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Дикие виды растений рода Solanum часто использовались в качестве источников важных сельскохозяйственных 

признаков, включая устойчивость к разнообразным болезням, вредителям и воздействию абиотических факторов. 

Однако их широкое применение в селекции картофеля ограничено сложными барьерами половой несовместимости с 

Solanum tuberosum L. Слияние ферментативно изолированных протопластов соматических клеток является одним 

из подходов к преодолению половой несовместимости. Многообразные ядерные и цитоплазматические признаки, 

проявляемые соматическими гибридами картофеля, обеспечивают новый генетический материал для селекционных 

программ, о чем свидетельствует создание большого количества соматических гибридов культурного картофеля 

с дикими видами Solanum. Исследования в области получения соматических гибридов картофеля с помощью слияния 

протопластов продолжаются уже более 40 лет. В рамках данного обзора рассматриваются перспективы применения 

данной технологии в современной селекции картофеля. Геномные, транскриптомные и протеомные исследования 

позволяют лучше понять фундаментальные процессы, лежащие в основе образования соматических гибридов, 

такие как формирование клеточной стенки, хромосомные перестройки в продуктах слияния, регенерация, а также 

вносят существенный вклад в понимание процессов стабилизации генома. Усовершенствование методов молеку-

лярного скрининга как генома, так и цитоплазмы также способствует расширению области применения сома-

тических гибридов в селекции. Наконец показано, что соматическая гибридизация способствует интрогрессии 

важных сельскохозяйственных признаков, прежде всего устойчивости к патогенам.  
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Current state and prospects of protoplast technology and potato 

somatic hybridization (review) 
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Wild Solanum species have often been used as sources of important agricultural traits, including resistance to various 

diseases, pests, and abiotic factors. However, their large-scale use in potato breeding is limited by complex barriers of sexual 

incompatibility with Solanum tuberosum. Fusion of protoplasts enzymatically isolated from somatic cells is one of the 

approaches to overcoming sexual incompatibility. The diverse nuclear and cytoplasmic traits exhibited by potato somatic 

hybrids provide new genetic material for breeding programs, which is confirmed by the creation of a large number of somatic 

hybrids of cultivated potatoes with wild Solanum species. The research in development of somatic potato hybrids by means 

of protoplast fusion has been carried out for more than 40 years already. In this review, the prospects for the use of this technology 

in modern potato breeding are considered. Genomic, transcriptomic, and proteomic studies provide further insight into the 

fundamental processes underlying the somatic hybrids formation, such as cell wall formation, chromosomal rearrangements 

in fusion products, regeneration, and also make a significant contribution to understanding the processes of genome stabilization. 

Improvement in the methods of molecular screening of both genome and cytoplasm also contributes to the expansion of the field of 

application of somatic hybrids in breeding. Finally, it has been shown that somatic hybridization promotes the introgression 

of important agricultural traits, primarily resistance to pathogens. 
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Протопласты – это растительные клетки, 

у которых удалена клеточная стенка обработкой 

ферментами, расщепляющими целлюлозу [1]. 

Системы изолированных протопластов расте-

ний используются в генетической трансфор-

мации, функциональном исследовании генов, 

реконструкции сигнальных и метаболических 

путей, при определении субклеточной локали-

зации белков, изучении межбелковых взаимо-

действий in vivo, при анализе транзиентной 

экспрессии и для получения соматических 

гибридов путем слияния протопластов [2]. 

Протопласты растений были впервые выделены 

Е. С. Цоцкинг (Е. С. Cocking) в 1960 году из 

клеток корня томата [3]. Впоследствии были 

разработаны другие методики и протоколы 

для эффективного получения жизнеспособных 

протопластов из множества видов растений, 

клеток, тканей и типов органов, а также реге-

нерации растений из протопластов. С момента 

открытия соматической гибридизации, экспе-

рименты с регенерацией растений из прото-

пластов проводились более чем на 320 видах 

высших растений, входящих в 146 родов и 

49 семейств [4].  

Соматическая гибридизация – это метод 

культуры клеток и тканей, который позволяет 

изменять клеточные геномы путем слияния 

протопластов и комбинировать не только 

ядерные гены, но и гены органелл, создавая 

новые формы растений. Основной вклад этого 

метода в селекцию растений ‒ преодоление 

барьеров полового скрещивания и возможность 

переноса чужеродных генов между различными 

видами, родами и семействами растений. Про-

цесс создания соматического гибрида включает 

несколько этапов: поиск подходящего экспланта, 

выделение протопластов, их слияние, регене-

рация растений, последующий отбор и иден-

тификация соматических гибридных растений. 

В настоящее время изолированные про-

топласты играют ключевую роль в разъяснении 

нашего понимания клеточной биологии, 

структуры, функции растительных клеток и 

тканей, а также в исследованиях переноса 

генов и манипуляций с ними, потому что для 

соматической гибридизации, в отличие от 

трансформации, не нужно идентифицировать 

и изолировать интересующие исследователей 

гены, чтобы перенести их в геном другого 

растения. По той же причине соматическая 

гибридизация является отличным инстру-

ментом для модификации сложных поли-

генных признаков. И, самое главное, сомати-

ческая гибридизация позволяет осуществлять 

перенос не только ядерных генов, но и генети-

ческого материала митохондрий и пластид от 

обеих родительских форм. 

Дикие виды рода Solanum хорошо адап-

тируются к широкому спектру климатических 

и почвенных условий, устойчивы ко многим 

патогенам и вредителям. Все это делает их 

крайне привлекательными для селекционеров, 

однако такие факторы, как автотетраплоид-

ность, высокий уровень гетерозиготности, 

тетрасомное наследование, сложности в пре-

одолении барьеров скрещивания и стериль-

ность многих форм – сильно осложняют 

селекционную работу. Одним из методов, 

способных решить эти проблемы, является 

соматическая гибридизация. Именно поэтому 

культивируемый картофель (Solanum tubero-

sum L.) стал одной из первых сельскохозяй-

ственных культур, использованных для полу-

чения соматических гибридов. В настоящее 

время с использованием технологии слияния 

протопластов были получены сотни внутри- и 

межвидовых соматических гибридов Solanum 

tuberosum L. Они были охарактеризованы по 

множеству признаков и широко используются 

в селекции картофеля, в генетических и 

геномных исследованиях. 

Цель обзора – обобщить доступную 

информацию об исследованиях в области 

соматической гибридизации картофеля и оце-

нить перспективы развития данной технологии 

для селекции. В рамках обзора также описаны 

технические и экспериментальные подходы 

к получению протопластов картофеля и методы 

их слияния.  

Материал и методы. Поиск литературы 
по соответствующей теме осуществлялся в 
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базах данных PubMed, Scopus, Web of Science, 
Google Scholar, на сайтах издательств перио-

дической научной литературы Springer, Else-
vier, Taylor & Francis и другие. Поиск в базах 

данных осуществляли по ключевым словам: 
Breeding, Genetics, Genomics, Potato, Solanum 

species, Somatic hybrid, Protoplasts, Somatic 
hybridization, Protoplast fusion and culture. 

Поиск литературы на русском языке проводили 
в базе данных РИНЦ. В качестве ключевых 

слов использовались: соматическая гибриди-

зация, картофель, Solanum tuberosum, сомати-
ческие гибриды, протопласты. Ограничения 

по дате публикаций во время поиска не вводи-
лись. Это связано с тем, что опыт получения и 

применения протопластов на культуре карто-
феля насчитывает более чем 40-летнюю исто-

рию. Некоторые подходы к получению прото-
пластов, их слиянию с последующей регене-

рацией являются хорошо запротоколирован-
ными, и эти протоколы остаются актуальными 

в настоящее время. Первичный отбор публи-
каций осуществляли по заголовкам и анно-

тациям. В дальнейшем рассматривали соответ-
ствующие разделы полного текста отобранных 

статей – материалы и методы, результаты и  
обсуждения. В общей сложности при работе 

над обзором литературы было проанализи-

ровано более 150 источников, из которых для 
вторичного анализа и работы над обзором 

было отобрано 75 статей.  
Основная часть. Перспективы сомати-

ческой гибридизации картофеля. Проанализи-
ровав обзорные и оригинальные статьи, 

посвященные соматической гибридизации 
картофеля, были даны следующие обосно-

вания преимуществ этой технологии по срав-
нению с традиционными методами селекции: 

1) возможность получения фертильных 
соматических гибридов с целевыми признаками 

диких видов; 
2) возможность переноса моногенных и 

полигенных признаков за один этап; 
3) возможность рекомбинации ядерных 

и цитоплазматических геномов; 
4) отсутствие угрозы биобезопасности, 

в отличие от использования трансгенных  

технологий. 
Кроме уже упомянутых барьеров половой 

несовместимости при скрещивании с дикими 
родственными видами, еще одной особен-

ностью генетики картофеля является то, что 
большинство культивируемых форм S. tubero-

sum являются тетраплоидами. Как следствие, 
некоторые селекционные программы предпо-

лагают применение дигаплоидов (2n = 24), 
которые используются для воссоздания тетра-

плоидов (2n = 48). Поэтому на сегодняшний 
день используются два основных подхода к 

гибридизации видов рода Solanum – получение 
межвидовых асимметричных гибридов S. tube-

rosum с дикими видами или создание симмет-
ричных гибридов от двух диплоидных линий 

одного вида. 
Первый подход дает возможность интро-

грессии ценных хозяйственных признаков от 

дикого картофеля к культурному. Например, 
таким образом были получены гибриды – 

потенциальные источники ценных признаков 
картофеля, таких как сниженное содержание 

гликоалкалоидов и устойчивость к засолению 
[5, 6, 7]. Кроме того, соматическая гибриди-

зация является альтернативным способом 
переноса R-генов картофеля [8]. 

Второй подход приводит к образованию 
тетраплоидов, которые сочетают в себе 

ценные черты используемых диплоидных 
составляющих и, в то же время, сохраняют 

высокий уровень гетерозиготности [6]. 
Получение аллоплазматических форм 

картофеля методом соматической гибриди-
зации также является перспективным. Это 

позволяет получить новые формы с различ-

ными комбинациями ядерных, митохондри-
альных и пластидных геномов, например формы 

с рекомбинантными органеллами или цито-
плазматические гетерозиготы [9]. Практичес-

кое значение имеют работы по созданию форм 
с цитоплазматической мужской стерильностью. 

В работе А. Перл с соавт. (А. Perl et al.) [10] 
была показана возможность переноса данного 

признака от дикого вида S. stoloniferum.  
Помимо существенных преимуществ ме-

тода соматической гибридизации, у него есть и 
ряд недостатков, ограничивающих его широкое 

применение в селекции. Во-первых, это боль-
шая длительность эксперимента по сравнению 

с генетической трансформацией, обусловлен-
ная необходимостью устранения нежелатель-

ных признаков от соматических гибридов по-
средством серии обратных скрещиваний. Во-

вторых, это генетическая нестабильность, от-

сутствие или плохая урожайность, невысокая 
жизнеспособность или летальность, очень низ-

кая скрещиваемость полученных асимметрич-
ных соматических гибридов с культивируемым 

генофондом и потеря гибридами целевых при-
знаков, что связано с негативными эффектами 

генетических факторов, вовлечённых в кон-
троль пре- и постзиготической несовместимо-
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сти, которые могут оказывать эффект в после-
дующих поколениях [9, 11]. Несмотря на это, 

есть много примеров успешной интрогрессии 
некоторых агрономически важных признаков 

соматических гибридов. 
Первые протоколы по соматической 

гибридизации S. tuberosum с дикими видами 
были разработаны в 1990-х годах [12, 13, 14] 
и используются до сих пор. К настоящему 
времени путем слияния протопластов были 
получены сотни меж- и внутривидовых сома-
тических гибридов с использованием 23 видов 
Solanum [15]. Например, известны сомати-
ческие гибриды, устойчивые к Phytophthorа 

infestans, Erwinia carotovora, Ralstonia sola-
nacea, PLRV, PVX, PVY и нематоде, а также 
соматические гибриды с морозостойкостью 
и более высокой способностью адаптации к 
холоду (табл.). Помимо этого, получены 
гибриды с более высоким содержанием крах-
мала и пониженной или повышенной концен-
трацией гликоалкалоидов [6]. Также соматиче-
ские внутривидовые и межвидовые гибриды 
Solanum получают с целью создания новой 
ядерно-цитоплазматической зародышевой 
плазмы и индукции изменчивости пластидной 
и митохондриальной ДНК [16, 17, 18, 19]. 

 

Таблица − Соматические гибриды S. tuberosum c дикими видами Solanum /  

Table − S. tuberosum somatic hybrids with wild Solanum species 
 

Вид / Species 
Целевой признак /  

Target trait 

Способ слияния / 

Method of fusion 

Подтверждение 

гибридности / 

Characterization 

Cсылка / 

Refer-

ences 

1 2 3 4 5 

S. acaule 

Устойчивость к Clavibacter michi-

ganensis ssp., гликоалкалоиды / 

Resistance to Clavibacter michi-

ganensis ssp., glycolkaloids content 

Нет информации / 

No data 

Проточная цитометрия, содержание 

гликоалкалоидов / Flow cytometry, 

glycoalkaloid content 

[20] 

S. berthaultii 

Устойчивость к засолению, к Fusa-

rium solani, Pythium aphaniderma-

tum, Rhizoctonia solani и PVY / 

Salt-stress resistance, to Fusarium 

solani, Pythium aphanidermatum, 

Rhizoctonia solani and PVY 

Электрослияние / 

Electrofusion 

I-SSR-PCR, проточная цитометрия / 

I-SSR-PCR, flow cytometry 
[21, 22] 

S. berthaultii 
Устойчивость к Streptomyces spp. / 

Resistance to Streptomyces spp.  
Нет информации / 

No data 

Подсчет хромосом, 

фенотипический анализ / Chromo-

some counting, phenotype analysis 

[23] 

S. brevidens 
Содержание гликоалкалоидов / 

Glycolkaloids content 

Анализ гликоалкалоидов, геномная 

гибридизация in situ /  

Glycoalkaloid analysis, GISH 

[24] 

S. bulbo-

castanum 

Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

ПЭГ-индуциро-

ванное слияние / 

PEG induced fusion 

RAPD, RFLP  [25] 

Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

Электрослияние / 

Electrofusion 

Проточная цитометрия, SSR, AFLP, 

окрашивание DAPI / Flow cytometry, 

SSR, AFLP, DAPI staining 

[26] 

Устойчивость к P. infestans /  

Resistance to P. infestans 
RAPD [27, 28] 

Устойчивость к P. infestans и 

Meloidogyne chitwoodi /  

Resistance to P. infestans and 

Meloidogyne chitwoodi 

RAPD, проточная цитометрия / 

RAPD, flow cytometry 
[17] 

Устойчивость к P. infestans /  

Resistance to P. infestans 

Геномная гибридизация in situ, 

ISSR / GISH, ISSR 
[16, 29] 

Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

Ядерные и цитоплазматические 

SSR-маркеры / Nuclear and cyto-

plasmic SSR-markers 

[30] 

S. cardio-

phyllum 

Устойчивость к P. infestans /  

Resistance to P. infestans 

RAPD, морфологическая оценка, 

подсчет хромосом /  

RAPD, morphological estimation, 

chromosome counting 

[31] 

Устойчивость к коларадскому 
жуку и PVY / Resistance to colorado 
potato beetle and PVY 

SSR, AFLP, MFLP, морфоло-

гический анализ / SSR, AFLP, 

MFLP, morphological estimation 

[32] 
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Продолжение табл. 

1 2 3 4 5 

S. cardio-

phyllum 

Устойчивость к P. infestans /  

Resistance to P. infestans 

Электрослияние / 

Electrofusion 

RAPD, ISSR, SSR, AFLP, тип цито-

плазмы, проточная цитометрия, 

морфологическая оценка / RAPD, 

ISSR, SSR, AFLP, type of cytoplasm, 

flow cytometry, morphological estimation 

[33] 

S. chcoense 
Устойчивость к R. solanacearum / 

Resistance to R. solanacearum 

Нет информации / 

No data 

SSR, проточная цитометрия /  

SSR, flow cytometry 
[34, 35] 

S. circaefolium 
Устойчивость к P. infestans /  

Resistance to P. infestans 

Электрослияние / 

Electrofusion 

Проточная цитометрия, RFLP / 

Flow cytometry, RFLP 
[36] 

S. commer-

sonii 

Устойчивость к бактериальному 

увяданию / Bacterial wilt resistance 

Нет информации / 

No data 

Подсчёт числа хромосом /  

Сhromosome counting 
[37] 

S. etuberosum 
Устойчивость к PVY /  

Resistance to к PVY 

Электрослияние / 

Electrofusion 

Проточная цитометрия, SSR, тип 

цитоплазмы, оценка фенотипа / 

Flow cytometry, SSR, type of cyto-

plasm, phenotypes estimation 

[18, 38] 

Нет информации / 

No data 

Геномная гибридизация in situ, ISSR, 

проточная цитометрия / 

GISH, ISSR, flow cytometry 

[39] 

S. melongena 

Устойчивость к бактериальному 

увяданию / Bacterial wilt 

resistance 

Электрослияние / 

Electrofusion 

Геномная гибридизация in situ, 

проточная цитометрия, SSR / 

GISH, flow cytometry, SSR 

[40] 

S. × micho-

acanum 

Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

CAPS, RAPD, морфолоническая, 

цитологическая и физиолоническая 

характеристика / CAPS, RAPD, 

morphological estimation, cytological 

and physiological characteristics 

[41] 

S. nigrum 
Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

ПЭГ-индуциро-

ванное слияние /  

PEG induced fusion 

RAPD, проточная цитометрия / 

RAPD, flow cytometry 
[28] 

S. phureja 

Устойчивость к бактериальному 

увяданию / Bacterial wilt 

resistance Электрослияние / 

Electrofusion 

Изоферментный анализ, RAPD, SSR, 

анализ хлоропластного генома / 

Isoenzyme analysis, RAPD, SSR, 

chloroplast genome analysis 

[42] 

S. pinna-

tisectum 

Устойчивость к P. infestans и 

Erwinia carotovora / Resistance to 

P. infestans and Erwinia carotovora 

RAPD, проточная цитометрия / 

RAPD, flow cytometry 
[17] 

S. sanctae-

rosae 

Устойчивость к цистообразую-

шей нематоде / Nematode 

(Meloidogyne spp.) resistance 

Нет информации / 

No data 

RFLP, SSR, анализ генома митохон-

дрий и хлоропластов / 

RFLP, SSR, analysis of mitochondria 

and chloroplasts genome 

[43] 

S. stenotomum 

Устойчивость к бактериальному 

увяданию /  

Bacterial wilt resistance 
Электрослияние / 

Electrofusion 

SSR, биохимический анализ, оценка 

плоидности / SSR, biochemical analysis, 

ploidy estimation 

[44] 

S. tarnii 

Устойчивость к P. infestans, 

колорадскому жуку и PVY / 

Resistance to P. infestans, colorado 

potato beetle and PVY 

Проточная цитометрия, SSR, AFLP / 

Flow cytometry, SSR, AFLP 
[8] 

S. vernei 
Устойчивость к засолению / 

Salt-stress resistance 

ПЭГ-индуциро-

ванное слияние /  

PEG induced fusion 

Проточная цитометрия, ISSR, PAPD, 

изоферментный анализ / Flow cytom-

etry, ISSR, PAPD, isoenzyme analysis 

[45] 

S. verrucosum 

Устойчивость к вирусу 

скручивания листьев (PLRV) / 

Resistance to PLRV 

Электрослияние / 

Electrofusion 

Оценка фенотипа, RFLP / 

Phenotypes estimation, RFLP 
[46] 

S. villosum 
Устойчивость к P. infestans / 

Resistance to P. infestans 

ПЭГ-индуциро-

ванное слияние /  

PEG induced fusion 

Геномная гибридизация in situ, 

RAPD / GISH, RAPD 
[47] 
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В последние 20 лет количество исследо-

ваний с использованием метода соматической 

межвидовой гибридизации неуклонно растет. 

Активно изучаются генетические основы 

интрогрессированных от диких видов призна-

ков, ядерный и цитоплазматический геном 

и другие характеристики полученных ранее 

соматических гибридов. Кроме того, посто-

янно расширяется количество методов, при-

меняемых для подтверждения гибридности: 

от цитологических до биохимических и 

молекулярно-генетических. Сводные данные 

об основных работах в этом направлении 

представлены в таблице. 

Данные исследования направлены на 

устранения препятствий в применении сома-

тических гибридов в селекции. Важной зада-

чей является установление моделей наследо-

вания соматических гибридов с большой гене-

тической сложностью, так как в ходе сомати-

ческой гибридизации картофеля образуются 

продукты с различной плоидностью. 

В ходе работ по межвидовой сомати-

ческой гибридизации картофеля изначально 

получают гибриды с участием диких видов и 

первые поколения от скрещивания сомати-

ческих гибридов. Затем осуществляется отбор 

гибридных форм с целевыми признаками. 

Пути интрогрессии генетического материала 

диких видов в виде единичных чужеродных 

хромосом или их сегментов в геном S. tube-

rosum выявляются с помощью цитогенетичес-

ких методов и хромосом-специфичных ДНК-

маркеров. На следующем этапе осуществляется 

картирование генов и локусов количественных 

признаков, определяющих целевой признак и 

разработка сцепленных с ними молекулярных 

маркеров. На последнем этапе происходит 

вовлечение в селекционный процесс генов и 

локусов количественных признаков диких 

видов, осуществляются работы по созданию 

пребридингового материала и получению 

новых сортов [9]. 

Технические и экспериментальные под-

ходы к получению соматических гибридов 

S. tuberosum. Этапы эксперимента по получению 

соматических гибридов картофеля отображены 

на рисунке 1.  
 

 
Рис. Этапы соматической гибридизации S. tuberosum /  

Fig. Stages of somatic hybridization experiment of S. tuberosum 
 

Первый этап: поиск экспланта, выделение 
протопластов, регенерация тканей. На первом 
этапе необходимы предварительные исследо-
вания культуры клеток и тканей, прежде всего, 

для определения условий регенерации побе-
гов. В качестве источника клеток, как правило, 
используют ткани листа. Это объясняется тем, 
что листья растений доступны в большом 

ПЭГ-индуцированное слияние /  

PEG induced fusion  
Формирование корней / Roots formation 
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количестве и легко разрушаются при обработке 
ферментами, что ведет к высвобождению 
большого количества протопластов. Одним 
из основных факторов роста и выживаемости 
культуры протопластов являются условия 
окружающей среды, в которых выращиваются 
растения-доноры. Температура воздуха, пара-
метры света и фотопериод, относительная 
влажность в значительной степени влияют на 
физиологию клеток эксплантов, на простоту 
ферментативного выделения протопластов, их 
последующую жизнеспособность, а также рост 
клеток в культуре. Изначально исследователи 
использовали в качестве исходного материала 
только молодые растения, выращенные в есте-
ственных условиях. Однако, со временем, в 
качестве доноров все чаще стали выбирать 
побеги, культивируемые in vitro, которые 
обладают рядом преимуществ перед целыми 
растениями. Во-первых, физиологическое 
состояние культур побегов легче контроли-
ровать, поскольку точно определены и физи-
ческие условия культивирования, и состав 
питательной среды, в том числе точно известно 
содержание регуляторов роста. Во-вторых, 
исключается время, затрачиваемое на поверх-
ностную стерилизацию эксплантов. 

В качестве основы для разработки сред 
для инициирования культуры протопластов, 
поддержания делений клеток (образования 
каллуса) и индукции органогенеза использу-
ются следующие стандартизированные среды 
с различными модификациями: MS [48], 
B5 ([49], KM [50], VKM [51], V-47 [52], 
K4 [53], SKM [54]. 

Частота регенерации для картофеля 
рассчитывается как отношение числа регене-
рантов к общему количеству эксплантов и 
варьируется от 4-10 до 30-60 % в зависимости 
от используемого протокола регенерации [6]. 
Для выделения протопластов картофеля 
используют следующие ферменты: целлюлаза 
(0,5-1,0 %), пектиназа, мацерозим (0,2 %), 
неорганические солевые растворы, содержа-
щие маннит, сорбит или другие углеродные 
соединения для создания необходимых осмо-
тических условий. 

Второй этап: слияние протопластов. 
Слияние протопластов растений может осу-
ществляться двумя основными способами. 
Первый ‒ основан на применении химических 
фузогенов – нитрата натрия, ионов кальция 
при высоком pH, сульфата декстрана, моно-
олеата глицерина, водорастворимых поли-
меров (полиэтиленгликоль или поливини-

ловый спирт); второй ‒ на использовании 
электрического тока. 

Индуцированное полиэтиленгликолем 
(ПЭГ) слияние неспецифично и эффективно 
для протопластов, принадлежащих к разным 
видам, родам или даже семействам. В рамках 
этого метода к смеси протопластов добавляют 
22-30 % ПЭГ в соотношении 1:1. ПЭГ вызывает 
немедленную адгезию протопластов и образо-
вание кластеров клеток.  

М. Сенда с соавторами (М. Senda еt al.) 
[55] были первыми, кто продемонстрировал, 
что короткий электрический импульс может 
быть применен для индукции слияния прото-
пластов. Они установили, что электрослияние 
протопластов протекает при комнатной темпе-
ратуре и в условиях физиологического pH 
без использования химических фузогенов. 
Сегодня именно этот метод чаще применяют 
для слияния протопластов картофеля (табл.). 

Многочисленные работы показали, что 

нет никаких данных, указывающих на то, что 

сам метод слияния протопластов влияет на 

качество полученных гибридов (табл.). Слия-

ние протопластов относительно неэффективно 

и неспецифично, поэтому индуцированная для 

слияния смесь содержит как исходные компо-

ненты слияния и гетерокарионы, так и продукты 

гомофузии, то есть гомокариотические про-

дукты слияния, и неспецифичные гетерока-

рионы. Поэтому крайне важным этапом в про-

цессе получения соматических гибридов явля-

ется отбор гетерокарионов [56].  

Третий этап: отбор гибридов. Желае-

мые гибридные клетки обычно составляют 

менее 10 % от всего количества клеток, участ-

вующих в слиянии. Именно поэтому разработка 

и оптимизация методов отбора гибридных 

клеток была одним из ключевых вопросов, 

которые необходимо было решить.  

Один из методов отбора – выделение 

устойчивых к антибиотикам и гербицидам 

клеток [57]. Так, для селекции гетерокарионов 

картофеля применяют устойчивость к анти-

биотикам канамицину [58] и стрептомицину 

[59], а также к аналогу метаболита 6-азаура-

цилу [60]. Другой метод отбора – использование 

при гибридизации трансгенных линий, несу-

щих ген зелёного флуоресцентого белка в 

качестве репортерного [61]. 

Четвертый этап: проверка гибрид-

ности и гибридный анализ. Для оценки 

гибридности используются разнообразные 

методы и подходы: цитологические (проточ-

ная цитометрия, подсчет хромосом, подсчет 
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замыкающих клеток, FISH-флуоресцентная 

гибридизация in situ и GISH-геномная гибри-

дизация in situ); молекулярное маркирование 

(RAPD, RFLP, SSR, IISR, CAPS); биохими-

ческие методы, такие как изоферментный  

анализ; оценка фенотипа (морфология стеблей, 

листьев, клубней, соцветий, фертильность 

пыльцы) (табл.). В последнее время для полу-

чения более точной информации о структуре 

геномов соматических гибридов используется 

diversity array technology (DArT). Процесс раз-

работки маркера DArT состоит из нескольких 

этапов: создание геномного представления; 

создание библиотеки; микрочипирование 

фрагментов ДНК на предметных стеклах; 

гибридизация меченых зондов; сканирование 

и анализ данных. Важным этапом технологии 

DArT является снижение сложности генома. 

Редуцированную фракцию генома получают 

путем расщепления геномной ДНК рестрик-

ционными ферментами с последующим лиги-

рованием рестрикционных фрагментов с адап-

терами. Карты DArT были получены для 

Solanum × michoacanum (mch) [62], Solanum 

ruizceballosii [63]. 

Соматические гибриды отличают по типам 

цитоплазмы (W/α, T/β, W/γ, W/δ и S/ε), опре-

деляемым с помощью молекулярных марке-

ров, специфичных для геномов хлоропластов 

и митохондрий [64]. К. Хосака и Р. Санетомо 

(K. Hosaka и R. Sanetomo) [65] разработали 

комбинацию из 5 маркеров и сгруппировали 

цитоплазму картофеля по шести типам: T (S. tu-

berosum ssp. tuberosum); D (Solanum demissum); 

P (S. phureja); A (S. tuberosum ssp. anddigena); 

M (Mother type); W (Wild species). 

Оценка наличия целевых признаков у 

соматических гибридов осуществляется в кон-

тролируемых условиях в лабораториях или 

полевых исследованиях.  

Проверка гибридности также может 

исследоваться наряду с изучением генетиче-

ской основы признаков, передаваемых в ходе 

соматической гибридизации. 

Проблемы и перспективы соматической 

гибридизации S. tuberosum. В настоящее время 

в научных публикациях удалось обнаружить 

лишь одно упоминание сорта картофеля 

(Jeseo), полученного на основе соматических 

гибридов S. tuberosum и S. brevidens [66]. Работы 

по генетической и фенотипической оценках 

соматических гибридов картофеля и получение 

перспективного потомства F2, BC1, BC2 и 

BC3 связаны с расширением использования 

соматических гибридов в селекционных 

программах. Например, многолетние полевые 

исследования соматических гибридов S. tube-

rosum и их потомков показали стабильную 

передачу и экспрессию устойчивости к PLRV 

и PVY в трех (BC1, BC2 и BC3) и двух (BC1 и 

BC2) поколениях соответственно [67]. Поле-

вые испытания потомства BC1, полученного 

от соматических гибридов S. tarnii, также 

показали высокую урожайность, хорошее 

качество клубней и устойчивость к PVY [8]. 

Геномные исследования соматических 

гибридов и их родителей не проводились в 

широких масштабах. С развитием технологий 

секвенирования следующего поколения откры-

ваются возможности для применения этих 

инструментов на соматических гибридах для 

изучения биологии и усовершенствования 

картофеля. 

Полные геномные последовательности 

хлоропластов S. commersonii – дикого вида 

и донора протопластов для интрогрессии 

устойчивости к бактериальному увяданию – 

позволили идентифицировать 2 Indel-маркера, 

которые могут быть использованы в геноти-

пировании хлоропластов. Также результаты, 

полученные в этом исследовании, подтвердили 

случайное распределение генома хлоропластов 

при слиянии протопластов и его наследование 

по материнской линии, что может быть исполь-

зовано для выбора подходящих пластидных 

генотипов в программах селекции картофеля 

[68]. Высокопроизводительное генотипирование 

соматических гибридов S. × michoacanum + 

S. tuberosum с использованием 5358 маркеров 

DArT показало наличие обеих родительских 

хромосом и потерю некоторых маркеров у 

гибридов [69]. А с помощью анализа микро-

чипов были идентифицированы гены устойчи-

вости к фитофторозу у соматического гибрида 

S. tuberosum + S. pinnatisectum [70]. В другом 

исследовании с использованием микрочипов 

были идентифицированы гены, контролирующие 

процесс клубнеобразования у соматических 

гибридов S. tuberosum + S. etuberosum. Экспрес-

сируемые в листьях гены были вовлечены в 

такие функции, как транспорт, метаболизм 

углеводов, фитогормонов, транскрипция, транс-

ляция и связаны с клубнеобразованием [38]. 

Также был произведен анализ последо-

вательностей митохондриального и пластид-

ного генома соматических гибридов S. com-
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mersonii и S. tuberosum, в ходе которого были 

идентифицированы сложные компоненты и 

структура генома, такие как гибридная форма 

45S рДНК в соматическом гибриде, уникальный 

пластом в S. commersonii и рекомбинантный 

митогеном. Структура митогенома демонст-

рирует динамическую рекомбинацию, опосре-

дованную тандемными повторами. Предпола-

гается, что рекомбинантный митогеном может 

быть получен в результате гомологичной  

рекомбинации между обоими видами во время 

развития соматического гибрида [71].  

Одной из проблем технологии сомати-

ческой гибридизации и культуры клеток и тка-

ней в целом является геномная нестабильность 

вследствие сомаклональной вариабельности. 

Сомаклональная вариабельность может выра-

жаться в проявлении различных морфологиче-

ских признаков растений, времени появления 

всходов, количестве собранных клубней, 

содержании гликоалколоидов. Различия также 

идентифицируются на уровне ядерных микро-

сателитных маркеров (ncSSR) и связаны с 

вариациями фенотипа [72]. В 2019 году иссле-

дователи из США провели оценку нестабиль-

ности генома S. tuberosum, регенерированного 

из протопластов. Все регенеранты были затро-

нуты анеуплоидией или структурными хромо-

сомными изменениями. Некоторые хромосомы 

демонстрировали сегментарные делеции и 

дупликации. При повторной выборке разных 

листьев одного и того же растения обнаружены 

различия у трех регенерантов, что указывает 

на частое сохранение нестабильности. Эти 

результаты показали, что культивирование 

растений in vitro, в зависимости от используе-

мого протокола, может вызывать нестабиль-

ность генома, приводя к крупномасштабным 

изменениям и поставить под угрозу конечный 

фенотип растения [73]. Геномная нестабиль-

ность также связана со сложными взаимодей-

ствиями генетических компонентов сливаемых 

клеток. Обнаружение этих генетических изме-

нений требует привлечения молекулярно-

генетических методов. В изучении генетичес-

кой нестабильности растений, в частности 

картофеля, широко используются SSR-мар-

кёры, выявляющие многочисленные полимор-

физмы микросателитов. Их использование в 

изучении нестабильности генома основывается 

на том, что их перестройки связаны с наруше-

ниями в системах исправления ошибок спари-

вания ДНК [74]. Сомаклональные вариации 

могут быть объяснены не только структурными 

изменениями в ДНК – следует также прини-

мать во внимание влияние эпигенетического 

фона. Так, длительно культивируемые регене-

ранты картофеля демонстрировали не только 

генетический, но и эпигенетический (метили-

рование) полиморфизм [75]. Не исключено, 

что подобного рода изменения могут возни-

кать и при регенерации протопластов в ходе 

культивирования in vitro.  

Быстрое развитие молекулярно-генети-

ческих методов в сочетании с другими методами 

позволяет проводить более глубокие исследова-

ния стабильности генома и улучшить качество 

исследований соматической гибридизации. 

Заключение. Создание соматических 

гибридов с использованием диких видов Sola-

num с желаемыми признаками способно рас-

ширить узкую генетическую базу культурного 

картофеля. Для успешного применения в 

селекции картофеля необходим анализ селек-

ционного потенциала соматических гибридов, 

получение потомства путем гибридизации с 

обычными сортами и идентификация молеку-

лярных маркеров, сцепленных с целевыми 

признаками. Новые инструменты геномики 

способствуют значительному прогрессу в 

исследованиях соматической гибридизации 

картофеля. Они позволяют эффективно осу-

ществлять геномную селекцию и исследовать 

сложные биологические процессы, лежащие 

в основе целевых признаков, а также стабиль-

ность генома и взаимодействия ядерного и 

цитоплазматического генома. В совокупности 

данные исследования будут способствовать 

развитию технологии соматической гибриди-

зации и расширению области ее применения. 

Наиболее важными признаками, обосновыва-

ющими применение соматической гибриди-

зации в селекции картофеля, является устой-

чивость к PLRV, PVY и P. infestans. Необхо-

димо дальнейшее проведение полевых испы-

таний перспективного потомства с целью 

расширения селекционных программ с исполь-

зованием соматических гибридов. 
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