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Актуальность. Вредные организмы, поражающие растения картофеля, наносят большой экономический ущерб во всех зонах, где выра-
щивают эту культуру. Одним из наиболее экономически значимых патогенов является возбудитель фитофтороза картофеля (Phytophthora 
infestans Mont. (de Bary)). Также существенные потери урожая вызывают Y вирус картофеля (PVY) и золотистая картофельная нема-
тода (ЗКН) единственного распространенного в РФ патотипа Ro1. Материалы и методы. В фитопатологических опытах и молекуляр-
но-генетических исследованиях изучали клоны оригинальных межвидовых гибридов, полученных в 11-ти комбинациях скрещиваний, 
7 из которых изучены впервые. Гибриды получены с участием образцов диких мексиканских и южноамериканских видов – источников 
устойчивости к фитофторозу и PVY. Оценку полевой устойчивости к фитофторозу проводили в условиях повышенного инфекционного 
фона в течение трех лет, часть материала проходила оценку в лабораторных опытах. В ПЦР тестах использовали 9 ДНК-маркеров генов 
устойчивости к Ph. infestans, PVY и ЗКН (патотип Ro1), которые применяли в наших предыдущих исследованиях. Результаты. В полевом 
изучении гибридные клоны в большинстве проявляли высокую, часть из них – умеренную устойчивость к фитофторозу. У большинства 
клонов из комбинаций скрещиваний, изученных впервые, выявлено не менее двух, у части из них до четырех маркеров генов устойчивости 
к Ph. infestans. У ряда гибридных генотипов также выявлены маркеры генов устойчивости к PVY и ЗКН. Отобраны клоны с маркерами 
нескольких генов устойчивости к PVY. Заключение. В небольшой, но разнообразной по происхождению выборке межвидовых гибридов 
детектированы маркеры генов устойчивости ко всем трем вредным организмам. У части клонов, полученных с участием выделенных нами 
источников устойчивости к Ph. infestans и PVY, идентифицированы маркеры двух и более генов устойчивости к этим патогенам. Ориги-
нальные межвидовые гибриды с определенными в данном изучении уровнями устойчивости к фитофторозу, типом цитоплазмы и марке-
рами генов устойчивости могут быть использованы в дальнейших возвратных скрещиваниях с сортами картофеля.
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Markers of genes for resistance to late blight, potato virus Y and potato cyst 
nematode identified in advanced interspecific potato hybrids

Background. The harmful organisms affecting potato cause great economic damage in all areas where the crop is grown. One of the most 
economically important pathogens is the potato late blight (agent Phytophthora infestans Mont. (de Bary)). Also, Potato Virus Y (PVY) and potato 
cyst nematode (PCN) of the Ro1 pathotype, the only one that occurs in the Russian Federation, cause significant yield loss. Materials and methods. 
Phytopathological and molecular screening was carried out on original interspecific potato hybrids obtained in 11 crossing combinations, seven of 
which were studied for the first time. Hybrids were the result of crosses that involved Mexican and South American potato species as sources of late 
blight and PVY resistance. Field observations of late blight resistance were conducted during three seasons under conditions of increased infectious 
background. A part of plant material was screened in laboratory tests. PCR tests employed 9 DNA markers of genes associated with resistance to 
Ph. infestans, PVY and PCN of Ro1 pathotype used in our previous study. Results. In field evaluation, hybrid clones mostly expressed high, and 
part of them moderate late blight resistance. Of the 6 markers of the used Rpi genes, at least two were detected in most clones, while some had 3 or 
4 markers. Some clones were found to have markers of PCN resistance genes and of several genes for resistance to PVY. The cytoplasm type was 
determined for all plant material. Conclutions. Within a small but pedigree-diverse set of interspeсific hybrids, the markers of resistance genes to 
all three pests were found. A part of clones obtained by using the sources of PVY and late blight resistance which we had identified, were found to 
contain two or more resistance genes to these pathogens. According to the results of molecular tests, the clones were found to carry several markers 
of late blight and PVY resistance genes. Original interspecific potato hybrids with determined late blight resistance levels, cytoplasm type and 
availability of markers of genes for resistance to three pests can be used in further hybridization.
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Введение

Картофель является одной из самых важных про-
довольственных культур во многих странах мира. Как 
и другие сельскохозяйственные культуры, он поражается 
грибными, вирусными, бактериальными болезнями и вре-
дителями. Устойчивость к фитофторозу, вызываемому 
оомицетом Phytophthora infestans Mont. (de Bary), явля-
ется важнейшим фактором в программах по селекции 
картофеля на устойчивость к болезням (Brown, Corsini, 
2001). Особенно важное значение устойчивость расте-
ний к этому патогену имеет в Северо-Западном регионе 
РФ с его влажным и прохладным климатом, крайне бла-
гоприятным для распространения фитофтороза. Во мно-
гих других географических зонах фитофтороз также еже-
годно приводит к большим потерям урожая (Fry, 2008; 
Rakotonindraina et al., 2012). Наиболее экономически вы-
годным и экологически безопасным способом контроля 
болезни является интрогрессия в сорта генов устой-
чивости от диких и культурных видов рода Solanum L. 
секции Petota Dumort., представленных широким раз-
нообразием коллекционных образцов. Исходный мате-
риал для этого направления селекции может быть создан 
при вовлечении в гибридизацию эффективных источни-
ков устойчивости и дальнейшем отборе по этому при-
знаку в расщепляющихся гибридных популяциях устой-
чивых генотипов (Jansky, Rouse, 2003). При выведении 
клонов картофеля, устойчивых к широкому спектру рас, 
предпочтительно проводить интрогрессию нескольких 
генов устойчивости к Ph. infestans (Rpi), так как присут-
ствие только одного гена часто бывает не результативным 
(Brown-Donovan, 2020). Ожидается, что создание пира-
мид генов Rpi приведет к более эффективной защите рас-
тений от большего числа рас патогена (Jo et al., 2016).

Исходный материал для селекции также должен об-
ладать генами, контролирующими распространение ви-
русных инфекций, из которых наиболее вредоносным 
является вирус картофеля Y, (Adams et al., 2004). Гены 
устойчивости к PVY (Potato Virus Y) были интрогресси-
рованы в Solanum tuberosum L. от вирусоусточивых об-
разцов культурного вида S. tuberosum ssp. andigenum Juz. 
et Buk. и ряда диких видов, в том числе из устойчивых 
образцов мексиканского вида S. neoantipoviczii Buk. (=S. 
stoloniferum Schlechtd.) (2n= 2x=48) (наиболее часто ис-
пользованного в качестве материнских растений), несу-
щих ген Rysto (Song, Schwarzfischer, 2008). Для отбора 
генотипов с генами устойчивости к PVY были разрабо-
таны ДНК-маркеры ряда генов, в том числе Ryadg (Kasai 
et al., 2000); Rysto и Ry-fsto (Song, Schwarzfischer, 2008; 
Flis et al., 2005). Эти маркеры были выбраны нами 
для проведения предыдущего этапа исследования ком-
бинаций скрещиваний с S. neoantipoviсzii Buk. Боль-
шой ущерб урожаю картофеля также наносит и золоти-
стая цистообразующая картофельная нематода (ЗКН). 
Потери от нематод в мировом производстве картофеля 
ежегодно оцениваются в 78 млрд долларов (Lima et al., 

2018). На территории РФ распространен только один вид 
– Globodera rostohiensis Wollenweber) Behrens и один его
патотип – Ro1. В Европейских странах, где также широко
распространен патотип Ro1 (Holgado, Magnusson, 2010),
сорта картофеля чаще защищены геном Н1 (Shultz et al.,
2012). Установлено, что 98% российских сортов защи-
щены геном Н1 (Klimenko et al., 2017).

Применение MAS (Marker Assisted Selection) для де-
тектирования генов устойчивости с использованием 
ДНК-маркеров, облегчает селекцию сортов с комплекс-
ной устойчивостью к болезням и вредителям (Goverse, 
Struik, 2009). Этот метод активно используется для уско-
рения отбора устойчивых селекционных клонов с хоро-
шими агрономическими характеристиками (Gebhardt, 
2005; Valkonen et al., 2008; Ramakrishnan et al., 2015; Chen 
et al., 2017; Voronkova et al., 2019; Gadjiyev et al., 2020).

Тип цитоплазмы играет важную роль в процессе меж-
видовой гибридизации, так как использование родитель-
ской формы со стерильным типом цитоплазмы в качестве 
опылителя приводит к нерезультативным скрещиваниям. 
Показано (Sanetomo, Gebhardt, 2012), что большинство 
зарубежных сортов картофеля с генами, интрогрессиро-
ванными от диких мексиканских видов, имеют стериль-
ный тип цитоплазм W/g и D-типа. Доля таких сортов 
в отечественном генофонде составляет 9% и 50%, соот-
ветственно (Gavrilenko et al., 2019). Часть сортов с цито-
плазмой D-типа обладают мужской фертильностью, тогда 
как сорта с W/g типом цитоплазмы характеризуются муж-
ской стерильностью (Gavrilenko et al., 2019). Такие сорта 
не могут участвовать в реципрокных скрещиваниях и ис-
пользуются только в качестве материнских форм (Janssen 
et al., 1997).

Оригинальные гибриды, полученные с участием мек-
сиканского дикого вида S. stoloniferum с высокой устой-
чивостью к фитофторозу и трем штаммам Y вируса кар-
тофеля, включая наиболее вредоносный некротический 
штамм (PVYNTN) (Zoteyeva et al., 2012), имели тип цито-
плазмы W/a и фертильную пыльцу; гибриды с W/g типом 
цитоплазмы были стерильны (Zoteyeva et al., 2017).

Настоящая работа является продолжением исследова-
ний оригинальных межвидовых гибридов (Zoteyeva et al., 
2017; Zoteyeva et al., 2019; Zoteyeva et al., 2020), в популя-
циях которых был проведен отбор перспективных геноти-
пов, устойчивых к фитофторозу, Y вирусу картофеля и зо-
лотистой картофельной нематоде патотипа Ro1.

В статье представлены результаты оценки устойчиво-
сти к фитофторозу на естественном инфекционном фоне, 
полученные в период с 2017 по 2019 год. Параллельно 
с фитопатологической оценкой проводили молекулярный 
скрининг еще не изученных гибридных клонов от ком-
бинаций скрещиваний, исследованных в работе Зотее-
вой с соавторами (Zoteyeva et al., 2017), а также клонов, 
полученных в результате новых комбинаций скрещива-
ний. В данной работе использовали те же ДНК-маркеры, 
что предоставило возможность объединения и сопостав-
ления данных, полученных в обоих исследованиях.
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Цель настоящей работы – исследовать на естествен-
ном инфекционном фоне оригинальные межвидовые 
гибриды картофеля в отношении устойчивости к фи-
тофторозу, охарактеризовать различные межвидовые ком-
бинации скрещиваний с помощью методов ДНК-мар-
кирования и выявить генотипы с комплексом маркеров 
генов устойчивости к фитофторозу, PVY и ЗКН. 

Материал и методы

Материал и место проведения опытов. Исследова-
ние проводили в отделе генетики и в отделе биотехноло-
гии Федерального исследовательского центра «Всерос-
сийский институт генетических ресурсов растений имени 
Н.И. Вавилова» (ВИР). Полевую оценку устойчивости 
к фитофторозу осуществляли в период с 2017 по 2019 год 
на экспериментальном поле «Пушкинских и Павловских 
лабораторий ВИР» (Санкт Петербург – Пушкин). Мест-
ная популяция Ph. infestans ежегодно вызывает сильное 
поражение большинства сортов картофеля из коллекции 
ВИР. По нашим наблюдениям, эпифитотии Ph. infestans 
здесь случаются приблизительно каждые три года.

Оригинальные межвидовые гибриды, получен-
ные в простых и многоступенчатых скрещиваниях с ди-
кими и культурными видами картофеля, оценены нами 
по устойчивости к фитофторозу и PVY. Высокая устой-
чивость к фитофторозу была найдена у образцов мекси-
канских видов Solanum guerreroense Corr. (2n=6x=72) (grr) 
и S. neoantipoviczii (nan) (Zoteyeva et al., 2012). Помимо 
мексиканских видов, в скрещиваниях были использо-
ваны образцы ряда видов южноамериканских: S. bertaultii 
Hawk., S. microdontum Bitt., S. ruiz-ceballosii Card., 
S. tarijense Hawk., также охарактеризованные по устойчи-
вости к фитофторозу (Zoteyeva et al., 2012). В скрещива-
ниях участвовали образцы культурных видов S. tuberosum
ssp. andigenum Juz. et Buk., S. phureja Juz. et Buk., селек-
ционные клоны культурного типа S. tuberosum из кол-
лекции Шведского Университета Агрономических Ис-
следований (SLU) SW93-1015, SW-0909005, SW-0906512,
отечественный сорт ‘Аврора’ и зарубежные сорта
‘Superb’ и ‘Sarpo Mira’. Один из селекционных клонов –
SW93-1015 – характеризуется высокой устойчивостью
к фитофторозу конституционального типа (механизм за-
щиты активен у интактных растений) (Ali et al., 2012).
У него идентифицирован ген устойчивости к фитофто-
розу R2- like (Lenman et al., 2016).

Нами проведена оценка 17 гибридных клонов, полу-
ченных в 11-ти комбинациях скрещиваний. Начало изу-
чению четырех из 11 комбинаций было положено ранее 
(Zoteyeva et al., 2017). В данную работу были включены 
еще не изученные гибридные генотипы, полученные в ре-
зультате тех же четырех комбинаций скрещиваний. Семь 
комбинаций скрещиваний изучены впервые. Все гибриды 

были распределены между пятью группами (I – V) в соот-
ветствии с материнскими родительскими формами.

Оценка устойчивости к фитофторозу. Фитофто-
роустойчивость клонов оценивали в трехлетнем поле-
вом изучении; сеянцы из популяций родительского об-
разца S. guerreroense (ВИР к-18407) и гибрида между 
S. neoantipoviczii ВИРк-8505 и S. phureja phuRlt-5 –
при искусственном заражении отделенных листьев (При-
ложение 1 / Supplement 11).

Полевую оценку устойчивости к фитофторозу на есте-
ственном инфекционном фоне в период с 2017 по 2019 
год осуществляли каждые 5 дней с начала появления ин-
фекции Ph. infestans на неустойчивых сортах ‘Desirée’ 
и ‘Dorisa’ (положительный контроль) по методике, опи-
санной в Широком унифицированном классификаторе 
СЭВ (Bukasov et al., 1977). Использовали шкалу оценки 
от 9 (отсутствие симптомов болезни) до 1 (целиком пора-
женное растение).

Устойчивость к фитофторозу при искусственном зара-
жении оценивали в двух независимых опытах при иноку-
лировании трех отделенных долей листьев каждого рас-
тения в двух повторностях (Brylińska, Śliwka, 2017). Для 
заражения использовали агрессивный изолят Ph. infestans 
VZR18 с 8-ю генами вирулентности – 1.2.3.4.6.7.10.11. Ви-
рулентность изолята определяли с использованием рас-
тений-дифференциаторов (Black et al., 1953). Исполь-
зовали инокулюм с концентрацией 50 тыс. зооспор/µл. 
Листья инкубировали в условиях повышенной влажности 
при температуре 17oС. На 7-е сутки после заражения оце-
нивали симптомы болезни, используя шкалу 1-9 баллов, 
где 9 – устойчивость. При оценке устойчивости расте-
ний к фитофторозу в поле и в лабораторных опытах в ка-
честве отрицательного и положительного контролей ис-
пользовали сорт ‘Aluette’, характеризующийся высоким 
уровнем устойчивости ботвы к фитофторозу, и чувстви-
тельные сорта ‘Desirée’ и ‘Dorisa’, соответственно. Моле-
кулярный скрининг проведен с использованием марке-
ров генов устойчивости к Ph. infestans – R1, R2-like, R3a, 
Rpi-blb1,PVY - Rysto, Ry-fsto, Ryadg и  золотистой карто-
фельной нематоде патотипа Ro1 – Н1 (табл. 1), которые 
были выявлены у ряда родительских форм в наших пре-
дыдущих исследованиях (Zoteyeva et al., 2017, Zoteyeva 
et al., 2020). В данной работе генотипировали гибрид-
ные клоны из 11-ти комбинаций скрещиваний, результаты 
представлены в таблице 2. ДНК выделяли из листьев по-
левых растений с использованием модифицированного 
нами СТАВ-метода (Gavrilenko et al., 2013). Праймеры 
для выявления маркеров генов устойчивости к PVY, фи-
тофторозу и золотистой картофельной нематоде были 
отобраны по литературным источникам (см. табл. 1).

Тип цитоплазмы у гибридов определяли с использо-
ванием набора маркеров (Hosaka, Sanetomo, 2012), спе-
цифичных к различным участкам пластидной и митохон-

1  Приложение доступно в онлайн версии статьи / Supplement is available in the online version  
of the paper at: https://doi.org/10.30901/2658-6266-2022-1-o1
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дриальной ДНК.
ПЦР проводили в 20 мкл реакционной смеси, со-

держащей 10 нг геномной ДНК, 1× реакционный буфер 
(«Диалат Лтд», Россия), 2,5 мM MgCl2, 0,4 мM каждого 
из dNTPs, по 0,2 мкM прямого и обратного праймеров 
и 1 ед. Taq ДНК-полимеразы («Диалат Лтд», Россия). 
В случае праймеров ALM4/ALM5 концентрацию dNTPs 
увеличивали до 0,6 мM. Реакцию осуществляли в ампли-
фикаторе Mastercycler® Nexus Gradient («Eppendorf», Гер-
мания) при температурах отжига, соответствующих ука-
занным в литературе. Для всех маркеров, кроме CAPS, 

ПЦР повторяли не менее трех раз, для праймеров ALM4/
ALM5 — не менее 5 раз.

Рестрикцию проводили в 30 мкл реакционной смеси 
согласно протоколам фирмы-производителя (НПО 
«СибЭнзим», Россия; http://russia.sibenzyme.com). Элек-
трофоретическое разделение осуществляли в буфере ТВЕ 
в 2 % агарозном геле с последующей окраской броми-
стым этидием и визуализацией в УФ-свете. Стандартом 
служил маркер молекулярной массы 100 bp + 1500 bp + 
3000 bp (НПО «СибЭнзим», Россия).

Таблица 1. ДНК-маркеры, ассоциированные с R генами устойчивости 
к патогенам, использованные в молекулярном скрининге

Table 1. DNA markers associated with R genes for resistance to pathogens and used in molecular screening

Ген/ Gene Хромосома/ 
Chromosome Маркер/ Marker Ссылка/ Reference

Маркеры генов устойчивости к фитофторозу
R 1 V R1 -1250 Sokolova et al., 2011
R2-like IV R2area ½ Lenman et al., 2016
R3a XI RT-R3a Huang et al., 2005
Rpi-blb1 VIII BLB1F/R Wang et al., 2008
Rpi-sto1  VIII Rpi-sto1 Zhu et al., 2012

Маркеры генов устойчивости к Y вирусу картофеля
Ry-fsto XII GP122-406/EcoRV Flis et al., 2005
Rysto YES3-3A Song, Schwarzfischer, 2008  
Ryadg XI RYSC3 Kasai et al., 2000

Маркер гена устойчивости к нематоде (патотип Ro1)
H1 V 57 R Schultz et al., 2012

Результаты и обсуждение

Оценка устойчивости к фитофторозу 
в фитопатологических опытах.

Результаты оценки устойчивости к фитофторозу пред-
ставлены в таблице 2 и в Приложении 1 / Supplement 11. 
Растения восприимчивых к Ph. infestans контрольных со-
ртов ‘Desirée’ и ‘Dorisa’ сильно поражались в конце июля 
2017 года и в первых декадах августа сезонов 2018 и 2019 
годов, которые характеризовались повышенным инфек-
ционным фоном. В эти же годы на растениях устойчиво-
го сорта ‘Aluette’ симптомов болезни не было отмечено 
до конца периода вегетации. Ежегодно первые симптомы 
Ph. infestans появлялись на растениях гибрида ‘Аврора’ × 
phu спустя две-три недели после возникновения оча-
гов болезни на ботве неустойчивого контрольного сор-
та ‘Dorisa’. До конца периодов вегетации в 2017-2019 го-
дах высокую устойчивость сохраняли оба клона гибрида 
(grr × ’Superb’) × 'Sarpo Mira’, которую оценивали сред-

ними за три года баллами 7,0 и 7,7 (табл. 2). Такой же 
уровень устойчивости в течение долгого периода поле-
вых наблюдений, включая период с 2017 по 2019 год, был 
отмечен и у клонов гибрида SW93-1015 × adg под номе-
рами 8-1 – 8-3 в группе IV (см. табл.2) и у клона [nz2010-
10nb × (grr × ’Superb’)] × SW-0909005 (группа III, № 6, 
см. табл.2).

Близким уровнем устойчивости характеризовался ги-
брид {[(grr × ‘Superb’) × nz2010-10nb)] × [nan × (mcd × 
tar)] × (grr × adg)]} × SW-0906512 (группа II, № 3) со сред-
ним баллом устойчивости 6,9.

Несколько уступал им по устойчивости клон ги-
брида [nan × (mcd × tar)] × (grr × adg)-4 (группа I, № 2) 
и клоны из его потомства, полученного от скрещиваний 
с SW93-1015 × adg (группа IV, № №  9-1 и 9-2) и с сортом 
‘Sarpo Mira’ (группа I, № №  1-1 и 1-2). Сравнение устой-
чивости клонов из разных гибридных комбинаций с учас-
тием сорта ‘Sarpo Mira’ показало, что такие гибриды 
из комбинаций скрещиваний с участием S. guerreroense 
значительно превосходили по устойчивости гибриды, по-
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лученные в комбинациях с S. neoantipoviczii (см. табл. 2). 
Клон гибрида SW93-1015 × ber (группа IV, № 7) проявлял 
умеренную устойчивость (средний балл 6,0) и продолжи-
тельный период до появления симптомов Ph. infestans. 
Такой же уровень устойчивости отмечен у клона гибрида  
nz2010-10nb × (grr × ’Superb’)-2 (группа III, № 5) со сред-
ним баллом устойчивости 5,9. Наиболее слабая устойчи-
вость отмечена у растений гибрида, полученного от скре-
щивания сорта ‘Аврора’ с S. phureja, которые поражались 
фитофторозом раньше других опытных клонов. Это мо-
жет быть обусловлено ранними сроками его созрева-
ния, что часто сопровождается чувствительностью ботвы 
к фитофторозу (Visker, 2005). Клоны из расщепляющейся 
популяции гибрида ‘Aврора’ с боливийским устойчивым 
образцом S. ruiz-ceballosii (группа V, № 11-1 и 11-2) про-
являли умеренную полевую устойчивость к фитофторо-
зу и характеризовались длительным периодом инкубации 
Ph. infestans, несмотря на то, что родительский клон об-
разца к-7370 S. ruiz-ceballosii характеризовался высокой 

устойчивостью к Ph. infestans (Zoteyeva et al., 2012).
В лабораторных опытах высокая устойчивость к фи-

тофторозу выявлена у всех сеянцев из популяции гибрида 
S. neoantipoviczii × S. phureja (nan × phu) и из популяции
родительского образца S. guerreroense (см. Приложение 1/
Supplement 11). Растения образца к-18407 S. guerreroense
обладают исключительно высокой устойчивостью
к Ph. infestans. Этот образец часто используется нами
в лабораторных опытах в качестве устойчивого контро-
ля (рисунок). Реакция стандартных сортов была соот-
ветствующей степени их устойчивости к Ph. infestans.
Так, листья неустойчивого контрольного сорта ‘Dorisa’ 
полностью поражались на 5-е сутки после инокуляции,
в то время как на листьях устойчивого сорта ‘Aluette’ 
симптомы болезни отсутствовали (см. Приложение 1/
Supplement 11). В лабораторных опытах высокая устойчи-
вость к фитофторозу выявлена также у 11-ти сеянцев ги-
брида S. neoantipoviczii × S. phureja (nan × phu) (см. При-
ложение 1/ Supplement 11).

Рисунок. Оценка устойчивости к фитофторозу методом инокулирования 
Ph. infestans отделенных долей листьев образцов картофеля

1 и 2 ряд – опытный образец, 3 ряд – образец к-18407 S. guerreroense  – отрицательный  
(устойчивый) контроль, 4 ряд - сорт ‘Dorisa’ – положительный (чувствительный) контроль.

Figure. Assessment of resistance to late blight using the method of detached leaflet assay
Rows 1 and 2 – tested accession, row 3 – accession k-18407 of S. guerreroense – negative 

(resistant) control, row 4 –variety ‘Dorisa’ – positive (susceptible) control.
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Образец к-8505 S. neoantipoviczii, идентифициро-
ван тип цитоплазмы W/ɑ, ассоциированный с фертиль-
ностью пыльцы у его гибридных потомств. У гибридов 
с S. neoantipoviczii из группы I выявлено по несколь-
ко маркеров генов Rpi, использованных в данной рабо-
те (см. табл. 2). У двух отобранных клонов из впер-
вые изученной комбинации скрещивания {[nan × (mcd × 
tar)] × (grr × adg)} с сортом ‘Sarpo Mira’ (№ №  1-1, 1-2, 
см. табл. 2) отсутствовал маркер гена R2-like, часто встре-
чаемый у гибридов с S. neoantipoviczii, у обоих выяв-
лен маркер гена R3а. У обоих клонов присутствуют 
маркеры гена Rysto устойчивости к PVY, специфично-
го для S. neoantipoviczii. Наличие маркеров генов R2-like 
и Rpi-blb1 устойчивости к фитофторозу выявлено у впер-
вые изученного клона под № 2 из группы I – {[nan × 
(mcd × tar)] × (grr × adg)}-4. У этого клона, полученно-
го в скрещивании с участием S. tuberosum ssp. andigenum, 
детектирован редко встречаемый в целой выборке гибри-
дов маркер гена Ryadg устойчивости к PVY.

Гибриды с S. guerreroense (группа II, см. табл. 2). 
В данном исследовании в популяции сеянцев образца 
S. guerreroense к-18407 были определены два типа цито-
плазмы - W/ɑ и W/g (см. Приложение 1 / Supplement 11).
В результате межвидовой гибридизации с этим образ-
цом, использованным в качестве материнской формы,
были получены оригинальные фертильные гибриды
с сортом ‘Superb’ и образцом S. tuberosum ssp. andigenum
к-8077, которые были затем включены в дальнейшую
гибридизацию. У устойчивого к фитофторозу образ-
ца S. guerreroense предполагалось наличие генов R1
и R3а от S. demissum Lindl. в связи c родством этих
видов. Однако результаты молекулярного скринин-
га показали отсутствие маркера гена R1 у всех расте-
ний из популяции этого образца и очень редкую встре-
чаемость (у 1 из 20-ти изученных сеянцев) маркера гена
R3а (Zoteyeva et al., 2014). В настоящей работе выявлено
наличие маркера гена R2-like и отсутствие маркера гена
Rpi-blb1 у всех 10-ти устойчивых сеянцев этого образца,
не проявлявших симптомов болезни при искусственном
заражении Ph. infestans с применением высокой инфек-
ционной нагрузки. Можно полагать, что устойчивость
к фитофторозу образца S. guerreroense к-18407 не связана
с функцио нальным аллелем гена Rpi-blb1.

В изучение были включены 5 клонов из разных 
гибридных комбинаций, полученных в скрещивани-
ях с образцом S. guerreroense. У многовидовых гибри-
дов, имевших в своем составе S. guerreroense, был 
выявлен маркер гена Rpi-blb1. Поскольку такие гибри-
ды помимо генетического материала S. guerreroense 
включали клон nz2010-10nb, а также сорт ‘Superb’, 
в составе которых ожидаем ген Rpi-blb, можно полагать, 
что гибридам группы II маркер данного гена был передан 
от одной из этих форм. У гибридных клонов, полученных 
с участием устойчивого образца S. guerreroense, детекти-
рованы маркеры 4-х генов устойчивости к фито фторозу 

(R2 – like, R3а, Rpi –sto1 и Rpi-blb1) и трех – к PVY 
(Rysto, Ry-fsto и Ryadg). Наиболее высокую устойчивость 
проявлял клон с одновременным присутствием марке-
ров генов R2-like и R3a. В настоящей работе у гибри-
да {[(grr × ‘Superb’ × nz2010-10nb)] × [nan × (mcd × tar) × 
(grr × adg)]} × SW-0906512 (группа II, клон №  3) детек-
тированы маркеры генов устойчивости к фитофторо-
зу R3a, Rpi-blb1, Rpi -sto1, но не обнаружены маркеры 
генов устойчивости к PVY, в то время как у ранее оценен-
ных клонов выявлены все использованные маркеры этих 
генов – Rysto, Ry-fsto и Ryadg.

Недавно, на обширном материале (188 образцов карто-
феля), впервые было доказано присутствие последо-
вательностей генов-ортологов RB/Rpi-blb1 = Rpi-sto1-
like у сортов и селекционных клонов, происходящих 
от S. stoloniferum (Gavrilenko et al., 2018; Antonova et al., 
2018). Встречаемость этих маркеров также отмечена 
у гибридных клонов, полученных с участием nz2010-10nb 
и клона SW93-1015 (см. табл. 2).

Гибриды, полученные на основе клона nz2010-
10nb (группа III, см. табл. 2). Оба исследованных гибри-
да этой группы обладают типом цитоплазмы W/g. Они 
различаются по составу маркеров генов устойчивости. 
У гибридного клона nz2010-10nb × (grr × ’Superb’)-2 (№  
5) выявлены маркеры генов устойчивости к фитофторо-
зу – Rpi-blb1 и  Rpi-sto1, а также к PVY – Rysto и Ry-fsto.
У более устойчивого к фитофторозу гибридного клона
[nz2010-10nb × (grr × ‘Superb’)] × SW-0909005 (№ 6)
выявлены маркеры генов R2-like, R3а и Rpi-blb1 устойчи-
вости к фитофторозу, а также маркер 57R гена Н1 устой-
чивости к ЗКН.

Гибриды, полученные с участием клона SW93-1015 
(группа IV, см. табл. 2). В предыдущих исследовани-
ях было показано, что гибриды, полученные от скрещи-
вания клона SW93-1015, использованного в качестве мате-
ринского растения (♀), обладают типом цитоплазмы W/g 
и стерильной пыльцой тетрадного типа (Zoteyeva et al., 
2017).

У всех гибридных клонов, полученных с участи-
ем SW93-1015, использованного в качестве материнской 
формы, также идентифицирован тип цитоплазмы W/g  
(см. табл. 2).

У клонов простых гибридов SW93-1015 с S. tuberosum 
ssp. аndigenum и S. bertaultii (группа IV, см. табл. 2) 
детектирован маркер гена R3a. Расщепление по наличию 
этого маркера наблюдали у сложного гибрида (SW93-
1015 × adg) × {nan × (mcd × tar)} × (grr × adg). Маркер 
гена R2-like выявлен в двух комбинациях скрещиваний 
с SW93-1015 (группа IV, клоны № №  8-1 и 9-1). Среди 
клонов из этой группы маркер гена Rpi-blb1 найден толь-
ко у наиболее устойчивого гибридного клона из комби-
нации скрещиваний SW93-1015 с образцом S. tuberosum 
ssp. andigenum – SW93-1015 × adg-27 (№  8-3), у которо-
го, помимо него, выявлены маркеры генов Rpi–R3a и Rpi–
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sto1, а также генов устойчивости к PVY (Rysto и Ry-fsto). 
Маркер 57R гена Н1 устойчивости к ЗКН, найден-
ный ранее у родительского клона SW93-1015 (Zoteyeva 
et al., 2017), у данного гибрида отсутствовал, в то время 
как у двух других клонов (№ №  8-1 и 8-2) такой комбина-
ции он выявлен.

У гибридного клона SW 93-1015 × S. berthaultii (SW 
93-1015 × ber) с умеренной полевой устойчивостью
к Ph. infestans маркеры гена R2-like и генов устойчиво-
сти к PVY и к ЗКН выявлены не были; у него обнару-
жен только маркер гена R3a  устойчивости к фитофторо-
зу (см. табл. 2).

Умеренно устойчивые к фитофторозу, ранее не иссле-
дованные клоны, отобранные из расщепляющейся попу-
ляции гибрида [(SW93-1015 × adg)] × {[nan × (mcd × 
tar)] × (grr × adg)}, различались по составу марке-
ров генов устойчивости. У них детектировано толь-
ко по одному из пяти использованных маркеров генов 
устойчивости к фитофторозу – R2- like у клона №  9-1 
и R3а у клона № 9-2. Только у одного из них (№ 9-2) 
обнаружены маркеры генов Rysto и Ry-fsto устойчивости 
к PVY.

Гибриды из группы V, полученные с участи-
ем образцов южноамериканских видов картофе-
ля и сорта ‘Аврора’. Гибриды этой группы имеют тип 
цитоплазмыТ/β, ранее определенный у сорта ‘Аврора’ 
(Gavrilenko et al., 2019).

В сравнении с гибридами, полученными в скрещи-
ваниях с образцами мексиканских видов и их произво-
дных (группы I – IV), гибриды из группы V, полученные 
с участием южноамериканских видов, характеризова-
лись более слабой устойчивостью к фитофторозу. В этой 
группе у гибрида ‘Аврора’ × S. рhureja выявлено наличие 
маркера гена R2-like.

Устойчивость этого раннеспелого гибрида не была 
высокой и варьировала в зависимости от условий поле-
вого сезона. У него детектированы редко встречающие-
ся в совокупной выборке гибридов маркеры генов Ryadg 
устойчивости к PVY и гена H1 устойчивости к ЗКН 
(см. табл. 2).

У гибридных клонов комбинации ‘Aврора’ × S. ruiz-
ceballosii с близкими показателями умеренной устой-
чивости к фитофторозу детектированы маркеры генов 
R2-like, Rpi-sto1 и Rpi-blb1. Маркер гена Rpi-blb1 ранее 
был идентифицирован у сорта ‘Aврора’ (Antonova 

et al., 2018), у которого в последние годы мы наблюда-
ли довольно слабую устойчивость к фитофторозу. Эти 
данные могут указывать на отсутствие функциональ-
ного аллеля гена Rpi-blb1 у сорта ‘Aврора’. Для расте-
ний гибрида ‘Aврора’ × S. ruiz-ceballosii при выращи-
вании в поле в условиях повышенного инфекционного 
фона характерен длительный период инкубации инфек-
ции Ph. infestans, который может быть обеспечен геном 
Rpi-rzc, специфичным для S. ruiz-ceballosii (Śliwka et al., 
2012). У всех клонов из этой группы отмечено отсутствие 
маркеров генов Rysto и Ry-fsto устойчивости к PVY.

Как в настоящем, так и в предыдущем исследовании, 
при изучении высоко устойчивых к фитофторозу гибрид-
ных генотипов (grr × ‘Superb’) × ‘Sarpo Mira’ были детек-
тированы маркеры генов R2-like и R3a.

У клона №  4-2 в этой гибридной комбинации най-
дены все три маркера генов устойчивости к PVY. В дан-
ной работе клоны этой гибридной комбинации различа-
лись наличием/отсутствием маркеров генов R3a, Rpi-sto1 
и Rpi-blb1.. Высокая устойчивость к фитофторозу у гибри-
да может также контролироваться локусом, наследуе-
мым от сорта ‘Sarpo Mira’. У гибрида (grr × ‘Superb’) × 
‘Sarpo Mira’ детектирован редко встречавшийся мар-
кер гена Ryadg. Ввиду того, что маркер этого гена не был 
найден у других гибридов, где родителем был ‘grr × 
Superb’, можно с большой вероятностью предположить, 
что он передан гибридному потомству от сорта ‘Sarpo 
Mira’.

У одного из гибридных клонов комбинации (grr × 
‘Superb’) × ‘Sarpo Mira’ детектированы маркеры генов 
Rysto и Ry-fsto, отсутствовавшие у клонов, проходивших 
оценку ранее, что расширяет информацию о селекцион-
ной ценности этого гибрида.

Сопоставляя данные о наличии у гибридных рас-
тений маркеров генов устойчивости к фитофторозу 
с уровнем их полевой устойчивости, можно отметить, 
что из 6 клонов с устойчивостью, оцениваемой баллами 
7,0 и выше (высокая устойчивость), маркер гена R2-like 
выявлен у четырех. У двух других гибридных геноти-
пов присутствует маркер гена R3a, а у наиболее устойчи-
вого из всей выборки клона – также маркеры генов Rpi-
blb1 и Rpi-sto1. Устойчивость клонов под № №  2, 9-1, 10 
и 11-1 (см. табл. 2), у которых выявлен маркер гена R2-like 
и отсутствовали маркеры генов R3a, Rpi-blb1 и Rpi-sto1, 
была только умеренной.
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Маркер гена R3a встречался у 5-ти из 6-ти высокоу-
стойчивых клонов из трех разных групп гибридов (II, III 
и IV). У клона № 8-2 (группа IV) из всех использованных 
маркеров Rpi генов выявлен маркер только одного гена – 
R3a, при этом, клон проявлял высокую устойчивость 
к фитофторозу в течение всего периода изучения (сред-
ний балл устойчивости 7,5) (см. табл. 2). Маркер гена R3a 
отсутствовал в группе гибридов сорта ‘Аврора’ с южноа-
мериканскими видами с наиболее низким уровнем устой-
чивости к фитофторозу.

Суммируя полученные данные можно заключить, что 
высокая устойчивость к фитофторозу однозначно не свя-
зана с наличием какого-либо одного Rpi-гена. Однако 
можно отметить, что у более устойчивых клонов, в срав-
нении с менее устойчивыми, чаще отмечали наличие 
маркеров генов R3a и R2-like. Тем самым нами подтверж-
дено, что при гибридизации необходимо проведение фи-
топатологической оценки, которая более объективно ха-
рактеризует устойчивость родительских растений.

Современные направления в селекции сельскохозяй-
ственных культур предусматривают создание исходно-
го материала с устойчивостью к комплексу вредных ор-
ганизмов. Из-за способности Ph. infestans к быстрой 
адаптации, интрогрессированные гены Rpi переста-
ют быть эффективными, а наличие только одного гена, 
часто не бывает результативным (Zhu et al., 2012). Для 
увеличения срока способности противостоять инфек-
ции важно объединение в одном генотипе картофеля не-
скольких генов устойчивости к определенному патогену. 
Желательно, чтобы они принадлежали к разным класте-
рам генов и различались специфичностью распознавания 
возбудителя (Zhu et al., 2012). Молекулярный скрининг 
оригинальных межвидовых гибридов, полученных в раз-
ных комбинациях скрещиваний с видами секции Petota 
рода Solanum, позволил выявить генотипы с комплексом 
маркеров генов устойчивости к изученным вредным ор-
ганизмам.

Заключение

Оригинальные гибридные клоны, полученные с уча-
стием устойчивых к фитофторозу образцов мексиканских 
видов S. guerreroense и S. neoantipoviczii и селекционно-
го клона SW93-1015, проявили высокую устойчивость 
к патогену в полевом изучении. В результате проведен-
ного исследования, в относительно небольшой, но гене-
тически разнообразной группе гибридов, выявлено нали-
чие маркеров генов устойчивости к фитофторозу и двум 
другим экономически важным патогенам – Y вирусу кар-
тофеля и золотистой картофельной нематоде. Для части 
гибридных клонов характерно наличие более чем одно-
го маркера генов устойчивости к Ph. infestans, а неред-
ко трех – четырех. В данной выборке гибридов детекти-
рованы все три использованные в исследовании маркера 
генов устойчивости к PVY. Этот растительный матери-
ал может быть использован при создании селекционных 

клонов с комплексом генов устойчивости к вредным ор-
ганизмам.

С привлечением в исследования новых генотипов под-
тверждено наличие типа цитоплазмы W/ɑ у гибридов по-
лученных с участием S. neoantipoviczii. У образца к-18407 
S. guerreroense выявлен тип цитоплазмы W/alpha+beta.
Гибриды с клоном SW93-1015 обладают стерильным ти-
пом цитоплазмы W/g. Информация о типах цитоплазмы
может быть полезной при проведении дальнейших скре-
щиваний и в процессе подбора родительских пар.
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