-
lated viruses and, in some cases, to other pathogens 
and even abiotic stresses. Identification of genes 
involved in mechanisms of non-host resistance is just 
beginning. The cell nucleus is a new source of novel 

Одна из важнейших продовольственных культур в мире, картофель 
(Solanum tuberosum) заражается многими вирусами, девять из кото -
рых имеют важное экономическое значение, вызывая существен-
ные потери урожая и заметное снижение качества продукции. 
Для минимизации последствий вирусных инфекций в странах с 
высоким уровнем развития сельского хозяйства поддерживаются 
и совершенствуются санитарные меры, предусматривающие по-
стоянный мониторинг распространения вирусов и сертифика цию 
посадочного материала на основе диагностики и оздоро в ле  ния 
сортов картофеля. Однако в долгосрочной перспективе пред-
почтительным является создание устойчивых к вирусам сортов 
картофеля. Методами традиционной селекции и генно-инженер-
ными методами с использованием генов природной устойчивости, 
источником которых, как правило, служат дикорастущие виды 
Solanum, или с помощью вирус-специфических последовательно-
стей к настоящему времени получен ряд сортов/линий картофеля, 
устойчивых к большинству вирусов. Однако названные подходы 
имеют существенные ограничения, обусловленные, в частности, 
тем, что приобретаемая устойчивость специфична (против отдель-
ных вирусов), недолговременна и способна преодолеваться ви ру-
сом, а также наличием регуляторных запретов на использование 
ген но-мо дифицированных растений. На современном этапе новые 
тех нологии редактирования генома с целью дизайна генов откры-
вают широкие возможности для создания новой генерации генов 
устойчивости. Наиболее перспективными представляются: направ-
ленный мутагенез генов специфической устойчивости для прида-
ния им более широкого спектра действия; использование генов 
неспецифической или «нехозяйской» устойчивости (non-host re-
sistance), что позволяет получать растения, устойчивые к нерод-
ственным вирусам, а в некоторых случаях и к другим патогенам и 
даже абиотическим стрессам. Идентификация генов, вовлеченных 
в механизмы «нехозяйской» устойчивости, только начинается. Но-
вым источником неизвестных до настоящего времени факто ров, 
вовлеченных в разнообразные сигнальные пути защитного ответа 
растения на вирусную инфекцию, является клеточное ядро. Опи-
санию подходов и проблем, связанных с получением устойчивых 
к вирусным инфекциям растений картофеля, посвя щен настоящий 
обзор. 

Ключевые слова: картофель; вирусы картофеля; гены 
устойчивости; защитный ответ; факторы клеточного ядра.
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factors involved in various signaling pathways result-
ing in defence response to virus infection. This review 
focuses on the approaches and challenges related to 
the development of potato plants resistant to virus 
infections.

Keywords: potato; potato viruses; resistance genes; 
defense response; factors of cell nucleus.

Картофель (Solanum tuberosum ssp. tuberosum L.) – 
четвертая по значению продовольственная культура 
в мире (после риса, пшеницы и кукурузы) и первая 

незерновая. Его суммарная продукция в 2012 г. составила 
365 млн т, из них 29.5 млн т было произведено в Российской 
Федерации (http://faostat.fao.org). Для РФ картофель явля­
ется одной из основных сельскохозяйственных культур.

Урожайность и качество картофеля зависят от степени 
его зараженности рядом патогенов, включая бактерии, 
грибы, вирусы и вироиды. Вирусная инфекция способна 
наносить этой продовольственной культуре значительный 
ущерб. Несмотря на то что описано более 40 вирусов, 
заражающих картофель в естественных условиях, только 
девять из них имеют важное экономическое значение 
для мирового картофелеводства. Это вирус скручивания 
листьев картофеля (potato leafroll virus – PLRV), вирусы 
картофеля A, M, S, V, X и Y (potato viruses A, M, S, V, X, 
Y – PVA, PVM, PVS, PVV, PVX и PVY), вирус метельча­
тости верхушек картофеля (potato mop­top virus – PMTV) 
и вирус погремковости табака (tobacco rattle virus – TRV). 
Для РФ карантинными объектами, на которые проводится 
диагностика элиты и семенного картофеля высоких ре­
продукций, являются восемь вирусов картофеля: PLRV, 
PVA, PVM, PVS, PVX и PVY (включая некротические 
штаммы PVY), PMTV и TRV. Следует отметить, что эко­
номический ущерб от перечисленных вирусов варьирует 
в зависимости от региона (географической территории), 
штамма вируса, наличия смешанных инфекций, актив­
ности переносчиков (векторов), климатических условий 
и в целом от уровня развития сельского хозяйства.

Современный картофель (S. tuberosum ssp. tuberosum) 
представляет собой тетраплоид, полученный путем про­
должительной селекции интродуцированного в Европе 
культивируемого картофеля Andigena (S. tuberosum ssp. 
andigena), привезенного в конце XVI в. из Южной Аме­
рики. К началу XX в. остро встала проблема прогресси­
рующего ухудшения/дегенерации культуры картофеля, 
которая выражалась в значительном снижении его уро­
жайности, качества и сроков хранения и была обуслов­
лена в том числе и вирусными инфекциями (Salaman, 
Pethybridge, 1921). Для решения этой проблемы были 
разработаны схемы сертификации посадочного материала, 
и началась селекция картофеля на устойчивость к вирус­
ным инфекциям. В настоящее время предпочтительным 
направлением развития высокоэффективного картофе­

леводства (по сравнению с применяемыми санитарными 
мерами, которые требуют интенсивной работы специали­
зированных лабораторий по диагностике и оздоровлению 
сортов и являются затратными и трудно поддержива­
емыми) стало создание устойчивых к вирусным инфекци­
ям линий/сортов картофеля с помощью технологий био­ 
инженерии.

В обзоре кратко охарактеризованы наиболее важные ви­
русы, поражающие картофель, и приведены современные 
данные о механизмах устойчивости растений к вирусным 
инфекциям и достижениях по созданию вирусоустойчи­
вых линий/сортов картофеля. Обсуждаются перспективы 
использования генов неспецифической устойчивости, 
особое внимание уделено функциям ядра как нового 
важного источника для идентификации неизвестных ранее 
ядерных факторов, способных активировать широкий 
спектр механизмов устойчивости растений к вирусам 
картофеля и различным патогенам в целом.

Экономически важные вирусы, поражающие 
картофель: краткая молекулярная 
характеристика, симптомы инфекции  
и способы распространения
Наиболее опасными вирусами в настоящее время счи­
таются PLRV и PVY. Они распространены повсеместно 
и способны вызывать до 80 % потери урожая картофеля 
в зависимости от региона, сорта и различных факторов 
окружающей среды (Solomon­Blackburn, Barker, 2001). 
PLRV – типовой представитель рода Polerovirus семей­
ства Luteoviridae. Основным хо зя ином вируса является 
картофель, хотя PLRV может заражать и другие виды 
семейства пасленовыx. PLRV относится к флоэмоогра­
ниченным вирусам: его инфекционный цикл проходит 
только в клетках проводящей системы растения (Peter et 
al., 2008). Вирусные частицы имеют икосаэдрическую 
форму с диаметром 24 нм. Геном представлен одноцепо­
чечной РНК (оцРНК) положительной полярности длиной 
около 6 тыс. нуклеотидов (Tacke et al., 1991; Brault et al., 
2000). 5′­конец РНК ковалентно связан с небольшим бел­
ком VPg, 3′­конец не несет полиА последовательности. 
В геноме закодировано восемь открытых рамок трансля­
ции (ОРТ), организованных в два генных кластера, раз­
деленных небольшим межгенным участком. Экспрессия 
генов 5′­кластера происходит с геномной РНК, тогда как 
экспрессия генов 3′­кластера – с двух субгеномных РНК 

http://faostat.fao.org
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(вирус­специфических РНК, считываемых с минус­цепи 
вирусной РНК для экспрессии генов (ОРТ), дистальных 
к 5′­концу геномной РНК) (Jaag et al., 2003; Łoniewska­
Lwowska et al., 2009). Капсид преимущественно образован 
белком оболочки (БО) с молекулярной массой 23 кДа, 
который транслируется с ОРТ3, и белком с молекулярной 
массой 80 кДа (белок RT – readthrough), образованным в 
результате проскока слабого стоп­кодона при трансляции 
гена БО. Домен БО непосредственно участвует в форми­
ровании вириона, в то время как домен RT с молекуляр­
ной массой 57 кДа, входящий в состав полноразмерного 
белка RT, находится на поверхности вирусной частицы 
и необходим для переноса и заражения тлями (Lee et al., 
2005; Peter et al., 2008).

У первично зараженных растений обычно наблюдается 
побледнение и покраснение кончиков верхних молодых 
листьев, которые скручиваются и становятся твердыми. 
Растения, выросшие из зараженных клубней (вторично 
зараженные), отличаются укороченными побегами и скру­
ченными не только верхними, но и нижними листьями. 
И у первично, и у вторично зараженных растений может 
развиваться некроз клубней (Schmitz et al., 1997; Warren 
et al., 2005). Перенос PLRV от зараженного растения к 
незараженному осуществляется тлями (обычно Myzus 
persicae). Вирус проникает в ткани тлей при кормлении 
на зараженных растениях, циркулирует в их тканях (хотя 
и не реплицируется в них), попадает из пищеварительного 
тракта в слюнные железы и сохраняет способность к пере­
носу в здоровые растения в течение всего оставшегося 
жизненного цикла тлей (Warren et al., 2005). Считается, 
что PLRV (наряду с PVY) – наиболее важный и опасный 
вирус картофеля, который обнаруживается во всех ре­
гионах его выращивания. В разных странах ежегодные 
потери урожая картофеля от PLRV варьируют от 20 до 
90 %. Потери зависят от количества зараженных расте­
ний на поле, периода заражения и ряда других факторов 
(Rahman, Akanda, 2010). По некоторым оценкам, PLRV 
является причиной снижения урожая картофеля во всем 
мире на 20 млн т ежегодно (Wales et al., 2008).

PVY – типовой представитель рода Potyvirus семейства 
Potyviridae, представлен гибкими нитевидными вириона­
ми со спиральной симметрией длиной 730 нм и диаметром 
11 нм. Геном вируса представлен оцРНК положительной 
полярности длиной около 10 тыс. нуклеотидов. 5′­конец 
РНК ковалентно связан с белком VPg, на 3′­конце располо­
жена полиА последовательность. Вирусные белки транс­
лируются в виде единого полипротеина­предшественника, 
который затем процессируется тремя вирусными про­
теазами с образованием десяти зрелых белков (Karasev, 
Gray, 2013; Ivanov et al., 2014). Вирус существует как 
комплекс штаммов, которые индуцируют значительное 
разнообразие симптомов на листьях и клубнях картофеля, 
зависящих от сорта растения, штамма/штаммов вируса, 
времени инфицирования и факторов окружающей среды 
(Warren et al., 2005; Karasev, Gray, 2013). При заражении 
растений картофеля PVY снижаются урожайность и 
качество клубней. При адаптации к новым сортам карто­
феля в различных экологических условиях PVY способен 
эволюционировать как медленно – путем накопления 
мутаций в геноме, так и быстро – через рекомбинации 

между различными штаммами. Номенклатура штаммов, 
циркулирующих в картофеле, и их свойства приведены в 
обзоре (Karasev, Gray, 2013).

PVYО («обыкновенный» штамм) встречается повсе­
местно, вызывает слабую мозаичность листьев и задержку 
роста. В 1950­е гг. был обнаружен новый штамм – PVYN, 
заражение которым приводит к некрозу жилок табака и 
последующей гибели листа. Интересно, что на картофеле, 
инфицированном этим штаммом, симптомы практически 
отсутствовали или наблюдалась слабая мозаичность ли­
стьев. В Европе штаммы PVYО и PVYN рекомбинировали 
с образованием штамма PVYNTN, который на данный 
момент считается одним из самых опасных, поскольку 
вызывает кольцевую гниль клубней картофеля, что в 
итоге приводит к массовым потерям урожая. Кольцевая 
гниль клубней была впервые зафиксирована в 1980 г. в 
Венгрии, а к концу XX в. наблюдалась уже повсеместно. 
Наличие инфицированных растений в поле может приве­
сти даже к полной потере урожая. Кроме гнили клубней, 
у зараженных растений наблюдаются хлорозы и некрозы 
листьев уже через несколько дней после механической 
инокуляции растений вирусом. На вновь образованных 
(молодых) системнo­зараженных листьях появляется 
морщинистость и развиваются хлорозы (Piche et al., 
2004; Baldauf et al., 2006; Kogovšek et al., 2011). В на­
стоящее время рекомбинантные штаммы PVY – PVYN и 
PVYNTN – по всему миру стали или становятся основными 
в регионах, производящих картофель. Вирус распростра­
няется клубнями и с помощью тлей. Он не реплицируется 
и не циркулирует в тлях, а переносится на поверхности 
стилета. Заражение происходит в момент прокалывания 
стилетом тли здорового растения непосредственно после 
контакта с зараженным растением. Таким образом, ин­
фицирование возможно только в очень короткий период 
времени (несколько минут). Поскольку стадии репликации 
и циркуляции вирусa в организме тли отсутствуют, то 
отсутствует и специфическое узнавание вируса его пере­
носчиком через взаимодействие белок­белок. Следствием 
этого является видонеспецифическое распространение 
PVY: более 50 видов тлей могут служить переносчиками 
этого вируса (Warren et al., 2005). Другой важный вирус 
картофеля, относящийся к роду Potyvirus, – PVA. Этот 
вирус, близкородственный PVY, распространен повсе­
местно, однако обычно ассоциирован с менее серьезными 
поражениями картофеля, чем PVY.

PVX является представителем рода Potexvirus семей­
ства Alfaflexiviridae. Вирусные частицы гибкие нитевид­
ные со спиральной симметрией, 515 нм длиной и 13 нм 
в диаметре. Геном представлен оцРНК положительной 
полярности длиной около 6.5 тыс. нуклеотидов. На 
5′­конце РНК находится кэп, 3′­конец полиаденилирован. 
В геноме закодированы пять открытых рамок транс­
ляции, первая из которых, кодирующая РНК­репликазу, 
экспрессируется с геномной РНК, остальные, кодиру­
ющие три транспортных белка и БО, – с субгеномных 
РНК (Morozov et al., 1983; Verchot­Lubicz et al., 2007; 
Scholthof et al., 2011; Massumi et al., 2014). PVX широко 
распространен в районах выращивания картофеля. Чаще 
инфекция протекает бессимптомно, но иногда на листьях 
появляется слабая пятнистость. Вместе с тем вирус может 
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вызывать заметное снижение в выходе клубней: инфици­
рование растений в поле в среднем приводит к 15–30 % 
потерям урожая (Senanayake, Mandal, 2014). Степень 
развития симптомов зависит от стадии роста растения, 
штамма вируса и условий окружающей среды (Massumi 
et al., 2014; Senanayake, Mandal, 2014). Несмотря на от­
носительно слабые симптомы инфекции растений PVX 
при индивидуальном заражении, его патогенность для 
картофеля особенно сильно проявляется при совместной 
инфекции с неродственными вирусами, как правило, с 
представителями рода потивирусов. Наблюдаемый в этих 
случаях синергизм приводит к значительно большему 
накоплению каждого отдельного вируса в растениях и 
развитию сильных симптомов инфекции, что влечет за 
собой серьезные потери урожая (Aguilar et al., 2015; Lico 
et al., 2015). Для PVX не обнаружены насекомые­пере­
носчики, он распространяется только механическим путем 
через сельскохозяйственные орудия при обработке полей 
и сборе урожая (Lico et al., 2015).

Вирус PVМ входит в состав рода Carlavirus семейства 
Betaflexiviridae. Вирусные частицы представляют собой 
прямые, слегка изогнутые нити со спиральной симметри­
ей (610–700 нм в длину и 12–15 нм в диаметре) (Brandes et 
al., 1959). Геном представлен оцРНК положительной по­
лярности длиной около 8.5 тыс. нуклеотидов. РНК вируса 
полиаденилирована. В геноме закодированы шесть ОРТ, 
при трансляции которых образуются РНК­репликаза, три 
транспортных белка, БО и цистеин­богатый белок (Senshu 
et al., 2011). PVМ считается одним из самых распростра­
ненных вирусов картофеля на планете. Встречается повсе­
местно. В некоторых местах зараженность картофеля до­
стигает 100 %. Инфицирование PVМ приводит к потерям 
урожая от 15 до 45 %. Заражение происходит при механи­
ческой обработке картофеля на полях и с помощью тлей. 
Выраженность симптомов зависит от сорта картофеля и 
штамма вируса. Инфицированные растения отличаются 
укороченными побегами, искривленными скрученными 
листьями с мозаичной окраской (Xu et al., 2010).

PMTV является представителем рода Pomovirus семей­
ства Virgaviridae. Вирионы жесткие палочковидные со 
спиральной симметрией, включают три молекулы оцРНК 
положительной полярности (Cerovska et al., 2007). Диа­
метр вирионов составляет 17 нм, а длина определяется 
размером молекулы РНК. РНК1 длиной около 6.5 тыс. 
нуклеотидов кодирует РНК­репликазу. РНК2 длиной 
около 3 тыс. нуклеотидов кодирует БО с молекулярной 
массой 20 кДа. При трансляции РНК2 при проскоке 
слабого стоп­кодона образуется белок с молекулярной 
массой около 67 кДа. Этот дополнительный домен (моле­
кулярная масса 47 кДа) необходим для распространения 
вируса грибом Spongospora subterranean (Arif et al., 1995). 
РНК3 длиной около 3 тыс. нуклеотидов кодирует трой­
ной блок транспортных генов и цистеин­богатый белок 
(Reavy et al., 1998; Latvala­Kilby et al., 2009). В природе 
вирус распространяется с помощью подвижных зооспор 
гриба S. subterranean, который вызывает мучнистую 
паршу клубней (Arif et al., 1995). Чаще всего заражение 
происходит при прорастании клубней, формировании 
столон и корней в течение первых трех­четырех недель. 
Высокая влажность почвы и относительно низкие тем­

пературы (до 20 °С) способствуют прорастанию зооспор 
гриба и заражению корней, клубней и столонов молодых 
растений. Вирус распространяется также благодаря его 
свойству сохранять инфекционность в покоящихся спо­
рах S. subterranean в почве на протяжении достаточно 
длительного времени (Latvala­Kilby et al., 2009; Canadian 
Food Inspection Agency, PMTV). На надземной части 
зараженного растения симптомы появляются при темпе­
ратуре окружающей среды от 5 до 15 °С: на стеблях и ли­
стьях по являются ярко­желтые пятна, кольца, линии; реже 
на блюдаются хлорозы на верхних молодых листьях; у 
отдельных растений отмечается укорочение междоузлий, 
скученность листьев, искривление листовой пластинки, 
что в итоге приводит к метельчатому фенотипу. Внутри 
клубней зараженных растений обнаруживаются полые 
некротические пятна или дуги. Причем при сборе урожая 
выраженность симптомов может быть минимальна, а при 
хранении клубней некрозы могут увеличиваться в разме­
рах (Canadian Food Inspection Agency, PMTV).

TRV – типовой представитель рода Tobravirus семейства 
Virgaviridae. Геном вируса представлен двумя оцРНК по­
ложительной полярности. Каждая молекула РНК отдельно 
упакована в вирион, имеющий жесткую палочковидную 
структуру диаметром 22 нм. Длина вириона определя­
ется размером молекулы РНК. Длина РНК1 составляет 
около 7 тыс. нуклеотидов. В РНК1 закодированы РНК­
репликаза, транспортный белок и цистеин­богатый белок. 
Для РНК2 характерна высокая вариабельность между изо­
лятами вируса как по нуклеотидной последовательности, 
так и по длине. РНК2 кодирует БО и один или несколько 
неструктурных белков, которые отвечают за распростра­
нение вируса нематодами (Visser et al., 1999; MacFarlane, 
2010). TRV впервые был открыт на растениях табака, 
однако в дальнейшем было обнаружено, что он заражает 
важные сельскохозяйственные культуры, такие как свекла, 
бобы, шпинат, перец, а также картофель (MacFarlane, 1999; 
Robinson et al., 2004). Заражение TRV картофеля в природе 
происходит с помощью почвенных нематод Trichodorus 
и Paratrichodorus, причем разные виды нематод распро­
страняют разные изоляты вируса. Повышенная влажность 
почвы способствует распространению нематод, а вместе 
с ними и вируса (Ploeg et al., 1993). На инфицированных 
растениях появляются хлорозы, некротические поражения 
листьев, системный некроз. Выраженность симптомов за­
висит от вида растения, изолята вируса, условий окружаю­
щей среды (Robinson et al., 2004). Снижение урожайности 
картофеля, вызванное заражением TRV, может достигать 
55 %. Например, на северо­западном тихоокеанском по­
бережье США TRV является причиной снижения урожая 
картофеля на 6–55 % (Hafez, Sundararaj, 2009).

Специфическая устойчивость  
растений к вирусам
Растения обладают динамичной иммунной системой, 
включающей разные механизмы защиты в ответ на про­
никновение патогенов, в том числе вирусов (Jones, Dangl, 
2006). Различают две основные врожденные системы 
защиты растения: узнавание рецепторами растения мо­
лекулярных паттернов, ассоциированных с патогеном 
(recognition of pathogen associated molecular patterns – 
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PAMPs или MAMPs), и индуцированный эффектором 
иммунитет (effector­triggered immunity – ETI) (Muthami­
larasan, Prasad, 2013). PAMPs (MAMPs) представляют 
собой высококонсервативные молекулы, характерные 
для целых классов патогенов и узнаваемые врожденной 
иммунной системой растения. Базовый защитный ответ 
инициируется на ранних стадиях взаимодействия пато­
гена и растения через узнавание PAMP и определяется 
как иммунитет, индуцированный PAMP (PAMP­triggered 
immunity – PTI). Однако многие адаптированные пато­
гены способны избегать узнавания растительными ре­
цепторами и заражать растение. В свою очередь, на этой 
стадии растения способны узнавать инфицирующие их 
патогены с помощью белков R (белков устойчивости, или 
резистентности), взаимодействующих непосредственно 
или опосредованно с эффекторами патогенов, которые, в 
отличие от PAMP, являются видо­ или штаммоспецифич­
ными. Такое взаимодействие индуцирует ETI – сильный 
специфический защитный ответ растения, который часто 
ассоциирован с локальной программируемой клеточ­
ной смертью (гиперчувствительным ответом, HR) для 
ограничения размножения и распространения патогена 
(Deslandes, Rivas, 2012). Большинство белков R содержат 
нуклеотид­связывающий сайт и богатые лейцином повто­
ры и обозначаются как белки NBS­LRR. Они участвуют в 
запуске сигнальных каскадов, приводящих к развитию HR 
через генерацию активных форм кислорода (ROS). Этот 
тип хозяйской устойчивости достаточно хорошо изучен, 
часто рассматривается как устойчивость «ген против гена» 
и обычно весьма специфичен в отношении определенного 
генотипа/сорта растения и конкретного патогена (Flor, 
1971). Именно гены NBS­LRR, кодирующие белки R, на 
протяжении длительного времени были мишенью для 
создания сельскохозяйственных культур, устойчивых к 
болезням, как методами традиционной селекции, так и с 
применением трансгенных подходов.

H. Barker, M.F.B. Dale (2006) выделили семь основных 
типов устойчивости к различным вирусам картофеля. 
К их числу относятся: 1) устойчивость к инфекции (зара­
жению), также известная как горизонтальная или полевая 
устойчивость; 2) устойчивость к накоплению вируса; 
3) ограничение транспорта вируса в растении; 4) устойчи­
вость зрелых растений; 5) толерантность; 6) устойчивость 
к переносчикам вирусов; 7) гиперчувствительный ответ 
(HR – см. выше) и сверхустойчивость (ER). Устойчивость 
к заражению (полевая устойчивость) – это уменьшение 
числа растений, которые заражаются в полевых условиях. 
В случае устойчивости к накоплению вируса растения 
заражаются, но уровень накопления вируса в растениях 
остается низким. При устойчивости к транспорту бло­
кируется распространение вируса по растению, включая 
клубни. Устойчивость зрелых растений определяется тем 
фактом, что на более поздних стадиях развития растения 
картофеля становятся менее восприимчивыми к широкому 
спектру вирусов, включая PLRV, PVM, PVX и PVY. В этом 
случае репликация вирусов в инфицированном участке и 
распространение по растению, в том числе в клубни, зна­
чительно замедляется. Толерантность – это устойчивость, 
при которой вирус накапливается, но практически не вы­
зывает образования симптомов. Следует отметить, что, 

хотя толерантность иногда рассматривается как полезный 
признак и используется в ряде селекционных программ, 
толерантные сорта картофеля могут быть резервуарами 
вирусов. Устойчивость картофеля к тлям­переносчикам 
вирусов – весьма перспективный признак для селекции и 
семеноводства картофеля, поскольку препятствует пере­
носу вирусов от растения к растению. Кроме того, и тля, 
свободная от вирусов, вызывает серьезные потери урожая 
картофеля. Наконец, в основе механизмов действия боль­
шинства специфических генов устойчивости, обнаружен­
ных в растениях картофеля и определяющих устойчивость 
к вирусам, лежит индукция сигнальных каскадов. По­
следние приводят либо к отсутствию накопления вируса 
в инфицированном растении (сверхустойчивость, ER), 
либо к гиперчувствительному ответу (HR), при котором 
некроз, развивающийся в инокулированном участке листа, 
блокирует дальнейшее размножение и распространение 
вируса (Solomon­Blackburn, Barker, 2001).

Далеко не для всех экономически важных вирусов 
картофеля идентифицированы конкретные гены, отве­
чающие за устойчивость растений к этим вирусам. Так, 
создание толерантных и устойчивых к инфицированию 
PLRV сортов было ограничено в основном нехваткой 
источников с полной устойчивостью и процедур отбора 
в поле устойчивых сортов. И хотя позднее источники 
устойчивости к PLRV были найдены, удалось получить 
всего несколько сортов, резистентных к данной инфек­
ции. Таким сортом является, например, Pentland Crown, 
выращиваемый в Великобритании, который проявляет 
устойчивость как к заражению, так и к накоплению вируса 
(Palukaitis, 2012). К настоящему времени устойчивость к 
накоплению PLRV описана для ряда селекционных линий 
S. tuberosum, а полезные для практического применения 
источники устойчивости выявлены в дикорастущих видах 
Solanum. Однако их использование для создания коммер­
ческих сортов картофеля пока ограничивается лишь не­
сколькими примерами. В целом ряде работ показано, что 
устойчивость к накоплению PLRV контролируется одним 
доминантным геном (см. обзор (Palukaitis, 2012)). Устой­
чивость, контролируемая геном Rlretb из S. etuberosum, 
была внедрена в культивируемый сорт картофеля, снизив 
уровень накопления вируса (Novy et al., 2007; Kelly et al., 
2009). Устойчивость к инфекции PLRV в некоторых не­
мецких сортах картофеля получена путем интрогрессии 
генов из S. demissum (Ross, 1966; Davidson, 1980). В то 
же время показано, что иммунитет к PLRV, выявленный 
в S. chacoense, имеет полигенную природу (Marczewski 
et al., 2001).

Значительное число генов устойчивости к PVY так­
же было идентифицировано в диких разновидностях 
картофеля (Valkonen, 2015). Эти гены путем селекции 
переносились в различные культуры картофеля, резуль­
татом чего стало появление множества резистентных к 
PVY сортов. Основными разновидностями устойчивых 
к PVY генотипов являются генотипы, несущие гены 
Ny, Nc и Nz, которые отвечают за развитие HR, и ген Ry, 
отвечающий за возникновение ER (Valkonen, 2015). В 
зависимости от варианта гена, ответственного за HR, 
который активируется в ответ на инфекцию PVY, вы­
деляют следующие штаммы: PVYО (распознается геном 
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Ny), PVYc (распознается геном Nс), PVYz (распознается 
геном Nz) (Singh et al., 2008). Основными вирусными 
детерминантами, элиситорами защитного ответа расте­
ния на заражение потивирусами, являются БО и протеа за  
HC­Pro, выполняющая самые разные функции – от су прес ­ 
сии РНК­интерференции до участия в переносе вируса 
тлями. При этом ген, распознающий штамм PVYО (Ny), 
активируется БО, a гены, узнающие штаммы PVYc (Nc) 
и PVYz (Nz), активируются HC­Pro, но «не узнают» БО. 
Наиболее проблемные изоляты PVY – те, которые спо­
собны преодолевать устойчивость, сформированную 
всеми тремя вышеупомянутыми генами. Большинство 
из них относятся к штамму PVYN и рекомбинантным 
штаммам PVYNTN. В последнее время описано большое 
число новых рекомбинантных штаммов PVY, в том числе 
штаммы, способные преодолевать эффект всех трех генов, 
отвечающих за HR картофеля и, в отличие от PVYN, не 
вызывающие некрозы жилок в табаке. Они объединены 
в новую группу штаммов, называемую PVYE (Singh et 
al., 2008; Galvino­Costa et al., 2012; Karasev, Gray, 2013).

Доминантные вирус­специфичные гены R, вызыва­
ющие ER, ингибируют развитие вирусной инфекции и 
эффективно защищают растения картофеля. Гены, обо­
значенные как Ry, отвечают за развитие ER в ответ на 
инфекцию PVY (Ross, 1986). Именно ER является наи­
более эффективным типом устойчивости против опасных 
рекомбинантных штаммов PVY. В растениях, которые 
содержат ген, отвечающий за ER, PVY реплицируется 
только в первично инфицированных клетках, вызывая 
ограниченную некротическую реакцию и полностью бло­
кируя дальнейшее распространение инфекции. Следует 
отметить, что сверхустойчивость, развивающаяся в ответ 
на инфекцию PVY, является доминантным или эпистати­
ческим ответом по отношению к HR (Valkonen et al., 1994). 
В результате в картофеле с генотипом, несущим и ген Ry 
(ER), и ген Ny (HR), при инокуляции PVYO проявляется 
только ER, а классические некротические симптомы не 
обнаруживаются. Эти наблюдения говорят о том, что гены, 
вовлеченные в ER, действуют на более ранней стадии и 
эффективнее, чем гены, отвечающие за развитие HR, что 
и было показано в сравнительных исследованиях генов 
Rx картофеля и N табака (Valkonen, 2015). 

Ген картофеля Rx, кодирующий белок семейства NBS­
LRR, хорошо охарактеризован и участвует в развитии 
устойчивости к заражению PVX, распознавая БО PVX в 
качестве элиситора (Bendahmane et al., 1995, 1999). Ген Rx 
обеспечивает развитие ER­устойчивости, эффективно по­
давляя накопление вируса, но не вызывая некротизации. 
Тем не менее избыточная экспрессия БО сопровождается 
проявлением HR (Bendahmane et al., 1999). Таким об­
разом, предполагается, что механизм действия белка Rx 
сходен с механизмом, свойственным другим белкам из 
семейства NBS­LRR, которые запускают процесс, при­
водящий к HR. Действительно, для развития защитного 
ответа, опосредованного белком Rx, необходимы белки 
SGT1 и Hsp90, которые связаны с устойчивостью HR­
типа (Boter et al., 2007; Mayor et al., 2007). Однако не так 
давно был выявлен специфический белок RanGAP2, ас­
социированный c белком Rx, для которого показано, 
что снижение его экспрессии приводит к подавлению 

устойчивости, опосредованной геном Rx (Tameling, Baul­
combe, 2007). Эти данные свидетельствуют о том, что 
активация устойчивости, опосредованной белком Rx, 
связана с нуклеоцитоплазматическим транспортом, по­
скольку эукариотические белки RanGAP играют важную 
регуляторную роль в транспорте через ядерные поры 
(Meier, 2007). Интересно, что ген Rx обеспечивает устой­
чивость не только против PVX, но и против ряда других 
потексвирусов через узнавание БО. Предполагается, что 
белок Rx узнает консервативные структурные элементы 
БО потексвирусов, а не консервативные аминокислотные 
мотивы, поскольку аминокислотные последовательности 
этих вирусов гомологичны не более чем на 40 % (Baures 
et al., 2008; Candresse et al., 2010).

PVS и PVM часто обнаруживаются в картофеле, но в 
большинстве культурных сортов инфекции бессимптом­
ны. В связи с этим предпринимается го раздо меньше 
попыток по созданию устойчивых к PVS и PVM сортов 
картофеля, чем в случае потивирусов, PLRV или PVX. Ос­
новной доминантный ген (Nm), опре деляющий развитие 
гиперчувствительной реакции (HR) в ответ на инфекцию 
PVM, был идентифицирован в S. megistracrolobum (Ross, 
1986), в то время как другой доминантный ген (Gm), 
определяющий устойчивость к PVM, был обнаружен в 
S. gourlayi (Dziewonska, Ostrowska, 1978). С развитием 
HR при инфекции PVS связан также доминантный ген Ns, 
первоначально обнаруженный в S. tuberosum ssp. andigena. 
В результате получено несколько сортов картофеля, со­
держащих ген Ns. Так, данный ген был введен в сорта 
Szignal и Fantasia, созданные в Венгрии и Германии со­
ответственно (Ross, 1986).

Известны несколько сортов картофеля, устойчивых 
к инфекции TRV. Некоторые из них (например, Record) 
полностью иммунны к TRV. У других сортов резистент­
ность обусловлена защитным ответом, подобным HR. 
К таким сортам относятся Pentland Dell и Russet Burbank. 
Защитный ответ сорта Pentland Dell на инфекцию TRV 
хотя и напоминает HR, все же отличается от классическо­
го HR, вызванного заражением потекс­ и потивирусами, 
когда HR обеспечивает достаточно высокий уровень 
устойчивости. После инфицирования картофеля TRV не­
крозы в листьях не возникают, а появляются в клубнях, 
что является крайне нежелательной формой проявления 
устойчивости, поскольку вызывает снижение урожайно­
сти и качества продукции картофеля, а следовательно, и 
экономической прибыли. Однако подобная устойчивость 
в определенной степени препятствует дальнейшему рас­
пространению вируса по растению. Очевидно, что устой­
чивость сорта Pentland Dell и иммунитет сорта Record к 
TRV контролируются совершенно разными механизмами 
и, соответственно, определяются различными генами 
(Palukaitis, 2012). Поиск удобных маркеров, ассоциирован­
ных с этими генами, в дальнейшем значительно облегчит 
создание устойчивых к TRV сортов картофеля.

Устойчивость к PMTV пока не введена в селекционные 
программы, поскольку до недавнего времени не суще­
ствовало надежного метода для поиска толерантных или 
устойчивых видов картофеля в поле (Solomon, Wastie, 
1988). Разные сорта картофеля проявляют разную сте­
пень восприимчивости к PMTV. К примеру, сорт Saturna, 
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широко распространенный в Скандинавии, крайне чув­
ствителен к PMTV, в то время как сорта Appell и Desirée 
более устойчивы. Также разные сорта показывают разную 
степень восприимчивости и развития симптомов (Palu­
kaitis, 2012).

Последние 20–25 лет было популярным создание транс­
генных растений, экспрессирующих отдельные вирусные 
белки или их домены, а также некодирующие вирусные 
нуклеотидные последовательности (так называемая транс­
генная устойчивость). Индивидуальная устойчивость к 
большинству основных вирусов, заражающих картофель, 
получена в модельных растениях табака при гетерологич­
ной экспрессии различных вирусных генов, включая гены 
БО, РНК­репликазы, транспортных белков и протеиназ, 
или последовательностей генов, кодирующих отдельные 
домены этих белков. Однако есть только несколько при­
меров, когда такие последовательности были перенесены 
в геном картофеля, а полученные трансгенные растения 
демонстрировали высокую устойчивость к соответствую­
щим вирусам. Созданы трансгенные растения картофеля 
с разной степенью устойчивости к вирусам PLRV, PVY, 
PVA, комбинации PVA и PVY, PVX, комбинации PVY и 
PVX и TRV (Palukaitis, 2012). Не так давно появилась 
информация о придании растениям картофеля множе­
ственной трансгенной устойчивости против трех основ­
ных вирусов (PVY, PVX и PLRV) при одновременном 
использовании их специфических последовательностей 
(Arif et al., 2012).

РНК­интерференция, или посттранскрипционное 
умол кание генов, – один из механизмов врожденной за­
щиты растений от патогенов. Механизмы блокирования 
размножения вирусов с помощью РНК­интерференции 
основаны на элиминации вирусной РНК через узнавание 
ее двуцепочечных форм белком DCL с последующим ее 
нарезанием на короткие РНК, названные малыми интер­
ферирующими РНК (миРНК/siRNA). Этот процесс обе­
спечивает активацию индуцированного РНК комплекса 
RISC, осуществляющего деградацию вирусной РНК при 
участии миРНК (Aguiar et al., 2016). Предполагается, что 
такой защитный ответ является одним из важных механиз­
мов, обеспечивающих трансгенную устойчивость, даже 
если трансгеном была последовательность, кодирующая 
вирус­специфические белки (Sudarshana et al., 2007; Red­
dy et al., 2009). 

Другой подход состоит в придании растениям устойчи­
вости путем трансгенной экспрессии модифицированного 
фактора трансляции eIF4E. Так, в случае экспрессии в 
растениях S. tuberosum гена фактора eIF4E, который со­
держит замены, совпадающие с таковыми в гене pvr12 
стручкового перца, устойчивого к PVY, полученные транс­
генные растения также демонстрировали устойчивость к 
данному вирусу (Cavatorta et al., 2011).

Перспективы использования генов 
устойчивости для создания растений, 
резистентных к множественным  
вирусным инфекциям
Как очевидно из предыдущего раздела, основной под­
ход для создания устойчивых к вирусным инфекциям 
растений картофеля – использование в селекционных 

программах растительных генов устойчивости. К сожа­
лению, гены R выявлены не для всех экономически важ­
ных вирусов, а при их наличии процесс введения генов 
в высокоурожайные сорта малоэффективен и занимает 
много времени. К числу очевидных препятствий успеш­
ной селекции можно отнести трудности скрещивания 
элитных линий с дикими видами растений, которые, как 
правило, являются носителями соответствующих генов 
устойчивости, длительность процесса и вероятность одно­
временного внесения нежелательных локусов, снижаю­
щих продовольственную ценность культуры. Кроме того, 
этот тип устойчивости не является долговременным, так 
как вирусы способны преодолевать устойчивость, обу­
словленную генами R. Существенным ограничением 
подхода является то, что интродукция отдельных генов R в 
растение делает его устойчивым только к определенному 
вирусу (штамму вируса). В связи с этим предприняты 
попытки переноса нескольких генов R (пирамидирова­
ние – pyramiding). Известно, что гены R в хромосомах 
растений встречаются в виде кластеров крайне похожих 
генов. Такой кластер генов R содержит различные гены­
гомологи, сочетание которых определяет тип защитного 
ответа по отношению к различным вариантам патогенов 
(Hämäläinen et al., 1998, 2000).

Другой подход заключается в мутагенезе (искусствен­
ной эволюции) генов R, кодирующих белки NBS­LRR. 
Однако исследования в этом направлении носят пока 
единичный характер и проведены на модельных системах. 
В качестве примера можно привести пионерные работы 
по мутагенезу генов Rx модельных растений Nicotiana 
ben thamiana и N. tabacum. Мутации в нуклеотид­связы­
вающем участке белка Rx позволили получить линии 
растений, устойчивые к нескольким вирусам: различным 
штаммам PVX и отдаленно родственному карлавирусу 
мозаики тополя (Farnham, Baulcombe, 2006; Harris et al., 
2013).

Весьма перспективным представляется подход, со­
стоящий в использовании генов растения, вовлеченных 
в неспецифическую устойчивость («нехозяйская» устой­
чивость – non­host resistance, NHR), механизмы которой 
начинают активно исследоваться. Для практического 
использования механизма/механизмов «нехозяйской» 
устойчивости необходимо идентифицировать вовлечен­
ные в эти процессы гены. Некоторые из этих генов были 
выявлены при инфекциях бактериями и грибами. Многие 
из идентифицированных генов, вовлеченных в NHR, яв­
ляются многофункциональными, а кодируемые ими белки 
участвуют в развитии растения, регуляции работы устьиц, 
проницаемости плазмодесм и вовлечены не только в сиг­
нальные пути NHR, но и в основной метаболизм растения. 
Например, гликолат­оксидаза и пролин­дегидрогеназа 
модулируют пути передачи сигнала, опосредованного 
ROS, в ответ на различные экзогенные стрессы, и эти 
же ферменты вовлечены в NHR против бактериальных 
патогенов. Различают «нехозяйскую» устойчивость двух 
типов по наличию или отсутствию визуальной гибели 
клеток. Тип I не демонстрирует симптомов видимой 
гибели клеток, в то время как для типа II характерен 
локальный гиперчувствительный ответ на нехозяйский 
патоген. Гибель клеток опосредована генерацией ROS 
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и сходна с защитным ответом растения, запускаемым 
эффектором, основным механизмом специфической хо­
зяйской устойчивости (ETI). Гены растения, отвечающие 
за первоначальный защитный ответ, сходным образом 
экспрессируются и при NHR типа II, и при специфиче­
ской устойчивости в растениях табака (Oh et al., 2006), 
свидетельствуя о том, что сигнальные пути этих защитных 
систем перекрываются. NHR против патогенов отдален­
но родственных хозяев обычно включает комплексные, 
многослойные, количественно наследуемые механизмы. 
Однако NHR против близкородственных видов патогенов 
может включать механизмы, сходные с механизмами 
специфической устойчивости. В последнее время растет 
число данных, свидетельствующих, что кластеризованные 
гены R, особенно гены, кодирующие белки NB­LRR типа, 
могут приобретать «нехозяйский» статус, т. е. наблюдается 
опосредованная этими генами устойчивость в отношении 
неродственных патогенов (Gill et al., 2015; Lee et al., 2016).

Роль ядра и ядерных белков  
в устойчивости растений к вирусам 
Исследования последних лет показали, что клеточное 
ядро находится на «переднем крае» во взаимодействиях 
между растениями и патогенами, включая вирусы. Ди­
намичный транспорт ключевых компонентов защитного 
ответа из цитоплазмы в ядро критичен для иммунного 
ответа растения на патогены. Такими компонентами 
являются белки «устойчивости», транскрипционные 
факторы (ДНК­связывающие белки, которые взаимодей­
ствуют со специфическими участками ДНК, стимулируя 
(активаторы) или ингибируя (репрессоры) транскрипцию), 
регуляторы транскрипции (другие белки, регулирующие 
экспрессию генов, но лишенные ДНК­связывающих до­
менов, например модуляторы структуры хроматина, такие 
как гистоновые ацетилтрансферазы, киназы и метилазы) 
и некоторые другие компоненты иммунного ответа. Как 
правило, эти компоненты находятся в цитоплазме в не­
активном состоянии, но в ответ на соответствующие 
сигналы, узнаваемые иммунной системой растения как 
чужеродные, активируются и перемещаются в ядро с 
целью репрограммирования генов растения и активации 
систем защитного ответа. Существенно, что значительное 
число белков эффекторов патогенов, в том числе вирусные 
белки, имеют собственный сигнал ядерной локализации и 
могут быть непосредственно нацелены на ядерные компо­
ненты или функции растения, участвующие в защитном 
ответе (Deslandes, Rivas, 2011).

Активное изучение роли ядра и субъядерных структур 
в вирусной инфекции началось около 15 лет тому назад. 
Исследования, проведенные на вирусах животных и 
человека, показали, что не только вирусы, репликацион­
ный цикл которых проходит в ядре, но и все изученные 
так называемые цитоплазматические вирусы (реплика­
ционный цикл которых проходит в цитоплазме клетки) 
активно взаимодействуют с ядром, его компартментами 
и отдельными ядерными белками, и это взаимодействие 
является необходимым этапом в цикле вирусной инфек­
ции (Hiscox, 2007; Greco, 2009). Позднее сходные иссле­
дования были проведены на вирусах растений. Несмотря 
на отсутствие очевидных ассоциаций между репликацией 

РНК­содержащих вирусов растений (содержащих оцРНК 
положительной полярности) и известных функций кле­
точного ядра, целый ряд вирусных белков был обнаружен 
в ядре или субъядерных компартментах (Taliansky et al., 
2010; Solovyev, Savenkov, 2014). Первое функциональное 
доказательство того, что субъядерные домены – ядрышко 
и тельца Кахаля (ТК) – играют важную роль в инфекци­
онном цикле вирусов растений, было получено М. Та­
льянским с соавт. (Kim et al., 2007a, b; Canetta et al., 2008). 
Показано, что способность транспортного белка ORF3 
умбравирусов транспортировать вирусную РНК на даль­
ние расстояния через флоэму строго зависит от транспорта 
этого вирусного белка через ТК­подобные структуры в 
ядрышко и его взаимодействия с фибрилларином, одним 
из основных белков ядрышка, нормальная функция кото­
рого заключается в метилировании и процессинге прери­
босомальных РНК. Это взаимодействие сопровождается 
частичной релокализацией фибрилларина в цитоплазму 
и сборкой цитоплазматических рибонуклео протеидных 
(РНП) частиц умбравируса, компетентных для системной 
вирусной инфекции, с участием фибрилларина, вирусного 
белка ORF3 и вирусной РНК (Kim et al., 2007a, b). Инте­
ресно, что частичное выключение гена фибрилларина с 
помощью вирус­индуцированного умолкания генов (РНК­ 
интерференции) сопровождалось угнетением не только 
умбравирусной инфекции, но и угнетением инфекции 
растений PLRV (Kim et al., 2007a).

Другой пример взаимодействия вирусного белка с 
ядрышком и фибрилларином был описан для PVA. По­
казано, что VPg домен белка NIa, связывающийся с РНК­
геномом вируса, также взаимодействует с фибриллари­
ном, и это взаимодействие играет существенную роль в 
развитии инфекции PVA (Rajamäki, Valkonen, 2009). Тем 
не менее механизм участия фибрилларина в данной ин­
фекции не связан с системным распространением инфек­
ции, как в предыдущих случаях, а, вероятно, обусловлен 
взаимодействием с системой РНК­интерференции. Все 
эти данные позволили предположить, что ядрышко и один 
из его основных компонентов, фибрилларин, помимо сво­
их основных функций в биосинтезе рибосомальных РНК 
и сборке рибосом также выполняют важные функции во 
взаимодействии с вирусами, в том числе вирусами кар­
тофеля, и таким образом могут контролировать устойчи­
вость растений к вирусам (Taliansky et al., 2010).

Tельца Кахаля – это субъядерные структуры, функцио­
нально и физически связанные с ядрышком. Основная 
роль ТК заключается в метаболизме РНК и формиро­
вании рибонуклеопротеидных частиц, участвующих в 
транскрипции, сплайсинге и биогенезе рибосом. Глав­
ным структурным (маркерным) белком ТК, абсолютно 
необходимым для их сборки, является коилин (Love et 
al., 2016). Для того чтобы понять роль ТК в заражении 
растений вирусами, были получены трансгенные растения 
Nicotiana с нокдауном (knockdawn) гена коилина (ТР­kd), 
что позволило показать, что этот ядерный белок влияет на 
ответ растения на вирусную инфекцию, но различно для 
представителей разных таксономических групп вирусов 
(Shaw et al., 2014). Это открытие свидетельствовало о но­
вых функциях коилина, который может непосредственно 
быть вовлечен в инфекционный процесс или опосредо­

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Rajam%26%23x000e4%3Bki ML%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=19700632
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Valkonen JP%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=19700632
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ванно участвовать в защитных механизмах растения, 
подавляя или, напротив, усиливая восприимчивость рас­
тения­хозяина к вирусам. В частности, было показано, 
что коилин усиливаeт патогенность некоторых вирусов, к 
числу которых относится потивирус PVY. Так, симптомы 
просветления жилок и некрозы в системных листьях рас­
тений табака дикого типа (ДТ) при инфекции PVY были 
значительно сильнее, чем в ТР­kd. Скорость репликации 
(накопления вируса) в протопластах из ТР­kd, как и уро­
вень накопления PVY в инокулированных листьях ТР­kd, 
были существенно ниже, чем в протопластах и растениях 
ДТ. Дефицит коилина не влиял на системный транспорт 
PVY в верхние неинокулированные листья, хотя дальней­
шее накопление вируса в системных листьях было также 
снижено в ТР­kd по сравнению с растениями ДТ (Shaw 
et al., 2014). Можно предположить, что коилин подавляет 
процесс РНК­интерференции и таким образом усиливает 
инфекцию. Для проверки этого предположения были ис­
пользованы три экспериментальных подхода и показано, 
что (1) в ТР­kd не наблюдается увеличения (по сравнению 
с растениями ДТ) специфичных к PVY миРНК, главного 
маркера процесса РНК­интерференции; (2) в опытах по 
агроинфильтрации транзиентное умолкание гена зеле­
ного флуоресцентного белка (ЗФБ) сохраняется в ТР­kd 
на уровне растений ДТ; (3) уровень супрессии РНК­ин­
терференции гена ЗФБ, осуществляемой белком HC­Pro 
(супрессор, кодируемый PVY), был одинаков в растениях 
ТР­kd и ДТ (Shaw et al., 2014). Таким образом, механизм 
РНК­интерференции, по­видимому, не затрагивается 
при инфекции ТР­kd PVY. Предполагается, что коилин 
обеспечивает эффективную продукцию вируса, непосред­
ственно участвуя в процессе репликации вирусной РНК. 
Однако весьма вероятно, что опосредованный коилином 
механизм может интерферировать с некоторыми другими 
путями защиты растения против PVY или с модификацией 
генов, вовлеченных в механизмы неспецифической защи­
ты растений, например влиять на активность, связанную 
с комплексом RISC, или на общие механизмы защиты, 
опосредованные салициловой кислотой.

Напротив, отсутствие коилина в ТР­kd значительно 
усиливало патогенность другого важного вируса, по­
ражающего картофель, – тобравируса TRV (Shaw et al., 
2014). TRV заражает растения с высокой эффективностью, 
однако на поздних стадиях инфекции в зараженных расте­
ниях наблюдается так называемый феномен oздоровления: 
симптомы на вновь образующихся (молодых) системно 
инфицированных листьях проявляются как более мягкие, 
а репликация вируса поддерживается на низком уровне 
(Ratcliff et al., 2001). В отличие от растений Nicotiana 
(N. tabacum и N. benthamiana) ДТ, инфицированных TRV, 
ТР­kd растения «не выздоравливали» и демонстрировали 
персистентные суровые симптомы инфекции. Получен­
ные результаты свидетельствовали о том, что только рас­
тения ДТ способны входить в фазу «oздоровления» на 
поздних стадиях инфекции TRV, подавляя размножение 
вируса во вновь образованных листьях, хотя на ранних 
стадиях растения ДТ и ТР­kd (с дефицитом коилина/от­
сутствием ТК) были одинаково чувствительны к инфекции 
(Shaw et al., 2014). Снижение накопления вируса при 
«oздоровлении» системных листьев ранее было объясне­

но феноменом РНК­интерференции (Ratcliff et al., 1997). 
Наши данные (Shaw et al., 2014) показали, что механизм 
РНК­интерференции функционирует сходным образом в 
ТР­kd в отсутствие коилина и в растениях ДТ. Вместе с 
тем наблюдаемая разница в симптомах вирусной инфек­
ции говорила об участии коилина в ранее неизвестном 
защитном механизме, который повышает устойчивость 
растения к вирусной инфекции. Отсутствие коилина, 
напротив, сопровождается ослаблением/выключением 
этого механизма, способствуя накоплению вирусной 
РНК до уровней, которые могут потенциально насытить 
механизм РНК­интерференции, что позволяет преодоле­
вать его действие в системных листьях ТР­kd. Согласно 
нашим данным, ядерным белком, вовлеченным в коилин­
зависимый ответ на вирусную инфекцию, может быть 
поли(АДФ­рибозо) полимераза (PARP1), выполняющая 
важную роль в толерантности организма к генотоксиче­
скому стрессу, репарации ДНК, транскрипции, контроле 
клеточного цикла и клеточных ответах на биотический и 
абиотический стрессы, включая процессы, относящиеся 
к механизму программируемой клеточной смерти (Kotova 
et al., 2009; Briggs, Bent, 2011; Bassett, 2012; Luo, Kraus, 
2012; Ji, Tulin, 2013; Schulz et al., 2014). Этот белок осу­
ществляет свои регуляторные функции путем специфи­
ческой модификации (АДФ­рибозилирования) отдельных 
белков и автомодификации. Вероятно, сходный механизм 
устойчивости может запускаться и при инфекции рас­
тений другими РНК­ и ДНК­содержащими вирусами, в 
частности вирусом шероховатой мозаики ячменя (barley 
stripe mosaic virus – BSMV; РНК­геном), вирусом черных 
колец томатов (tomato black ring virus – TBRV; РНК­геном) 
и вирусом золотистой мозаики томатов (tomato golden mo­
saic virus – TGMV; ДНК­геном) (Shaw et al., 2014).

Полученные нами данные позволяют предположить, 
что ядерные белки, коилин и фибрилларин, имеют новые, 
ранее неизвестные функции, являясь важными регулято­
рами/сенсорами, контролирующими вирусный патогенез в 
растениях, причем эти функции могут быть использованы 
как для «пользы» вирусов, так и в защитных реакциях 
растения­хозяина, направленных против вирусов. По­
скольку коилин/фибрилларин вовлечены в устойчивость/
восприимчивость растений к различным вирусам и даже 
абиотическим факторам (Love et al., 2016), очевидно, что 
эти ядерные белки являются компонентами сигнального 
пути/путей, обеспечивающих общие защитные механизмы 
растения. Таким образом, клеточное ядро – центральный 
узел координации ответов на биотические и абиотические 
стрессы. Это открывает широкие возможности для его 
использования в качестве нового источника факторов, 
активирующих широкий спектр механизмов устойчивости 
растений к вирусам, в частности к вирусам картофеля, и 
в целом к различным патогенам.

Заключение
В настоящее время становится возможным использовать 
новые технологии редактирования генома с целью дизайна 
генов устойчивости против вирусов. Развитие таких тех­
нологий, как TALENs (Transcription Activator­Like Effector 
Nucleases) и CRISPR/Сas (Clustered Regularly Interspaced 
Short Palindromic Repeats), открывает широкие возмож­
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ности для создания новой генерации генов устойчивости 
и получения культур, не содержащих вставок гетероло­
гичных последовательностей ДНК, что существенно для 
стран, в которых использование ГМО законодательно 
ограничено или запрещено. Детальное знание механизмов 
защитного ответа растения на вирусную инфекцию и осо­
бенностей взаимодействия вируса с клеточными фактора­
ми позволит идентифицировать как новые белки растения, 
вовлеченные в сигнальные пути защиты растений от атаки 
вирусов, так и ключевые домены взаимодействующих с 
ними вирусных белков, которые не подвергаются быстрой 
модификации/эволюции. Предполагается, что модифика­
ция известных генов специфической устойчивости или ге­
нов, вовлеченных в механизмы неспецифической защиты 
растений, позволит растению­хозяину «узнавать» новые 
варианты вируса и уничтожать его при участии иммунной 
системы. При альтернативном подходе индуцированная в 
гене растения мутация не будет влиять на рост растения, 
а хозяйский белок не будет узнавать компоненты вируса 
и способствовать его размножению. Несмотря на уже 
сделанные значимые открытия, сложные сети биологи­
ческих процессов в ядре, определяющие кардинальные 
изменения в «защитном» ядерном интерактоме, еще 
предстоит исследовать. Принципиально важными в этой 
связи являются хорошая изученность генетических ресур­
сов видов Solanum и ставшая недавно доступной полная 
последовательность генома картофеля, опубликованная 
международным Консорциумом секвенирования генома 
картофеля (www.potatogenome.net).

В долгосрочной перспективе эти подходы позволят раз­
работать стратегии создания новых стабильных сортов/
линий картофеля, устойчивых к вирусным и бактериаль­
ным инфекциям и способных преодолевать экологические 
стрессы. Успехи в этом направлении с большой вероятно­
стью приведут к высокому уровню защиты растения, по­
скольку будут основаны на собственном арсенале защиты 
растения, что сделает устойчивость более эффективной 
и долговечной.
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The problem of aphid resistance of potato genetic re-
sources is discussed. Generally, resistance to the green 
peach aphid (Myzus persicae Sulzer) and the potato 
aphid (Macrosiphum euphorbiae Thomas) is analyzed 
in all available literature sources. The Solanum tubero­
sum L. gene pool contains very few resistant forms.  
Accessions highly resistant to M. persicae were revealed 
among 36 of 86 examined wild potato species. The 
largest number of resistant forms was found among 
S. bulbocastanum Dun., S. tarijense Hawkes, S. infundi­
buliforme Phil., S. canasense Hawkes and S. stolonife­
rum Schlechtd. et Bché. The forms highly resistant 
to M. euphorbiae belong to 24 of 85 studied species, 
namely to 10 of 18 series; the species S. bulbocasta­
num, S. stoloniferum and S. demissum Lindl. include 
the maximum number of resistant forms. Wild species 
accessions with specific and group resistance to 
aphids were revealed. Glandular pubescence of leaves 
and stems in such species as S. polyadenium Greenm., 
S. tarijense and S. berthaultii Hawkes is considered as 
the main mechanism of resistance. Hybrids between 
S. tuberosum and S. berthaultii were widely used in 
breeding programs; however, the presence of glandu-
lar trichomes was linked to a number of undesirable 
characters. It is expected that association between the 
trichome conditioned insect resistance of S. berthaultii 
and undesirable agronomic traits could be overcome 
with the use of molecular genetic methods. Studies 
of the antifeedant activity of potato glycoalkaloids 
and their aglucons produced controversial results. 
In numerous works the aphid resistance of potato is 
connected with plant physiological state. Differences 
among wild potato accessions in the localization of 
resistance factors (leaf surface, epidermis, mesophyll, 
floema) were found that were indicative of differences 
of resistance mechanisms in the studied forms. Works 
on investigating induced aphid resistance in potato 
have great theoretical and practical significance.

Key words: genetic resources of potato; potato aphid; 
green peach aphid; resistance; glandular pubescence; 
plant breeding.

Обсуждается проблема устойчивости генетических ресурсов 
картофеля к тлям. Практически во всех литературных источниках 
анализируется резистентность к персиковой (Myzus persicae Sulzer)  
и большой картофельной (Macrosiphum euphorbiae Thomas) тлям.  
Генофонд Solanum tuberosum L. относительно беден устойчивыми 
формами. Высокоустойчивые к M. persicae образцы выявлены 
среди 36 из 86 изученных диких видов картофеля. Наибольшее 
число устойчивых форм найдено в пределах видов S. bulbocasta­
num Dun., S. tarijense Hawkes, S. infundibuliforme Phil., S. canasense 
Hawkes и S. stoloniferum Schlechtd. et Bché. Высокоустойчивые к 
M. euphorbiae формы относятся к 24 из 85 изученных видов, к 10 
из 18 серий; наибольшее число устойчивых форм содержат виды  
S. bulbocastanum, S. stoloniferum и S. demissum Lindl. Выявлены 
образцы диких видов со специфической и групповой устойчиво-
стью к тлям. В качестве основного механизма устойчивости к 
M. persicae и M. euphorbiae рассматривается железистое опушение 
листьев и стеблей таких видов, как S. polyadenium Greenm., S. tari­
jense и S. berthaultii Hawkes. Гибриды от скрещивания S. tuberosum 
с S. berthaultii широко использовались в селекционных програм-
мах, однако наличие железистых волосков оказалось сцеплено 
с рядом нежелательных признаков. Ожидается, что с помощью 
молекулярно-генетических методов удастся преодолеть ассоциа-
цию обусловленной трихомами устойчивости к насекомым S. ber­  
thaultii с нежелательными агрономическими признаками. При 
исследовании антифидантной активности содержащихся в кар то-
феле гликоалкалоидов и их аглюконов получены противоречивые 
результаты. Многочисленные работы связывают устойчивость 
картофеля к тлям с физиологическим состоянием растений. Выяв-
лены различия между образцами диких видов картофеля по лока-
лизации факторов устойчивости (поверхность листа, эпидермис, 
мезофилл, флоэма), что свидетельствует о различии механизмов 
резистентности у исследованных форм. Большое теоретическое 
и практическое значение имеют работы, нацеленные на изучение 
механизмов индуцируемой устойчивости картофеля к тлям.

Ключевые слова: генетические ресурсы картофеля; большая 
картофельная тля; персиковая тля; устойчивость; железистое 
опушение; селекция растений.
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За последние годы на многих культурах, в том числе на 
картофеле, существенно увеличилась вредоносность 
тлей. Потери урожая зависят от численности тлей и 

сроков заселения ими растений, а также от продолжитель­
ности питания фитофагов. Однако высокая вредоносность 
тлей на картофеле обсуждается прежде всего в связи с 
переносом этими насекомыми вирусных заболеваний.

Видовой состав тлей, питающихся на картофеле, до­
статочно обширен. В России обычно отмечают следу­
ющие виды тлей: бобовая Aphis fabae Scop., персиковая 
Myzus persicae Sulzer, большая картофельная Macro­
siphum euphorbiae Thomas, обыкновенная картофельная 
Aulacorthum solani Kalt., крушинная Aphis nasturtii Kalt., 
крушинниковая Aphis frangulae Kalt. (Зыкин, 1970; Берим, 
2015). Кроме того, в качестве переносчиков вирусов кар­
тофеля в литературе приводится обширный список других 
видов. Так, вследствие довольно слабой способности 
злаковых тлей отличать кормовое растение от некормо­
вого, эти вредители могут быть важными переносчиками 
вирусных заболеваний картофеля (Wiktelius, 1982; Mondal 
et al., 2016).

Селекция устойчивых генотипов растений – радикаль­
ный и вместе с тем наиболее дешевый и экологически 
безопасный способ борьбы. По общепринятой класси­
фикации R.H. Painter (1951), отражающей экологические 
аспекты взаимоотношений членистоногих с растениями, 
выделяют три типа (или категории, «механизма») устойчи­
вости: непредпочитаемость = антиксеноз (Kogan, Ortman, 
1978), т. е. отвергание растения при возможности выбо­
ра; антибиоз (неблагоприятное воздействие на жизне­
способность фитофагов при питании) и толерантность 
(выносливость). Толерантность обычно связывают с 
быстрым прохождением уязвимых для насекомых этапов 
органогенеза и высокой компенсаторной реакцией рас­
тений (генетическими системами, неспецифичными по 
отношению к фитофагам).

Исследование типов устойчивости обычно проводят в 
контролируемых условиях с применением биологически 
выравненного материала, используя клоны тлей. При 
оценке антиксеноза насекомым предоставляют свободу 
выбора растений изучаемых сортов и после подсчета 
тлей делают вывод о степени привлекательности того 
или иного сорта. Для тестирования антибиоза используют 
демографические показатели: продолжительность раз­
вития насекомых (общая и по возрастам), плодовитость 
(общая или за определенный промежуток времени), раз­
меры тела и отдельных его частей, смертность, темпы 
размножения. При исследовании толерантности растений 
обычно в течение определенного промежутка времени 
поддерживают фиксированное количество насекомых, а 
затем оценивают степень нанесенного вреда. Все три типа 
устойчивости могут проявляться одновремен но у одного 
растения­хозяина, причем довольно часто бывает трудно 
отделить, прежде всего, толерантность от антибиоза. 
Пищевое поведение насекомых (антиксеноз и антибиоз 
растений) можно изучать с помощью компьютерных 
технологий: к тлям приклеивают золотые электроды, по­
средством которых на компьютер поступает информация 
об их передвижении и продолжительности питания в 
тканях растения (Alvarez et al., 2006).

Н.И. Вавилов (1986) естественный (врожденный) им­
мунитет растений к вредным организмам делил на ро­
довой и видовой (обусловлен процессом дивергенции 
хозяев и паразитов в их эволюции) и сортовой. «Обыч­
ный сортовой иммунитет» он подразделял на активный 
(физиологический), который связан с активной реак­
цией хозяина, сопровождается физиологическими и 
химическими реакциями, и пассивный. В свою очередь 
пассивный иммунитет можно разделить на структурный 
(механический), который обусловлен морфологическими 
и анатомическими особенностями сортов, и химический, 
связанный с наличием в тканях растений определенных 
химических веществ. Иммунитет по Н.И. Вавилову – это 
обычно результат взаимодействия многих слагаемых. 
В литературе обсуждаются механизмы пассивного, а в по­
следнее время и активного иммунитета картофеля к тлям.

Химические соединения, участвующие во взаимо­
действии растений с фитофагами, делят на аррестанты 
(вынуждают членистоногих образовывать скопления), 
аттрактанты (побуждают двигаться к растению), стимуля­
торы (побуждают к действиям, в том числе к откладке яиц 
и питанию), детерренты (подавляют питание и откладку 
яиц), репелленты (заставляют членистоногих двигаться 
от растения) (Dethier et al., 1960). Одно и то же вещество 
способно оказывать различное воздействие на фитофагов, 
и в то же время любое из вышеперечисленных воздей­
ствий может быть вызвано несколькими химическими 
соединениями. Сведения о веществах, вырабатываемых 
растениями для защиты от фитофагов, чрезвычайно 
обширны, имеется ряд подробных сводок, например 
(Reese, Holyoke, 1987). Выявлены растительные белки, 
обладающие пестицидной активностью; обсуждается 
роль вторичных метаболитов – терпеноидов, фенолов, 
флавоноидов, алкалоидов, глюкозинолатов.

Взаимодействие тлей с растениями-хозяевами
Присущая тлям гетерогония (чередование амфимиксиса 
и партеногенеза) обеспечивает комбинацию преимуществ 
двух типов размножения. При массовом размножении пар­
теногенетических поколений весной и летом происходит 
увеличение популяций тлей. Каждая особь воспроизво­
дит себе подобную, что благоприятствует сохранению 
в популяциях любой вариации кариотипа, все мутации 
фиксируются. Осеннее амфигонное поколение служит 
источником генетической изменчивости. Генетическое 
разнообразие популяций насекомых обеспечивается за 
счет генных и хромосомных мутаций, рекомбинации и 
ассимиляции иммигрантов; гетерогенность популяций 
предоставляет материал для естественного отбора. Для 
тлей характерно специфическое взаимодействие с кор­
мовыми растениями. Внутривидовые формы (биотипы) 
различаются по вирулентности, т. е. по способности пре­
одолевать устойчивость хозяина.

Взаимодействие вредных организмов с растениями 
подчиняется отношениям «ген для гена»: каждому гену 
устойчивости хозяина соответствует специфичный ему 
ген вирулентности паразита (Flor, 1956). Мутация виру­
лентности у паразита обусловливает потерю эффектив­
ности гена устойчивости. Считается, что устойчивость 
и авирулентность имеют «плюс»­функции (взаимодей­
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ствующие продукты генов), восприимчивость и виру­
лентность – «минус»­функции. По результатам изучения 
генетики вирулентности отношения «ген для гена» про­
демонстрированы для систем взаимодействия большая 
малинная тля – малина (Briggs, 1965), обыкновенная зла­
ковая тля – пшеница (Puterka, Peters, 1989) и сорго (Pu ter ka, 
Peters, 1995).

В результате исследования «флоровских» генов устой­
чивости растений к патогенам показано, что продукты 
R­генов имеют в своем составе пять структур; в зависимо­
сти от их комбинаций R­белки делят на несколько групп. 
Самый обширный класс составляют гены, кодирующие 
белки с сайтом связывания нуклеотидов (NBS) и регионом 
обогащенных лейцином повторов (LRR) (Bent et al., 1994; 
и др.). R­гены класса NBS­LRR определяют устойчивость 
растений к фитопатогенам и вредителям (Timmerman­
Vau ghan et al., 2000). Клонирован ген Mi­1.2, который 
относится к классу NBS­LRR, контролирует расоспецифи­
ческую устойчивость томата к M. euphorbiae, нематодам и 
белокрылке (Kaloshian, 2004), но не к M. persicae (Goggin 
et al., 2001). Специфичность отношений M. euphorbiae и 
картофеля в литературе не обсуждается.

Персиковая тля – широкий полифаг, повреждающий 
свыше 400 видов растений, относящихся к 40 семей­
ствам (Blackman, Eastop, 1984). При этом для насекомого 
характерна трофическая специализация. Так, выделяют 
приуроченный к питанию на табаке подвид M. persicae ssp. 
nicotianae Blackman (Margaritopoulos et al., 2003). Вместе 
с тем биотипы, дифференциально взаимодействующие 
с генотипами картофеля, у M. persicae не описаны, хотя 
противоречивость сведений об устойчивости одних и тех 
же образцов картофеля к разным популяциям тли свиде­
тельствует о специфичности взаимоотношений.

Устойчивость генетических ресурсов  
картофеля к тлям
Устойчивость картофеля к тлям стала предметом достаточ­
но активного обсуждения в литературе с конца 30­х годов 
прошлого века, причем практически во всех источниках, 
за единичными исключениями, анализируется резистент­
ность к M. persicae и, несколько реже, к M. euphorbiae. 
Первоначально исследовалась устойчивость лишь сор­
тов культурного картофеля Solanum tuberosum L. Так, 
выделены слабо заселявшиеся тлями сорта Arran Banner 
(Maughan, 1937), Green Mountain, Up­to­Date, President 
(Burnham, MacLeod, 1942) и ряд других. J.B. Adams 
(1946) обобщила разрозненные исследования, классифи­
цировав свыше 100 сортов картофеля по устойчивости к 
M. persicae. Были выявлены толерантные (Green Mountain, 
President, Arran Victory), устойчивые (British Queen, De 
Soto, Epicure) и высокоустойчивые (Houma, Earlaine, Se­
quoia) сорта.

Последующие сведения об устойчивости культурно­
го картофеля довольно фрагментарны. Были отобраны 
клоны S. tuberosum subsp. andigena Hawkes, устойчивые 
к M. persicae либо M. euphorbiae, а также с групповой 
устойчивостью к двум видам тлей (Tingey, Plaisted, 1976). 
Антибиозом к M. persicae обладают коммерческие сорта 
Ulster Tarn, Record и Maris Piper (Bintcliffe, Wratten, 1982). 
В результате исследования 49 сортов выявлен антибиоз 

Russet Norkotah к M. persicae и Aracy – к M. euphorbiae. 
Устойчивость картофеля к этим видам тлей специфична 
(Davis et al., 2007). Существенным антибиозом к M. per­
sicae в лабораторных опытах характеризуется сорт Anya, а 
сравнительно поздняя колонизация этого сорта насекомым 
в поле свидетельствует об антиксенозе растений (Ali et al., 
2016). В Иране у коммерческого сорта Cosmos выявлен 
антибиоз к M. persicae, однако этот образец не обладает 
антиксенозом к вредителю (Mottaghinia et al., 2011).

В многочисленных работах устойчивость картофеля 
к тлям связывается с физиологическим состоянием рас­
тений. В Кении позднеспелый сорт Roslin Tana слабо 
заселяется тлями (главным образом бахчевой тлей Aphis 
gossy pii Glover), что обусловлено не морфологическими 
особенностями растений, а физиологическими факторами: 
тли предпочитают питаться на стареющих листьях ран­
неспелых сортов (Nderitu, Mueke, 1986). В лабораторных 
опытах Roslin Tana обладал антибиозом и к M. persicae. 
Большая численность насекомого обычно отмечалась на 
нижних листьях растений (Nderitu, Mueke, 1989). В дру­
гих экспериментах, напротив, быстрый рост численности 
персиковой тли, коррелирующий с содержанием азота 
в листьях, отмечен на позднеспелых сортах Buckskin и 
Katahdin (Jansson et al., 1987). В Бразилии выделен сорт 
Baronesa, слабо заселяемый M. persicae. Более много­
численные колонии тлей отмечены в средней и нижней 
частях растений (Lara et al., 1999).

В опытах (Karley et al., 2002, 2003) тли предпочитали 
питаться на молодых растениях картофеля (до клубне­
образования), что авторы связывали с изменением ами­
нокислотного состава флоэмы «старых» растений. В то 
же время C.E. Taylor (1955) наблюдал явное предпочтение 
M. persicae стареющих листьев, и, соответственно, наи­
большая численность насекомого отмечена на самых 
скороспелых сортах (например, Arran Pilot). Другой вид – 
A. nasturtii – заселял листья картофеля любых возрастов, 
так что более предпочитаемыми оказывались позднеспе­
лые сорта (King Edward, Majestic).

В связи с относительной бедностью генофонда S. tu­
berosum устойчивыми формами возникает необходи­
мость иммунологического изучения диких видов карто­
феля, пригодных для инт рогрессивной селекции. Еще 
J.B. Adams (1946) выявила высокий уровень устойчивости 
к M. persicae у S. polyadenium Greenm. и несколько мень­
ший – у S. chacoense Bitt., S. commersonii Dun., S. jamesii 
Torr. и S. demissum Lindl. В качестве возможных меха­
низмов устойчивости обсуждались опушение листьев и 
репеллентная активность летучих масел S. polyadenium.

В США, в отличие от полученных J.B. Adams в Кана­
де данных, S. polyadenium оказался одним из наиболее 
восприимчивых к M. persicae видов. Высокая устойчи­
вость характерна для диких видов из Мексики. Самые 
устойчивые к M. persicae виды – S. stenophyllidium (Bitt.) 
Rydb. и S. trifidum Corr. из серии Pinnatisecta Rydb. 
К M. euphorbiae наиболее устойчивы S. hjertingii Hawkes, 
S. polytrichon Rydb. и S. stoloniferum Schlechtd. et Bché из 
серии Longipedicellata Buk. Большинство образцов S. bul­
bocastanum Dun. из серии Bulbocastana (Rydb.) Hawkes 
отличается устойчивостью к двум видам тлей. Среди 
66 изученных видов картофеля высокая устойчивость 
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к персиковой тле выявлена у S. brachistotrichum (Bitt.) 
Rydb., S. chiquidenum Ochoa, S. etuberosum Lindl., S. gour­
layi Hawkes, S. huancabambense Ochoa, S. michoacanum 
(Bitt.) Rydb., S. sanctae­rosae Hawkes и S. stenophyllidium 
Bitt.; к картофельной тле устойчивы S. andreanum Baker, 
S. chiquidenum Ochoa, S. gourlayi Hawkes, S. hjertingii 
Haw kes, S. infundibuliforme Phil., S. multidissectum Haw­
kes, S. polytrichon и S. × vallis­mexici Juz. (Radcliffe, Lauer, 
1966).

В следующей серии опытов E.B. Radcliffe, F.I. Lauer 
(1968, 1970) обнаружили высокую устойчивость к M. per­
sicae у образцов мексиканских видов S. bulbocastanum, 
S. cardiophyllum subsp. ehrenbergii Bitt., S. michoacanum 
(Bitt.) Rydb., S. stenophyllidium, S. stoloniferum, S. brachis­
totrichum, S. gourlayi, S. infundibuliforme, S. marinasense 
Vargas, S. multidissectum, S. bukasovii Juz., S. fendleri 
A. Gray, S. megistacrolobum Bitt., S. stenophyllidium, S. ver­
rucosum Schlechtd. Некоторые устойчивые виды (напри­
мер, S. michoacanum) сильно заселялись M. euphorbiae, 
что свидетельствует о различии механизмов резистент­
ности к насекомым. Картофельной тлей слабо заселялись 
образцы S. stoloniferum, S. bulbocastanum, S. hjertingii, 
S. polytrichon, S. verrucosum, S. multidissectum, S. bukasovii, 
S. chomatophilum Bitt., S. hougasii Corr., S. medians Bitt. 
Групповой устойчивостью обладают преимущественно 
мексиканские виды.

На северо­западе России устойчивостью к тлям харак­
теризовались отдельные образцы S. hjertingii, S. bulbo­
castanum, S. pinnatisectum Dunal, S. jamesii, S. megistac­
rolobum Bitt., S. trifidum и S. michoacanum. В лабораторных 
опытах антибиоз к персиковой тле выявлен у S. trifidum, 
S. stenophyllidium и S. pinnatisectum, а на S. jamesii насе­
комое вовсе не размножалось (Зыкин, 1970).

Иммунологическое изучение диких видов было про­
должено, результаты уточнены и систематизированы 
(Radcliffe, Lauer, 1971). Устойчивость к M. persicae ха­
рактерна для многих видов из серии Pinnatisecta, а также 
для S. sanctae­rosae (серия Megistacroloba Card. et Haw­
kes) и S. bulbocastanum (серия Bulbocastana). Устойчивые 
к M. per sicae виды диплоидны (2n = 24) и все, кроме 
аргентинского вида S. sanctae­rosae, происходят из Мек­
сики. Устойчивость к M. euphorbiae типична для видов 
из серии Longipedicellata, а также для S. bulbocastanum, 
S. verrucosum (серия Demissa Buk.) и S. multidissectum 
(серия Tuberosa Rydb.). Резистентные к этому фитофагу 
виды тетраплоидны, за исключением S. multidissectum и 
S. verrucosum, и происходят из Мексики, кроме перуан­
ского вида S. multidissectum.

В серии из 39 полевых и лабораторных опытов срав­
нивали устойчивость к персиковой тле 82 образцов 
42 диких видов картофеля. Полевые испытания были вы­
полнены в США (штаты Миннесота и Нью­Йорк) и Перу, 
лабораторные – в США (Миннесота), Англии и Перу. 
В экспериментах использовали популяции тли из США, 
Англии, Пуэрто­Рико и Перу. Наиболее устойчивы образ­
цы S. capsicibaccatum Card. PI 205560; S. bulbocastanum 
PI 275189, PI 275194, PI 275197, WRF 1565; S. trifidum 
PI 255540; S. canasense Hawkes PI 283074; S. chiquidenum 
PI 310989; S. chomatophilum PI 243340 и S. etuberosum 
PI 245924. Устойчивость была стабильна, независимо от 

места исследований и популяции фитофага. Некоторые 
различия по устойчивости образцов наблюдали при ра­
боте с популяциями тли из Перу и Пуэрто­Рико, однако 
авторы не склонны классифицировать это как специфиче­
ское взаимодействие паразита и хозяина, а резистентные 
формы могут широко возделываться без риска утраты 
устойчивости (Radcliffe et al., 1988).

Многолетние исследования устойчивости видового 
разнообразия картофеля к тлям и другим насекомым поды­
тожены в обзоре (Flanders et al., 1992). Высокоустойчивые 
к M. persicae образцы выявлены для 36 из 86 изу ченных 
видов, в 14 из 18 серий. Среди них S. trifidum, S. brachis­
totrichum, S. etuberosum, S. bulbocastanum, S. canasense, 
S. jamesii, S. sanctae­rosae, S. marinasense, S. lignicaule 
Vargas, S. toralapanum Card. et Hawkes, S. hjertingii и 
S. in fundibuliforme. Наибольшее число устойчивых форм 
найдено в пределах видов S. bulbocastanum, S. tarijense 
Haw kes, S. infundibuliforme, S. canasense и S. stoloniferum. 
Высокоустойчивые формы сосредоточены в пределах 
серий Circaeifolia Hawkes, Bulbocastana, Etuberosa Juz., 
Piu rana Hawkes. Устойчивые к M. euphorbiae формы 
отно сятся к 24 из 85 изученных видов, к 10 из 18 серий. 
Среди них S. multidissectum, S. lignicaule, S. albicans 
Ochoa, S. hjertingii, S. bulbocastanum, S. chomatophilum, 
S. bukasovii, S. hougasii Corr., S. stoloniferum, S. verrucosum 
и S. medians. Наибольшее число устойчивых форм содер­
жат виды S. bulbocastanum, S. stoloniferum и S. demissum  
Lindl.

В опытах A. Askarianzadeh с соавт. (2013) наиболее 
высоким антибиозом к M. persicae характеризовались 
S. trifidum и S. palustre (=S. etuberosum), а самым воспри­
имчивым видом оказался S. sanctae­rosae.

В работе (Le Roux et al., 2007) проанализирована воз­
растная устойчивость к тлям 14 образцов пяти диких видов 
картофеля (S. chomatophilum, S. stoloniferum, S. bukasovii, 
S. marinasense, S. medians). Отмечена смертность свыше 
90 % личинок M. persicae на растениях всех пяти видов. 
Высокую (свыше 90 %) смертность M. euphorbiae наблю­
дали на всех образцах S. chomatophilum, S. stoloniferum и 
S. medians, а также на образце PI 414155 S. bukasovii, т. е. 
эти формы обладают групповой устойчивостью к двум 
видам тлей. Для селекционных программ рекомендуют­
ся прежде всего образцы S. chomatophilum (PI 310943, 
PI 310990) и S. stoloniferum (PI 195167, PI 201855, 
PI 275248).

Анализ пищевого поведения насекомых показал, что 
образцы S. stoloniferum характеризуются факторами анти­
ксеноза к двум видам тлей, локализованными во флоэме, 
а S. chomatophilum – к M. persicae; M. euphorbiae легко 
проникала во флоэму S. chomatophilum. Уровень антиксе­
ноза у молодых и взрослых растений S. stoloniferum был 
сходным. Антибиоз – основной механизм устойчивости 
S. chomatophilum к M. euphorbiae, экспрессирующийся 
только у взрослых растений, на которых наблюдали гибель 
личинок тли (Le Roux et al., 2008). С помощью молекуляр­
ных маркеров выявили высокую гетерогенность образца 
PI 243340 S. chomatophilum, в пределах которого иденти­
фицировали 13 генотипов, существенно различающихся 
по уровню антибиоза к M. euphorbiae (Pompon et al., 2011; 
Pompon, Pelletier, 2012).
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В полевых опытах B. Fréchette с соавт. (2010) пока­
зана устойчивость образцов PI 230463 S. polyadenium и 
PI 414150 S. tarijense к M. persicae и M. euphorbiae. Об­
разец S. pinnatisectum неустойчив к тлям, что расходится 
с полученными ранее в лабораторных условиях данными 
(Pelletier, Clark, 2004). Выявленное противоречие авто­
ры объясняют влиянием условий среды на экспрессию 
устойчивости.

Устойчивость к M. persicae образцов S. tuberosum и 
13 диких клубненосных видов рассмотрена в работе 
(Alvarez et al., 2006). В ювенильной фазе образцы S. cap­
sicibaccatum, S. multiinterruptum Bitt., S. cardiophyllum 
Lindl., S. berthaultii Hawkes, S. stoloniferum, S. polyadenium 
и S. tarijense обладали высокой антибиотической устой­
чивостью к насекомому, меньший уровень антибиоза 
выявлен у S. jamesii, S. spegazzinii Bitt., а также у сортов 
Mondial и Kardal; в период цветения часть образцов утра­
тила устойчивость. Анализ пищевого поведения тли по­
зволил выявить различия между изученными формами по 
локализации факторов устойчивости (поверхность листа, 
эпидермис, мезофилл, флоэма), что свидетельствует о раз­
личии ме ха низмов резистентности у образцов. Выражен­
ная «по верх ностная» устойчивость характерна для видов, 
имеющих железистое опушение листьев: S. berthaultii, 
S. polyade nium и S. tarijense, однако на пищевое поведение 
тли влияли и факторы устойчивости, локализованные в 
тканях листа.

Образец GLKS 2870 S. tarnii Hawkes et Hjerting, два 
соматических гибрида S. tarnii с сортом Delikat и ряд 
линий BC1 обладают антибиозом к персиковой тле, обу­
словленным присутствием антифидантов во флоэме (Thi­
e me et al., 2009).

В результате изучения неклубненосных видов из серии 
Etuberosa наиболее высокий антибиоз к персиковой тле 
выявлен у S. brevidens Phil. Хорошо развитые листья и 
верхняя часть растений S. brevidens, а также молодые 
растения S. etuberosum устойчивы к M. persicae, тогда как 
стареющие листья и пазушные почки S. brevidens, хорошо 
развитые листья S. etuberosum и все листья S. fernandezi­
anum Phil. – восприимчивы (Valkonen et al., 1992).

Образец PI 245939 S. etuberosum обладает устойчиво­
стью к вирусам Y и скручивания листьев, а также анти­
биозом к M. persicae (у питающихся на этом образце 
имаго меньше размеры тела, их плодовитость снижается). 
Получены клубненосные формы BC2 от скрещивания с 
сортом Katahdin, на которых выявлена высокая смертность 
личинок насекомого (Novy et al., 2002).

Анализ соматических гибридов S. bulbocastanum (обра­
зец PI 243510) с культурным картофелем, а также 63 ли ний 
BC1–BC3 позволил выявить 9 линий, характеризующихся 
антибиозом к M. persicae и 5 линий – к M. euphorbiae, а 
линия K7G­329 обладала комплексной устойчивостью к 
тлям, вирусу Y и фитофторозу (Davis et al., 2012).

Механизмы устойчивости картофеля к тлям
Имеется обширная литература о связи железистого опуше­
ния растений с устойчивостью к насекомым и клещам, на­
пример, (Duffey, 1986). Впервые о воздействии опушения 
листьев S. polyadenium на M. persicae сообщила J.B. Adams 
(1946). Затем A. Stringer (1947) обратил внимание на 

иммобилизацию насекомого волосками S. polyadenium. 
Железистое опушение листьев и стеблей как механизм 
устойчивости S. polyadenium, S. tarijense и S. berthaultii 
к M. persicae и M. euphorbiae исследовал R.W. Gibson 
(1971). При повреждении насекомыми волосков из них вы­
делялось прозрачное водорастворимое вещество, которое 
быстро темнело, утрачивало способность растворяться в 
воде и приклеивало тлей к листовой поверхности. В ре­
зультате иммобилизованные насекомые погибали.

Уровень устойчивости картофеля зависит от густоты 
волосков. Наиболее устойчив вид S. polyadenium, имею­
щий самое плотное опушение (Gibson, 1976). Железистое 
опушение S. berthaultii снижает также распространение 
вирусной инфекции за счет ограничения миграции кры­
латых тлей и резкого снижения темпов размножения 
бескрылых особей (Gunenc, Gibson, 1980). Антибиоз к 
M. persicae, обусловленный железистыми волосками, 
выявлен и у боливийского вида S. neocardenasii Hawkes 
et Hjerting (Lapointe, Tingey, 1986).

На листьях картофеля были выявлены два типа желе­
зистых волосков: A и B (Gibson, Turner, 1977). Трихомы 
типа А содержат полифенолоксидазу, пока не идентифи­
цированное вещество, и смесь сесквитерпенов, а сложные 
эфиры, продуцируемые волосками В, повышают экспрес­
сию устойчивости в присутствии волосков A (Neal et al., 
1989). Показано, что волоски типа В содержат феромон 
тревоги тлей (E)­β­фарнезен (Gibson, Pickett, 1983). Об­
разцы, защищенные волосками А и В, более устойчивы к 
M. persicae по сравнению с формами, имеющими лишь во­
лоски А (Tingey, Sinden, 1982). Устойчивость S. berthaultii 
к насекомым, обусловленная трихомами, наследуется 
количественно, при этом каждый из взаимодействующих 
факторов (например, плотность волосков А и В) контро­
лируется небольшим числом генов (Mehlenbacher et al., 
1983).

Уже в 1973 г. были получены гибриды от скрещивания 
дигаплоидов S. tuberosum с S. berthaultii и S. tarijense 
(Gibson, 1974); показана высокая устойчивость к тлям F1 
и F2 гибридов S. tuberosum (сорт Pentland Crown) × S. ber­
thaultii (Gibson, 1976). Уровень антибиоза гибридных 
клонов S. tuberosum × S. berthaultii, имеющих два типа 
волосков, был схож с устойчивостью S. berthaultii (Tingey 
et al., 1982). Обнадеживающие результаты послужили 
основанием для разработки программ по селекции устой­
чивых сортов. Вместе с тем вскоре выяснилось, что на­
личие волосков типа В сцеплено с рядом нежелательных 
признаков: позднеспелость, низкая урожайность и др. 
(Kalazich, Plaisted, 1991). Ожидается, что с помощью 
молекулярно­генетических методов удастся преодолеть 
ассоциацию обусловленной трихомами устойчивости к 
насекомым S. berthaultii с отрицательными признаками 
(Bonierbale et al., 1994).

Механизм воздействия на фитофага железистого опуше­
ния довольно хорошо показан в системе взаимодействия 
картофель – колорадский жук Leptinotarsa decemlineata 
Say. Были исследованы две реципрокные популяции от 
скрещивания S. tuberosum и S. berthaultii. Этот материал 
метили RFLP­маркерами, расположенными на расстоя­
нии примерно 10 сМ друг от друга. Обнаружены слабо 
экспрессирующиеся локусы количественных признаков 
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(quantitative trait loci – QTL), контролирующие антиксеноз 
и антибиоз к жуку, причем каждый QTL объяснял только 
4–12 % варьирования данного признака. Сравнивали 
локализацию QTL устойчивости и физико­химических 
свойств опушения (густота, активность энзиматического 
побурения, активность полифенолоксидазы, продуциро­
вание сложных эфиров). При исследовании первой попу­
ляции QTL устойчивости были выявлены в хромосомах 1, 
5, 10, а признаков трихом – в хромосомах 1, 2, 4, 5, 6, 10, 
11. Локализация QTL устойчивости и признаков трихом в 
хромосомах 5 и 10 совпадала. Для второй популяции по­
казано, что QTL устойчивости находятся в хромосомах 1 
и 8, признаков трихом – в хромосомах 4, 6, 8, причем 
положение QTL устойчивости и признаков трихом в хро­
мосоме 8 совпадает. Таким образом, подтверждена связь 
опушения с устойчивостью к насекомому, однако трихомы 
не обусловливают всю вариацию признака. Так, были вы­
явлены лишь QTL устойчивости с сильным эффектом в 
хромосоме 1; механизм же действия этих генов остается 
неизвестным (Bonierbale et al., 1994; Yencho et al., 1996).

В многочисленных публикациях описывается антибио­
тическое воздействие содержащихся в картофеле гликоал­
калоидов на колорадского жука и цикадку Empoasca fabae 
Harris, однако устойчивость к M. persicae не связана с 
присутствием в растениях гликоалкалоидов (Tingey, 1984; 
Radcliffe et al., 1988). Вместе с тем в опытах (Fragoyiannis 
et al., 1998) у имаго M. persicae, содержавшихся на пита­
тельных средах с типичной для картофеля концентрацией 
α­хаконина и α­соланина, снижалась плодовитость и 
повышалась смертность; выявлено антибиотическое воз­
действие аналогичной диеты и на личинок. При низких 
концентрациях гликоалкалоидов отмечено повышение 
репродукции тли.

При изучении воздействия основных гликоалкалоидов 
картофеля (α­хаконин, α­соланин), аглюкона (соланидин), 
а также не содержащегося в картофеле гликоалкалоида 
(α­томатин) и его аглюкона (томатидин) на M. euphorbiae 
обнаружено, что оба «картофельных» гликоалкалоида не 
оказывали летального воздействия, а в низких концен­
трациях α­хаконин стимулировал питание насекомого. 
Однако аглюконы в высоких концентрациях были детер­
рентами питания и вызывали смертность тли. Очевидно, 
насекомое хорошо адаптировано к гликоалкалоидам, при­
сутствующим в их природной диете (Güntner et al., 1997). 
Противоречивые результаты получены при исследовании 
воздействия на M. euphorbiae ряда других гликоалкалои­
дов и их аглюконов. Полагают, что важную роль при этом 
играют структурные особенности стероидных алкалоидов 
и их аглюконов (Güntner et al., 2000).

Появляется все больше работ, посвященных индуцируе­
мой (активной, по Н.И. Вавилову) устойчивости растений 
к фитофагам и связывающих механизмы резистентности 
со сверхчувствительностью – защитной реакцией рас­
тения, проявляющейся в быстром локальном отмирании 
клеток в ответ на проникновение вредного организма и 
сопровождающейся накоплением в погибших клетках 
токсических продуктов. Сверхчувствительность типична 
для устойчивости растений к фитопатогенам и отмечена 
при заселении различных культур тлями (Smith, Boyko, 
2007). «Узнавание» растением питающихся тлей приводит 

к активации сигнальных систем, при этом многократно 
повышается концентрация таких соединений, как жасмо­
новая и салициловая кислоты, этилен и др. (Smith, Boyko, 
2007). Показано, что узнавание картофелем персиковой 
тли осуществляется с помощью НАДФ­оксидазной и 
липоксигеназной сигнальных систем (Gosset et al., 2009; 
Kerchev et al., 2012a, b).

Активную защитную роль выполняют белковые со­
единения, прежде всего ингибиторы гидролаз фитофагов 
(протеиназ, α­амилаз и др.) и лектины. Эти вещества 
присутствуют главным образом в запасающих органах 
растений, а повреждение насекомыми индуцирует их 
накопление. Некоторые гены, контролирующие синтез 
защит ных соединений, клонированы и используются для 
получе ния устойчивых к членистоногим трансгенных 
растений.

Неустойчивый к M. persicae сорт Désirée трансформи­
ровали генами, кодирующими хитиназу фасоли (BCH), 
лектин подснежника (GNA) и ингибитор α­амилазы пше­
ницы (WAI). Две линии – PWG6#85 (трансформирована 
конструкцией WAI/GNA) и PBG6#47 (трансформирова­
на BCH/GNA) – обладали антибиозом к тле (Gatehouse 
et al., 1996). 

Имеются и довольно неожиданные сведения о послед­
ствиях генетической трансформации. Для визуализации 
трансформированных тканей тандемно используют се­
лективный ген nptII (неомицин­трансферазы II) и репор­
терный ген gus, кодирующий β­глюкуронидазу (GUS). 
Экспрессирующийся в трансгенных растениях картофеля 
белок β­глюкуронидаза повышал репродуктивную актив­
ность M. persicae, а один из трансформированных клонов 
был более предпочитаем тлей для заселения, чем исход­
ный сорт Désirée (Alla et al., 2003; Cherqui et al., 2003). 
На трансформированных геном хитиназы жука Phaedon 
cochleariae растениях M. persicae развивалась быстрее, 
а плодовитость оказалась выше, чем при питании на ис­
ходном сорте Désirée (Saguez et al., 2005).

Итак, литературные данные свидетельствуют о несом­
ненном генетическом разнообразии рода Solanum L. по 
устойчивости к тлям. Десятки диких видов картофеля об­
ладают эффективными системами защиты от M. persicae 
и M. euphorbiae. К сожалению, сведения о физиологи­
ческих, биохимических и молекулярных механизмах 
устойчивости растений довольно скудны. Достаточно 
пристально исследовано лишь железистое опушение 
картофеля – неспецифический механизм защиты от на­
секомых. С помощью современных методов удалось 
быстро получить межвидовые гибриды картофеля, однако 
широкое использование новых доноров устойчивости 
в селекционных программах сдерживается тесной ас­
социацией железистого опушения с нежелательными 
агрономическими признаками. Выявлены и другие, еще 
не идентифицированные факторы устойчивости, лока­
лизованные в тканях листа. Для выяснения механизмов 
резистентности настоятельно необходимы исследования 
индуцированной устойчивости картофеля к тлям, которые 
пока находятся на начальной стадии развития.
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Cytoplasmic male sterility  
and prospects for its utilization 
in breeding, genetic studies  
and seed production of potato
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Increasing interest to cytoplasmic male sterility (CMS) 
and searching for restoration of pollen fertility (Rf ) 
genes in potato is determined by a new way in the 
modern breeding of this important crop, the devel-
opment of heterotic hybrids obtained after crosses 
of inbred diploid lines. The paper reviews the main 
results of studies on CMS-Rf genetic systems in differ-
ent species of cultivated plants, the modern methods 
and approaches of investigating molecular mecha-
nisms of CMS and pollen fertility restoration, and also 
the available literature data on the status of these 
studies in potato. The nature of chimeric mitochon-
drial genes accounting for cytoplasmic male sterility 
is considered; the peculiarities of the structure and 
functions of restoration of pollen fertility genes are 
discussed; examples of CMS-Rf genetic systems in 
cultivated plant species including representatives of 
the family Solanaceae are presented. The main results 
of research on molecular mechanisms of CMS and fer-
tility restoration obtained in the post-genomic era for 
various plant species using methods of transcriptomic 
and proteomic analyses are provided. As in many 
plant species, cytoplasmic male sterility in potato is 
of hybrid origin. The results of investigating genetic 
control of male sterility in potato are presented that 
have been carried out using conventional approaches 
(hybridological analysis) and led to the formation of 
the concept of genic cytoplasmic male sterility in some 
species of section Petota of the genus Solanum. The 
characteristics of potato cytoplasms types which are 
associated with male sterility are given. According to 
classification of Hosaka, Sanetomo (2012), these types 
include: T/beta, W/gamma and D, each distinguished 
by the phenotypic appearance of male sterility traits 

Возрастающий интерес к цитоплазматической мужской стериль-
ности (ЦМС) и поиску генов восстановления фертильности пыльцы 
(Rf ) у картофеля обусловлен появлением нового направления в со-
временной селекции этой важной культуры, которое заключается 
в создании гетерозисных гибридов, полученных от скрещива ний 
инбредных диплоидных линий. В статье дается обзор основных 
результатов исследований генетических систем ЦМС-Rf, проведен-
ных на разных видах культурных растений, обсуждаются совре-
менные подходы к изучению молекулярных механизмов ЦМС 
и восстановления фертильности пыльцы, а также имеющиеся 
на сегодняшний день литературные данные по состоянию этих 
исследований у картофеля. Рассматривается природа химерных 
митохондриальных генов, обусловливающих цитоплазматическую 
мужскую стерильность, обсуждаются особенности структуры и 
функции генов восстановления фертильности пыльцы; приведе-
ны примеры генетических систем ЦМС-Rf у культурных видов 
рас тений, в том числе у представителей семейства пасленовых. 
Освещаются основные результаты исследований молекулярных 
механизмов ЦМС и восстановления фертильности в постгеном-
ную эру, полученные на разных видах растений с использовани-
ем ме тодов транскриптомного и протеомного анализов. Как и у 
боль шинства видов растений, у картофеля признак цитоплазма-
тической мужской стерильности имеет гибридную природу. Рас-
сматриваются результаты исследований генетического контроля 
мужской стерильности у картофеля, которые были выполнены с 
использованием традиционных подходов (гибридологического 
анализа) и привели к формированию концепции генно-цитоплаз-
матической мужской стерильности ряда видов секции Petota рода 
Solanum. Дана характеристика различных типов цитоплазм карто-
феля, ассоциированных с проявлением мужской стерильности. 
Согласно классификации Hosaka, Sanetomo (2012), они включают: 
Т/бета, W/гамма и D, каждый из которых отличается по фенотипи-
ческому проявлению признака мужской стерильности, а также по 
частоте встречаемости в генофонде селекционных сортов и у раз-
ных видов картофеля. Представлены результаты исследований по 
разработке ДНК-маркеров для идентификации различных типов 
цитоплазм картофеля. 

Ключевые слова: цитоплазматическая мужская стерильность; 
гены Rf; Solanum; картофель; гибридизация.

e-mail: tatjana9972@yandex.ru

Цитоплазматическая мужская стерильность 
и перспективы ее использования в селекционно-
генетических исследованиях и семеноводстве 
картофеля
И.Н. Анисимова1, Т.А. Гавриленко1, 2 

1 Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Федеральный исследовательский центр Всероссийский институт генетических 
ресурсов растений им. Н.И. Вавилова» (ВИР), Санкт-Петербург, Россия 
2 Федеральное государственное бюджетное образовательное учреждение высшего образования «Санкт-Петербургский государственный 
университет», биологический факультет, Санкт-Петербург, Россия

Received 29.10.2016   
Accepted for publication 07.12.2016       
© AUTHORS, 2017

Вавиловский журнал генетики и селекции. 2017;21(1):83-95
DOI 10.18699/VJ17.226



84 Promising trendsVavilov Journal of Genetics and Breeding • 21 • 1 • 2017

КаК цитировать эту статью:
Анисимова И.Н., Гавриленко Т.А. Цитоплазматическая мужская стерильность и перспективы ее использования в селекци-
онно-генетических исследованиях и семеноводстве картофеля. Вавиловский журнал генетики и селекции. 2017;21(1):83-95. 
DOI 10.18699/VJ17.226

How to cite tHis article:
Anisimova I.N., Gavrilenko T.A. Cytoplasmic male sterility and prospects for its utilization in breeding, genetic studies and seed 
production of potato. Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selektsii = Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2017;21(1):83-95. DOI 
10.18699/VJ17.226

and also by the frequency of occurrence in the breed-
ing varieties gene pool and in various potato species. 
The results of studies on developing DNA markers for 
identification of various potato cytoplasm types are 
presented. 

Key words: cytoplasmic male sterility; Rf genes; Sola­
num; potato; hybridization.

Селекционно­генетические исследования возделы­
ваемого картофеля – Solanum tuberosum L. (2n = 4х = 
= 48) – существенно осложняет комплекс следую­

щих факторов: стерильность многих форм, автотетрапло­
идность, высокий уровень гетерозиготности, тетрасомное 
(до 4 ал лелей на локус) наследование и проявление 
сильной инбредной депрессии. В отечественной селекции 
картофеля преимущественно используют традицион­
ные методы межсортовых скрещиваний и межвидовой 
гибридизации, селекция проводится на тетраплоидном 
уровне. В мировой практике помимо этих традиционных 
методов для повышения эффективности отбора применя­
ют достаточно сложные схемы селекции на диплоидном 
уровне, включающие: получение с использованием га­
плопродюсеров дигаплоидов (2n = 2х = 24); вовлечение 
их в межвидовую или внутривидовую гибридизацию; 
отбор в расщепляющихся поколениях перспективных 
диплоидных генотипов, обладающих селекционно­цен­
ными признаками; отбор среди них генотипов, способных 
формировать нередуцированные гаметы для возврата на 
исходный тетраплоидный уровень; скрещивания ото­
бранных генотипов между собой либо с тетраплоидными 
сортами с целью комбинирования ценных признаков 
(Hougas, Peloquin, 1957, 1958; Chase, 1963; Peloquin et al., 
1989а, b; Jansky, Peloquin, 2006). Отметим, что самонесов­
местимость, характерная для большинства диплоидных 
видов картофеля, ограничивает возможности проведения 
генетических исследований на диплоидном уровне.

В последние десятилетия в селекционном процессе 
как на тетра­, так и на диплоидном уровне все шире 
используют методы биотехнологии и молекулярной био­
логии (например, индукция андрогенеза in vitro, методы 
маркер­опосредованной и геномной селекции) (Veilleux, 
1999; Gebhardt et al., 2006; Mori et al., 2015). 

Для стабильного воспроизводства сортов картофеля 
применяют методы вегетативного размножения (клубне­
вые репродукции, клоновый отбор, микроразмножение), 
поскольку половое размножение разрушает генетиче­
скую структуру селекционных сортов, представленных 
высокогетерозиготными тетраплоидными генотипами. 
До недавнего времени в картофелеводстве доминировало 
представление о том, что вегетативное размножение – 
идеальный и единственно возможный способ воспроиз­
водства возделываемого картофеля. 

В последние годы было обосновано новое направление 
селекции и семеноводства картофеля, представляющее 

«радикальную смену парадигмы» в создании и воспро­
изводстве сортов этой важной культуры (Lindhout et al., 
2011; Jansky et al., 2016). Это направление включает: соз­
дание инбредных самофертильных диплоидных линий с 
использованием мутаций самосовместимости, например 
мутации гена Sli (Hosaka, Hanneman, 1998); отбор линий 
с высокой комбинационной способностью и проведение 
направленных скрещиваний между ними для получения 
гибридных семян (настоящих ботанических семян – true 
potato seeds, TPS) и гетерозисных диплоидных гибридов. 
Эффективные методы создания инбредных линий, межли­
нейной гибридизации и массового производства гибрид­
ных семян на основе мужской стерильности (ЦМС или 
ГМС) успешно реализованы в селекции и семеноводстве 
многих представителей крупяных, овощных, зерновых и 
других культур, для которых разработаны теоретические 
основы гибридной селекции, базирующиеся на исследо­
ваниях самонесовместимости, гетерозиса и генетических 
систем ЦМС­Rf. У картофеля эти вопросы мало изучены, 
хотя в последнее время возрастает интерес к исследо­
ванию этих проблем. Так, с использованием мутации 
самосовместимости гена Sli созданы инбредные дипло­
идные линии картофеля, высокая степень гомозиготности 
которых подтверждена SNP­сканированием, получены 
межлинейные гибриды и первые успешные результаты 
их cелекционно­генетических исследований (Phumichai 
et al., 2005; Lindhout et al., 2011; Jansky et al., 2014, 2016; 
Endelman, Jansky, 2016). Прогнозируемыми преимуще­
ствами гетерозисной гибридной селекции картофеля на 
диплоидном уровне являются: повышение эффективности 
отбора генотипов с аллелями генов (QTL), детерминиру­
ющими ценные признаки и результативность элиминации 
аллелей, ассоциированных с инбредной депрессией и не­
гативными свойствами; кардинальное сокращение сроков 
селекционного процесса, а также возможность отказаться 
от затратных технологий получения и репродуцирования 
безвирусного картофеля, поскольку подавляющее боль­
шинство патогенов с пыльцой не передаются (Lindh out 
et al., 2011; Jansky et al., 2014).

Гораздо меньший прогресс у картофеля достигнут в 
области исследований систем ЦМС­Rf. Классификация 
разных типов цитоплазм построена в основном на данных 
о полиморфизме хлоропластной (хл) ДНК культурных 
видов картофеля (Hosaka, Sanetomo, 2012); работы, в кото­
рых проводился анализ структурных перестроек мтДНК, 
единичны (Sanetomo, Hosaka, 2013); отсутствуют данные 
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о механизмах взаимодействий ядерного и митохондриаль­
ного (мт) геномов; имеется ограниченная информация о 
генах восстановления фертильности. В то же время иссле­
дования генетических систем ЦМС­Rf являются основой 
для разработки методов гибридной гетерозисной селекции 
у картофеля, а информация о типах цитоплазм у сортов, 
источников и доноров ценных признаков необходима 
для эффективного подбора пар для скрещиваний. В этой 
связи представляется актуальным обсудить достигнутые 
результаты изучения систем ЦМС­Rf, полученные для 
разных видов культурных растений, современные мето­
ды и подходы исследования данной проблемы, а также 
имеющиеся на сегодняшний день литературные данные, 
касающиеся картофеля.

Системы ЦМС-Rf у растений
Цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС) – на­
следуемая по материнской линии неспособность рас­
тений продуцировать жизнеспособную пыльцу, описана 
у нескольких сотен видов (Horn, 2006; Иванов, Дымшиц, 
2007), включая многих представителей семейства пасле­
новых (Young, Hanson, 1987; Kim D., Kim B., 2006; Sto e va­
Popova et al., 2007), к которому принадлежит и картофель. 
Признак ЦМС проявляется в результате взаимодействия 
определенных мутантных аллелей мт­генома с рецессив­
ными аллелями ядерных генов восстановления фертиль­
ности (rf ). Реверсии ЦМС­форм к фертильности могут 
быть получены при введении доминантных аллелей генов 
Rf в генотип растений­носителей стерильных цитоплазм. 
Генетические системы ЦМС­Rf, широко ис пользуемые 
в семеноводстве гибридов ряда экономически важных 
растений (кукурузы, риса, хлопчатника, подсолнечника, 
ряда овощных культур), служат эффективными моделями 
для изучения механизмов взаимодействий ядер ного и 
мт­ геномов.

Большинство источников ЦМС у растений получены 
на основе межвидовой гибридизации. Для выявления мо­
лекулярных различий между стерильным и фертильным 
типами цитоплазм использовались методы рестрикцион­
ного и RFLP анализов мтДНК, секвенирования мт­генома 
и его отдельных участков, изучения экспрессии в прока­
риотических системах, а также различные системы моле­
кулярных маркеров на основе ПЦР. Работы по изучению 
особенностей проявления признака ЦМС, выяснению 
структуры мт­генов у ЦМС­форм, особенностей их взаи­
модействия с ядерным геномом подробно обсуждаются 
в ряде обзоров (Schnable, Wise, 1998; Тырнов, Эльконин, 
2000; Hanson, Bentolila, 2004; Chase, 2006; Horn, 2006; 
Анисимова, Гаврилова, 2012; Chen, Liu, 2014; Touzet, 
Meyer, 2014).

В большинстве случаев факторами, индуцирующими 
мужскую стерильность, являются так называемые хи­
мерные гены, возникающие в результате множественных 
перестроек последовательностей мтДНК, наиболее часто 
включающие копии (или их фрагменты) генов «домаш­
него хозяйства» митохондрий и/или новые, не идентифи­ 
цированные последовательности (orf ), кодирующие спе­
цифичные для ЦМС белки. Ассоциированные с ЦМС ло­
кусы чрезвычайно разнообразны, но чаще всего содержат 
гены (или их фрагменты), кодирующие разные субъеди­

ницы АТФ­cинтаз (atp), либо локализованы вблизи этих 
генов. В ряде случаев ЦМС­локусы могут включать по­
следовательности генов цитохромоксидазы (cox) и NADH­
дегидрогеназы (nad), кодирующих белковые компоненты 
дыхательной цепи, а также фрагменты генов ядерной или 
хлДНК (Даниленко, Давыденко, 2003; Hanson, Bentolila, 
2004; Mackenzie, 2004). Для одних видов формирование 
стерильной пыльцы у ЦМС­форм связывают с появлением 
в клетках пыльников новых транскриптов и полипепти­
дов, кодируемых химерными генами, для других видов 
такие молекулярные маркеры признака ЦМС не выявлены 
(Hanson, Bentolila, 2004; Mackenzie, 2004; Satoh et al., 2004).

В клетках ЦМС­линий наряду с реорганизованными 
копиями мтДНК могут присутствовать в разной копий­
ности и нереорганизованные копии связанных с ЦМС 
участков, а также целые молекулы мтДНК, не подверг­
шиеся перестройкам, причем у некоторых видов растений 
гетероплазмия является естественным состоянием мтДНК 
(Дымшиц, 2002; Даниленко, Давыденко, 2003; Брагин и 
др., 2011). Для отдельных видов показано, что ядерные 
гены могут оказывать влияние на соотношение мутантных 
и интактных молекул в общем пуле мтДНК (Abdelnoor et 
al., 2003; Shedge et al., 2007).

У различных культур компонентами генетических си­
стем ЦМС­Rf, используемыми для производства гибрид­
ных семян, являются материнская линия ЦМС, ее фер­
тильный аналог – закрепитель стерильности, и отцовская 
линия­восстановитель фертильности, несущая ядер ный 
ген (или гены) восстановления фертильности. При изу­
чении генетического контроля восстановления фертиль­
ности пыльцы, идентификации генетических факторов, 
отвечающих за проявление этого признака, используются 
методы классического генетического анализа. В селекции 
линий­восстановителей принципиальное значение имеет 
отбор генотипов, несущих функциональные аллели генов 
восстановления фертильности. Традиционно для выявле­
ния в генотипе генов, восстанавливающих фертильность, 
и изучения особенностей их экспрессии проводят тест­
скрещивания с ЦМС­линиями и анализируют растения F1. 
Этот длительный и трудоемкий процесс может быть 
ускорен благодаря использованию методов маркер­опо­
средованной селекции. В этой связи в последние деся­
тилетия интенсивно развиваются методы молекулярного 
маркирования генов Rf на основе различных маркерных 
систем – RAPD, RFLP, AFLP, SSR (Klein et al., 2001; Horn, 
2006; Wang et al., 2006; Kim et al., 2010; Dong et al., 2012; 
Liu Z. et al., 2013; Анисимова и др., 2015; Bisht et al., 2015; 
Kiani, 2015; и др.). 

К настоящему времени гены восстановления фертиль­
ности выделены и охарактеризованы на молекулярном 
уровне лишь для небольшого числа видов. Среди них 
Rf2 кукурузы, коди рующий альдегиддегидрогеназу (Cui 
et al., 1996), Rf17 и Rf2 риса, кодирующие синтаза­подоб­
ный белок­переносчик ацильной группы (Fujii, Toriyama, 
2009) и глицин­богатый белок (Itabashi et al., 2011) соот­
ветственно, а также ген Rf1 сахарной свеклы, кодирующий 
ОМА1­подобный белок, сходный с протеазой дрожжей 
(Kitazaki et al., 2015). Все другие идентифицированные к 
настоящему времени гены Rf кодиру ют PPR­белки, кото­
рые характеризуются наличием тандемно повторяющихся 
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вырожденных последовательностей из 35 аминокислот­
ных остатков (penta tricopep tide repeats – PPR). Семейство 
PPR­генов широко представлено у высших растений, 
вовлечено в антероградную/ретроградную регуляцию 
и играет важную роль в согласованной работе геномов 
ядра и органелл. PPR­белки необходимы для правильного 
процессинга и/или трансляции органелльных РНК (Lurin 
et al., 2004; Юрина, Одинцова, 2010). Принадлежность 
генов Rf к семейству, кодирующему PPR­белки, подтверж­
дена для петунии (Bentolila et al., 2002), перца чили (Kim 
et al., 2010), риса (Kazama, Toriyama, 2003; Huang et al., 
2015), редиса (Brown et al., 2003; Wang et al., 2015), капу­
сты (Ahmad et al., 2013), кукурузы (Gabay­Laughnan et al., 
2004; Meyer et al., 2011), сорго (Klein et al., 2005; Jordan et 
al., 2011). Не всегда удается идентифицировать гены Rf с 
помощью позиционного клонирования, что обусловлено 
сложной организацией этих локусов (Horn, Hamrit, 2010). 
Поэтому для их определения может быть использован 
сравнительно­генетический подход, основанный на поис­
ке в геноме изучаемого вида последовательностей­канди­
датов, гомологичных известным генам Rf (Yue et al., 2010; 
Anisimova et al., 2014). Недавно была продемонстрирована 
возможность in silico идентификации генов­кандидатов Rf  
на основе анализа биоинформационных баз данных (Sykes 
et al., 2016).

PPR­гены, продукты которых ассоциированы с функци­
ей восстановления фертильности, выделены в отдельное 
подсемейство RFL­PPR (restoration of fertility like­PPR). 
Отличительной чертой RFL­PPR­генов высших растений 
является кластерная организация в геноме, уникальный 
характер дивергенции PPR­мотивов (Fujii et al., 2011) 
и высокая скорость эволюции (Dahan, Mireau, 2013). 
Продемонстрирован согласованный характер эволюции 
ассоциированных с ЦМС митотипов и соответствующих 
нуклеотипов – кандидатов генов Rf у риса (Tan et al., 2011).

Показано, что эффекты большинства идентифицирован­
ных к настоящему времени генов Rf проявляются на уров­
не процессинга мРНК или трансляции (см. таблицу). Для 
выяснения связи между структурой PPR­доменов и функ­
цией генов Rf недавно был успешно использован метод на­
правленного мутагенеза RFL­PPR­последовательностей и 
сравнительного анализа экпрессии in vivo (Qin et al., 2014). 
Данные первых экспериментов по изучению процессинга 
транскриптов мт­генома показали, что продукты генов Rf 
взаимодействуют с продуктами аберрантных генов ми­
тохондрий через формирование комплексов с другими 
белками (Huang et al., 2013). Однако четкого понимания 
действия генов восстановления фертильности пыльцы 
пока нет (Touzet, Meyer, 2014), а имеющаяся информация 
еще очень фрагментарна либо фактически отсутствует для 
представителей многих видов.

У культурных видов семейства пасленовых практиче­
ское применение получили генетические системы ЦМС­
Rf сладкого и жгучего (чили) перца Capsicum annuum и 
баклажана Solanum melongena. Однако на молекулярном 
уровне ассоциированные с ЦМС мт­гены и ядерный ген Rf 
описаны лишь у перца. Известны по меньшей мере два 
мт­гена, обусловливающих ЦМС у перца, и определена 
природа ядерного гена Rf (Jo et al., 2009, 2016; Kim et al., 
2009, 2010). У баклажана описаны несколько аллоплазма­

тических типов ЦМС, но гены восстановления фертиль­
ности пыльцы для них охарактеризованы только на фено­
типическом уровне (Saito et al., 2009; Khan, Isshiki, 2011). 

Использование транскриптомного, 
протеомного и метаболомного анализов 
для изучения механизмов ЦМС
В постгеномную эру для изучения молекулярных меха­
низмов и идентификации генов и генных путей, ассоции­
рованных с цитоплазматической мужской стерильностью 
и восстановлением фертильности, используются методы 
иммуноцитохимии, секвенирования нового поколения 
(new generation sequencing – NGS), профилирования 
транс криптома, протеомного и метаболомного анализов. 
Первые данные по изучению транскриптома линий ЦМС 
и их фертильных аналогов были опубликованы сравни­
тельно недавно.

Сравнительный полногеномный анализ транскрипто­
ма у стерильных (ЦМС D8) линий Gossypium hirsutum 
и их фертильных аналогов на микрочипах платформы 
Affymetrix проведен в работе (Suzuki et al., 2013). Иссле­
дования дифференциально экспрессируемых генов (ДЭГ) 
у линий ЦМС и закрепителей стерильности с использо­
ванием методов высокопроизводительного секвенирова­
ния выполнены для рапса (Yan et al., 2013), хлопчатника 
(Yang P. et al., 2014), сои (Li et al., 2015; Du et al., 2016), 
редиса (Mei et al., 2016), белокочанной капусты (Wang 
et al., 2016). На основе профилирования транскриптома 
у китайской капусты (Liu et al., 2016) и арбуза (Rhee et 
al., 2015) идентифицированы группы функционально 
связанных генов, ассоциированных с генной мужской 
стерильностью (ГМС).

Накопленные к настоящему времени данные показыва­
ют, что у разных объектов ассоциированные с ЦМС ДЭГ 
относятся к различным функциональным категориям. 
Так, при сравнительном анализе транскриптома линии 
ЦМС NJCMS1A и закрепителя стерильности NJCMS1B 
у сои было проанализировано 88 463 транскрипта и вы­
явлено 365 ДЭГ. У стерильной линии уровень экспрессии 
339 ДЭГ был понижен, и только 26 ДЭГ характеризова­
лись повышенным уровнем экспрессии (Li et al., 2015). 
Тридцать шесть ДЭГ оказались связаны с 33 метаболи­
че скими путями. Многие ДЭГ, уровень экспрессии ко­
то рых понижен у линии NJCMS1A по сравнению с фер­
тиль ным аналогом, были вовлечены в энергетический 
ме таболизм. По мнению авторов, этот факт, а также зна­
чительно сниженный у линии NJCMS1A уровень актив­
ности АТФазы свидетельствуют о том, что фенотип ЦМС 
связан с подавлением экспрессии генов, вовлеченных в 
энергетические процессы в клетке. Среди других групп 
ДЭГ, предположительно ассоциированных с проявлени­
ем признака ЦМС, были отмечены гены, кодирующие 
транскрипционные факторы, а также гены, участвующие 
в развитии пыльников и пыльцевых зерен, вовлеченные 
в элиминацию реактивных форм кислорода, клеточную 
трансдукцию. В работе (Mei et al., 2016) не выявлено раз­
личий в уровнях транскрипции мт­ и хл­геномов у двух 
пар линий ЦМС и закрепителей стерильности редиса 
HYBP­A/B и YH­A/B (источник – линия 9802A­1), за 
исключением ассоциированного с ЦМС мт­ транскрипта 



И.Н. Анисимова 
Т.А. Гавриленко

2017
21 • 1

87Перспективные направления Вавиловский журнал генетики и селекции • 21 • 1 • 2017

Цитоплазматическая мужская стерильность  
и перспективы ее использования у картофеля

Examples of CMS/Rf systems in crops

Species CMS 
type 

Mitochondrial 
gene

Rf gene Rf gene product Function of the protein 
uncoded by Rf

References

POACEAE

Oryza 
sativa

BT atp6­orf79 Rf1 PPR mRNA processing Wang et al., 2006

LD orf79 Rf2  Mitochondrial glycine-rich 
protein 

mRNA processing Itabashi et al., 2011

HL  orf79 Rf5 PPR Processing of the 
atp6­orf79 transcript

Hu et al., 2012

CW Unknown Rf17 Mitochondrial protein 
bearing a synthase-like 
fragment of the acyl-carrier 
protein 

Participation in retro-
grade signaling

Fujii, Toriyama, 2009

Sorghum 
bicolor

A1 orf107/urf209 Rf1 PPR13 Unknown Klein et al., 2005

Rf2 Presumably PPR Unknown Jordan et al., 2010

А1, А2 Unknown Rf5 Presumably PPR mRNA processing Jordan et al., 2011

Triticum 
aestivum

K orf256 Rfv1
sp Rfv2 Not identified Unknown Song et al., 2014

Zea mays T T­urf13 Rf1 Not identified Processing and 
post-transcriptional 
reduction of the 
T-URF13 protein level  

Wise et al., 1999 

Rf2 Mitochondrial aldehyde  
de-hydrogenase 

Aldehyde oxidation. 
Not involved in urf13 
post-transcriptional 
processing

Cui et al., 1996

Rf3 PPR Unknown Xu et al., 2009

Rf8 PPR urf13 transcript  
processing

Meyer et al., 2011

S orf355­orf77 Rf3 Not identified Post-transcriptional 
regulation 

Wen, Chase, 1999; 
Gabay-Laughnan et 
al., 2004

PPR 
Non-ATPase subunit 5  
of the 26S proteaso

Suppression of pro-
grammed cell death

Zhang, Zheng, 2008

CRUCIFERAE

Brassica 
napus

Ogura orf138/orf125 Rfo PPR Posttranscriptional 
regulation 

Brown et al., 2003; 
Desloire et al., 2003

Rhaphanus 
sativus

Kosena orf138/orf125 Rfk1 PPR Post-transcriptional 
regulation 

Koizuka et al., 2003

DCGMS orf463 Rfd1 Not identified Unknown Kim et al., 2010

MALVACEAE

Gossypium 
hirsutum

D2 atp9 Rf1 PPR Unknown Zhang, Stewart, 2001

D8 atpA, cox3, nad6 Rf1, Rf2 Not identified Unknown Wu et al., 2011

SOLANACEAE

Capsicum 
annuum

S orf456  
(bell pepper)

Rf PPR Unknown Jo et al., 2009; 
Kim et al., 2009

atp6­2 
orf507  
(chili pepper)

Rf PPR Unknown Gulyas et al., 2010; 
Jo et al., 2016

Petunia × 
hybrida

pcf urf­S Rf PPR592 Degradation of mRNA 
and reduction of the 
PCF protein level

Bentolila et al., 2002

mRNA processing Gillman et al., 2007

Solanum 
melongena 

CMS1 Not identified One dominant 
gene

Not identified Unknown Saito et al., 2009

CMS2 Not identified Two independent 
dominant genes

Not identified Unknown Khan, Isshiki, 2016

ASTERACEAE

Helianthus 
annuus

PET1 orfH522 Rf1, Rf2 Not identified Unknown de la Canal et al., 2001; 
Horn, 2006
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orf138. В то же время в группу ДЭГ попали ядерные гены, 
кодирующие транскрипционные факторы MYB, bHLH, 
а также PPR­белки и белки теплового шока. Показано 
участие редокс­гомеостатической системы в формирова­
нии мужской стерильности у хлопчатника (Yang P. et al., 
2014); получены экспериментальные данные, подтверж­
дающие предположение (Bentolila, Hanson, 2004) о том, 
что абортивность пыльцы у ЦМС­линий сопровождается 
нарушениями процессов дыхания и/или программируемой 
смерти клеток (апоптоза) (Shemesh­Mayer et al., 2015).

У представителей семейства пасленовых транскриптом­
ный анализ выполнен пока лишь для перца чили (Liu С. et 
al., 2013). В результате сравнительного анализа транскрип­
томных профилей пыльников линии ЦМС 121А и ее почти 
изогенного аналога – линии восстановителя фертильности 
пыльцы 121С – идентифицировано 85 144 транскрипта 
со средней длиной 643 п. н., среди которых 84 783 пред­
ставляли белок­кодирующие последовательности. Число 
генов с повышенным уровнем экспрессии существенно 
различалось у стерильной линии и у восстановителя фер­
тильности (4 326 и 7 061 соответственно). Некоторые из 
них рассматриваются как кандидаты для признака ЦМС 
(гены субъединиц АТФ­синтазы, цитохромоксидазы) или 
восстановления фертильности пыльцы (PPR).

Наряду с методами транскриптомного анализа, в по­
следние годы для выяснения молекулярных механизмов 
ЦМС у различных растений активно привлекаются ме­
тоды профилирования протеома. Как правило, на первом 
этапе работы белковые фракции, выделенные из развива­
ющихся пыльников либо из изолированных митохондрий, 
разделяют методом дифференциального двумерного 
электрофореза (2­DE), сочетающего изоэлектрическое 
фокусирование (IEF) или электрофорез нативных белков 
(blue native electrophoresis – BN­E) – в первом направле­
нии, с электрофорезом в денатурирующих условиях – во 
втором. Затем полученные белковые компоненты, по ко­
торым линии с фертильной и стерильной цитоплазмами 
различаются, вырезают из гелей и подвергают анализу с 
использованием технологии MALDI­TOF (matrix assisted 
laser desorbtion/ionization) – масс­спектрометрии (mass 
spectrometry – MS). Обработка полученных данных с 
привлечением различных биоинформационных ресурсов 
позволяет сделать заключение о функциях дифференци­
ально накапливающихся белков.

Первые работы в этом направлении были посвящены 
исследованию протеома линий риса с широко использу­
емым в гибридной селекции типом ЦМС Honglian (HL) 
(Wen et al., 2007). С помощью 2­DE и MALDI­TOF­MS в 
спектрах белков развивающихся пыльников, находящихся 
на стадии тетрад, авторы идентифицировали до 1 500 ком­
понентов. Сорок восемь уникальных белков, вовлеченных 
в ряд важных для развития пыльцы процессов (метабо­
лизма, синтеза белков, транскрипции, сигнальной транс­
дукции, клеточной смерти, иммунного ответа, клеточного 
транспорта), оказались в различной степени представлены 
у линий со стерильной и фертильной цитоплазмами. 
С использованием высокоразрешающей технологии ICAT 
(isotope­code affinity tag) установлено, что в пыльниках 
линии риса с ЦМС HL­типа (стадия одноядерных клеток) 
уровень накопления белков, участвующих в энергетиче­

ских процессах в клетке, значительно снижен в сравнении 
с фертильным аналогом (Sun et al., 2009). В пыльниках 
линии рапса с фертильной цитоплазмой наблюдался более 
высокий уровень экспрессии белков, связанных с метабо­
лизмом, ремоделированием клеточной стенки, фотосин­
тезом, синтезом флавоноидов, чем у линии с ЦМС Ogura. 
В то же время в пыльниках стерильной линии отмечался 
повышенный уровень протеиназ (Sheoran, Sawhney, 2010).

Дифференциальный количественный анализ протеома 
линии сои с ЦМС NJCMS1A и ее аналога, закрепителя сте­
рильности NJCMS1В, выполнен в работе (Li et al., 2016). 
С применением технологии iTRAQ (isobaric tags for rela­
tive and absolute quantification), а также валидации полу­
ченных данных с помощью qRT­PCR и анализа активности 
ферментов авторы выявили несколько ассоциированных с 
ЦМС ключевых групп белков. Показано, что экспрессия 
признака ЦМС у сои сопровождается дисбалансом между 
синтезом и деградацией белков, на рушением синтеза фла­
воноидов, аномалиями метаболизма, апоптозом. Схожие 
результаты получены и при изучении белков пыльцы ли­
нии Triticum aestivum с ЦМС К­типа (Zhang et al., 2016). 
Мужскую стерильность линии 732А авторы связывают с 
нарушениями метаболизма, накоплением активного кис­
лорода, программируемой смертью клеток, нарушениями 
пентозофосфатного пути, гликолизом. В протеомных 
спектрах семян родительских линий и гибрида F1 под­
солнечника с использованием 2­DE и MALDI­TOF­MS 
идентифицированы семь дифферен циально экспрессиру­
ющихся групп белков, вовлеченных в первичный и вторич­
ный метаболизм, энергетические процессы, рост клеток, 
их деление, устойчивость к болезням (Shabani et al., 2013).

В работах по изучению протеома митохондрий пыль­
ников риса (Wei et al., 2010; Liu et al., 2012) и свеклы 
(Wesołowski et al., 2015) также выявлены множественные 
функциональные и метаболические изменения у линий 
ЦМС по сравнению с фертильными аналогами. 

Известно единственное исследование, посвященное 
дифференциальному анализу протеома представителя 
семейства пасленовых – перца чили (Wu et al., 2013). Ме­
тодом 2­DE с последующей масс­спектрометрией выяв ле­
ны значительные различия в составе и уровне накопления 
белков между линией ЦМС NA3 и закрепителем стериль­
ности NB3. У линии ЦМС наблюдали пониженный уро­
вень экспрессии D­цепи АТФ­синтазы, форматдегидро­
геназы, альфа­маннозидазы и многих других белков, в то 
время как уровни экспрессии полифенолоксидазы, бета­
субъединицы АТФ­синтазы, актина были повышены.

Методы метаболомного анализа пока не используются 
в исследованиях ядерно­цитоплазматических отношений 
у форм растений с различными типами цитоплазмона и 
разными аллелями ядерных генов Rf. Однако результаты 
поискового исследования, выполненного на арабидопси­
се, указывают на центральную роль цитопламатических 
геномов в контроле изменчивости метаболомных сетей 
(Joseph et al., 2013).

Таким образом, данные транскриптомного и проте­
омного анализов свидетельствуют о том, что феномен 
цитоплазматической мужской стерильности у различных 
видов растений обусловлен значительными нарушения­
ми, затрагивающими работу различных функционально 
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связанных групп генов, участвующих в процессах обмена 
веществ и энергии, деления и гибели клеток. Однако рабо­
ты в этой области пока выполняются только на модельных 
для ЦМС объектах, а ввиду весьма ограниченного объема 
транскриптомных и геномных данных молекулярные 
механизмы цитоплазматической мужской стерильности 
и восстановления фертильности до сих пор остаются 
мало изученными.

Цитоплазматическая мужская стерильность  
у картофеля
Как и у большинства растений, у картофеля признак 
цитоплазматической мужской стерильности имеет ги­
бридную природу, т. е. проявляется при скрещиваниях 
определенных родительских пар в одном направлении и не 
проявляется в реципрокных комбинациях; в дальнейшем 
признак ЦМС передается строго по материнской линии. 
Источники различных типов цитоплазм, ассоциированных 
с мужской стерильностью, выявлены среди образцов куль­
турного (S. tuberosum ssp. tuberosum) и диких (например, 
S. demissum, S. stoloniferum, S. verrucosum) видов карто­
феля (Dionne, 1961; Grun, Aubertin, 1965; Grun, 1970a, b, 
1973; Abdalla, Hermsen, 1971; Grun et al., 1977; Hanneman, 
Peloquin, 1981; Ross, 1986; Jansky, Hamernik, 2009)1. Боль­
ше всего данных получено для носителей цитоплазмы 
‘Tuberosum’­типа (или T/бета­, или T­, или культурного, 
или чилийского типа), источником которой являются 
местные чилийские сорта картофеля либо полученные 
на их основе селекционные сорта. Этот тип цитоплазмы 
был идентифицирован при изучении многочисленных 
реципрокных комбинаций скрещиваний (4х × 4х) между 
тетраплоидными чилийскими и андийскими аборигенны­
ми сортами – S. tuberosum ssp. tuberosum и S. tuberosum ssp. 
andigenum соответственно, а также комбинаций скрещи­
ваний (2х × 2х) дигаплоидов S. tuberosum с диплоидными 
дикими или диплоидными культурными видами карто­
феля. Результаты этих исследований можно обобщить 
следующим образом.

В комбинациях (4х × 4х) у гибридов (S. tuberosum ssp. 
tuberosum × S. tuberosum ssp. andigenum) с ‘Tuberosum’­
типом цитоплазмы проявляются различные аномалии 
развития генеративных органов (дефектные пыльники, 
не содержащие пыльцу; срастание пестика и пыльников; 
стерильность пыльцы и др.); в реципрокных комбинациях 
эти дефекты не выявлены, гибриды формируют фертиль­
ную пыльцу (Grun, 1970a, b, 1973, 1979; Grun et al., 1977; 
Hoopes et al., 1980). Признак мужской стерильности у 
гибридов из возвратных скрещиваний наследуется по ма­
теринской линии; вместе с тем проявление этого признака 
определяется ядерно­цитоплазматическими взаимодей­
ствиями. Согласно П. Грюну (Grun, 1970а, b, 1973; Grun 
et al., 1977), генотипы с цитоплазмой ‘Tuberosum’­типа 
(образцы чилийского картофеля и их производные) раз­
личаются по наличию плазмогенов – ‘plasmon factors’ [Sps 
(sporads), SMs (shrivelled microspores), Ins (indehiscence), 
TAs (thin anthers), ASFs (anther­style fusion), VSAs (ventral­
styles anthers), Fms (female sterility)], которые индуцируют 
1 Здесь и далее латинские названия видов (подвидов) картофеля при-
ведены в соответствии с таксономической системой Дж. Хокса (Hawkes,  
1990).

у гибридов разные формы мужской стерильности в при­
сутствии соответствующих ядерных генов (Sp, SM, ТА, In, 
ASF, VSA, Fm) андийского картофеля.

В комбинациях (2х × 2х) мужская стерильность выявле­
на у межвидовых гибридов, полученных в скрещиваниях 
дигаплоидов S. tuberosum (материнская форма, цитоплазма 
‘Tuberosum’) с рядом диплоидных диких видов картофеля: 
S. gourlayi, S. infundibuliforme, S. microdontum, S. raphani­
folium, S. sanctae­rosae, S. sparsipilum (Hermundstad, 
Peloquin, 1985; Tucci et al., 1996; Santini et al., 2000) или с 
диплоидными культурными видами (S. phureja, S. stenoto­
mum) (Ross et al., 1964; Carroll, 1975; Hanneman, Peloquin, 
1981; Hilali et al., 1987). В реципрокных комбинациях 
(когда удавалось в качестве опылителей привлечь редкие 
фертильные формы дигаплоидов S. tuberosum) были полу­
чены фертильные формы межвидовых гибридов.

В большинстве случаев межвидовые гибриды с цито­
плазмой ‘Tuberosum’­типа были полностью стерильны, 
однако в отдельных комбинациях скрещиваний (дига­
плоиды S. tuberosum × диплоидные виды картофеля) на­
ря ду со стерильными были получены и фертильные фор­  
мы гибридов (Hermundstad, Peloquin, 1985). Для объяс­
нения этих результатов была предложена гипотеза генно­
цитоплазматической (или ядерно­цитоплазматической) 
мужской стерильности картофеля, согласно которой 
мужская стерильность межвидовых гибридов определя­
ется взаимодействием генетических факторов цитоплаз­
мы ‘Tuberosum’­типа с доминантным аллелем ядерного 
гена Ms (Male sterility gene) диплоидных видов картофеля 
(Hanneman, Peloquin, 1981; Hermundstad, Peloquin, 1985; 
Iwanaga et al., 1991; Camadro et al., 2004). В случае гете­
розиготного состояния локуса Ms у генотипов (Ms/ms) 
диплоидных видов, используемых в качестве опылите­
лей, часть межвидовых гибридов (ms/ms) со стерильной 
цитоплазмой ‘Tuberosum’­типа может быть фертильна 
(Hermundstad, Peloquin 1985; Jansky, Peloquin, 2006).

В то же время доминантный аллель гена Ms не выявлен 
у других изученных южноамериканских диких диплоид­
ных видов, например S. berthaultii, S. chacoense, S. kurtzi­
anum, S. spegazzinii, S. tariense, S. vernei (Grun et al., 1962, 
1977; Hermundstad, Peloquin, 1985; Tucci et al., 1996), и у 
мексиканского вида S. demissum (Ortiz et al., 2009). 

Источники восстановления фертильности пыльцы у 
генотипов с ‘Тuberosum’­типом цитоплазмы выделены 
среди нескольких селекционных клонов S. tuberosum не­
известного происхождения (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et 
al., 1993; Mihovilovich et al., 2015), а также среди образцов 
родственных диких видов – S. sanctae­rosae (Tucci et al., 
1996) и S. chacoense (Grun, Aubertin, 1965; Tucci et al., 
1996). Исследователи из Университета штата Висконсин, 
США (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et al., 1993), провели мас­
штабное изучение наследования признака восстановления 
фертильности пыльцы в гибридном потомстве более сотни 
комбинаций скрещиваний (4х × 4х) и (4х × 2х) с участием 
сортов, селекционных клонов и дигаплоидов S. tuberosum, 
а также образцов диплоидных культурных и диких видов. 
В этих работах с использованием гибридологического ана­
лиза был идентифицирован ядерный ген Rt (male fertility 
Restorer gene), доминантный аллель которого восстанав­
ливает фертильность пыльцы у генотипов со стерильной 



Cytoplasmic male sterility  
and prospects for its utilization in potato

I.N. Anisimova 
T.A. Gavrilenko

90 Promising trendsVavilov Journal of Genetics and Breeding • 21 • 1 • 2017

цитоплазмой ‘Tuberosum’­типа даже при наличии у них 
доминантного аллеля гена Ms (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et 
al., 1993). По оценке (Iwanaga et al., 1991), частота встреча­
емости в селекционном генофонде доминантного аллеля 
гена Rt достигает 0.2. При использовании таких генотипов 
в скрещиваниях частота появления фертильных форм в 
гибридном потомстве варьирует в широких пределах в 
зависимости от состояния гетерозиготности локуса Rt 
[нулиплекс (rtrtrtrt), симплекс (Rtrtrtrt), дуплекс (RtRtrtrt), 
триплекс (RtRtRtrt)] (Iwanaga et al., 1991). 

Новый этап в изучении ЦМС картофеля связан с ре­
зультатами молекулярно­генетических исследований 
полиморфизма хл­ и мтДНК, послуживших основой для 
создания сначала RFLP (Lössl et al., 1999; Sukhotu et al., 
2004), а затем ПЦР­маркеров, с использованием кото­
рых идентифицируют пять основных типов пластома: 
А, М (=C), Р (=S), Т, W (Hosaka, Sanetomo, 2012), три ос­
новных (альфа, бета, гамма) и два минорных типа мт­ гено­
мов (Lössl et al., 2000) у культурных и родственных диких 
видов. Ни для одного из изученных видов картофеля не 
установлен специфичный тип пластидного или митохон­
дриального геномов, однако выявлены их устойчивые 
сочетания. На основе этих данных разработана современ­
ная классификация, включающая семь основных типов 
цитоплазм картофеля: А, М, Р, Т/бета, W/бета, W/гамма, 
W/альфа (=D), из которых три типа (Т/бета, W/гамма и D) 
ассоциированы с проявлением признака мужской стериль­
ности в определенных гибридных комбинациях, причем 
каждый из этих типов отличается по фенотипическому 
проявлению данного признака (Hosaka, Sanetomo, 2012).

С использованием ДНК­маркеров были протестирова­
ны большие выборки коллекционных образцов и выявлено 
широкое распространение различных типов фертильных и 
ЦМС­индуцирующих цитоплазм у отдельных культурных 
и диких видов картофеля. Остановимся на этих данных 
подробнее.
1. Т/бета­ (или T­, или чилийский, или ‘Tuberosum’) тип 

цитоплазмы, ассоциированный с нарушениями разви­
тия генеративных органов гибридов и стерильностью 
их пыльцы, был идентифицирован примерно у 90 % 
чилийских аборигенных сортов (Hosaka, 2002; Hosaka, 
Sanetomo, 2009; Gavrilenko et al., 2013) и у старых ев­
ропейских и североамериканских сортов, создан ных 
в XIX – начале XX в. на основе клоновых отборов из 
потомства редких интродукций местных южноаме­
риканских сортов и их гибридов (Powell et al., 1993; 
Provan et al., 1999; Гавриленко и др., 2007; Hosaka, 
Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015). Широкое 
распространение T/бета­типа цитоплазмы среди ста­
рых селекционных сортов картофеля связано с его 
положительным влиянием на урожайность растений 
(Plaisted, 1972; Sanford, Hanneman, 1982; Maris, 1989), 
с одной стороны, и с индукцией мужской стерильности 
(Grun, 1973, 1979; Grun et al., 1977) – с другой. Поэтому 
растения с Т/бета­цитоплазмой традиционно исполь­
зовались в селекционном процессе только в качестве 
материнских форм. 

2. W/гамма­тип цитоплазмы был интрогрессирован в 
селекционные сорта от образцов дикого аллотетрапло­
идного мексиканского вида S. stoloniferum (Ross, 1986; 

Lössl et al., 2000). У сортов и межвидовых гибридов с 
W/ гамма­типом цитоплазмы стерильные пыльцевые 
зерна часто соединены в тетрады (тетрадная стериль­
ность) (Abdalla, Hermsen, 1971; Ortiz et al., 1993; Song, 
Schwarzfischer, 2008; Hosaka, Sanetomo, 2012). С ис­
пользованием метода цибридизации (асимметричной 
соматической гибридизации) осуществлен перенос 
органелл S. stoloniferum в протопласты фертильных 
сортов картофеля. Среди полученных цибридов выяв­
лены растения с тетрадной стерильностью (Perl et al., 
1990); по мнению авторов, данный подход перспекти­
вен для получения ЦМС­аналогов картофеля, которые 
могут быть востребованы для производства гибридных 
TPS­ семян.

3. D­тип цитоплазмы детектируется по наличию реком­
бинантного фрагмента ‘Band1’, образованного в ре­
зультате состыковок кодирующих областей мт­генов 
rps19 и atp6 и участка гомологичного ‘Region 2’ мт­ДНК 
(Sanetomo, Hosaka, 2011, 2013). Фрагмент ‘Band1’ вы­
явлен только у носителей D­типа цитоплазмы. Источни­
ком D­типа цитоплазмы селекционных сортов являются 
образцы дикого мексиканского гексаплоидного вида 
S. demissum. Гибридизация этого дикого вида с возделы­
ваемым картофелем в большинстве случаев возможна в 
направлении S. demissum × S. tuberosum. Образующиеся 
гибриды формируют нежизнеспособные пыльцевые 
зерна нормальной морфологии и при дальнейшем 
беккроссировании с S. tuberosum используются только 
в качестве материнских форм (Dionne, 1961; Irikura, 
1968). Согласно (Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, 
Geb hardt, 2015), для сортов с D­типом цитоплазмы ха­
рактерна функциональная стерильность пыльцы. В то 
же время в работе (Song, Schwarzfischer, 2008) сообща­
лось о функциональной фертильности пыльцы у ряда 
сортов, для которых позднее был идентифицирован 
D­тип цитоплазмы (Sanetomo, Gebhardt, 2015).
Начиная со второй половины ХХ в. межвидовая гиб­

ридизация стала основным методом расширения генети­
ческого разнообразия возделываемого картофеля, поэтому 
современный генофонд селекционных сортов представлен 
преимущественно сложными межвидовыми гибридами. 
Большинство зарубежных сортов, созданных во второй 
половине XX – начале XXI в., обладают W/  гамма­ и 
D­типами стерильных цитоплазм, полученными ими от 
образцов диких мексиканских полиплоидных видов 
картофеля S. stoloniferum и S. demissum соответственно 
(Sanetomo, Hosaka, 2011; Sanetomo, Gebhardt, 2015), кото­
рые наиболее часто вовлекались в селекцию в качестве 
источников устойчивости к Y вирусу картофеля и к фи­
тофторозу (Ross, 1986). 

Результаты масштабного молекулярного скрининга око­
ло 1 200 европейских сортов и селекционных клонов кар­
тофеля показали, что более 90 % из них имеют цитоплаз­
мы D­, W/гамма­ и Т/бета­типов; генотипы с фертильным 
Р­типом цитоплазмы не обнаружены (Sanetomo, Gebhardt, 
2015). В то же время фертильный Р­тип цитоплазмы встре­
чается примерно у 6 % японских сортов и селекционных 
клонов (Hosaka, Sanetomo, 2012). Отметим, что Р­тип 
цитоплазмы характерен для представителей диплоидных 
культурных видов картофеля – S. phureja и S. stenotomum 
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(Sukhotu et al., 2006; Gavrilenko et al., 2013). Поскольку 
образцы S. phureja часто вовлекались в селекционный про­
цесс и скрещивания с их участием характеризуются высо­
кой результативностью (Mori et al., 2012), можно полагать, 
что генотипы с фертильным Р­типом цитоплазмы исполь­
зовались в европейских селекционных программах только 
в качестве опылителей. А­, М­ и W/ бета­типы цитоплазм 
редко встречаются у зарубежных селекционных сортов 
(Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015). Не­
которые исследователи полагают, что А­тип цитоплазмы 
также можно отнести к фертильному (Mihovilovich et al., 
2015), поскольку он характерен для S. tuberosum ssp. andi­
genum, который часто использовался в селекции. Редкая 
встречаемость А­типа у селекционных сортов указывает 
на то, что родительские генотипы с А­типом цитоплазмы 
использовались в скрещиваниях в качестве опылителей.

Полученные результаты указывают на необходимость 
расширения генетического разнообразия селекционных 
сортов картофеля по генетическим факторам цитоплазмы. 
С использованием методов соматической гибридизации 
продемонстрирована возможность создания аллоплаз­
матических форм картофеля на основе переноса в cорта 
органелл разных видов картофеля и неклубненосных 
видов рода Solanum (Perl et al., 1990; Cardi et al., 1999; 
Gav rilenko et al., 2005).

Можно заключить, что по сравнению с другими куль­
турными видами, для которых разработаны методы гиб­
ридной селекции, информация о системах ЦМС­Rf кар­  
тофеля ограничена. Это связано с тем, что признак 
мужской cтерильности, хотя и проявляется у большин­
ства селекционных сортов, размножаемых вегетативно, 
никогда не был приоритетным в селекции картофеля. 
В то же время практическое применение имеющейся 
информации о типах стерильных – фертильных цитоплазм 
может уже сейчас кардинально повысить эффективность 
исследований по подбору родительских пар для проведе­
ния скрещиваний, в том числе с целью пирамидирования 
генов, детерминирующих хозяйственно ценные признаки.

Со сменой парадигм в современной селекции картофе­
ля, направленных на создание гетерозисных гибридов, по­
лученных от скрещиваний инбредных диплоидных линий 
(Lindhout et al., 2011; Jansky et al., 2016), можно ожидать 
возрастания интереса к поиску генов восстановления фер­
тильности пыльцы у картофеля и к изучению механизмов 
ядерно­плазматических взаимодействий.
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In recent years, marker-assisted selection (MAS) has 
been intensively used to increase potato breeding 
efficiency. Large-scale studies of the potato genome 
and genes exploiting next-generation sequence (NGS) 
approaches are required for broad application of MAS, 
genomic selection as well as genomic editing (the 
newest approach for creating potato with desired 
properties). In this review, trends in potato NGS- based 
research are overviewed, and related Internet re-
sources are systematized. Special attention is given 
to peculiarities of the models and the approaches 
used in potato genetic studies, taking into account 
the complex organization of its genome and a high 
level of heterozygosity. In genetic studies diploids are 
used often, including diploid potato species, artificially 
obtained heterozygous dihaploids and homozygous 
double monoploids. The availability of artificially cre-
ated diploid forms played an essential role in potato 
genome sequencing, which was completed in 2011. 
The Potato Genome Sequencing Consortium activi-
ties included not only constructing genome librar-
ies, sequencing, assembling and annotation of the 
genome, but also genome sequence-based investiga-
tions uncovering features of potato genome evolu-
tion, SNP identification, analysis of genes and gene 
networks regulating resistance to phytopathogens and 
technological characteristics. An important outcome 
of the genome sequencing was further identification 
of more than 8 thousand SNPs and approbation of the 
Genotyping-by-sequencing (GBS) method on potato, 
which is the basis for potato genomic selection and 
for discovery of economically important genes using 
genome wide association studies (GWAS). Optimiza-
tion of existing bioinformatic tools to support these 
studies, taking into account potato genome organiza-

Для повышения эффективности процесса селекции картофеля в 
последние годы активно используются методы отбора с помощью 
ДНК-маркеров. Применение маркер-ориентированной селекции, 
а также геномной селекции и новейших методов создания форм 
картофеля с заданными свойствами (геномное редактирование) 
требует широкомасштабного изучения геномов и генов картофеля 
на основе высокопроизводительных методов секвенирования но-
вого поколения. Цель настоящего обзора – рассмотреть направ-
ления исследований в картофелеводстве, основанные на приме-
нении данных методов, и систематизировать связанные с этой 
темой сведения об интернет-ресурсах. Уделяется также внимание 
особенностям используемых моделей и подходов в генетических 
исследованиях картофеля ввиду сложной организации его генома 
и высокого уровня гетерозиготности. В генетических исследова-
ниях нередко прибегают к использованию диплоидных форм, к 
которым относятся диплоидные виды картофеля, искусственно 
полученные гетерозиготные дигаплоиды и гомозиготные удвоен-
ные моноплоиды. Наличие искусственно созданных диплоидных 
форм сыграло важную роль в успешном секвенировании генома 
картофеля, завершенном в 2011 г. Работа Международного кон-
сорциума по секвенированию генома картофеля включала не 
только конструирование геномных библиотек, секвенирование, 
сборку и аннотирование генома, но и фундаментальные исследо-
вания на основе полученной последовательности, направленные 
на выявление особенностей эволюции генома картофеля, иден-
тификацию SNP (single nucleotide polymorphism – однонукле отид-
ный полиморфизм), анализ генов и генных сетей, контро лиру  - 
ющих устойчивость к фитопатогенам и технологические свойства. 
Важным следствием секвенирования генома стала идентифика-
ция более 8 тыс. SNP и апробация метода GBS (genotyping-by-
sequencing – генотипирование путем секвенирования) на карто - 
феле, что является основой для геномной селекции этой культуры 
и выявления новых хозяйственно ценных генов картофеля мето-
дом полногеномного анализа ассоциаций (genome-wide associa-
tion studies – GWAS). Ведется работа по оптимизации существую-
щих биоинформатических методов анализа для осуществления 
работ в этом направлении, учитывающая особенности органи-
зации генома картофеля. В обзоре приведен анализ доступных 
электронных баз данных, содержащих результаты работ по секве-
нированию генома и транскриптома картофеля, а также сопутству-
ющих ресурсов. Эта информация будет полезна для планирования 
работ по сравнительному анализу транскриптома картофеля и 
исследований с использованием геномных ДНК-мар керов. Ре-
зультаты секвенирования генома, а также сравнительных иссле-
дований, базирующихся на анализе транскриптома и микроРНК 
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образцов культивируемого картофеля и его дикорасту щих сороди-
чей, с одной стороны, представляют фундаментальный интерес, 
способствуя выявлению особенностей эволюции генома, онтоге-
нетического развития растений картофеля и механизмов ответа 
на различные стимулы окружающей среды, а с другой – позволяют 
осуществлять широкий спектр прикладных работ, на правленных  
на разработку эффективных геномных и ген-специ фичных марке-
ров и получения с их помощью новых сортов картофеля с задан-
ными свойствами.

Ключевые слова: RNAseq; Solanum tuberosum; картофель; геном, 
транскриптом; секвенирование; гены; маркеры; базы данных.

tion peculiarities, are carried out. This review gives 
ana lysis of databases containing potato genome and 
transcriptome sequencing results, as well as accompa-
nying resources. This information should prove useful 
while planning comparative assays of potato tran-
scriptome or application of DNA-markers. Sequencing 
of the genome as well as transcriptomes and micro-
RNomes of cultivated potato and its wild relatives, 
on one hand, is of fundamental interest, assisting in 
detecting features of genome evolution, ontogenetic 
development and mechanisms of various environmen-
tal stresses responses. On the other hand, it is the basis 
for a wide range of practical applications for develop-
ing effective genomic and gene-specific markers and 
marker-assisted breeding of new potato cultivars with 
desired properties.

Key words: databases; genes; genome; markers; 
potato; RNAseq; Solanum tuberosum; sequencing; 
transcriptome.
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Картофель по объемам производства и потребления 
входит в четверку наиболее важных продовольствен­
ных культур наряду с пшеницей, рисом и кукурузой 

(www.fao.org). Селекция картофеля – динамичный про­
цесс, отвечающий постоянно меняющимся требованиям 
в области переработки картофеля и возникновению новых 
технологических операций, а в последнее время – также 
потребности в разработке продуктов для функциональ­
ного и диетического питания. Кроме того, традиционные 
задачи селекции картофеля – повышение урожайности и 
устойчивости к заболеваниям и неблагоприятным клима­
тическим условиям (Gebhardt, 2013).

С целью повышения эффективности процесса селекции 
картофеля в последние годы активно используются схемы 
маркер­ориентированной селекции, подходящие для от­
бора по моно­ и олигогенным признакам (Gebhardt, 2013; 
Ramakrishnan et al., 2015; Хлесткина и др., 2016; Колчанов 
и др., 2017); экономическая целесообразность применения 
данного метода обоснованна (Slater et al., 2013). Согласно 
оценке публикационной активности (см. рисунок), вплоть 
до 2012 г. отмечалась выраженная положительная дина­
мика использования ДНК­маркеров в картофелеводстве. 
Некоторое ее снижение в последние три­четыре года 
требует дополнительного анализа и может быть связано 
с переключением интереса на новейший метод получения 
генотипов с заданными свойствами (геномное редактиро­
вание с помощью системы CRISPR/Cas9).

Для улучшения сельскохозяйственных культур, в том 
числе картофеля, по моно­ и олигогенным признакам так­
же перспективны современные методы геномного редак­
тирования, а для отбора по полигенным признакам – ге­
номная селекция (Bortesi, Fischer, 2015; Butler et al., 2015; 
Wang et al., 2015; Хлесткина, Шумный, 2016; Andersson et 
al., 2016; Butler, Douches, 2016; Slater et al., 2016).

Применение маркер­ориентированной селекции и 
геномного редактирования требует предварительного 
проведения интенсивных исследований, направленных 
на выявление хозяйственно ценных генов, установление 
их аллельных вариантов на уровне ДНК. Для геномной 
селекции, помимо этого, необходимы экономичные высо­
копроизводительные методы анализа полиморфизма ДНК. 
И то и другое требует вовлечения методов секвенирования 
нового поколения. Цель настоящего обзора – рассмотреть 
направления исследований в картофелеводстве, основан­
ные на применении методов высокопроизводительного 
секвенирования, и систематизировать сведения об интер­
нет­ресурсах, связанные с данными исследованиями.

Организация генома картофеля  
и особенности используемых моделей  
в генетических исследованиях
Основной вид картофеля, находящийся в производстве, – 
Solanum tuberosum – относится к семейству Solanaceae, 
которое включает в себя и другие важные сельскохо­
зяйственные культуры (томат, перец, баклажан, табак). 
S. tuberosum – автотетраплоид (2n = 4x = 48) c базовым 
числом хромосом 12 и размером (гаплоидного) генома 
0,84·109 п. н. (Visser et al., 2009). Для сортов S. tuberosum 
характерна высокая степень гетерозиготности, что обе­
спечивает повышенную жизнеспособность растений 
картофеля при полиплоидном уровне организации. Из­за 
этих особенностей (полиплоидный геном и гетерозигот­
ность) анализ как отдельных генов картофеля, так и ге­
нома в целом затруднен. В генетических исследованиях 
нередко прибегают к использованию диплоидных форм, 
к которым относятся: диплоидные сородичи S. tuberosum; 
искусственно полученные гетерозиготные диплоидные 
формы (дигаплоиды); гомозиготные диплоидные формы 
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(получаемые за счет удвоения моноплоидов). Вовлечение 
диплоидных сородичей в генетические исследования не 
только упрощает анализ, но и позволяет изучить потенци­
ал этих видов в качестве доноров селекционно значимых 
генов, особенно генов устойчивости к фитопатогенам и 
вредителям (Nowicki et al., 2012; Рогозина и др., 2012, 
2013; Limantseva et al., 2014).

Помимо естественных диплоидных форм в генетиче­
ских исследованиях используют специально созданные 
диплоидные линии картофеля. Например, Н. van Os et al. 
(2006) сконструировали генетическую карту картофеля, 
плотно насыщенную ДНК­маркерами (более 10 тыс. AFLP­ 
локусов; amplified fragment length polymorphism – поли­
морфизм длины амплифицированных фрагментов) при 
использовании картирующей популяции, полученной от 
скрещивания двух диплоидных гетерозиготных клоновых 
линий. Одна из родительских форм данной популяции в 
дальнейшем была включена в проект по полногеномному 
секвенированию картофеля (The Potato… Consortium, 
2011). Дигаплоидные формы создают за счет понижения 
уровня плоидности с тетра­ до диплоидного (Hougas et al., 
1958), при этом создаваемые диплоидные формы являются 
гетерозиготными. Между тем для решения ряда генетиче­
ских задач, а также для практического применения в ги­
бридной селекции необходимы гомозиготные диплоидные 
формы. Такие формы получают за счет удвоения моно­
плоидов, и именно удвоенный моноплоид стал основной 
моделью для проведения полногеномного секвенирования 
картофеля (The Potato… Consortium, 2011). Моноплоиды 
получают из диплоидных форм через культуру пыльников 
(Veilleux et al., 1985). Возможность создания таких форм 
ограничена генетически детерминированной способно­
стью генотипов к культивированию in vitro. 

Секвенирование генома картофеля  
и результаты работы консорциума
Для проведения сложной и масштабной работы по сек­
венированию генома картофеля был организован Между­
народный консорциум (The Potato Genome Sequencing 
Consortium – PGSC), включающий 16 исследователь­
ских групп из Аргентины, Бразилии, Великобритании, 

Китая, Индии, Ирландии, Италии, Нидерландов, Новой 
Зеландии, Перу, Польши, России, США и Чили. С целью 
получения качественной геномной последовательности 
основным объектом полногеномного секвенирования был 
выбран гомозиготный генотип – искусственно созданный 
удвоенный моноплоид (DM1­3 516R44), произведен­
ный из диплоидной формы S. tuberosum группы Phureja 
(S. phureja). Последовательность генома удвоенного моно­
плоида DM1­3 516R44, в свою очередь, стала основой для 
интеграции данных, полученных при секвенировании ге­
терозиготной диплоидной культурной формы S. tuberosum 
ssp. tuberosum (Visser et al., 2009; The Potato… Consortium, 
2011). Именно этот гетерозиготный диплоидный образец 
(RH­89­039­16) изначально был взят в качестве модели для 
полногеномного секвенирования – отчасти ввиду того, что 
являлся родительской формой наиболее информативной 
на тот момент картирующей популяции, с использованием 
которой была создана молекулярно­генетическая карта 
картофеля высокой плотности (van Os et al., 2006). Од­
нако с самого начала анализ данных для гетерозиготной 
формы оказался затруднен, поэтому в процессе работы 
консорциума в качестве основной модели была выбрана 
упомянутая выше гомозиготная диплоидная форма DM1­3 
516R44 (далее – DM).

Деятельность консорциума включала следующие эта­
пы: 1) собственно секвенирование и построение хромо­
сомных последовательностей (конструирование геномных 
библиотек на основе ВАС­клонов (BAC – bacterial artificial 
chromosome, бактериальная искусственная хромосома) 
и фосмид, секвенирование, сборка и аннотирование ге­
нома), в результате чего была определена нуклеотидная 
последовательность, составляющая 86 % от всего генома и 
установлено 90.3 % от ранее предсказанного числа генов; 
2) фундаментальные исследования на основе полученной 
последовательности генома (изучение эволюции генома 
картофеля, идентификация SNP, анализ генов и генных 
сетей, контролирующих устойчивость к фитопатогенам 
и технологические свойства картофеля). 

Полученная сборка генома образца DM имеет длину 
7.26·108 п. н., 86 % из которых привязано к генетической 
карте, и содержит 39 031 аннотированный ген.
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Высокопроизводительное секвенирование 
в генетике и селекции картофеля

Сведения о сборке генома картофеля и сопутствующие 
данные представлены в пяти основных интернет­ресурсах 
(табл. 1). Их подробный анализ дан в Приложении (Доп. 
материалы 1)1.

Сравнение двух секвенированных форм картофеля 
(DM и RH) показало уровень идентичности 97.5 % (по­
вторяющаяся фракция генома при этом не учитывалась). 
Встречаемость SNP в среднем составила один на 40 п. н., 
а инсерций/делеций (indels) – одну на 394 п. н. При срав­
нении последовательностей гетерозиготного образца 
RH установлен уровень идентичности в гомологичных 
участках 96.5 %, встречаемость SNP – один на 29 п. н., 
indel – одна на 253 п. н. Сравнение частот SNP и indel по 
данным консорциума, а также предшествующих и по­
следующих исследований приведено в табл. 2. 

Данные геномного секвенирования послужили основой 
при разработке микрочипа картофеля для анализа более 
8 тыс. SNP­локусов (Hamilton et al., 2011; Felcher et al., 
2012; SolCAP, 2016) и применении на картофеле относи­
тельно нового метода высокопроизводительного геноти­
пирования – GBS (genotyping­by­sequencing – генотипи­
рование путем секвенирования) (Uitdewilligen et al., 2013). 
Эти разработки являются основой для будущего освоения 
метода геномной селекции картофеля и выявления новых 
1 Дополнительные материалы 1–2 см. в Приложении 2 по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx2.pdf

хозяйственно ценных генов картофеля методом GWAS 
(genome­wide association studies – полногеномный анализ 
ассоциаций). Однако на пути к широкому применению 
этих подходов в анализе культивируемых форм картофеля 
стоит вопрос разработки биоинформатических методов 
оценки получаемых данных с учетом высокой степени 
гетерозиготности полиплоидных образцов. Проводятся 
работы, направленные на решение этой сложной задачи 
(Rosyara et al., 2016).

Сравнение полученной последовательности генома кар­
тофеля с геномом томата – представителя того же семей­
ства, но не образующего клубни, в отличие от картофеля, а 
также проведенный консорциумом анализ транскриптома 
клубней и столонов позволили расширить представление 
о механизмах клубнеобразования. При клубнеобразовании 
усиливалась транскрипция 333 генов, в наибольшей сте­
пени – генов, кодирующих запасные белки, ингибиторы 
протеиназ и пататин. При этом выявлено, что большое 
семейство ингибиторов протеаз KTI у картофеля вдвое 
больше по численности, чем у томата. Предполагается, что 
KTI нацелены на ингибирование экзогенных протеиназ, 
защищая тем самым клубни от воздействия патогенов и 
вредителей (The Potato… Consortium, 2011).

Другая группа генов, активность которой существенно 
различается в клубнях и столонах, – гены биосинтеза 
крахмала. Сравнение уровня экспрессии генов у двух 

table 1. Internet resources for potato genome sequences (The Potato…сonsortium 2011)

Database 
name*

Assembling 
type

Assembly of 
pseudomolecules

BAC 
clones

Nonnuclear  
genomes

Other sequences

Sol Genome Scaffolds Yes Yes Chloroplast, 
mitohondrial

CDS, proteins

Spud Yes Yes CDS, cDNA, proteins, SSR, DArT, OPA, SNP

NCBI No Yes Chloroplast CDS

Ensembl Chromosomes No No CDS, cDNA, microRNA

Plaza No No CDS

*Websites and references are given in Supplementary material 1.

table 2. SNP and indel frequencies according to the results of sequencing the whole potato genome or its fragments

Samples compared SNP indel Reference

11 diploids and 17 tetraploids; genomic fragments of total length 71 kb 1/21 1/243 Rickert et al., 2003

47 accessions; genomic fragments of total length > 25 kb 1/23 1/441 Simko et al., 2006

2 genotypes (heterozygous diploid and doubled monoploid),  
whole genome sequences

1/40 1/394 The Potato… Consortium, 2011

Homologous sequences of a single heterozygous diploid 1/29 1/253 »

83 cultivars of tetraploid potato (807 resequenced genes) 1/18 1/163 Uitdewilligen et al., 2013

83 cultivars of tetraploid potato (807 resequenced genes –  
coding regions only)

1/24 1/1 448 »

http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx2.pdf
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секвенированных образцов показало, что у гетерозигот­
ной формы, полученной от современного коммерческого 
сорта, гены биосинтеза крахмала в среднем в 3–8 раз ак­
тивнее, чем у удвоенного моноплоида (DM), производного 
образца из группы Phureja. У DM, наоборот, выше уровень 
мРНК альфа­ (в 10–25 раз) и бета­амилазы (в 5–10 раз). 
В целом различия между двумя генотипами хорошо со­
гласуются с гипотезой о том, что отбор на повышенную 
продуктивность клубней – это отчасти результат сниже­
ния активности генов гидролиза крахмала. Выявление 
дифференциально экспрессирующихся генов, влияющих 
на метаболизм крахмала, имеет важное значение для 
получения в перспективе сортов картофеля, продуциру­
ющих крахмал с заданными свойствами, который будет 
представлять собой оптимальное сырье для тех или иных 
отраслей промышленности (Хлесткин и др., 2017).

Поскольку картофель поражается разнообразными вре­
дителями и возбудителями болезней, то особое внимание 
по завершении секвенирования было уделено идентифи­
кации генов устойчивости (R­генов). Большинство изу­
ченных до этого генов R Solanaceae, как было показано, 
несут NBS­ и LRR­домены (NBS – nucleotide­binding 
site, LRR – leucine­rich­repeat). У секвенированного об­
разца DM обнаружено 438 NBS­LRR­кодирующих генов 
(Jupe et al., 2012), среди них известные ранее R1, RB, R2, 
R3a, Rpi­blb2 и Rpi­vnt1.1. Однако 39.4 % выявленных ге­
нов несли функциональные мутации (сдвиг рамки считы­
вания, преждевременные стоп­кодоны и т. д.), в том числе 
эти нарушения выявлены в генах R1, R3a и Rpi­vnt1.1. 
Такой высокий уровень изменчивости наблюдается парал­
лельно быстрой эволюции эффекторных генов некоторых 
фитопатогенов картофеля. Изучение выделенных новых 
R­генов позволит выявить в дальнейшем гены­кандидаты 
для использования в селекции картофеля.

Таким образом, данные, полученные в результате сек­
венирования генома картофеля, служат основой для ши­
рокого спектра как фундаментальных исследований, так 
и прикладных работ, направленных на получение новых 
сортов с заданными свойствами, разработку новых геном­
ных и ген­специфичных маркеров картофеля для селекции 
по хозяйственно значимым признакам.

Транскриптомные исследования  
как ключ к пониманию механизмов 
формирования хозяйственно значимых 
признаков картофеля
Сравнительный анализ транскриптомов генотипов кар­
тофеля, контрастных по проявлению того или иного при­
знака, позволяет понять, какие молекулярно­генетические 
механизмы задействованы в формировании фенотипа, 
найти и маркировать гены­мишени для селекции новых 
улучшенных форм картофеля.

Данные об исследованиях транскриптома картофеля 
методами RNAseq и анализа ДНК­микрочипов содержатся 
в репозиториях Gene Expression Omnibus NCBI – GEO 
(Clough, Barrett, 2016) и ArrayExpress EBI (Kolesnikov et 
al., 2015).

GEO (Gene Expression Omnibus Database; https://www.
ncbi.nlm.nih.gov/geo/) – это база данных, в которой собра­
ны результаты высокопроизводительного секвенирования 

транскриптомов (RNAseq) и анализа экспрессии генов с 
использованием микрочипов, в том числе для S. tuberosum 
(Rensink et al., 2005; Carvallo et al., 2011; Evers et al., 2012; 
Zhang et al., 2013; Stare et al., 2015; Gálvez et al., 2016). 
База данных GEO включает несколько разделов, в том 
числе DataSets, который содержит описание эксперимен­
тов по секвенированию транскриптомов. В этом разделе 
суммированы данные 1 583 экспериментов, посвященных 
анализу транскриптома картофеля. Результаты транс­
криптомных экспериментов в БД GEO представлены в 
30 публикациях, в число которых входят исследования 
по изменению транскриптома картофеля в ответ на за­
ражение вирусами (Baebler et al., 2014; Petek et al., 2014; 
Stare et al., 2015), на воздействие факторами абиотического 
стресса (Gálvez et al., 2016), различия в уровне экспрессии 
генов miRNA в зависимости от стадии развития (Lakhotia 
et al., 2014). Первичные данные секвенирования транс­
криптомов в экспериментах RNA­seq представлены в базе 
данных NCBI SRA (Sequence Read Archive), основном 
мировом архиве результатов высокопроизводительного 
секвенирования нуклеотидных последовательностей. SRA 
содержит информацию по 2 004 экспериментам, связан­
ным с высокопроизводительным секвенированием S. tu­
berosum, из которых 1 438 относятся к секвенированию 
генома и 564 – к секвенированию транскриптома (Massa 
et al., 2011; Zhang et al., 2013; Gong et al., 2015; Liu et al., 
2015; Zuluaga et al., 2015).

Еще одна полезная база данных – ArrayExpress (https://
www.ebi.ac.uk/arrayexpress/). Этот ресурс Европейского 
института биоинформатики содержит результаты 77 экс­
периментов по анализу экспрессии генов картофеля (Ali 
et al., 2014; Burra et al., 2014). Основные типы экспери­
ментов, данные по которым опубликованы в ArrayExpress 
для S. tuberosum, это высокопроизводительное секвени­
рование транскриптома (‘RNA­seq of coding RNA’, 9 экс­
периментов) и анализ экспрессии с помощью микрочипов 
(‘transcription profiling by array’, 62 эксперимента).

Наиболее часто встречающейся постановкой транс­
криптомного эксперимента у картофеля является сравне­
ние уровней экспрессии генов растений для двух контраст­
ных условий. Такие эксперименты позволяют выявить 
ранее неизвестные детали механизма взаимодействия 
растений картофеля с патогеном. В отдельных случаях 
может быть идентифицирован новый ген устойчивости, 
что позволяет разработать диагностические ДНК­маркеры 
для ускоренного отбора селекционного материала по 
целевому гену.

Так, на основе сравнительного анализа транскриптома 
чувствительных и устойчивых к фитофторе образцов 
дикого и культивируемого картофеля среди дифферен­
циально экспрессирующихся генов были выявлены не 
только ожидаемые гены, имеющие отношение к извест­
ным механизмам устойчивости (гиперчувствительный 
ответ, программируемая клеточная гибель, активность 
эндопептидаз), но и гены с функциями, ранее не ассоции­
рованными с защитой от данного патогена (ацилирование 
белков, трансмембранный транспорт и др.) (Frades et al., 
2015). Кроме того, авторы описали несколько новых по­
тенциальных генов устойчивости (R) – кандидатов для 
дальнейшего использования в селекционном процессе.
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Другая группа исследований – сравнение паттернов 
транскрипции генов в разных частях растений или на 
разных стадиях развития. Их результаты важны для 
понимания молекулярных механизмов, лежащих в ос­
нове эволюционных и онтогенетических изменений, что 
представляет прежде всего фундаментальный интерес. 
Кроме того, в свете интенсивно осваиваемой технологии 
геномного редактирования такие исследования открывают 
новые возможности для выявления генов­мишеней для 
направленного мутагенеза. Например, обнаруженные 
при сравнении транскриптомов столонов и клубней диф­
ференциально экспрессирующиеся гены, связанные с 
клубнеобразованием (The Potato … Consortium, 2011), 
представляют собой потенциальные мишени для приме­
нения стратегии доместикации de novo (Хлесткина, 2016).

Идентификация микроРНК, участвующих  
в регуляции физиологических процессов
МикроРНК (miRNA) представляет собой класс коротких 
некодирующих эндогенных РНК, которые играют важную 
роль в посттранскрипционной регуляции экспрессии 
генов и участвуют в контроле онтогенетических, физио­
логических и биохимических процессов. Это короткие 
(21–24 нуклеотида) одноцепочечные молекулы, в образо­
вании которых участвуют РНК полимераза II и эндорибо­
нуклеазы DCL1. Идентификация микроРНК и предсказа­
ние их мишеней выполняются с помощью существующих 
и активно развивающихся методов биоинформатического 
анализа секвенированных фракций микроРНК, выделя­
емых в ходе сравнительных экспериментов из разных 
частей растений, на тех или иных этапах развития, а 
также при воздействии различных внешних стимулов. 
Для секвенирования используют как экспериментальные 
подходы, связанные с высокопроизводительным секвени­
рованием (Zhang et al., 2013), так и биоинформатические 
подходы для предсказания структуры микроРНК по уже 
известным последовательностям (Zhang et al., 2009). Ис­
следования направлены на изучение микроРНК, которые 
регулируют экспрессию конкретных генов (Chi et al., 
2015), участвующих в формировании стрессового ответа 
на засуху (Zhang et al., 2014) и играющих роль в процессе 
клубнеобразования (Martin et al., 2009; Bhogale et al., 2014; 
Lakhotia et al., 2014).

Данные по микроРНК картофеля аннотированы в не­
скольких базах данных: miRBase (Kozomara, Griffiths­
Jones, 2013), miRNEST 2.0 (Szcześniak, Makałowska, 2014), 
RNAcentral (The RNAcentral Consortium, 2017) и Spud DB 
(Hirsch et al., 2014). Подробный анализ этих электронных 
ресурсов дан в Доп. материалах 2. 

Если до применения методов NGS на картофеле ра­
боты по изучению его микроРНК сводились к проверке 
функций микроРНК, известных у представителей расти­
тельного мира, то с применением методов высокопроизво­
дительного секвенирования стало возможным выявление 
новых, специфичных для картофеля семейств. Так, в 
работе (Zhang et al., 2013) в листьях и столонах картофеля 
было идентифицировано 28 консервативных семейств 
микроРНК растений и выявлено 120 специфичных для 
картофеля семейств. Для большинства из них были пред­
сказаны гены­мишени. 

В дальнейших исследованиях сравнительный анализ 
микроРНКома (совокупности всех микроРНК) выполнял­
ся в разрезе онтогенетического развития (Lakhotia et al., 
2014) и ответа на засуху (Zhang et al., 2014). В результате 
в работе (Lakhotia et al., 2014) были выявлены микроРНК 
картофеля, мишенями для которых являются гены, коди­
рующие известные факторы, важные для развития рас­
тений (ARF16 – auxin response factor 16, NAM – no apical 
meristem, RAP1 – relative to APETALA2 1, HAM – hairy 
meristem), а в работе (Zhang et al., 2014) выявлены четыре 
микроРНК, участвующие в регуляции ответа на данный 
вид стресса, и предсказаны мишени для этих микроРНК.

Заключение
Результаты секвенирования генома, а также сравнитель­
ных исследований, базирующихся на анализе транскрип­
тома и микроРНК образцов культивируемого картофеля и 
его дикорастущих сородичей, с одной стороны, представ­
ляют фундаментальный интерес, способствуя выявлению 
особенностей эволюции генома, отногенетического раз­
вития растений картофеля и механизмов ответа на раз­
личные стимулы окружающей среды, а с другой стороны, 
являются основой для широкого спектра прикладных ра­
бот, направленных на разработку эффективных геномных 
и ген­специфичных маркеров и получения с их помощью 
новых сортов картофеля с заданными свойствами.
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There are several technologies for plant genome 
editing, of which the most simple and universal is 
CRISPR/ Cas. Currently, this technology is widely used 
for gene knockout, deleting genome fragments and 
inserting exogenous sequences in the plant genome. 
For each of these applications, many different types of 
genetic tools have been developed that are used by 
various research groups to solve specific problems. The 
CRISPR/Cas technology for plant genome editing is at 
an early stage of optimization, which is reflected by 
the ongoing search for the most effective, simple and 
flexible techniques. As a result, experimental work has 
to be preceded by a rather long and laborious process 
of selecting a genetic tool that will be optimal for a 
specific experimental task. In our review we describe 
the main variants of the CRISPR/Cas technology used 
to edit a plant genome. We classify them in terms of 
experimental tasks solved, major components and 
technology performance. In the first half of the review 
a detailed description of two major components of 
CRISPR/Cas technology – nuclease and guide RNA – 
is given, the effect of structural features of these ele-
ments on editing efficiency is analyzed. Experimental 
data on the relationship between editing efficiency 
and nucleotide sequence of guide RNA are general-
ized. We also give the characteristic for different 
variants of nucleases used for plant genome editing 
and discuss their benefits for different experimental 
purposes. In the second half of the review various 
strategies for expression of CRISPR/Cas elements in 
plant cells, in particular, advantages and disadvan-
tages of stable transformation and transient expres-
sion, are discussed. The effect of various regulatory 
elements of genes encoding nuclease and guide RNA 
on editing efficiency is described. Special emphasis is 
placed on the techniques of increasing targeted gene 
replacement efficiency.

Key words: CRISPR/Cas; genome editing; plant genetic 
engineering; sgRNA.

Существует несколько технологий редактирования генома рас-
тений, из которых наиболее простой и универсальной является 
CRISPR/Cas. В настоящее время эта технология активно использу-
ется для нокаутирования генов, делеций участков генома и встра-
ивания экзогенных последовательностей в растительный геном. 
Для каждого из этих приложений разработано множество вариан-
тов генетического инструментария, которые использовались раз-
личными исследовательскими группами для решения конкретных 
задач. Технология CRISPR/Cas применительно к редактированию 
генома растений находится на начальном этапе оптимизации, вы-
ражающейся в поиске наиболее эффективных, простых и универ-
сальных методик. Вследствие этого экспериментальная работа 
должна предваряться достаточно длительным и трудоемким вы -
бором варианта генетического инструментария, оптимального для 
решения конкретной экспериментальной задачи. В данном обзо-
ре мы охарактеризовали разработанные на сегодняшний день 
основные варианты генетического инструментария технологии 
CRISPR/ Cas для редактирования генома растений с точки зрения 
решаемых экспериментальных задач, составляющих компонентов 
и эффективности применения. В первой части подробно рассмот-
рены основные элементы технологии CRISPR/Cas – нуклеаза и 
направляющая РНК, проанализировано влияние структурных 
особенностей этих элементов на эффективность редактирования. 
Обобщены экспериментальные данные о взаимосвязи между 
эффективностью редактирования и нуклеотидной последова-
тельностью направляющей РНК. Охарактеризованы различные 
варианты нуклеаз, использовавшиеся при редактировании гено-
мов растений, обсуждаются преимущества этих вариантов для 
решения определенных экспериментальных задач. Вторая часть 
обзора посвящена различным стратегиям экспрессии элементов 
системы CRISPR/Cas в растительных клетках, в частности преиму-
ществам и недостаткам использования стабильной трансформа-
ции и транзиентной экспрессии. Описывается влияние регуля-
торных элементов генов, кодирующих нуклеазу и направляющую 
РНК, на эффективность редактирования. Особый акцент сделан на 
способах повышения эффективности замещения целевых участков 
в гене растений на экзогенные последовательности ДНК.

Ключевые слова: CRISPR/Cas; редактирование генома; генетиче-
ская инженерия растений; sgRNA. 
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В настоящее время существует три основные тех но­
логии направленного изменения генома: ZFN (zinc 
finger nuclease – нуклеазы с доменами «цинковые 

пальцы»), TALEN (transcription activator­like ef fector 
nucleases – эффекторные нуклеазы, подобные акти ва­
торам транскрипции) и CRISPR/Cas (clustered regula­
to ry interspaced short palindromic repeats – короткие па­  
линдромные повторы, регулярно расположенные груп­
пами) (Чугунова и др., 2016). Из них наиболее простой, 
универсальной и одновременно эффективной является 
CRISPR/ Cas. Данный метод основан на способности ком­
плекса, состоящего из специфической sgRNA (single guide 
RNA – одиночная направляющая РНК) и бактериальной 
нуклеазы Cas9 (CRISPR associated – ассоциированный 
с CRISPR), вносить точечные двуцепочечные разрывы 
в участок генома, комплементарный последовательно­
сти sgRNA (рис. 1, а) (Савицкая и др., 2016). В клетках 
эукариот репарацию двуцепочечных разрывов обеспечи­
вают два основных механизма – NHEJ (nonhomologous 
end joining – негомологичное воссоединение концов) 
и HDR (homology directed repair – репарация на основе 
гомологичной рекомбинации) (Jasin, Haber, 2016). При 
репарации по типу NHEJ в месте разрыва могут проис­
ходить инсерции или делеции небольшой длины – до не­
скольких десятков пар нуклеотидов. Если место разрыва 
приходится на кодирующую область гена, возможен сдвиг 
рамки считывания, приводящий к нокауту гена. Репарация 
двуцепочечных разрывов по механизму гомологичной 
рекомбинации приводит к восстановлению исходной 
последовательности в месте разрыва с использованием 
в качестве матрицы эндогенной гомологичной последо­
вательности (например, гомологичной хромосомы) или 
экзогенной гомологичной последовательности ДНК. 
В последнем случае происходит замещение целевой по­
следовательности в геноме (см. рис. 1, б) (Puchta, Fauser,  
2014).

Технология CRISPR/Cas была разработана в 2012 г. и 
впервые применена на растительных объектах в 2013 г. 
Поиск в базе данных NCBI позволил установить, что 
к настоящему времени эта технология использована 
для редактирования генома тридцати видов растений, 
вклю чая такие важнейшие сельскохозяйственные куль­
туры, как рис, пшеница, кукуруза и картофель. Сейчас 
основной задачей применения технологии CRISPR/Cas 
является нокаутирование генов, однако эта технология 
также успешно применялась для встраивания экзогенных 
последовательностей в геном и делеции участков генома 
различной длины. Одно из основных преимуществ тех­
нологии CRISPR/Cas9 – возможность редактирования 
генома сразу по нескольким сайтам (локусам) за счет ис­
пользования нескольких различных sgRNA (Lowder et al.,  
2015).

Эффективность технологии определяется рядом пара­
метров: способом доставки генетического инструмента­
рия в растительную клетку, вариантом нуклеазы (Cas9 или 
ортологи), кодонным составом гена нуклеазы, промотором 
и терминатором генов нуклеазы и sgRNA, структурой 
sgRNA. В нашем обзоре охарактеризованы различные 
варианты генетического инструментария, применявшиеся 
для редактирования геномов растений.

Структура sgRNA 
Специфичность технологии CRISPR/Cas9 обеспечивается 
направляющей РНК – sgRNA, которая состоит из двух 
областей – константной, длиной около 70 нуклеотидов, 
и вариабельной, длиной 17–25 нуклеотидов. Константная 
часть необходима для образования комплекса sgRNA с 
нуклеазой Сas9, вариабельная – для специфичного свя­
зывания комплекса с целевой последовательностью в 
геноме (Jinek et al., 2012; Nishimasu et al., 2014). В геном­
ной ДНК к 3′­концу участка, комплементарного sgRNA, 
должна примыкать так называемая последовательность 
PAM (protospacer adjacent motif – последовательность, 
примыкающая к протоспейсеру), необходимая для свя­
зывания комплекса Cas9­sgRNA с геномной ДНК. По­
следовательность PAM для нуклеазы Cas9 состоит из 
трех нуклеотидов, обычно NGG (Hsu et al., 2013; Mao 
et al., 2013). Фактически, наличие последовательности 
PAM – это единственное ограничение при выборе сайта 
для редактирования геномной ДНК с помощью техно­
логии CRISPR/Cas. Анализ секвенированных геномов 
растений показал наличие хотя бы одного уникального 
сайта для редактирования в кодирующих областях не 
менее чем 90 % генов (Luo et al., 2016), за исключением 
кукурузы, в которой только 30 % генов содержат такой 
сайт (Xie et al., 2014).

Подбор sgRNA к уникальной последовательности в 
геноме обеспечивает высокую специфичность редактиро­
вания. Однако было показано, что комплекс Cas9­sgRNA 

5′

3′
5′

5′

3′NGG
Cas9

DSB repair

Double DSBSingle DSB Multiple DSB

Precise insertion  
or modification

Multiplexed 
gene targeting

Deletion

Indel

Donor  
template

NHEJ

a

a

b c

c

HDR

HDR

PAM

RuvC

HNH

3′

a

b

Fig. 1. CRISPR/Cas technology.

(a) The complex of Cas9 nuclease with sgRNA and genomic DNA. RuvC 
and HNH are Cas9 domains with nuclease activity. The PAM sequence 
NGG is required for the interaction of Cas9 with DNA. (b) Double-
stranded breaks introduced by the Cas9-sgRNA complex are repaired by 
nonhomologous end joining (NHEJ) or homology-directed repair (HDR).
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способен взаимодействовать и с другими нуклеотидными 
последовательностями в геноме, имеющими высокую 
гомологию с целевой последовательностью. Следствием 
этого взаимодействия являются нецелевые модификации 
генома – так называемый off­target эффект. Для взаимо­
действия комплекса Cas9­sgRNA с геномной ДНК наи­
более критична комплементарность первых 12 нуклео­
тидов, примыкающих к последовательности PAM (Ding 
et al., 2016). Несовпадения в дистально расположенных 
нуклеотидах не всегда препятствуют взаимодействию 
комплекса Cas9­sgRNA с ДНК (Endo et al., 2014). Это тре­
буется принимать во внимание при оценке потенциаль ной 
специфичности sgRNA. На культуре клеток человека было 
показано, что снижению уровня нецелевых модификаций 
может способствовать укорачивание вариабельной по­
следовательности sgRNA с 20 до 17–18 нуклеотидов (Fu 
et al., 2014).

Структура sgRNA оказывает влияние не только на 
специфичность, но и на эффективность редактирования. 
Образование вариабельной частью вторичных структур 
может снижать эффективность редактирования (Ma et 
al., 2015). Обнаружена положительная корреляция между 
эффективностью редактирования и содержанием гуанина 
и цитозина в вариабельной области sgRNA (Zhang et al., 
2014; Ma et al., 2015). На примере Danio rerio было по­
казано, что эффективность редактирования также зависит 
от нуклеотидного состава последовательности PAM: она 
выше при наличии цитозина на месте «N» в PAM NGG 
(Gagnon et al., 2014). В качестве последовательности PAM 
могут выступать мотивы NAG и NGA, однако эффектив­
ность редактирования при этом существенно снижается 
(Hsu et al., 2013; Mao et al., 2013).

Для дизайна sgRNA создан ряд биоинформатических 
приложений (Ding et al., 2016; Periwal, 2016). В наиболее 
простых алгоритмах при подборе целевого участка для 
sgRNA учитываются два параметра: уникальность участка 
в геноме и наличие примыкающей последовательности 
PAM. В более сложные алгоритмы включены дополни­
тельные параметры, в частности GC­состав вариабель но­
го участка sgRNA, а также влияние последовательности 
вариабельного участка на фолдинг sgRNA. В последнее 
время появились алгоритмы, использующие данные экс­
периментального сравнения эффективности различных 
sgRNA при редактировании генома животных (Labun et 
al., 2016). Биоинформатические приложения позволяют не 
только подобрать sgRNA, но и выявить для этой sgRNA 
вероятные сайты off­target эффекта (Periwal, 2016).

Вариант нуклеазы
В технологии CRISPR/Cas в качестве нуклеазы обычно 
используется Cas9 из Streptococcus pyogenes (SpCas9). 
В настоящее время открыто множество других бактери­
альных белков­ортологов Cas9 с аналогичными функция­
ми (Fonfara et al., 2014). Белки­ортологи взаимодействуют 
с различными последовательностями PAM, что расширяет 
спектр возможных последовательностей­мишеней в ге­
номной ДНК. Кроме того, использование белков с более 
длинными последовательностями PAM позволяет повы­
сить специфичность редактирования. Для редактирования 
растительного генома применялись три ортолога SpCas9: 

SaCas9 из Staphylococcus aureus, Blat Cas9 из Brevibacil­
lus laterosporus и StCas9 из Streptococcus thermophilus 
(Karvelis et al., 2015; Steinert et al., 2015). Эти белки 
кодируют ся генами меньшего размера (соответственно 
3.2, 3.3 и 3.4 вместо 4.2 т. п. н.), что облегчает создание 
генетических векторов и повышает эффективность транс­
фекции ими растительных клеток.

На основе нуклеазы Cas9 путем точечного мутагенеза 
был создан новый тип фермента для редактирования гено­
ма – никаза nCas9 (Mali et al., 2013). Комплекс, состоящий 
из nCas9 и sgRNA, вносит в ДНК не двунитевые, а одно­
нитевые разрывы. В отличие от двунитевых разрывов, 
однонитевые («ники») репарируются в клетке с высокой 
точностью, что делает практически невозможной моди­
фикацию генома одиночным комплексом nCas9­sgRNA 
(Fauser et al., 2014). Для создания двунитевых разрывов 
с помощью никазы nCas9 требуется использовать две 
sgRNA, комплементарные близкорасположенным по­
следовательностям нуклеотидов в обеих цепях ДНК. 
Комплекс nCas9 c первой sgRNA вносит разрыв в одну из 
цепей ДНК, комплекс со второй sgRNA вносит разрыв в 
комплементарную цепь в непосредственной близости от 
первого разрыва. При репарации полученного таким об­
разом двунитевого разрыва обычно происходит делеция 
нуклеотидов, расположенных между сайтами связывания 
двух sgRNA (Schiml et al., 2014). Необходимость коорди­
нированного функционирования двух комплексов nCas9 с 
различными sgRNA для внесения двунитевого разрыва в 
геномную ДНК существенно снижает уровень нецелевых 
модификаций (Mikami et al., 2016).

Все варианты белка Cas9, предназначенные для редак­
тирования эукариотического генома, должны содержать 
сигнал ядерной локализации (nuclear localisation signal – 
NLS). В растениях повышенную активность демонстриро­
вал вариант Cas9 с двумя сигналами ядерной локализации, 
расположенными на N­ и С­конце белковой молекулы 
(Cong et al., 2013).

Донорная ДНК
Два основных компонента системы CRISPR – Cas и 
sgRNA – необходимы и достаточны для получения нока­
ут­мутаций, а также делеций участков генома различной 
длины. В случае, если требуется заменить эндогенную 
последовательность в геноме на экзогенную, необходим 
также третий компонент – донорная ДНК. Донорная 
ДНК содержит на 5′­ и 3′­конце последовательности ну­
клеотидов, идентичные участкам геномной ДНК, флан­
кирующим область вставки (Jasin, Haber, 2016). Процесс 
встраивания последовательностей в геном основан на 
рекомбинации между участком генома и экзогенной мо­
лекулой ДНК. Было показано, что частота рекомбина­
ции, обычно очень низкая, повышается на порядки при 
внесении разрыва в ДНК, что позволяет использовать 
технологию CRISPR/Cas для встраивания экзогенных 
последовательностей в геном (Puchta et al., 1993). Ре­
парация на основе гомологичной рекомбинации может 
стимулироваться образованием не только двунитевого, но 
и однонитевого разрывов в геномной ДНК; установлено, 
что для стимуляции этого пути репарации никаза nCas9 
может быть не менее эффективна, чем нуклеаза Cas9, при 
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меньшем уровне нецелевых модификаций (Fauser et al., 
2014). Для повышения частоты репарации по механизму 
гомологичной рекомбинации в растительной клетке также 
может применяться ингибирование экспрессии генов, 
продукты которых вовлечены в процесс репарации путем 
негомологичного воссоединения концов (Qi et al., 2013).

Стабильная трансформация растительных 
клеток компонентами системы CRISPR/Сas
Для получения растений с отредактированным геномом 
требуется взаимодействие комплексов Cas9­sgRNA с 
геномной ДНК. Наиболее распространенный метод до­
ставки компонентов системы CRISPR/Cas – стабильная 
трансформация Т­ДНК, содержащей гены Cas и sgRNA. 
В настоящее время существует два основных метода 
трансформации растений: биобаллистика и агробактери­
альная трансформация. Метод биобаллистики применялся 
при редактировании генома ряда сельскохозяйственных 
культур – пшеницы, риса, кукурузы, сои (Shan et al., 2013; 
Wang et al., 2014; Li et al., 2015; Svitashev et al., 2015). В ка­
честве объектов трансформации использовались незрелые 
зародыши или каллусная ткань. Гены, кодирующие Cas9 и 
sgRNA, могли находиться в составе одного генетического 
вектора или содержаться в двух разных векторах (Li et al., 
2015; Svitashev et al., 2015).

Наиболее часто для доставки компонентов системы 
CRISPR/Cas в растительные клетки применяется агро­
бактериальная трансформация генетическими конструк­
циями, несущими гены Cas9 и sgRNA в области Т­ДНК. 
С применением такого подхода удалось добиться высокой 
эффективности получения нокаут­мутантов (Miao et al., 
2013). 

Одним из основных факторов, влияющих на эффектив­
ность редактирования, является уровень экспрессии Cas9 
и sgRNA в клетке (Ma et al., 2015; Mikami et al., 2015b). 
В подавляющем большинстве работ по редактированию 
геномов различных видов растений применялись стан­
дартные «сильные» конститутивные промоторы, способ­
ные обеспечить высокий уровень экспрессии белка Cas9 в 
растительной клетке. К недостаткам использования кон­
ститутивных промоторов относятся высокая вероятность 
получения химерных растений, содержащих различные 
варианты модификации целевой последовательности в 
геноме, а также низкая эффективность передачи модифи­
кации в последующее поколение при семенном размно­
жении (Fauser et al., 2014). Кроме того, с использованием 
конститутивного промотора для гена Cas9 обычно не 
удавалось добиться высокой эффективности редактиро­
вания при трансформации растений методом погружения 
соцветий, что, по всей вероятности, объясняется малой 
активностью этих промоторов в зародышевых тканях (Luo 
et al., 2016). Эта проблема была решена применением тка­
неспецифичных промоторов, обеспечивающих высокий 
уровень экспрессии Cas9 в зародышевых клетках (рис. 2) 
(Hyun et al., 2015; Wang et al., 2015; Yan et al., 2015; Mao et 
al., 2016). Использование таких промоторов позволяет по­
лучать отредактированные растения в первом поколении 
трансгенных растений. Помимо промотора, существенное 
влияние на эффективность редактирования могут оказы­
вать и другие функциональные области гена, кодирующего 

Cas9: 5′­нетранслируемая область и терминатор (Ma et al., 
2015; Wang et al., 2015).

Еще одним способом повышения эффективности 
функционирования системы CRISPR/Cas в растительных 
клетках является оптимизация кодонного состава гена, 
кодирующего нуклеазу Cas9. К настоящему времени 
создано несколько различных вариантов гена Cas9, опти­
мизированного для экспрессии в клетках арабидопсиса, 
табака, риса, однодольных, двудольных, а также растений 
в целом (Baltes et al., 2014; Schaeffer, Nakata, 2016; Song 
et al., 2016). В большинстве исследований оптимизация 
кодонного состава показала себя достаточно эффективным 
средством повышения уровня экспрессии Cas9 и увели­
чения эффективности редактирования, хотя некоторыми 
исследовательскими группами получены эксперименталь­
ные данные, свидетельствующие об обратном (Johnson 
et al., 2015).

В целях повышения эффективности редактирования 
оптимизации подвергалась экспрессия не только Cas9, 
но и sgRNA. В настоящий момент для экспрессии sgRNA 
чаще всего используются промоторы типа U3 и U6 для 
РНК­полимеразы III (RNAPol III), обеспечивающие вы­
сокую экспрессию малых РНК в различных раститель­
ных тканях. Молекулы РНК, транскрибирующиеся с 
промотора U3, должны содержать на 5′­конце аденин, с 
промотора U6 – гуанин, что надо учитывать при дизайне 
sgRNA. Добавление соответствующего нуклеотида (A или 
G) на 5′­конец sgRNA не оказывает негативного влияния 
на эффективность редактирования (Xie, Yang, 2013). 
В исследовании, проведенном на рисе, была показана 
большая эффективность промотора OsU6 по сравнению 
с OsU3, однако систематического сравнительного анализа 
эффективности промоторов U3 и U6 применительно к 
геномному редактированию растений не проводилось 
(Mikami et al., 2015a). Обычно для экспрессии sgRNA 
применяются собственные промоторы U3 и U6 растения – 
объекта редактирования; использование гетерологичных 
промоторов из других видов растений может сопрово­
ждаться снижением эффективности редактирования (Jiang 
et al., 2013; Sun et al., 2015).

Редактирование генома растений посредством стабиль­
ной интеграции генов Cas9 и sgRNA в геномную ДНК 
имеет два основных недостатка. Для получения нетранс­
генных растений с редактированным геномом, несущих 
необходимые модификации и не содержащих вставок 
Т­ДНК, необходимо проводить отбор в последующих 
поколениях (Schiml et al., 2014). В то же время получение 
сортов культурных растений с редактированным геномом 
требует удаления области Т­ДНК, поскольку постоянное 
функционирование системы CRISPR/Cas в растительных 
клетках приведет к накоплению нецелевых мутаций, 
которые могут оказать негативное влияние на формиро­
вание хозяйственно ценных признаков. Это увеличивает 
длительность и трудоемкость экспериментальной работы; 
кроме того, такой прием нецелесообразен для вегетативно 
размножаемых культурных растений, в частности карто­
феля, вследствие потери сортовых качеств при семенном 
размножении.

Вторым недостатком является сложность применения 
этого подхода для замещения участков геномной ДНК на 
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экзогенные последовательности (gene replacement). Было 
показано, что последовательность донорной ДНК может 
быть включена в состав Т­ДНК генетического вектора для 
агробактериальной трансформации растений (Fauser et 
al., 2012), однако эффективность получения растений со 
вставкой экзогенной ДНК в геном при этом невысока, что, 
вероятно, объясняется малой копийностью донорной ДНК 
в ядре клетки (Schiml et al., 2014; Čermák et al., 2015; Paul, 
Qi, 2016). Частично эта проблема может быть разрешена 
путем доставки донорной ДНК с помощью биобаллистики 
(Sun et al., 2016). Для повышения копийности донорная 
ДНК может также быть встроена в самореплицирую­
щийся вектор на основе геномной ДНК джеминивирусов 
(Geminiviridae). Повышение эффективности редакти­
рования при использовании такого подхода продемон­
стрировано, в частности, на табаке, томате и картофеле 
(Baltes et al., 2014; Čermák et al., 2015; Butler et al., 2016).

Транзиентная экспрессия компонентов 
CRISPR/Cas в растительной клетке
Альтернативой стабильной трансформации является 
транзиентная экспрессия элементов системы CRISPR/ Cas 

в растительных клетках. Именно с помощью транзиент­
ной экспрессии была впервые показана возможность 
редактирования генома растений с помощью техноло­
гии CRISPR/ Cas (Li et al., 2013; Shan et al., 2013; Xie 
et al., 2013). Гены, кодирующие Cas9 и sgRNA, могут 
быть встроены в векторы для транзиентной экспрессии 
и доставлены в ядро растительной клетки с помощью 
биобаллистики, агроинфильтрации или трансфекции 
протопластов (Li et al., 2013; Shan et al., 2013). Данные 
многочисленных исследований демонстрируют высокую 
эффективность этого подхода для редактирования генома 
в различных видах растений. Использование вышепере­
численных методов трансфекции позволяет эффективно 
доставлять в растительную клетку не только генетические 
конструкции, кодирующие Cas9 и sgRNA, но и высокие 
концентрации донорной ДНК в составе плазмид или в 
виде линейных молекул (Li et al., 2015; Svitashev et al., 
2015). Таким образом, транзиентная экспрессия компо­
нентов технологии CRISPR/Сas в растительных клетках – 
высокоэффективное средство как получения нокаут­мута­
ций, так и встраивания экзогенных последовательностей 
в растительный геном. Кроме того, этот подход позволяет 

Fig. 2. Genetic tools for plant genome editing.
Prom pol II is the promoter for RNA polymerase II (const, constitutive; embr, expressing in embryo cells); Term pol II is the terminator for RNA polymerase II; 
Prom pol III, promoter for RNA polymerase III; Term pol III, terminator for RNA polymerase III; 2A, ribosome skipping sequence.
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относительно быстро и просто оценить эффективность 
различных вариантов генетического инструментария для 
редактирования генома растений, что не только облегчает 
подбор оптимального инструментария для выполнения 
конкретной экспериментальной задачи, но и способствует 
оптимизации технологии CRISPR/Cas в целом.

Трансфекция протопластов генетическими векторами 
для транзиентной экспрессии используется наиболее 
часто благодаря своей универсальности и относительной 
простоте применения. Гены, кодирующие Cas9 и sgRNA, 
могут как входить в состав одного вектора, так и нахо­
диться в двух разных векторах (Li et al., 2013; Xing et al., 
2014). Преимуществом второго подхода является большая 
эффективность трансфекции протопластов плазмидной 
ДНК меньшего размера; с другой стороны, необходимость 
котрансфекции индивидуального протопласта генетиче­
скими конструкциями обоих типов ведет к снижению 
эффективности редактирования. 

Очевидно, что эффективность редактирования повы­
шается с увеличением доли трансфицированных про­
топластов, которая может существенно варьировать от 
эксперимента к эксперименту. Для контроля эффектив­
ности трансфекции протопластов обычно применяются 
генетические конструкции, кодирующие репортерные 
флуоресцентные белки. Было показано, что Cas9, на­
ходящийся в составе химерного белка с GFP, сохраняет 
свою активность (Nekrasov et al., 2013). Использование 
генетических конструкций, содержащих химерный ген 
Cas9 + GFP, делает возможным контроль эффективности 
трансфекции в каждом эксперименте. Между Cas9 и GFP 
может быть размещена последовательность 2А, которая 
при трансляции химерной мРНК приводит к «проска­
киванию» рибосомы (ribosome skipping) и образованию 
двух независимых белков (см. рис. 2) (Osakabe et al., 2016).

Из протопластов могут быть регенерированы растения 
с отредактированным геномом. В частности, таким спосо­
бом был получен картофель с повышенным содержанием 
амилопектина в крахмале (Andersson et al., 2016). Этот 
подход особенно перспективен для создания новых сор­
тов картофеля, поскольку позволяет получать растения с 
редактированным геномом без вставок Т­ДНК.

Заключение
Относительная простота и низкая себестоимость тех­
нологии CRISPR/Cas сделали геномное редактирование 
доступным для широкого круга исследователей, вла­
деющих базовыми методами генетической инженерии 
растений. Технология CRISPR/Cas в настоящее время 
активно развивается, что выражается не только в посто­
янном повышении ее эффективности, но и в разработке 
новых приложений этой технологии, выходящих за рамки 
редактирования генома. В частности, создание трансген­
ных растений, экспрессирующих Cas и sgRNA, компле­
ментарную определенному участку в геноме патогена, 
является принципиально новой перспективной стратегией 
повышения устойчивости сельскохозяйственных культур 
к биотическим стрессам (Zaidi et al., 2016). Варианты 
Cas с точковыми мутациями, нарушающими нуклеазную 
активность, могут быть использованы для регуляции 
экспрессии генов, а также прижизненного окрашивания 

целевых участков геномной ДНК (Bortesi, Fischer, 2015; 
Paul, Qi, 2016). Разработка эффективных вариантов гене­
тического инструментария для решения различных задач 
позволит ускорить реализацию потенциала технологии 
CRISPR/ Cas, превратив ее в один из базовых инструмен­
тов биологии и биотехнологии растений. 
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According to FAO (Food and Agricultural Organiza-
tion of the United Nation), potato is the fourth crop 
in terms of food production after rice, wheat and 
maize, and the first among the tubers and roots. The 
importance of potato is difficult to overestimate; it is 
a valuable source of carbohydrates, antioxidants and 
vitamins. A huge number of investigations are focused 
on the study of metabolic processes occurring in the 
potato plant in order to elucidate the mechanisms 
responsible for productivity and accumulation of 
compounds that determine taste and nutritional qual-
ity, keeping quality of tubers, plant resistance, etc. The 
sum of metabolites, which is produced as a result of 
metabolic network activity, is defined as metabolome. 
Complex studies of metabolic diversity with the use of 
modern state-of-the-art chromatography approaches 
and highly precise detection of individual compounds 
revealed specificity of metabolic spectra from sub-
cellular to organism levels and its amazing plastic-
ity under the influence of a variety of internal and 
external stimuli. Metabolomic approaches are already 
in use for phenotyping available species, lines and 
varieties as well as for evaluation of potato plant resist-
ance to environmental challenges and for detection of 
changes in tubers during storage. Metabolome profil-
ing is widely employed to study differences between 
genetically modified forms of potatoes from untrans-
formed relatives. A limited number of systemic studies 
on potatoes combines metabolome investigation 
with genome, transcriptome and proteome analysis 
and suggests an important role of the genome in the 
determination of metabolic rates. It is obvious that the 
search for biochemical markers depends on standar-
tization of cultivation techniques, sample preparation 
and subsequent analysis similar to what has been 
developed for progress in genomic and transcriptomic 
studies. In the future, potato metabolome studies 
might complete classical and molecular approaches to 
develop new lines and varieties.

Key words: potato; metabolomics; system biology; 
breeding.

По данным FAO, картофель представляет собой четвертую по 
объемам производства продовольственную культуру после риса, 
пшеницы, кукурузы и первую среди клубнеплодных и корнеплод-
ных культур. Он служит ценным источником углеводов, антиокси-
дантов и витаминов. Огромное число работ сфокусировано на 
изучении метаболических процессов, происходящих в растениях 
картофеля, с тем чтобы расшифровать механизмы, отвечающие 
за продуктивность и накопление соединений, определяющих 
вкусовые и питательные качества, продолжительность периода 
покоя клубней, устойчивость растений и др. Результатом функци-
онирования метаболических сетей является совокупность мета-
болитов, которую принято называть метаболомом. Комплексные 
исследования метаболического разнообразия с применением 
самых современных методов хроматографического анализа и 
детекции индивидуальных соединений выявили специфичность 
метаболомных спектров от субклеточного до организменного 
уровня, удивительную пластичность этих спектров при действии 
самых разнообразных факторов среды и внутренних стимулов. 
Уже сейчас метаболомные методы используют для фенотипирова-
ния линий, сортов и образцов диких и культурных видов картофе-
ля, для изучения устойчивости растений к факторам окружающей 
среды и оценки изменений, происходящих в клубнях в процессе 
хранения. Метаболомный анализ активно применяется для изуче-
ния отличий генетически модифицированных форм картофеля от 
исходных растений. Даже небольшое число системных исследо-
ваний, проведенных к настоящему времени и сочетающих оценку 
метаболома с изучением генома, транскриптома и протеома, ука-
зывает на значимую роль генетических факторов в определении 
интенсивности метаболизма растений картофеля. Очевидно, что 
поиск биохимических маркеров зависит от стандартизации мето-
дов выращивания, пробоподготовки и последующего анализа, от 
тех унифицирующих подходов, которые позволили достичь огром-
ного прогресса в геномных и транскриптомных исследованиях. 
В перспективе анализ метаболома картофеля может дополнить 
традиционные и молекулярно-генетические методы селекции, 
направленные на создание новых гибридов, доноров ценных при-
знаков, инбредных линий и сортов.

Ключевые слова: картофель; метаболомика; системная биология; 
селекция.
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В числе ста наиболее актуальных для общества вопро­
сов биологии растений, сформулированных учеными, 
работниками сельского хозяйства и прессы, можно 

выделить и такие, в решении которых важную роль будет 
играть метаболомика (Grierson et al., 2011). Первая группа 
вопросов связана с созданием растений­продуцентов, 
разработкой методов кардинального повышения про­
дуктивности растений и выявлением различий между 
генно­модифицированными и обычными сортами рас­
тений. Вторая нацелена на раскрытие механизмов взаи­
модействия растений с окружающей средой и с другими 
организмами. Третья группа проблем связана с изучением 
и сохранением биоразнообразия растений (Grierson et al., 
2011). В последние годы появляется все больше исследо­
ваний по перечисленным выше направлениям, которые 
выполняются не на модельных объектах (например, ара­
бидопсисе), а с использованием генетических ресурсов 
культурных растений (пшеницы, риса, картофеля, гороха, 
кукурузы и др.). Накопленные данные свидетельствуют 
о метаболических перестройках, происходящих в расте­
ниях в ходе развития, а также при действии биотических 
и абиотических факторов и т. д. В ряде работ продемон­
стрирована значимая роль межвидовых и межсортовых 
различий в качественных и количественных изменениях 
состава метаболитов. В связи с этим актуальность мета­
боломных исследований постоянно возрастает.

Методы анализа метаболитного состава, основанные 
на хроматографии, стали применяться в клинических ис­
следованиях еще в 1960–1970­х гг. (Dalgliesh et al., 1966; 
Horning E., Horning M., 1971; Pauling et al., 1971). Но 
только в 1990­е гг. были разработаны методы на основе 
экстракции, силилирования и газовой хроматографии, 
применимые для изучения растений (Sauter et al., 1991). 
С развитием системного подхода в биологии по аналогии 
с терминами «геном» и «протеом» в 1998 г. был предло­
жен термин «метаболом» для обозначения совокупности 
всех метаболитов биологической системы (Oliver et al., 
1998; Tweeddale et al., 1998). Практически одновременно 
появился термин «метаболическое профилирование» для 
обозначения методов, позволяющих проанализировать 
большой спектр метаболитов в одной пробе (Trethewey 
et al., 1999). С 2000 г. начался экспоненциальный рост 
исследований, направленных на изучение метаболома 
растений (Fiehn et al., 2000).

В настоящее время существует широкий выбор техно­
логических платформ, применяемых для метаболомных 
исследований. Наиболее распространенным методом 
детекции является масс­спектрометрия, в том числе 
квадрупольные масс­селективные детекторы и время­
пролётные масс­анализаторы. Детекторы могут быть 
сопряжены с системами разделения метаболитов, в том 
числе с газовой хроматографией (ГХ­МС, или GC­MS), 
высокопроизводительной жидкостной хроматографией 
(ЖК­ МС, HPLC­ MS), ультрапроизводительной жидкост­
ной хроматографией (УВЖХ­МС, UPLC­MS), капилляр­
ным электрофорезом (КЭ­МС, CE­MS). Реже применя­
ется масс­анализатор ионно­циклотронного резонанса 
с преобразованием Фурье (МА­ИЦР­МС, FT­ICR­MS) и 
спектроскопией ядерного магнитного резонанса (ЯМР,  
NMR).

Значимость результатов, получаемых с использованием 
этих методов, определяется прежде всего тем, что они по­
зволяют охарактеризовать динамические преобразования 
в растениях от организменного до клеточного уровня, а 
также тем, что метаболом можно рассматривать в качестве 
конечного звена последовательных изменений транскрип­
тома и протеома (Shepherd et al., 2011; Carreno­Quintero 
et al., 2013; Wolfender et al., 2013; Пузанский и др., 2015; 
Boughton et al., 2016). К настоящему времени уже созданы 
многочисленные базы данных, в которых аккумулиро­
ваны результаты самых разных масс­спектрометриче­
ских и хроматографических исследований, необходимых 
для идентификации метаболитов (Frank, Engel, 2013; 
Fu ku shima, Engel, 2013). Интерпретация совокупности 
метаболических данных невозможна без соответству­
ющих математических и программных инструментов. 
Применение методов мультивариантной статистики (с 
обучением и без) позволяет перейти от холистических 
данных к выявлению конкретных биомаркеров процессов, 
происходящих в клетке (Wolfender et al., 2013). На сегодня 
самый распространенный метод обработки – это метод 
главных компонент (principal component analysis – PCA), 
который представляет собой один из методов без обуче­
ния (Stacklies et al., 2007). Для классификации данных 
применяются различные методы с обучением, например 
метод проекций на латентные структуры (projection on 
latent structures – PLS) и его модификация – ортогональ­
ный PLS (OPLS) (Wold et al., 2001; Bylesjö et al., 2006; 
Wik lund et al., 2008). Другой широко используемый для 
классификации полученных данных метод – Random For­
est (RF), с помощью которого обрабатываются данные с 
большим числом объектов и признаков (Breiman, 2001). 
Тандемное использование высокотехнологичных мето­
дов хроматографического анализа с математическими 
методами обработки данных привело к резкому всплеску 
интереса к метаболомным исследованиям.

При помощи перечисленных выше подходов удалось 
показать, что метаболом является важным биохимическим 
признаком фенотипа растений, позволившим выявить 
скрытые различия генотипов, морфологически и физио­
логически не различающихся между собой (Raamsdonk 
et al., 2001; Weckwerth et al., 2004; Liebeke et al., 2014). 
Успехи последних лет в области геномики инициировали 
новое направление в метаболомных исследованиях, на­
правленное на поиск генетических факторов, определя­
ющих химический состав растений. Весьма перспективен 
поиск локусов количественных признаков (QTL), контро­
лирующих размеры пулов метаболитов. На сегодняшний 
день идентифицированы сотни QTL, определяющих со­
держание десятков метаболитов (Fernie, Schauer, 2009; 
Ruan, Teixeira da Silva, 2011; Joseph et al., 2014; Hill et al., 
2015). Опубликованы первые работы, в которых рассма­
тривается возможность использования метаболома как 
важного критерия оценки фенотипического проявления 
признака у аллоплазматических форм картофеля с различ­
ным составом органелльных геномов (Joseph et al., 2013, 
2015). Исследования по метаболитному фенотипированию 
трансгенных растений открывают новые перспективы 
тестирования нежелательных последствий генетических 
модификаций (Hoekenga, 2008; Stewart, Shepherd, 2013). 
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Все эти результаты в значительной степени расширили 
функциональную значимость метаболомики.

Метаболомное профилирование нашло практическое 
применение в прикладных исследованиях, направленных 
на решение задач сельского хозяйства и пищевой про­
мышленности. Информация о качестве и безопасности 
продуктов питания становится все более актуальной для 
потребителя и, соответственно, востребована произво­
дителями пищевых продуктов. Она позволяет совершен­
ствовать существующие технологии выращивания рас­
тений, сбора, транспортировки, хранения и производства 
растительных продуктов, делая их безопаснее, полезнее и 
вкуснее (Dixon et al., 2006; Hall et al., 2008; Stewart et al., 
2011; Chin, Slupsky, 2013). Особый интерес в последние 
годы представляет применение метаболомных данных в 
селекционных исследованиях по интрогрессивной меж­
видовой гибридизации (Schauer et al., 2006; López­Caamal, 
Tovar­Sánchez, 2014). Объектом изучения стали различ ные 
культурные растения, включая горох, капусту, кукурузу, 
люцерну, маш, пшеницу, рис, сою, томат, ячмень и др. 
(Frank, Engel, 2013). Предлагаемый обзор обобщает 
метаболомные исследования по ряду перечисленных 
направлений, выполненные на картофеле, который по 
данным FAO (Food and Agricultural Organization of the 
United Nation, http://www.fao.org/faostat/ru/#data/QC), 
представляет собой четвертую по объемам производства 
продовольственную культуру.

Разнообразие метаболома картофеля
В 2000 г. метод ГХ­МС был впервые применен для ме­
таболитного профилирования клубней картофеля (Roes­
sner et al., 2000). В одной пробе этот метод позволил 
детектировать в общей сложности 150 соединений, 77 из 
которых были химически идентифицированы. Получен­
ные результаты отличались высокой воспроизводимо­
стью. Их незначительная вариабельность, обусловленная 
процедурами экстракции, химической модификации и 
анализа, оказалась несущественной по сравнению с био­
логической изменчивостью образцов. Следует подчер­
кнуть, что, помимо описания совокупности метаболитов, 
в этой работе было опровергнуто мнение, основанное на 
многочисленных биохимических, морфологических и 
молекулярных исследованиях, о том, что микроклубни, 
полученные в культуре in vitro, представляют собой фе­
нокопии клубней, выращенных в почве (Visser et al., 1994; 
Desire et al., 1995; Debon et al., 1998; Veramendi et al., 1999). 
ГХ­МС выявила различия в содержании аминокислот, 
синтезируемых из альфа­кетоглутарата и оксалоацетата: 
в микроклубнях их содержание было в 10 раз и более 
выше, тогда как содержание тирозина, глицина, аланина, 
β­аланина и фенилаланина было во столько же раз ниже. 
Еще одно важное отличие микроклубней заключалось 
в повышенном содержании соединений, связанных с 
осмотическим стрессом, таких как глицерин, маннит, 
инозит и пролин. Авторы предположили, что причиной 
возможного осмотического стресса могло быть высокое 
содержание сахарозы в культуральной среде (Roessner et 
al., 2000). В следующей работе была продемонстрирована 
роль экзогенных соединений в модуляции метаболиче­
ского профиля клубней картофеля на примере глюкозы. 

Показано, что только при концентрации моносахарида 
не менее 200 мМ между образцами клубней картофеля 
выявляются различия по сравнению с контролем. Наи­
большими изменениями характеризовались аспарагин, 
глюкоза, мальтоза, пролин и триптофан. Анализ совокуп­
ности полученных данных методом PCA выявил четкую 
тенденцию к усилению различий между образцами, 
полученными из интактных клубней, и образцами, про­
инкубированными в средах с увеличением концентрации 
глюкозы (Roessner et al., 2001). Тем самым еще в начале  
2000­х гг. были получены данные о разнообразии мета­
болитного профиля растений картофеля и доказана его 
функциональная значимость.

Тканевая гетерогенность метаболома
Высшие растения представляют собой дифференциро­
ванные организмы, обладающие осевой и радиальной 
полярностью, что может определять метаболомную ге­
терогенность. Метаболитное профилирование образцов, 
отобранных из различных зон клубней картофеля по­
левых растений (сердцевина, внутренняя кора, внешняя 
кора и кожура), показало наличие как радиальных, так и 
аксиальных градиентов метаболитов (от апекса клубня до 
столона). В основном градиенты концентраций метаболи­
тов были радиальными (Shepherd et al., 2007). Например, 
ряд аминокислот, таких как метионин, треонин, тирозин 
и аланин, преимущественно содержался во внутренних 
зонах клубня. Напротив, содержание аспарагина было 
максимальным в кожуре и снижалось к сердцевине. По­
ложительный градиент концентрации, направленный к 
центру, был свойствен сахарам (фруктоза, глюкоза), а 
противоположный – целому ряду соединений вторично­
го метаболизма (путресцину, кофейной и хлорогеновой 
кислотам и т. д.). Продольный градиент выявлен только 
для аланина, лимонной кислоты и малата. Эти соедине­
ния имели максимальную концентрацию на апикальном 
конце клубня по сравнению с его основанием (Shepherd 
et al., 2007).

Анализ методами ГХ­МС и ЖХ­МС клубней картофеля 
исходных растений сорта Desiree и полученных на его 
основе генетически модифицированных линий показал, 
что тканеспецифичность – важнейший фактор, опреде­
ляющий концентрацию большого числа метаболитов. Из 
90 метаболитов 63 демонстрировали значимые различия 
в содержании в зависимости от типа ткани. Концентра­
ция 40 метаболитов была выше в кожуре. Среди них: 
12 жирных кислот, 9 жирных спиртов, гликоалкалоиды, 
фитостерины, сахара, органические кислоты. Кожура 
отличалась повышенным содержанием хлорогеновой и 
кофейной кислот, являющихся защитными веществами, 
а также антиоксидантами, а картофель, как известно, 
представляет собой богатый источник антиоксидантов 
полифенольной природы в рационе человека (Lachman et 
al., 2000; Lachman, Hamouz, 2005; Shepherd et al., 2016). 
Среди метаболитов, концентрации которых были выше в 
сердцевине клубня, преобладали аминокислоты (почти все 
протеиногенные), гамма­аминомасляная кислота (ГАМК), 
пантотеновая кислота (витамин В5), сахара (фруктоза и 
сахароза), галактозил­глицерин и антиоксидант глутатион 
(Shepherd et al., 2016).

http://www.fao.org/faostat/ru/#data/QC
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Перспективы метаболомных  
исследований растений картофеля

Клеточная компартментализация метаболома
Большим достижением метаболомных исследований мож­
но считать появление подходов, позволяющих анализи­
ровать метаболитные профили отдельных компартментов 
клетки. Они не только указывают на метаболическое зна­
чение каждой отдельной органеллы, но и позволяют уста­
новить связи между компартментами при формировании 
внутриклеточных метаболических сетей (Geigenberger et 
al., 2011; Tiessen et al., 2012; Fly et al., 2015).

Углеводный обмен, несомненно, играет важнейшую 
роль в формировании клубней картофеля. В начале 
формирования клубней происходит ряд метаболических 
перестроек, в том числе изменение баланса сахаров на 
клеточном уровне. Показано усиление активности саха­
розосинтазы и снижение активности кислой инвертазы 
(Fernie, Willmitzer, 2001). Для выявления роли инвертаз 
в регуляции углеводного метаболизма был проведен 
сравнительный анализ клубней исходных растений сорта 
Desiree и двух трансгенных линий: U­IN2­30, экспресси­
рующей ген, кодирующий дрожжевую инвертазу, и линии 
U­IN1­33, экспрессирующей ген, кодирующий инвертазу, 
но содержащий последовательность апопластной локали­
зации фермента. Сравнительный анализ продемонстриро­
вал, что внутриклеточное перераспределение фермента 
оказывало значительное действие как на фенотип, так 
и на биохимические характеристики клубней (Farre et 
al., 2008). Метаболитный ГХ­МС профайлинг в сочета­
нии с субклеточным фракционированием (non­aqueous 
fractionation) позволил выявить неравное распределение 
50 метаболитов между компартментами в клетках клуб­
ней картофеля. Драматические изменения наблюдались в 
субклеточном распределении сахаров. Например, если в 
клетках исходных и трансгенных растений, экспрессиру­
ющих ген инвертазы апопластной локализации, глюкоза 
содержалась главным образом в вакуоли, то сверхэкспрес­
сия гена цитозольной инвертазы у трансгенных растений 
приводила к росту содержания глюкозы в цитоплазме до 
уровня, свойственного вакуоли. С другой стороны, если в 
клубнях исходных растений сахароза была локализована 
преимущественно в вакуоли, то при экспрессии транс­
генов инвертазы происходило резкое увеличение доли 
сахарозы, содержавшейся в цитоплазме и пластидах, за 
счет снижения ее содержания в вакуоли и роста в других 
компартментах, причем в случае апопластной формы ин­
вертазы эффект проявлялся заметно сильнее. Некоторые 
сахара, такие как мальтоза, изомальтоза, мальтит и тре­
галоза, были обнаружены только в клетках трансгенной 
линии, экспрессирующей ген цитозольной инвертазы. 
Существенные различия наблюдались в субклеточных 
концентрациях производных сахаров. Так, наблюдалось 
увеличение цитозольной концентрации глюкозо­6­фос­
фата, фруктозо­6­фосфата, 3­фосфоглицерата и общей 
кон центрации маннита при экспрессии гена, кодирующего 
цитозольную инвертазу. Наряду с этим усиление экс­
прессии генов цитозольной, но не апопластной инвертазы 
вызывало значительное перераспределение пула инозита 
из вакуоли в цитоплазму (Farre et al., 2008).

Снижение вакуолярного и увеличение цитозольного 
пулов фумарата и сукцината при сверхэкспрессии гена ци­
тозольной инвертазы было единственным значительным 

изменением субклеточного распределения органических 
кислот в клетках трансгенных растений (Farre et al., 
2008). Следует отметить, что в клетках листа аминокис­
лоты были преимущественно локализованы в цитозоле 
(Leidreiter et al., 1995; Benkeblia et al., 2007), а в клетках 
клубней определялись в вакуоли, что может свидетель­
ствовать о специализации клеток клубней к депониро­
ванию (Farre et al., 2008). Экспрессия гена цитозольной 
инвертазы приводила к снижению содержания в вакуолях 
гомосерина, лизина, метионина, 5­оксопролина и росту 
содержания триптофана. Экспрессия гена апопластной 
инвертазы сопровождалась увеличением пластидного и 
уменьшением вакуолярного пула аланина, валина, изо­
лейцина, лейцина, лизина, метионина, триптофана, фени­
лаланина и тирозина. В отличие от линии с апопластной 
формой фермента, трансгенная линия, экспрессирующая 
цитоплазматическую форму инвертазы, характеризова­
лась увеличенным содержанием во всех компартментах 
нескольких основных аминокислот, таких как аспарагин, 
ГАМК и глутамат, тогда как увеличение содержания трип­
тофана было ограничено вакуолью.

Таким образом, комплексные метаболомные изменения 
происходят не только на уровне отдельного организма 
и/ или органа, но и на субклеточном органелльном уровне. 

Суточные колебания метаболома
Накопленные данные позволяют сделать вывод о том, 
что изменения метаболомных профилей могут носить 
достаточно динамичный характер. Суточные колебания 
содержания углеводов и широкого спектра метаболитов 
в листьях картофеля (Solanum tuberosum, сорт Desiree) 
были проанализированы с помощью метода ГХ­МС. 
Данное исследование представляет особый интерес, так 
как в тандеме с метаболомным анализом проводился 
анализ транскриптома с использованием микрочипов 
(Urbanczyk­Wochniak et al., 2005). Установлено, что не­
которые метаболиты (глутаровая кислота, мальтоза, са­
хароза, изомальтоза) имели сравнительно большую связь 
с первой главной компонентой, в пространстве которой 
временные кластеры отделены друг от друга. Содержание 
интермедиатов фотодыхания, таких как глицин и серин, а 
также многих других аминокислот, например тирозина, 
достигало максимума в конце светового периода. В то же 
время интермедиаты цикла Кребса характеризовались 
различной динамикой их содержания. Так, для цитрата и 
изоцитрата отмечено уменьшение пулов в течение свето­
вого периода и увеличение – в темное время суток, тогда 
как содержание малата росло в течение светового периода 
и снижалось в темноте. При освещении наблюдалось 
резкое увеличение пулов фруктозо­6­фосфата, глюкозо­6­
фосфата и множества сахаров и сахароспиртов, в темное 
время суток накапливались мальтоза, мальтит и урацил. 
Выявленные суточные изменения содержания углеводов, 
аминокислот и органических кислот в листьях картофеля 
во многом аналогичны тем, которые ранее наблюдались у 
табака и арабидопсиса (Urbanczyk­Wochniak et al., 2005).

Обращаясь к системному анализу изменений на мета­
боломном и транскриптомном уровнях, следует отметить, 
что в течение суточного периода было зарегистрировано 
56 значимых различий в содержании метаболитов и 
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832 значимых различия в уровнях транскриптов. Необ­
ходимо подчеркнуть, что лишь относительно небольшое 
число изменений в экспрессии генов сильно коррелирует 
с изменениями в уровнях метаболитов. Полученные ре­
зультаты подтверждают метаболическую регуляцию на 
генном уровне (Urbanczyk­Wochniak et al., 2005).

Генотип и метаболитный профиль
Общеизвестно, что картофель был доместицирован в Юж­
ной Америке. Центром происхождения и разнообразия 
аборигенных южноамериканских сортов является бассейн 
оз. Титикака. По мнению отечественных систематиков, 
второй независимый центр происхождения картофеля 
находился на территории Южного Чили (Юзепчук, Бу­
касов, 1929). Разнообразие культурных видов картофеля 
представлено аборигенными (местными) южноамери­
канскими сортами четырех уровней плоидности. Среди 
исследователей существуют глубокие разногласия по 
вопросам происхождения и таксономического состава 
группы культурных видов картофеля (Spooner et al., 2014). 
Огромное разнообразие местных южноамериканских 
сортов (в генбанках сохраняются тысячи образцов) по 
самому широкому спектру признаков на протяжении не­
скольких столетий активно используется в селекционных 
программах разных стран.

Селекционные сорта картофеля характеризуются уз­
ким спектром генетического разнообразия, что связано 
с историей интродукции картофеля в европейские и се­
ве роамериканские страны. Малочисленные южноамери­
канские аборигенные сорта были интродуцированы в 
Европу начиная с конца XVI в. При этом в новой среде 
(обстановке) отбирались формы, способные формировать 
клубни в условиях длинного летнего дня умеренных и 
северных широт, что привело к резкому сужению генети­
ческого разнообразия селекционных сортов, выведенных 
за пределами Южной Америки в XVII – начале XX в. Рас­
ширение генетического разнообразия современных селек­
ционных сортов достигается применением методов меж­
видовой гибридизации, хромосомной, клеточной и генной 
инженерии.

О возможности использования результатов метабо­
ломного профилирования для дифференциации сортов 
картофеля и поиска у них специфических метаболитов 
свидетельствуют данные, полученные в последние годы. 
С использованием ГХ­МС было изучено фитохимическое 
разнообразие низкомолекулярных полярных и неполяр­
ных метаболитов в клубнях 27 тетраплоидных сортов кар­
тофеля (включая аборигенные чилийские, а также старые 
европейские и современные селекционные сор та) и двух 
диплоидных сортов Inca Sun и Mayan Gold, полученных 
на основе S. phureja (Dobson et al., 2008).

Показано, что отдельные сорта анализируемой выборки 
отличались по содержанию ряда соединений. Например, 
сорта Glenna и Morag имели разный профиль полярных 
метаболитов. В частности, сорт Glenna содержал больше 
фруктозы, глюкозы, глюкаровой и галактаровой кислот 
и меньше глицериновой, фумаровой и треоновой кислот, 
инозита, мочевины, и R­глицерофосфата. Метаболитные 
профили клубней сорта Pentland Javelin отличались от 
других повышенным содержанием аминокислот – ала­

нина, валина, изолейцина, тирозина, лейцина, глицина, 
оксопролина, метионина, фенилаланина и лизина. Анализ 
профилей неполярных метаболитов выявил своеобразие 
сорта Mayan Gold, характеризовавшегося большим, по 
сравнению с другими культурными и аборигенными сор­
тами, содержанием минорных жирных кислот (15 : 0, 17 : 0, 
15 : 1, 19 : 1) (Dobson et al., 2008).

Однако различия между группами селекционных и або­
ригенных сортов были невелики и в ряде случаев сравни­
мы с межсортовыми и межклональными, а также сопоста­
вимы с различиями, выявляемыми при анализе растений, 
выращенных в разных условиях. Такой результат мог быть 
обусловлен неравным физиологическим состоянием ана­
лизируемых растений, поскольку скорость развития рас­
тений, в том числе клубней, различается в зависимости от 
генотипа (Dobson et al., 2008), а в процессе формирования 
клубней наблюдаются изменения баланса метаболитов, 
например, отмечено снижение содержания фруктозы, глю­
козы и сахарозы в клубнях (Richardson et al., 1990; Kolbe, 
Stephan­Beckmann, 1997). Тем не менее совокупный ана­
лиз данных с использованием метода главных компонент 
показал, что вариабельность метаболитных профилей 
(между повторностями) у сортов была различной, что 
свидетельствует о разной степени влияния окружающей 
среды на метаболом растений с различным генотипом.

Позже в этой же лаборатории было проведено анало­
гичное исследование по изучению профилей метаболитов 
клубней 46 коллекционных образцов, представленных 
тетраплоидными (группы Tuberosum, Andigena) и ди­
плоидными (группы Phureja, Stenotomum) аборигенными 
сортами картофеля из групп Tuberosum и Andigena, со­
бранных в различных эколого­географических условиях. 
Были выявлены значимые различия в содержании 24 из 
43 неполярных метаболитов и 17 из 49 полярных мета­
болитов. Иерархическая кластеризация на основе сравне­
ния четырех исследованных групп выявила восемь групп 
метаболитов, различающихся паттерном содержания 
(Dob son et al., 2010). Однако применение метода PCA не 
обнаружило существенного влияния географического про­
исхождения на метаболитный профиль в объеме всей вы­
борки. В то же время некоторые различия были найдены 
для местных сортов группы Andigena, имеющих разное 
географическое происхождение. Так, боливийские сорта 
группы Andigena содержали больше аминокислот (гли­
цина, аланина и ГАМК) и сахаров (фруктозы и глюкозы) 
по сравнению с эквадорскими сортами. Установлено, что 
метаболитные профили местных сортов, принадлежащих 
к группам Phureja и Stenotomum, имели достаточно боль­
шое сходство между собой, но отличались от таковых у 
сортов из группы Tuberosum и большинства представи­
телей Andigena (Dobson et al., 2010). В работе (Dobson et 
al., 2010) использована классификация культурных видов 
K. Dodds (1962).

О значимости генотипа в определении метаболического 
профиля свидетельствуют выявленные различия между 
отдельными сортами. Изучение клубней шести селекци­
онных сортов картофеля методом ГХ­МС в сочетании с 
PCA показало, что в пространстве первых двух главных 
компонент сорт Hópehely отличается от остальных сортов 
по содержанию пальмитиновой, стеариновой кислот и 
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Перспективы метаболомных  
исследований растений картофеля

ГАМК, уровень которых был относительно высок именно 
в клубнях этого сорта. Последующее сравнение метабо­
ломов показало, что к вариабельным можно отнести и 
сорта Somogyi kifli и Katica. Однако сорта Venusz Gold, 
Lorett и White Lady были довольно однородными по ме­
таболитному составу клубней. По­видимому, существуют 
как метаболически однородные, так и гетерогенные сорта 
(Uri et al., 2014).

Метаболомные различия, выявленные как между груп­ 
пами сортов, так и между сортами одной группы, ука зыва­
ют на генетическую регуляцию метаболических процессов. 
При этом следует учитывать, что наличие вари абельности 
метаболитного профиля при различных условиях выра­
щивания растений тоже зависит от генотипа исследуемых  
сортов. Проблема генетической детерминации метаболо­
ма, безусловно, требует дальнейших исследований.

Метаболом при изменении  
количественных признаков
Наиболее распространенный подход для поиска гене­
тических факторов, влияющих на проявление сложных 
количественных признаков организма, – картирование 
локусов количественных признаков (quantitative trait 
loci – QTL). QTL­картирование основано на интеграции 
молекулярно­генетических и фенотипических данных, 
обработанных методами статистического анализа (Doerge, 
2002). В последние годы этот подход начал применяться 
и в исследованиях по метаболомному профилированию 
клубней, что позволило у картофеля картировать ряд 
mQTL (metabolic quantitative trait locus), ассоциированных 
с метаболомными признаками.

Заметных успехов в этой области достигли исследова­
тели Университета Вагенингена, что во многом связано с 
их предыдущими работами по картированию многочис­
ленных QTL, детерминирующих признаки качества клуб­
ней, выполненными с использованием различных систем 
ДНК­маркеров, геномных и транскриптомных подходов 
(van Eck et al., 1994; Kloosterman et al., 2010). Созданные 
в этих исследованиях картирующие диплоидные высоко­
гетерозиготные популяции, полученные в межвидовых 
скрещиваниях дигаплоидов картофеля (S. tuberosum) с 
культурным (S. phureja) и диким (S. vernei) видами, были 
использованы и для метаболитного профилирования ме­
тодом GC­TOF­MS, что позволило выявить генетические 
факторы (mQTL), определяющие изменчивость первич­
ного метаболизма картофеля. В общей сложности в ходе 
анализа было детектировано 139 полярных метаболитов. 
Анализ генетической информации с применением машин­
ного обучения, методом Random Forest, позволил выявить 
локусы mQTL для 72 % метаболитов (Carreno­Quintero et 
al., 2012). Эти результаты были сопоставлены с данными 
по QTL­картированию 26 признаков качества клубней 
(например, окраска мякоти и кожуры, пригодность к 
определенному типу приготовления, продолжительность 
периода покоя клубней и др.). В ходе исследования уда­
лось показать, что большое число признаков колокализо­
вано с локусом, детерминирующем продолжительность 
вегетации растения на хромосоме 5. Однако ряд mQTL 
был картирован за пределами этой области, что косвенно 
указывает на наличие регуляторных сетей, независимых 

от стадии развития растений. Изменчивость признака 
«размер зерен крахмала», например, определяется QTL на 
хромосоме 8, где также локализуются mQTL целого ряда 
аминокислот, органических кислот и углеводов. Призна­
ки, детерминирующие окраску чипсов, колокализованы 
с mQTL органических кислот сукцината, фумарата и бу­
тирата на хромосомах 2 и 9. Еще один признак – уровень 
фосфорилирования крахмала – определяет его вязкость и 
ряд химических свойств клубней и, соответственно, име­
ет большое значение для последующего использования 
картофеля в пищу. QTL данного признака локализован 
на хромосомах 2, 9 и 5 вместе с mQTL аланина, бути­
рата, ГАМК, сукцината, 5­оксопролина, фенилаланина, 
глутамина, тирозина, триптофана и галактинола (Carreno­
Quintero et al., 2012).

Выявленные факты колокализации QTL и mQTL по­
зволили авторам статьи высказать предположение об 
общих регуляторных факторах, контролирующих синтез 
ряда метаболитов и одновременно детерминирующих 
изменчивость ряда признаков качества клубней.

Метаболомика и фенотип картофеля
Вкус. Изолейцин, лейцин, тирозин и фенилаланин – 
важные предшественники ароматических соединений, 
определяющих вкус вареного картофеля (Duckham et al., 
2001; Martin, Ames, 2001). Именно изолейцин, лейцин и 
тирозин являются основными субстратами для реакций 
Стрекера, в результате которых выделяются летучие 
альдегиды (метилбутаналь и бензальдегид), которые при­
дают «миндальный» и «поджаренный/сладкий» аромат 
вареному картофелю. Свободный тирозин также служит 
основным субстратом для полифенолоксидазы (Corsini et 
al., 1992), которая ответственна за нежелательный био­
синтез меланина в механически поврежденных клубнях 
картофеля. В свою очередь хлорогеновая кислота не 
только является субстратом для полифенолоксидазы в 
клубнях некоторых сортов, но и вместе со своими пред­
шественниками фенилаланином, хинатом и коффеатом 
вовлечена в неферментные реакции, вызывающие по­
темнение картофеля после приготовления (Dao, Friedman, 
1992). Тем самым метаболом растений определяет потре­
бительские свойства картофеля. Выявление и описание 
свойств различных сортов сельскохозяйственных культур, 
связанных с хозяйственно важными признаками, может 
быть проведено с использованием недавно разработан­
ного метода FIE­MS (flow infusion electrospray ionization 
mass spectrometry). В исследовании клубней нескольких 
сортов картофеля (Agria, Desiree, Granola, Linda, Solara) 
с помощью метода FIE­MS и последующего RF­анализа 
удалось выявить лишь 24 значимых метаболита, харак­
теризующих метаболический профиль сорта. К их числу 
можно отнести тирозин, рафинозу, фенилаланин, ГАМК, 
глюконат, изолейцин, лейцин, метионин и аспартат. На­
пример, сорт Desiree отличается от других высоким содер­
жанием тирозина. Следовательно, метаболитный профиль 
можно рассматривать в качестве ключевого показателя, 
характеризующего вкусовые качества клубней картофеля 
у различных сортов (Beckmann et al., 2007).

В работе (Uri et al., 2014) методом ГХ­МС проведен 
анализ метаболитных профилей клубней шести cелекци­
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онных сортов картофеля (Hópehely, Katica, Lorett, So mo gyi 
kifli, Vénusz Gold, White Lady), различающихся содержа­
нием крахмала, продолжительностью периода покоя клуб­
ней, окраской мякоти клубней и рассыпчатостью тканей 
клубня, пригодных к разным способам приготовления. 
По результатам исследований сделан вывод о том, что 
в целом изменчивость метаболитного профиля клубней 
не связана с принадлежностью сортов к определенным 
группам по содержанию крахмала или по типу приго­
товления. Отметим, что данные выводы можно считать 
предварительными, так как в каждой группе было проана­
лизировано не более одного­двух сортов. В то же время в 
этой работе выявлены межсортовые различия в профилях 
метаболитов как свежесобранных клубней (значимые 
отличия для сорта Hópehely), так и клубней в процессе 
хранения (в темноте при 20–22 °C). У всех сор тов, кроме 
Somogyi kifli, были выявлены значимые межсортовые 
различия в динамике изменений многих метаболитов, 
которые не зависели от продолжительности периода по­
коя клубней. Относительная стабильность метаболитного 
состава клубней отмечена только у сорта Somogyi kifli, в 
родословной которого не участвовали дикие виды, в то 
время как остальные пять сортов получены на основе 
интрогрессивной гибридизации (Uri et al., 2014).

Окраска кожуры и мякоти. Транскриптомное и ме­
таболомное (LC­MS) профилирование клубней родитель­
ских диплоидных селекционных клонов C (USW533.7) и 
Е (77.2102.37), а также гибридной С × Е расщепляющейся 
популяции позволило прояснить механизмы формирова­
ния важных качественных признаков, таких как окраска 
кожуры и мякоти клубней, а также ферментативное 
обесцвечивание клубней после очистки (Acharjee et al., 
2011). Применение RF для установления связи метабо­
лома и окраски мякоти клубней выявило несколько зна­
чимых метаболитов. Набор этих метаболитов объяснял 
77 % дисперсии признака окраски клубней. Этот список 
включал каротиноиды – виолоксантин и зеаксантин, а 
также ряд неидентифицированных соединений. Спектр 
метаболитов, статистически связанный с ферментативным 
обесцвечиванием клубней после очистки, отличался от 
предыдущего, однако 6 метаболитов были общими для 
обоих признаков, в том числе виолоксантин. Интеграция 
метаболомных и транскриптомных данных позволила 
существенно увеличить выявляемую долю дисперсии 
признаков клубней, объясняемую при RF­анализе, по 
сравнению с рассчитанными отдельно – либо в транскрип­
томном, либо в метаболомном анализах: 82 % дисперсии 
для окраски клубней и 51 % для признака обесцвечивания 
клубней после очистки (Acharjee et al., 2011).

В следующей работе этого коллектива авторов для вы­
явления связей генетических и метаболических факторов 
с фенотипическими, в том числе хозяйственно ценных 
признаков, было проведено системное исследование 
диплоидной расщепляющейся популяции, включающее 
анализ экспрессии генов, метаболитное профилирование 
(ГХ­МС и ЖХ­МС) и протеомный анализ (Acharjee et al., 
2016). Оказалось, что профили метаболитов слабо связаны 
с ценными фенотипическими признаками. Полученные 
методом RF модели для предсказания изменчивости фе­
нотипических признаков на основе ГХ­МС объясняют 

не более 12 % дисперсии, а модели на основе ЖХ­МС 
показали связь содержания метаболитов с фенотипом 
только для признака окраски клубней (63 % объясненной 
дисперсии). В то же время объединение всех факторов, 
определяющих окраску мякоти картофеля, включая из­
менчивость экспрессии генов, кодирующих бета­каро­
тин­гидроксилазу и зеаксантин­эпоксидазу, метаболиты 
и белки, объясняет 75 % диспер сии, что лишь немногим 
больше, чем одиночные дан ные транскриптомного или 
ЖХ­МС профилирования. В случае признака формы 
клубней только транскриптомные данные объясняют су­
щественную долю дисперсии. Изменчивость показателя 
желатинизации крахмала, измеряемого с помощью диф­
ференциальной сканирующей калориметрии (differential 
scanning calorimetry – DSC), значимо связана с экс­
прессией 12 генов, содержанием 5 метаболитов (ЖХ) и 
2 белков. Эти 19 переменных объясняли 45 % дисперсии. 
Транскриптомный и метаболомный анализ изучаемой 
популяции по изменчивости признака ферментативного 
обесцвечивания после очистки клубней выявил 420 значи­
мых генов и 8 значимых метаболитов (ЖХ), среди которых 
два были идентифицированы как хлорогеновая кислота и 
метиловый эфир тирозина (Acharjee et al., 2016).

Окрашенный картофель содержит антоцианы, обла­
дающие антиоксидантными свойствами (Stushnoff et al., 
2010; Truong et al., 2010; Chong et al., 2013). На сегод­
няшний день известно более 635 антоцианов, содержа­
щихся в различных цветных фруктах, овощах и цветках. 
Антоцианидины дельфинидин, петунидин и мальвидин 
окрашивают ткани в темные и фиолетовые цвета, в то 
время как цианидин и пеларгонидин придают растениям 
ярко­красную окраску (Jaakola, 2013). Сорта Hongyoung 
и Jayoung с окрашенными клубнями были получены в 
скрещиваниях сорта Atlantic с неокрашенной мякотью 
клубней и селекционного клона AG34314 с темно­пурпур­
ными клубнями (Park et al., 2009a, b). Hongyoung имеет 
светло­красную кожуру и мякоть, а клубни сорта Jayoung 
окрашены в темно­фиолетовый цвет. Анализ данных про­
филирования методом PCA показал, что метаболитные 
профили этих сортов различаются в пространстве первых 
двух главных компонент (Cho et al., 2016). В частности, 
состав флавоноидов сильно различался у сортов Hong­
young и Jayoung, что свидетельствует, возможно, о реша­
ющей роли этих метаболитов в определении пигментации 
картофеля. Апигенин, кемпферол, дигидрокемпферол 
и производные пеларгонидина содержались в больших 
количествах у сорта Hongyoung, тогда как производные 
пеонидина, петунидина и мальвидина – у сорта Jayoung 
(Cho et al., 2016).

Метаболомика генно-модифицированного 
картофеля
Особого внимания заслуживает серия работ, в которых 
рассматриваются метаболические изменения при полу­
чении генетически модифицированных растений. Со­
вокупность приведенных в настоящем обзоре данных 
свидетельствует о том, что метаболом картофеля (как и 
других видов растений) очень отзывчив на любые изме­
нения на уровне генома. Тогда возникает вопрос, можно 
ли использовать метаболическое профилирование для 
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идентификации генно­модифицированных растений, а 
также для доказательства их безопасности для окружаю­
щей среды. Выше мы уже приводили данные о значении 
модуляции экспрессии инвертазы и ее локализации в 
клетке на изменение внутриклеточных метаболических 
градиентов. Рассмотрим результаты еще нескольких ис­
следований.

Фосфоглюкомутаза (PGM) катализирует взаимопревра­
щение глюкозо­1­фосфата в глюкозо­6­фосфат и является 
основной точкой бифуркации обмена веществ между де­
понированием и гликолизом (Ray, Peck, 1973; Guedon et al., 
2000). Трансгенный картофель со сниженной экспрессией 
пластидной фосфоглюкомутазы (PPGM) не демонстриро­
вал никаких внешних фенотипических особенностей, но 
характеризовался резким снижением накопления крахма­
ла в клубнях и значительным увеличением уровня содер­
жания сахарозы и гексозофосфатов (Tauberger et al., 2000). 
Снижение активности PPGM приводило к снижению на­
копления крахмала в листьях картофеля и сопровождалось 
небольшим уменьшением уровня сахарозы (Lytovchenko 
et al., 2002a). При репрессии синтеза PPGM снижался 
объем пулов глюкозо­6­фосфата, фруктозо­6­фосфата и 
глю козо­1­фосфата, однако соотношение глюкозо­6­фос­
фа та и глюкозо­1­фосфата существенно не изменялось. 
Наблюдалось значительное уменьшение содержания 
триозофосфатов и неорганического фосфата (Фн). Рост 
соотношения фосфосахаров и Фн указывает на то, что 
уровень транспорта фотосинтатов в трансгенных линиях 
мог быть лимитирован фосфатом. При этом падали кон­
центрации фосфоенолпирувата и пирувата, понижались 
содержание УДФ­глюкозы и соотношение АТФ/АДФ. 
В то же время в трансгенных растениях пул аминокислот 
(аспарагин, глутамат, изолейцин, лизин, фенилаланин, 
серин, тирозин и валин) увеличивался, а большинства 
органических кислот (сукцинат, цитрат, α­кетоглутарат, 
шикимат, бензоат) уменьшался (Lytovchenko et al., 2002a).

В клубнях генно­модифицированных растений со 
сниженной активностью цитозольной фосфоглюкому­
тазы (cPGM) наблюдалось падение уровня мобилизации 
сахарозы и накопления крахмала, и растения демонстри­
ровали малорослый (stunted) фенотип (Fernie et al., 2002). 
В листьях трансформантов скорость фотосинтеза была 
снижена, но при этом уровень фотосинтетического син­
теза сахарозы менялся слабо (Lytovchenko et al., 2002b). 
Содержание гексозофосфатов и триозофосфатов снижа­
лось, тогда как размер пула Фн не отличался от дикого 
типа, а соотношение фосфоэфиров сахаров и Фн было 
значительно меньше. Также значительно ниже в трансфор­
мантах было содержание фосфоенолпирувата и пирувата. 
Снижение активности cPGM вызывало снижение уровня 
аденилатов и в частности АТФ, при этом соотношение 
АТФ/АДФ немного росло. Пул УДФ­глюкозы существен­
но снизился. Кроме того, наблюдалось значительное 
снижение содержания аспарагина, изолейцина, лейцина, 
лизина, серина, тирозина и валина. При этом росло со­
держание карбоновых кислот – цитрата и кетоглутарата, 
а пул шикимата уменьшался (Lytovchenko et al., 2002b).

Другой фермент – фруктокиназа – катализирует фосфо­
рилирование фруктозы с образованием фруктозо­6­фос­
фата. Трансформация растений картофеля сортов Desiree 

и Record смысловой и антисмысловой последователь­
ностями гена фруктокиназы под контролем 35S промо­
тора вызывала изменения количества и активности этого 
фермента (Davies et al., 2005). Сравнительный анализ 
листьев и клубней показал, что эта изоформа вносит 
лишь небольшой вклад в общую фруктокиназную актив­
ность в тканях листьев, но является преобладающей в 
клубнях. Антисмысловое ингибирование фруктокиназы 
приводило к снижению урожая клубней, напротив, ее 
избыточная экспрессия не оказывала никакого влияния 
на этот параметр. Видимо, фруктокиназа не определяет 
метаболизм крахмала, поскольку модуляция ее активности 
слабо влияла на метаболизм углеводов, за исключением 
общего увеличения содержания глюкозы в антисмысло­
вых линиях (Davies et al., 2005). Последующий анализ 
показал, что изменение активности фруктокиназы вы­
зывало небольшое количество изменений в содержании 
органических и аминокислот, а также минорных углеводов 
в клубнях картофеля, причем многие из этих изменений 
не коррелировали с уровнем экспрессии или зависели от 
генетического фона. Отмечалась положительная корре­
ляция уровня активности фруктокиназы с содержанием 
дегидроаскорбата и арабинозы. Другие наблюдаемые 
различия зависели от генетического фона, т. е. от линии 
исходного растения. Так, в случае трансгенных растений 
сорта Record избыточная экспрессия фруктокиназы приво­
дила к увеличению пулов аланина, аспарагина, орнитина 
и пролина, сахарата, хината, цитрата, фукозы и глицерин­
1­фосфата, в то время как подавление экспрессии вызы­
вало увеличение содержания ГАМК, глутамина, лизина, 
тирозина, валина, фумарата, малата и хината и снижение 
пула мальтозы. У трансгенных растений сорта Desiree 
было отмечено меньше изменений, вызванных репрессией 
фруктокиназы, по сравнению с сортом Record. Растения 
с репрессией фруктокиназы характеризовались ростом 
содержания малата, галактозы и маннозы и снижением 
бета­аланина, тирамина, сахарата и шикимата, тогда как 
сверхэкспрессия приводила к снижению уровня содер­
жания глицина, тирамина, тирозина и сукцината. Анализ 
активности метаболических потоков с использованием 
меченых субстратов показал, что в метаболизме транс­
генных линий происходит заметный сдвиг. Эти данные 
свидетельствуют о важной роли фруктокиназы, действу­
ющей совместно с сахарозосинтазой, в поддержании 
баланса между синтезом и деградацией сахарозы (Davies 
et al., 2005).

Анализ метаболома методами ЯМР и ВЭЖХ­УФ клуб­
ней 40 генно­модифицированных линий, относящихся к 
четырем группам образцов, полученных у сортов Record 
и Desiree и несущих модификации генов первичного 
метаболизма углерода, синтеза крахмала, процессинга 
гликопротеинов и метаболизма полиаминов и этилена, 
в сочетании с мульти­ и юнивариантной статистикой 
выявил существенное влияние генотипа на метаболом 
(Defernez et al., 2004). Полученные данные неоспоримо 
свидетельствуют о том, что изменения генотипа могут 
существенно влиять на метаболическую перестройку 
растений картофеля.

Важным прикладным направлением в создании ГМО 
является получение растений, синтезирующих соедине­
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ния, полезные для здоровья человека. К числу таких рас­
тений относятся сорта картофеля, содержащие инулины. 
Инулины стимулируют рост бифидобактерий в кишечнике 
и помогают повысить резистентность пищеварительного 
тракта к патогенам (Hellwege et al., 2000). Однако создание 
генно­модифицированных растений требует постоянного 
контроля за их биохимическим фенотипом. Для этого 
были исследованы клубни обычных растений и трансген­
ных линий, полученных на основе сорта Desiree, которые 
содержат в больших количествах фруктаны инулинового 
типа. FIE­MS фингерпринтинг 600 образцов, представля­
ющих все генотипы, в сочетании с РСА показал, что по 
метаболомным признакам можно выделить три основных 
метакласса генотипов: исходных сортов и трансгенных 
линий с изменением экспрессии сахароза : сахароза­1­
фрук тозилтрансферазы (SST) и фруктан : фруктан­1­фрук­
тозилтрансферазы (SST/FFT) (Catchpole et al., 2005).

Еще более масштабное метаболитное профилирование 
методом GC­TOF­MS с использованием 2 182 клубней 
12 генотипов с регистрацией 252 метаболитов (90 иден­
тифицированы, 89 отнесены к определенному классу и 
73 неизвестны) также показало метаболомные различия 
генотипов, отличающихся по экспрессии SST и FFT. 
Таким образом, именно целенаправленные изменения, 
вызванные генетической трансформацией, определяли 
главные изменения метаболитного профиля картофеля 
(Catchpole et al., 2005).

Важным аспектом контроля метаболизма ГМ­расте ния 
является выяснение действия на фенотип факторов окру­
жающей среды в условиях реального агробиоценоза в те­
чение длительного времени. Сравнение трех трансгенных 
линий, синтезирующих инулины, с шестью традицион­ 
 но полученными показало, что влияние окружающей сре­
ды в полевых условиях и особенностей экспериментов, 
про водившихся в течение двух сезонов, было пренебре­
жимо мало по сравнению с дисперсией, определяемой 
ге но типом. Данные, полученные в разные годы и с ис­
пользованием разных инструментов, показали возмож­
ность использования метаболомного профилирования не 
только для быстрой оценки сходства между генотипами 
растений, но и для выявления метаболитных сигналов, 
которые могли бы объяснить различия между классами 
генотипов (Enot et al., 2007).

Другой вектор создания генно­модифицированных ли­
ний картофеля обусловлен необходимостью повышения 
устойчивости растений к вредителям и патогенам. Из­
вестно, что стероидные гликоалкалоиды – это природные 
токсины, вырабатываемые растениями семейства пасле­
новых. Клубни картофеля накапливают преимущественно 
два гликоалкалоида – хаконин и соланин (van Gelder, 
1990). Функцией этих соединений является защита рас­
тения от насекомых и патогенов, однако их накопление 
снижает качество и безопасность последующего потре­
бления картофеля (Wink, 2003; Friedman, 2006; Nema et 
al., 2008).

Метаболитное профилирование методами LC­MS и 
GC­ MS было использовано для выявления непредна­
меренных изменений химического состава клубней кар­
тофеля при генетической модификации, нацеленной на 
уменьшение содержания гликоалкалоидов, с помощью 

репрессии трех генов SGT1, SGT2 и SGT3, которые уча­
ствуют в их биосинтезе. Показаны не только ожидаемые 
изменения в содержании гликоалкалоидов в модифициро­
ванных линиях, но и значительные изменения содержания 
других метаболитов (Shepherd et al., 2015). Метаболитное 
профилирование клубней методом LC­MS выявило 91 со­
единение, а анализ данных РСА четко разделил образцы 
на три отдельные группы в соответствии с генотипом в 
пространстве первых двух главных компонент. В то же 
время были выявлены изменения в метаболизме растений, 
трансформированных «пустым» вектором, что говорит о 
чувствительности метаболомного профилирования, а так­
же заставляет скрупулезно анализировать влияние любых 
факторов и внимательно подходить к выбору контролей 
для сравнения (Shepherd et al., 2015).

Заключение
Накопленные данные свидетельствуют о значимой роли 
генотипа в проявлении такого фенотипического признака, 
как метаболом. Даже минорные генетические модифика­
ции могут инициировать изменения метаболических сетей 
от субклеточного до организменного уровня. Подводя итог 
краткому анализу современных направлений метаболом­
ных исследований картофеля, их общетеоретических и 
прикладных аспектов, следует подчеркнуть, что метабо­
ломное профилирование является перспективным и высо­
кочувствительным методом. Однако очевидно, что поиск 
биохимических маркеров зависит от стандартизации 
методов выращивания, пробоподготовки и последующего 
анализа, а также от тех унифицирующих подходов, кото­
рые позволили достичь огромного прогресса в геномных 
и транскриптомных исследованиях. 
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Multiplexed set  
of 10 microsatellite markers for 
identification of potato varieties

O.S. Kolobova1 , O.P. Maluchenko1, T.V. Shalaeva1, 
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N.S. Velishaeva1
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Genetic identification of potato varieties is a demand-
ed instrument for development of new cultivars regis-
tration system, protection of plant breeders’ rights, and 
variety homogeneity control. The most perspective 
approach for distinction and identification of varieties 
continues to remain the use of short tandem repeats. 
STR amplification with the subsequent high resolution 
electrophoresis allows such a unique characteristic 
of a variety to be obtained as the DNA profile. A large 
scale of samples requires the creation of a robust and 
time-saving technique based on fragment sizing. We 
selected 10 polymorphic STR loci of potato: STI0032, 
STG0016, STI0001, STI0004, STM1104, STM5127, STI0030, 
STI0033, STI0014, STM5114 and designed a multiplex 
panel for potato DNA profiling. Fluorescent labelling of 
primers and size distinction of amplicones allowed us 
to use one tube for PCR and capillary electrophoresis. 
We also modified the CTAB-protocol for DNA extrac-
tion from tubers and other parts of potato plants, the 
PCR mix recipe and the amplification protocol for good 
results. Using Genetic Analyzer allows the length of 
alleles to be defined with an accuracy of one nucleo-
tide and digitized genetic profiles to be developed. We 
created a unique DNA profile for each of 40 varieties 
and 23 breeding lines from Russia and other countries 
and evaluated the homogeneity of 8 varieties. The 
proposed technique оf potato DNA profiling allows a 
large number of samples to be rapidly analyzed in the 
96-well plate format.

Key words: Solanum; potato; fragment analysis; STR; 
genetic identification. 

Генетическая паспортизация сортов картофеля является востребо-
ванным инструментом для усовершенствования системы реги-
страции и сертификации, защиты прав селекционеров и контроля 
генетической однородности сортов. Наиболее перспективным 
подходом для различения и идентификации сортов на генети-
ческом уровне продолжает оставаться использование микро-
сателлитных маркеров на основе коротких тандемных повторов 
STR. Их амплификация с последующим электрофорезом высокого 
разрешения позволяет получить индивидуальную характеристику 
сорта – ДНК-профиль. При анализе большого количества образцов 
методика получения генетических профилей требует создания 
мультиплексных систем фрагментного анализа, что повышает 
требования как к отбору маркеров, так и к протоколу анализа. Для 
генотипирования сортов картофеля были отобраны 10 информа-
тивных STR-маркеров: STI0032, STG0016, STI0001, STI0004, STM1104, 
STM5127, STI0030, STI0033, STI0014, STM5114, проведен дизайн 
праймеров с разделением локусов по длинам и флуоресцентным 
меткам, разработан протокол выделения ДНК из клубней и других 
частей растений картофеля на основе CTAB-метода, оптимизиро-
ван состав реакционной смеси и условия ПЦР для эффективной 
мультиплексной амплификации и анализа локусов методом капил-
лярного электрофореза. Использование генетического анализа-
тора позволяет определять длину аллелей с точностью до одного 
нуклеотида и получать оцифрованные генетические профили. 
В исследование были включены 41 сорт отечественной и зарубеж-
ной селекции и 26 селекционных образцов. Получены уникальные 
профили для каждого генотипа, позволяющие различать и иденти-
фицировать сорта и сортообразцы, для 8 сортов проведена оценка 
однородности. Предложенная методика генетической паспортиза-
ции позволяет провести анализ большого количества образцов в 
формате 96-луночного планшета в короткие сроки.

Ключевые слова: Solanum; картофель; фрагментный анализ; STR; 
генетическая идентификация.
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На конец 2016 г. в «Государственном реестре селек­
ционных достижений РФ, допущенных к исполь­
зованию» (2016) находилось 410 сортов картофеля. 

Разработка методов генетической идентификации рас­
ширяет возможности регистрации, экспертизы и защиты 
прав в селекции и семеноводстве. Особенно актуальными 
методы генотипирования становятся при идентификации 
материала, размножаемого и сохраняемого in vitro, где 
морфологические сортовые признаки могут быть неярко 
выражены (Антонова и др., 2016).

Наиболее удобная и доступная технология генотипи­
рования – использование микросателлитных маркеров 
на основе коротких тандемных повторов (short tandem 
repeat – STR). Эффективность этого метода для генотипи­
рования сортов картофеля была неоднократно показана 
различными авторами (Велишаева и др., 2006; Reid, Кеrr, 
2007; Gishlan et al., 2009; Рыжова и др., 2010; Есимсеитова 
и др., 2015; Антонова и др., 2016). Однако предложенные 
ранее методики получения генетических профилей рас­
тений по каждому локусу отдельно являются трудоемкими 
и дорогостоящими для селекционной и хозяйственной 
практики, так как требуют большого числа постановок 
электрофореза с ограниченной емкостью геля и нередко 
затрудненной интерпретацией вследствие низкого раз­
решения или артефактов электрофореза. Для доступной 
и надежной идентификации сортов необходимо создание 
мультиплексных (определяющих генетический профиль 
по нескольким локусам одновременно) систем, адапти­
рованных для работы на современном автоматическом 
оборудовании в формате 96­луночного планшета. Это 
предъявляет высокие требования к отбору маркеров и 
разработке технологии анализа.

Чаще всего для генетической идентификации при­
меняются ядерные микросателлиты с три­ или тетра­
нуклеотидными повторами. Маркер должен содержать 
достаточное количество (от 2 до 20) простых повторов, 
иметь высокий уровень полиморфизма (5–8 аллельных 
состояний), не быть сцепленным с другими маркерами, 
не давать нуль­аллелей, т. е. отсутствия ПЦР­продукта в 
качестве признака.

Целью настоящей работы была разработка методики ге­
нотипирования сортов картофеля на основе мультилокус­
ного фрагментного анализа с флуоресцентной детекцией, 
позволяющей быстро и точно проводить анализ большого 
количества образцов в формате 96­луночного планшета.

Материалы и методы
Исследование проводилось на 41 сорте отечественной 
и зарубежной селекции и 26 селекционных образцах 
картофеля, предоставленных Е.П. Шаниной (Уральский 
НИИСХ), В.И. Бирюковой (ВНИИКХ им. А.Г. Лорха), 
Ф.Ф. Замалиевой (Татарский НИИСХ): Алмаз, Амур, Ба­
рон, Бержерак, Бонни, Бордо, Браво, Вализа, Вега, Взрыв, 
Гала, Галактика, Горняк, Демон, Айл оф Джура, Инара, 
Ирбитский, Каменский, Карлингфорд, Катика, Ла Страда, 
Леон Хайт, Лидер, Люкс, Манхеттен, Маяк, Мишка, Мо­
лии, Монреаль, Монте Карло, Оригинал, Отрада, Пароли, 
Пироль, Рубес, Старт, Табор, Торонто, Чудесник, Эскуиза, 
Югра. В исследование бралось по три фрагмента биоло­
гического материала от разных растений одного сорта. 

ДНК была выделена из листьев и клубней CTAB­методом 
(Doyle J.J., Doyle J.L., 1987) с нашими модификациями, 
позволяющими проводить успешную экстракцию из 
любых частей растений картофеля. Выделение ДНК из 
молодых зеленых листьев не представляет проблемы, 
но для листьев в поздних стадиях вегетации и особенно 
клубней не получалось получить препараты достаточной 
спектрофотометрической чистоты, что отражалось на 
результатах амплификации локусов. Замена хлороформа 
на фенол­хлороформ в протоколе позволила решить эту 
проблему и получать препараты ДНК с количеством 
100–150 нг/мкл и чистотой A260/280 1.8–2.0. Протоколы 
выделения ДНК, амплификации и фрагментного анали­
за приведены в Доп. материалах1. Последовательности 
праймеров являются интеллектуальной собственностью 
авторов и предоставляются по запросу. Флуоресцентные 
метки были введены на 3′­конец обратных праймеров. 
Дендрограмма построена по методу UPGMA с использо­
ванием пакета статистических программ Statistica 6.0. Для 
создания аллельной лестницы ПЦР­продукты очищали 
на колонках, используя набор Сleanup Standart (Евроген, 
Россия), и клонировали с использованием вектора pAL2­T 
по инструкции к набору Quick­TA kit (Евроген, Россия). 
Первичную последовательность нуклеотидов определяли 
на генетическом анализаторе ABI PRISM 3130XL (ЦКП 
«Биотехнология» ФБГНУ ВНИИСБ).

Результаты и обсуждение
Разными исследователями были рекомендованы панели 
для генотипирования картофеля, включающие 24 ло­
куса (Gishlan et al., 2009), 12 локусов (Есимсеитова и др., 
2015), 14 локусов (Антонова и др., 2016), 9 локусов (Ры­
жова и др., 2010), 6 локусов (Reid, Кеrr, 2007). Однако 
в этих работах локусы амплифицировались индивиду­
ально и фрагменты анализировались в ПААГ (Велиша­
е ва и др., 2006; Рыжова и др., 2010; Есимсеитова и 
др., 2015) или смешивались и разгонялись попарно на 
си стеме генотипирования Li­Cor (Gishlan et al., 2009; 
Анто нова и др., 2016), что создавало проблемы при 
анализе большого числа образцов. В начале нашего 
исследования мы выбрали 16 локусов, имеющих наи­
больший PIC и рекомендованных для генотипирования. 
По результатам эксперимента на 20 сортах картофеля 
мы исключили мономорфные, дающие артефакты и 
плохо амплифицирующиеся локусы и оставили 10 наи­
более информативных локусов (см. таблицу).

Анализ 41 сорта картофеля и 26 селекционных образцов 
обнаружил значительное генетическое разнообразие по 
исследуемым локусам. Количество выявленных аллелей 
составляло 5–8 на локус. Поскольку геном картофеля 
является тетраплоидным, мы получали от 1 до 4 фрагмен­
тов ДНК в каждом локусе. Размер аллелей варьировал от 
69 до 313 п. н. Все локусы имели четкие профили ампли­
фикации без образования статторов – дополнительных 
пиков, отличающихся на плюс­минус повтор, и других 
артефактов ПЦР (рис. 1). Основные аллели были секвени­
рованы, подтверждена генетическая структура повторов 
и выявлен точный размер аллелей. Для проверки вос­
1 Дополнительные материалы см. в Приложении 3 по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx3.pdf

http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2017-21/appx2.pdf
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Fig. 1. Exemplary multiplex analysis of potato cv. Start. Locus designations are provided nearby peak clusters. 
Numerals indicate peak sizes, bp. 

Loci involved in the system for multiplex potato variety genotyping 

No. Locus Dye Length, bp Repeat Number of alleles 
detected

PIC* Chromosome

1 STI0032 FAM 69–90 (GAG)n 6 0.699 V

2 STG0016 FAM 120–153 (AGA)n 7 0.761 I

3 STI0001 FAM 175–193 (AAT)n 6 0.645 IV

4 STI0004 R6G 82–109 (AAG)n 6 0.673 VI

5 STM1104 R6G 167–191 (TTC)n 5 0.774 VIII

6 STM5127 R6G 239–269 (CTT)n 5 0.735 I

7 STI0030 ROX 88–121 (AAT)n 8 0.801 XII

8 STI0033 ROX 128–149 (AGG)n 7 0.790 VII

9 STI0014 ROX 172–190 (AGG)n 5 0.683 IX

10 STM5114 ROX 289–313 (TCT)n 6 0.781 II

* PIC, polymorphic index content according to (Nei, 1973).
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производимости результатов было проанализировано по 
10 клубней от разных растений каждого сорта для 8 сортов 
Уральского НИИСХ. Для 23 сортообразцов исследовано 
по 5 растений, выращенных на различных селекционных 
участках двух учреждений и после процедуры оздоров­
ления и получения генерации мини­клубней in vitro. Вос­
производимость составила 100 %.

Результаты кластерного анализа (рис. 2) показали вы­
деление с высокой вероятностью селекционных образцов, 
происходящих от S. bulbocastanum. С высокой степенью 
поддержки сформировали отдельную кладу сорта цветно­
го картофеля Bergerac и Чудесник, а также других селек­

ционных образцов с фиолетовой мякотью. Наблюдается 
кластеризация сортов, выведенных в одном селекционном 
учреждении и имеющих в родословной общих родителей 
(Табор, Браво, Амур, Люкс или Взрыв и Маяк, Ирбитский 
и Старт). В отдельную группу попали сорта Bordeaux и 
Rubesse с красной кожурой и белой мякотью. Таким об­
разом, несмотря на интенсивный обмен селекционным 
материалом в современной селекции картофеля и низкую 
степень кластеризации сортов по странам (Антонова и др., 
2016), наблюдается выделение сортов с окрашенной кожу­
рой или мякотью, содержащих относительно недавно при­
внесенный генетический материал диких андийских форм.
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Генетическая паспортизация картофеля на основе  
мультиплексного анализа 10 микросателлитных маркеров

Заключение
Предложенный способ генотипирования может быть ис­
пользован для генетической паспортизации картофеля. 
Достаточное количество определяемых локусов и раз­
нооб разие аллелей позволяют получить уникальные про­
фили по каждому сорту. Методика мультилокусного ана­
лиза дает возможность провести исследование в короткие 
сроки и минимизировать издержки на анализ. Клонирова­
ние основных фрагментов, изучение структуры повтора 
и создание аллельной лестницы – контрольного образца, 
содержащего смесь ДНК наиболее распространенных 
аллелей, позволяют получать точные аллельные профили 
сортов и снижают вероятность ошибок генотипирования.
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Оценка разнообразия растений  
и изменчивости транскрипционной 
активности с использованием 
молекулярных маркеров на основе 
ретротранспозонов

Р.Н. Календарь , К.С. Айжаркын, О.Н. Хапилина,  
А.А. Аменов, Д.С. Тагиманова

Республиканское государственное предприятие «Национальный центр 
биотехнологии» Комитета науки Министерства образования и науки 
Республики Казахстан, Астана, Казахстан

Молекулярные маркеры играют важную роль в генетике, 
поскольку используются в исследованиях различных уров-
ней: при позиционном клонировании, которое включает 
определение генов, контролирующих желаемые признаки, 
при беккроссировании, а также в современной селекции и 
судебной медицине. Ретротранспозоны являются основными 
компонентами эукариотических геномов, что делает их удоб-
ными для использования в качестве молекулярных маркеров. 
Они составляют основную часть хромосом крупных геномов 
растений; различия в размерах геномов объясняются разным 
количеством ретротранспозонов. Распространенность этих 
мобильных элементов по всему геному объясняется их спо-
собностью к репликативной транспозиции, т. е. возможностью 
встраивания в геном без удаления исходного элемента. Струк-
тура ретротранспозонов в целом и их доменов, отвечающих 
за различные фазы их репликации, являются высококонсерва-
тивными для эукариот. Значительная часть ретротранспозо-
нов утратила способность перемещаться самостоятельно по 
причине накопления множественных точечных мутаций и/или  
делеций. Активность ретротранспозонов может проявляться в 
процессе развития, на этапе дифференциации клеток, при воз-
действии стресса, а также может быть источником нестабиль-
ности хроматина и геномных перестроек. Для детекции генети-
ческого полиморфизма были разработаны различные системы 
молекулярных маркеров, основанных на распространенности 
ретротранспозонов по всему геному и их способности к ста-
бильной интеграции в любые локусы хромосом. Маркеры на 
основе ретротранспозонов целесообразно использовать не 
только для проведения генетического анализа или картирова-
ния, но и для выделения, клонирования и характеристики ре-
тротранспозонов или генов, содержащихся в них. В настоящем 
обзоре описаны маркерные системы, созданные на основе 
ретротранспозонов для исследования растений, и оценена их 
роль в генетическом анализе разнообразия видов растений. 

Ключевые слова: растения; полиморфизм; молекулярный 
маркер; повторы; ретротранспозон; мобильный элемент.

Molecular markers have become crucial part of genetics 
due to their use in various branches of it, such as positional 
cloning, which includes identification of genes respon-
sible for desired traits and management of backcrossing 
programs, as well as in modern plant breeding, and human 
forensics. Retrotransposons are a major component of all 
eukaryotic genomes, which makes them suited as molecu-
lar markers. The retrotransposons comprise most of large 
genomes among plants; differences in their prevalence 
explain most of the variation in genome size. These ubiqui-
tous transposable elements are scattered in all of genome 
and their replicative transposition allows insert itself into 
a genome without deletion of the original elements. 
Retro transposon activity can occur during development, 
cell differentiation and stress, and a source of chromatin 
instability and genomic rearrangements. Both the overall 
structure of retrotransposons and the domains respon-
sible for the various phases of their replication are highly 
conserved in all eukaryotes. A high proportion of the retro-
elements have lost their autonomous transposition ability, 
either by point mutations and/or deletions, many of them 
seem to embody defective elements with deletions. Vari-
ous molecular marker systems have been developed that 
exploit the ubiquitous nature of these genetic elements 
and their property of stable integration into dispersed 
chromosomal loci that are polymorphic within species. The 
utility of LTR-retrotransposon-based markers, not only for 
genetic analysis and map construction, in addition also for 
the isolation and characterization of LTR retrotransposons, 
such as the long terminal repeats or the internal genes 
they contain. This review encompasses description of the 
range of retrotransposon-based marker systems estab-
lished for plants and evaluation of the role of retrotranspo-
son markers in genetic diversity analysis of plant species. 

Key words: plants; polymorphism; molecular marker; 
repeats; retrotransposon; transposable element.
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DNA markers have become a key part of genetic variabil­
ity and diversity research. Scope of their usage includes 
creating linkage maps, diagnosis of individuals or lines 

carrying certain linked genes. The DNA marker system is 
tightly linked to developments in molecular biology and bio­
chemistry (Lewontin, Hubby, 1966). Due to shortcomings of 
biochemically based markers, development of markers based 
on DNA polymorphisms have emerged (Kan, Dozy, 1978). 
This DNA marker system utilizes “fingerprints”, distinctive 
patterns of DNA fragments resolved by electrophoresis and 
detected by staining or labelling. Molecular markers work by 
finding nucleotide sequence variation at a particular location 
in the genome and when this nucleotide sequence is different 
between the parents of the chosen cross to be distinguishable 
between plant accessions and to finally study its pattern of 
inheritance. Molecular marker technologies experienced a 
huge progress when polymerase chain reaction (PCR) was in­
troduced, enabling execution of many fingerprinting methods. 
Two categories can be distinguished depending on number of 
loci detections: single or multiplex. 

Large portion of many eukaryotic organisms’ genome 
consists of interspersed repetitive sequences, transposable 
elements (TEs) in particular. Interspersed repeats in most of 
studies species weren’t distributed uniformly, but rather un­
evenly, with some of them being clustered around telomeres 
or centromeres. Variation in copy number of repeat elements 
and internal rearrangements on both homologous chromo­
somes occur after the induction of recombinational processes 
during the meiotic prophase. The resulting heterogeneity in 
the arrangement of distinguishable repeats is used for certain 
molecular markers techniques by targeting mentioned repeat 
elements.

In eukaryotic genome retrotransposons are two major 
transposable elements, which are defined according to their 
mode of propagation. They fall under class I TEs and trans­
pose via RNA intermediate, in contrast to other transposons 
of class II that don’t involve RNA intermediate (Finnegan, 
1990). Depending on their structure and transposition cycle, 
retrotransposons can be classified into two main subclasses: 
LTR retrotransposons and the non­LTR retrotransposons: 
long interspersed repetitive elements (LINE) and short inter­
spersed nuclear elements (SINE), determined by the presence 
or absence of long terminal repeats (LTRs) at their ends. All 
groups are accompanied by their respective non­autonomous 
forms that lack one or more of the genes essential for trans­
position: MITEs (miniature inverted­repeat tandem elements) 
for class II, SINEs for non­LTR retrotransposons, and TRIMs 
(terminal­repeat retrotransposons in miniature) and LARDs 
(large retrotransposon derivatives) for LTR retrotransposons 
(Kalendar et al., 2004, 2008).

Retrotransposons and retroviruses share common similari­
ties, such as overall structural features and basic stages of the 
life cycle (Frankel, Young, 1998; Vicient et al., 2001; Mita, 
Boeke, 2016). However, unlike retroviruses, retrotransposons 
don’t leave genome in order to infect new individuals, but in­
sert the new copies only into their host genomes. If integration 
appears within a cell lineage from which pollen or egg cells 
are ultimately derived, new polymorphism is formed. These 
newly integrated copies are useful for discriminating breed­
ing lines, varieties, or populations of plants from each other.

Retrotransposon-based marker systems
Retrotransposons are one the most fluid genomic components, 
fluctuating immensely in copy number over relatively short 
evolutionary timescale and represent a major component of 
the structural evolution of plant genomes (Flavell et al., 1992; 
Voytas et al., 1992; Macas et al., 2015). In plants, LTR ret­
rotransposons tend to be more abundant than non­LTR (Macas 
et al., 2011). In many crop plants between 40–70 % of the total 
DNA is comprised of LTR retrotransposons (Pearce et al., 
1996; Goke, Ng, 2016). Most of retrotransposons are nested, 
mixed, inverted or truncated in chromosomal sequences. 
Fragments of LTR with retrotransposons internal part are lo­
cated near other retrotransposons, which allows the use LTR 
sequences for PCR amplification. Sites of genome with high 
density of retrotransposons can be used to detect their chance 
association with other retrotransposons. Event in which new 
genome integrations result from retrotransposon activity or 
recombination can be used for distinguishing reproductively 
isolation plant line. In this case, amplified bands derived from 
new insert or recombination will be polymorphic, appearing 
only in plant lines in which the insertions or recombination 
have taken place.

Different ways of using transposable elements as molecular 
markers have been designed. Their qualities such as abun­
dance, general dispersion, and activity allow perfect conditions 
for developing molecular markers. By using retrotransposon 
sequences as molecular markers, many methods were devel­
oped as primers in the polymerase chain reaction (Kalendar, 
2011; Kalendar et al., 2011). The inter­repeat amplification 
polymorphism techniques such as inter­retrotransposon 
amplified polymorphism (IRAP), retrotransposon microsatel­
lite amplification polymorphisms (REMAP) or inter­MITE 
amplification have used abundant dispersed repeats such as 
the LTRs of retrotransposons and SINE­like sequences (inter­
SINE amplified polymorphism – ISAP) (Bureau, Wessler, 
1992; Kalendar, Schulman, 2006; Wenke et al., 2011; Seibt 
et al., 2012), also called Alu­PCR or SINE­PCR (Charlieu et 
al., 1992). 

Positive correlation was detected between the genome 
size of studied organisms and the efficiency of repeat­based 
amplification techniques. The larger the genome, the easier 
it is to develop good primers for revealing multiple bands for 
polymorphism detection (main cereals); organisms with small 
genome, such as Brachypodium dystachyon or Vitis vinifera, 
are the hardest examples for PCR marker development (Kal­
endar, Schulman, 2014).

It has been proven that TE families evolve with different 
profiles, so TE marker systems based on different TEs show 
different levels of resolution and can be chosen to fit with the 
required analysis (Leigh et al., 2003; Kalendar, Schulman, 
2006; Smykal et al., 2009; Hosid et al., 2012). Retrotranspo­
sons insertions behave as Mendelian loci (Manninen et al., 
2006; Tanhuanpaa et al., 2008). Thus, retrotransposon­based 
markers would be expected to be co­dominant and involve 
a different level of genetic variability, i. e. transposition 
events, then arbitrary markers systems such as RAPD or 
AFLPs, which detect polymorphism from simple nucleotide 
changes to genomic rearrangements. Depending on method 
and primer combinations polymorphism detection tools can 
further be expanded knowing nearby TEs that are found in 
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different orientations in the genome (head­to­head, tail­to­tail, 
or head­to­tail).

PCR primers from one species can be used on others 
because related species have phylogenetically related TE 
sequences (retroelements or transposons), in which scenario 
primers designed to conservative TE sequences are advanta­
geous. Being scattered at whole chromosome, TEs often are 
mixed with other elements and repeats; thus, PCR fingerprints 
can be improved if combination of PCR primers is used. 

Following retrieval of LTR sequences of a selected family 
of retrotransposon, their alignment can be made to find out 
the most conserved region in them. The related plant species 
have conservative regions in LTR for identical retroelement; 
therefore, conservative regions can be identified through align­
ment of a few LTR sequences from one species or mixture 
with sequences from the related species (Kalendar et al., 2004; 
Yin et al., 2013; Moisy et al., 2014). The conservative parts 
of retrotransposon regions are used for the design of inverted 
primers for long distance PCR, for cloning of whole element 
and also for IRAP techniques. 

Most of the retrotransposon techniques are anonymous, 
producing fingerprints from multiple sites of retrotransposon 
insertion in the genome. All of them use the combination of 
a known retrotransposon sequence and a variety of adjacent 
sequences. Target for primers are usually designed for LTRs 
near to the joint, in domains that are conserved within families 
but that differ between families. Despite regions internal to 
the LTR containing conserved segments could be used for 
this purpose, commonly to minimize size of the target to be 
amplified choice falls on LTR. Primer facing outward from 
the left or 5′ LTR will necessarily face inward from the right, 
or 3′ LTR because of LTRs being direct repeats. Depending 
on the nature of the second primer, the inward facing primer 
will either not amplify a product, produce a monomorphic 
band, or will detect polymorphism resulting from a nested 
insertion pattern. By using infrequent cutting enzyme, removal 
of internal amplicon can be done. To simplify the process, 
transposon specific primer can be obtained from an internal 
sequence present only once per element for retrotransposons 
with relatively short LTRs. Also, simplified digestion and am­
plification protocols can be used for S­SAP (sequence­specific 
amplified polymorphism) with low copy number elements. 
S­SAP is a modified AFLP method based on BARE­1 retroele­
ment. The core of this method is shredding genomic DNA by 
using two different enzymes that produce a template for the 
specific primer PCR: amplification between retrotransposon 
and adaptors ligated at restriction sites (usually MseI and PstI 
or any other restriction enzyme) using selective bases in the 
adaptor primer. Normally LTR regions is the site where prim­
ers are produced; however, in some cases it can take place at 
internal part of the element, such as polypurine tract (PPT) that 
is located internal to the 3′­LTR in retrotransposons. 

Generally, compared to AFLP, S­SAP displays more poly­
morphism, more chromosomal distribution, and more co­
dominance, but in order to provide sites for adapter ligation 
as in AFLP method, for S­SAP method restriction digestion of 
genomic DNA is required. False genotyping results could be 
caused by sensitivity of commonly used restriction enzymes 
to DNA methylation. When the same technique used for 
retrotransposons is applied to DNA transposons, it is named 

transposon display (TD) (Van den Broeck et al., 1998). In the 
Oryza genus, Rim2/Hipa­TD produced highly polymorphic 
profiles with ample reproducibility within a species as well 
as between species (Kwon et al., 2005). 

IRAP and REMAP methods have been used in gene map­
ping in cereals (Manninen et al., 2000; Boyko et al., 2002; 
Tanhuanpaa et al., 2007), in studies of genome evolution in the 
Solanaceous crop species (Tek et al., 2005; Tam et al., 2009), 
in a variety of applications, including measurement of genetic 
diversity and population structure, chromatin modification and 
epigenetic reprogramming, similarity and cladistic relation­
ships, determination of essential derivation, marker­assisted 
selection, detection of somaclonal variation (Ishizaki, Kato, 
2005; Lightbourn et al., 2007; Tam et al., 2009; Belyayev et 
al., 2010; Smykal et al., 2011; Wenke et al., 2011; Hosid et al., 
2012; Yin et al., 2013; Moisy et al., 2014; Sharma, Nandineni, 
2014; Tang et al., 2014; Paz et al., 2015).

Generation of virtually unlimited number of unique mark­
ers are gained through combination of different LTR primers 
or with combinations with microsatellite primers (REMAP). 
Same primers depending if used alone or in combination 
produce completely different banding patterns, demonstrating 
most of IRAP/REMAP bands were derived from sequences 
bordered by other LTR or a microsatellite on one side, and 
by an LTR on the other. In general, more variable pattern was 
shown in REMAP than in ISSR; also, frequently, but not al­
ways, depending on LTR sequence, single priming PCR show 
less variability than IRAP pattern with primer combinations. 

LTR amplification technique was derived to reach quick, 
robust and economic marker system for genotyping in plant 
breeding and marker­assisted selection (Tam et al., 2009). 
Genetically inherited retrotransposon families can serve as 
markers that can ultimately protect the rights of breeders. 
The pattern obtained will be related to the TE copy number, 
insertion pattern and size of the TE family. Amplification 
of a series of bands (DNA fingerprints) using primers ho­
mologous to these high copy number repeats is achievable 
because of association of these sequences with each other and 
produced markers are very informative genetic markers (Yin  
et al., 2013).

Transposon display has been used also as a sensitive method 
for detecting genomic copies of retrotransposons amidst ret­
rotransposon cDNAs (Jaaskelainen et al., 1999), in detecting 
cDNA polymorphism and clonal differences resulting from 
retrotransposon activities or retrotransposon recombination 
after crossing­over (Kalendar et al., 2010; Monden et al., 
2014). LTR amplification technique displays is also efficient 
in examine genome structure and evolution in Solanaceous 
crop species, and in chromosome structure and transmission 
(Manetti et al., 2007, 2009; Novakova et al., 2009; Park et 
al., 2012; Michael, 2014; Na et al., 2014; Tang et al., 2014).

Insertion polymorphism of active retrotransposon families 
(Rtsp­1 and Lib) was used for DNA fingerprinting in sweet 
potato (Ipomoea batatas). Constructed phylogenetic tree us­
ing these insertion sites showed strong correspondence with 
pedigree information, proving this method could be utilized 
for genetic diversity studies. Thus, without a need for whole 
genome sequence information genome­wide comparative 
analysis of active retrotransposon insertion sites is effec­
tive approach for DNA fingerprinting. This method could 
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facilitate development of cultivar diagnostic system based 
on PCR and determination of genetic relationships (Monden  
et al., 2014).

Due to abundance of SINE repetitive sequences in almost 
all plant genomes, it can be effectively used for genotyping 
(Wenke et al., 2011; Seibt et al., 2012). Potato served as a 
sample plant to develop ISAP method, and it is also possible 
to apply this method on another species (Seibt et al., 2012; 
Wenke et al., 2015). Two selected SINE families, SolS­IIIa 
and SolS­IV, were shown to be highly but differently amplified 
in Solanaceae, Solaneae tribe, including wild and cultivated 
potatoes, tomato, and eggplant. Genome­wide distribution of 
SolS­IIIa and SolS­IV along potato chromosomes, which is 
the basis for genotype discrimination and differentiation of 
somaclonal variants by ISAP markers, was shown through 
fluorescent in situ hybridization (Seibt et al., 2012). Study of 
activity of retrotransposons in inter­ and intraspecific hybrids 
between Solanum kurtzianum and S. microdontum observed 
that at morphological level intraspecific hybrids’ genotypes 
remained same as their parents’, while genotypes of interspe­
cific hybrids have been altered. Analysis of genotypes showed 
mobility of both retrotransposons (Tto1 and Tnt1) used, rang­
ing from 0 to 7.8 %. In comparison to their parental genotype, 
hybrids were epigenetically changed by demethylation in the 
vicinity of  Tnt1 and Tto1, which correlates with the activity of 
retrotransposons. Those results indicate that retrotransposon 
activation can lead to genetic variability in tuber­bearing spe­
cies of Solanum via hybridization (Paz et al., 2015).

Retrotransposons and transcriptional variability  
of genome of Solanaceous crop species
Two most important Solanaceae species from Solaneae tribe, 
Solanum tuberosum and S. lycopersicum, are almost fully se­
quenced with approximately 85 % of S. tuberosum genome and 
95 % of S. lycopersicum genome being known to this day. Out 
of total genome size of 810.6 MB, 15.78 % (127,958,425 bp) 
of S. tuberosum has yet to be sequenced, and as for S. lyco­
persicum, 5 % (44,030,063 bp) out of 781.6 MB isn’t still 
sequenced (Mehra et al., 2015). Many plant species contain 
repetitive elements in their genome, sometimes reaching 
80 %, such as wheat. As for S. tuberosum and S. lycopersicum, 
~49 % and ~60 % of their genome is comprised of repetitive 
elements, respectively. Among other genetic elements, there 
are 629,713 complex repetitive elements in S. tuberosum and 
589,561 in S. lycopersicum, with both having chromosome 12 
as most repeat rich. Among identified repeat families, DNA 
transposons and retrotransposons are included (Tang et al., 
2014). There are increasing number of reports suggesting re­
petitive elements carry important functions in the genome, for 
instance, it was detected that they’re abundant in gene­coding 
region. Many repetitive elements have been detected upstream 
of protein coding genes – regulatory regions. Some are found 
in introns, where they become exonized or domesticated. Most 
prevalent repetitive super family in both species is LTR/Gypsy, 
with 334,474 and 306,511 repetitive elements in S. tuberosum 
and S. lycopersicum, respectively. Following LTR Gypsy, 
other super families, such as LTR Copia and LINE elements 
L1, occupy much of both species’ genome. Thus, LTR is the 
most abundant complex repetitive element in S. tuberosum 
and S. lycopersicum. Twelve chromosomes of both species 

are highly syntenic to each other, having high similarity for 
genes and repeats distribution (Mehra et al., 2015).

The study of genic regions has shown that, 99.29 % 
(38,740 genes out of 39,021 genes) of S. tuberosum genes 
had repeats overlapping either with their coding sequence 
or with the 5 kb upstream region, whereas in S. lycopersi­
cum 98.92 % (34,303 genes out of 34,675 genes) genes had 
repeats overlapping with their genic regions and/or with the 
5 kb upstream region. These results suggest that in both spe­
cies repetitive sequences have impact on majority of protein 
coding genes. Analysis of various repeat families (LINE 
elements RTE­BovB, SINE elements and DNA transposon 
Stowaway) in S. tuberosum indicated big portion of repeti­
tive elements are located within genic regions, as well as in 
S. lycopersicum, where the DNA transposons hAT­Tag1, hAT­
Tip100, PIF­Harbinger, RC Helitron and SINEs were found 
in abundance in genic region, while genic region showed 
notable preference for LTR/ERV1 repeat family (Mehra et al.,  
2015).

Introns with repetitive elements have shown to impact the 
spatio­temporal expression of genes, creation of cryptic splices 
sites and other effects, while insertion of repetitive elements 
is thought to be more destructive, and associated with many 
disease conditions. Thus, detailed study of insertion of repeti­
tive elements is crucial to further understand mechanism that 
lets repetitive elements influence genes and their products. 
In S. tuberosum, insertion preference of repeat families in 
either exonic or intronic regions wasn’t noticed, whereas in 
S. lycopersicum DNA transposon MULE/MuDR and LTR/
ERV1 prevailed in exonic region and DNA transposons, 
TcMar­Stowaway, LINE elements RTE­BovB and SINE ele­
ments accumulated in intronic regions.

Epigenetic control and retrotransposon activity
Methylation status of TEs in plants was correlated with lower 
transcription of genes with TE insertions. Also, more system­
atic knowledge about the influence of stress or environmental 
cues on epigenetic control of retrotransposons as well as im­
pact of TEs on phenotypic plasticity is still unclear (Hollister, 
Gaut, 2009). The stochastic and sometime incomplete nature 
of epigenetic silencing of retrotransposons may help explain 
stress surviving, heterosis and the genome dominance phe­
nomenon for intraspecific cross hybrids. Repetitive element 
mobilization represents a destabilizing process for the host 
cell. Several mechanisms such as DNA and histone methyla­
tion and RNAi, actively suppress retrotransposon expression 
(Vetukuri et al., 2011). The epigenetic mechanisms control­
ling retroelements may well follow retrotransposons during 
their movement ‘around’ the genome and thereby modify the 
epigenetic control of retrotransposition targeted loci. 

In the plant genome, insertional inactivation and other 
genome rearrangements lead to a wide spectrum of recombi­
nation and chromosomal instability (Belyayev et al., 2010). 
Retroelement­induced genetic rearrangements can lead to non­
allelic homologous recombination or insertional mutagenesis 
due to the ‘hopping’ of retrotransposons within gene coding 
sequences; it causes diverse effects on target gene expression 
depending on intragenic location, orientation, length of the 
inserted sequence and other factors, or activation mobilization 
of small RNAs.
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Studies have suggested repetitive elements cause speciation 
through regulatory variability. It was found that transcription 
factors (TFs) that partake in main metabolic pathways and 
defence response are associated with repetitive elements. In 
S. tuberosum, out of total binding sites of I­box, member of 
Myb­group of transcription factors, gained/lost in the 2 kb 
upstream region of the genes, around 36 % were found to 
be overlapping with repetitive elements. I­box promoter 
motif is considered to be involved in response mechanism to 
light and another TF SORLIP2 (sequences over­represented 
in light­induced promoters – SORLIPs) has been linked to 
light­induced genes in some plants, which was found to have 
significant gain of their TF binding sites in the orthologous 
genes of S. tuberosum with ~23 % of them occurring in 
repetitive region. Similarly, other TFs, such as G­Box and 
MADS, were associated with repetitive regions. Functions 
of these TFs include response to stress, light, abscisic acid, 
and other metabolites as well as taking part in development 
processes (flower development and gametophyte, embryo and 
seed development). Above examples indicate integration of 
repetitive sequences in plants is beneficial for their survival 
purposes, as opposed to initial speculations of them being 
“junks” (Mehra et al., 2015).

In addition, repetitive elements have been found to be as­
sociated with miRNAs, small non­coding RNAs responsible 
for regulation of 60–70 % genes in an organism. Examining 
multiple loci of miRNA in both species showed that most of 
them were overlapping with different repetitive elements, 242 
and 77 miRNA in S. tuberosum and S. lycopersicum, respec­
tively. Most prevalent repeat families were found to be LTR/
Gypsy in S. tuberosum, and DNA transposons in S. lycoper­
sicum. By performing binomial test, probability of miRNA 
enrichment was calculated, where p­values of S. tuberosum 
(4.136e–10) and S. lycopersicum (1.819e–12) were obtained. 
Calculated numbers indicate miRNAs were enriched around 
repetitive elements.

Another small non­coding RNAs repetitive elements have 
been associated with are siRNA, which can silence repetitive 
elements through post transcriptional gene silencing mecha­
nisms (PTGS) by creating feed­back­loop. Transcriptional 
activity of repetitive elements besides controlling repetitive 
elements, can as well provide tissue specific expression of 
certain genes (Mehra et al., 2015). A fair number of expressive 
repetitive elements have been linked to small RNAs/siRNA 
biogenesis, some of which are involved in gene regulation in 
either cis or trans manner. While some sRNAs partake in post 
transcriptional gene silencing, other such RNAs are involved 
in de novo DNA methylation in plant genome. With increasing 
number of reports, sRNAs are now thought to be core members 
of post transcriptional as well as RdDM based transcriptional 
gene regulatory processes. Involvement of repetitive elements 
in biogenesis of sRNAs indicate their importance in gene 
regulatory system of Solanum species. 

Perspectives and implications
Many features of retrotransposons, such as ubiquity and dis­
persion in eukaryotic genome, make them appealing as the 
basis of molecular marker systems. Because of their repetitive 
nature, retrotransposons are a source of chromatin instability 
and genomic rearrangements with deleterious consequences 

(Belyayev et al., 2010). Newly inserted retrotransposons 
created instability and influence gene expression of flanking 
regions by modifying their methylation status. Retrotranspo­
sons can also impact gene regulation simply by inserting their 
own internal regulatory sequences (promoters, enhancers) in 
new genomic loci upon retrotransposition. A high proportion 
of the retroelements have lost their autonomous transposition 
ability, either by point mutations and/or deletions, many of 
them seem to embody defective elements with deletions.

Genome diversification results from their past activity and 
by recombination events, which provides a means of its detec­
tion. Their integration can be detected by conserved sequences. 
Retrotransposons are long and produce a large genetic change 
at the point of insertion, thereby providing conserved se­
quences that can be used to detect their own integration. This 
event isn’t related to deletion of the transposable element from 
another locus, as it is for DNA transposons. Even the loss of the 
core domain of a retrotransposon by LTR­LTR recombination 
is invisible to the marker methods using outward­facing LTR 
primers. The ancestral state of a retrotransposon insertion is 
obvious – it is the empty site, which is very useful in pedigree 
and phylogenetic analyses. Original empty sites are unlikely to 
be regenerated by later recombination processes at a full site. 
Retroelements were used to clarify the relationships between 
related species. 

Previously mentioned DNA markers based on LTR ret­
rotransposons are usually referred to as “transposon display”. 
The applications range from investigations of retrotransposon 
activation and mobility to studies of biodiversity, genome 
evolution, chromatin modification, epigenetic reprogramming, 
mapping of genes and the estimation of genetic distance, to 
assessment of essential derivation of varieties, detection of 
somaclonal variation and cDNA fingerprinting. Only those 
retrotransposon insertions are useful, which are passed into the 
egg cells and pollen. Thus, they could possibly be considered 
as sexually transmitted diseases, but that moves by a cellular, 
rather than extracellular, pathway into the new host.

The utility of LTR­retrotransposon­based markers, not only 
for genetic analysis and map construction, in addition also for 
the isolation and characterization of LTR retrotransposons, 
such as the long terminal repeats or the internal genes they 
contain.

In plants, analogous approaches have been adopted to the 
non­LTR retrotransposons, specifically to SINE elements. 
The insertion pattern of the human Alu, a SINE and the most 
prevalent transposable element in the human genome, were not 
only used for research on human population structure, but as 
well as in studies of heritable diseases. In essence, effective ap­
plication of retrotransposon­ or endogenous retrovirus­based 
molecular markers could be established for use on animals, 
including mammals and birds.

Platforms for commercial next­generation DNA sequencing 
techniques (NGS) of have been developed and found wide 
range of use for major crops, domestic animals, and humans. 
Abundance of sequence data is crucial for the development 
of new molecular markers. While genetic analysis by shotgun 
sequencing appears to be a promising method, cost is still the 
limit; therefore, cheap, generic, easily applied retrotransposon 
marker systems will stay as most applicable method for the 
foreseeable future.
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Currently three species are recognized in Russia within 
the genus Elymus subsection Pendulini, namely, E. pen­
dulinus, E. brachypodioides and E. vernicosus. The de-
gree and quality of lemma and stem node vestitures 
and ecology are considered important characters 
for species delineation. In Primorsky krai and Altai 
Republic we have found a number of mixed popula-
tions in which there is visually continuous variation in 
lemmas vestitures from being completely glabrous to 
densely puberulent or pilose. Additionally, there are 
a number of populations in Primorsky krai in which 
individuals having either smooth or pilous stem nodes 
grow together. A study of polymorphism of ISSR mark-
ers among selective accessions of three species from 
different locations was carried out together with the  
reference species E. ciliaris and E. gmelinii. The con-
sensus dendrogramm constructed by results of ISSR 
markers has shown no taxon specific patterns in ac-
cessions of the subsection Pendulini. Hybrids between 
the individuals of different species of the subsection 
in six cross combinations have been created. All F1 
plants had normally developed open anthers, seed 
fertility (SF) ranged from 8 % to 89 % in different com-
binations. In F2 populations no sterile individuals or 
increase of SF up to normal values were observed. 
Hence, three taxa form a unified recombination gene 
pool. The diagnostic characters were found to be con-
trolled by one pair of alternative alleles for glabrous 
vs. hairy stem nodes, and by one or two pairs of alleles 
in different cross combinations for glabrous vs. hairy 

В настоящее время предлагаются к признанию три самостоя-
тельных вида рода Elymus подсекции Pendulini в пределах России: 
E. pendulinus, E. brachypodioides и E. vernicosus. Диагностическими 
признаками для различения видов считаются наличие и типы 
трихом узлов стебля (УС) и нижних цветковых чешуй (НЦЧ), а также 
экологические условия произрастания. В Приморском крае и Ре-
спублике Алтай нами обнаружен ряд смешанных популяций, в ко-
торых существует визуально непрерывная изменчивость по типу 
трихом НЦЧ: от голых и гладких до длинноволосистых. Кроме того, 
в Приморском крае найден ряд популяций, в которых совместно 
произрастают особи как с гладкими, так и с волосистыми УС. Изу-
чен полиморфизм ISSR-маркеров среди выборочных образцов 
трех видов из разных точек ареала вместе с реперными видами 
E. ciliaris и E. gmelinii. Консенсусная дендрограмма, построенная по 
результатам использования ISSR-маркеров, показала отсутствие 
видовой специфичности у образцов подсекции Pendulini. Созданы  
гибриды между особями разных видов подсекции в шести комби-
нациях скрещиваний. У всех растений F1 были нормально разви-
тые открытые пыльники, семенная фертильность в разных комби-  
нациях составляла от 8 до 89 %. В выборках F2 отсутство ва ли сте-
рильные особи и наблюдалось увеличение семенной фертиль-
ности до нормальных значений. Следовательно, три таксона 
фор мируют единый рекомбинационный генпул. Выявлено, что 
диа гностические признаки контролируются одной парой аллелей 
по опушению УС и одной или двумя парами аллелей (в различных 
комбинациях скрещивания) по опушению НЦЧ. Данные признаки 
представляют собой нормальное проявление внутривидовой из-
менчивости. Предложено рассматривать виды E. brachypodioides 
и E. vernicosus в качестве внутривидовых таксонов E. pendulinus s. l. 
в ранге разновидностей. 

Ключевые слова: Elymus; таксономия; диагностические признаки; 
ISSR-маркеры; гибридизация; семенная фертильность.
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lemmas. These characters can be considered as normal 
inter- and/or intra-population variation. Therefore, 
E. brachypodioides and E. vernicosus need to be relegat-
ed to infraspecific rank within Elymus pendulinus s. l. as 
varieties.

Key words: Elymus; taxonomy; diagnostic features; 
ISSR markers; hybridization; seed fertility.
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Проблема критериев таксона любого уровня и в пер­
вую очередь критериев вида остается актуальной 
для эволюционной биологии в целом и особенно для 

систематики дикорастущих растений. По мнению К.М. За­
вадского (1968), развившего учение о виде Н.И. Вавило­
ва, характерными признаками, присущими всем видам, 
являются: численность, дискретность, экологическая и 
географическая определенность, многообразие форм, це­
лостность и внутренняя структура, единая наследственная 
основа и эволюционное развитие в виде самостоятельной 
филогенетической ветви, воспроизводимость, устойчи­
вость существования в природе. Идентифицировать вид 
только с какой­либо одной позиции было бы ошибочным, 
поскольку среди перечисленных признаков нет ни одного, 
который можно было бы использовать как единственный, 
абсолютный видовой критерий (Завадский, 1968). При 
изучении популяционной и таксономической структуры, 
происхождения и эволюции видов необходимо опираться 
на комплекс признаков и все доступные видовые крите­
рии – морфологический, географический, экологический, 
биохимический, репродуктивный, генетический и др. 
(Тахтаджян, 1970).

В последние годы вопрос самостоятельности (обособ­
ленности) таксонов видового и подвидового рангов в 
ботанике становится особенно актуальным. Накопление 
множества данных, извлекаемых из гербарного материала 
традиционными методами (сравнительно­морфологиче­
ским и эколого­географическим), а также размытость 
критериев вида ведут к разработке все более субъективных 
оценок диагностической значимости выявляемых призна­
ков (Агафонов, 2004). Если проанализировать критерии, 
на основании которых были признаны новые виды рода 
Elymus L. в пределах России за последние десятилетия 
(Цвелёв, 2008; Цвелёв, Пробатова, 2010), то среди них 
практически не упоминается репродуктивный критерий 
(с учетом механизмов изоляции и их последствий в по­
колениях), так же как какие­либо генетические, цитоге­
нетические или биохимические критерии. По данным 
Н.Н. Цвелёва и Н.С. Пробатовой (2010), на территории 
России в составе рода Elymus секции Goulardia (Husn.) 
Tzvelev, подсекции Pendulini (Nevski) Tzvelev существу­
ют три близкородственных, но самостоятельных вида: 
E. pendulinus (Nevski) Tzvelev, E. brachypodioides (Nevski) 
Peschkova и E. vernicosus (Nevski ex Grubov) Tzvelev. 
Критериями для выделения этих видов являются их мор­
фологические различия и эколого­географические особен­

ности произрастания. По мнению авторов, Е. pendulinus 
распространен в Приморском крае и в бассейне Среднего 
Амура и представлен главным образом лесными растения­
ми. E. brachypodioides приурочен к открытым каменистым 
местообитаниям юга Сибири от Алтая до Читинской об­
ласти, с восточной границей ареала в Амурской области, 
низовье Амура и в Ханкайском районе Приморского края. 
Наиболее ксерофитный вид E. vernicosus в основном рас­
пространен в полупустынных районах Центральной Азии, 
на территории России вид встречается в пограничных 
районах Горного Алтая, Забайкальского края и Респуб­
лики Бурятия (Цвелёв, 2008).

Elymus pendulinus, согласно последнему диагнозу (Цве­
лёв, Пробатова, 2010), отличается от видов E. brachypo­
dioides и E. vernicosus наличием жестких щетинок по 
бокам и в верхней части нижних цветковых чешуй (НЦЧ) 
и обычно голыми, реже коротковолосистыми узлами 
стебля (УС). У видов E. brachypodioides и E. vernicosus 
НЦЧ только с шипиками, в верхней части без жестких 
щетинок, при этом Е. brachypodioides отличается от E. ver­
nicosus наличием коротких волосков на УС, поскольку у 
последнего они голые. В то же время нами обнаружено, 
что в пределах дальневосточных фитоценозов существуют 
особи с различными диагностическими признака ми – как 
с голыми УС, так и с волосистыми (Кобозева и др., 2012). 
Так, в некоторых гетерогенных популяциях Приморского 
края были найдены образцы, которые по морфологиче­
ским признакам могут быть отнесены ко всем трем видам: 
E. pendulinus, E. brachypodioides и E. ver nicosus, а в по­
пуляциях Горного Алтая – к E. pendulinus и E. vernicosus. 
Кроме того, в популяциях Южного Приморья и Горного 
Алтая обнаружены формы с разным проявлением при­
знака опушения НЦЧ: голые и гладкие, безреснитчатые, 
длиннощетинистые с ресничками, а также все переходные 
фенотипы. По признаку опушения УС в некоторых сме­
шанных популяциях Южного Приморья найдены особи 
как с голыми, так и с волосистыми в разной степени узла­
ми, в том числе с полуопушенными. В поисках наиболее 
стабильных признаков, помимо диагностических, нами 
была изучена изменчивость ряда морфологических при­
знаков (Кобозева и др., 2012), но признаков, которые было 
бы возможно применять как ключевые для подразделения 
на отдельные виды, не найдено. Относительно экологи­
ческой приуроченности каждого из видов мы наблюдали 
следующее: микропопуляции и отдельные особи, соответ­
ствующие по морфотипам E. pendulinus и E. brachypodi­
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Генетические доказательства родства видов 
рода Elymus подсекции Pendulini (Poaceae)

oides, в Южном Приморье чаще всего занимали границы 
лесов и кустарников или нарушенные антропогенные 
местообитания – обочины дорог и прочие урбанизиро­
ванные территории. Среди горно­алтайских популяций 
большинство особей, обитающих во влажных местах, 
формально следует отнести не к E. brachypodioides, а к 
E. vernicosus (гладкие НЦЧ и УС). Образцы E. vernicosus 
были обнаружены в лесных фитоценозах южных районов 
Бурятии и провинции Китая (Внутренней Монголии), 
так же как образцы E. brachypodioides с гладкими НЦЧ и 
опушенными УС – в Забайкальском крае.

Для понимания взаимосвязи генотипической и фено­
типической изменчивости необходимо изучение генети­
ческого сходства между морфотипами с учетом экологи­
ческих особенностей произрастания и репродуктивных 
свойств изучаемых таксонов. Если посмотреть на рас­
пространение видов E. pendulinus, E. brachypodioides и 
E. vernicosus через призму «мозаичности фитоценозов» 
(Работнов, 1972; Миркин, Розенберг, 1978), то можно 
обнаружить отчетливую экологическую приуроченность 
этих видов согласно правилам эпизодической и антропо­
генной мозаичности. Формированию мозаичности спо­
собствуют относительно короткий срок жизни (два­три 
года) особей этих трех видов, а также семенной способ 
размножения путем автогамии. В результате растения не 
нуждаются в опылителях и проявляют высокую вариатив­
ность в численности микропопуляций, а также в местона­
хождениях отдельных адвентивных особей. Как правило, 
популяции с высокой численностью встречаются редко и 
на нарушенных местообитаниях существуют временно, а 
отдельные особи можно встретить практически в любом 
месте в пределах общего ареала видов.

Таким образом, нами установлено, что каждый из трех 
рассматриваемых видов может занимать в пределах их 
ареалов различные экологические ниши. Это позволяет 
предполагать, что E. pendulinus, E. brachypodioides и 
E. vernicosus могут быть морфотипами одного крупного 
полиморфного таксона видового ранга без выраженной 
экологической приуроченности. По нашему мнению, 
виды E. pendulinus, E. brachypodioides и E. vernicosus 
об ра зуют единый рекомбинационный генпул, в котором 
при сутствует определенный набор аллельных генов, кон­
тролирующих разные морфологические типы. Вероятно, 
распределение частот аллелей в отдельных частях ареала 
может существенно различаться. Для понимания взаи­
моотношений этих морфотипов необходимо провести 
более глубокие комплексные исследования, включающие 
помимо классических методов ботаники (сравнительно­
морфологического и эколого­географического) совре­
менные методы экспериментальной биологии. Одним из 
современных методов, позволяющих выявить признаки 
специфичности и генетического полиморфизма близко­
родственных таксонов, является молекулярно­генетиче­
ский анализ изменчивости межмикросателлитных после­
довательностей ДНК (inter­simple sequence repeat – ISSR). 
Другой эффективный метод для изучения уровней родства 
растений – межвидовая гибридизация или гибридизация 
особей, различающихся рядом морфологических призна­
ков. Ранее на примере некоторых видов рода Elymus было 
показано, что дифференциация по уровням скрещиваемо­

сти особей является важным показателем микроэволюци­
онных событий, и этот принцип можно использовать для 
выяснения уровней родства между близкородственными 
таксонами (Agafonov, Salomon, 2002).

Цель данного исследования – уточнить микроэволю­
ционные взаимоотношения между видами E. pendulinus, 
E. brachypodioides и E. vernicosus с помощью молекуляр­
но­генетического и гибридологического анализов.

Материал и методы
Материалом для исследований служили отдельные об­
разцы и популяционные выборки из различных место­
обитаний Приморского края, Горного Алтая, Бурятии, 
Забайкальского края и КНР. Для ISSR­анализа в качестве 
реперного был привлечен образец рода Leymus Hochst. 
из Северо­Восточного Казахстана. Кроме того, для срав­
нения, помимо исследуемой группы образцов, были взя­
ты образцы видов из секции Goulardia (Husn.) Tzvelev – 
E. gmelinii (Ledeb.) Tzvelev и E. ciliaris (Trin.) Tzvelev. 
Точ ки сбора природного материала приведены в табл. 1.

Молекулярно­генетический анализ изменчивости меж­
микросателлитных последовательностей ДНК (ISSR­ ана­
лиз) проведен с применением праймеров (табл. 2), успеш­
но использованных ранее для маркирования видов рода 
Elymus L. (Кобозева и др., 2015). Для количественной 
оценки полиморфизма маркеров и определения уровня 
дивергенции между изученными генотипами полученные 
данные были представлены в виде матрицы состояний 
бинарных признаков, в которой наличие или отсутствие 
ПЦР­фрагментов одинакового размера рассматривалось 
как состояние 1 и 0. Для статистической обработки данных 
использовали пакет программ TREECON (version 1.3b) 
(van de Peer, de Wachter, 1994). Генетические дистанции 
рассчитывали по методу (Nei, Li, 1979). Для построения 
дендрограмм применяли метод Neighbor­Joining (NJ) (Nei, 
1987), расчет бутстреп­индексов проводили на 100 псев­
дорепликах.

Родительские биотипы для гибридизации подбирали на 
основании различающихся морфологических признаков 
(табл. 3). Кроме диагностических признаков (опушение 
НЦЧ и УС) были учтены признаки опушения листовых 
пластинок (ЛП) верхних листьев и опушение влагалищ 
нижних листьев. Растения для гибридизации выращивали 
на коллекционном участке или в климокамере ЦСБС из 
семян дикорастущих экземпляров, собранных в разных 
точках ареала. В результате выполнены скрещивания в 
шести комбинациях.

Гибридизацию растений проводили по ранее разрабо­
танной экспресс­методике (Агафонов, 2004). Главным 
отличием методики от традиционной и преимуществом 
(Lu, Bothmer, 1990) является стимуляция естественного 
раскрывания цветков и одновременное удаление еще не 
лопнувших пыльников. Применение данной методики 
дает более надежные результаты, поскольку не требует 
предварительной эмаскуляции нежных незрелых цветков 
и ведет к повышению эффективности гибридизации.

Семенную фертильность (СФ) растений определяли 
как отношение выполненных зерновок к общему числу 
цветков в колосе. Показатели фертильности определяли не 
менее чем с трех хорошо развитых колосьев, из которых 
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table 1. Coordinates (WGS-84) of locations of the E. pendulinus complex accessions from Primorskiy krai and Republic Altai  
and of the reference species from different locations

Accession code* Location coordinates, collectors**

E. pendulinus, Primorskiy krai

SHA-0843 Nearby Vladivostok, alt. 71 m, N 43°12.276’ E 132°9.047’ [1, 4] 

VBG-1105 Nearby Vladivostok, alt. 168 m,N 43°13.091’ E 131°59.048’ [1, 2] 

VSE-1018 Nearby Vladivostok, alt. 3 m, N 43°13.169’ E 131°57.330’ [1] 

VOK-0738 Nearby Vladivostok, alt. 7 m, N 43°14.10’ E 132°0.19’ [1] 

VOK-1015 Nearby Vladivostok, alt. 8 m, N 43°13.94’ E 131°59.95’ [1] 

SAD-0841 Nearby Vladivostok, alt. 14 m, N 43°15.850’ E 132°1.723’ [1]

SAD-0842 Nearby Vladivostok, alt. 6 m, N 43°15.943’ E 132°1.103’ [1] 

SAD-1011 Nearby Vladivostok, alt. 26 m, N 43°15.734’ E 132° 2.483’ [1]

GTS-1101 Ussuriysk raion, alt. 121 m, N 43°41.650’ E 132°09.324’ [1, 2] 

GTS-1102 Ussuriysk raion, alt. 123 m, N 43°41.617’ E 132°09.521’ [1, 2] 

USS-0720 Ussuriysk outskirts, alt. 49 m, N 43°51.23’ E 131°57.60’ [1, 4] 

E. brachypodioides, Primorskiy krai

ZAR-0746 Hasanskiy raion, nearby Zarubino Village, alt. 5 m, N 42°38.341’ E 131°04.578’ [1, 3] 

MES-0721 Hasanskiy raion, nearby Andreevka Village, alt. 38 m, N 42°37.306’ E 131°08.353’ [1, 3]

AND-1107 Hasanskiy raion, nearby Andreevka Village, alt. 38 m, N 42°38.067’ E 131°08.179’ [1, 2] 

SLA-1123 Nearby Slavyanka, alt. 38 m, N 42°52.052’ E 131°23.002’ [1, 2] 

RUS-0716
RUS-0732

Russkiy Island, alt. 28 m, N 43°00.894’ E 131°53.415’ [1, 3] 

VBG-0722 Nearby Vladivostok, alt. 169 m, N 43°13.137’ E 132°59.359’ [1, 2]

VLA-0719 Nearby Vladivostok, alt. 17 m, N 43°13.686’ E 132°00.035’ [1] 

ВКА-0921 Nearby Bolshoy Kamen, alt. 41 m, N 43°7.301’ E 132°25.083’ [1] 

E. vernicosus, Primorskiy krai

SAD-1002 Nearby Vladivostok, alt. 26 m, N 43°15.734’ E 132° 2.483’ [1] ] 

E. pendulinus, Mountain Altai

CHE-1022–CHE-1028 
CHE-1040

Chemalskiy raion, nearby Chemal Village, a transect from point alt. 438 m, N 51°23.919’ E 86 °00.112’ 
to point alt. 434 m, N 51°23.533’ E 86°00.197’ [2, 3]

AUS-1015 Shebalinskiy raion, nearby Ust-Sema Village, alt. 345 m, N 51 °38.371’ E 85 °45.384’ [1, 2]

E. vernicosus, Mountain Altai

CHE-1031, 
CHE-1032,
CHE-1034, 
CHE-1043

Chemalskiy raion, nearby Chemal Village, a transect from point alt. 438 m, N 51°23.919’ E 86°00.112’  
to point alt. 434 m, N 51°23.533’ E 86°00.197’ [2, 3]

CHE-1044 Chemalskiy raion, nearby Chemal Village, alt. 457 m, N 51°23.481’ E 86°00.116’ [1, 2] 

CHE-1066 Chemalskiy raion, nearby Chemal Village, alt. 391 m, N 51°23.476’ E 86°00.127’ [1, 2] 

Reference accessions

CHI-0803 E. brachypodioides, Zabaykalskiy krai, nearby Nerchinsk, alt. 690 m, N 51°56.574’ E 116°33.634’ [5]  

BBI-1114 E. vernicosus, Republic of Buryatia, nearby Bichura Village, alt. 710 m, N 50°32.458’ E 107°37.216’ [1, 2] 

CIM-1133 E. vernicosus, People‘s Republic of China, Inner Mongolia Autonomous Region, alt. 1589 m,  
N 42°25.991’ E 115°42.971’ [5] 

VBG-0844 E. ciliaris, Primorskiy krai, nearby Vladivostok, alt. 169 m, N 43°13.091’ E 131°59.048’ [1, 4]  

MES-1111 E. ciliaris, Primorskiy krai, Hasanskiy raion, alt. 93 m, N 42° 37.045’ E 131° 8.650’ [1, 2]  

BKA-0962 E. gmelinii, Primorskiy krai, nearby Bolshoy Kamen, alt. 41 m, N 43°7.513’ E 132°25.133’ [1] 

ALK-0678 E. gmelinii, Altai Republic, Ust-Koksinskiy raion, alt. 1476 m, N 50°45.75’ E 84°55.38’ [3]  

KAZ-2011 Leymus sp., North-East Kazakhstan [3]
  * Codes of the accessions included in hybridization are shown in bold. 
** Collectors: [1], A.V. Agafonov; [2], E.V. Kobozeva; [3], D.E. Nikonova (Gerus); [4], M.A. Agafonova; [5], O.A. Anenkhonov.
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Генетические доказательства родства видов 
рода Elymus подсекции Pendulini (Poaceae)

table 2. The primers used for study of DNA polymorphism among Elymus accessions

Primer Nucleotide sequence
5’- 3’

Tann, °С Total number of DNA 
fragments

Fragment sizes, bp

17899B (CA)8GG 47 47 350–1 400

814 (CT)8TG 51 67 250–1 700

844A (CT)8AC 51 45 350–1 500

M2 (АС)8YG* 56 72 300–2 000

HB14 (CTC)3GC 41 40 450–1 700

HB12 (CAC)3GC 42 51 450–1 700

* Y = C or T.

table 3. Morphology of parental plants used in the crosses 

No. Lemma pubescence Culm node 
pubescence

Upper leaf  
pubescence 

Lower leaf-sheath 
pubescence

E. brachypodioides MES-0721 (1) × E. pendulinus USS-0720 (2)

  1 glabrous, short sparse bristles on sides pilose glabrous glabrous

  2 long bristles on sides pilose glabrous, short-
puberulent leaf apex

glabrous

E. brachypodioides ZAR-0746 (3) × E. pendulinus SAD-0842 (4)

  3 glabrous, unciliated pilose glabrous glabrous

  4 long-pilose, long-ciliated glabrous densely long-
puberulent 

puberulent

E. brachypodioides BKA-0921 (5) × E. pendulinus SAD-0842 (6)

  5 glabrous, sparse bristles on sides, unciliated pilose on upper parts glabrous glabrous

  6 long-pilose, long-ciliated glabrous densely long-
puberulent 

puberulent

E. brachypodioides VLA-0719 (7) × E. pendulinus VOK-0738 (8)

  7 scabrous nerves, short bristles on sides, sparsely ciliated pilose glabrous puberulent, ciliated

  8 sparse long-pilose, long-ciliated glabrous puberulent glabrous

E. pendulinus AUS-1015 (9) × E. brachypodioides VBG-0722 (10)

  9 long-pilose, long-ciliated glabrous glabrous glabrous

10 glabrous, sparse bristles on sides, unciliated pilose sparse puberulent glabrous

E. vernicosus СНЕ-1044 (11) × E. pendulinus AUS-1015 (12)

11 glabrous, unciliated glabrous glabrous glabrous

12 long-pilose, long-ciliated glabrous glabrous glabrous

учитывалось наивысшее значение СФ. Репродуктивную 
совместимость генотипов (Cs) с подразделением на α1­ и 
α2­уровни определяли согласно (Агафонов, 1997; Aga­
fonov, Salomon, 2002) с позиций принципа рекомбинаци­
онных и интрогрессивных генпулов. Оценку наследования 
морфологических признаков проводили на выборках 
растений гибридов F2, выращенных на открытом участке 
ЦСБС. Соответствие расщепления гибридов по фенотипу 
моно­ и дигенному контролю признаков проверяли по 
критерию χ2 (хи­квадрат) (Лобашев, 1967).

Результаты и обсуждение

Молекулярно-генетический анализ
Для выявления признаков специфичности и генетиче­
ского полиморфизма у E. pendulinus, E. brachypodioides, 
E. vernicosus нами использовался анализ изменчивости 
межмикросателлитных последовательностей ДНК (ISSR). 
При сравнении ISSR­профилей, полученных с помощью 
шести эффективных праймеров (17899B, 814, 844A, M2, 
HB14, HB12), был выявлен высокий полиморфизм меж­
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микросателлитных последовательностей ДНК у иссле­  
дованных видов. Все 322 амплифицируемых фрагмен­
та с длинами, варьирующими в диапазоне от 250 до 
2 000 пар нуклеотидов, были полиморфны. Наибольшее 
число ISSR­фрагментов (72) получено при использовании 
праймера M2 – (АС)8YG, а наименьшее (40) – при исполь­
зовании праймера НВ14 – (CTC)3GC. С помощью прай­
мера M2 были выявлены наибольшие различия между 
приморскими и алтайскими образцами, независимо от их 
формальной видовой принадлежности (pис. 1).

Консенсусная дендрограмма, построенная по резуль­
татам использования шести праймеров, подтвердила 
наши предположения о взаимоотношениях данных видов 
(рис. 2). В целом образцы распределились по географи­
ческому принципу. Единственным труднообъяснимым 
фактом является то, что от всех образцов значительно 
обособились три образца E. vernicosus алтайского про­
исхождения. Наибольшее генетическое сходство обна­
ружено у образцов из смешанных популяций, где чаще 
произрастают близкородственные особи с одинаковыми 
морфологическими признаками. Вместе с тем попарно 
группировались образцы E. pendulinus и E. vernicosus из 
Горного Алтая. В Приморском крае значительное гене­
тическое сходство обнаружено между образцами, отно­
сящимися к разным видам: E. pendulinus группируется 
с E. brachypodioides и E. vernicosus. Кроме того, общую 
кладу с образцами из Приморского края сформировали 
образцы E. vernicosus из Забайкальского края и Китая.

Спектры привлеченных видов E. gmelinii и E. ciliaris 
хорошо отличались от видов подсекции Pendulini. Об­
разец рода Leymus Hochst., взятый в качестве реперного 
(outgroup) для укоренения дендрограммы, достоверно 
отделился от изучаемой группы видов (бутстреп­индекс 
равен 100).

В результате ISSR­анализа выявлена высокая диффе­
ренциация образцов из Приморского края, несколько 

меньшие различия установлены среди горно­алтайских 
образцов (см. рис. 1 и 2). Вероятно, это связано с тем, 
что данные таксоны распространены в Приморском крае 
значительно шире и представлены в природных сообще­
ствах гораздо большим числом микропопуляций, чем в 
Горном Алтае.

Наряду с отмеченным полиморфизмом приморских 
и горно­алтайских выборок, выявлены признаки специ­
фичности, вероятно, обусловленные географической изо­
ляцией в течение многих поколений. При этом на дендро­
грамме (см. рис. 2) не выражено сколько­нибудь заметной 
корреляции между диагностическими признаками и ге­
нетическим расстоянием между образцами подсекции 
Pen dulini. Такое распределение образцов, безусловно, 
свидетельствует о том, что виды E. pendulinus, E. brachy­
podioides и E. vernicosus являются близкородственными. 
Тем не менее данные по вариабельности любых моле­
кулярных маркеров необходимо подтверждать прямыми 
гибридологическими опытами.

Гибридизация и оценка наследования  
диагностических признаков
С целью выяснения репродуктивных отношений близ­
кородственных таксонов нами создана серия гибридов 
между особями видов E. pendulinus, E. brachypodioides и 
E. vernicosus. Ранее было неоднократно показано, что при­
родные растения самоопыляющихся видов рода Elymus 
гомозиготны по многим генам, даже если растут в составе 
гетерогенных популяций. Можно было бы ожидать, что 
хазмогамный тип цветения, характерный для большин­
ства видов Elymus, должен приводить к перекрестному 
опылению с высокой частотой. Однако в норме само­
опыление обеспечивается рядом факторов (Агафонов, 
2007): 1) достаточным количеством собственной пыльцы, 
которая созревает в цветке одновременно с женскими 
гаметофитами; 2) отсутствием генетических систем само­

Fig. 1. ISSR variation in accessions of E. pendulinus (black), E. brachypodioides (grey), E. vernicosus (white) and the reference species E. ciliaris  
and E. gmelinii as analyzed with the M2 primer: 1-24 – Primorskiy kraj; 25-40 – Altai Republic; 41 – Republic of Buryatia; 42 – Zabaykalskiy krai; 43 – 
China, Inner Mongolia. 
1 – ZAR-0746; 2 – MES-0721; 3 – AND-1107; 4 – E. ciliaris VBG-0844; 5 – SLA-1103; 6 – RUS-0716; 7 – RUS-0732; 8 – SHA-0843; 9 – E. ciliaris MES-1111; 10 – VBG-1105; 
11 – VBG-0722; 12 – VLA-0719; 13 – VSE-1018; 14 – E. gmelinii BKA-0962; 15 – VOK-0738; 16 – VOK-1015; 17 – E. gmelinii ALK-0678; 18 – SAD-0841; 19 – SAD-1002; 
20 – SAD-1011; 21 – ВКА-0921; 22 – GTS-1101; 23 – GTS-1102; 24 – USS-0720; 25 – CHE-1022; 26 – CHE-1023; 27 – CHE-1024; 28 – CHE-1025; 29 – CHE-1027;  
30 – CHE-1028; 31 – CHE-1031; 32 – CHE-1032; 33 – CHE-1034; 34 – CHE-1040; 35 – Leymus sp.; 36 – CHE-1043; 37 – CHE-1044; 38 – CHE-1066; 39 – AUS-1002;  
40 – AUS-1015; 41 – BBI-1114; 42 – CHI-0803; 43 – CIM-1133.
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несовместимости, функционирующих на презиготических 
стадиях образования зародышей; 3) аллотетраплоидной 
природой генома, обеспечивающей при самоопылении 
необходимый уровень гетерозиготности по большому 
числу жизненно важных генетических систем.

Поэтому уровень гетерозиготности растений в попу­
ляциях довольно низок, а число межвидовых гибридов 
даже в смешанных местообитаниях относительно неве­
лико. По данным электрофоретического анализа белков 
эндосперма уровень гетерозиготности составляет от 0 до 
2 % (Kostina et al., 1998; Агафонов, Баум, 2000; Агафонов 
и др., 2008).

Небольшие выборки родительских растений, выращен­
ные для гибридизации (3–5 особей), также не показали 
расщепления по маркерным признакам. Взятые в гибриди­
зацию родители различались в парах по разным наборам 
признаков. При этом нами учитывались все наблюдаемые 
признаки, как диагностические, так и потенциально зна­
чимые в таксономии рода. Большее количество данных 
по различным морфологическим признакам позволяет 
более детально рассматривать сходство и различия изу­
чаемых видов.

Результаты межвидовой гибридизации в шести комби­
нациях скрещивания показали высокую репродуктивную 
совместимость этих видов. Все гибридные растения F1 
обладали нормально развитыми пыльниками (рис. 3) и 

относительно высокими значениями семенной фертиль­
ности (табл. 4). Репродуктивная совместимость (Cs) боль­
шинства биотипов с разной видовой принадлежностью 
соответствует уровню α1 и свидетельствует о свободной 
рекомбинации генетического материала. Условной гра­
ницей между α1­ и α2­уровнями совместимости было 
принято значение СФ = 40 % (Агафонов, 1997).

В комбинации скрещивания биотипов из отдаленных 
популяций Приморья и Горного Алтая (E. pendulinus 
AUS­ 1015 × E. brachypodioides VBG­0722) обнаружены 
более низкие значения СФ, так же как в комбинации 
биотипов из Приморского края (E. brachypodioides 
BKA­ 0921 × E. pendulinus SAD­0842). Совместимость 
родительских биотипов в данных скрещиваниях соот­
ветствует уровню α2 (ограниченная рекомбинация гене­
тического материала).

Анализ расщепления альтернативных признаков гиб­
ридов в шести комбинациях скрещивания показал, что 
моногенно наследуются следующие признаки (табл. 5): 
наличие ресничек НЦЧ, опушение наружной поверхно­
сти влагалищ нижних листьев (НПВНЛ), опушение УС, 
опушение верхней стороны ЛП перед колосом (флаговый 
лист). Признак опушения НЦЧ у разных гибридов насле­
дуется то по моногенному, то по дигенному типу. Это объ­
ясняется тем, что родительские пары могут различаться 
как по одному аллелю в гомозиготном состоянии, так и по 

Fig. 2. The consensus NJ dendrogram built with six ISSR markers with bootstrap support values.  
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двум, согласно схемам AАbb × aabb или AABB × aabb. По­
скольку одни и те же признаки выражались у родительских 
особей в разной степени, их распределение в F2 также раз­
личалось. Рассмотрим подробнее результаты расщепления 
признаков каждой комбинации скрещивания.

В поколении F2 у гибридов комбинации (1) E. brachy­
podioides MES­0721 × E. pendulinus USS­0720 обнаружено 
расщепление по наличию трихом на НЦЧ (см. табл. 5). По 
анализируемому признаку растения можно разделить на 
два класса: шиповатые и щетинистые по бокам НЦЧ (61) 
и голые, единичные щетинки по жилкам НЦЧ (19), что 
соответствует гипотезе расщепления 3 : 1. Значение χ2 для 
признака наличия трихом на НЦЧ равно 0.066 при одной 
степени свободы. Расхождения между теоретическими и 
экспериментальными значениями допустимы, поскольку 
они меньше значения χ2 для одной степени свободы и 
5%­го уровня значимости (теоретическое равно 3.84). 
Следовательно, данные эксперимента согласуются с ги­
потезой моногибридного скрещивания и различия между 
ожидаемыми и наблюдаемыми значениями объясняются 
случайными причинами. При выяснении наиболее точ­
ного уровня значимости или возможной вероятности 
мы использовали способ математического выражения, 
где значения пределов вероятностей указывают на со­
ответствие полученных и ожидаемых частот (Лобашов, 
1967). Величина критерия χ2, равная 0.066, означает, что 
полученные отклонения случайны (соответствие полу­
чаемых и ожидаемых частот примерно в одном случае из 

двух), и указывает на совпадение фактических данных с 
теоретически ожидаемыми.

В результате проведенной гибридизации в комби­
нации (2) E. brachypodioides VLA­0719 × E. pendulinus 
VOK­ 0738 из окрестностей г. Владивостока было полу­
чено расщепление ряда качественных признаков у ги­
бридных растений в F2. Согласно ключам определителя 
сводки Н.С. Пробатовой (1985), образец VOK­0738 мор­
фологически был похож на E. kurilensis Probat., формаль­
но отличаясь от него лишь местонахождением. Позднее 
E. kurilensis был обозначен как синоним E. pendulinus 
(Цвелёв, Пробатова, 2010). При анализе растений второго 
поколения межвидового гибрида VLA­0719 × VOK­0738 
нами рассматривались следующие признаки: опушение 
влагалищ нижних листьев и наличие ресничек по краю 
влагалища листа; опушение УС; опушение верхней сто­
роны ЛП перед колосом (флаговый лист). Анализируемая 
выборка первоначально состояла из 95 растений, затем 
часть растений погибла. Признаки опушения влагалищ 
и наличия ресничек по краю влагалища листа наиболее 
хорошо идентифицировались в прегенеративный период 
на живых растениях, тогда как расщепление остальных 
признаков было зафиксировано на генеративных побегах 
у 72 и 69 растений. Этим объясняется разница в числе 
анализируемых особей F2.

Множественные варианты распределения признаков 
опушения поверхности влагалища листа и наличия рес­
ничек по краю влагалища позволили сделать вывод об их 

смAUS × VBGCHE × AUSVLA × VOKZAR × SADBKA × SADMES × USS
0

1

2

3

Fig. 3. Spike fragments of the F1 hybrids with opened anthers.

table 4. Highest values of seed fertility (SF) in hybrids and levels of sexual compatibility (Cs) between biotypes E. pendulinus,  
E. brachypodioides, and E. vernicosus in F1 and F2 generations

No Cross combination Highest seed fertility (SF) values in hybrid generations, % Cs level

F1 NF1
* F2 NF2

*

1 MES-0721 brach × USS-0720 pend 78.8 3 92.4 80 α1

2 VLA-0719 brach × VOK-0738 pend 75.9 1 84.2 72 α1

3 ZAR-0746 brach × SAD-0842 pend 43.0 1 75.0 43 α1

4 BKA-0921 brach × SAD-0842 pend 18/5** 2 73.6 14 α2

5 AUS-1015 pend × VBG-0722 brach 98/18** 2 72.2 21 α2

6 CHE-1044 verni × AUS-1015 pend 89.0 2 89.8 78 α1

* NF1  and NF2 – number of plants studied in F1 and F2 respectively.

** N/M, number of grains (N) gathered from M spikes.
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Генетические доказательства родства видов 
рода Elymus подсекции Pendulini (Poaceae)

table 5. Segregation of phenotypes in F2 populations of interspecific hybrids and χ2 values  
Characters Total number  

of individuals 
Phenotypes Number of individuals χ2

expected observed

Monogenic inheritance of characters

1. E. brachypodioides MES-0721 × E. pendulinus USS-0720

Pubescence of lemmas 80 glabrous, sparse bristles  
on nerves

20 19 0.066

scabrous, bristles on lemma 
sides

60 61

2. E. brachypodioides VLA-0719 × E. pendulinus VOK-0738

Pubescence of lemmas 95 glabrous 71.25 67 1.014

puberulent 23.75 28

Pubescence of culm nodes 72 glabrous 18 17 0.074

pilose 54 55

Pubescence on the abaxial 
surfaces of upper leaves

69 glabrous 17.25 19 0.236

puberulent 51.75 50

Cilia on lemmas 69 unciliated 17.25 15 0.391

ciliated 51.75 54

3. E. brachypodioides ZAR-0746 × E. pendulinus SAD-0842

Pubescence of lemmas 40 glabrous 10 5 3.333

pilose 30 35

Cilia on lemmas 40 unciliated 10 5 3.333

ciliated 30 35

Pubescence of culm nodes 40 glabrous 10 10 0

pilose 30 30

4. E. brachypodioides BKA-0921 × E. pendulinus SAD-0842

Pubescence of lemmas 13 glabrous 3.25 4 0.23

pilose 9.75 9

Cilia on lemmas 13 unciliated 3.25 3 0.025

ciliated 9.75 10

Pubescence of culm nodes 13 glabrous 3.25 3 0.025

pilose 9.75 10

5. E. pendulinus AUS-1015 × E. brachypodioides VBG-0722

Pubescence of lemmas 21 scabrous 5.25 8 1.92

long-pilose 15.75 13

Pubescence of culm nodes 21 glabrous 5.25 3 1.285

pilose 15.75 18

Pubescence on the abaxial 
surface of upper leaves

21 sparse puberulent 5.25 2 2.682

glabrous 15.75 19

Digenic inheritance of characters (15 : 1)

2. E. brachypodioides VLA-0719 × E. pendulinus VOK-0738

Pubescence of lemmas 69 glabrous 4.3125 6 0.704

pilose 64.6875 63

6. E. vernicosus СНЕ-1044 × E. pendulinus AUS-1015

Pubescence of lemmas 63 sparse scabrous 3.9375 4 0.975

pilose 59.0625 59
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независимом наследовании и подтвердили необходимость 
рассматривать эти признаки отдельно друг от друга. Если 
рассмотреть расщепление гибридов F2 по признакам опу­
шения поверхности влагалища листа без учета ресничек 
(см. табл. 5), то проявлялось моногенное наследование, 
что было подтверждено статистически. 

Признак «опушение узлов стебля» проанализирован 
на генеративных побегах 72 особей. Отмечены растения 
с разным проявлением признака: голые гладкие УС, ко­
ротковолосистые слабоопушенные, длинно­густоопу шен­
ные УС, которые составили два фенотипических клас­
са – голые УС и опушенные (см. табл. 5), поскольку 
идентификация промежуточных форм оказалась весьма 
затруднительной из­за различной степени выраженности 
признака. Распределение признаков в фенотипические 
классы согласуется с нулевой гипотезой о моногенном 
наследовании признака, о достоверности которой свиде­
тельствует критерий χ2.

Признак опушения верхней поверхности ЛП перед 
колосом характеризовался различной степенью феноти­
пического проявления: от голых, шероховатых до длинно­
густоволосистых ЛП. Особенность ЛП E. pendulinus s. l. 
в том, что она не бывает абсолютно голой и гладкой. На 
обеих сторонах листа в большей или меньшей степени 
проявляются мельчайшие шипики, расположенные в ос­
новном по жилкам, возможность визуализации которых 
открывается только при более чем 50­кратном увеличении. 
Таким образом, при отсутствии опушения на верхней ча­
сти ЛП мы использовали термин «голые, шероховатые». 
Нижняя часть ЛП при характеристике признака опушения 
ЛП не учитывалась, поскольку для всех образцов расте­
ний характерна голая, шероховатая поверхность нижней 
стороны ЛП. По классам выборка распределилась на во­
лосистые и голые фенотипы в численном соотношении 
50 : 19, что соответствует расщеплению 3 : 1 (см. табл. 5). 
Вариабельность ресничек НЦЧ невысокая по длине и 
плотности их расположения, поэтому фенотипические 
классы определялись по наличию или отсутствию ресни­
чек по краям НЦЧ: реснитчатые и безреснитчатые НЦЧ. 
Значение критерия χ2 свидетельствует о достоверности 
гипотезы моногенного контроля признака.

При анализе расщепления гибридов F2 по признаку 
«опушение НЦЧ» мы столкнулись с множеством разли­
чающихся фенотипов. Все проявления признака можно 
распределить по типу трихом на четыре фенотипических 
класса (голые гладкие НЦЧ, шиповатые, щетинистые, 
длинноволосистые НЦЧ) и предположить дигенный 
контроль признака. При этом модель расщепления по 
фенотипу больше соответствует полимерному взаимодей­
ствию генов и проявляется в теоретическом соотношении 
15 : 1, как волосистые и голые. Гипотеза дигенного насле­
дования признака в данной комбинации скрещивания 
подтвердилась.

Таким образом, в трех вариантах скрещиваний растений 
из Приморского края выявлено расщепление по признаку 
«выраженность трихом на НЦЧ» в соответствии с моно­
генным наследованием, а в одном (2) E. brachypodioides 
VLA­0719 × E. pendulinus VOK­0738 – по дигенному типу.

Успешно была проведена межвидовая гибридизация 
образцов алтайского и приморского происхождения (5): 

E. pendulinus AUS­1015 × E. brachypodioides VBG­0722. 
Расщепление потомков в F2 фиксировали по трем при­
знакам (два из которых являются диагностическими): 
«опушение НЦЧ», «опушение УС» и «опушение ЛП перед 
колосом». В данной выборке у всех растений присутство­
вали реснички на НЦЧ. Фертильность растений F1 была 
относительно низкой (не выше 10 %). Следовательно, при 
образовании поколения F2 прошел более жесткий отбор 
гамет и зигот, и расщепление признаков нельзя оценивать 
как свободное. Так, соотношение 19 : 2 в F2 между особями 
с голыми и волосистыми ЛП при столь малой выборке не 
означает доминирования признака «голые ЛП».

У межвидовых гибридов F2 между растениями из попу­
ляций Горного Алтая (6) E. vernicosus СНЕ­1044 × E. pen­
dulinus AUS­1015 обнаружено расщепление по признаку 
«опушение НЦЧ» на четыре фенотипических класса: ред­
кошиповатые, щетинистые, коротковолосистые и длинно­
волосистые НЦЧ. Поскольку изменчивость этого признака 
довольно велика, то граница между опушени ем, щетинка­
ми и короткими волосками в известной сте пени условна. 
Здесь также можно предположить полимерное взаимодей­
ствие генов, принимая теоретическое соотношение 15 : 1 
между волосистыми в разной степени и редкошиповатыми 
НЦЧ. Значение критерия χ2 свидетельствует о достовер­
ности гипотезы дигенного контроля признака (см. табл. 5). 
Данное расщепление можно объяснить тем, что при на­
следовании признака «опушение НЦЧ» в ряде случаев 
имеет место полимерное взаимодействие неаллельных 
множественных генов. При этом признак проявляется 
при наличии хотя бы одного из доминантных аллелей по­
лимерных генов. Наследование происходит по дигенному 
типу и проявляется как соотношение фенотипов 15 : 1.

Таким образом, по результатам проведенной гибри­
дизации выявлены закономерности, необходимые для 
понимания структуры и микроэволюционных взаимоотно­
шений среди группы таксономических видов рода Elymus. 
Достаточно высокие значения семенной фертильности 
гибридов во всех комбинациях свидетельствуют об от­
сутствии генетической изоляции между биотипами, фор­
мально относящимися к разным видам. Примечательно, 
что у гибрида в комбинации (2) VLA­0719 × VOK­0738, 
образованного родительскими биотипами из наиболее от­
даленных ветвей NJ­дендрограммы (см. рис. 2), величина 
СФ близка к нормальной. Анализ расщепления потомств 
гибридных растений на рекомбинантные фенотипы с 
разной экспрессией признаков свидетельствует о наличии 
в генофонде трех таксонов не только множественного 
аллелизма генов, но и определенного множества генных 
локусов, ответственных за диагностические признаки.

Заключение
Для самоопыляющихся видов рода Elymus при сравнении 
биологической информативности гибридологического 
и ISSR­критериев нам видится несравненно более важ­
ным репродуктивный критерий. Причина в том, что при 
полном отсутствии апозиготии точнейший механизм 
мейотических делений визуализирует уровни гомологии 
между геномами родительских биотипов, как показано в 
многочисленных работах по цитогенетике гибридов рода 
(Dewey, 1984; Lu, von Bothmer, 1993; Lu et al., 1995; и др.). 
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Любые нарушения в процессе мейотических делений, вы­
званные ошибками в конъюгации гомологов, неизбежно 
проявляются в уменьшении пыльцевой и семенной фер­
тильности гибридов. И наоборот, высокие значения СФ 
свидетельствуют о полной гомологии геномов, а значит, 
о близком родстве родительских биотипов.

По результатам исследования сделан вывод, что на 
территории России генотипы видов E. pendulinus, E. bra­
chypodioides и E. vernicosus представляют собой единый 
ре комбинационный генпул. Характер наследования диаг­
но стических признаков подтверждает целесообразность 
перевода названных видов в ранг разновидностей E. pen­
dulinus s. l. Ключ для их определения опубликован в 
специализированном ботаническом издании (Кобозева, 
Агафонов, 2015).
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