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Данный обзор посвящен рассмотрению результатов изучения меж-
видовой гибридизации, полиплоидии и филогенетических отноше-
ний видов рода Solanum и представителей близких к нему таксо-
нов, с использованием методов молекулярной цитогенетики, таких 
как гибридизация ДНК-ДНК in situ: геномная – GISH и флуоресцент-
ная – FISH. Метод GISH был использован для определения геномно-
го состава и происхождения ряда диких видов секции Petota. Метод 
FISH используют для выявления коллинеарности геномов разных 
видов. Такого рода исследования позволяют проводить сравнитель-
ный анализ кариотипов и геномов, а также способствуют лучшему 
пониманию взаимодействия хромосом в мейозе у гибридов. В дан-
ном обзоре сделан акцент на изучении диких аллополиплоидных 
видов картофеля с помощью методов молекулярной цитогенетики, 
рассмотрены результаты анализа искусственно созданных межродо-
вых и межвидовых гибридов рода Solanum и их потомства.

Ключевые слова: Solanum tuberosum, межвидовые гибриды, сомати-
ческая гибридизация, GISH, FISH.

This paper reviews the results of studies of interspecies hybridization, 
polyploidization, as well as phylogenetic relationships of Solanum spe-
cies and members of closely related taxa by such molecular cytogenet-
ic techniques as genomic (GISH) and fluorescent (FISH) DNA-DNA in 
situ hybridization. The latter was used to determine the genomic compo-
sition and origin of wild species of the Petota section, while the FISH 
technique was used for detecting intergenomic collinearity. The combi-
nation of these two types of research made possible a comparative anal-
ysis of karyotypes and genomes, thus allowing a better understanding of 
the meiotic interchromosomal interactions in hybrids. This review pri-
marily focuses on the studies of wild allopolyploid potato species and 
artificially created intergeneric and interspecific hybrids of the genus 
Solanum and their offspring.
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Введение

Картофель относится к роду Solanum L. секции Petota 
Dumort., включающей, согласно разным классификаци-
ям, от 107 до 235 видов. Так, согласно классификации Дж. 
Хокса к этой секции относят 235 видов, 228 из которых 
– дикие, 7 – культурные (Hawkes, 1990). Согласно систе-
ме Д. Спунера, в секции выделяют всего 107 видов кар-
тофеля: 103 из них относятся к диким видам, а 4 – к куль-
тивируемым (Spooner et al., 2014). Разнообразие видов 
картофеля в системе Дж. Хокса (1990) было разделено 
на 19 серий на основании схожести видов по морфологии, 
скрещиваемости, фертильности гибридов и геномному 
составу (Hawkes, 1990; 1994).

Дикие виды картофеля широко распространены: 
от юго-западных штатов США до южных границ Чили 
и Аргентины; от побережья Тихого океана до высот 4500 
метров над уровнем моря; от болотистых лесов Вене-
суэлы до пустыни Атакама – с центром максимального 
видового разнообразия в Мексике (Hijmans et al., 2007; 
Spooner et al., 2014). Находясь в столь различных клима-
тических условиях, дикие представители секции Petota 
демонстрируют широкий спектр генетических, физиоло-
гических, морфологических, биохимических и фитопато-
логических различий (Hawkes, 1990).

Виды секции Petota имеют базовое число хромосом 
x=12. Больше трети видов (36%) являются полиплоида-
ми, а остальные (64%) – диплоидами (Hijmans et al., 2007; 
Gavrilenko et al., 2007; 2011). Дикие виды картофеля обра-
зуют полный полиплоидный ряд от 2x до 6x, а культур-
ные виды - от 2x до 5x (Rybin, 1929; 1933; Matsubayashi, 
1991; Hawkes, 1994). Культурные виды картофеля и эконо-
мически самый важный из них – Solanum tuberosum L., 
как и большинство диких южно-американских видов кар-
тофеля, являются носителями базового генома А. Дикие 
диплоидные мексиканские виды серий Bulbocastana 
и Pinnatisecta являются носителями генома – В. Ряд алло-
полиплоидных видов картофеля наряду с субгеномом А, 
несут субгеномы: B, C, D и P (Irikura, 1976, Matsubayashi, 
1991, Gavrilenko, 2007; 2011).

Детальный анализ результатов цитогенетических 
исследований видов секции Petota рода Solanum и меж-
видовых гибридов картофеля, проведенных с использо-
ванием традиционных методов кариологического ана-
лиза, изучения характера спаривания хромосом в мейозе 
у полиплоидных видов и межвидовых гибридов, исполь-
зования метода дифференциального C-окрашивания 
по Гимза хромосом картофеля, приведены в обзорах 
Y. Irikura, 1976 и M. Matsubayashi, 1991. В более позд-
них обзорах (Gavrilenko, 2007; 2011) проанализированы 
результаты первых работ по использованию FISH и GISH 

для изучения геномного состава полиплоидных видов 
секции Petota и анализа отдаленных гибридов картофе-
ля. В нашем обзоре мы постараемся осветить результа-
ты исследований, полученные в последние десятилетия 
с использованием методов молекулярной цитогенетики.

Современные методы молекулярной 
цитогенетики – GISH и FISH в исследованиях 

видов картофеля

В начале 70-х годов прошлого века была разработа-
на методика in situ гибридизации молекул ДНК, позволя-
ющая локализовать гибридные молекулы на хромосомах 
при изучении цитологических препаратов. Метод in situ 
гибридизации заключается в использовании ДНК-зон-
дов специфичных к определенным последовательно-
стям ДНК. Изначально для мечения ДНК использовали 
различные изотопы (3H, 125I, 35S, 32P). В настоящее вре-
мя используют нерадиоактивные метки, детектируемые 
с помощью методов микроскопического анализа по нали-
чию флуоресцентного сигнала (Schwarzacher et al., 1989; 
Leitch et al., 1994). Этот метод получил название флу-
оресцентной in situ гибридизации (fluorescence in situ 
hybridization – FISH) и положил начало развитию методов 
молекулярной цитогенетики. Стало возможным разли-
чать и локализовывать специфические последовательно-
сти ДНК на хромосомах, например, рибосомальных генов 
5S, 18S, 5.8S и 45S рРНК, повторяющиеся последователь-
ности, свойственные теломерным районам (interstitial 
telomeric repeats – ITR), транспозоны, прицентромерные 
участки (Silva, Souza, 2013; Badaeva, Salina, 2013).

Существуют вариации метода in situ гибридизации, 
которые отличаются по характеру мечения ДНК-зонда. 
При прямом мечении ДНК используют флуорохромы, 
ковалентно связанные непосредственно с нуклеотидами 
ДНК-зонда. Суть непрямого мечения заключается в том, 
что связь флуорохрома с нуклеотидами ДНК-зонда обра-
зуется через молекулу-посредник или метку. Наиболее 
часто используемыми метками являются дигоксигенин 
и биотин, которые выявляют на цитологическом препара-
те с помощью антител к ним. Антитело, в свою очередь, 
помечено флуорохромом. Сигнал может быть усилен 
путем последующего использования антител к первич-
ным флуорохромам, связанных с соответствующей флуо-
ресцентной меткой. В качестве зондов для гибридизации 
могут быть использованы фрагменты ДНК, локализация 
которых на хромосомах и является задачей исследования 
(Leitch et al., 1994). Схема in situ гибридизации приведена 
в многочисленных обзорах, здесь мы приводим обобщен-
ную схему (Рисунок).
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Рисунок. “Схема in situ (GISH/FISH) гибридизации на препарате 
хромосом” (согласно Ramzan et al., 2017 с модификациями)

Fig. Diagram of GISH/FISH in situ hybridization using a chromosome 
preparation (according to Ramzan et al., 2017, modified)

Метод in situ гибридизации эффективен при изучении 
полиплоидных видов, межвидовых гибридов и их поло-
вого потомства. Для решения этих задач широко исполь-
зуется гибридизация с меченой геномной ДНК. Этот 
вариант FISH получил название геномной гибридизации 
in situ (genomic in situ hybridization – GISH).

В экспериментах GISH используют геномную ДНК 
родительских видов, участвовавших в гибридизации. 
Обычно геномы, которые имеют 80-85% идентично-
сти, можно дифференцировать с использованием стан-
дартного протокола GISH (без использования блокиру-
ющей ДНК) (Schwarzacher et al., 1989). Использование 
блокирующей ДНК обычно необходимо для гибридов, 
полученных при гибридизации близких видов с высо-
кой степенью сходства геномов. Хромосомы близко-
родственных геномов со сходством последовательно-
стей до 90–95% можно различать, используя меченую 

ДНК одного из родительских геномов и немеченую бло-
кирующую ДНК другого родительского генома в гибри-
дизационной смеси (Parokonny et al., 1997). Метод GISH 
успешно используют для идентификации геномов поли-
плоидных видов и экспериментальных гибридов раз-
ных видов растений например: декоративных – хризан-
тем Chrysanthemum sp. (Hussein, Katsuhiko, 2006; 2012) 
и лилий Asiatic sp. (Rodrigo et al., 2006); сельскохозяй-
ственных – представителей семейств злаковые – пшениц 
Triticum sp. (Molnár-Láng et al., 2000), ячменя Hordeum 
sp. (Schwarzacher et al., 1989), овсяницы Festuca sp. 
(Zwierzykowski et al., 2008); семейства крестоцветные – 
капустных Brassica sp. (Lim et al., 2012; Yao et al., 2010); 
семейства банановых – бананов Musa sp. (Jeridi et al., 
2011; Silva, Souza, 2013) и других.

Для представителей семейства пасленовых извест-
но не так много работ, например, для отдаленных гибри-
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дов томата Solanum lycopersicum L. (Garriga-Calderé 
et al., 1997; 1998; 1999; Gavrilenko et al., 2001), табака 
Nicotiana L. (Parokonny et al., 1997; Chase et al., 2003), пас-
лена Solanum villosum Mill. (Tarwacka et al., 2013), карто-
феля S. tuberosum (Gavrilenko, 2007; 2011; Gaiero et al., 
2017) (Приложение табл. 1/Supplementary table 11).

Используя метод GISH для анализа спаривания хро-
мосом в профазе I – метафазе I мейоза, можно выявить 
ассоциации хромосом, как гомологичных, относящих-
ся к одному геному, так и гомеологичных, относящих-
ся к разным геномам. Результаты GISH позволяют сде-
лать вывод об особенностях взаимодействия двух разных 
геномов и прогнозировать возможность спаривания 
и рекомбинации хромосом родительских видов, а так-
же выявлять межгеномные перестройки у исследуемых 
гибридов и форм с интрогрессией генетического матери-
ала (Garriga-Calderé et al., 1997; 1998; 1999; Zwierzykowski 
et al., 2008; Yao et al., 2010; Jeridi et al., 2011; Silva, Souza, 
2013; Gavrilenko et al., 2014).

Развитие методов флуоресцентной in situ гибри-
дизации значительно расширило возможности цито-
генетических исследований видов картофеля – пред-
ставителей секции Petota рода Solanum. Культурный 
картофель S. tuberosum – сложный объект для цитогене-
тических исследований, поскольку длина метафазных 
хромосом находится в диапазоне от 1 до 35 мкм (Dong 
et al., 2000). До разработки методов молекулярной цито-
генетики у видов картофеля было возможно идентифи-
цировать индивидуальные хромосомы только на ста-
дии пахитены в профазе I мейоза. Осложняло работу 
и то, что у S. tuberosum отсутствовали коллекции моносо-
мных и нулисомных линий, а также коллекции мутантов 
со структурными изменениями хромосом (транслокация-
ми, делециями и инверсиями).

В работе J. Song с коллегами (Song et al., 2000) была 
создана библиотека BAC клонов (bacterial artificial 
chromosomes), включающая 23808 клонов со средним 
размером вставки 155 кб дикого мексиканского вида 
Solanum bulbocastanum (Bitter) Hawkes (Song et al., 2000). 
С помощью хромосом-специфических маркеров RFLP 
(Restriction fragment length polymorphism) из этой библи-
отеки были отобраны ВАС-клоны для каждой из 12 хро-
мосом картофеля. Маркеры RFLP были физически кар-
тированы методом BAC-FISH на разных плечах каждой 
из 12 хромосом картофеля (Dong et al., 2000), то есть хро-
мосом-специфические цитогенетические маркеры ДНК 
(chromosome-specific cytogenetic DNA markers – CSCDM) 
были использованы для идентификации индивидуаль-
ных метафазных хромосом картофеля. Среди главных 
преимуществ этого метода следует указать следующие: 
возможность идентификации всех 12 хромосом карто-
феля на любой стадии мейоза; возможность использова-
ния для анализа неполных клеток; возможность анализи-
ровать как диплоидные, так и полиплоидные кариотипы 
и сопоставлять генетические и цитологические кар-
1   Supplementary tables 1-4 are available in the online version of the paper: https://doi.org/10.30901/2658-6266-2020-2-o4

ты хромосом картофеля (Dong et al., 2001). Таким обра-
зом, для кариотипирования видов картофеля и анализа 
гибридов был создан новый инструмент – набор CSCDM 
(Dong et al., 2001, Song et al., 2000) (Приложение, табл. 
2/ Supplementary table 2).

В работе X. Tang с коллегами (Tang et al., 2009) были 
отобраны 60 BAC-клонов, ассоциированных с AFLP 
(amplified fragment length polymorphism - AFLP) маркера-
ми, для которых было ранее установлено, что они пред-
ставлены во всех 12 группах сцепления. На основе 
отобранных BAC-клонов с использованием метода BAC-
FISH были созданы молекулярно-цитогенетические кар-
ты хромосом картофеля. Отобранные BAC-маркеры, 
вследствие гибридизации фрагмента ДНК вставки с хро-
мосомной ДНК, были локализованы на разных плечах 
пахитенных хромосом, за исключением хромосомы 2, 
для которой был отобран BAC только для длинного пле-
ча (Tang et al., 2009).

В дальнейшем, М. Iovene (Iovene et al., 2008) c соав-
торами отобрали 30 ВАС-клонов и провели FISH-кар-
тирование этих маркеров на пахитенной хромосоме 6 
картофеля и определили генетическое положение центро-
меры и перицентромерного гетерохроматина. Кроме того, 
в этой работе проведен сравнительный анализ хромо-
сом 6 картофеля и томата, с помощью метода BAC-FISH, 
для установления их коллинеарности (Iovene et al., 2008). 
Авторы установили, что шестые хромосомы картофеля 
(S. tuberosum) и томата (S. lycopersicum L.) имеют сход-
ную структуру на стадии пахитены, однако между этими 
хромосомами наблюдались четкие различия в распреде-
лении гетерохроматиновых участков. Сравнение физиче-
ских карт 6-ых хромосом томата и картофеля с помо-
щью BAC-FISH также выявило общую коллинеарность 
расположения маркеров, однако в эухроматиновом райо-
не короткого плеча 6-ой хромосомы томата была обнару-
жена инверсия (Iovene et al., 2008) (Приложение, табл. 3/
Supplementary table 3).

Позже Q. Lou с соавторами провели сравни-
тельный анализ распределения 13 BAC-маркеров 
на хромосоме 6 у пяти видов рода Solanum: S. tuberosum, 
S. bulbocastanum, S. chromatophilum Bitt., S. caripense 
Dunal и Solanum etuberosum Lindl. Анализ, с помощью 
метода BAC-FISH, показал полную коллинеарность 
физических карт хромосом 6 у всех исследованных видов 
за исключением неклубнеобразующего S. etuberosum, 
у которого была обнаружена перицентрическая инвер-
сия (Lou et al., 2010). Следует отметить, что из изучен-
ных в работе Lou видов первые три относятся к секции 
Petota, как и культурный картофель S. tuberosum, тогда 
как два последних вида (включая S. etuberosum) являют-
ся неклубненосными и относятся к другим секциям рода 
Solanum.

С. Achenbach с соавторами провели сравнитель-
ное картирование хромосомы 5 картофеля (S. tuberosum) 
и томата (S. lycopersicum) с помощью пяти BAC-клонов. 
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Было показано, что у томата в длинном плече хромосомы 
5 находится инверсия по сравнению с хромосомой 5 кар-
тофеля (Achenbach et al., 2010).

В дальнейшем с использованием метода BAC-
FISH голландские исследователи продолжили рабо-
ты по изучению коллинеарности геномов привлекая 
большее число видов рода Solanum: S. bulbocastanum, 
S. chilense Dunal., S. etuberosum, S. habrochaites 
S.Knapp&D.M.Spooner, S. lycopersicum, S. lycopersicoides 
Dunal., S. megistracrolobum Bitter, S. melongena L., 
S. ochranthum Dunal., S. pennellii Correll., S. peruvianum L., 
S. pimpinellifolium L., S. pinnatisectum Dunal., 
S. tarijense Hawkes. (Szinay et al., 2012). Авторы выяви-
ли многочисленные хромосомные перестройки, наруша-
ющие коллинеарность геномов разных представителей 
рода Solanum (среди которых – культурный картофель 
S. tuberosum). Последние исследования с использовани-
ем BAC-клонов картофеля и томатов при проведении 
многоцветной FISH позволили выделить три синтетиче-
ские группы, внутри которых наблюдалась коллинеар-
ность расположения сайтов гибридизации ВАС-маркеров 
на хромосомах. Группа А включала в себя культурный 
картофель и его диких сородичей (S. bulbocastanum, 
S. tarijense, S. megistracrolobum, S. pinnatisectum). Груп-
па Б включала в себя культурный томат и его диких соро-
дичей (S. peruvianum, S. habrochaites, S. pimpinellifolium). 
У S. chilense на коротком плече хромосомы 12 была 
выявленная проксимальная инверсия. Было показано, 
что короткое плечо хромосомы 6 полностью инвертиро-
вано у S. ochranthum по сравнению с видами, относящи-
мися к группе Б и S. chilense. Две дистальные инверсии 
на коротких плечах хромосом 6 и 7 были обнаруже-
ны у двух видов S. lycopersicoides и S. pennellii. Также 
было показано, что порядок расположения BAC-марке-
ров на хромосомах S. etuberosum очень похож на таковой 
порядок у синтетической группы А, но были обнаружены 
небольшие инверсии на коротких плечах хромосом 6 и 7 
и на длинном плече 10-ой хромосомы (Szinay et al., 2012).

C помощью метода BAC-FISH также было проведе-
но сравнительное картирование хромосом картофеля 
(S. tuberosum), томата (S. lycopersicum) и перца (Capsicum 
annuum L.) Было показано, что длинное плечо 2-ых хро-
мосом у перца и картофеля полностью коллинеарны, 
а у томата в данном плече есть инверсия. В этой рабо-
те были подтверждены данные о дистальной инверсии 
у томата в коротком плече хромосомы 6 по сравнению 
с картофелем и перцем (Peters et al., 2012; Iovene et al., 
2008) (см. Приложение, табл. 3/Supplementary table 3).

В свою очередь с использованием метода GISH 
были проведены исследования полиплоидной природы 
и геномного состава нескольких диких полиплоидных 
мексиканских видов картофеля серии Longipedicellata. 
Анализ тетраплоидных видов S. stoloniferum и S. hjertingii 
Hawkes с помощью GISH позволил подтвердить их алло-
полиплоидную природу и охарактеризовать геномный 
состав этих видов – ААВВ (Pendinen et al., 2008). Позд-

нее этой же группой авторов с использованием GISH 
были установлены полиплоидная природа и геномный 
состав диких мексиканских гексаплоидных видов серии 
Demissa: S. demissum Lindl. (АААААА) и S. hougasii 
Correll. (ААВВРР) (Pendinen et al., 2012). Геномную 
гибридизацию in situ использовали и для анализа экс-
периментально созданных межродовых и межвидо-
вых соматических гибридов картофеля (Приложение, 
табл. 4/ Supplementary table 4).

Современные методы молекулярной 
цитогенетики – GISH, FISH в исследованиях 
по межвидовой гибридизации картофеля

Первые успешные результаты по применению 
GISH для анализа хромосом картофеля были полу-
чены при исследовании отдаленных гибридов, полу-
ченных методом слияния протопластов видов, при-
надлежащих к различным секциям рода Solanum. 
Первые работы по исследованию соматических гибри-
дов картофеля с помощью FISH провели на межродо-
вых соматических гибридах S. tuberosum (+) Lycopersicon 
esculentum L. (=Solanum esculentum) (Jacobsen et al., 1996; 
Garriga-Calderé et al., 1997; 1998; 1999). В этих работах 
были идентифицированы геномы A и L родительских 
видов у соматических гибридов, а также в их половом 
потомстве BC1-BC2 (Jacobsen et al., 1994; 1996). Хромосо-
мы томата и картофеля были легко отличимы у гибри-
дов от возвратных скрещиваний, причем у гибридов ВС1 
были утрачены 6 из 12 хромосом томата (Jacobsen et al. 
1996).

Позже F. Garriga-Calderé с коллегами в серии работ 
с использованием прямого мечения и блокирующей ДНК 
томата идентифицировали родительские геномы у гекса-
плоидных и тетраплоидных соматических гибридов и их 
потомства, а также создали серию дополненных моно-
сомных линий АААА + L’ (Garriga-Calderé et al., 1997; 
1998; 1999). Первым шагом в данной работе было созда-
ние соматических гибридов L. esculentum (+) S. tuberosum 
и их исследование с помощью RFLP хромосом-специ-
фичных маркеров и GISH. В результате были отобраны 
соматические гибриды с сохранившимся полным набо-
ром хромосом томата. Затем тетраплоидные и гексапло-
идные соматические гибриды были вовлечены в возврат-
ные скрещивания, получено поколение BC1. Последнее 
проанализировали c использованием комбинации моле-
кулярных и цитогенетических методов и отобрали фор-
мы, несущие полный набор хромосом томата (Garriga-
Calderé et al., 1997). Соматические гибриды использовали 
для возвратных скрещиваний. Затем гибриды BC1-BC2 
были также проанализированы с помощью хромо-
сом-специфичных RFLP маркеров томата и комбинацией 
методов GISH/FISH. С использованием цитогенетических 
методов был изучен геномный состав и характер обра-
зующихся ассоциаций хромосом в мейозе, что позволи-
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ло отобрать семь форм ВС2, несущих полный набор хро-
мосом картофеля и одну хромосому томата (1, 2, 4, 6, 8, 
10 или 12) (Garriga-Calderé et al., 1998). Позже в 1999 году 
этой же группой авторов были отобраны формы BC2, 
содержащие по одной хромосоме томата, и создана серия 
дополненных моносомных линий АААА + 1L’ (Garriga-
Calderé et al., 1999). Впоследствии эта работа была про-
должена H. Ali. Результатом этих исследований стала 
полная коллекция моносомных линий, в каждой из кото-
рых содержалась только одна из хромосом полного набо-
ра хромосом томата (Ali et al., 2001) (см. Приложение, 
табл. 1/Supplementary table 1).

Другой группой исследователей было показано, 
что с помощью метода GISH с блокирующей ДНК воз-
можно различить геномы родительских видов у межви-
довых соматических гибридов томата и S. lycopersicoides 
(Escalante et al., 1998).

Для комбинации неклубненосного вида S. etuberosum 
(геном ЕЕ) и культурного томата S. esculentum (геном 
LL) с использованием метода FISH показана четкая 
дифференциация родительских геномов у межродо-
вых соматических гибридов (EELL, LLEEEE), а также 
у андрогенных регенерантов (EL) (полученных в культу-
ре пыльников соматических гибридов). При исследова-
нии мейоза у данных растений не выявлено спаривания 
между геномами родительских видов (Gavrilenko et al., 
2001). Анализ мейоза показал, что наблюдалось спари-
вание только между гомологичными хромосомами двух 
геномов, гомеологичное спаривание хромосом наблюда-
лось редко.

Методы GISH были также успешно использованы 
для анализа экспериментально созданных межвидовых 
соматических гибридов картофеля и их потомства.

С использованием комбинации методов GISH и FISH 
с маркерами CSCDM удалось идентифицировать каждую 
из трех хромосом Solanum brevidens Phil., сохранив-
шихся в поколениях ВС3, полученных на основе сома-
тических гибридов между S. tuberosum (геном АААА) 
и S. brevidens (геном ЕЕ) (Dong et al., 2001). Для этой же 
комбинации родительских видов использовали метод 
GISH для изучения тетраплоидных и гексаплоидных 
соматических гибридов (AAAAEE, AAEE и ААEEEE), 
а также “второго поколения” соматических гибридов 
(ААААЕ, АААЕ и АААЕЕ), полученных через повтор-
ное слияние протопластов, поскольку отдаленные сома-
тические гибриды были стерильны. Показано, что хро-
мосомы родительских видов можно идентифицировать, 
используя данный метод (Gavrilenko et al., 2002). Поз-
же, используя FISH со специфичными маркерами RAPD 
(Random Amplified Polymorphic DNA) (McGrath et al., 
1994; 1996) идентифицировали хромосомы дикого вида 
у ВС3 и выявили рекомбинантные хромосомы. Были соз-
даны моносомные линии, несущие 1, 3, 4, 5, 8, 9 и 10 хро-
мосому S. brevidens (Dong et al., 2005) (см. Приложение, 
табл. 2/ Supplementary table 2).

С помощью метода GISH изучали наборы хромо-

сом тетраплоидных соматических гибридов диплоидно-
го S. tuberosum (геном АА, 2n=2x=24) и неклубнеобразу-
ющего вида S. etuberosum (геномная формула 2n=2x=24, 
EE), а также их полового потомства ВС1-ВС2. Как и в слу-
чае комбинации S. tuberosum с S. berthaultii Hawk. хро-
мосомы родительских видов удалось дифференциро-
вать (Dong et al., 1999). Позже также дифференцировали 
хромосомы родительских геномов в случае тетраплоид-
ных и гексаплоидных межвидовых соматических гибри-
дов той же комбинации (ААEE, AAEEEE, AAAAEE) и их 
полового потомства от возвратных скрещиваний ВС1-ВС3 
(Gavrilenko et al., 2003).

Используя комбинацию методов FISH/GISH 
или GISH/FISH на одних и тех же препаратах хромосом 
отдаленных гибридов, можно выяснить какому из гено-
мов принадлежит интересующая последовательность 
ДНК. С помощью комбинации методов GISH и FISH 
изучали характер образующихся ассоциаций хромосом 
в мейозе у аллогаплоидов, полученных на основе сома-
тических гибридов между диплоидным культурным кар-
тофелем и неклубнеобразующим видом S. etuberosum 
(EE) (Gavrilenko et al., 2014). Было показано, что полу-
ченные аллогаплоиды (2n=2x=24, AE) имеют по 12 хро-
мосом исходных родительских форм и все биваленты, 
наблюдаемые в метафазе I мейоза, представлены гоме-
ологичными ассоциациями хромосом. В этой же рабо-
те был проведен репробинг ВАС-FISH/GISH для иденти-
фикации спаривания хромосом в мейозе у межродовых 
гибридов S. еtuberosum с S. lycopersicum (2n=2x=24, LL). 
С помощью последовательного применения FISH 
с хромосомcпецифичными ВАС-пробами и GISH c диф-
ференциально мечеными ДНК родительских видов уда-
лось идентифицировать хромосомы каждого из гено-
мов у аллогаплоидных гибридов (2n=2x=24, EL), а также 
регистрировать случаи спаривания хромосом в мейо-
зе. На основании полученных данных был сделан вывод 
о различиях в частоте образования гомеологичных ассо-
циаций хромосом А-, Е- и L-геномов (Gavrilenko et al., 
2014) (см. Приложение, табл. 2/Supplementary table 2).

Метод GISH был успешно применен для анализа экс-
периментально созданных межвидовых соматических 
гибридов между видами секции Petota (см. Приложение, 
табл. 2/Supplementary table 2).

Так, M. Иовене с соавторами (Iovene et al., 2007) 
с использованием данного метода провели анализ 
полученных ими соматических гибридов культурно-
го картофеля S. tuberosum (геномная формула 2n=4x= 
48, АААА) и дикого мексиканского диплоидного вида 
S. bulbocastanum (геномная формула 2n=2x=24, BB), 
что позволило им доказать гибридную природу полу-
ченных форм. Поскольку родительские виды являют-
ся носителями разных геномов, А и В, то можно чет-
ко ассоциировать хромосомы с родительским видом. 
Было проанализировано 7 соматических гибридов с 48 
хромосомами, которые имели по 24 хромосомы каждо-
го из родителей. Также был обнаружен гибрид с 49-ю 
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хромосомами, содержащий почти равное количество 
хромосом родительских форм. Отличный от ожида-
емого хромосомный состав был выявлен у трех гек-
саплоидных гибридов (у двух – ААААВВ, у одного – 
AABBBB) (Iovene et al., 2007).

Используя комбинацию методов GISH и BAC-FISH 
с хромосом специфичными маркерами и маркерами рибо-
сомальных генов (5S и 45S) были исследованы соматиче-
ские гибриды и их половое потомство BC1-BC2 комбина-
ции S. tuberosum (+) S. commersonii Dunal.(Gaiero et al., 
2017). Методом GISH не удалось различить хромосомы 
близкородственных родительских видов, поэтому был 
сделан вывод о том, что S. tuberosum и S. commersonii 
являются носителями генома типа А. При помощи BAC-
FISH показано, что идентифицированные при помощи 
маркеров хромосомы вовлечены в образования трива-
лентных ассоциаций в мейозе (Gaiero et al., 2017). 

Позже с помощью метода GISH были исследо-
ваны соматические гибриды между S. tuberosum 
и S. bulbocastanum, а также их половое потомство перво-
го и второго поколений. С помощью данного метода было 
показано, что в поколениях беккроссов сохраняется от 4 
до 10 хромосом дикого вида (Rakosy-Tican et. al., 2020).

Именно благодаря методам in situ гибридизации ста-
ло возможным создавать моносомные линии. Фрагменты 
ДНК в составе BAC-клонов, используемые при проведе-
нии FISH в качестве маркеров, были картированы и было 
определено их взаимное расположение друг относитель-
но друга на хромосомах у изучаемого вида и у родствен-
ных видов. Этот результат позволил судить о событиях, 
связанных с перестройкой кариотипов и дал возможность 
изучать эволюционные перестройки хромосом. С помо-
щью метода GISH стало возможным определить геном-
ный состав аллополиплоидных диких видов, отдаленных 
гибридов и их потомства.
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