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Для повышения эффективности селекции картофеля важно, чтобы селекционные линии 
были мультиплексными (имеющими по два и более доминантных аллеля) по многим хозяйственно 
ценным генам (прежде всего, генам устойчивости к болезням и вредителям) (J.E. Bradshaw с cо-
авт., 1994). Мультиплексные родительские линии по нескольким генам устойчивости среди су-
ществующих сортов встречаются достаточно редко (А.П. Ермишин с соавт., 2016) и вследствие 
биологических особенностей культуры картофеля могут быть получены только при отборе на ди-
плоидном уровне. В представляемом обзоре описаны генетические принципы и опыт их практиче-
ского применения в исследованиях авторов по созданию исходного материала, позволяющего 
проводить эффективную маркер-опосредованную селекцию родительских линий на диплоидном 
уровне. Материал включает коллекцию первичных дигаплоидов сортов картофеля, отобранных 
по жизнеспособности, клубневой продуктивности, культурным признакам и наличию ДНК-
маркеров генов устойчивости к болезням и вредителям; диплоидный селекционный материал с 
широким набором генов устойчивости к фитофторозу и вирусам, интрогрессированных от диких 
видов с помощью оригинальных методов преодоления межвидовых репродуктивных барьеров; ди-
плоидные линии — доноры генов самосовместимости и высокой мужской фертильности, эффек-
тивных как в гетерозиготном, так и гомозиготном состоянии; диплоидные линии — доноры генов 
образования мужски фертильных FDR (first division restitution) 2n-гамет. Лучшие диплоидные 
линии с комплексом генов устойчивости к болезням и вредителям, выделенные по результатам 
диплоидной селекции (на основе первичных дигаплоидов, межвидовых гибридов и доноров фер-
тильности), используют для получения мультиплексных тетраплоидных родительских линий с 
помощью митотического удвоения хромосом. С использованием доноров генов образования фер-
тильных FDR 2n-гамет выводят диплоидные родительские линии, способные к гибридизации с 
сортами картофеля. Кроме того, созданный диплоидный исходный материал представляет инте-
рес для перспективных альтернативных направлений селекции картофеля с применением отбора 
на диплоидном уровне: выведения диплоидных сортов картофеля, а также родительских линий 
для получения размножаемых ботаническими семенами гибридов и гибридных популяций. 
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Для повышения эффективности селекции картофеля наиболее пер-
спективной считается стратегия, основанная на получении гибридных по-
пуляций, имеющих высокую селекционную ценность, то есть тех, в которых 
генотипы, отвечающие требованиям, предъявляемым к сортам картофеля, 
представлены с более высокой частотой, чем при случайных скрещиваниях. 
Такие гибридные популяции получают, используя в качестве одного или 
обоих родителей предварительно изученные селекционные линии, облада-
ющие высокой комбинационной способностью по показателям продуктив-
ности и несущие комплекс генов устойчивости к болезням и вредителям. 
Важно, чтобы эти селекционные линии были мультиплексными (имеющи-
ми по два и более доминантных аллеля) по многим хозяйственно ценным 
генам (прежде всего, генам устойчивости к болезням и вредителям) (1). 

Мультиплексные родительские линии по нескольким генам устой-
чивости среди существующих сортов встречаются достаточно редко (2). 
Вследствие биологических особенностей культуры картофеля (вегетативно 
размножаемый автотетраплоид) эффективная селекция родительских ли-
ний, мультиплексных по нескольким генам устойчивости, возможна толь-
ко при условии применения отбора на диплоидном уровне. 

На диплоидном уровне (благодаря более простому наследованию 
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хозяйственно ценных признаков) значительно проще отбирать гибриды с 
комплексом желаемых признаков, чем на тетраплоидном уровне. Приме-
нение ДНК-маркеров позволяет существенно повысить эффективность ди-
плоидной селекции. Генотипы, отобранные по комплексу маркеров генов 
устойчивости, а также показателям продуктивности, культурным призна-
кам растений и клубней, могут быть переведены на тетраплоидный уро-
вень с помощью митотического удвоения хромосом. В результате получа-
ют тетраплоидные родительские линии с комплексом генов, имеющимся у 
исходных дигаплоидов. При этом они представляют собой дуплексы по 
соответствующим генам, если дигаплоиды были гетерозиготами, и квад-
руплексы — в случае удвоения хромосом у гомозигот. 

Перспективным считается создание диплоидных родительских ли-
ний, способных образовывать фертильную нередуцированную пыльцу, с 
помощью комбинативной селекции на диплоидном уровне. Их использо-
вание в скрещиваниях с тетраплоидными сортами дает возможность полу-
чать выравненные, продуктивные, экологически стабильные тетраплоид-
ные гибридные популяции (3), практически не расщепляющиеся по ком-
плексу признаков, сформированному на диплоидном уровне.  

Для того чтобы вывести названные родительские линии, необходим 
исходный селекционный материал, позволяющий проводить эффективный 
отбор на диплоидном уровне. Он должен включать коллекцию дигаплоидов с 
широкой генетической основой, обладающих приемлемой фертильностью и 
несущих мутации, связанные с образованием нередуцированных гамет, что 
важно для выведения диплоидных родительских линий. Большинство селек-
ционных компаний и генетические банки по картофелю таким материалом 
не располагают. В настоящей статье описаны генетические принципы, лежа-
щие в основе создания исходного материала для диплоидной селекции кар-
тофеля, а также опыт их практического применения в исследованиях авторов. 

Получение дигаплоидов картофеля. В генетике картофеля 
гаплоиды, полученные из тетраплоидов (2n = 4½ = 48), обозначают как ди-
гаплоиды (2n = 2½ = 24), а гаплоиды от диплоидов (2n = 2½ = 24) называют 
моноплоидами, моногаплоидами (2n = ½ = 12). То есть термин «дигаплоид» 
не соответствует значению «удвоенный гаплоид», который используется в 
генетике диплоидных видов растений. 

Основной метод получения дигаплоидов картофеля — опыление 
тетраплоидных сортов или селекционных клонов пыльцой гаплопродюсе-
ров Solanum phureja Juz. & Bukasov. Цитологический механизм, с помощью 
которого возникают дигаплоидные зародыши, — псевдогамия и партено-
генез (4). При опылении пыльцой S. phureja оба ядра (n = ½ = 12) пыль-
цевого зерна сливаются с центральным ядром зародышевого мешка S. tu-
berosum (2n = 4½ = 48), приводя к формированию гексаплоидного эндо-
сперма. Ядро яйцеклетки (n = 2½ = 24) остается неоплодотворенным, но 
стимулируется к дифференцировке. Имеются данные (5), что образование 
дигаплоидов может иметь и другой механизм и происходить за счет изби-
рательной элиминации хромосом S. phureja в процессе формирования ги-
бридных зародышей. 

Наиболее широкое применение в селекции картофеля нашли гол-
ландские формы S. phureja IvP 35, IvP 48 и IvP 101, которые сочетают вы-
сокую гаплопродуцирующую способность с гомозиготным состоянием мар-
керного гена «эмбрионального пятна» (embryo-spot), контролирующего 
антоциановую окраску семядолей (6). Эмбриональное пятно легко детек-
тируется при просмотре под бинокулярной лупой, поэтому с введением 
перечисленных гаплопродюсеров в селекционную практику появилась 
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возможность выделять дигаплоиды картофеля (по отсутствию у них мар-
керного признака) с минимальными трудозатратами. Дигаплоиды, отобран-
ные в потомстве от опыления гаплопродюсерами тетраплоидных сортов или 
селекционных клонов, называют первичными дигаплоидами, а потомство от 
их скрещиваний — вторичными дигаплоидами.  

В лаборатории генетики картофеля Института генетики и цитоло-
гии НАН Беларуси исследования по отбору на диплоидном уровне в се-
лекции картофеля ведутся с начала 1990-х годов на основе материала, 
предоставленного С.И. Лиореком (Украинский НИИ картофельного хо-
зяйства, Киевская обл.). В этот период была создана большая коллекция 
диплоидного селекционного материала, которая включала первичные ди-
гаплоиды картофеля, полученные в лаборатории, вторичные дигаплоиды 
на их основе, а также вторичные дигаплоиды, поступившие из других ор-
ганизаций. В связи с разработкой методов детекции ДНК-маркеров генов 
устойчивости к болезням и вредителям картофеля была поставлена задача 
улучшить качественный состав коллекции за счет получения новых пер-
вичных дигаплоидов, имеющих как можно большее разнообразие и высо-
кую частоту маркеров генов устойчивости. 

Было проведено изучение характеристик сортов картофеля различ-
ного происхождения, представленных в каталогах, в результате чего ото-
браны сорта, которые по описаниям могли иметь в геноме несколько ге-
нов устойчивости к болезням и вредителям. Наличие конкретных генов 
устойчивости подтверждали, используя соответствующие ДНК-маркеры. С 
помощью гаплопродюсера S. phureja IvP 35 получили около 100 первичных 
дигаплоидов ряда сортов и ценных селекционных клонов. При переходе 
на диплоидный уровень часть ДНК-маркеров, имеющихся у исходных 
сортов, утрачивалась в результате расщепления. Тем не менее, частота 
большинства анализируемых маркеров в полученной популяции первич-
ных дигаплоидов оказалась достаточно высокой (7). Ежегодно коллекция 
пополняется новыми дигаплоидами сортов картофеля, предварительно 
оцененных по наличию ДНК-маркеров генов устойчивости к болезням и 
вредителям. Лучшие из дигаплоидов (при отборе, помимо наличия ДНК-
маркеров, учитывается жизнеспособность растений, клубневая продуктив-
ность, компактность гнезда, форма клубней, глубина глазков, способность 
к цветению) включают в программу скрещиваний с диплоидными линия-
ми — донорами генов фертильности и формирования 2n-пыльцы, а также 
донорами новых генов устойчивости к фитофторозу и вирусам, интрогрес-
сированных нами в диплоидный селекционный материал от диких видов.   

Диплоидный селекционный материал с генами устойчи-
вости к фитофторозу и вирусам, инрогрессированными от ди-
ких видов. Одно из важных преимуществ отбора на диплоидном уровне по 
сравнению с тетраплоидным — более высокая эффективность вовлечения в 
селекцию ценного генофонда диких и примитивных культурных видов кар-
тофеля. Около 70 % описанных диких и культурных видов картофеля — ди-
плоиды, многие из которых относительно хорошо скрещиваются с дигаплои-
дами S. tuberosum. Благодаря более простому наследованию на диплоидном 
уровне в беккроссных поколениях межвидовых гибридов быстрее и с мень-
шими затратами можно проводить отбор по отдельным генам, концентриро-
вать желательные и избавляться от нежелательных генов диких видов (8). 

Особенностью исследований нашей лаборатории в области отда-
ленной гибридизации картофеля было изучение механизмов межвидовых 
репродуктивных барьеров и разработка эффективных методов их преодо-
ления с целью интрогрессии в селекционный материал ценных генов диких 



 

53 

видов, которые практически не скрещиваются с культурным картофелем. 
При этом среди достижений следует отметить разработку и реализацию 
подходов к преодолению презиготной несовместимости, основанных на 
использовании явления расщепления по S-генам родительских видов. С их 
помощью вовлечены в селекцию тетраплоидные соматические гибриды 
между дигаплоидами S. tuberosum и мексиканскими диплоидными дикими 
видами S. bulbocastanum и S. pinnatisectum (9, 10). Кроме того, было обосно-
вано использование дикого диплоидного вида картофеля S. verrucosum и со-
зданных в лаборатории на его основе SvSv-линий, у которых отсутствуют 
пестичные S-РНКазы, для устранения пре- и постзиготной несовместимо-
сти при межвидовых скрещиваниях. С помощью S. verrucosum и SvSv-
линий удалось вовлечь в селекцию S. bulbocastanum, S. pinnatisectum, S. 
polyadenium, S. circaeifolium, S. commersonii, а также преодолеть односторон-
нюю несовместимость, характерную для аллотетраплоидных диких видов 
(11-14). Также нами обнаружено новое явление — образование диплоидных 
гибридов в скрещиваниях между аллотетраплоидными дикими видами кар-
тофеля S. acaule, S. stoloniferum, S. fendlery, S. polytrichon и дигаплоидами S. 
tuberosum. Получение таких гибридов дает возможность значительно упро-
стить использование аллотетраплоидных видов в селекции ценного гено-
фонда (15, 16). В результате применения перечисленных подходов получен 
уникальный диплоидный селекционный материал с комплексом генов вы-
сокой долговременной устойчивости к фитофторозу и вирусам (17, 18). 

Создание доноров генов фертильности. Считается, что пе-
реход с тетраплоидного уровня на диплоидный при получении дигаплои-
дов картофеля соответствует приблизительно трем поколениям самоопы-
ления (19). В результате большинство дигаплоидов имеют пониженную 
жизнеспособность, отстают в развитии по сравнению с исходными сорта-
ми. Одним из основных проявлений инбредной депрессии первичных ди-
гаплоидов является их стерильность или пониженная фертильность. 

Около половины получаемых дигаплоидов S. tuberosum характери-
зуются достаточно активным цветением, необходимым для их включения 
в гибридизацию. Однако использование цветущих генотипов возможно 
только в качестве материнских форм, так как в подавляющем большин-
стве эти растения мужски стерильны (20). Женская фертильность (способ-
ность завязывать ягоды и семена при опылении фертильной пыльцой сов-
местимых опылителей), хотя и понижена у дигаплоидов S. tuberosum по 
сравнению с тетраплоидами, не является основным лимитирующим фак-
тором в скрещиваниях с участием дигаплоидов (21).  

Первичные дигаплоиды картофеля, формирующие жизнеспособную 
пыльцу (которая окрашивается, например, ацетокармином), в большин-
стве случаев не могут служить в скрещиваниях опылителями, так как их 
пыльца функционально неактивна. Фертильность, оцененная по результа-
там гибридизации, получила в литературе название «функциональная 
мужская фертильность» (ФМФ) (22). ФМФ определяется как абсолютным 
количеством образующейся пыльцы, так и долей в ней пыльцы, способ-
ной доставить мужские гаметы к зародышевому мешку (функционально 
фертильной). Для косвенной оценки функциональной фертильности пыль-
цы (ФФП) разработано несколько методов (23). По нашему опыту, наиболее 
приемлем метод, основанный на определении частоты проросших пыльцевых 
зерен на искусственной питательной среде за определенное время (24). 

Степень проявления фертильности у дигаплоидов S. tuberosum 
определяется соответствующим показателем исходной тетраплоидной 
формы и эффектом инбридинга (8). У тетраплоидных сортов картофеля 
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практически не ведется отбор против рецессивных аллелей, неблагоприят-
ных для мужской фертильности, так как в селекционных программах сте-
рильные формы могут быть использованы в качестве материнских. При 
получении дигаплоидов они переходят в гомозиготное состояние, что про-
является в снижении фертильности и появлении стерильных форм. Гипо-
тезу об инбридинге как основной причине мужской стерильности дигап-
лоидов у картофеля подтверждают оценки мужской фертильности удвоен-
ных моноплоидов (25). Восстановлению фертильности дигаплоидов спо-
собствует их гибридизация с примитивными культурными и дикими ди-
плоидными видами картофеля, которая устраняет эффект инбредной де-
прессии (8). Однако для выведения родительских линий, пригодных для 
использования в селекции сортов картофеля, необходимо несколько цик-
лов скрещиваний на диплоидном уровне. Показано, что при гибридизации 
вторичных дигаплоидов картофеля, особенно в комбинациях с участием 
стерильных и низко фертильных форм, преобладают генотипы с пони-
женной функциональной фертильностью пыльцы (26). 

Во многих случаях при гибридизации дигаплоидов S. tuberosum с 
диплоидными видами картофеля получают мужски стерильное потомство. 
Причина этого — генно-цитоплазматическая мужская стерильность, кото-
рая обусловлена взаимодействием доминантных ядерных генов, присут-
ствующих у большинства южноамериканских диплоидных видов, и цито-
плазматических генов S. tuberosum (27). Фактором, определяющим мужскую 
стерильность первичных дигаплоидов, может также быть их происхождение 
от сортов картофеля, несущих определенные типы цитоплазмы диких ви-
дов. Так, наличие у сортов цитоплазмы D (от S. demissum) ассоциировано с 
функциональной стерильностью пыльцы, а цитоплазмы W/γ (например, от 
S. stoloniferum) — с образованием полностью абортивной пыльцы (28). 

При гибридизации дигаплоидов картофеля возможны неудачи из-
за самонесовместимости, которая может быть существенным препятствием 
в реализации селекционных программ, связанных с использованием само-
опыления, близкородственных скрещиваний, беккроссирования. Для ди-
плоидных видов Solanum характерен гаметофитный тип самонесовмести-
мости, которая проявляется в ингибировании и остановке роста пыльце-
вых трубок в верхней трети столбика пестика (11). 

Изучение аллельного разнообразия S-генов у картофеля показало, 
что оно весьма ограниченно (29). Данные, полученные в нашей лабора-
тории, свидетельствуют, что результаты гибридизации ряда дигаплоидов 
S. tuberosum можно объяснить исходя из наличия у них не более четырех 
S-аллелей. При этом у дигаплоидов, происходящих от двух неродственных 
тетраплоидных сортов картофеля, может оказаться до трех общих S-аллелей 
(30). Решению проблемы может способствовать использование в скрещива-
ниях диплоидных селекционных линий с мутациями самосовместимости. 
Мутации самосовместимости обнаружены у дигаплоидов S. tuberosum (31), 
а также у некоторых диплоидных видов картофеля (S. gоniocalix, S. kurzian-
um, S. neohawkesii, S. phureja, S. pinnatisectum, S. raphanifolium, S. sanctae-
rosae, S. stenotomum) (32). Наиболее изучены в генетическом плане мутации 
tS1 у дигаплоидов S. tuberosum (31), а также Sli у S. chacoense (33). Гомози-
готные доноры Sli были успешно использованы для селекции диплоидных 
инбредных линий, предназначенных в перспективе для получения на их 
основе гетерозисных гибридов (34). 

В нашей лаборатории для решения проблемы пониженной фер-
тильности диплоидного картофеля предложена программа создания доно-
ров фертильности, которая включала комбинацию инбридинга, имеющего 
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целью элиминацию аллелей, неблагоприятных для фертильности, и гибри-
дизации между высокофертильными генотипами с целью замещения не-
благоприятных аллелей аллелями, которые положительно влияют на про-
цесс развития пыльцы у картофеля (35). 

В результате изучения большой коллекции вторичных дигаплоидов 
картофеля выделен клон IGC 203/5.7 (на основе дигаплоида сорта Полес-
ский розовый и гибрида S. phureja ½ S. vernei), обладающий мужской фер-
тильностью и самосовместимостью (генетический анализ показал простое 
моногенное наследование этой мутации самосовместимости). Клон IGC 
203/5.7 был включен в гибридизацию с высокофертильными формами 
IGC 92/1.1 и IGC 92/1.2, отобранными в потомстве от свободного опыле-
ния первичных дигаплоидов сорта Jubel, которые использовались в каче-
стве доноров генов фертильности. Среди полученных гибридов и в после-
дующих поколениях беккросса на IGC 92/1.2 отбирали наиболее фертиль-
ные формы (прежде всего, по показателям ФФП), то есть применяли мяг-
кую форму повышения степени гомозиготности материала, так как само-
опыление и сестринские скрещивания давали сильно инбредированное 
стерильное потомство с низкой жизнеспособностью. В результате получен 
ряд высокофертильных вторичных дигаплоидов, предназначенных для по-
вышения мужской фертильности диплоидного исходного материала (35). 

Установлено, что гибридизация мужски стерильных первичных ди-
гаплоидов картофеля с полученными донорами фертильности обеспечива-
ет получение фертильного потомства, которое может эффективно исполь-
зоваться в маркер-опосредованной селекции на диплоидном уровне. Так, в 
случае линии IGC 01/59.11 частота высокофертильных гибридов в потом-
стве первичного дигаплоида сорта Альпинист составила 100 %, а в потом-
стве дигаплоида сорта Nortena — 53 % (36). В настоящее время в скрещи-
ваниях с первичными дигаплоидами в качестве доноров генов фертильно-
сти мы используем высокофертильные клоны гибридной популяции IGC 
10/1.n, полученной в 2010 году в результате самоопыления линии — доно-
ра фертильности IGC 01/61.40. Эти клоны обеспечивают получение фер-
тильных гибридов как в скрещиваниях с первичными дигаплоидами (гены 
фертильности в гетерозиготном состоянии), так и в скрещиваниях между 
собой (гены фертильности в гомозиготном состоянии) (рис. 1). 

 

Рис. 1. Функциональная фертильность пыль-
цы (ФФП) у гибридов между высокофер-
тильными диплоидными клонами картофеля 
IGC 10/1.1 и IGC 10/1.23. Несмотря на бли-
зость происхождения родительских форм 
(получены в результате самоопыления отно-
сительно гомозиготной диплоидной ли-
нии — донора фертильности  IGC 01/61.40), 
более половины гибридов обладают высо-
кой (> 10 %) ФФП. 
 

Таким образом, гибриди-
зация между донорами фертиль-
ности и первичными дигаплоида-
ми, отобранными по жизнеспособ- 

ности, продуктивности, культурным признакам и комплексу маркеров генов 
устойчивости к болезням и вредителям, дает исходный материал, пригод-
ный для полноценной селекции по этим признакам на диплоидном 
уровне. При проведении такой селекции несложно поддерживать прием-
лемый уровень мужской фертильности, включая в гибридизацию генотипы 
с высокой ФФП. На основе лучших диплоидных линий с помощью мито-
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тического удвоения хромосом можно получать эффективные мультиплекс-
ные тетраплоидные родительские линии.  

Для выведения диплоидных родительских линий, формирующих 
нередуцированную пыльцу, необходим несколько другой исходный мате-
риал: отобранные по комплексу хозяйственно ценных признаков генотипы 
должны быть пригодны к мейотическому удвоению хромосом (по нашему 
опыту, ФФП и доля 2n-пыльцы должны быть не менее 10 %). И такие ге-
нотипы должны встречаться на заключительных этапах диплоидной селек-
ции с достаточно большой частотой. Считается, что частота генотипов, 
формирующих нередуцированные гаметы, среди дигаплоидов и диплоидных 
видов картофеля достаточна для успешного использования мейотической 
полиплоидизации (8). Однако, по нашим данным многолетнего изучения 
большой коллекции вторичных дигаплоидов картофеля разного происхож-
дения, доля генотипов, образующих фертильную нередуцированную пыль-
цу, составляла лишь 0,8 % от общего числа проанализированных форм (35), 
что явно недостаточно для успешной селекции по комплексу признаков. 

Создание доноров генов формирования нередуциро-
ванных гамет. В результате нарушений мейоза могут формироваться 
нередуцированные (или 2n) гаметы, которые имеют число хромосом спо-
рофита, а не гаметофита. Известно несколько видов таких нарушений, 
приводящих к формированию 2n-гамет. Для селекции диплоидных роди-
тельских линий картофеля наибольшее значение имеет механизм реститу-
ции по типу первого деления мейоза — FDR (англ. first division restitution). 

 

А Б 

 

Рис. 2. Нарушения в мейозе у дигаплоидов картофеля (Solanum tuberosum L.), связанные с фор-
мированием нередуцированных гамет FDR (first division restitution) типа: А — слившиеся вере-
тена во втором мейотическом делении вследствие проявления мутации fs (вверху) и два ве-
ретена деления при нормальном мейозе (внизу); Б — образование диад 2n-микроспор в ре-
зультате нарушений мейоза, связанных с мутацией fs (внизу слева — нормальная тетрада n-
микроспор) (фото В.Е. Подлисских). 

 

FDR связывают с появлением слившихся (fs) (37) или параллель-
ных (ps) (39) веретен деления в метафазе II. В мутантных клетках в резуль-
тате второго мейотического деления формируются только два полюса с 
двумя группами хромосом и лишь одна клеточная стенка эквационного 
деления, в результате чего образуется диада 2n-микроспор (рис. 2). В нашей 
лаборатории проведено специальное исследование роли коориентации ве-
ретен в FDR. Изучение корреляций между частотой ps и частотой диад у 



 

57 

форм, продуцирующих и не продуцирующих 2n-пыльцу, с применением 
математического моделирования позволило получить доказательства того, 
что параллельные веретена не вызваны нарушением мейоза, а образование 
диад связано с мутацией fs (39). При FDR хроматиды каждой хромосомы 
попадают в разные 2n-споры, что обеспечивает сохранение родительской 
гетерозиготности в сформировавшихся гаметах (в среднем степень роди-
тельской гетерозиготности в FDR-гаметах составляет около 80 %) (40). 
Важно отметить, что в 2n-споры попадает по одной хроматиде каждой из 
24 хромосом генотипа, претерпевших процесс рекомбинации при первом 
делении мейоза. Следовательно, в каждой из них представлены все доми-
нантные аллели генов устойчивости к болезням и вредителям, которые 
имелись у продуцента нередуцированной пыльцы.  

Качественный признак наличия либо отсутствия слияния веретен в 
мейозе и формирования 2n-пыльцы имеет количественный характер про-
явления. Частота формирования 2n-пыльцы у растений в природных по-
пуляциях видов картофеля и у образцов селекционного материала варьи-
рует в широких пределах — от долей процента до 100 % (38). Экспрессив-
ность генов fs (частота 2n-пыльцы) определяется генотипом, факторами 
среды и их взаимодействием (41). Предложена модель генетического кон-
троля fs, где главные гены (ген) взаимодействуют с полигенами (генетиче-
ским фоном, модифицирующим экспрессию главных генов) (42). С при-
менением методологии анализа количественных признаков показано, что 
частота формирования 2n-пыльцы (вариация экспрессивности fs) опреде-
ляется действием двух-четырех локусов с равными эффектами (43). Про-
демонстрирована возможность повышения частоты 2n-пыльцы при рекур-
рентном отборе (44). С помощью такого отбора нами созданы диплоидные 
линии картофеля, формирующие 80-100 % 2n-пыльцы (35).  

Наш опыт изучения генетического контроля формирования не-
редуцированной пыльцы при гибридизации дигаплоидов картофеля можно 
суммировать следующим образом (45). Во-первых, при скрещивании ди-
гаплоидов, не образующих 2n-пыльцу, вероятность выщепления гибридов, 
способных формировать нередуцированную пыльцу, крайне низкая. При 
этом частота диад у гибридов, образующих нередуцированную пыльцу, как 
правило, невысока и недостаточна для мейотического удвоения хромосом. 
Во-вторых, скрещивания, в которых оба родителя образуют нередуциро-
ванную пыльцу, позволяют гарантированно получить гибриды, определен-
ная доля которых с достаточной для мейотического удвоения частотой 
продуцирует 2n-пыльцу. Эта доля тем выше, чем выше частота нередуци-
рованной пыльцы у каждого из родителей. Возможно получение гибридов, 
которые формируют 2n-пыльцу с более высокой частотой, чем у лучшего 
по этому показателю родителя. В-третьих, гибридизация между дигаплои-
дами, один из которых продуцирует 2n-пыльцу с частотой 80-100 % (донор 
генов этого признака), а второй ее не образует, не гарантирует получения 
потомства, способного формировать нередуцированную пыльцу с частотой, 
достаточной для мейотического удвоения хромосом. Небольшое количе-
ство таких гибридов получается только в случае, если в родословной роди-
теля с нормальным мейозом имелись генотипы, продуцирующие 2n-пыльцу. 

Таким образом, для того чтобы на завершающем этапе диплоидной 
селекции выделить генотипы, обладающие (наряду с комплексом хозяй-
ственно ценных признаков) способностью формировать функционально 
фертильную нередуцированную пыльцу с достаточной для мейотического 
удвоения хромосом частотой, необходимо, чтобы оба родителя имели гены 
этого признака. Следовательно, гены, ответственные за формирование 2n- 
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пыльцы, должны быть введены в генетический пул селекционного матери-
ала на ранних этапах диплоидной селекции. Для этого необходимы линии, 
которые одновременно служат донорами генов фертильности и формиро-
вания нередуцированных гамет определенного типа (FDR на основе мута-
ции fs — слившиеся веретена). Созданные нами линии — доноры фер-
тильности практически не образуют 2n-пыльцу. С целью получения ли-
ний-доноров по генам фертильности и образованию 2n-гамет доноры фер-
тильности были вовлечены в гибридизацию с вышеупомянутыми линия-
ми, способными с высокой частотой (80-100 %) продуцировать FDR 2n-
пыльцу благодаря мутации fs. В результате был отобран ряд гибридов с 
высокой ФФП и частотой 2n-пыльцы 20-40 %. Они одинаково успешно 
способны опылять как первичные и вторичные дигаплоиды, так и тетрап-
лоидные сорта и селекционные клоны (2).   

В рамках программы селекции диплоидных родительских линий, 
образующих фертильную нередуцированную пыльцу, доноры фертильно-
сти и 2n-гамет были включены в гибридизацию с первичными дигаплои-
дами с комплексом генов устойчивости к болезням и вредителям. По ре-
зультатам испытаний 2015-2016 годов отобран ряд перспективных сеянцев, 
сочетающих высокую продуктивность (на уровне сортов-стандартов), куль-
турные признаки, наличие маркеров нескольких генов устойчивости к бо-
лезням и вредителям, которые при этом обладают мужской фертильно-
стью и способны образовывать нередуцированную пыльцу. Так, в 2015 го-
ду 43,2 % отобранных по продуктивности сеянцев образовывали функцио-
нально фертильную пыльцу, а некоторые из них формировали 2n-гаметы 
(большинство имело в родословной продуцентов 2n-пыльцы). Это позво-
лило выделить достаточное количество опылителей для использования в 
программе маркер-опосредованной селекции родительских линий на ди-
плоидном уровне (табл.).   

Характеристика некоторых диплоидных гибридов картофеля (Solanum tubero-
sum L.), отобранных для использования в качестве опылителей в маркер-
опосредованной селекции родительских линий на диплоидном уровне  

Гибрид, 
сорт 

Клубни с растения 
Средняя 
масса 
клубня, г 

ФФП, 
% 

Частота  
2n-пыль- 
цы, % 

ДНК-маркеры генов устойчивости 

масса, г число, шт. 
H1 
TG689  
(46) 

Gro1-4 
Gro1-4 
(47) 

Ryadg 
RYSC3 
(48) 

Sen1 
Nl25 
(47) 

IGC 12/42.1 902,3±107,8 18,5±2,6 57,9±15,3 25,8 11,0 0 1 1 0 
IGC 12/43.3 838,2±156,4 14,6±1,9 62,1±13,3 49,5 0 1 0 1 0 
IGC 12/48.2 802,0±122,7 22,0±3,2 36,5±1,5 47,2 0 1 0 1 1 
IGC 12/42.5 672,0±137,9 16,7±3,4 44,5±6,2 44,6 16,0 0 1 1 0 
IGC 12/42.2 573,7±110,9 14,3±2,4 40,0±3,7 11,1 9,0 0 0 1 0 
IGC 12/42.3 529,5±92,3 10,5±1,2 50,9±6,6 56,5 0 0 1 1 0 
IGC 12/45.11 453,0±95,3 16,5±3,3 28,0±2,3 14,0 5,0 0 1 1 0 
IGC 12/45.12 379,5±54,9 20,2±1,9 19,0±2,37 21,3 10,0 0 1 1 1 
Лилея 651,6±93,1   6,9±0,7 88,8±8,3  1 1 0 1 
Скарб 894,3±152,8 14,2±1,3 61,3±7,7   1 0 0 0 
Рагнеда 1137,7±216,9 16,8±2,3 59,7±7,4   1 0 0 1 
П р и м е ч а н и е. Для показателей продуктивности гибридов приведены средние значения за 2015-2016 го-
ды при 3-кратной повторности, клубни сортов-стандартов (ранний Лилея, среднеспелый Скарб и средне-
поздний Рагнеда) в 2015 году высаживали одним блоком в 10-кратной повторности, в 2016 году — тремя 
рендомизированными блоками по три растения в каждом (X±SEM; экспериментальное поле Института 
генетики и цитологии НАН Беларуси, г. Минск). Функциональную фертильность пыльцы (ФФП) оцени-
вали согласно описанию (24). Нередуцированной (2n) считали пыльцу диаметром более 26 мкм (на цито-
логических препаратах, окрашивание 2 % ацетокармином). У стандартов формирование 2n-пыльцы не 
изучали (пропуски в таблице). «1» и «0» — маркер соответственно присутствует или отсутствует. 

 

Таким образом, созданный селекционный материал обладает всеми 
необходимыми качествами для проведения маркер-опосредованной селек-
ции на диплоидном уровне с получением на завершающем этапе дипло-
идной селекции ценных генотипов, пригодных для мейотического удвое-
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ния хромосом.   
Перспективы применения маркер-опосредованного от-

бора на диплоидном уровне в селекции картофеля. Созданный 
нами диплоидный исходный материал предназначен в первую очередь для 
получения родительских диплоидных и тетраплоидных линий, использо-
вание которых позволит существенно повысить эффективность традици-
онной селекции картофеля. Однако он представляет  интерес и для аль-
тернативных перспективных направлений селекции с применением отбора 
на диплоидном уровне. Первое направление — выведение диплоидных сор-
тов (лучшие диплоидные гибриды не уступают сортам картофеля по про-
дуктивности и комплексу признаков, а селекция на диплоидном уровне 
намного эффективнее, чем на тетраплоидном), второе — получение ги-
бридов или гибридных популяций, размножаемых ботаническими семена-
ми. Это могут быть диплоидные гибриды от скрещивания гомозиготных 
родительских линий, гибридные диплоидные популяции от скрещивания 
относительно гомозиготных диплоидных родительских линий, тетраплоид-
ные гибридные популяции от скрещивания формирующих нередуцирован-
ную пыльцу диплоидных родительских линий с сортами картофеля. 

Размножение картофеля ботаническими семенами (англ. TPS — 
True Potato Seeds) предполагает, что для посадки используются не клубни, 
а семена, полученные в результате самоопыления (свободного опыления) 
какого-либо сорта (родительской линии) или в результате гибридизации 
специально подобранных сортов (родительских линий). Возможен также 
вариант двулетней культуры: в первый год от посева семян получают 
клубни, которые на следующий год служат посадочным материалом при 
производстве товарной продукции. Такие клубни занимают по сравнению 
с обычными семенными клубнями меньший объем и значительно более 
здоровые, так как не успевают накопить патогены. Это направление счи-
тается перспективным для тропических стран, где климатические условия 
неблагоприятны для семеноводства картофеля, а фермеры не имеют воз-
можности ежегодно закупать импортные семенные клубни и хранить их, 
самостоятельно репродуцируя (49). 

 Задача селекции для технологии TPS — получить семена популя-
ций, выравненных по продуктивности и наличию генов устойчивости к 
патогенам, прежде всего к вирусам и фитофторозу. Традиционные подхо-
ды (самоопыление сортов или межсортовая гибридизация) себя не оправ-
дали (49). Однако, как видно из информации, представленной в настоя-
щей статье, эти проблемы могут быть успешно решены с помощью мар-
кер-опосредованного отбора на диплоидном уровне с привлечением соот-
ветствующего диплоидного исходного материала (формирующего или не 
формирующего нередуцированные гаметы). Следует отметить, что техноло-
гия TPS на основе получения диплоидных гибридов при скрещивании го-
мозиготных родительских линий в последние годы рассматривается как 
наиболее перспективная для развитых стран, способная революционно из-
менить существующую систему картофелеводства (34, 50). Одна из круп-
нейших в мире селекционных компаний «КWS SAAT SE» (Германия) при-
няла решение сосредоточить свою активность в области селекции картофе-
ля именно на развитии этой технологии (51).  

Итак, для использования отбора на диплоидном уровне в селекции 
картофеля с целью выведения эффективных родительских линий необхо-
димо создание специального исходного материала. Помимо широкого кру-
га первичных дигаплоидов различного происхождения, несущих ДНК-
маркеры генов устойчивости к болезням и вредителям, межвидовых ги-
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бридов с ценными для селекции признаками, он должен включать дипло-
идные линии — доноры фертильности, самосовместимости и формирова-
ния FDR (first division restitution) 2n-пыльцы. Они играют ключевую роль в 
диплоидной селекции картофеля, так как с их помощью можно получить 
популяции гибридов, обладающих фертильностью, достаточной для прове-
дения эффективного отбора на диплоидном уровне. 
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A b s t r a c t  
 

It is important for improving the efficacy of potato breeding to have parental lines that are 
multiplex for many genes of agronomic characters, first of all genes of resistance to pests and diseases 
(that have two or more dominant alleles in the locus) (J.E. Bradshaw et al., 1994). Parental lines that 
are multiplex for several resistance genes occur not often (A.P. Yermishin et al., 2016) and, owing to 
biological peculiarities of potato crop, they can be produced only by means of breeding at the diploid 
level. In the presented review the genetic principles are described and an experience of their use by 
authors in research devoted to the development of the initial material applicable for effective marker 
assisted potato parental line breeding at the diploid level. The material includes the collection of ini-
tial dihaploids originated from potato varieties which were selected for viability, tuber performance, 
cultivar characters and DNA-markers of pest and diseases resistance genes; the diploid breeding ma-
terial having wide range of late blight and virus resistance genes, introgressed from wild potato spe-
cies by means of original methods of overcoming interspecific reproductive barriers; the diploid 
lines — donors of self-incompatibility gene and high male fertility genes that are effective as in het-
erozygous as well as in homozygous condition; the diploid lines — donors of genes of male fertile 
FDR (first division restitution) 2n-gamete formation. The best diploid lines having a complex of pest 
and diseases resistance genes, selected as the result of diploid breeding (on the basis of initial dihap-
loids, interspecific hybrids and donors of fertility) were used for production of multiplex tetraploid 
parental lines by means of mitotic chromosome doubling. Diploid parental lines suitable for hybridi-
zation with potato varieties (for meiotic polyploidization) were bred using lines-donors of genes of 
male fertile FDR 2n-gamete formation. The diploid initial material developed as the result of the re-
search is of the interest for prospective alternative directions of potato breeding using selection at the 
diploid level: breeding diploid potato varieties as well as parental lines for production of hybrids and 
hybrid populations for true potato seed technology. 
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