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Мужская стерильность у картофеля малоизучена, поскольку традиционное картофелеводство основывается 
на вегетативном размножении высокогетерозиготных тетраплоидных сортов. Быстрое развитие диплоид-
ной гибридной селекции картофеля обусловливает возрастание интереса к изучению мужской стерильно-
сти у этой важной культуры. В настоящей работе охарактеризовано генетическое разнообразие по типам 
цитоплазм 185 сортов картофеля селекции России и стран ближнего зарубежья с использованием набора из 
шести цитоплазматических маркеров. Сорта выборки были дифференцированы на три группы с T (40.0 %), 
D (50.8 %) и W/γ (8.7 %) типами цитоплазм, которые, согласно литературным данным, ассоциированы с муж-
ской стерильностью. За единичным исключением (0.5 %), типы цитоплазм, характерные для мужскофертиль-
ных форм (А, Р), в изученной выборке не найдены. Сопоставление полученных результатов с ранее опубли-
кованными данными позволило расширить выборку до 277 отечественных сортов, однако дифференциация 
на три типа цитоплазм (T, D, W/γ) сохранилась. На основании результатов фенотипизации среди сортов с 
Т-, D- и W/γ-типами цитоплазм были выявлены не только мужскостерильные, но и фертильные генотипы. 
У 15 отобранных генотипов, различающихся по типу цитоплазм и признаку мужской стерильности/фертиль-
ности, методом прямого секвенирования были проанализированы восемь локусов мт-генома. Фрагменты 
мт-генов nad2, nad7, cox2, atp6, CcmFc были идентичны независимо от типа цитоплазмы и мужской стерильно-
сти/фертильности сортов. Индели/замены нуклеотидов в локусах rps3, atp9, CcmFc не были ассоциированы 
с признаком мужской стерильности. На ограниченной выборке из семи образцов с W/γ-типом цитоплазмы 
были выявлены различия генотипов с тетрадной мужской стерильностью и с фертильной пыльцой по двум 
однонуклеотидным заменам в локусах nad1/atp6 и nad2. Результаты NGS-анализа подтвердили ассоциацию 
этих SNP-вариантов с тетрадной мужской стерильностью на большей выборке из 28 образцов с W/γ-типом 
цитоплазмы различного происхождения. Показано, что гетероплазматическое состояние характерно как 
для генотипов с тетрадной мужской стерильностью, так и для генотипов с мужской фертильностью.
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Male sterility in potato is little studied since traditional breeding is based on the vegetative reproduction of highly 
heterozygous tetraploid varieties. The rapid development of hybrid diploid breeding contributes to growing inte-
rest in studying the male sterility of this important crop. In this work, a set of 6 cytoplasmic markers was employed 
to describe cytoplasmic genetic diversity of 185 potato cultivars bred in Russia and FSU countries. Three cytoplasm 
types were identified, T (40.0 %), D (50.8 %) and W/γ (8.7 %), which according to literature are associated with male 
sterility. With a single exception (0.5 %), cytoplasm types characteristic of male fertile forms (A, P) were not found in 
the subset of 185 cultivars. A comparison of these results with previously published data suggested expanding the 
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subset to up to 277 cultivars, all developed in Russia or FSU countries; however, the resulting differentiation into 
three cytoplasm types (T, D and W/γ) was nearly the same. Fertility phenotyping helped identify both male-sterile 
and male-fertile genotypes within the three groups of varieties with T-, D- and W/γ-type cytoplasm. Fifteen geno-
types differing in cytoplasm type and male sterility/fertility traits were selected for direct sequencing of 8 mtDNA 
loci. Fragments of the nad2, nad7, cox2, atp6 and CcmFc genes were identical in all 15 selected genotypes. The 
polymorphism, detected in the rps3, atp9 and CcmFc loci, was not associated with male sterility. Two SNPs in the 
nad1/ atp6 and nad2 loci differentiated 7 genotypes with W/γ-type cytoplasm into five genotypes with tetrad steri-
lity, and two with fertile pollen. The results of an NGS analysis confirmed the association of these SNPs with tetrad 
sterility in a larger set of 28 genotypes of different origin, all with W/γ-type cytoplasm. A heteroplasmy state was 
observed both in male-sterile and in male-fertile genotypes.
Key words: potato; Solanum; male sterility; cytoplasmic types; DNA markers.
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Введение
За более чем 300-летнюю историю селекции картофеля 
(Solanum tuberosum) вне Южной Америки, где он был 
введен в культуру, созданы тысячи селекционных сортов, 
которые в настоящее время возделываются примерно в 
150 странах. Этот 300-летний период можно разделить 
на три этапа: селекционный процесс XVIII–XIX вв., огра-
ниченный узким генетическим разнообразием немного-
численных аборигенных сортов, интродуцированных в 
Европу из Южной Америки; с начала ХХ столетия – целе-
направленные скрещивания культурного картофеля с ди-
кими видами с целью интрогрессии генов устойчивости, 
прежде всего к грибным и вирусным патогенам; третий 
этап, происходящий на наших глазах и связанный с по-
явлением принципиально новых направлений в селекции 
картофеля – цисгенеза, геномного редактирования и гиб-
ридной диплоидной селекции. Последнее направление, 
основанное на скрещиваниях инбредных диплоидных 
линий с целью массового получения гибридных семян 
(TPS – true potato seeds) гетерозисных F1 гибридов, пред-
ставляет собой радикальную смену парадигмы в создании 
и воспроизводстве сортов картофеля (Lindhout et al., 2011; 
Jansky et al., 2016).

Быстрое развитие диплоидной гибридной селекции 
свя зано с перспективами кардинального сокращения 
сроков селекционного процесса и затрат на получение 
и размножение оздоровленных клонов, поскольку боль-
шинство патогенов картофеля не передается с пыльцой 
и с настоящими ботаническими семенами (Lindhout et 
al., 2011, 2018; De Vries et al., 2016; Jansky et al., 2016). 
Появление диплоидной гибридной селекции обусловило 
необходимость изучения генетического контроля само-
несовместимости (Phumichai et al., 2005) и механизмов 
инбредной депрессии (Zhang et al., 2019) с целью полу-
чения инбредных диплоидных линий картофеля, а также 
актуальность исследований мужской стерильности и ге-
нетических систем ЦМС-Rf, направленных на разработ-
ку эффективных методов межлинейной гибридизации 
(Анисимова, Гавриленко, 2017). Ранее эти проблемы не 
были особенно актуальными, поскольку традиционное 
картофелеводство основывается на вегетативном раз-
множении высокогетерозиготных тетраплоидных сортов.

Проблемам мужской стерильности картофеля посвя-
щены немногие работы, хотя этот признак широко рас-

пространен среди селекционных сортов. У картофеля из-
вестно несколько типов мужской стерильности: 
1) генно-цитоплазматическая мужская стерильность (ge-

netic-cytoplasmic male sterility, согласно Grun с соавто-
рами, 1962), которая проявляется в виде различных 
на рушений развития репродуктивных органов и не спо-
собно сти растений завязывать ягоды, что обусловлено 
взаи модействием доминантных аллелей ядерных генов 
мужской стерильности (например, ген Ms) с генетиче-
скими факторами Т (tuberosum)-типа цитоплазмы (Grun 
et al., 1977; Iwanaga et al., 1991);

2) функциональная мужская стерильность, когда расте-
ния формируют морфологически нормальные, хоро-
шо окрашиваемые, но нефункциональные пыльцевые 
зерна. Этот тип стерильности описан у гибридов и се-
лекционных клонов с цитоплазмой мексиканского вида 
S. demissum (Dionne, 1961; Hosaka, Sanetomo, 2012);

3) цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС), 
проявляющаяся в определенных межвидовых комби-
наци ях. Так, фактически все изученные сорта и се-
лекционные клоны с цитоплазмой другого дикого мек-
сиканского вида, S. stoloniferum, могут участвовать в 
скрещиваниях только в качестве материнских форм 
(Ross, 1986; Lössl et al., 2000; Song, Schwarzfischer, 
2008), поскольку проявляют тетрадную мужскую сте-
рильность (в конце микроспорогенеза тетрады не рас-
падаются и на протяжении всего последующего микро-
гаметогенеза микроспоры остаются объединенными в 
«перманентные тетрады»). С использованием метода 
метаболитного профилирования пыльников показано, 
что тетрадная мужская стерильность у картофеля ассо-
циирована с резкими нарушениями углеводного обмена 
(снижением содержания полисахаридов), а также мета-
болизма амино- и жирных кислот (Shisho va et al., 2019).
Среди носителей перечисленных выше цитоплазм с раз-

ной частотой встречаются генотипы с мужской фертиль-
ностью. Так, согласно Ross (1986), только треть сортов с 
цитоплазмой наиболее распространенного Т-типа не спо-
собна к ягодообразованию. По результатам изучения гене-  
тического контроля восстановления фертильности иден-
тифицирован ядерный ген Rt (a male fertility-re storing 
gene), восстанавливающий фертильность у носителей 
Т-типа цитоплазмы (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et al., 1993). 
В упомянутых работах сообщается о широком распро-
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странении функциональных аллелей гена Rt в селекци-
онном генофонде. Между тем Rt, как и ядерный ген Ms 
(male sterility gene), на молекулярном уровне не изучен. 
Среди гибридов и селекционных клонов с цитоплазмой 
S. demissum японские исследователи отобрали генотипы, 
которые функционируют в скрещиваниях как опылители, 
что, по их мнению, может быть связано с ядерно-цитоплаз-
матическими взаимодействиями (Sanetomo et al., 2011). 
В то же время, по данным R. Ortiz с коллегами (Ortiz et 
al., 1993, 2009), среди образцов с D-типом цитоплазмы 
гены Rt и Ms не выявлены. Недавно с помощью методов 
сравнительной геномики у картофеля были идентифи-
цированы гомологи RFL-PPR-генов и изучен их струк-
турный полиморфизм (Anisimova et al., 2019).

Единичны данные о структурных перестройках локу-
сов мтДНК, связанных со стерилизующим типом цито-
плазмы дикого мексиканского вида S. stoloniferum (Lössl 
et al., 1999) и с цитоплазмой S. demissum (Sanetomo, Ho-
saka, 2011, 2013). В настоящее время идентификацию 
типов цитоплазм картофеля проводят методами маркер-
опосредованной селекции с праймерами, специфичными 
к разным локусам органельных ДНК.

Маркеры пластидной ДНК (хлДНК). Первые данные 
о полиморфизме хлДНК у видов картофеля получены с по-
мощью рестрикционного и RFLP-анализов. В результате 
были выделены Т-тип хлДНК, характеризующийся нали-
чием специфической делеции 241 п. о. в локусе ndhC/trnV, 
и еще четыре типа, различающихся по сайтам рестрикции 
BamHI, HindIII, PvuII (Hosaka, 1986, 2003). Позднее пер-
воначальная классификация была подвергнута ревизии, 
и сейчас у картофеля выделяют пять основных типов 
хлДНК: A, C, S, T, W. Для их определения необходимо ис-
пользовать всю совокупность SSR, STS и CAPS маркеров 
из набора Hosaka, Sanetomo (2012) (рис. 1).

Маркеры митохондриальной ДНК (мтДНК). Пер-
вые данные о полиморфизме мтДНК видов картофеля 
были получены на основе ПДРФ-анализа, что позволило 
идентифицировать три основных (α, β, γ) и два минор-
ных (δ, ε) типа мт-ДНК (Lössl et al., 1999). Позднее были 
разработаны ПЦР-праймеры, специфичные к участкам 
мт- генов atp6, cob, rps10, которые детектируют α, β, γ 
типы мт- ДНК (Lössl et al., 2000). Со временем стало 
ясно, что для идентификации основных типов мтДНК 
из набора Lössl с коллегами (Lössl et al., 2000) достаточ-
но од ной пары праймеров ALM4/ALM5 (локус rps10 
мтДНК) (Song, Schwarzfischer, 2008; Hosaka, Sanetomo, 
2012; An tonova et al., 2018); эти праймеры входят и в 
набор Hosaka, Sanetomo (2012). В дальнейшем были раз-
работаны маркеры, амплифицирующие разные районы 
(Re gion 1–3) химерного фрагмента Band1, характерного 
для сортов, созданных на основе S. demissum, и включаю-
щего учас ток гена rps19 мтДНК (Sanetomo, Hosaka, 2011, 
2013) (см. рис. 1).

Маркеры типов цитоплазм. Первый набор ПЦР- мар-
керов для идентификации цитоплазм картофеля, разра-
ботанный Lössl с соавторами (2000), позволил выявить 
три основных сочетания маркеров хл- и мтДНК у селек-
ционных сортов: T/β – для Т-типа цитоплазмы, W/α – 
для цитоплазмы различных диких видов, в том числе 
S. demissum, W/γ – для цитоплазмы, интрогрессированной 

от S. stoloniferum (см. рис. 1). Показано, что сорта с ци-
топлазмой W/γ-типа проявляют тетрадную стерильность 
пыльцы (Lössl et al., 2000; Song, Schwarzfischer, 2008).

Другой набор, предложенный японскими исследовате-
лями (Hosaka, Sanetomo, 2012), содержит большее число 
маркеров для хлДНК, включает пару праймеров ALM_4/
ALM_5 из набора Lössl с соавторами (Lössl et al., 2000) и 
дополнительно – маркер D (Region 1) для идентификации 
D-типа цитоплазмы S. demissum. С помощью данного на-
бора разработана современная классификация цитоплазм 
картофеля, включающая восемь основных типов: А, М, Р, 
W (W/α, W/β, W/γ), Т (Т/β) и D (см. рис. 1).

Однако следует иметь в виду, что типы цитоплазм, опре-
деленные двумя наборами маркеров, не тождественны 
друг другу. В наборе японских исследователей комплекс 
маркеров диагностирует «настоящий W-тип» (wild), тогда 
как при использовании набора Lössl с соавторами (2000) 
W-тип, определяемый по отсутствию делеции 241 п. о. 
в локусе ndhC/trnV, объединяет A-, М-, Р-, W-типы ци-
топлазм как культурных, так и диких видов картофеля 
(см. рис. 1). Таким образом, W-тип цитоплазмы в литера-
туре встречается в двояком понимании: как «настоящий 
W-тип» (Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 
2015; Гавриленко и др., 2018) и как «противопоставление 
Т-типу» (Lössl et al., 2000; Song, Schwarzfischer, 2008), что 
внесло большие разночтения в интерпретацию результа-
тов молекулярного скрининга. Поэтому после 2012 г. из 
набора Lössl с соавторами (Lössl et al., 2000) для детекции 
типов мтДНК используют праймеры ALM_4/ALM_5, 
а идентификацию типов цитоплазм картофеля принято 
 проводить по системе Hosaka, Sanetomo (2012) (см. рис. 1).

Ни один из восьми типов цитоплазм не является ви-
доспецифичным, хотя Т-тип имеют до 90 % чилийских 
аборигенных сортов (Hosaka, 2003; Spooner et al., 2007; 
Gavrilenko et al., 2013) и большинство старых европейских 
сортов (Provan et al., 1999; Gavrilenko et al., 2007; Sane-
tomo, Gebhardt, 2015). В этой связи Т-тип часто называют 
«культурным» или чилийским. А- и Р-типы цитоплазм 
характерны для мужскофертильных ди- и тетраплоидных 
андийских аборигенных сортов, W/α- и W/β-типы – для 
многих диких видов картофеля (Hosaka, Sanetomo, 2012; 
Mihovilovich et al., 2015). D-тип цитоплазмы характерен 
для S. demissum и сортов, созданных с его участием (с ма-
теринской стороны), и обнаружен среди образцов диких 
аллогексаплоидных и аллотетраплоидных мексикан-
ских видов картофеля (Hosaka, Sanetomo, 2012, 2014).  
W/γ- тип цитоплазмы (и γ-тип мтДНК) детектирован у всех 
гибридных клонов и сортов с цитоплазмой S. stolonife rum, 
проявляющих тетрадную мужскую стерильность (Song, 
Schwarzfischer, 2008; Antonova et al., 2018). В то же время 
Hosaka,  Sanetomo (2012) сообщают о детекции W/γ-типа 
цитоплазмы среди образцов S. chacoense, S. pampasense, 
S. pinnatisectum, S. vernei.

На больших выборках зарубежных сортов, проанализи-
рованных с набором маркеров Hosaka, Sanetomo (2012), 
выявлен низкий уровень разнообразия: более 90 % име-
ют три типа цитоплазм – Т, D, W/γ, ассоциированных с 
мужской стерильностью, и около 10 % обладают редки-
ми типами цитоплазм – W/β, А, М, W/α (без маркера D) 
(Sanetomo, Gebhardt, 2015). Сорта с Р-типом цитоплазмы 
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в европейском генофонде не обнаружены, однако Р-тип 
встречается у ~6 % японских сортов (Hosaka, Sanetomo, 
2012) (Прил. 1)1.

Изучение агрономических признаков в группах с раз-
ными типами цитоплазм выявило существенно более 
высокое содержание крахмала у гибридов и селекционных 
клонов с цитоплазмами W/γ и W/α в сравнении с носите-
лями других типов цитоплазм (Lössl et al., 2000). О более 
высоком содержании крахмала и продолжительных сроках 
созревания у образцов с цитоплазмой W/γ по сравнению 
с Т-типом сообщают Sanetomo, Gebhardt (2015), которые 
отметили также более высокий уровень полевой устой-
чивости к фитофторозу у образцов с D-цитоплазмой в 
сравнении с Т-типом.

Данные о распространении различных типов цито-
плазм у отечественных сортов (селекции СССР, РФ, стран 
ближнего зарубежья) относительно малочисленны. С ис-  
пользованием набора ПЦР-маркеров, разработанных 
Lössl с соавторами (2000), были изучены 98 отечествен-
ных сортов (Gavrilenko et al., 2007). Из них современной 
классификации соответствуют только 40 сортов с Т-ти-
пом. С использованием набора маркеров Hosaka, Saneto- 
 mo (2012) определены типы цитоплазм у 25 отечествен-
ных cортов, сохраняемых в зарубежных генбанках (Sane-
1 Приложения 1–10 см. по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2019-23/appx16.pdf

tomo, Gebhardt, 2015), и 28 сортов российской се лекции 
(Гавриленко и др., 2018) (см. прил. 1). Данная ра бота 
продолжает изучение генетического разнообразия по 
типам цитоплазм коллекции ВИР отечественных сортов 
картофеля.

Материалы и методы
Материал исследования включал 185 сортов картофеля 
селекции РФ и стран ближнего зарубежья из коллекции 
ВИР (см. таблицу), для которых впервые были получены 
данные о типах цитоплазм, определенных с маркерами 
A, D, S, SAC, H1 из набора Hosaka, Sanetomo (2012). Из 
них у 158 сортов ранее идентифицированы типы мтДНК с 
использованием пары праймеров ALM_4/ALM_5, специ-
фичных к локусу rps10 мтДНК (Gavrilenko et al., 2007; 
Antonova et al., 2018). Фенотипирование мужской сте-
рильности и молекулярный скрининг с маркерами генов 
R1 и R3a проводили на расширенной выборке (N = 277) 
с привлечением дополнительных сортов, для которых 
типы цитоплазм были определены ранее (см. Прил. 1).

ДНК выделяли из листьев растений с использованием 
модифицированного нами метода СТАВ-экстракции (Gav-
rilenko et al., 2013).

Молекулярный скрининг. При идентификации ти-
пов цитоплазм использованы шесть STS/CAPS/SSR-
маркеров из набора Hosaka, Sanetomo (2012) (Прил. 2). 

Определение типов цитоплазм картофеля  
при помощи набора маркеров

Hosaka, Sanetomo (2012)

Идентификация типов хлДНК согласно Hosaka, Sanetomo (2012):

Маркер SAC (локус cemA хлДНК)

Рестрикция сайта BamHI  
в ПЦР-продукте праймеров SAC Отсутствие BamHI-рестрикции

Маркер H1 (локус ndhC/trnV хлДНК)

Делеция 241 п. о. 
в ПЦР-продукте 
праймеров H1

Отсутствие делеции 241 п. о.

Маркер S (локус rps16/trnQ хлДНК)

Отсутствие делеции 48 п. о.

Делеция 48 п. о. 
в ПЦР-продукте 

праймеров 
NTCP6

Маркер A (локус rpl32/ccsA хлДНК)

Отсутствие BamHI-рестрикции

Рестрикция 
сайта BamHI 

в ПЦР-продукте 
праймеров А

Отсутствие 
BamHI-

рестрикции

Маркер D
амплификация 

химерного фрагмента 
Band1 – ПЦР-продукт 

с праймерами D 
(Region 1)

Идентификация 
типов мтДНК: Типы хлДНК:

ПЦР с праймерами 
ALM_4/ALM_5  

(Lössl et al., 2000),
локус rps10 мтДНК

T W С A S

ТИПЫ ЦИТОПЛАЗМ:

D 527 п. о.
α 2400 п. о.

D

Другие 
типы

Нет ПЦР-
продукта

W/α

β 1600 п. о. T W/β M A P

γ Нет ПЦР-
продукта W/γ

Рис. 1. Определение типов цитоплазмы набором маркеров Hosaka, Sanetomo (2012).

http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2019-23/appx16.pdf
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Мо лекулярный скрининг на наличие маркеров генов R1 
и R3a, контролирующих расоспецифичную устойчивость 
к фитофторозу, выполняли при помощи праймеров, ука-
занных в Прил. 3.

ПЦР осуществляли в 20 мкл реакционной смеси, со-
держащей 10 нг тотальной ДНК сортов картофеля, 1× ре-
ак ционный буфер («Диалат», Москва), 2.5 мM MgCl2, 
0.4 мM каждого из dNTPs, 0.2 мкM прямого и обратного 
праймера и 1 ед. Taq-полимеразы («Диалат»).

Амплификация. Условия ПЦР соответствовали реко-
мендациям разработчиков праймеров (см. Прил. 2 и 3). 
В ряде случаев программы были оптимизированы нами 
путем введения функции TOUCHDOWN. Все реакции 
при работе со SCAR-маркерами осуществляли не менее 
чем в трех повторностях.

Рестрикция. При использовании CAPS-маркеров об-
работку ПЦР-продуктов рестриктазой BamHI проводили 
в 30 мкл реакционной смеси согласно протоколам фир-
мы-производителя фермента («СибЭнзим», http://russia.
sibenzyme.com/).

Электрофоретическое разделение фрагментов. ПЦР-
продукты разделяли электрофорезом в горизонтальных 
2 % агарозных гелях в буфере ТВЕ с последующей окра-
ской бромистым этидием и визуализацией в УФ-свете.

Секвенирование. Праймеры для амплификации ло-
кусов мтДНК (Прил. 4) были разработаны нами на ос-
нове полной последовательности мт-генома культур-
ного картофеля (номер последовательности в GenВank  
JF772172.1) при помощи программного обеспечения 
Primer3Plus. Ам п лифицированные фрагменты были секве-

нированы по методу Сэнгера на приборе ABI 3500x. Вы-
сокопроизво  дительное секвенирование (NGS) осущест-
вляли по технологии компании Illumina на приборе 
Illumina MiSeq (США) c использованием набора реакти-
вов MiSeq® Re agentKit v3 (600 cycle) с двусторонним 
чтением (2*300 н).

Оценка мужской фертильности растений. Фертиль-
ность пыльцы (ФП) оценивали с применением ацетокар-
минового метода; для каждого генотипа просматривали 
не менее 300 пыльцевых зерен в двух повторностях. Пре-
параты окрашенных пыльцевых зерен анализировали под 
световым микроскопом Axio Scope.A1 (Zeiss, Германия) 
при увеличении ×200. Кроме того, были выполнены кон-
тролируемые скрещивания в 28 комбинациях, в которых 
опылителями служили 15 сортов с D-типом цитоплазмы, 
а материнскими растениями – сорта с разными типами 
цитоплазм; у них удаляли еще не созревшие пыльники, 
после чего на кастрированные цветки сразу надевали 
изоляторы.

Статистическая обработка. Достоверность различий 
между тремя группами сортов с Т-, D-, W/γ-типами цито-
плазм по хозяйственно ценным признакам и по частоте 
встречаемости маркеров генов R1 и R3a устойчивости к 
возбудителю фитофтороза оценивали методами непара-
метрической статистики в программе StatSoft Statis-
tica 13.3 (Халафян, 2010) с использованием критериев 
Краскела–Уоллиса (Kruskal–Wallis ANOVA by Ranks) и 
Манна–Уитни (Mann–Whitney U test) при уровне значи-
мости 5 %. Данные оценки содержания крахмала и сроков 
созревания (скороспелости), а также полевой устойчиво-

Типы цитоплазм сортов картофеля, идентифицированные в настоящей работе по классификации Hosaka, Sanetomo (2012)

Тип  
цитоплазмы

N (%) Сорта картофеля российской селекции и селекции стран ближнего зарубежья,  
изученные в данной работе (N = 185)

Т (T/β) N = 74 
(40.0 %)

Аврора, Алиса, Аметист, Антонина, Бежицкий, Белорусский ранний, Брат-2, Брянский деликатес, Брянский 
надежный, Брянский ранний, Брянский приусадебный, Варсна, Василек, Вираж, Волжанин, Волжский, Вятка, 
Гарт, Горноуральский, Гранат, Гулливер, Дружный, Загадка, Зауральский, Зольский, Искра, Калинка, Катюша 
(ПОС ВИР), Кемеровский, Киви, Колпашевский, Кореневский, Красавчик, Красная заря, Красная горка, Крас-
ноуфимский, Кристалл, Кустаревский, Лаймдота, Лакомка, Лекарь, Лидер, Лина, Люкс, Мусинский, Надежда, 
Нарт 1, Нарымка, Наука, Памяти Рогачева, Огниво, Прибрежный, Пригожий 2, Приморский (=При-12), Рос-
сиянка, Рябинушка, Русалка, Сафо, Светлячок, Северянин, Сентябрь, Синева, Смена, Солнечный, Фаленский, 
Филатовский, Фиолетовый, Хибинский ранний, Чайка, Шаман, Шурминский 2, Юбилейный Осетии, Юпитер, 
Явар 

D (W/α) N = 94 
(50.8 %)

Алена, Альпинист, Амур, Антошка, Архидея, Бабушка, Барин, Барон, Башкирский, Белоснежка, Белуха, Бол-
винский, Большевик, Бородянский розовый, Брянский юбилейный, Букет, Былина Сибири, Веселовский 2-4, 
Ветеран, Виза, Вымпел, Выток, Дельфин, Диво, Дина, Донцовский, Гарант, Горняк, Горянка, Губернатор, Жаво-
ронок, Живица, Жигулевский, Звездочка, Златка, Зов, Ирбитский, Каменский, Кемеровчанин, Кормилец, 
Кортни, Красавица, Красная роза, Кузнечанка, Ладожский, Лазарь, Лазурит, Ласунак, Любава, Малиновка, 
Манифест, Марс, Матушка, Маугли, Нальчикский, Нестеровский, Никулинский, Парус, Пранса, Престиж, 
 Призер, Пролисок, Рамзай, Рапсодия, Рассвет, Регги, Резерв, Ромашка, Росинка, Румянка, Русич, Самбо, 
Сапрыкинский, Саровский, Свенский, Синтез, Скарб, Скороплодный, Солнышко, Старт, Танай, Танго, Теща, 
Томич, Тулеевский, Удача, Украинский розовый, Успех, Утенок, Фермер, Чая, Эффект, Югана, Юна

W/γ N = 16 
(8.7 %)

Брянский красный, Вектар, Здабытак, Ильинский, Колобок, Корона, Метеор, Москворецкий, Накра, Олимп, 
Погарский, Ресурс, Сокольский, Фокинский, Бармалей, Юбилей Жукова

А N = 1 
(0.5 %)

Катюша (украинской селекции) 

Примечание.  N – число сортов, в скобках дано их процентное содержание от общей выборки.
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сти листьев к фитофторозу взяты из «Государственного 
реестра селекционных достижений...» (2010–2018) и 
каталогов сортов картофеля разных лет.

Результаты

Определение типов цитоплазм сортов картофеля
Результаты идентификации типов цитоплазм у 185 се-
лекционных сортов картофеля представлены в таблице и 
на рис. 2. Из всей выборки только у сорта Катюша (укра-
инской селекции) отсутствовал сайт BamHI в ПЦР-про - 
дукте праймеров SAC (локус cemA хлДНК); по резуль-
татам дальнейшего рестрикционного анализа у него был 
детектирован фертильный А-тип цитоплазмы (см. рис. 1 
и 2, таблицу). Отметим, что среди российских сортов есть 
од ноименный сорт Катюша селекции Полярной ОС ВИР 
с Т-типом цитоплазмы. У остальных 184 сортов детек-
тирован рестрикционный сайт BamHI в ПЦР-продукте 
праймеров SAC (см. рис. 1), следовательно, они относят ся 
к комплексу сортов с Т-, D- и W/γ-типами цитоплазм, ко-
торые, согласно классификации Hosaka, Sanetomo (2012), 
ассоциированы с проявлением мужской сте риль ности. По 
результатам их последующей дифферен циации, 74 сор-
та имели специфическую делецию 241 п. о. в межген-
ном спей сере ndhC/trnV хлДНК, детектирующую Т-тип 
хлДНК, а также β-тип мтДНК (см. таблицу и рис. 2).

При идентификации D-типа цитоплазмы в ПЦР-анализе 
использовали две пары праймеров, разработанные для 
амплификации двух разных районов (Region 1 и Region 2) 

химерного фрагмента Band1. Результаты скрининга с 
обеими парами праймеров полностью совпали. Около 
половины изученной выборки – 94 из 185 сортов имели 
D-тип цитоплазмы (см. таблицу), что указывает на их 
происхождение от S. demissum по материнской линии. 
У всех сортов с D-типом цитоплазмы пара прайме ров 
ALM_4/ALM_5 детектирует α-тип мтДНК. Одновременно 
все эти сорта обладали и «настоящим W-типом» хлДНК: 
в ПЦР-продукте праймеров SAC имели рестрикцион ный 
сайт BamHI, но при этом не имели рестрикционно го сайта 
BamHI в ПЦР-продукте праймеров A и делеции 241 п. о. 
в межгенном спейсере ndhC/trnV хлДНК (см. рис. 1 и 2). 

У оставшихся 16 сортов с «настоящим W-типом» 
хлДНК ПЦР-продукты для фрагмента Band1 не были 
вы явлены, следовательно, они не обладали D-типом ци-
топлазмы (см. рис. 1 и 2, таблицу). Поскольку у этих же 
сортов ранее нами был определен γ-тип мтДНК по от-
сутствию амплификации с праймерами ALM_4/ALM_5 
(Antonova et al., 2018), можно заключить, что они имеют 
W/γ-тип цитоплазмы.

Таким образом, в изученной выборке не выявлены сор-
та с фертильными типами цитоплазм, за исключением 
единственного (0.5 %) сорта Катюша украинской селекции 
(А-тип), что подтвердило результат, полученный в рабо-
тах (Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015), 
где анализировался данный сорт. Остальные 99.5 % сор-
тов выборки обладают тремя типами цитоплазм: T, D и 
W/γ (см. таблицу), которые, согласно Hosaka, Sanetomo 
(2012), ассоциированы с мужской стерильностью. В связи 

Рис. 2. Определение типов цитоплазмы у сортов картофеля при помощи маркеров из набора Hosaka, Sanetomo (2012).
Сорта (в скобках указан тип цитоплазмы): 1 – Манифест (D), 2 – Престиж (D), 3 – Колобок (W/γ), 4 – Накра (W/γ), 5 – Аврора (Т), 6 – Синтез (D), 7 – Олимп 
(W/γ), 8 – Танай (D), 9 – Златка (D), 10 – Ромашка (D), 11 – Самбо (D), 12 – Томич (D), 13 – Успех (D), 14 – Катюша (А), 15 – Фермер (D), 16 – Альпинист (D); 
17 – контрольная проба (S. phureja k-9386 с Р-типом цитоплазмы с делецией 48 п. о.); M – маркер молекулярного веса «Сибэнзим 1 kb»; M1 – маркер мо-
лекулярного веса «Сибэнзим 100 bp + 1500».
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с этим мы провели фенотипизацию по признаку мужской 
стерильности растений, участвовавших в молекулярном 
скрининге.

Изучение мужской стерильности растений
Фертильность пыльцы оценили у 121 сорта из расширен-
ной выборки (см. Прил. 1): 45 сортов с T-типом цитоплаз-
мы, 60 – с D- и 16 сортов с W/γ-типом. 26.7 % сор тов с 
цитоплазмой Т-типа формировали неокрашенные, мор-
фологически аномальные пыльцевые зерна, среди них: 
Брянский ранний, Голубизна, Зольский, Лорх, Прибреж-
ный, Русалка, Северянин. У 28.9 % сортов ФП была выше 
60 %; у остальных – варьировала от 15 до 60 %, при этом 
отмечена существенная изменчивость ФП в разные годы.

Из 16 сортов со стерилизующим W/γ-типом цитоплазмы 
тетрадная мужская стерильность отмечена у 14 (87.5 %). 
Проявление данного признака варьировало. Например, у 
сортов Москворецкий, Накра, Олимп, Сокольский, Юби-
лей Жукова до 100 % зрелых пыльцевых зерен оставались 
объединенными в «перманентные тетрады» (рис. 3, а). 

У сортов Брянский красный, Погарский, Корона на 
фоне стерильных монад наблюдалось около 50 % «пер-
манентных тетрад», у сортов Колобок, Ресурс – до 20 % 
«перманентных тетрад». Исключением являются сорта 
Бармалей и Фокинский с неизвестной родословной, об-
разующие только монады, из которых до 70 % окрашива-
лись ацетокармином и имели нормальную морфологию 
(см. рис. 3, б ).

У сортов с D-типом цитоплазмы S. demissum ФП варьи-
ровала от 20 до 80 %. Поскольку Hosaka, Sanetomo (2012) 
отмечали функциональную стерильность пыльцы у носи-
телей этого типа цитоплазмы, мы провели 28 комбинаций 
контролируемых скрещиваний, в которых сорта с цито-
плазмой D-типа использовались в качестве опылителей. 
Фактически все скрещивания (кроме комбинаций с сортом 
Сказка) оказались результативными, что свидетельствует 
о функциональной фертильности пыльцы у 14 из 15 опы-
лителей с цитоплазмой D-типа S. demissum (Прил. 5).

Молекулярный скрининг с маркерами генов R1 
и R3a, интрогрессированных в селекционный генофонд 
от S. demissum, выполнен для проверки предположения о 
том, что при наличии функциональной мужской стериль-
ности у носителей цитоплазмы D-типа, участвовавших 
в создании сортов, маркеры генов R1 и R3a должны 
встречаться только у сортов с цитоплазмой S. demissum, 
а в случае мужской фертильности таких форм – у сортов 
с разными типами цитоплазм. По результатам молекуляр-  
ного скрининга маркеры генов R1 и/или R3a были вы-
явлены у носителей разных типов цитоплазм примерно 
в равном соотношении (Прил. 6).

Таким образом, в трех группах сортов с цитоплазмами 
Т, D, W/γ обнаружены и генотипы с мужской стерильно-
стью, и генотипы с мужской фертильностью, что может 
быть обусловлено спецификой ядерно-цитоплазматиче-
ских взаи модействий, а также полиморфизмом локусов 
мт- ДНК, ассоциированных с признаком ЦМС.

Изучение полиморфизма локусов мтДНК. На осно-
вании результатов изучения признака мужской стериль-
ности были отобраны 15 образцов, из которых сформи-
ровали три группы с цитоплазмами Т, D и W/γ, включив в 

каждую из них как мужскостерильные, так и фертильные 
генотипы. Методом прямого секвенирования у них были 
проанализированы восемь локусов мт-генома (фрагмен-
ты генов atp6, atp9, cox2, CcmFc, nad2, nad7, rps3 и меж-
генный спейсер nad1/atp6), полиморфизм в которых час - 
то ассоциирован с ЦМС у разных видов растений (Du cos 
et al., 2001; Kim D.H., Kim B.-D., 2006; Das et al., 2010; 
Liu et al., 2011). Для амплификации этих восьми локусов 
нами разработаны восемь пар праймеров, их последо-
вательности приведены в Прил. 4. У всех изученных 
15 генотипов, независимо от типа цитоплазмы и про-
явления признака мужской стерильности/фертильности, 
последовательности локусов nad2, nad7, cox2, atp6, CcmFc 
были идентичны и совпадали с соответствующими участ-
ками полной последовательности мт-генома культурного 
картофеля JF772172.1. В локусах rps3, atp9, CcmFc были 
обнаружены индели/замены нуклеотидов, которые, одна-
ко, не ассоциированы с признаком мужской стерильности. 
В локусах nad1/atp6 и nad2 (второй интрон) выявлены 
однонуклеотидные замены, дифференцирующие семь об-
разцов с цитоплазмой W/γ на две группы: пять генотипов 
с тетрадной мужской стерильностью и два – с фертиль-
ной пыльцой. Во втором интроне гена nad2 (по ложение 
216310 в комплементарной нити последователь ности 
JF772172.1) обнаружена трансверсия А→С: у сте рильных 
генотипов присутствует SNP-вариант «А», а у фертиль-
ных – «С» (рис. 4, а). В межгенном спейсере nad1/atp6 
в положении 48923 у стерильных генотипов обнаружен 
SNP-вариант «Т», а у фертильных – «G» (см. рис. 4, б ). 
У образцов с цитоплазмами T- и D-типов, независимо от 
проявления признака мужской стерильности/фертиль-
ности, последовательности этих двух локусов были оди-
наковы.

Указанные два SNP-варианта были определены при 
исследовании ограниченного числа (7) генотипов с W/γ-
типом цитоплазмы. Чтобы подтвердить их ассоциацию 
с тетрадной стерильностью, мы провели NGS-анализ 
локусов nad2 и nad1/atp6 на большей выборке образцов 
различного происхождения. В анализ дополнительно 
были включены 12 сортов российской и европейской се-
лекции с цитоплазмой W/γ-типа, созданных на основе 
S. stoloniferum, и 10 селекционных клонов с цитоплаз-
мой W/γ-типа, полученных на основе мексиканского вида 
S. guerreroense (Зотеева и др., 2017). Из этих образцов 
были сформированы три bulk-пробы, каждая из которых 

а б

Рис. 3. Тетрадная стерильность пыльцы у сорта Москворецкий (а) и 
пыльцевые зерна у сорта Фокинский (б ). Оба сорта имеют W/γ-тип 
цитоплазмы.
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объединяла генотипы с W/γ-типом цитоплазмы сходного 
происхождения и с одинаковым проявлением призна-
ка мужской стерильности или мужской фертильности 
(Прил. 7). Результаты NGS-анализа подтвердили ассо-
циацию SNP-вариантов «A» в локусе nad2 (в положении 
216310) и «T» в спейсере nad1/atp6 (в положении 48923) 
с тетрадной мужской стерильностью у всех изученных 
генотипов. При этом для каждой bulk-пробы в полиморф-
ном сайте обнаружены также минорные митотипы, что 
может объясняться или гетерогенностью bulk-пробы, или 
же гетероплазматическим состоянием анализируемых ге-
нотипов – наличием в клетках растений разных вариантов 
мтДНК в субстехиометрических количествах. 

Для выяс нения причин наблюдаемой гетерогенности 
мы разработали CAPS-маркер Int2NAD2/Sse9I (F: GGG 
CTTCTTGCTACGCTACA; R: TTAAGCCTGGGCGAA 
GATGG, с последующей рестрикцией Sse9I) полиморф-
ного SNP-сайта А/С в интроне гена nad2. Этот маркер 
позволяет отличать сайт AATT (генотипы с тетрадной 
стерильностью) от сайта САТТ (генотипы с фертильной 
пыльцой и цитоплазмой W/γ). Каждый из 28 отобранных 
образцов был проанализирован с данным маркером инди-
видуально, при этом все bulk-пробы оказались однород-
ными: входящие в них образцы имели рестрикционный 
сайт, соответствующий основному нуклеотиду для дан-
ной группы (см. Прил. 7). Таким образом, полиморфизм 
SNP-вариантов во втором интроне гена nad2 объяснялся 
наличием разных митотипов в субстехиометрических 
количествах.

Различия сортов с разными типами цитоплазм по 
селекционно-ценным признакам. Попарное сравнение 
групп сортов с разными типами цитоплазм по U-критерию 
Манна–Уитни и критерию Краскела–Уоллиса показало 
отсутствие достоверных различий по содержанию крахма-
ла, полевой устойчивости листьев к фитофторозу, встре-
чаемости маркеров генов R1 и R3а и наличие достоверных 
отличий по устойчивости клубней к фитофторозу меж -
ду тремя группами сортов ( р = 0.044), при более высокой 
устойчивости сортов с W/γ цитоплазмой. По критерию 
Манна–Уитни отличия по скороспелости между сортами 
с D- (средний балл 6.4) и W/γ-типом (средний балл 5.5) 

цитоплазм достоверны ( p = 0.037), но по критерию Кра-
скела–Уоллиса различия несущественны.

Обсуждение
Согласно литературным данным, более 90 % зарубежных 
(западноевропейских, североамериканских и японских) 
селекционных сортов картофеля обладают тремя типа-
ми цитоплазм – Т, D и W/γ (см. Прил. 1), ассоциирован-
ными с различными проявлениями мужской стерильно-  
сти. Частота встречаемости сортов с цитоплазмами А, М, 
W/β, W/α (без маркера D) суммарно не превышает 10 % 
(Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015). Сход-
ные результаты получены и в настоящей работе для сор-
тов картофеля селекции РФ и стран ближнего зарубежья: 
99.5 % из 185 сортов обладают тремя типами цитоплазм – 
T (40.0 %), D (50.8 %), W/γ (8.7 %). Не выявлено сортов с 
фертильными типами цитоплазм, за исключением един-
ственного сорта Катюша украинской селекции (А-тип, 
0.5 %). Сопоставление полученных результатов с нашими 
предыдущими и с литературными данными (Gavrilenko 
et al., 2007; Sanetomo, Gebhardt, 2015; Гавриленко и др., 
2018) позволило увеличить число отечественных сортов 
в выборке до 277, однако характер дифференциации по 
типам цитоплазм сохранился: T (48.4 %), D (44.4 %) и 
W/γ (6.8 %), А (0.4 %). В расширенной выборке мы не об-
наружили сортов с А- и P-типами цитоплазм, типичными 
для тетра- и диплоидных андийских культурных видов, 
и сортов с М-, W/β, W/α (без маркера D) цитоплазмами, 
характерными для родственных диких южноамерикан-
ских видов картофеля, часто используемых в селекции: 
S. acaule, S. spegazzinii и S. sparsipilum (=S. brevicaule). В то 
же время у многих сортов расширенной выборки ранее 
были определены маркеры ядерных R-генов устойчивости 
к вредным организмам – H1, Gpa2, Gro1-4, Rx1, Rx2, Ryadg, 
перенесенных в селекционный генофонд от перечислен-
ных выше видов (Гавриленко и др., 2009, 2018; Бирюкова 
и др., 2015; Антонова и др., 2016; Клименко и др., 2017, 
2019), что можно объяснить мужской фертильностью 
гибридов, которые, как и исходные культурные и дикие 
южноамериканские виды, участвовали в скрещиваниях в 
качестве опылителей (Ochoa, 2004).

Nakra                  1 AAGATAGATCCATCCATCTATCCTATCCGATTTCAATTTTGTTATCTAAAAAAGAATCGATTTCATTCAACCTTTGATTCAAAGAACTGC 90
Gusar                  1 .......................................................................................... 90
Sudarynja              1 .......................................................................................... 90
Brjanskij krasnyj      1 .......................................................................................... 90
Clone SW93-1015 × adg  1 .......................................................................................... 90
Fokinskij              1 ..................................C....................................................... 90
Barmalej               1 ..................................C....................................................... 90

....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
10 20 30 40 50 60 70 80 90а

Nakra                  1 CCGCCCGTAAGTTCCTTTGTCGTTGGGGAAAAAAAAGAAAGATATTTTTTTTAGAAAAGAAATTCTGCCTTTTTTGATCCCATGCTTTCC 90
Gusar                  1 .......................................................................................... 90
Sudarynja              1 .......................................................................................... 90
Brjanskij krasnyj      1 .......................................................................................... 90
Clone SW93-1015 × adg  1 .......................................................................................... 90
Fokinskij              1 ..........................................G............................................... 90
Barmalej               1 ..........................................G............................................... 90

....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|....|
10 20 30 40 50 60 70 80 90б

Рис. 4. Выравнивание фрагментов второго интрона гена nad2 (а) и межгенного спейсера nad1/atp6 (б) у семи образцов с цитоплазмой W/γ-типа.
Генотипы с тетрадной стерильностью: сорта Накра, Гусар, Сударыня, Брянский красный и селекционный клон SW93-1015 × adg (Зотеева и др., 2017); 
генотипы с фертильными пыльцевыми зернами, формирующие только монады: сорта Фокинский, Бармалей.
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Широкое распространение T-типа цитоплазмы, особен-
но среди старых селекционных сортов, связано, с одной 
стороны, с его положительным влиянием на урожайность 
(Plaisted, 1972) и, с другой – с использованием в селекции 
носителей этого типа цитоплазмы в качестве материнских 
форм из-за проявления признака мужской стерильности 
(Grun et al., 1977). К концу ХХ в., когда межвидовая 
гибридизация стала основным методом расширения ге-
нетического разнообразия селекционного материала, час-
тота встречаемости сортов с цитоплазмой Т-типа рез ко 
снизилась, тогда как частота сортов с цитоплазмой ди ких 
мексиканских видов (D и W/γ) возросла (Прил. 8). При 
этом отметим, что в отечественном генофонде сорта с 
цитоплазмой D-типа от S. demissum встречаются в два-
три раза чаще по сравнению с изученными выборками 
западноевропейских и японских сортов (см. Прил. 1).

Распространение в селекционном генофонде цитоплазм 
диких мексиканских видов обусловлено односторонней 
межвидовой несовместимостью (как правило, S. demis sum 
и S. stoloniferum участвуют в межвидовых скрещиваниях 
с культурным картофелем как материнские формы), а так-
же мужской стерильностью полученных гибридных форм 
(Dionne, 1961; Irikura, 1968; Song, Schwarzfischer, 2008; 
Ho saka, Sanetomo, 2012; Гавриленко, Ермишин, 2017). 
Поэтому при интрогрессии ядерных генов расоспецифич-
ной устойчивости к фитофторозу (R1–R3, R4, R8, R10) от 
S. demissum и генов Rysto /Ryfsto устойчивости к вирусу Y 
от S. stoloniferum в селекционный генофонд одновремен-
но непреднамеренно передавались и цитоплазматические 
де терминанты диких мексиканских видов.

Согласно литературным данным, W/γ-, D- и Т-типы ци-
топлазм специфическим образом влияют на признак муж-
ской фертильности/стерильности, вызывая соответственно 
тетрадную стерильность, функциональную стерильность 
пыльцы, нарушения развития репродуктивных органов 
(Hosaka, Sanetomo, 2012). По результатам фенотипизации, 
выполненной в настоящей работе, в каждой из трех групп 
отечественных сортов с цитоплазмами Т, D и W/γ были 
выявлены не только мужскостерильные, но и высокофер-
тильные генотипы. Мужская фертильность у носителей 
Т-типа цитоплазмы объясняется в литературе наличием 
доминантного аллеля гена Rt (male fertility restorer gene), 
а для ряда межвидовых комбинаций – гомозиготностью 
(ms/ ms) по рецессивному аллелю гена Ms (male sterility 
gene) (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et al., 1993; Mihovilovich 
et al., 2015). Среди сортов с цитоплазмой Т-типа встре ча-
ются эффективные опылители, послужившие отцовскими 
формами при создании многих отечественных сортов, 
например, Аврора, Дина, Зарево, Камераз, Приекульский 
ранний, Смена, Шурминский 2 (см. таблицу и Прил. 1).

Результаты проведенных нами контролируемых скре-
щиваний с сортами-опылителями, имеющими D-тип ци-
топлазмы, не согласуются с литературными источниками 
о функциональной стерильности пыльцы у носителей 
цитоплазмы S. demissum. Косвенным подтверждением 
мужской фертильности сортов с цитоплазмой D-типа яв-
ляются и данные молекулярного скрининга с маркерами 
ядерных генов R1 и R3a расоспецифичной устойчивости 
к фитофторозу, интрогрессированных в селекционный 
генофонд от S. demissum. Маркеры этих генов были де-

тектированы у сортов с цитоплазмами D-, Т- и W/γ-типов, 
что может быть связано с использованием в селекционном 
процессе доноров генов R1 и R3a (носителей цитоплазмы 
D-типа) в качестве опылителей (Прил. 9).

Напротив, маркеры генов устойчивости к вирусу Y кар-
тофеля – Rysto и Ryfsto – встречаются только у носителей 
цитоплазмы W/γ от S. stoloniferum (Flis et al., 2005; Song, 
Schwarzfischer, 2008; Гавриленко и др., 2018; Antonova et 
al., 2018) (Прил. 10), что свидетельствует о стерилизу-
ющем эффекте этого типа цитоплазмы. Анализ получен-
ных результатов и литературных данных (Song, Schwarz-
fi scher, 2008) позволяет заключить, что все генотипы с 
тетрадной стерильностью пыльцы имеют W/γ-тип цито-
плазмы. С другой стороны, среди носителей этого типа 
цитоплазмы могут быть выявлены немногочисленные 
генотипы с фертильной пыльцой, несущие цитоплазму 
других ди ких видов, например S. vernei, как показано в 
работе (Ho saka, Sanetomo, 2012). В нашем исследовании 
два (12.5 %) из 16 сортов с W/γ цитоплазмой формировали 
фертильную пыльцу. Не исключено, что в их родословной 
с материнской стороны могли также участвовать образ-
цы южноамериканских видов S. vernei или S. chacoense, 
у которых детектирован W/γ-тип цитоплазмы (Hosaka, 
Sanetomo, 2012).

Нам удалось дифференцировать стерильные и мужско-
фертильные образцы с W/γ-типом цитоплазмы по одно-
нуклеотидным заменам в двух локусах мт-ДНК (nad1/atp6 
и nad2). Разработанный нами CAPS-маркер Int2NAD2/
Sse9I может быть использован в дальнейшем для допол-
нительной дифференциации W/γ цитоплазмы и отбора 
мужскостерильных/фертильных генотипов. Для изучения 
гетероплазматического состояния мтДНК у генотипов 
картофеля со стерилизующим W/γ-типом цитоплазмы 
впервые был применен метод NGS-анализа. Показано, 
что гетероплазматическое состояние характерно как для 
генотипов с тетрадной мужской стерильностью (у кото-
рых найден минорный вариант мтДНК, свойственный 
генотипам с фертильной пыльцой), так и для фертильных 
сортов (у которых найден минорный митотип образцов 
с тетрадной стерильностью пыльцы). Значение субсте- 
хиометрических количеств различных митотипов в реа-
лизации ЦМС фенотипа показано для разных объектов: 
Pennise tum glaucum (Feng et al., 2009), Beta vulgaris (Бра-
гин и др., 2011), Brassica napus (Chen et al., 2011), Oryza 
sativa (Bentolila, Stefanov, 2012) и др.

Заключение
Можно констатировать, что отечественные сорта карто-
феля и стран ближнего зарубежья, как и селекционный 
генофонд зарубежных стран, представлены в основном 
растениями с цитоплазмами T, D, W/γ и фактически не 
включают генотипы с фертильными типами цитоплазм. 
Очевидно, что ранее селекционеры не уделяли внимания 
этому признаку, поскольку для возделываемого картофеля 
S. tuberosum характерен вегетативный тип размножения. 
Попарное сравнение групп сортов с разными типами цито-
плазм не выявило статистически значимых различий ряда 
хозяйственно ценных признаков, за исключением более 
высокой устойчивости к фитофторозу клубней сортов с 
W/γ-типом цитоплазмы.
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Анализ литературных данных и полученных в настоя-
щем исследовании результатов позволяет заключить, что 
известные цитоплазматические маркеры картофеля недо-
статочно информативны для отбора генотипов с разными 
типами мужской стерильности/фертильности. Можно 
полагать, что после идентификации генов картофеля Rt 
и Ms эффективность исследований в этом направлении 
возрастет. Кроме того, необходима дальнейшая разработка 
маркеров для более подробного типирования локусов ми-
тохондриальной ДНК, вовлеченных в контроль мужской 
стерильности. Изучение генетических систем ЦМС-Rf 
и развитие методов молекулярного маркирования сте-
рилизующих типов цитоплазм и генов восстановителей 
фертильности расширяют перспективы нового направ-
ления – гетерозисной гибридной селекции картофеля, а 
также представляют интерес для традиционных направ-
лений селекции, повышая эффективность подбора пар 
для скрещиваний, в том числе для пирамидирования в 
одном геноти пе генов, определяющих селекционно-цен-
ные признаки.
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