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Y-вирус картофеля (PVY) относят к группе наиболее опасных вирусных 
инфекций этой культуры. Актуальным является выведение сортов кар-
тофеля, устойчивых к широкому набору штаммов PVY, создание исход-
ного  материала  для  такой  селекции  с  комбинацией  генов  устойчиво-
сти из разных источников. Цель работы – (1) с помощью ДНК-маркеров 
генов устойчивости к PVY провести генотипирование коллекции, вклю-
чающей 376 селекционных линий (СЛ) на основе сложных межвидовых 
гибридов, (2) выявить образцы с маркерами генов устойчивости от раз-
ных видов для последующего использования в маркер-опосредованной 
селекции  (МОС или MAS),  (3)  оценить  эффективность ДНК-маркеров 
генов  устойчивости  к  PVY  применительно  к  материалу,  полученному 
с помощью межвидовой гибридизации. Установлено, что наиболее широ-
ко в коллекции представлены СЛ с маркерами RYSC3 гена Ryadg (49,7%), 
Ry364 и RAPD38-530 гена Rychc (соответственно, 50,5% и 45,2%), Yes3-3A 
гена Rysto (29,8%). Маркеры Ry186 гена Rychc и GP122/EcoRV780 гена Ryf-sto 
выявлены лишь у  единичных образцов. Частоты СЛ,  имеющих марке-
ры генов устойчивости к PVY от двух разных видов картофеля, колеба-
лись от 2,7% (маркер Yes3-3a гена Rysto + оба маркера гена Rychc) до 8,5-
9,0% (маркер RYSC3 гена Ryadg + оба маркера гена Rychc или только мар-
кер Ry364 этого гена, соответственно). Всего в коллекции выявлено 134 
СЛ (47,6%), имеющих маркеры генов устойчивости к PVY от двух разных 
видов. Сочетание четырех маркеров к трем генам различного происхож-
дения (Ryadg, Rysto и Rychc) было обнаружено у 27 образцов (7,2%). Крайняя 
или, иначе, экстремальная (от англ. ER-extremely resistant) устойчивость 
к PVY большинства изученных СЛ  (302 из 357) очевидно обусловлена 
наличием у них известных генов устойчивости к этому патогену, кото-
рые  выявляются  с  помощью  использованных  в  работе ДНК-маркеров. 
Тем не менее,  в  коллекции была  значительная доля образцов,  которые 
не имели используемых маркеров генов устойчивости к PVY, но оказались 
устойчивы к вирусу (55 из 61). Также выявлено 13 (3,5%) образцов с ДНК-
маркерами генов устойчивости к PVY, которые были неустойчивы к пато-
гену, что является приемлемым уровнем для первичного маркер-опосре-
дованного отбора исходного селекционного материала. Полученные дан-
ные о наличии маркеров генов устойчивости к PVY и комбинации генов 
устойчивости разного происхождения у СЛ призваны обеспечить более 
эффективное их использование в селекции по сравнению с устойчивыми 
к вирусу линиями, не имеющими соответствующих маркеров.

Ключевые слова: картофель, межвидовые гибриды, маркер-опосредован-
ный отбор, устойчивость к PVY, R гены экстремальной (крайней) устой-
чивости (ER).
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Potato virus Y (PVY) is considered as one of the most harmful virus 
infections of this crop. Thus, it is a topical problem to breed potato vari-
eties resistant against a wide range of PVY strains and to create initial 
breeding material that will have a combination of resistance genes from 
different species. The aim of the study was: (1) to genotype a collection of 
376 breeding lines (BL), developed from complex interspecific hybrids, 
using DNA markers of PVY resistance genes, (2) to identify accessions 
with markers of resistance genes from different species for subsequent use 
in marker assisted selection (MAS), (3) to evaluate the suitability of DNA 
markers of PVY resistance genes for genotyping BL developed through 
interspecific hybridization. It was ascertained that the markers most widely 
represented in the collection were RYSC3 of the Ryadg gene (49.7%), Ry364 
and RAPD38-530 of the Rychc gene (50.5% and 45.2%, respectively), and 
Yes3-3A of the Rysto gene (29.8%). The markers Ry186 of Rychc and GP122/
EcoRV780 of Ryf-sto were found only in some accessions. The frequency 
of occurrence of BL that had markers of PVY resistance genes from two 
different species varied between 2.7% (Yes3-3a marker of Rysto and both 
two markers of Rychc) and 8.5-9.0% (RYSC3 marker of Ryadg and both two 
markers of Rychc, or only Ry364 marker of this gene). In total, the collection 
was found to contain 134 BL (47.6%) with markers of resistance genes from 
two different species. A combination of four markers for three genes of dif-
ferent origin (Ryadg, Rysto and Rychc) was found in 27 BL (7.2%). Extreme 
resistance to PVY of most BL (302 out of 357) was obviously determined 
by the presence in them of the currently used resistance genes detected 
by DNA markers applied in the study. Nevertheless, a significant part of 
accessions (55 of 61) that did not have any markers was resistant to PVY. 
At the same time, 13 BL (3.5%) with the markers were susceptible to the 
virus. Such a level of discrepancies is considered as acceptable for the ini-
tial MAS of breeding material. The obtained data on the presence of the 
markers of PVY resistance genes of different origin and their combination 
in BL ensures a more effective use of such BL in breeding in comparison 
with the BL resistant to the virus, though lacking corresponding markers.

Key words: potato, interspecific hybrids, marker-assisted selection (MAS), 
PVY resistance, R-genes of extreme resistance (ER).
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Введение

Среди  болезней  картофеля  особое  место  занимают 
патологии, вызванные Y-вирусом картофеля (PVY). Пора-
жение растений этим патогеном может приводить к поте-
ре  от  10  до  80%  урожая,  а  при  синергическом  взаимо-
действии  с  другими  вирусами  (PVA,  PVV,  PVX,  PLRV) 
– к практически полной его утрате (Ivanyuk et al., 2005). 
Высокая  патогенность,  повсеместная  распространен-
ность  в мире,  а  также широкое  генетическое  разнообра-
зие  выделенных  изолятов  дали  основание  причислить 
PVY к группе наиболее опасных вирусных инфекций рас-
тений (Scholthof et al., 2011). Проблему защиты картофеля 
от PVY усугубляет наличие нескольких векторов перено-
са инфекции и достаточно быстрая реинфекция оздоров-
ленного семенного материала.

Мониторинг  разнообразия  штаммов  PVY,  проводив-
шийся в Беларуси несколько лет назад, показал, что пре-
обладающим  является  обычный  штамм  PVYO,  в  отли-
чие от Западной Европы, где превалируют некротические 
штаммы.  Не  были  выявлены  наиболее  опасные  реком-
бинантные  некротические  штаммы  PVYNTN  и  PVYN-Wi 
(Blotskaya, 2014). Однако, учитывая географическую бли-
зость  Беларуси  к  странам  Евросоюза,  существует  веро-
ятность  проникновения  и  распространения  на  террито-
рии  республики  новых  опасных штаммов  PVY.  В  связи 
с  этим  большую  актуальность  имеет  так  называемая 
«упреждающая селекция» сортов картофеля, устойчивых 
к  максимально  широкому  набору  изолятов  и  штаммов, 
а не только к циркулирующим в настоящее время, а так-
же  создание  исходного  материала  для  такой  селекции: 
с широкой генетической базой, включающей комбинацию 
генов  устойчивости  из  разных  источников  (Haverkort et 
al., 2016, Fadina et al., 2017).

Основными  механизмами  устойчивости  к  PVY 
являются  гиперчувствительность  (HR  –  hypersensitive 
response)  и  экстремальная  (крайняя)  устойчивость  (ER – 
extreme resistance)  (Cockerham,  1970;  De Ronde et al., 
2014).  Они  представляют  собой  два  варианта  R-генной 
устойчивости,  возникающей  при  взаимодействии  про-
дуктов генов авирулентности патогена и специфических, 
как правило, доминантных моногенно наследуемых генов 
растения  в  соответствии  с  концепцией  «ген  –  на  –  ген» 
(De Ronde et al., 2014). Идентифицированы восемь генов 
гиперчувствительности  Ny  и  пять  Ry-генов,  обеспечи-
вающих устойчивость  к PVY ER-типа. Часть  этих  генов 
была картирована и маркирована. Важное преимущество 
устойчивости ER-типа по сравнению с HR состоит в том, 
что она не связана с возникновением некрозов и не име-
ет  выраженной штаммоспецифичности,  что  обеспечива-
ет достаточно длительную защиту растений от проникно-
вения вирусной инфекции  (De Ronde et al., 2014). Кроме 
того,  некоторые  из  ER-генов  устойчивости  к  PVY  одно-
временно  способны обеспечивать  устойчивость и  к  дру-
гим  вирусам  той  же  группы  (PVA  и/или  PVV).  В  част-

ности,  это  характерно  для Ry-генов  аллотетраплоидного 
дикого вида картофеля Solanum stoloniferum Schltdl. и гек-
саплоидного  вида  S. hougasii  Correll  (Cockerham,  1970; 
Solomon-Blackburn, Barker, 2001а).

Попытки  интрогрессировать  в  культурный  картофель 
экстремальную  устойчивость  к  PVY  от  других  видов 
известны с 1944 года. Однако долгое время существовало 
ограниченное число сортов с ER в силу незначительного 
количества  генетических  ресурсов,  которые  могли  быть 
привлечены  для  гибридизации  с  тетраплоидным  карто-
фелем (Solomon-Blackburn, Barker, 2001b). За исключени-
ем S. tuberosum ssp. andigenum  (Juz. et Bukasov) Hawkes, 
являющегося  источником  гена  Ryadg,  обеспечивающего 
ER  к  PVY и HR  к  PVA и  картированного  на  хромосоме 
XI (Sorri et al., 1999; Kasai et al. 2000; Solomon-Blackburn, 
Barker  2001b),  другие  виды  картофеля,  носители  генов 
Ry  и  Ny,  как  правило,  не  скрещиваются  напрямую  c 
S. tuberosum ssp tuberosum Hawkes.

Кроме  вышеназванного  гена  Ryadg,  представленно-
го  во  многих  сортах  картофеля,  известны  гены  Rysto 
и Ryf-sto  аллотетраплоидного вида S. stoloniferum, Ryhou 
S. hougasii,  контролирующие  в  различных  комбинаци-
ях  крайнюю  устойчивость  к  PVY  с  ER  или  HR  к  PVA 
и  PVV  (Cockerham,  1970;  Solomon-Blackburn,  Barker, 
2001a).  Один  из  этих  генов,  Rysto  обеспечивает  экс-
тремальную  устойчивость  к  PVY  и  PVV  в  сочетании 
с HR к PVА, он картирован на хромосоме XII (Solomon-
Blackburn, Barker 2001а; Flis et al., 2005; Song et al., 2005; 
Song, Schwarzfischer, 2008). Проблема его использования 
в  селекции связана не только со сложностью интрогрес-
сии  при  межвидовой  гибридизации,  но  и  с  тем,  что  его 
наличие  в  сортах  картофеля  ассоциировано  с  цитоплаз-
матической  мужской  стерильностью  (ЦМС).  Из-за  это-
го  сорта  с Rysto, как  правило,  могут  быть  использованы 
в  скрещиваниях  только  в  качестве  материнских  образ-
цов. Ген Ryf-sto, также картированный на хромосоме XII, 
в отличие от Rysto не связан с ЦМС. Для него не отмече-
на  связь  с  устойчивостью  к  другим Potyvirus  (Flis et al., 
2005).

В качестве перспективного источника  генов устойчи-
вости  к  PVY  рассматривают  дикий  южноамериканский 
вид S. chacoense Bitter. Этот диплоидный вид достаточно 
легко  скрещивается  с  дигаплоидами  культурного  карто-
феля, что позволяет получать селекционные линии-источ-
ники  устойчивости  к  PVY.  Такие  линии,  хотя  и  менее 
активно, чем селекционный материал на основе S. tubero-
sum ssp.  andigenum  и  S. stoloniferum,  начали  использо-
вать селекционеры в программах на устойчивость к PVY 
в  Европе  и  Северной  Америке  (Fulladolsa et al.,  2019). 
Ген Rychc  устойчивости  к PVY от S. chacoense  картиро-
ван на хромосоме IX (Hosaka et al., 2001; Sato et al., 2006). 
Он  был  успешно  интрогрессирован  в  некоторые  сорта 
японской селекции (Mori et al., 2012). ДНК-маркеры это-
го гена также были выявлены в отдельных сортах россий-
ской  селекции  и  многочисленных  селекционных  линиях 
(Biryukova et al., 2015).
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Разработан  ряд ДНК-маркеров R-генов  устойчивости 
к  PVY,  которые  используются  в  селекционных  програм-
мах  разных  стран  для  выявления  источников  соответ-
ствующих  генов  (преимущественно  в  сортах  картофе-
ля)  и  прослеживания  их  интрогрессии  в  селекционный 
материал  (Flis et al.,  2005;  Ottoman  et  al.,  2009;  Song, 
Schwarzfischer,  2008; Vales et al.,  2010; Mori et al.,  2012; 
Zimnoch-Guzowska et al., 2013; Fulladolsa et al., 2019).

В Научно-практическом центре НАН Беларуси по кар-
тофелеводству и плодоовощеводству  в  рамках  специаль-
ной  программы  создан  обширный  селекционный  мате-
риал  с  высокой устойчивостью к PVY и PVX на  основе 
межвидовых  гибридов  с  рядом  диких  и  примитивных 
культурных  видов  картофеля  (Rusetskiy,  2018).  Целью 
настоящей работы было:  (1) с использованием ДНК-мар-
керов  генов  устойчивости  к  PVY  провести  генотипиро-
вание коллекции,  включающей 376  селекционных линий 
(СЛ),  полученных  на  основе  сложных  межвидовых 
гибридов, (2) выявить образцы с маркерами генов устой-
чивости от разных видов для последующего использова-
ния в маркер-опосредованной селекции (МОС или MAS), 
(3) оценить эффективность ДНК-маркеров генов устойчи-
вости  к  PVY  применительно  к  материалу,  полученному 
с помощью межвидовой гибридизации.

Материал и методы

Растительный  материал.  В  качестве  материа-
ла  использовали  376  селекционных  линий  (далее  СЛ), 
представляющих  собой  тетраплоидные  сложные  меж-
видовые  гибриды,  полученные  в  результате  многосту-
пенчатых  скрещиваний  и  отбора  устойчивых  образцов 
(помимо  основных,  использованных  в  скрещиваниях 
видов  S. chacoense,  S. acaule  Bitter,  S. andigenum  Juz.  et 
Bukasov  и  S. stoloniferum  в  гибридах  также  присутство-
вал  генетический  материал  S. rybinii  Juz.  et  Bukasov, 
S. demissum  Lindl.,  S. berthaultii  Hawkes,  S. microdontum 
Bitter, S. bulbocastanum Dunal et Poir., S. hougassii Correll, 
S. gourlayi,  S. kurtzianum  Bitter  et  Wittm.,  S. brevicaule 
Bitter,  S. boergery,  S. etuberosum  Lindl.  и  др.),  а  также 
восемь  сортов  картофеля,  известных  своей  устойчиво-
стью к PVY: Esta, Bonus, Bazsta, Barycz, Гармония, Пер-
шацвет,  Рубин  и  Юлия  из  коллекции  Научно-практи-
ческого  центра  Национальной  академии  наук  Беларуси 
по картофелеводству и плодоовощеводству.

Фенотипическая  оценка  устойчивости  образцов 
к  PVY.  Уровень  устойчивости  генотипов  к  вирусной 
инфекции определяли методом иммуноферментного ана-
лиза после искусственного заражения вирусом. Для при-
готовления  инокулюмов  листья  табака  сорта  Samsun, 
инфицированные  штаммами  PVYO,  PVYN  и  PVYNTN, 
а также PVA, растирали в ступке с добавлением фосфат-
ного буфера. Заражение исследуемого материала (3-5 рас-
тений  каждого  образца)  осуществляли  путем  втирания 

губкой  суспензии  в  поверхность  листьев,  предваритель-
но опудренных карборундом. Иммуноферментный анализ 
на  наличие  исследуемых  вирусов  проводили  через  4-5 
недель после инокуляции (Rusetskiy, 2018).

Молекулярный  анализ.  Выделение  и  очистку  пре-
паратов  ДНК  из  свежесобранных  или  замороженных 
при  -70o C  листьев  картофеля,  взятых  из  среднего  яру-
са  куста,  проводили  после  растирания  образцов  в  жид-
ком  азоте  с  помощью  стандартного  набора  для  выделе-
ния ДНК из растительной ткани («Plant DNA Preparation 
Kit»  производства  фирмы  «Jena  Bioscience»,  Германия) 
по  методике  производителя  китов  с  внесенными  нами 
специально  для  картофеля  незначительными  модифика-
циями.  Качество  и  активность  препаратов  ДНК  опреде-
ляли  после  спектрофотометрии  и  электрофореза  в  ага-
розном  геле,  а  также  основываясь  на  результатах  ПЦР 
c  парой  праймеров  BCH-2  к  консервативной  последо-
вательности  из  гена  bсh  гидроксилазы  бета-каротина 
(Brown  et  al.,  2006).  Скрининг  селекционного  матери-
ала  на  наличие  R-генов  устойчивости  к  PVY  осущест-
вляли  с  использованием  следующих  ПЦР-маркеров. 
Для  идентификации  гена Rуadg использовали  SCAR-мар-
кер  RYSC3321  (Kasai  et  al.,  2000).  Наличие  в  материале 
гена Rysto выявляли с помощью STS маркера YES3-3A341 
(Song, Schwarzfischer,  2008),  а  гена Ryf-sto  −  с помощью 
CAPS-маркера  GP122/EcoRV718  (Flis  et  al.,  2005).  Для 
детекции  гена  Rychc  применяли  три  маркера:  RAPD38-
530 (Hosaka et al., 2001), STS маркеры Ry186587 (Mori et al., 
2011) и Ry364370 (Mori et al., 2012).

Для  приготовления  реакционной  смеси  для  ПЦР 
использовали  Taq-ДНК-полимеразу  и  сопутствующие 
реактивы  производства  «ДИАЛАТ»  (Москва,  Россия) 
или  ОДО  «Праймтех»  (Минск,  Беларусь).  Праймеры 
синтезированы  в  ОДО  «Праймтех».  Реакцию  рестрик-
ции продуктов  амплификации  с  парой праймеров GP122 
проводили  с  помощью  фермента  EcoRV  производства 
«Thermo Scientific» в буферной среде Red 1× при постоян-
ной температуре 37oC в течение 16 часов.

Разделение  продуктов  амплификации  проводили 
в  1,5%  агарозном  геле  в  трис-ацетатном  буфере  (ТАЕ) 
в  течение  2,5-3  ч  при  напряжении  50-60  V  и  силе  тока 
6  мА  для  выявления  RAPD  маркера  38-530  и  1–1,5  ч 
при напряжении 80 V и  силе  тока 6 мА для SCAR, STS 
и CAPS маркеров. Визуализацию результатов электрофо-
реза осуществляли с использованием трансиллюминатора 
или прибора для документирования гелей.

При  идентификации  гена  Rychc  с  помощью  маркера 
Ry364  (Mori  et  al.,  2012) в качестве положительного сиг-
нала принимали фрагмент размером 370 пн (размер, соот-
ветствующий секвенированной области генома), а не 289 
пн,  предлагавшийся  разработчиками маркера  (Voronkova 
et al., 2017а).

Статистическая  обработка  данных.  Для  оценки 
сопряженности  наличия  маркеров  генов  крайней  устой-
чивости к PVY и фенотипическим проявлением признака 
использовали коэффициент ассоциации rA. (Lakin, 1980).
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Результаты 
 

Представленность в коллекции сортов 
 и селекционных линий маркеров 

генов устойчивости к PVY.

В  результате  анализа  использованных  в  работе 
сортов  картофеля,  известных  своей  высокой  устойчи-
востью  к  PVY,  установлено,  что  устойчивость  к  патоге-

ну сортов польской селекции Barycz, Bazsta и немецкого 
сорта Bonus, очевидно, обусловлена наличием у них гена 
Rychc,  а  у  немецкого  сорта  Esta  −  гена Rysto.  ДНК-мар-
кер  Yes3-3a  гена  Rysto  также  выявлен  у  нового  сорта 
белорусской  селекции  Першацвет,  а  у  сорта  Гармония 
имелись  маркеры  генов  Rychc и  Ryadg.  У  сортов  Рубин 
и Юлия  изучаемые  маркеры  генов  устойчивости  к  PVY 
не обнаружены. Ни у одного из сортов не были выявлены 
ДНК-маркеры Ry186 гена Rychc и GP122/EcoRV718 гена 
Ryf-sto (табл. 1).

Таблица 1. ДНК-маркеры генов устойчивости к PVY, выявленные 
у использованных в работе сортов картофеля

Table 1. DNA markers of PVY resistance genes revealed in the studied potato varieties

Сорт
Гены устойчивости к PVY и соответствующие ДНК-маркеры*

Rychc Ryadg Rysto Ryf-sto
Ry364 RAPD 38-530 Ry186 RYSC3 Yes3-3a GP122/EcoRV718

Barycz 1 0 0 0 0 0
Bazsta 1 1 0 0 0 0
Bonus 1 1 0 0 0 0
Esta 0 0 0 0 1 0
Гармония  0 1 0 1 0 0
Першацвет  0 0 0 0 1 0
Рубин  0 0 0 0 0 0
Юлия  0 0 0 0 0 0
Итого 3 3 0 1 1 0

*1 – маркер присутствует, 0 – маркер не выявлен
*1 – presence of the marker, 0 – absence of the marker

Оценка  коллекции  селекционных  линий  картофеля 
на наличие маркеров  генов  экстремальной устойчивости 
к  PVY  показала  высокий  уровень  (83,8%)  представлен-
ности в ней генотипов, обладающих хотя бы одним мар-
кером из изучаемого набора. В среднем на один генотип 
приходилось 1,8 маркера.

Распределение  по  встречаемости  определенных  мар-
керов  было  неравномерным.  Высокой  (49,7%)  оказа-
лась в коллекции доля генотипов с маркером RYSC3 гена 
Ryadg.  Маркер  Yes3-3A  гена  Rysto,  интрогрессированно-
го от аллотетраплоидного вида S. stoloniferum, был выяв-
лен у 29,8% образцов. Напротив, маркер GP122/EcoRV-718 

к  другому  гену  устойчивости  Ryf-sto от  этого  дико-
го вида был обнаружен лишь в двух образцах: CЛ 196н-
31  и  66y09-11.  Также  редким  оказался  маркер  Ry186, 
способный  выявлять  гены  устойчивости  к  PVY  Rychc 
от S. chacoense и Ny-smira от S. tuberosum  ssp.  tuberosum 
(Tomczyńska  et  al.,  2014).  Он  обнаружен  лишь  в  восьми 
СЛ (2,1% коллекции). Причем в семи случаях он присут-
ствовал одновременно с RAPD38-530. Частота двух дру-
гих маркеров гена Rychc (RAPD38-530 и Ry364) в коллек-
ции  оказалась  высокой:  45,2%  и  50,5%,  соответственно. 
Частота СЛ, несущих оба названных маркера,  была рав-
ной 25,5% (табл. 2).
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Таблица 2. Представленность маркеров генов устойчивости к PVY у устойчивых 
и неустойчивых к вирусу селекционных линий картофеля

Table 2. Representation of markers for PVY resistance genes among 
resistant and sensitive to the virus potato breeding lines

Наличие/отсутствие маркеров
Количество выявленных образцов (шт.)

Имеющих маркер, доля в 
коллекции (%)

В том числе 
устойчивых

В том числе 
неустойчивых

RYSC3 24 (6,4) 22 2

Yes3-3a 12 (3,2) 12

RAPD38-530 22 (6,0) 22

Ry364 32 (8,5) 32

Ry186 1 (0,27) 1

RAPD38-530 + Ry186 2 (0,53) 1 1

RAPD38-530 + Ry364 27 (7,2) 26 1

RYSC3+ Yes3-3a 15 (4,0) 15

RYSC3+ RAPD38-530 18 (4,8) 15 3 (2)*

RYSC3+ (RAPD38-530+Ry186) 2 (0,53) 2

RYSC3+ Ry364 34 (9,0) 32 2

RYSC3+ (RAPD38-530 + Ry364) 32 (8,5) 32

Yes3-3a+RAPD38-530 12 (3,2) 12

Yes3-3a+ Ry364 10 (2,7) 10

Yes3-3a+ (RAPD38-530 + Ry186) 1 (0,27) 1

Yes3-3a+ (RAPD38-530 + Ry364) 10 (2,7) 10

RYSC3+ Yes3-3a+RAPD38-530 15 (4,0) 15

RYSC3+ Yes3-3a+ (RAPD38-30+Ry186) 2 (0,53) 2

RYSC3+ Yes3-3a+ Ry364 18 (4,8) 17 1

RYSC3+ Yes3-3a+ (RAPD38-530 + Ry364) 27 (7,2) 24 3

Без маркеров 61 (16,2) 55 6

Итого: 376 357 19

* в том числе два образца с устойчивостью гиперчувствительного типа
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Сочетание генов устойчивости к PVY из 
разных источников у образцов коллекции.

Так  как  частоты  СЛ  с  маркерами  Ry186  и  GP122/
EcoRV718  были  низкими,  их  при  анализе  «пирамидиро-
вания»  генов  устойчивости  не  учитывали.  Частоты  СЛ, 
имеющих  маркеры  генов  устойчивости  к  PVY  от  двух 
разных  видов  картофеля,  колебались  от  2,7%  (мар-
кер Yes3-3a  гена Rysto  +  оба  маркера  гена Rychc)  до  8,5-
9,0% (маркер RYSC3 гена Ryadg + оба маркера гена Rychc 
или  только  маркер  Ry364  этого  гена,  соответствен-
но). Всего в  коллекции выявлено  134 СЛ  (47,6%), имею-
щих маркеры генов устойчивости к PVY от двух разных 
видов. Сочетание четырех маркеров к трем генам различ-
ного происхождения (Ryadg, Rysto и Rychc) было обнаруже-
но у 27 образцов (7,2%) (табл. 2).

Корреляция между наличием маркеров 
у СЛ и их устойчивостью к PVY.

Выявлено  13  образцов  (3,5%)  с  ДНК-маркерами 
генов  устойчивости  к  PVY,  которые  были  неустойчивы 
к  патогену  или  имели  устойчивость  гиперчувствитель-
ного  типа.  Как  правило,  они  несли  маркер  RYSC3  гена 
Ryadg,  либо  сочетание  этого  маркера  с  одним  из  марке-
ров гена Rychc. Из числа неустойчивых СЛ выявлено три 
линии (0,8%), имевшие все четыре маркера к трем генам 
устойчивости к вирусу. В изученной коллекции селекци-
онных  линий  представлена  значительная  доля  образцов, 
которые не имели тестируемых маркеров генов устойчи-
вости к PVY, но оказались устойчивы к вирусу (55 из 61) 
(табл.  2).  В  целом  по  опыту  коэффициент  ассоциации 
между устойчивостью к PVY и наличием маркеров генов 
устойчивости rA = 0,096 (незначим).

Обсуждение

Использованные  в  работе  сорта  картофеля  по  дан-
ным  фенотипической  оценки  показали  высокую  экстре-
мальную  устойчивость  к  PVY.  Из  литературы  известно, 
что  у  сорта  Esta  эта  устойчивость  обусловлена  наличи-
ем  гена  Rysto (Song,  Schwarzfischer,  2008).  Предполагае-
мая  природа  устойчивости  к  вирусу  (наличие  маркеров 
известных генов устойчивости) остальных сортов,  в  том 
числе  использованных  в  работе  новых  сортов  белорус-
ской  селекции,  определена  впервые. Как  видим, исполь-
зованные сорта не отличались разнообразием имеющих-
ся  у  них  генов  устойчивости  к  PVY:  у  четырех  из  них 
выявлены  маркеры  гена  Rychc,  два  имели  маркер  гена 
Rysto  и  один  сорт  −  маркер  гена Ryadg. Поскольку  имеет-
ся намерение использовать их  в  селекционных програм-

мах в качестве источников устойчивости к PVY, получен-
ная  в  работе информация позволит оптимизировать  этот 
процесс (применять МОС к сортам, у которых выявлены 
маркеры генов устойчивости).

Коллекция  проанализированных  СЛ  выгодно  отлича-
лась от сортов высокой частотой маркеров генов устойчи-
вости к PVY, что, очевидно, является результатом селек-
ции,  включающей  многоступенчатую  гибридизацию 
с  привлечением  в  качестве  родительских форм источни-
ков  соответствующих  генов  и  жесткий  отбор  в  соответ-
ствии с фенотипическим проявлением признака. Не была 
неожиданной насыщенность коллекции образцами с мар-
керами  генов  Ryadg и  Rychc. Первый  из  этих  генов  про-
исходит  от  S. tuberosum  ssp.  andigenum,  который  имеет 
давнюю  историю  использования  в  селекционной  прак-
тике  (Cockerham,  1970;  Ross,  1986;  Solomon-Blackburn, 
Barker,  2001b),  так  как  относительно  хорошо  скрещива-
ется  с  культурным картофелем. В  связи  с  этим  ген Ryadg 
представлен  во  многих  современных  сортах  и  селекци-
онных  линиях.  Источник  гена  Rychc  диплоидный  вид 
S. chacoense также  хорошо  скрещивается  с  дигаплоида-
ми  культурного  картофеля. Он  представлен  в  коллекции 
Научно-практического  центра  Национальной  академии 
наук Беларуси по картофелеводству и плодоовощеводству 
большим  числом  оцененных  на  устойчивость  к  вирусу 
генотипов  различного  происхождения  и  перспективных 
линий на их основе. Он активно включался в гибридиза-
цию на протяжении ряда лет.

Как  видно из  таблицы 2,  практически  во  всех  случа-
ях  частота  генотипов  с  двумя  и  более  маркерами  генов 
устойчивости  к  PVY  от  разных  видов  была  значитель-
но ниже по  сравнению с частотами маркеров отдельных 
генов устойчивости (во всех случаях ниже 10%). Очевид-
но,  эффективность  «пирамидирования»  генов  устойчи-
вости,  происходящих из  разных источников,  с  помощью 
классической селекции картофеля, проводимой на тетра-
плоидном  уровне  по  данным  фенотипической  оценки, 
достаточно  низкая. Применение  методов МОС  позволит 
существенно повысить эффективность селекции, направ-
ленной на создание таких линий, особенно в случае при-
менения  отбора  на  диплоидном  уровне  с  последующим 
удвоением  хромосом  у  отобранных  линий  (Voronkova  et 
al., 2017b).

Тем не менее, в результате скрининга коллекции уда-
лось выделить достаточно большое количество СЛ, име-
ющих маркеры двух и более  генов устойчивости к PVY, 
в  том  числе  27  СЛ  с  маркерами  трех  изучаемых  генов 
(табл. 2). Среди взятых в анализ сортов картофеля оказал-
ся только один сорт с маркерами двух генов устойчивости 
к PVY (Гармония) (табл. 1).

Создание  селекционных  линий  с  комплексом  генов, 
происходящих  из  разных  источников  и  имеющих  раз-
ную локализацию в геноме, очень перспективно. Во-пер-
вых,  они  удовлетворяют  требованиям  так  называемой 
«упреждающей»  селекции  (Haverkort  et  al.,  2016;  Fadina 
et al., 2017). Во-вторых, использование в селекции линий 

Plant Biotechnology and Breeding 2019;2(4)
11



с  несколькими  генами  устойчивости  к  патогену  повы-
шает вероятность того, что хотя бы один из них удастся 
передать потомству.

Отдельного  обсуждения  заслуживает  проблема  при-
менимости  известных  маркеров  генов  устойчивости 
для  исследования  селекционного  материала,  отлич-
ного  от  простых  межсортовых  гибридов.  В  частно-
сти,  использованную  в  работе  коллекцию СЛ  составили 
образцы с богатой родословной, полученные в результа-
те  многоступенчатых  скрещиваний  межвидовых  гибри-
дов с участием нескольких видов картофеля (в том числе 
S. tuberosum  ssp. andigenum, S. stoloniferum, S. chacoense, 
а также S. acaule, S. demissum, S. gourlai, S. rybinii и др.) 
(Rusetskiy, 2018).

Как  видно  из  полученных  результатов,  в  коллек-
ции было выявлено достаточно большое число устойчи-
вых к вирусу образцов, у которых не были детектирова-
ны оцениваемые маркеры генов устойчивости. Напротив, 
наблюдали  несколько  случаев  наличия  маркеров  генов 
устойчивости  к  PVY  у  неустойчивых  образцов.  Среди 
основных  причин  несовпадения  оценок  наличия/отсут-
ствия  маркера  и  фенотипического  проявления  признака, 
имеющих генетический характер и не связанных с мето-
дическими  ошибками  проведения  эксперимента,  следу-
ет выделить следующее. Очевидно, устойчивость к PVY 
отдельных СЛ, не имеющих соответствующих маркеров, 
могла  определяться  генами,  отличными  от  изучаемых. 
Например,  это  могли  быть  HR-гены.  Кроме  того,  гены 
крайней  (экстремальной)  устойчивости  к  PVY  имеют-
ся у таких видов как S. acaule, S. demissum и S. spegazzinii 
Bitter  (Ross,  1986),  присутствие  которых  в  родословной 
изученных  образцов  высоко  вероятно.  В  данном  иссле-
довании  не  проводили  анализ  на  наличие  SSR  маркера 
STM1031273+275,  позволяющего  идентифицировать  харак-
терный для ряда образцов S. stoloniferum локус, ассоции-
рованный с экстремальной устойчивостью к PVY, карти-
рованный на хромосоме V (Voronkova et al., 2016).

Наиболее  часто  встречаемый  тип  ДНК-маркеров  – 
это  фланкирующие  ген  участки  ДНК,  наличие  которых 
у  гибридных  растений  из  расщепляющейся  популяции 
косегрегирует  с фенотипическим проявлением признака. 
Следовательно,  одной  из  причин  неправильных  резуль-
татов  генотипирования  СЛ  может  быть  рекомбинация 
между маркером и  самим  геном. Это может  относиться, 
например,  к  маркеру  RAPD38-530  гена Rychc,  для  кото-
рого была показана частота рекомбинации 16,3% (Hosaka 
et  al.,  2001).  Хотя  в  нашем  эксперименте  встречаемость 
маркеров  гена  Rychc  RAPD38-530  и  Ry364  среди  СЛ 
была  примерно  одинаковой,  при  анализе  расщепления 
в гибридных популяциях, полученных с носителями обо-
их  маркеров,  их  соотношение  в  ряде  случаев  оказалось 
примерно  2  :  1  (Rusetskiy, Voronkova,  2017).  По-видимо-
му, не  во всех  случаях,  когда присутствует один из мар-
керов,  особенно  RAPD38-530,  может  происходить  его 
совместное наследование с  геном Rychc. Очевидно, наи-
больший интерес в качестве источников гена Rychc пред-

ставляют  образцы,  несущие  одновременно  оба  маркера. 
Таких образцов в исследованной коллекции оказалось 96 
(25,5%).

Появление ложно-положительных результатов, в част-
ности, с участием образцов-носителей гена Rychc, может 
быть  связано  с  их  чувствительностью  к  некоторым 
рекомбинантным  штаммам  PVY.  В  работе  Н.  Зотеевой 
(Zoteyeva et al., 2012) было показано, что разные геноти-
пы S. chacoense по-разному реагировали на комплексное 
заражение  PVY:  часть  генотипов  оказалась  устойчивой 
ко  всем штаммам,  тогда  как  некоторые  из  них  проявля-
ли  устойчивость  к  одним  штаммам  и  чувствительность 
к другим.

В  некоторых  случаях  ДНК-маркеры  выявляют  обла-
сти  консервативных  последовательностей,  характер-
ные  не  только  для  гена,  к  которому  они  создавались, 
но и для других генов, связанных с устойчивостью к раз-
ным патогенам. К таким маркерам относится, например, 
маркер  гена  Ryadg  RYSC3  (Sorri  et  al.,  1999;  Kasai  et  al., 
2000).  Маркер  RAPD38-530  гена  Rychc  может  прояв-
лять специфичность не только к этому гену, но и в отно-
шении  генов  гиперчувствительного  типа  (Ny).  Создан-
ный  на  его  основе  маркер  Ry186  оказался  пригодным 
для выявления гена Nysmira, происходящего, скорее все-
го, от S. tuberosum и впервые выявленного в сорте Sarpo 
Mira (Tomczyńska et al., 2014).

Как  маркеры,  фланкирующие  ген,  так  и  внутриген-
ные  маркеры  могут  не  выявлять  аллельные  варианты 
гена  или  прилегающих  к  нему  областей  генома,  кото-
рые имеют  структурные различия по  сравнению с  теми, 
что  использовались  при  разработке  маркеров.  Следует 
иметь в виду, что маркеры разрабатываются для опреде-
ленных  случаев  интрогрессии  генов  устойчивости. Если 
маркированный ген представлен в коммерческих сортах, 
происходящих  от  одной  линии,  то  он  будет  эффективно 
выявляться с помощью соответствующего маркера. Одна-
ко этот маркер может оказаться неэффективным по отно-
шению  к  сортам,  ведущим  свое  происхождение  от  дру-
гих  образцов  дикого  вида.  Например,  маркер  гена  Rysto 
Yes3-3A,  созданный  на  основе  AFLP  фрагмента  ДНК, 
ассоциированного  с  ER  в  расщепляющейся  популяции 
гибридов  немецкого  сорта  Assia,  с  высокой  точностью 
идентифицировал этот ген и в других устойчивых к PVY 
сортах немецкой селекции, а также некоторых венгерских 
и польских сортах, и в селекционных линиях, происходя-
щих от S. stoloniferum. В то же время он не был обнару-
жен  в  устойчивых  к  PVY  сортах  голландской  селекции 
Corine  и  Sante,  ведущих  свое  происхождение  от  другого 
образца этого дикого вида (Song, Schwarzfischer, 2008).

Сказанное  выше  не  ставит  под  сомнение  возмож-
ность  широкого  применения  ДНК-маркеров  для  детек-
ции  генов  устойчивости  из  разных  источников.  В  част-
ности,  Д.  П.  Т.  Валконен  с  соавторами  (Valkonen  et  al., 
2008)  показали  пригодность  известных  маркеров  ER 
к PVY (Song et al., 2005; Flis et al., 2005) для идентифика-
ции гена Rysto в селекционном материале Международно-
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го центра по картофелю. Как видно из результатов насто-
ящего исследования, экстремальная устойчивость к PVY 
большинства  изученных  СЛ  (302  из  357)  очевидно  обу-
словлена  наличием  у  них  известных  генов  устойчиво-
сти  к  этому  патогену,  которые  выявляются  с  помощью 
использованных в работе ДНК-маркеров.

Несмотря  на  отмеченные  в  работе  расхождения 
в  оценках,  связанных  с  наличием/отсутствием  марке-
ров  генов  устойчивости  к  PVY  и  фенотипическим  про-
явлением  признака,  следует  признать,  что  количество 
имеющих маркеры  неустойчивых  образцов  в  настоящем 
эксперименте  оказалось  относительно  небольшим  (13 
образцов, 3,5%). Можно признать это приемлемым уров-
нем  для  первичного  маркер-опосредованного  отбора 
исходного  селекционного  материала.  Низкий  коэффи-
циент  ассоциации  между  этими  оценками  был  обуслов-
лен  большим  количеством  устойчивых  СЛ  (55  образ-
цов),  не  имеющих маркеров  генов  устойчивости  к  PVY. 
Аналогичная  закономерность  была  отмечена  в  рабо-
те  Е.  В.  Рогозиной  с  соавторами  (Rogozina  et  al.,  2019) 
при  исследовании  межвидовых  гибридов  картофе-
ля.  Устойчивые  к  PVY  селекционные  линии,  не  имею-
щие маркеров генов устойчивости к PVY, отмечены так-
же  в  работах  А. К.  Фулладоза  и  К.  Ни  с  соавторами 
(Fulladolsa  et  al.,  2015;  Nie  et  al.,  2016)  и  других.  Такие 
линии могут представлять интерес для селекции. Однако 
применительно к ним не могут быть использованы мето-
ды маркер-опосредованного отбора.

Заключение

Полученные  в  настоящем  исследовании  данные 
о  наличии  маркеров  генов  устойчивости  к  PVY  и  ком-
бинации  генов  устойчивости  разного  происхождения 
у  ряда  образцов  коллекции  призваны  обеспечить  более 
эффективное их использование в селекции по сравнению 
с устойчивыми к вирусу линиями, не имеющими соответ-
ствующих маркеров. Результаты проведенного генотипи-
рования,  фенотипической  оценки  отобранных  по  марке-
рам генов устойчивости к PVY СЛ, а также последующая 
оценка  аллельного  состояния  имеющихся  у  них  генов 
устойчивости  по  данным  анализа  наследования  соответ-
ствующих  ДНК-маркеров  у  их  потомства  позволят  ото-
брать наиболее ценные родительские линии для выведе-
ния устойчивых к вирусам сортов картофеля.
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