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Картофель (Solanum tuberosum L.) — четвертая по значимости сельскохозяйственная 
культура после зерновых. У растения картофеля почти в каждой ткани содержится крахмал, регу-
ляция метаболизма и физиологическая роль которого зависят от типа ткани, стадии развития рас-
тения и внешних факторов. Гидролиз крахмала катализируется α- (AMY) и β- (BAM) амилазами. 
Посредством деградации цитозольного фитогликогена амилаза StAmy23 регулирует холодовое оса-
харивание и состояние физиологического покоя клубней картофеля. Немногочисленные имеющи-
еся исследования StAmy23 сосредоточены на активности гена в клубнях картофеля, в том числе в 
ответ на холодовой стресс. В настоящей работе впервые определен паттерн экспрессии гена 
StAmy23 в фотосинтезирующих и нефотосинтезирующих органах растений картофеля трех сортов, 
различающихся содержанием крахмала в клубнях, — Gala (среднеранний) и Saturna (среднепозд-
ний) (сорта зарубежной селекции) и Барин (среднеспелый российский сорт). Структурно-филоге-
нетический анализ выявил, что ближайшими гомологами StAmy23 являются α-амилазы разных 
сортов картофеля и томата. Определение количества углеводов в свежесобранных клубнях иссле-
дуемых сортов выявило сходное высокое содержание крахмала у сортов Gala и Saturna, в клубнях 
сорта Барин этот показатель был почти в 2 раза ниже (6,3 против 11,34 мг/г ткани). Наибольшее 
количество редуцирующих сахаров в клубнях мы обнаружили у сорта Saturna; клубни сорта Gala 
содержали соответственно в 4,5 и в 24,5 раза меньше глюкозы/фруктозы, чем клубни сортов Барин 
и Saturna (0,016/0,000 против 0,056/0,016 и 0,217/0,175 мг/г ткани). Нами впервые определен 
профиль экспрессии StAmy23 не только в клубнях, стеблях и листьях, но и в других органах и тканях 
растения картофеля. Показан высокий уровень экспрессии гена в стеблях и ягодах. Уровень тран-
скрипции StAmy23 в нефотосинтезирующих корнях и столонах либо соответствовал таковому в 
клубнях (Saturna), либо значительно превышал его (Барин и Gala). В стеблях наибольшую и 
наименьшую активность транскрипции StAmy23 отмечали соответственно у сортов Gala и Saturna 
(0,58 и 0,13). Листья и кожура характеризовались сходным и сравнительно низким уровнем экс-
прессии StAmy23. Самый высокий уровень экспрессии гена StAmy23 в ягодах выявили у сорта 
Барин (0,29), в корнях и клубнях у сорта Gala (0,55 и 0,17) и в столонах у сортов Барин и Gala 
(0,31 и 0,33). Между уровнем транскрипции StAmy23 и содержанием крахмала (но не содержанием 
редуцирующих сахаров) в клубнях наблюдалась явная положительная зависимость. Транскрипци-
онная активность гена StAmy23 в фотосинтезирующих тканях растений картофеля предполагает 
участие кодируемой им α-амилазы в гидролизе крахмала не только в запасающих, но и в вегета-
тивных органах для поддержания физиологических процессов роста и ответа растений на стресс. 
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Картофель (Solanum tuberosum L.) — четвертая по значимости куль-
тура после зерновых (риса, пшеницы и кукурузы) для обеспечения продо-
вольственной безопасности и экономического развития в мире. Основные 
питательные свойства картофеля определяются прежде всего качеством и 
количеством белков, минеральных элементов и крахмала в клубнях.  

Формирование запасающих органов растений зависит от импорта 
углеродных соединений из исходных фотосинтезирующих тканей для 
обеспечения субстратов для биосинтеза всех метаболитов, включая крах-
мал. После уборки урожая и в течение определенного периода хранения 
клубни картофеля находятся в состоянии физиологического покоя, нару-
шение которого отрицательно сказываются на потребительских свойствах 
и технологических характеристиках клубней (1, 2). Клубни хранят при 
низких температурах (ниже +4 °С) для того, чтобы замедлить прорастание 
побегов, потерю влаги и патогенез. Такое хранение часто приводит к так 
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называемому холодовому осахариванию (cold induced sweetening; CIS), что 
проявляется в накоплении редуцирующих сахаров (глюкоза, фруктоза) и, 
как следствие, приводит к потемнению картофеля во время жарки с обра-
зованием акриламида (3, 4). Понимание механизмов регуляции покоя 
клубней и их ответа на абиотический стресс (например, пониженные тем-
пературы) очень важно как для семеноводства картофеля, так и для его 
последующей переработки.  

Крахмал содержится не только в запасающих органах. Гранулы крах-
мала можно найти почти в каждой ткани растения на определенной стадии 
его жизненного цикла. Метаболизм крахмала универсален, а его регуляция 
и физиологическая роль варьируются в зависимости от ткани, стадии раз-
вития растения и внешних факторов (5-7). В фотосинтезирующих тканях 
крахмал подвержен быстрой деградации, которая происходит в ночное время, 
в стрессовых условиях или же во время старения (7, 8). Крахмал накапли-
вается в пластидах: запасной — в амилопластах гетеротрофных органов, 
транзиентный — в хлоропластах фотосинтезирующих органов (9, 10). 

Таким образом, крахмал может быть источником сахаров, когда не-
обходим углерод, или служить своеобразным депо, когда сахара присутствуют 
в избытке, что позволяет оптимально использовать запасы углерода (11, 12). 
Разложение крахмала происходит гидролитически или фосфоролитически. 
В гидролитический путь вовлечены α-амилазы (AMY, EC 3.2.1.1) и β-ами-
лазы (BAM, EC 3.2.1.2) (13, 14).  

AMY — это эндоамилолитический фермент, который специфически 
гидролизует связи α-1,4-глюкана с образованием различных линейных и 
разветвленных мальтоолигосахаридов. Множественные гены α-амилаз ко-
дируют их различные изоформы, которые могут выполнять разные роли в 
зависимости от тканевой локализации и вида растений. Например, подав-
ление α-амилазы I-1 риса приводит к увеличению накопления крахмала в 
молодых листьях (15, 16). Напротив, у Arabidopsis все мутанты с одиночным, 
двойным и тройным нокаутом AtAMY демонстрируют нормальный распад 
крахмала (17, 18).  

В геноме картофеля идентифицировано пять генов AMY, активность 
продуктов которых специфична по отношению к различным субстратам и 
в разных клеточных структурах, например в хлоропластах и амилопластах 
(4, 19). Два из них — StAmy1 и StAmy23 экспрессируются в клубнях, но только 
StAmy23 индуцируется пониженной температурой (20). Гомолог этого гена у 
яблони — ген Amy8 также чувствителен к холоду; его экспрессия активиру-
ется в ягодах при 0,5 °С (21). Амилаза StAmy23 локализуется в цитоплазме 
и регулирует холодовое осахаривание клубней посредством деградации ци-
тозольного фитогликогена: замолкание StAmy23 приводит к повышенному 
содержанию крахмала и снижению количества редуцирующих сахаров в 
клубнях, хранящихся при пониженных положительных температурах (4). 
Кроме того, StAmy23 участвует в регуляции покоя клубней картофеля, и 
подавление экспрессии этого гена задерживает прорастание клубней, что 
сопровождается уменьшением количества редуцирующих сахаров в кожуре 
и сердцевинной ткани под почками клубней, а также небольшим измене-
нием структуры фитогликогена и размера гранул крахмала (2). Таким обра-
зом, StAmy23 может стимулировать прорастание почек в клубнях, находя-
щихся в состоянии физиологического покоя, обеспечивая поступление са-
харов посредством гидролиза растворимого крахмала (2). 

Интересно, что все (очень немногочисленные) исследования StAmy23 
сосредоточены только на активности гена в клубнях картофеля, в том числе 
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в ответ на холодовой стресс. 
В настоящей работе впервые определен профиль экспрессии StAmy23 

в различных органах и тканях растений картофеля. Показан высокий уро-
вень экспрессии гена в стеблях и ягодах, а также в нефотосинтезирующих 
корнях и столонах, где уровень транскрипции StAmy23 либо соответствовал 
таковому в клубнях, либо значительно превышал его. 

Целью работы было сравнение экспрессии гена StAmy23 в фото-
синтезирующих и нефотосинтезирующих органах у трех сортов картофеля 
российской и зарубежной селекции, различающихся содержанием крах-
мала в клубнях.  

Методика. Сравнительный биоинформатический структурный 
анализ депонированных в NCBI Nucleotide collection нуклеотидных по-
следовательностей мРНК, кодирующих белки-гомологи StAmy23 у разных 
видов растений, и соответствующих аминокислотных последовательно-
стей StAmy23 проводили с использованием программного обеспечения 
NCBI-BLAST (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Филогению StAmy23 
оценивали методом Fast Minimum Evolution (Grishin distance matrix, 
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/blast/treeview/). На основе выполненного срав-
нительного структурного анализа найденных в NCBI кодирующих и пол-
ных последовательностей генов α-амилаз, гомологичных StAmy23, разраба-
тывали кДНК-специфичные праймеры для проведения количественной ПЦР 
в реальном времени (РВ-ПЦР). Прямой и обратный праймеры подбирали 
таким образом, чтобы между ними находился, как минимум, один интрон. 

Для анализа профиля экспрессии гена StAmy23 в различных тканях 
растений картофеля, а также определения содержания крахмала и редуци-
рующих сахаров (глюкоза и фруктоза) в клубнях использовали сорт карто-
феля (Solanum tuberosum L.) Барин (среднеспелый) российской селекции и 
сорта Gala (среднеранний) и Saturna (среднепоздний) зарубежной селек-
ции, различающиеся, по данным оригинаторов (https://reestr.gossortrf.ru/), 
содержанием крахмала в клубнях: Барин — среднее (13,4-14,6 %), Saturna — 
высокое (16,5-21,4 %), Gala — низкое (10,2-13,2 %). Все три сорта (предо-
ставлены ВНИИКХ им. А.Г. Лорха, Московская обл.) относятся к столовым 
и не используются для промышленного изготовления чипсов. Растения вы-
ращивали в 2020 году в полевых условиях (ВНИИКХ им. А.Г. Лорха, Мос-
ковская обл.). В сентябре 2020 года собирали по два растения каждого сорта, 
отделяли клубни, кожуру клубней, мякоть клубней, корни, столоны, стебли, 
листья и ягоды для последующего анализа экспрессии гена амилазы 
StAmy23, клубни (целиком с кожурой и мякотью) также использовали для 
определения содержания крахмала и редуцирующих сахаров.  

Для выделения суммарной РНК использовали по 50-100 мг ткани 
клубней, кожуры клубней, мякоти клубней, корней, столонов, стеблей, ли-
стьев и ягод. Суммарную РНК выделяли с помощью набора RNeasy Plant 
Mini Kit («Qiagen», Германия) согласно протоколу производителя. Получен-
ные препараты дополнительно очищали от примесей ДНК (набор RNase 
free DNasy set; «Qiagen», Германия) в соответствии с рекомендациями про-
изводителя. Синтез кДНК выполняли с использованием набора GoScriptтм 
Reverse Transcription System («Promega», США) по прилагаемому протоколу. 
Концентрацию РНК и кДНК определяли на флуориметре Qubit 4 («Thermo 
Fisher Scientific», США) с помощью соответствующих реактивов (Qubit RNA 
HS Assay Kit и Qubit DS DNA HS Assay Kit, «Invitrogen», США). Дополни-
тельно качество РНК проверяли методом электрофореза в 1,5 % агарозном 
геле с использованием стандарта длин FastRuler Middle Range DNA Ladder 
(«Thermo Fisher Scientific», США). 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/blast/treeview/


902 

Анализ экспрессии гена StAmy23 в корнях, столонах, клубнях, ко-
журе клубней, мякоти клубней, стеблях, листьях и ягодах растений карто-
феля у всех трех сортов — Saturna, Gala и Барин проводили методом РВ-
ПЦР (RT-qPCR). Относительный уровень экспрессии StAmy23 определяли 
в сравнении с транскрипцией референсных генов ef1 (праймеры 5´-ATTG-
GAAACGGATATGCTCCA-3´ и 5´-TCCTTACCTGAACGCCTGTCA-3´) и 
sec3 (5´-GCTTGCACACGCCATATCAAT-3´ и 5´-TGGATTTTACCACCTTC-
CGCA-3´) (22, 23). Для РВ-ПЦР использовали 100 нг кДНК-матрицы, 
набор «Реакционная смесь для проведения РВ-ПЦР в присутствии SYBR 
GreenI и ROX» (ООО «Синтол», Россия) согласно рекомендациям произ-
водителя и термоциклер CFX96 Real-Time PCR Detection System («Bio-Rad 
Laboratories», США). Реакции проводили в двух биологических и трех тех-
нических повторах в следующих условиях: 5 мин при 95 °С; 15 с при 95 °С, 
50 с при 62 °С (40 циклов).  

Для количественного определения общего крахмала материал клуб-
ней (включая мякоть и кожуру) (500 мг) гомогенизировали в 4,5 мл рас-
твора, содержащего диметилсульфоксид (DMSO, 33 %, v/v) и соляную кис-
лоту (0,44 М), инкубировали при 60 °С в течение 30 мин на водяной бане, 
охлаждали до 25 °С и разбавляли водой (mQ) в соотношении 1:5; pH до-
водили до 4,5 с помощью 5 М гидроксида натрия. Суспензию фильтровали 
через Miracloth («Merck», США); 100 мкл фильтрата использовали для из-
мерения содержания крахмала с помощью ферментного теста Starch («Boeh-
ringer Mannheim/R-Biopharm AG», Швейцария) согласно протоколу произ-
водителя (спектрофотометр Eppendorf BioSpectrometer® basic, «Eppendorf», 
Германия; λ = 340 нм).   

Для оценки концентрации глюкозы и фруктозы 1 г материала клуб-
ней (включая мякоть и кожуру) измельчали в жидком азоте, суспендировали 
в 10 мл 80 % этанола и центрифугировали при 16000 g в течение 15 мин. Су-
пернатант анализировали с помощью высокоэффективной жидкостной хро-
матографии (ВЭЖХ) с использованием хроматографа Varian ProStar («Varian 
Inc.», США), дифференциального рефрактометрического детектора 102 M 
для хроматографа (модель Стайер, ЗАО СКБ «ХРОМАТЭК», Россия) и ко-
лонки Agilent Pursuit 200Å PFP (150 мм ½ 4,6 мм, 5 мкм, A3050150X046, 
«Agilent», США). Изократическое элюирование выполняли с использова-
нием смеси ацетонитрил:вода (75:25 v/v) в качестве подвижной фазы; ско-
рость потока — 1,5 мл/мин, температура — 30 °С. Биохимический анализ 
проводили в двух биологических и трех технических повторах. 

Для статистической обработки результатов РВ-ПЦР и анализа содер-
жания крахмала и редуцирующих сахаров применяли программу GraphPad 
Prism v.8 («GraphPad Software Inc.», США; https://www.graphpad.com/scientific-
software/prism/). Данные выражали как среднее значение (M) со стандарт-
ным отклонением (±SE) на основе двух биологических и трех технических 
повторов для каждого варианта кДНК и каждого образца картофеля. Для 
оценки различий в экспрессии генов и содержании углеводов использовали 
t-критерий Уэлча (unequal variance, Welch’s t-test) (р < 0,05 указывает на 
статистическую значимость различий). 

Результаты. Первым этапом работы стал биоинформатический 
анализ имеющихся в базе данных NCBI сведений об амилазе StAmy23 кар-
тофеля. Последовательности гена, мРНК и белка StAmy23 картофеля 
(2871 н.; 4 экзона; LOC102598863 alpha-amylase-like [Solanum tuberosum 
(potato)]; Gene ID: 102598863, хромосома VI) были извлечены из GenBank 
NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). 

Анализ с помощью NCBI-BLASTP (в базе NCBI Non-redundant 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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protein sequences) показал, что самыми близкими гомологами амилазы 
StAmy23 (Protein ID: XP_006354888.1) являются белки α-амилаз разных сор-
тов картофеля (например, XP_004238157.1, идентичность 98 %) и томата So-
lanum lycopersicum L. (например, XP_004235226.1, 91 %) (рис. 1, А). С го-
мологичной α-амилазой более отдаленного вида пасленовых Capsicum an-
nuum L. (PHT84617.1) идентичность аминокислотной последовательности 
StAmy23 картофеля составила 91 %. Филогенетический анализ на основе 
аминокислотной последовательности StAmy23 и гомологов амилазы под-
твердил выявленное сходство (см. рис. 1, Б).  

 

 

Рис. 1. Структурно-филогенетический анализ α-амилазы картофеля (Solanum tuberosum L.) 
StAmy23: А — степень консерватизма аминокислотной последовательности между видами (вы-
сококонсервативные последовательности выделены красным, менее консервативные — 
голубым, вариабельные участки — серым, делеции вариабельных участков — белым с узкой крас-
ной полосой), Б — дендрограмма эволюционных связей StAmy23 картофеля с ближайшими 
известными белками-гомологами (номера доступа в NCBI указаны слева на схеме вырав-
нивания аминокислотных последовательностей). Структурное сравнение выполнено на 
основе данных проведенного поиска ближайших гомологов StAmy23 (Gene ID: 102598863) в 
базе данных NCBI с помощью программы BLASTP (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). 
Филогенетическая дендрограмма построена как результат анализа и визуализации BLASTP-
данных структурного сравнения гомологов StAmy23 методом Fast Minimum Evolution (Grishin 
distance matrix, https://www.ncbi.nlm.nih.gov/blast/treeview/).  

 

На основе выполненного сравнительного структурного анализа 
найденных в NCBI последовательностей генов и мРНК α-амилаз, гомоло-
гичных StAmy23 у видов Solanum, нами были разработаны кДНК-специ-
фичные праймеры для проведения РВ-ПЦР: StAmy23-F – 5´-ATGGCG-
CTTGATGAAAGTCAGC-3´ и StAmy23-R – 5´-CCAGACTTTGCAATATC-
AGGAAC-3´. 

Вторым этапом работы стал анализ профиля экспрессии гена 
StAmy23 в различных тканях растений картофеля в сопоставлении с содер-
жанием крахмала и редуцирующих сахаров (глюкоза и фруктоза) в клубнях 
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тех же растений с целью поиска возможной зависимости между этими ха-
рактеристиками. 

Для работы были выбраны три сорта картофеля — Saturna, Gala и 
Барин с разным содержанием крахмала в клубнях (https://reestr.gossortrf.ru/). 
Образцы сортов выращивали в полевых условиях, и свежесобранные клубни 
(включая и мякоть, и кожуру) использовали для определения содержания 
крахмала и редуцирующих сахаров (табл.). Биохимический анализ показал, 
что самым высоким и сходным было содержание крахмала в клубнях у сор-
тов Gala и Saturna, тогда как у сорта Барин оно оказалось почти в 2 раза 
ниже (см. табл.). Полученные результаты отличались от данных оригинато-
ров сортов, согласно которым клубни сорта Gala характеризуются наимень-
шим содержанием крахмала в сравнении с сортами Saturna и Барин, а 
клубни сорта Барин занимают среднее положение между сортами Gala и 
Saturna (см. табл.). Подобные различия могут быть следствием влияния по-
годных условий при выращивании анализируемых в нашей работе образцов. 
Наибольшее количество редуцирующих сахаров обнаружили в клубнях сорта 
Saturna, наименьшее — у сорта Gala, что совпало соответственно с наиболь-
шим и наименьшим содержанием крахмала среди образцов. При этом клубни 
сорта Gala содержали соответственно в 4,5 и в 24,5 раза меньше глюкозы и 
фруктозы, чем клубни сортов Барин и Saturna (см. табл.). 

Содержание крахмала и редуцирующих сахаров в свежесобранных клубнях у ис-
следуемых сортов картофеля (Solanum tuberosum L.) (M±SE) 

Сорт 
Крахмал (согласно официаль-
ным характеристикам сорта), % 

Крахмал,  
мг/г ткани  

Редуцирующие сахара  
(глюкоза/фруктоза), мг/г ткани  

Saturna 16,5-21,4 1111,34±0,23 0,217±0,021/0,175±0,070 
Барин 13,4-14,6 6,3±0,05 0,056±0,007/0,016±0,009 
Gala 10,2-13,2 1111,34±0,34 0,016±0,001/0,000 

 

У тех же образцов мы исследовали транскрипционную активность 
гена StAmy23 с использованием разработанных нами праймеров StAmy23-
F/StAmy23-R. Ранее J. Hou с соавт. (4) и H. Zhang с соавт. (20) изучили 
экспрессию StAmy23 в листьях, стеблях и клубнях устойчивых и чувстви-
тельных к холодовому осахариванию сортов картофеля и показали ее при-
сутствие во всех трех видах тканей. При этом уровень экспрессии гена в 
свежесобранных клубнях не различался между сортами, тогда как в листьях 
мРНК StAmy23 активнее транскрибировалась у устойчивого сорта (20). 
Оценку экспрессии этого гена в других частях растения не проводили. По-
этому представляло интерес оценить профиль транскрипции StAmy23 в ше-
сти различных органах растений картофеля — в листьях, стеблях, ягодах, 
корнях, столонах и клубнях (отдельно мякоть и кожура). Кроме того, срав-
нение экспрессии гена у трех сортов с разным содержанием крахмала и 
редуцирующих сахаров в клубнях (см. табл.) могло бы выявить возможную 
связь между уровнем транскрипции StAmy23 и накоплением углеводов на 
момент сбора урожая картофеля. 

Результаты РВ-ПЦР показали, что по сравнению с листьями в мя-
коти клубней у сортов Saturna и Gala уровень транскрипции гена StAmy23 
повышен, в то время как у сорта Барин — понижен (рис. 2).  В совокупно-
сти с данными H. Zhang с соавт. (20), согласно которым в период сбора 
урожая уровень экспрессии гена в клубнях либо ниже, либо такой же, как 
в листьях, можно предположить, что для каждого сорта картофеля характе-
рен свой профиль транскрипции StAmy23. Наличие мРНК StAmy23 во всех 
анализируемых тканях и неожиданно высокая в сравнении с клубнями 
экспрессия гена в вегетативных органах и ягодах предполагают отсутствие 
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выраженной специфичности работы фермента StAmy23 в отношении опре-
деленных тканей растения. Уровень транскрипции StAmy23 в нефотосинте-
зирующих корнях и столонах либо соответствовал (сорт Saturna), либо зна-
чительно (в 1,8-8,0 раз) превышал (сорта Барин, Gala) таковой в клубнях. 
Высокую экспрессию наблюдали и в фотосинтезирующих стеблях и ягодах, 
хотя в листьях ее уровень был сравнительно низким (см. рис. 2). 

При сравнении уровней экспрессии StAmy23 между сортами с раз-
ным содержанием крахмала и сахаров оказалось, что в стеблях самую вы-
сокую транскрипционную активность StAmy23 имел сорт Gala, тогда как 
самую низкую — сорт Saturna (см. рис. 2). У изученных сортов листья 
характеризовались сходным уровнем экспрессии с небольшим преимуще-
ством сорта Барин. В ягодах экспрессия StAmy23 была наибольшей у сорта 
Барин, в корнях — у сорта Gala, а в столонах — у сортов Барин и Gala. В 
запасающих органах — клубнях уровень экспрессии StAmy23 был самым вы-
соким у сорта Gala, самым низким у сорта Барин. При этом по транскрип-
ционной активности гена StAmy23 в кожуре клубней изученные сорта не 
различались (см. рис. 2). 

 

 

Рис. 2. Профиль экспрессии гена 
StAmy23 в листьях (1), стеблях 
(2), ягодах (3), корнях (4), сто-
лонах (5) и клубнях (подчерк-
нуто) — в мякоти (6) и кожуре 
(7) у картофеля (Solanum tuber-
osum L.) сортов Saturna (a), Ба-
рин (b) и Gala (c). Референсные 
гены ef1 и sec3. Анализ проведен 
в двух биологических и трех тех-
нических повторах, приведены 
значения M±SE. Буквами a, b и 
c над столбцами обозначены 
статистически значимые разли-
чия в уровне экспрессии гена 
между сортами (p < 0,05). На-
пример, bc означает, что уровень 
экспрессии гена в отмеченной  

ткани у сорта Saturna (a) достоверно отличается от такового у сортов Барин (b) и Gala (c). 
 

Сопоставив данные по транскрипционной активности (см. рис. 2) 
и результаты биохимического анализа (см. табл.), можно предположить 
наличие положительной зависимости между уровнем транскрипции StAmy23 
и содержанием крахмала, но не содержанием редуцирующих сахаров в 
клубнях. Так, уровень экспрессии StAmy23 самый высокий у сорта Gala и 
средний — у сорта Saturna, при этом содержание крахмала у этих сортов 
одинаково выше, чем у сорта Барин с наименьшим уровнем экспрессии 
гена (см. табл., рис. 2). В то же время самое высокое количество глюкозы 
и фруктозы обнаружено у сорта Saturna со средним уровнем экспрессии 
гена, а самое низкое — у сорта Gala с наивысшим уровнем экспрессии 
StAmy23 (см. табл., рис. 2).  

Однако на основании анализа всего трех сортов рано делать предпо-
ложения о наличии зависимости между транскрипционной активностью 
StAmy23 и содержанием углеводов в клубнях. Для строгих выводов понадо-
бится изучение выборки образцов картофеля, контрастных по содержанию 
крахмала и сахаров в клубнях.  

Также нужно учитывать, что активность α-амилазы StAmy23 допол-
няется действием β-амилаз и крахмалфосфорилаз и может подавляться ин-
гибиторами амилаз (24, 25). И поэтому правильнее всего было бы искать 
корреляции между совокупным профилем экспрессии генов, кодирующих 
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упомянутые ферменты, и содержанием крахмала.  
К примеру, ингибитор амилаз SbAI на посттрансляционном уровне 

регулирует активность амилаз (26, 27). Между экспрессией гена SbAI и со-
держанием редуцирующих сахаров в клубнях показана обратная зависи-
мость (28). Ранее было выявлено, что в клубнях картофеля сорта Барин 
уровень экспрессии SbAI значительно (примерно в 3 раза) ниже, чем у сорта 
Северное сияние, пригодного для производства хрустящего картофеля (25). 
Исходя из этих данных, непригодность клубней для жарки у всех трех сор-
тов, изученных нами в настоящей работе, может быть связана с низким 
уровнем транскрипции SbAI и, как следствие, с чувствительностью к холо-
довому осахариванию. 

Кроме того, если говорить о корреляциях с содержанием глюкозы и 
фруктозы, то следует учитывать и активность генов ферментов гидролиза 
сахарозы (инвертазы, сахарозосинтазы) и ингибиторов инвертаз (29-31). 
Также нужно принимать во внимание процессы утилизации глюкозы в 
клетках растений, в том числе на синтез крахмала и сахарозы. Необходимо 
помнить и о том, что источником глюкозы в клубнях может быть не только 
мальтоза, образующаяся в результате расщепления амилазами крахмала 
(32), но и сахароза, которая производится в фотосинтетически активных 
листьях и перемещается из них в клубни (33).  

Путь разложения крахмала в запасающих органах отличается от пути 
разложения крахмала в листьях (7), однако в обоих случаях в процесс во-
влечены амилазы. Известно, что листья двудольных (включая картофель) 
богаты крахмалом, тогда как листья зерновых (например, ячмень) — саха-
рами (24, 34). Это предполагает, что основная роль транзиентного крахмала 
в листьях картофеля состоит в основном в поддержании процессов роста в 
ночное время, как это было показано для Arabidopsis thaliana (35-37). Нали-
чие транскрипции гена StAmy23 в фотосинтезирующих тканях растений кар-
тофеля свидетельствует о том, что кодируемый фермент участвует в регуля-
ции метаболизма крахмала не только в запасающих органах (ягодах и клуб-
нях), но и в вегетативных тканях для поддержания процессов роста расте-
ния и ответа на абиотические стрессы. 

Итак, в настоящей работе проведен биоинформатический струк-
турно-филогенетический анализ α-амилазы StAmy23, который определил 
ближайших гомологов фермента. Ими являются α-амилазы представителей 
семейства Solanaceae, прежде всего видов и сортов картофеля, томата и 
перца. Биохимический анализ свежесобранных клубней трех сортов карто-
феля (Барин, Saturna и Gala) обнаружил различия между сортами в содер-
жании как крахмала, так и редуцирующих сахаров. Так, у сорта Барин со-
держание крахмала (6,3 мг/г ткани) было в 2 раза ниже, чем у сортов Gala 
и Saturna, имеющих сходные высокие показатели (около 11,34 мг/г ткани). 
Количество редуцирующих сахаров (глюкозы/фруктозы) оказалось наимень-
шим в клубнях сорта Gala; клубни сортов Барин и Saturna содержали соот-
ветственно в 4,5 и в 24,5 раза больше глюкозы/фруктозы (0,056/0,016 и 
0,217/0,175 против 0,016/0,000 мг/г ткани у сорта Gala). Нами определен 
профиль экспрессии гена StAmy23 в стеблях и листьях анализируемых сор-
тов, а также впервые — в других органах и тканях растения картофеля 
(корни, столоны, ягоды; в клубнях — отдельно в кожуре и мякоти). Пока-
зано, что уровень транскрипции StAmy23 в корнях и столонах либо соответ-
ствует (у сорта Saturna), либо превышает (сорта Барин и Gala) таковой в 
клубнях. Самый высокий уровень экспрессии гена StAmy23 в ягодах выяв-
лен у сорта Барин (0,29), в корнях и клубнях у сорта Gala (0,55 и 0,17) и 
в столонах у сортов Барин и Gala (0,31 и 0,33). Предполагается наличие 
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положительной зависимости между уровнем транскрипции StAmy23 и содер-
жанием крахмала (но не редуцирующих сахаров) в клубнях. Транскрипци-
онная активность гена StAmy23 во всех проанализированных тканях растения 
картофеля указывает на возможное участие α-амилазы StAmy23 в гидролизе 
крахмала не только в запасающих, но и в вегетативных (включая фотосин-
тезирующие) органах для поддержания физиологических процессов роста и 
ответа растений на стресс. Полученные данные перспективны для расшире-
ния понимания фундаментальных процессов, лежащих в основе углеводного 
метаболизма растительной клетки, в том числе его изменений в ответ на 
стрессы. С практической точки зрения результаты исследования могут быть 
использованы в селекции сортов картофеля для отбора доноров хозяй-
ственно ценных признаков (к примеру, устойчивости к холодовому осахари-
ванию клубней, резистентности к пониженным температурам культивирова-
ния, высокой или низкой крахмалистости клубней). Продолжение исследо-
ваний будет связано с изучением совокупного влияния α- и β-амилаз на 
различные характеристики растений разных сортов и видов картофеля. 
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A b s t r a c t  
 

Potato (Solanum tuberosum L.) is the fourth most important agricultural crop after cereals. 
Almost every tissue of a potato plant contains starch, the regulation of metabolism and the physiological 
role of which depends on the type of tissue, the stage of plant development and external factors. Starch 
hydrolysis is catalyzed by α- (AMY) and β- (BAM) amylases. By degradation of cytosolic phytoglyco-
gen, StAmy23 amylase regulates tuber cold-induced sweetening and physiological dormancy. Few 
available studies on StAmy23 have focused on gene activity in potato tubers, including in response to 
cold stress. In this study, StAmy23 expression pattern in photosynthetic and non-photosynthetic tissues 
of potato plants of three cultivars, differing in starch content in tubers, was determined for the first 
time. Structural and phylogenetic analyses revealed that the closest homologs of StAmy23 are the α-
amylases of various potato and tomato cultivars. Analysis of the carbohydrate content in freshly har-
vested tubers of the studied potato cultivars showed a similar high starch content for cv. Gala and cv. 
Saturna and almost 2 times lower for cv. Barin (6.3 vs. 11.34 mg/g of tissue). The largest amount of 
reducing sugars was found in tubers of cv. Saturna; cv. Gala tubers contained 4.5 and 24.5 times less 
of glucose/fructose than cv. Barin and cv. Saturna tubers, respectively (0.016/0.000 vs. 0.056/0.016 
and 0.217/0.175 mg/g of tissue). For the first time, the expression profile of StAmy23 was determined 
not only in tubers, leaves and stems, but also in other organs and tissues of the potato plant. A high 
level of gene expression in stems and fruits was shown. In non-photosynthetic roots and stolons, 
StAmy23 transcription level either corresponded (cv. Saturna) or significantly exceeded (cv. Barin, 
cv. Gala) that in tubers. In stems, the highest and lowest StAmy23 transcription levels were observed 
in cv. Gala and cv. Saturna, respectively (0.58 and 0.13). Leaves and tuber peels showed similar, 
relatively low levels of StAmy23 expression. In fruits, the highest StAmy23 expression was found in 
cv. Barin (0.29), in the roots and tubers — in cv. Gala (0.55 and 0.17), and in the stolons — in 
cv. Barin and cv. Gala (0.31 and 0.33). A positive association was proposed between the level of 
StAmy23 transcription and the starch content (but not the content of reducing sugars) in tubers. The 
transcriptional activity of the StAmy23 gene in photosynthetic tissues of potato plants suggests the 
participation of encoded α-amylase in starch hydrolysis not only in storage organs, but also in vegeta-
tive organs to maintain physiological growth processes and plant stress response. 

 

Keywords: Solanum tuberosum, potato, α-amylase StAmy23, starch content, reducing sugars, 
gene expression.  
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