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Актуальность. Устойчивость к патогенам – важный селекционный признак сорта. Опасным заболеванием земляники 
является фитофторозная корневая гниль (Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman). Выявление закономерностей 
наследования генетических детерминант устойчивости и идентификация перспективных генотипов является важ-
ным этапом селекционной работы по созданию устойчивых к фитофторозу сортов. Цель исследования – выявление 
закономерностей наследования маркера SCAR-R1A, сцепленного с геном Rpf1 устойчивости к фитофторозной корне-
вой гнили, в гибридном потомстве земляники. 
Материалы и методы. Объектами исследования служили сорта земляники ‘Былинная’, ‘Олимпийская надежда’, ‘При-
влекательная’, ‘Фейерверк’, а также гибридные сеянцы комбинаций скрещивания Былинная × Олимпийская надежда, 
Былинная × Фейерверк, Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × Былинная, Фейерверк × Былинная. 
Для идентификации гена Rpf1 использовали доминантный маркер SCAR-R1A. 
Результаты и выводы. В гибридной комбинации Былинная × Олимпийская надежда количество сеянцев с предпола-
гаемым аллелем резистентности Rpf1 (маркер SCAR-R1A присутствует) составило 33,3% от общего количества форм, 
в комбинации Былинная × Фейерверк – 37,2%, комбинации Олимпийская надежда × Былинная – 39,4%, комбинации 
Привлекательная × Былинная – 39,6%, комбинации Фейерверк × Былинная – 36,2%. Среднее количество сеянцев с ал-
лелем Rpf1 по изучаемым комбинациям скрещивания составило 37,1%. Оценка соответствия фактического расщепле-
ния теоретическому по критерию χ2 подтвердила моногенный характер наследования изучаемого признака и соотно-
шение частот наследования маркерных фрагментов гена Rpf1 как 1 : 1, следовательно все идентифицированные сеян-
цы с предполагаемым аллелем Rpf1 характеризуются гетерозиготным генотипом (Rpf1rpf1). Выявлены перспектив-
ные для вовлечения в селекционный процесс гибридные сеянцы земляники: 62-41 (Былинная × Фейерверк), 65-17, 
65-24 (Олимпийская надежда × Былинная), 69-29 (Фейерверк × Былинная).
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Analysis of the inheritance of the marker SCAR-R1A, linked to the Rpf1 
red stele root rot resistance gene, in strawberry hybrid progeny

Background. Resistance to pathogens is an important breeding trait of a cultivar. Red stele root rot (Phytophthora fragariae var. 
fragariae Hickman) is a dangerous root disease. Revealing the patterns of resistance inheritance and identifying promising 
genotypes is an important stage in the development of strawberry cultivars resistant to red stele root rot. The purpose of the 
study was to identify patterns of inheritance for the SCAR-R1A marker, linked to the Rpf1 red stele root rot resistance gene, in 
the strawberry hybrid combinations. 
Materials and methods. The target materials were the strawberry cultivars ‘Bylinnaya’, ‘Olimpiyskaya Nadezhda’, ‘Privlekatel-
naya’ and ‘Feyyerverk’, and hybrid seedlings of the cross combinations Bylinnaya × Olimpiyskaya Nadezhda, Bylinna-
ya × Feyyerverk, Olimpiyskaya Nadezhda × Bylinnaya, Privlekatelnaya × Bylinnaya, and Feyyerverk × Bylinnaya. The Rpf1 gene 
was identified with the marker SCAR-R1A. 
Results and conclusion. For the hybrid combination Bylinnaya × Olimpiyskaya Nadezhda, the percentage of seedlings with an 
Rpf1 resistance allele was 33.3%. For the combination Bylinnaya × Feyyerverk, their percentage was 37.2%; for Olimpiyskaya 
Nadezhda × Bylinnaya, 39.4%; for Privlekatelnaya × Bylinnaya, 39.6%; and for Feyyerverk × Bylinnaya, 36.2%. The average 
percentage of seedlings with an Rpf1 allele for the studied combinations was 37.1%. Assessment of the compliance between the 
observed segregation and theoretical one according to the χ2 criterion confirmed the monogenic character of the studied trait 
and the Mendelian ratio of inheritance frequencies for the marker fragments of the Rpf1 gene as 1 : 1. Therefore, all identified 
seedlings with an Rpf1 allele are characterized by a heterozygous genotype. Strawberry hybrids promising for breeding were 
identified: 62-41 (Bylinnaya × Feyyerverk), 65-17, 65-24 (Olimpiyskaya Nadezhda × Bylinnaya), and 69-29 (Feyyerverk × By-
linnaya).
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Введение

Устойчивость к грибным п атогенам – одна из важ-
нейших характеристик любого сорта растений. Земля-
ника садовая (Fragaria × ananassa Duch.) восприимчива 
ко многим заболеваниям, поражающим все органы ра-
стений: листья, корни, цветки, плоды. Одними из наи-
более опасных заболеваний растений земляники явля-
ются заболевания корневой системы. К их числу отно-
сится фитофторозная корневая гниль, возбудителем 
которой является облигатный фитопатоген из отдела 
Oomycota – Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman 
(Adams et al., 2020; Xiao et al., 2021). Согласно перечню 
Европейско-средиземноморской организации по защи-
те растений (EPPO) P. fragariae var. fragariae относится 
к карантинным патогенам класса A2 (Hughes et al., 
2000).

У пораженных фитофторозом растений земляники 
происходит отмирание придаточных корней, более 
крупные (проводящие) корни оголяются, иссушаясь 
книзу («крысиный хвост»). Центральный цилиндр та-
ких корней на продольном срезе имеет красный цвет, 
что является характерным диагностическим призна-
ком заражения земляники P. fragariae var. fragariae. 
В пораженных тканях корня образуются ооспоры пато-
гена. Наблюдается угнетение ростовых процессов 
и увядание растений (Sasnauskas et al., 2007; Newton 
et al., 2010). 

Устойчивость к фитофторозной корневой гнили 
у сор тов и гибридов земляники обусловлена наличием 
в геноме генов расоспецифической устойчивости, ком-
плементарных генам авирулентности патогена (Van de 
Weg, 1997). В настоящее время считается, что у земляни-
ки существует не менее 11 генов устойчивости к P. fraga-
riae var. fragariae (Adams et al., 2020), из которых наиболь-
ший вклад в формирование устойчивости вносят три 
гена: Rpf1, Rpf2 и Rpf3 (Whitaker, 2011).

Идентификация генетических детерминант устойчи-
вости земляники к P. fragariae var. fragariae позволяет ве-
сти целенаправленный скрининг перспективных гено-
типов с использованием диагностических ДНК-марке-
ров. ДНК-маркеры позволяют не только с высокой эф-
фективностью и надежностью идентифицировать локу-
сы хозяйственно ценных признаков у исходных роди-
тельских форм, но и предсказать их наследование в ги-
бридном потомстве (Rugienius et al., 2006; Oh et al., 2019). 
Для идентификации гена Rpf1 устойчивости земляники 
к фитофторозному увяданию в рамках маркер-опосредо-
ванной селекции растений наиболее широко использу-
ется маркер SCAR-R1A, который был разработан на осно-
вании анализа полиморфизма нуклеотидных последова-
тельностей ампликонов RAPD-маркера OPO-16C у устой-
чивых (форма Md683) и восприимчивых (сорт ‘Senga 
Sengana’) к фитофторозному увяданию генотипов земля-
ники. Маркер SCAR-R1A локализован на расстоянии 
3,0 cM от гена Rpf1 и характеризуется доминантным ти-
пом наследования. На электрофореграмме маркер SCAR-
R1A представлен фрагментом размером 285 пн. У гено-
типов с рецессивным гомозиготным состоянием гена 
Rpf1 (rpf1rpf1) данный продукт не амплифицируется 
(Haymes et al., 2000).

Целью исследования являлся молекулярно-генетиче-
ский анализ гибридных комбинаций земляники по гену 
Rpf1 устойчивости к фитофторозной корневой гнили для 
выявления закономерностей наследования и идентифи-
кации перспективных генотипов. 

Материалы и методы

Исследования проведены в 2020–2021 гг. В качестве 
биологических объектов использованы исходные роди-
тельские формы земляники ‘Былинная’, ‘Олимпийская 
надежда’, ‘Привлекательная’, ‘Фейерверк’, а также ги-
бридные сеянцы комбинаций скрещивания Былин-
ная × Олимпийская надежда, Былинная × Фейерверк, 
Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × 
Былинная, Фейерверк × Былинная общим количеством 
183 генотипа. Скрещивание проводили методом искусст-
венного опыления предварительно кастрированных 
цветков материнских растений пыльцой отцовских 
форм. 

Экстракция тотальной ДНК генотипов земляники 
осуществлялась с использованием модифицированного 
CTAB-метода (Luk’yanchuk et al., 2018).

Для идентификации в гибридном потомстве земля-
ники сеянцев с геном Rpf1 устойчивости к фитофтороз-
ной корневой гнили использовали диагностический 
ДНК-маркер SCAR-R1A (For 5’-TGCATCATTAATGTAGA AGT-
CTTT-3, Rev 5’-TGATGCGACATACAAAAATATTAG-3) (Hay mes 
et al., 2000). 

Реакционная смесь общим объемом 15 мкл содержа-
ла 1,5 мМ Taq-буфера, 2,0 мМ смеси дезоксинуклеозид-
трифосфатов, 2,5 мМ хлорида магния, 0,2 U Taq-по-
лимеразы, 0,2 мкМ каждого праймера и 20 нг геномной 
ДНК. Все компоненты произведены фирмой Thermo Fi-
sher Scientific (США).

Полимеразную цепную реакцию проводили в ампли-
фикаторе T100 (Bio-Rad, США) по следующей программе: 
начальная денатурация – 3 мин при 94°C, далее 25 ци-
клов: 30 с при 94°C, 45 с при 60°C, 60 с при 72°C; далее 
финальная элонгация – 7 мин при 72°C.

Разделение продуктов амплификации проводили 
электрофоретическим методом в 2-процентном агароз-
ном геле (буферная система – 1 × ТВЕ). Определение раз-
мера ампликонов поводили с использованием Gene Ruler 
100 bp DNA Ladder (Thermo Fisher Scientific, США). 

Результаты и обсуждение

В анализируемых комбинациях скрещивания доно-
ром аллеля резистентности гена Rpf1 является сорт ‘Бы-
линная’, который, согласно проведенным ранее исследо-
ваниям, характеризуется гетерозиготным генотипом 
(Rpf1rpf1). Сорта ‘Олимпийская надежда’, ‘Привлекатель-
ная’ и ‘Фейерверк’ имеют рецессивный гомозиготный 
генотип по гену Rpf1 (rpf1rpf1) (Lyzhin, Luk’yanchuk, 
2020). В связи с этим гибридные комбинации Былин-
ная × Олимпийская надежда, Былинная × Фейерверк, 
Олимпийская надежда × Былинная, Привлекательная × 
Былинная, Фейерверк × Былинная соответствуют анали-
зирующему типу скрещивания (Aa × aa) и теоретический 
выход сеянцев с аллелем резистентности Rpf1 в генотипе 
должен составлять около 50%.

Результаты молекулярного скрининга показали, что 
в комбинации скрещивания Былинная × Олимпийская 
надежда количество сеянцев с маркером SCAR-R1A (сцеп-
лен с аллелем резистентности Rpf1) составило 33,3% от 
общего количества форм, в комбинации Былинная × Фей-
ерверк – 37,2%, комбинации Олимпийская надежда × Бы-
линная – 39,4%, комбинации Привлекательная × Былин-
ная – 39,6%, комбинации Фейерверк × Былинная – 36,2%. 
Пример идентификации приведен на рисунках 1, 2, ре-
зультаты – в таблице. 
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Таблица. Результаты анализа наследования маркерных фрагментов гена Rpf1
в гибридных комбинациях земляники 

Table. Results of the analysis of inheritance of marker fragments of the Rpf1 gene
in hybrid combinations of strawberry

Рис. 1. Электрофоретический профиль маркера SCAR-R1A гибридных сеянцев земляники
(комбинация скрещивания Олимпийская надежда × Былинная): P1 – ‘Олимпийская надежда’, P2 – ‘Былинная’, 

9–25 – гибридные сеянцы; М – маркер молекулярного веса ДНК
Fig. 1. Electrophoretic profile of the SCAR-R1A marker of strawberry hybrid seedlings

(cross combination Olimpiyskaya Nadezhda × Bylinnaya): P1 – ‘Olimpiyskaya Nadezhda’, P2 – ‘Bylinnaya’,
9–25 – hybrid seedlings; М – DNA molecular weight marker

Рис. 2. Электрофоретический профиль маркера SCAR-R1A гибридных сеянцев земляники
(комбинация скрещивания Былинная × Фейерверк): P1 – ‘Былинная’, P2 – ‘Фейерверк’, 1–13 – гибридные сеянцы; 

М – маркер молекулярного веса
Fig. 2. Electrophoretic profile of the SCAR-R1A marker of strawberry hybrid seedlings

(cross combination Bylinnaya × Feyyerverk): P1 – ‘Bylinnaya’, P2 – ‘Feyyerverk’, 1–13 – hybrid seedlings;
М – molecular weight marker

Комбинация скрещивания /
Cross combination

Количество сеянцев / Number of seedlings

χ2

1 : 1
Всего / 

Total

Предполагаемый 
генотип Rpf1rpf1 /
Putative genotype 

Rpf1rpf1

Предполагаемый 
генотип rpf1rpf1 / 
Putative genotype 

rpf1rpf1

шт. / pc. шт. / pc. % шт. / pc. %

Былинная × Фейерверк 43 16 37,2 27 62,8 2,813

Олимпийская надежда × Былинная 33 13 39,4 20 60,6 1,484

Привлекательная × Былинная 48 19 39,6 29 60,4 2,083

Фейерверк × Былинная 47 17 36,2 30 63,8 3,596
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Наибольшее количество гибридных сеянцев с пред-
полагаемым геном Rpf1 идентифицировано в комбина-
ции скрещивания Привлекательная × Былинная (39,6%), 
наименьшее – в комбинации скрещивания Былинная × 
Олимпийская надежда (33,3%). Среднее количество се-
янцев с идентифицированным маркерным фрагментом 
аллеля резистентности Rpf1 в геноме по изучаемым ком-
бинациям скрещивания составило 37,1%. При этом необ-
ходимо отметить, что максимальное отклонение от сред-
него в большую сторону составило 6,7%, в меньшую – 
10,3%, что свидетельствует о стабильности наследова-
ния данного признака.

Оценка соответствия фактического расщепления 
тео ретическому по критерию χ2 подтвердила моноген-
ный характер наследования маркерных фрагментов гена 
Rpf1 и соотношение частот встречаемости аллелей мар-
кера SCAR-R1A как 1 : 1 при уровне значимости 0,05. Так 
как комбинация скрещивания Былинная × Олимпийская 
на дежда представлена 12 генотипами, то расчетное зна-
чение критерия χ2 (1,332) является приблизительным 
вследствие малого количества гибридных сеянцев.

Полученные результаты подтверждают данные мо-
лекулярно-генетического анализа о предполагаемом ге-
терозиготном состоянии гена Rpf1 у сорта ‘Былинная’ 
и рецессивном гомозиготном – у сортов ‘Олимпийская 
надежда’, ‘Привлекательная’ и ‘Фейерверк’.

Использование сорта ‘Былинная’ (донор аллеля Rpf1) 
в качестве материнской или отцовской формы сущест-
венного влияния на выход сеянцев с геном Rpf1 не оказа-
ло. При использовании сорта ‘Былинная’ в качестве мате-
ринской формы среднее количество сеянцев c маркером 
SCAR-R1A, сцепленным с геном Rpf1, составило 35,2%; 
при использовании сорта ‘Былинная’ в качестве опыли-
теля – 38,4%.

Среди идентифицированных сеянцев с предполагае-
мым аллелем резистентности Rpf1 наибольший интерес 
представляют формы, дополнительно характеризующи-
еся комплексом других хозяйственно ценных признаков. 
К числу таких форм относятся отборные сеянцы 62-41 
(Былинная × Фейерверк), 65-17, 65-24 (Олимпийская 
надежда × Былинная), 69-29 (Фейерверк × Былинная), 
обладающие высоким уровнем адаптации к абиотиче-
ским (неблагоприятные факторы осенне-зимнего перио-
да, высокие температуры и недостаток влаги в период 
вегетации) и биотическим стрессорам (мучнистая роса, 
белая и бурая пятнистости листьев), высокой продук-
тивностью, ценными товарно-потребительскими каче-
ствами и улучшенным биохимическим составом плодов 
(Lyzhin, Luk’yanchuk, 2020, 2021).

Так как расщепление в изучаемых гибридных комби-
нациях соответствовало математической модели 1 : 1, то 
можно предположить, что все идентифицированные се-
янцы с аллелем резистентности Rpf1 имеют гетерозигот-
ный генотип (Rpf1rpf1). При этом актуальной задачей 
является получение форм земляники с доминантным 
гомозиготным генотипом (Rpf1Rpf1), что позволит при 
использовании их в гибридизации получать до 100% 
устойчивых сеянцев. Как отмечает Isabelle O. Baumgart-
ner et al. (2015), использование в скрещивании гомози-
готных форм теоретически позволит избежать необхо-
димости проведения фенотипического или генотипиче-
ского анализа гибридного потомства по селектируемому 
признаку, тем самым сократив время анализа, трудовые 
и финансовые затраты. Для получения форм земляники 
с доминантным гомозиготным генотипом будут прове-
дены гибридизация гетерозиготных по гену Rpf1 геноти-

пов и последующий скрининг гибридного потомства 
с помощью маркера SCAR-R1A.

Заключение

Таким образом, проанализировано наследование 
в гибридном потомстве земляники садовой гена Rpf1 
устойчивости к фитофторозной корневой гнили. В сред-
нем по изучаемым комбинациям скрещивания количест-
во сеянцев с аллелем резистентности Rpf1 в геноме со-
ставило 37,1%. Максимальное количество выявлено 
в комбинации скрещивания Привлекательная × Былин-
ная (39,6%), минимальное – в комбинации скрещивания 
Былинная × Олимпийская надежда (33,3%). 

Идентифицированы перспективные для вовлечения 
в селекционный процесс гибридные формы земляники, 
характеризующиеся сочетанием генетически детерми-
нированной устойчивости к фитофторозной корневой 
гнили (генотип Rpf1rpf1) с комплексом других хозяйст-
венно ценных признаков: 62-41 (Былинная × Фейер-
верк), 65-17, 65-24 (Олимпийская надежда × Былинная), 
69-29 (Фейерверк × Былинная). 
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