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The problem of aphid resistance of potato genetic re-
sources is discussed. Generally, resistance to the green 
peach aphid (Myzus persicae Sulzer) and the potato 
aphid (Macrosiphum euphorbiae Thomas) is analyzed 
in all available literature sources. The Solanum tubero
sum L. gene pool contains very few resistant forms.  
Accessions highly resistant to M. persicae were revealed 
among 36 of 86 examined wild potato species. The 
largest number of resistant forms was found among 
S. bulbocastanum Dun., S. tarijense Hawkes, S. infundi
buliforme Phil., S. canasense Hawkes and S. stolonife
rum Schlechtd. et Bché. The forms highly resistant 
to M. euphorbiae belong to 24 of 85 studied species, 
namely to 10 of 18 series; the species S. bulbocasta
num, S. stoloniferum and S. demissum Lindl. include 
the maximum number of resistant forms. Wild species 
accessions with specific and group resistance to 
aphids were revealed. Glandular pubescence of leaves 
and stems in such species as S. polyadenium Greenm., 
S. tarijense and S. berthaultii Hawkes is considered as 
the main mechanism of resistance. Hybrids between 
S. tuberosum and S. berthaultii were widely used in 
breeding programs; however, the presence of glandu-
lar trichomes was linked to a number of undesirable 
characters. It is expected that association between the 
trichome conditioned insect resistance of S. berthaultii 
and undesirable agronomic traits could be overcome 
with the use of molecular genetic methods. Studies 
of the antifeedant activity of potato glycoalkaloids 
and their aglucons produced controversial results. 
In numerous works the aphid resistance of potato is 
connected with plant physiological state. Differences 
among wild potato accessions in the localization of 
resistance factors (leaf surface, epidermis, mesophyll, 
floema) were found that were indicative of differences 
of resistance mechanisms in the studied forms. Works 
on investigating induced aphid resistance in potato 
have great theoretical and practical significance.

Key words: genetic resources of potato; potato aphid; 
green peach aphid; resistance; glandular pubescence; 
plant breeding.

Обсуждается проблема устойчивости генетических ресурсов 
картофеля к тлям. Практически во всех литературных источниках 
анализируется резистентность к персиковой (Myzus persicae Sulzer)  
и большой картофельной (Macrosiphum euphorbiae Thomas) тлям.  
Генофонд Solanum tuberosum L. относительно беден устойчивыми 
формами. Высокоустойчивые к M. persicae образцы выявлены 
среди 36 из 86 изученных диких видов картофеля. Наибольшее 
число устойчивых форм найдено в пределах видов S. bulbocasta
num Dun., S. tarijense Hawkes, S. infundibuliforme Phil., S. canasense 
Hawkes и S. stoloniferum Schlechtd. et Bché. Высокоустойчивые к 
M. euphorbiae формы относятся к 24 из 85 изученных видов, к 10 
из 18 серий; наибольшее число устойчивых форм содержат виды  
S. bulbocastanum, S. stoloniferum и S. demissum Lindl. Выявлены 
образцы диких видов со специфической и групповой устойчиво-
стью к тлям. В качестве основного механизма устойчивости к 
M. persicae и M. euphorbiae рассматривается железистое опушение 
листьев и стеблей таких видов, как S. polyadenium Greenm., S. tari
jense и S. berthaultii Hawkes. Гибриды от скрещивания S. tuberosum 
с S. berthaultii широко использовались в селекционных програм-
мах, однако наличие железистых волосков оказалось сцеплено 
с рядом нежелательных признаков. Ожидается, что с помощью 
молекулярно-генетических методов удастся преодолеть ассоциа-
цию обусловленной трихомами устойчивости к насекомым S. ber  
thaultii с нежелательными агрономическими признаками. При 
исследовании антифидантной активности содержащихся в кар то-
феле гликоалкалоидов и их аглюконов получены противоречивые 
результаты. Многочисленные работы связывают устойчивость 
картофеля к тлям с физиологическим состоянием растений. Выяв-
лены различия между образцами диких видов картофеля по лока-
лизации факторов устойчивости (поверхность листа, эпидермис, 
мезофилл, флоэма), что свидетельствует о различии механизмов 
резистентности у исследованных форм. Большое теоретическое 
и практическое значение имеют работы, нацеленные на изучение 
механизмов индуцируемой устойчивости картофеля к тлям.
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За последние годы на многих культурах, в том числе на 
картофеле, существенно увеличилась вредоносность 
тлей. Потери урожая зависят от численности тлей и 

сроков заселения ими растений, а также от продолжитель
ности питания фитофагов. Однако высокая вредоносность 
тлей на картофеле обсуждается прежде всего в связи с 
переносом этими насекомыми вирусных заболеваний.

Видовой состав тлей, питающихся на картофеле, до
статочно обширен. В России обычно отмечают следу
ющие виды тлей: бобовая Aphis fabae Scop., персиковая 
Myzus persicae Sulzer, большая картофельная Macro
siphum euphorbiae Thomas, обыкновенная картофельная 
Aulacorthum solani Kalt., крушинная Aphis nasturtii Kalt., 
крушинниковая Aphis frangulae Kalt. (Зыкин, 1970; Берим, 
2015). Кроме того, в качестве переносчиков вирусов кар
тофеля в литературе приводится обширный список других 
видов. Так, вследствие довольно слабой способности 
злаковых тлей отличать кормовое растение от некормо
вого, эти вредители могут быть важными переносчиками 
вирусных заболеваний картофеля (Wiktelius, 1982; Mondal 
et al., 2016).

Селекция устойчивых генотипов растений – радикаль
ный и вместе с тем наиболее дешевый и экологически 
безопасный способ борьбы. По общепринятой класси
фикации R.H. Painter (1951), отражающей экологические 
аспекты взаимоотношений членистоногих с растениями, 
выделяют три типа (или категории, «механизма») устойчи
вости: непредпочитаемость = антиксеноз (Kogan, Ortman, 
1978), т. е. отвергание растения при возможности выбо
ра; антибиоз (неблагоприятное воздействие на жизне
способность фитофагов при питании) и толерантность 
(выносливость). Толерантность обычно связывают с 
быстрым прохождением уязвимых для насекомых этапов 
органогенеза и высокой компенсаторной реакцией рас
тений (генетическими системами, неспецифичными по 
отношению к фитофагам).

Исследование типов устойчивости обычно проводят в 
контролируемых условиях с применением биологически 
выравненного материала, используя клоны тлей. При 
оценке антиксеноза насекомым предоставляют свободу 
выбора растений изучаемых сортов и после подсчета 
тлей делают вывод о степени привлекательности того 
или иного сорта. Для тестирования антибиоза используют 
демографические показатели: продолжительность раз
вития насекомых (общая и по возрастам), плодовитость 
(общая или за определенный промежуток времени), раз
меры тела и отдельных его частей, смертность, темпы 
размножения. При исследовании толерантности растений 
обычно в течение определенного промежутка времени 
поддерживают фиксированное количество насекомых, а 
затем оценивают степень нанесенного вреда. Все три типа 
устойчивости могут проявляться одновремен но у одного 
растенияхозяина, причем довольно часто бывает трудно 
отделить, прежде всего, толерантность от антибиоза. 
Пищевое поведение насекомых (антиксеноз и антибиоз 
растений) можно изучать с помощью компьютерных 
технологий: к тлям приклеивают золотые электроды, по
средством которых на компьютер поступает информация 
об их передвижении и продолжительности питания в 
тканях растения (Alvarez et al., 2006).

Н.И. Вавилов (1986) естественный (врожденный) им
мунитет растений к вредным организмам делил на ро
довой и видовой (обусловлен процессом дивергенции 
хозяев и паразитов в их эволюции) и сортовой. «Обыч
ный сортовой иммунитет» он подразделял на активный 
(физиологический), который связан с активной реак
цией хозяина, сопровождается физиологическими и 
химическими реакциями, и пассивный. В свою очередь 
пассивный иммунитет можно разделить на структурный 
(механический), который обусловлен морфологическими 
и анатомическими особенностями сортов, и химический, 
связанный с наличием в тканях растений определенных 
химических веществ. Иммунитет по Н.И. Вавилову – это 
обычно результат взаимодействия многих слагаемых. 
В литературе обсуждаются механизмы пассивного, а в по
следнее время и активного иммунитета картофеля к тлям.

Химические соединения, участвующие во взаимо
действии растений с фитофагами, делят на аррестанты 
(вынуждают членистоногих образовывать скопления), 
аттрактанты (побуждают двигаться к растению), стимуля
торы (побуждают к действиям, в том числе к откладке яиц 
и питанию), детерренты (подавляют питание и откладку 
яиц), репелленты (заставляют членистоногих двигаться 
от растения) (Dethier et al., 1960). Одно и то же вещество 
способно оказывать различное воздействие на фитофагов, 
и в то же время любое из вышеперечисленных воздей
ствий может быть вызвано несколькими химическими 
соединениями. Сведения о веществах, вырабатываемых 
растениями для защиты от фитофагов, чрезвычайно 
обширны, имеется ряд подробных сводок, например 
(Reese, Holyoke, 1987). Выявлены растительные белки, 
обладающие пестицидной активностью; обсуждается 
роль вторичных метаболитов – терпеноидов, фенолов, 
флавоноидов, алкалоидов, глюкозинолатов.

Взаимодействие тлей с растениями-хозяевами
Присущая тлям гетерогония (чередование амфимиксиса 
и партеногенеза) обеспечивает комбинацию преимуществ 
двух типов размножения. При массовом размножении пар
теногенетических поколений весной и летом происходит 
увеличение популяций тлей. Каждая особь воспроизво
дит себе подобную, что благоприятствует сохранению 
в популяциях любой вариации кариотипа, все мутации 
фиксируются. Осеннее амфигонное поколение служит 
источником генетической изменчивости. Генетическое 
разнообразие популяций насекомых обеспечивается за 
счет генных и хромосомных мутаций, рекомбинации и 
ассимиляции иммигрантов; гетерогенность популяций 
предоставляет материал для естественного отбора. Для 
тлей характерно специфическое взаимодействие с кор
мовыми растениями. Внутривидовые формы (биотипы) 
различаются по вирулентности, т. е. по способности пре
одолевать устойчивость хозяина.

Взаимодействие вредных организмов с растениями 
подчиняется отношениям «ген для гена»: каждому гену 
устойчивости хозяина соответствует специфичный ему 
ген вирулентности паразита (Flor, 1956). Мутация виру
лентности у паразита обусловливает потерю эффектив
ности гена устойчивости. Считается, что устойчивость 
и авирулентность имеют «плюс»функции (взаимодей
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ствующие продукты генов), восприимчивость и виру
лентность – «минус»функции. По результатам изучения 
генетики вирулентности отношения «ген для гена» про
демонстрированы для систем взаимодействия большая 
малинная тля – малина (Briggs, 1965), обыкновенная зла
ковая тля – пшеница (Puterka, Peters, 1989) и сорго (Pu ter ka, 
Peters, 1995).

В результате исследования «флоровских» генов устой
чивости растений к патогенам показано, что продукты 
Rгенов имеют в своем составе пять структур; в зависимо
сти от их комбинаций Rбелки делят на несколько групп. 
Самый обширный класс составляют гены, кодирующие 
белки с сайтом связывания нуклеотидов (NBS) и регионом 
обогащенных лейцином повторов (LRR) (Bent et al., 1994; 
и др.). Rгены класса NBSLRR определяют устойчивость 
растений к фитопатогенам и вредителям (Timmerman
Vau ghan et al., 2000). Клонирован ген Mi1.2, который 
относится к классу NBSLRR, контролирует расоспецифи
ческую устойчивость томата к M. euphorbiae, нематодам и 
белокрылке (Kaloshian, 2004), но не к M. persicae (Goggin 
et al., 2001). Специфичность отношений M. euphorbiae и 
картофеля в литературе не обсуждается.

Персиковая тля – широкий полифаг, повреждающий 
свыше 400 видов растений, относящихся к 40 семей
ствам (Blackman, Eastop, 1984). При этом для насекомого 
характерна трофическая специализация. Так, выделяют 
приуроченный к питанию на табаке подвид M. persicae ssp. 
nicotianae Blackman (Margaritopoulos et al., 2003). Вместе 
с тем биотипы, дифференциально взаимодействующие 
с генотипами картофеля, у M. persicae не описаны, хотя 
противоречивость сведений об устойчивости одних и тех 
же образцов картофеля к разным популяциям тли свиде
тельствует о специфичности взаимоотношений.

Устойчивость генетических ресурсов  
картофеля к тлям
Устойчивость картофеля к тлям стала предметом достаточ
но активного обсуждения в литературе с конца 30х годов 
прошлого века, причем практически во всех источниках, 
за единичными исключениями, анализируется резистент
ность к M. persicae и, несколько реже, к M. euphorbiae. 
Первоначально исследовалась устойчивость лишь сор
тов культурного картофеля Solanum tuberosum L. Так, 
выделены слабо заселявшиеся тлями сорта Arran Banner 
(Maughan, 1937), Green Mountain, UptoDate, President 
(Burnham, MacLeod, 1942) и ряд других. J.B. Adams 
(1946) обобщила разрозненные исследования, классифи
цировав свыше 100 сортов картофеля по устойчивости к 
M. persicae. Были выявлены толерантные (Green Mountain, 
President, Arran Victory), устойчивые (British Queen, De 
Soto, Epicure) и высокоустойчивые (Houma, Earlaine, Se
quoia) сорта.

Последующие сведения об устойчивости культурно
го картофеля довольно фрагментарны. Были отобраны 
клоны S. tuberosum subsp. andigena Hawkes, устойчивые 
к M. persicae либо M. euphorbiae, а также с групповой 
устойчивостью к двум видам тлей (Tingey, Plaisted, 1976). 
Антибиозом к M. persicae обладают коммерческие сорта 
Ulster Tarn, Record и Maris Piper (Bintcliffe, Wratten, 1982). 
В результате исследования 49 сортов выявлен антибиоз 

Russet Norkotah к M. persicae и Aracy – к M. euphorbiae. 
Устойчивость картофеля к этим видам тлей специфична 
(Davis et al., 2007). Существенным антибиозом к M. per
sicae в лабораторных опытах характеризуется сорт Anya, а 
сравнительно поздняя колонизация этого сорта насекомым 
в поле свидетельствует об антиксенозе растений (Ali et al., 
2016). В Иране у коммерческого сорта Cosmos выявлен 
антибиоз к M. persicae, однако этот образец не обладает 
антиксенозом к вредителю (Mottaghinia et al., 2011).

В многочисленных работах устойчивость картофеля 
к тлям связывается с физиологическим состоянием рас
тений. В Кении позднеспелый сорт Roslin Tana слабо 
заселяется тлями (главным образом бахчевой тлей Aphis 
gossy pii Glover), что обусловлено не морфологическими 
особенностями растений, а физиологическими факторами: 
тли предпочитают питаться на стареющих листьях ран
неспелых сортов (Nderitu, Mueke, 1986). В лабораторных 
опытах Roslin Tana обладал антибиозом и к M. persicae. 
Большая численность насекомого обычно отмечалась на 
нижних листьях растений (Nderitu, Mueke, 1989). В дру
гих экспериментах, напротив, быстрый рост численности 
персиковой тли, коррелирующий с содержанием азота 
в листьях, отмечен на позднеспелых сортах Buckskin и 
Katahdin (Jansson et al., 1987). В Бразилии выделен сорт 
Baronesa, слабо заселяемый M. persicae. Более много
численные колонии тлей отмечены в средней и нижней 
частях растений (Lara et al., 1999).

В опытах (Karley et al., 2002, 2003) тли предпочитали 
питаться на молодых растениях картофеля (до клубне
образования), что авторы связывали с изменением ами
нокислотного состава флоэмы «старых» растений. В то 
же время C.E. Taylor (1955) наблюдал явное предпочтение 
M. persicae стареющих листьев, и, соответственно, наи
большая численность насекомого отмечена на самых 
скороспелых сортах (например, Arran Pilot). Другой вид – 
A. nasturtii – заселял листья картофеля любых возрастов, 
так что более предпочитаемыми оказывались позднеспе
лые сорта (King Edward, Majestic).

В связи с относительной бедностью генофонда S. tu
berosum устойчивыми формами возникает необходи
мость иммунологического изучения диких видов карто
феля, пригодных для инт рогрессивной селекции. Еще 
J.B. Adams (1946) выявила высокий уровень устойчивости 
к M. persicae у S. polyadenium Greenm. и несколько мень
ший – у S. chacoense Bitt., S. commersonii Dun., S. jamesii 
Torr. и S. demissum Lindl. В качестве возможных меха
низмов устойчивости обсуждались опушение листьев и 
репеллентная активность летучих масел S. polyadenium.

В США, в отличие от полученных J.B. Adams в Кана
де данных, S. polyadenium оказался одним из наиболее 
восприимчивых к M. persicae видов. Высокая устойчи
вость характерна для диких видов из Мексики. Самые 
устойчивые к M. persicae виды – S. stenophyllidium (Bitt.) 
Rydb. и S. trifidum Corr. из серии Pinnatisecta Rydb. 
К M. euphorbiae наиболее устойчивы S. hjertingii Hawkes, 
S. polytrichon Rydb. и S. stoloniferum Schlechtd. et Bché из 
серии Longipedicellata Buk. Большинство образцов S. bul
bocastanum Dun. из серии Bulbocastana (Rydb.) Hawkes 
отличается устойчивостью к двум видам тлей. Среди 
66 изученных видов картофеля высокая устойчивость 
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к персиковой тле выявлена у S. brachistotrichum (Bitt.) 
Rydb., S. chiquidenum Ochoa, S. etuberosum Lindl., S. gour
layi Hawkes, S. huancabambense Ochoa, S. michoacanum 
(Bitt.) Rydb., S. sanctaerosae Hawkes и S. stenophyllidium 
Bitt.; к картофельной тле устойчивы S. andreanum Baker, 
S. chiquidenum Ochoa, S. gourlayi Hawkes, S. hjertingii 
Haw kes, S. infundibuliforme Phil., S. multidissectum Haw
kes, S. polytrichon и S. × vallismexici Juz. (Radcliffe, Lauer, 
1966).

В следующей серии опытов E.B. Radcliffe, F.I. Lauer 
(1968, 1970) обнаружили высокую устойчивость к M. per
sicae у образцов мексиканских видов S. bulbocastanum, 
S. cardiophyllum subsp. ehrenbergii Bitt., S. michoacanum 
(Bitt.) Rydb., S. stenophyllidium, S. stoloniferum, S. brachis
totrichum, S. gourlayi, S. infundibuliforme, S. marinasense 
Vargas, S. multidissectum, S. bukasovii Juz., S. fendleri 
A. Gray, S. megistacrolobum Bitt., S. stenophyllidium, S. ver
rucosum Schlechtd. Некоторые устойчивые виды (напри
мер, S. michoacanum) сильно заселялись M. euphorbiae, 
что свидетельствует о различии механизмов резистент
ности к насекомым. Картофельной тлей слабо заселялись 
образцы S. stoloniferum, S. bulbocastanum, S. hjertingii, 
S. polytrichon, S. verrucosum, S. multidissectum, S. bukasovii, 
S. chomatophilum Bitt., S. hougasii Corr., S. medians Bitt. 
Групповой устойчивостью обладают преимущественно 
мексиканские виды.

На северозападе России устойчивостью к тлям харак
теризовались отдельные образцы S. hjertingii, S. bulbo
castanum, S. pinnatisectum Dunal, S. jamesii, S. megistac
rolobum Bitt., S. trifidum и S. michoacanum. В лабораторных 
опытах антибиоз к персиковой тле выявлен у S. trifidum, 
S. stenophyllidium и S. pinnatisectum, а на S. jamesii насе
комое вовсе не размножалось (Зыкин, 1970).

Иммунологическое изучение диких видов было про
должено, результаты уточнены и систематизированы 
(Radcliffe, Lauer, 1971). Устойчивость к M. persicae ха
рактерна для многих видов из серии Pinnatisecta, а также 
для S. sanctaerosae (серия Megistacroloba Card. et Haw
kes) и S. bulbocastanum (серия Bulbocastana). Устойчивые 
к M. per sicae виды диплоидны (2n = 24) и все, кроме 
аргентинского вида S. sanctaerosae, происходят из Мек
сики. Устойчивость к M. euphorbiae типична для видов 
из серии Longipedicellata, а также для S. bulbocastanum, 
S. verrucosum (серия Demissa Buk.) и S. multidissectum 
(серия Tuberosa Rydb.). Резистентные к этому фитофагу 
виды тетраплоидны, за исключением S. multidissectum и 
S. verrucosum, и происходят из Мексики, кроме перуан
ского вида S. multidissectum.

В серии из 39 полевых и лабораторных опытов срав
нивали устойчивость к персиковой тле 82 образцов 
42 диких видов картофеля. Полевые испытания были вы
полнены в США (штаты Миннесота и НьюЙорк) и Перу, 
лабораторные – в США (Миннесота), Англии и Перу. 
В экспериментах использовали популяции тли из США, 
Англии, ПуэртоРико и Перу. Наиболее устойчивы образ
цы S. capsicibaccatum Card. PI 205560; S. bulbocastanum 
PI 275189, PI 275194, PI 275197, WRF 1565; S. trifidum 
PI 255540; S. canasense Hawkes PI 283074; S. chiquidenum 
PI 310989; S. chomatophilum PI 243340 и S. etuberosum 
PI 245924. Устойчивость была стабильна, независимо от 

места исследований и популяции фитофага. Некоторые 
различия по устойчивости образцов наблюдали при ра
боте с популяциями тли из Перу и ПуэртоРико, однако 
авторы не склонны классифицировать это как специфиче
ское взаимодействие паразита и хозяина, а резистентные 
формы могут широко возделываться без риска утраты 
устойчивости (Radcliffe et al., 1988).

Многолетние исследования устойчивости видового 
разнообразия картофеля к тлям и другим насекомым поды
тожены в обзоре (Flanders et al., 1992). Высокоустойчивые 
к M. persicae образцы выявлены для 36 из 86 изу ченных 
видов, в 14 из 18 серий. Среди них S. trifidum, S. brachis
totrichum, S. etuberosum, S. bulbocastanum, S. canasense, 
S. jamesii, S. sanctaerosae, S. marinasense, S. lignicaule 
Vargas, S. toralapanum Card. et Hawkes, S. hjertingii и 
S. in fundibuliforme. Наибольшее число устойчивых форм 
найдено в пределах видов S. bulbocastanum, S. tarijense 
Haw kes, S. infundibuliforme, S. canasense и S. stoloniferum. 
Высокоустойчивые формы сосредоточены в пределах 
серий Circaeifolia Hawkes, Bulbocastana, Etuberosa Juz., 
Piu rana Hawkes. Устойчивые к M. euphorbiae формы 
отно сятся к 24 из 85 изученных видов, к 10 из 18 серий. 
Среди них S. multidissectum, S. lignicaule, S. albicans 
Ochoa, S. hjertingii, S. bulbocastanum, S. chomatophilum, 
S. bukasovii, S. hougasii Corr., S. stoloniferum, S. verrucosum 
и S. medians. Наибольшее число устойчивых форм содер
жат виды S. bulbocastanum, S. stoloniferum и S. demissum  
Lindl.

В опытах A. Askarianzadeh с соавт. (2013) наиболее 
высоким антибиозом к M. persicae характеризовались 
S. trifidum и S. palustre (=S. etuberosum), а самым воспри
имчивым видом оказался S. sanctaerosae.

В работе (Le Roux et al., 2007) проанализирована воз
растная устойчивость к тлям 14 образцов пяти диких видов 
картофеля (S. chomatophilum, S. stoloniferum, S. bukasovii, 
S. marinasense, S. medians). Отмечена смертность свыше 
90 % личинок M. persicae на растениях всех пяти видов. 
Высокую (свыше 90 %) смертность M. euphorbiae наблю
дали на всех образцах S. chomatophilum, S. stoloniferum и 
S. medians, а также на образце PI 414155 S. bukasovii, т. е. 
эти формы обладают групповой устойчивостью к двум 
видам тлей. Для селекционных программ рекомендуют
ся прежде всего образцы S. chomatophilum (PI 310943, 
PI 310990) и S. stoloniferum (PI 195167, PI 201855, 
PI 275248).

Анализ пищевого поведения насекомых показал, что 
образцы S. stoloniferum характеризуются факторами анти
ксеноза к двум видам тлей, локализованными во флоэме, 
а S. chomatophilum – к M. persicae; M. euphorbiae легко 
проникала во флоэму S. chomatophilum. Уровень антиксе
ноза у молодых и взрослых растений S. stoloniferum был 
сходным. Антибиоз – основной механизм устойчивости 
S. chomatophilum к M. euphorbiae, экспрессирующийся 
только у взрослых растений, на которых наблюдали гибель 
личинок тли (Le Roux et al., 2008). С помощью молекуляр
ных маркеров выявили высокую гетерогенность образца 
PI 243340 S. chomatophilum, в пределах которого иденти
фицировали 13 генотипов, существенно различающихся 
по уровню антибиоза к M. euphorbiae (Pompon et al., 2011; 
Pompon, Pelletier, 2012).
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В полевых опытах B. Fréchette с соавт. (2010) пока
зана устойчивость образцов PI 230463 S. polyadenium и 
PI 414150 S. tarijense к M. persicae и M. euphorbiae. Об
разец S. pinnatisectum неустойчив к тлям, что расходится 
с полученными ранее в лабораторных условиях данными 
(Pelletier, Clark, 2004). Выявленное противоречие авто
ры объясняют влиянием условий среды на экспрессию 
устойчивости.

Устойчивость к M. persicae образцов S. tuberosum и 
13 диких клубненосных видов рассмотрена в работе 
(Alvarez et al., 2006). В ювенильной фазе образцы S. cap
sicibaccatum, S. multiinterruptum Bitt., S. cardiophyllum 
Lindl., S. berthaultii Hawkes, S. stoloniferum, S. polyadenium 
и S. tarijense обладали высокой антибиотической устой
чивостью к насекомому, меньший уровень антибиоза 
выявлен у S. jamesii, S. spegazzinii Bitt., а также у сортов 
Mondial и Kardal; в период цветения часть образцов утра
тила устойчивость. Анализ пищевого поведения тли по
зволил выявить различия между изученными формами по 
локализации факторов устойчивости (поверхность листа, 
эпидермис, мезофилл, флоэма), что свидетельствует о раз
личии ме ха низмов резистентности у образцов. Выражен
ная «по верх ностная» устойчивость характерна для видов, 
имеющих железистое опушение листьев: S. berthaultii, 
S. polyade nium и S. tarijense, однако на пищевое поведение 
тли влияли и факторы устойчивости, локализованные в 
тканях листа.

Образец GLKS 2870 S. tarnii Hawkes et Hjerting, два 
соматических гибрида S. tarnii с сортом Delikat и ряд 
линий BC1 обладают антибиозом к персиковой тле, обу
словленным присутствием антифидантов во флоэме (Thi
e me et al., 2009).

В результате изучения неклубненосных видов из серии 
Etuberosa наиболее высокий антибиоз к персиковой тле 
выявлен у S. brevidens Phil. Хорошо развитые листья и 
верхняя часть растений S. brevidens, а также молодые 
растения S. etuberosum устойчивы к M. persicae, тогда как 
стареющие листья и пазушные почки S. brevidens, хорошо 
развитые листья S. etuberosum и все листья S. fernandezi
anum Phil. – восприимчивы (Valkonen et al., 1992).

Образец PI 245939 S. etuberosum обладает устойчиво
стью к вирусам Y и скручивания листьев, а также анти
биозом к M. persicae (у питающихся на этом образце 
имаго меньше размеры тела, их плодовитость снижается). 
Получены клубненосные формы BC2 от скрещивания с 
сортом Katahdin, на которых выявлена высокая смертность 
личинок насекомого (Novy et al., 2002).

Анализ соматических гибридов S. bulbocastanum (обра
зец PI 243510) с культурным картофелем, а также 63 ли ний 
BC1–BC3 позволил выявить 9 линий, характеризующихся 
антибиозом к M. persicae и 5 линий – к M. euphorbiae, а 
линия K7G329 обладала комплексной устойчивостью к 
тлям, вирусу Y и фитофторозу (Davis et al., 2012).

Механизмы устойчивости картофеля к тлям
Имеется обширная литература о связи железистого опуше
ния растений с устойчивостью к насекомым и клещам, на
пример, (Duffey, 1986). Впервые о воздействии опушения 
листьев S. polyadenium на M. persicae сообщила J.B. Adams 
(1946). Затем A. Stringer (1947) обратил внимание на 

иммобилизацию насекомого волосками S. polyadenium. 
Железистое опушение листьев и стеблей как механизм 
устойчивости S. polyadenium, S. tarijense и S. berthaultii 
к M. persicae и M. euphorbiae исследовал R.W. Gibson 
(1971). При повреждении насекомыми волосков из них вы
делялось прозрачное водорастворимое вещество, которое 
быстро темнело, утрачивало способность растворяться в 
воде и приклеивало тлей к листовой поверхности. В ре
зультате иммобилизованные насекомые погибали.

Уровень устойчивости картофеля зависит от густоты 
волосков. Наиболее устойчив вид S. polyadenium, имею
щий самое плотное опушение (Gibson, 1976). Железистое 
опушение S. berthaultii снижает также распространение 
вирусной инфекции за счет ограничения миграции кры
латых тлей и резкого снижения темпов размножения 
бескрылых особей (Gunenc, Gibson, 1980). Антибиоз к 
M. persicae, обусловленный железистыми волосками, 
выявлен и у боливийского вида S. neocardenasii Hawkes 
et Hjerting (Lapointe, Tingey, 1986).

На листьях картофеля были выявлены два типа желе
зистых волосков: A и B (Gibson, Turner, 1977). Трихомы 
типа А содержат полифенолоксидазу, пока не идентифи
цированное вещество, и смесь сесквитерпенов, а сложные 
эфиры, продуцируемые волосками В, повышают экспрес
сию устойчивости в присутствии волосков A (Neal et al., 
1989). Показано, что волоски типа В содержат феромон 
тревоги тлей (E)βфарнезен (Gibson, Pickett, 1983). Об
разцы, защищенные волосками А и В, более устойчивы к 
M. persicae по сравнению с формами, имеющими лишь во
лоски А (Tingey, Sinden, 1982). Устойчивость S. berthaultii 
к насекомым, обусловленная трихомами, наследуется 
количественно, при этом каждый из взаимодействующих 
факторов (например, плотность волосков А и В) контро
лируется небольшим числом генов (Mehlenbacher et al., 
1983).

Уже в 1973 г. были получены гибриды от скрещивания 
дигаплоидов S. tuberosum с S. berthaultii и S. tarijense 
(Gibson, 1974); показана высокая устойчивость к тлям F1 
и F2 гибридов S. tuberosum (сорт Pentland Crown) × S. ber
thaultii (Gibson, 1976). Уровень антибиоза гибридных 
клонов S. tuberosum × S. berthaultii, имеющих два типа 
волосков, был схож с устойчивостью S. berthaultii (Tingey 
et al., 1982). Обнадеживающие результаты послужили 
основанием для разработки программ по селекции устой
чивых сортов. Вместе с тем вскоре выяснилось, что на
личие волосков типа В сцеплено с рядом нежелательных 
признаков: позднеспелость, низкая урожайность и др. 
(Kalazich, Plaisted, 1991). Ожидается, что с помощью 
молекулярногенетических методов удастся преодолеть 
ассоциацию обусловленной трихомами устойчивости к 
насекомым S. berthaultii с отрицательными признаками 
(Bonierbale et al., 1994).

Механизм воздействия на фитофага железистого опуше
ния довольно хорошо показан в системе взаимодействия 
картофель – колорадский жук Leptinotarsa decemlineata 
Say. Были исследованы две реципрокные популяции от 
скрещивания S. tuberosum и S. berthaultii. Этот материал 
метили RFLPмаркерами, расположенными на расстоя
нии примерно 10 сМ друг от друга. Обнаружены слабо 
экспрессирующиеся локусы количественных признаков 
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(quantitative trait loci – QTL), контролирующие антиксеноз 
и антибиоз к жуку, причем каждый QTL объяснял только 
4–12 % варьирования данного признака. Сравнивали 
локализацию QTL устойчивости и физикохимических 
свойств опушения (густота, активность энзиматического 
побурения, активность полифенолоксидазы, продуциро
вание сложных эфиров). При исследовании первой попу
ляции QTL устойчивости были выявлены в хромосомах 1, 
5, 10, а признаков трихом – в хромосомах 1, 2, 4, 5, 6, 10, 
11. Локализация QTL устойчивости и признаков трихом в 
хромосомах 5 и 10 совпадала. Для второй популяции по
казано, что QTL устойчивости находятся в хромосомах 1 
и 8, признаков трихом – в хромосомах 4, 6, 8, причем 
положение QTL устойчивости и признаков трихом в хро
мосоме 8 совпадает. Таким образом, подтверждена связь 
опушения с устойчивостью к насекомому, однако трихомы 
не обусловливают всю вариацию признака. Так, были вы
явлены лишь QTL устойчивости с сильным эффектом в 
хромосоме 1; механизм же действия этих генов остается 
неизвестным (Bonierbale et al., 1994; Yencho et al., 1996).

В многочисленных публикациях описывается антибио
тическое воздействие содержащихся в картофеле гликоал
калоидов на колорадского жука и цикадку Empoasca fabae 
Harris, однако устойчивость к M. persicae не связана с 
присутствием в растениях гликоалкалоидов (Tingey, 1984; 
Radcliffe et al., 1988). Вместе с тем в опытах (Fragoyiannis 
et al., 1998) у имаго M. persicae, содержавшихся на пита
тельных средах с типичной для картофеля концентрацией 
αхаконина и αсоланина, снижалась плодовитость и 
повышалась смертность; выявлено антибиотическое воз
действие аналогичной диеты и на личинок. При низких 
концентрациях гликоалкалоидов отмечено повышение 
репродукции тли.

При изучении воздействия основных гликоалкалоидов 
картофеля (αхаконин, αсоланин), аглюкона (соланидин), 
а также не содержащегося в картофеле гликоалкалоида 
(αтоматин) и его аглюкона (томатидин) на M. euphorbiae 
обнаружено, что оба «картофельных» гликоалкалоида не 
оказывали летального воздействия, а в низких концен
трациях αхаконин стимулировал питание насекомого. 
Однако аглюконы в высоких концентрациях были детер
рентами питания и вызывали смертность тли. Очевидно, 
насекомое хорошо адаптировано к гликоалкалоидам, при
сутствующим в их природной диете (Güntner et al., 1997). 
Противоречивые результаты получены при исследовании 
воздействия на M. euphorbiae ряда других гликоалкалои
дов и их аглюконов. Полагают, что важную роль при этом 
играют структурные особенности стероидных алкалоидов 
и их аглюконов (Güntner et al., 2000).

Появляется все больше работ, посвященных индуцируе
мой (активной, по Н.И. Вавилову) устойчивости растений 
к фитофагам и связывающих механизмы резистентности 
со сверхчувствительностью – защитной реакцией рас
тения, проявляющейся в быстром локальном отмирании 
клеток в ответ на проникновение вредного организма и 
сопровождающейся накоплением в погибших клетках 
токсических продуктов. Сверхчувствительность типична 
для устойчивости растений к фитопатогенам и отмечена 
при заселении различных культур тлями (Smith, Boyko, 
2007). «Узнавание» растением питающихся тлей приводит 

к активации сигнальных систем, при этом многократно 
повышается концентрация таких соединений, как жасмо
новая и салициловая кислоты, этилен и др. (Smith, Boyko, 
2007). Показано, что узнавание картофелем персиковой 
тли осуществляется с помощью НАДФоксидазной и 
липоксигеназной сигнальных систем (Gosset et al., 2009; 
Kerchev et al., 2012a, b).

Активную защитную роль выполняют белковые со
единения, прежде всего ингибиторы гидролаз фитофагов 
(протеиназ, αамилаз и др.) и лектины. Эти вещества 
присутствуют главным образом в запасающих органах 
растений, а повреждение насекомыми индуцирует их 
накопление. Некоторые гены, контролирующие синтез 
защит ных соединений, клонированы и используются для 
получе ния устойчивых к членистоногим трансгенных 
растений.

Неустойчивый к M. persicae сорт Désirée трансформи
ровали генами, кодирующими хитиназу фасоли (BCH), 
лектин подснежника (GNA) и ингибитор αамилазы пше
ницы (WAI). Две линии – PWG6#85 (трансформирована 
конструкцией WAI/GNA) и PBG6#47 (трансформирова
на BCH/GNA) – обладали антибиозом к тле (Gatehouse 
et al., 1996). 

Имеются и довольно неожиданные сведения о послед
ствиях генетической трансформации. Для визуализации 
трансформированных тканей тандемно используют се
лективный ген nptII (неомицинтрансферазы II) и репор
терный ген gus, кодирующий βглюкуронидазу (GUS). 
Экспрессирующийся в трансгенных растениях картофеля 
белок βглюкуронидаза повышал репродуктивную актив
ность M. persicae, а один из трансформированных клонов 
был более предпочитаем тлей для заселения, чем исход
ный сорт Désirée (Alla et al., 2003; Cherqui et al., 2003). 
На трансформированных геном хитиназы жука Phaedon 
cochleariae растениях M. persicae развивалась быстрее, 
а плодовитость оказалась выше, чем при питании на ис
ходном сорте Désirée (Saguez et al., 2005).

Итак, литературные данные свидетельствуют о несом
ненном генетическом разнообразии рода Solanum L. по 
устойчивости к тлям. Десятки диких видов картофеля об
ладают эффективными системами защиты от M. persicae 
и M. euphorbiae. К сожалению, сведения о физиологи
ческих, биохимических и молекулярных механизмах 
устойчивости растений довольно скудны. Достаточно 
пристально исследовано лишь железистое опушение 
картофеля – неспецифический механизм защиты от на
секомых. С помощью современных методов удалось 
быстро получить межвидовые гибриды картофеля, однако 
широкое использование новых доноров устойчивости 
в селекционных программах сдерживается тесной ас
социацией железистого опушения с нежелательными 
агрономическими признаками. Выявлены и другие, еще 
не идентифицированные факторы устойчивости, лока
лизованные в тканях листа. Для выяснения механизмов 
резистентности настоятельно необходимы исследования 
индуцированной устойчивости картофеля к тлям, которые 
пока находятся на начальной стадии развития.
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