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Хлоропласти Solarium microdontum Bitt. перенесены в хлорофиллдефектный пластомный мутант 
S. tuberosum L. и созданы цибридные растения картофеля, содержащие чужеродные органеллы. 
Селекция цибридных клонов была основана на восстановлении фотосинтетической активности 
клеточных колоний, растущих на среде с низким содержанием источников углеводного питания. 
Рестрикционный анализ хлДНК, изучение кариотипа и изоферментный анализ эстераз показали 
присутствие в полученных цибридах пластид S. microdontum Bitt. и ядра культурного картофеля. 
Ядерно-органельная совместимость созданных цибридов картофеля дает возможность улучшить 
исходные характеристики генотипа S. tuberosum L. 

Введение. Картофель занимает четвертое место в 
мире среди растений, составляющих главные ис
точники питания человека [1 ]. В то же время 
эффективных и коротких путей генетического 
улучшения сортов картофеля практически не суще
ствует. Это связано с малым разнообразием геноти
па, высокогетерозиготным состоянием большинства 
сортов, что приводит к расщеплению ценных при
знаков в половом потомстве, а также со значитель
ными трудностями при скрещивании картофеля с 
другими представителями рода Solarium. 

Одним из направлений современной биотехно
логии, позволяющих преодолеть барьеры половой 
несовместимости при межвидовых скрещиваниях и 
вовлечь в селекционный процесс филогенетически 
отдаленные виды, является соматическая гибриди
зация путем слияния протопластов. Особый инте
рес представляет получение цибридов (цитоплаз-
матических гибридов) — растений, содержащих яд
ро одного из партнеров и органеллы (пластиды, 
митохондрии) другого, что позволяет сохранить 
гетерозиготность исходного сорта и перенести в 
культурный картофель хозяйственно ценные при-
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знаки, кодируемые органельными ДНК других ви
дов Solatium. Цибриды также служат удобной мо
дельной системой для изучения взаимоотношений 
ядра и органелл клетки, дают возможность иденти
фицировать признаки, контролируемые цитоплаз-
моном, предоставляют информацию о филогении 
видов и т. д. 

Большинство генотипов культурного картофе
ля имеет хлДНК, характерную для Solatium tube
rosum ssp. tuberosum — так называемый Т-тип пла-
стома, что обусловлено однородительским, мате
ринским наследованием пластид у растений этой 
культуры [2] и происхождением от одного общего 
предка [3]. 

Дикие виды Solatium обладают видоспецифич-
ным пластомом. На сегодня известно, что органель-
ные ДНК могут контролировать интенсивность фо
тосинтеза, устойчивость к патотоксинам, гербици
дам, толерантность к низким и высоким темпе
ратурам, цитоплазматическую мужскую стериль
ность и др. [4]. Следовательно, получение цибри
дов картофеля позволит вовлечь в селекционно-ге
нетические исследования потенциал плазмофонда 
диких видов Solatium, который до настоящего вре
мени практически не использовался. 

Материалы и методы. Растительный мате-
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риал и условия культивирования. В работе исполь
зовали: 1) дикий клубненосный вид S. microdontum 
Bitt, диплоид (2л = 2х = 24), устойчив к раку, фи-
тофторозу, макроспориозу, парше, спонгоспоре, 
вирусам A, Y, колорадскому жуку, эпиляхне; име
ет повышенное содержание сырого белка в клубнях 
[5]; 2) хлорофиллдефектный пластомный мутант 
культурного картофеля S. tuberosum L., сорт Заре
во, линия Z-3. Тетраплоид (2м = 4х = 48). 

Растения выращивали в асептических условиях 
на твердой безгормональной среде, содержащей 
соли среды MS [6], витамины Мореля [7], 0,5— 
3 %-ю сахарозу, 0,5—0,7%-й агар; либо на твер
дой питательной среде ST-3 [8 ]. Растения культи
вировали при 16-ч световом фотопериоде, освещен
ности 3000—4000 лк и температуре 23—25 °С. 
Размножали черенкованием. 

Выделение протопластов. Перед эксперимен
том растения выдерживали в течение суток в тем
ноте при 4—8 °С Полностью развернувшиеся мо
лодые листья 4—6-недельных растений (1—2 г 
сырой массы) нарезали узкими полосками шириной 
0,5—1 мм и помещали на поверхность ферментного 
раствора. Для 5. microdontum Bitt. ферментный 
раствор содержал 0,6 % Onozuka R-10 («Serva», 
ФРГ), 0,6 % Macerozyme R-10 («Serva»), 0,2 % 
Cellulisin («Calbiochem», США), 0,4 M сахарозу, 
0,1 M глицин, 10 мМ СаС12 и 10 мМ 2-(К-морфо-
лин)этансульфоновую кислоту (МЭС), рН 5,6. Для 
хлорофиллдефектных пластомных мутантов куль
турного картофеля концентрация ферментов в ос
мотически стабильном растворе была уменьшена в 
1,5 раза. Инкубировали в течение 14—16 ч в 
темноте при температуре 26 °С. Жизнеспособные 
протопласты очищали от дебриса по стандартной 
методике [8]. Количество протопластов в среде 
подсчитывали с использованием камеры Фукса— 
Розенталя, при необходимости плотность суспензии 
протопластов доводили до требуемой. 

Свежевыделенные протопласты S. microdontum 
Bitt., служившего донором цитоплазмы, облучали 
дозами 1000 Гр (9 Грмин" 1 , 6 0 Со). После облуче
ния протопласты отмывали в 15 мл среды W5 для 
удаления токсичных веществ, образовавшихся в 
среде под действием ионизирующего излучения 
[9]. 

Слияние протопластов и их культивирование. 
Слияние мезофильных протопластов проводили по 
методике «полиэтиленгликоль (ПЭГ)— высокое 
значение рН — высокая концентрация ионов Са 2 +». 
Основой методики служил протокол по Менцелю 
[8, 10], модифицированный применительно к усло
виям эксперимента. 

Протопласты и продукты слияния культивиро

вали в жидкой питательной среде SW [11] одним 
из трех способов: 1) культивирование в тонком 
слое жидкой питательной среды; 2) платирование в 
агарозные блоки и культивирование их в жидкой 
среде («agarose bead culture»); 3) иммобилизация в 
альгинат кальция и культивирование в жидкой 
среде. 

Первые два способа описаны ранее [12], тре
тий представим подробнее. В основе способа лежит 
свойство альгинатного раствора формировать гель в 
присутствии ионов кальция [13]. Раствор альгина-
та готовили, растворяя 2,8 г альгината натрия 
(«Low viscosity», «Sigma», США) в 100 мл раствора, 
содержащего 0,4 М глюкозу, гормоны питательной 
среды SW и 10 мМ МЭС-буфер (рН 5,8); стерили
зовали автоклавированием и хранили в темноте 
при 4 °С 

Через 1—2 дня после слияния и культивирова
ния в темноте при 24—26 °С протопласты иммоби
лизовали в альгинат кальция. К ресуспендирован-
ным в жидкой среде SW клеткам (2-Ю 5 клеток в 
1 мл среды) по каплям добавляли равный объем 
раствора альгината, аккуратно ресуспендировали и 
переносили в чашки Петри с агаризованной средой, 
содержащей 50 мМ СаС12, 0,4 М глюкозу, 0,7 % 
агара Difco, распределяя тонким слоем на поверх
ности среды (5 мл суспензии клеток в альгинате на 
чашку Петри диаметром 9 см). Оставляли на 20— 
25 мин. В течение этого времени альгинатный 
раствор формировал гель вследствие диффузии ио
нов кальция из агаризованной среды. Полученную 
альгинатную пленку с иммобилизованными клет
ками переносили в чашку Петри с 15 мл жидкой 
питательной среды SW. Культивировали в темноте 
при температуре 24—26 °С. Через 5—6 дней, когда 
начинались массовые деления клеток, к культуре 
добавляли по 3 мл (в расчете на чашку Петри 
диаметром 9 см) свежей питательной среды ST-1 
[12], предварительно отобрав такой же объем ра
нее использованной. Эффективность высева про
топластов подсчитывали как соотношение количе
ства клеток, образовавших микроколонии на 10— 
12-й день культивирования к общему числу куль
тивируемых клеток. 

Культивирование продолжали на рассеянном 
свету (100—400 лк) при 16-ч световом фотоперио
де. Замену части старой среды на равный объем 
свежей осуществляли через каждые 7—8 дней, 
постепенно увеличивая количество добавляемой 
среды ST-1 до 5—7 мл. Через 2—3 недели после 
начала культивирования чашки с образовавшимися 
микроколониями помещали в условия более высо
кой освещенности (2000 лк). 

После образования из иммобилизованных кле-
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ток индивидуальных колоний диаметром 1—1,5 мм 
(4—5 недель культивирования) их высвобождали 
из Са-альгината, растворяя альгинатный гель в 
15—20 мл Na3-u,HTpaTHoro буфера (100 мМ цитрата 
натрия (C 6 H 5 0 7 Na 3 • 2Н 2 0) , 0,2 М маннит, рН 5,8), 
затем отмывали 3—4 раза раствором 0,2 М манни-
та. При растворении Са-альгината и отмывке коло
ний важно, чтобы в применяемых растворах отсут
ствовали мультивалентные ионы (Са 2 \ Mg 2 + и др.), 
иначе снова произойдет формирование альгинатно-
го геля. 

Селекция цибридных колоний и регенерация из 
них растений. Селекция цибридных колоний осно
вана на восстановлении ими фотосинтетической 
активности при культивировании на твердой среде 
ST-1, содержащей низкую концентрацию источни
ков углеводного питания. Отобранные ярко-зеле
ные колонии переносили на свежую среду того же 
состава и культивировали в течение 15—20 дней. 
Колонии, достигшие размеров 2—3 мм в диаметре, 
помещали на среду для индукции органогенеза. 

Для регенерации растений из отобранных циб
ридных клонов использовали агаризованную среду 
ST-2 [8], дополненную 0,05 мг/л гиббереловой 
кислоты (ГК3) и 5 мМ МЭС. Необходимыми усло
виями для регенерации служили освещенность 
2000—3000 лк, 16-ч световой фотопериод и темпе
ратура, не превышающая 24 °С (22—24 °С). На 
свежую регенерационную среду колонии пассиро
вали каждые две недели. При пересадке важно не 
нарушать полярности положения колоний на среде. 
Частоту регенерации растений подсчитывали как 
соотношение регенерировавших клонов к общему 
числу перенесенных на регенерационную среду 
колоний. Образовавшиеся побеги длиной 1—1,5 см 
отделяли от каллусной ткани и переносили для 
укоренения на безгормональную среду ST-3 [8 ]. 

Рестрикционный анализ хлоропластной ДНК. 
ХлДНК из листьев растений выделяли, используя 
известные методы [14, 15]. Рестрикцию ДНК (1— 
2 мкг) эндонуклеазой ВатШ проводили согласно 
рекомендациям фирмы — изготовителя ферментов 
(«Boehringer Mannheim», ФРГ). Фрагменты ДНК 
разделяли методом электрофореза в горизонталь
ном 0,8—1 %-м агарозном геле в течение 16—18 ч 
при напряжении 20 В. Использовали трис-ацетат-
ный буфер [16]. После электрофореза гель окра
шивали в растворе бромистого этидия 
(0,15 мкг/мл, 30 мин) и фотографировали при 
ультрафиолетовом освещении. 

Анализ множественных молекулярных форм 
эстераз. Экстракцию и электрофорез белков про
водили в соответствии с описанными методами [8 ]. 
Для определения активности эстераз гель окраши

вали в 0,1 М фосфатном буфере (рН 6,0), содержа
щем 400 мг/л соли прочного синего РР и 200 мг/л 
сг-нафтилацетата. 

Цитогенетический анализ. Для подсчета чис
ла хромосом в клетках цибридных и родительских 
растений использовали метод давленых препаратов. 
Молодые корешки длиной 0,5—1 см обрабатывали 
0,03 %-м раствором колхицина в течение 1 ч. 
Фиксирование, мацерацию и окрашивание матери
ала проводили по стандартной методике [17]. 

Результаты и обсуждение. Для получения 
цибридных форм растений применяли метод слия
ния протопластов по схеме «реципиент + донор». В 
качестве реципиента чужеродных органелл исполь
зовали хлорофиллдефектный пластомный мутант 
5. tuberosum L. сорта Зарево линии Z-3. Данный 
мутант получен в нашей лаборатории ранее 118], 
и пластомная природа его пигментодефектности 
установлена с помощью комплементационного ана
лиза слиянием протопластов. Донором пластид слу
жил дикий клубненосный вид 5. microdontum Bitt. 

Мезофильные протопласты 5. microdontum 
Bitt. подвергали у-облучению (1000 Гр, 9 Грмин" 1 ) 
для инактивации ядра донора и сливали с прото
пластами реципиента в соотношении 1 : 1 , 1 0 6 кле
ток в 1 мл. Частота слияния протопластов состав
ляла 20—25 % (результаты шести независимых 
экспериментов). 

Показано значительное преимущество заплав-
ки протопластов в альгинат кальция для успешного 
культивирования продуктов слияния: эффектив
ность высева иммобилизованных протопластов со
ставляла 67,6 ± 8,2 , и была приблизительно в три 
раза выше, чем эффективность высева протопла
стов при общепринятом способе культивирования в 
жидкой среде. 

Более того, показатель эффективности высева 
протопластов в Са-альгинате превышал таковой 
для протопластов, платированных в низкоплавкую 
агарозу (50,4 ± 7,3 % ) , хотя использование «aga-
rose bead culture* считается лучшим способом 
культивирования протопластов для повышения их 
выживаемости и эффективности деления. 

Данный эффект может быть связан как со 
свойствами альгинатного геля, так и с условиями, 
в которых находится иммобилизованная клетка. 
Важнейшими из них являются сохранение поляр
ности растительной клетки, замедленный отток 
веществ из клетки в среду и образование вокруг 
нее микросреды — «оболочки» из физиологически 
активных клеточных метаболитов, а также защи
щенность иммобилизованной клетки от резких из
менений условий окружающей среды (рН, ионный 
баланс, осмотическое давление и т. д.). Кроме того, 
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механическая опора геля при делении клеток в 
альгинате способствовала формированию компакт
ных и плотных колоний, что являлось важным 
условием для успешной регенерации растений кар
тофеля. 

Селекция цибридных клонов была основана на 
восстановлении фотосинтетической активности ко
лоний и их способности зеленеть на среде ST-1 с 
низким содержанием источников углеводного пита
ния. В каждом опыте по слиянию протопластов 
хлорофиллдефектного картофеля и дикого вида 
Solarium было получено от 200 до 700 фотосинте-
зирующих колоний. 

Регенерация растений из отобранных ярко-зе
леных колоний происходила в течение 1—6 меся
цев культивирования на среде для индукции орга
ногенеза. При этом после первого месяца культи
вирования количество регенерировавших клонов 
составляло 2,1 ± 0,3 %, 2-го — 5 , 3 ±0,8 %, 3-
го —13,7 ± 1 , 9 %, 4-го —36,9 ± 5 , 1 %, 5-го — 
78,2 ± 8,3 %, 6-го и последующих месяцев — до
стигало 90 % и более. В целом частота регенерации 
растений из цибридных колоний составляла 81,5± 

Рис 1. Регенерация растений из цибридных клонов, отобранных 
на селективной среде после слияния протопластов «S. tuberosum 
L., сорт Зарево + S. microdontum Віп> 

± 10,4 % и соответствовала таковой растений из 
колоний мезофильных протопластов немутантной 
линии реципиента (сорт Зарево) в контрольных 
опытах — 83,7±8,6 %. Причем на каждой колонии 
формировалось от одного до нескольких побегов 
(рис 1). В наших исследованиях не установлена 
зависимость регенерационной способности клеточ
ных колоний от присутствия чужеродных пластид, 
хотя индукция побегообразования из цибридных 
клонов происходила в среднем на один месяц 
позже, чем обычно для генотипа реципиента. 

Из каждого эксперимента отобрали по 4—6 
растений-регенерантов с нормальной морфологией, 
размножили in vitro и использовали для последую
щего анализа. Биохимический анализ регенериро
ванных растений был применен в основном для 
характеристики генетического материала хлоро-
пластов. Рестрикционный анализ хлДНК с исполь
зованием эндонуклеазы ВатНІ позволил выявить 
регенеранты, содержащие чужеродные пластиды S. 
microdontum Bitt. (рис. 2). Частота образования 
цибридных клонов в среднем составляла 2,4 -10~4. 

При исследовании пластома полученных расте
ний мы не обнаружили признаков рекомбинации 
хлДНК реципиента с хлДНК донора, хотя в лите
ратуре отмечается возможность возникновения та
ких рекомбинантов [19, 20]. По-видимому, реком
бинация пластома (в отличие от хондриома) — 
чрезвычайно редкое событие, и появление таких 
форм растений является скорее исключением, чем 
правилом. Среди регенерантов не выявлено и рас
тений, в которых присутствовали бы одновременно 
пластиды реципиентного и донорского типов. Та
ким образом, одновременное функционирование в 
продуктах слияния протопластов пластид обоих 
родителей — явление временное, и пластиды одно
го из партнеров элиминируют, скорее всего, на 
стадии микроколоний в течение первых недель 
культивирования. 

Среди регенерантов наряду с цибридными фор
мами были выявлены фотосинтезирующие расте
ния, содержащие пластом реципиентного типа. 
Изучение реципиентной формы картофеля показа
ло, что появление таких растений-ревертантов не 
связано с химерностью линии Z-3, а обусловлено, 
по-видимому, обратной мутацией в хлДНК от му
тантного (пигментодефектного) к дикому типу пла
стид. Отсюда следует, что пластомная мутация 
хлорофиллдефектности в реципиентной линии Z-3 
не связана, по крайней мере, с делецией. 

При исследовании ядерной конституции пол
ученных цибридов у всех морфологически нор
мальных растений число хромосом составляло 48, 
что соответствует тетраплоидному набору хромо-
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Рис. 2. Результаты рестрикционного анализа хлоропластной 
ДНК исходных видов и цибридов картофеля с использованием 
эндонуклеазы ВатНІ: 1 — ДНК фага X (HindiII-фрагменты); 
2 — S. tuberosum L., сорт Зарево; 3, 4 — цибридные линии 
Smd9> SmdII соответственно; 5 — S. microdontum Bitt. Стрелка
ми указаны видоспецифичные фрагменты 

сом реципиента (2я = 4х = 48) (рис. 3). В то же 
время среди регенерантов были обнаружены формы 
с анеуплоидным числом хромосом. Эти растения 
характеризовались различными аномалиями мор
фологии: нетипичная форма и размеры листовой 
пластинки, нарушения апикального доминирова
ния, низкая жизнеспособность и т. д. Появление 

РЕКОНСТРУКЦИЯ ЦИТОПЛАЗМЫ КАРТОФЕЛЯ 

Рис. 3. Тетраплоидный набор хромосом (2п - 4х - 48) в мери-
стематической клетке корешка цибридной линии Smdl6, х 1000 

таких растений отмечали в каждом эксперименте 
по слиянию протопластов, однако их количество не 
превышало 10 % от общего числа регенерирован
ных растений. По-видимому, возникновение реге
нерантов с измененным числом хромосом и, как 
следствие, с аномалиями в развитии растений обус
ловлено сомаклональной изменчивостью, наблюда
емой в культуре in vitro [21—24]. 

У растений с нормальной морфологией, имею
щих тетраплоидный набор хромосом и содержащих 
чужеродные пластиды, исследовали множественные 
молекулярные формы эстераз. Показано, что полу
ченные в результате слияния растения имеют ви
доспецифичные формы изоферментов, характерные 
для сорта Зарево культивируемого картофеля. Дан
ные результаты указывают на сохранение видоспе-
цифичности генома S. tuberosum L. у созданных 
форм цибридных растений. 

Морфологию цибридов изучали после переноса 
растительного материала из пробирок в почву и 
полной адаптации растений к условиям окружаю
щей среды. Все цибридные линии имели фенотип, 
типичный для немутантной линии культурного 
картофеля данного сорта. 

Таким образом, в наших исследованиях путем 
слияния протопластов пластомного хлорофиллде-
фектного мутанта S. tuberosum L. и дикого вида 
Solanum созданы цибридные формы картофеля с 
хлоропластами S. microdontum Bitt. Среди всех 
регенерантов идентифицированы цибридные расте-
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Рис. 4. Внешний вид цибридных растений, содержащих чужеродные хлоропласты, и их исходных родительских форм: 1 — 
хлорофиллдефектный пластомный мутант S. tuberosum L., сорт Зарево, линия Z-3; 2, 3 — цибридные линии Smd9, Smdll 
соответственно; 4 — дикий вид S. microdontum Bitt. 

ния с нормальным фенотипом и окраской, что 
свидетельствует о совместимости пластома дикого 
вида картофеля с геномом 5. tuberosum L. (рис. 4). 
Важно отметить, что этот вид — донор органелл 
принадлежит к другой таксономической серии и 
группе рода Solatium L., отличается уровнем пло-
идности и несовместим с культурным картофелем 
при гибридизации половым путем. 

Известно, что в большинстве случаев сущест
вует прямая корреляция между совместимостью 
ядра одного вида с органеллами другого и филоге
нией этих видов. Так, к настоящему времени 
получены функциональные межвидовые цибриды в 
родах Nicotiana [25], Brassica [26], Citrus [27], 
Daucus [28] и Solarium [29]. Кроме того, путем 
слияния протопластов получено несколько межро
довых цибридов [30—31 ] и в ряде случаев показа
на ядерноцитоплазматическая совместимость даже 

между отдаленными видами. В то же время имеют
ся сообщения [32] о том, что получение растений 
5. tuberosum L. с хлоропластами/митохондриями 
некоторых диких видов (S. brevidens, 5. etuberosum, 
S. commersonii) приводит к дефектам пигментации 
(от светло-зеленой до почти белой окраски) и 
мужской стерильности цибридов. 

В данной работе мы не наблюдали признаков 
ядерно-пластомной несовместимости у полученных 
цибридов, по крайней мере, на уровне фенотипа 
растений. Следовательно, результаты эксперимен
тов доказывают возможность реконструкции ци
топлазмы культурного картофеля путем слияния 
протопластов и создания морфологически нормаль
ных растений, содержащих ядро 5. tuberosum L. и 
пластиды дикого клубненосного вида .S. microdo
ntum Bitt. Практическая ценность полученных рас
тений заключается в том, что цибриды могут быть 
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непосредственно использованы в растениеводстве: 
без дополнительных рекуррентных скрещиваний, 
поскольку ядерный материал реципиента, а значит 
и все сортоспецифические признаки культурного 
картофеля остаются без изменений. В дальнейшем 
сравнительное изучение созданных аллоплазмати-
ческих линий картофеля позволит идентифициро
вать ценные признаки, кодируемые хлДНК, уста
новить эффекты взаимодействия ядерных и орга-
нельных генов, изучить влияние чужеродной ци
топлазмы на признаки и свойства растений, а 
также оценить возможность использования цибри
дов в селекции для сортоулучшения картофеля. 

Д. П. Євтушенко, А. М. Шаховський, В. А. Сидоров 

Реконструкція цитоплазми картоплі шляхом перенесення 
хлоропластів із дикого виду Solatium та регенерація 
цибридних форм рослин 

Резюме 

Хлоропласти Solatium microdontum Bitt. перенесено в хло-
рофілдефектний пластомний мутант S. tuberosum L. і ство
рено цибридні рослини картоплі, що містять чужорідні орга-
нели. Селекція цибридних клонів грунтувалася на відновленні 
фотосинтетичної активності клітинних колоній, які росли на 
середовищі з низьким вмістом джерел вуглеводного живлення. 
Рестриктний аналіз хлДНК, вивчення каріотипу та ізофер-
ментний аналіз естераз показали присутність в отриманих 
цибридах пластид S. microdontum Bitt. і ядра культурної 
картоплі. Ядерно-органельна сумісність створених цибридів 
картоплі дає можливість поліпшити вихідні характеристики 
генотипу S. tuberosum L. 

D. P. Yevtushenko, A. M. Shakhovsky, V. A. Sidorov 

Potato cytoplasm reconstruction by chloroplast transfer from a wild 
Solanum species and regeneration of cybrid plants 

Summary 

Protoplast fusion was used to transfer Solanum microdontum Bitt. 
chloroplasts into chlorophyll-deficient plastome mutant of S. tube
rosum L. and produce potato cybrid plants with alien organelles. 
The selection procedure was based on restoration of photosynthetic 
ability in the cybrid colonies growing onto a nutrient medium with 
low level of carbon sources. Chromosome counting, isozyme analyses 
for esterase and restriction analysis of chDNA revealed the presence 
of S. microdontum Bitt. p last ids and potato nuclei in the fusion-
derived cybrids. Phenotype of the cybrid plants was similar to the 
cultivated potato. Nuclear-organelle compatibility of the potato 
cybrids provides potential for improvement of S. tuberosum L. 
genotype. 
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