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Актуальность. Бактериальныи�  ожог (возбудитель Erwinia amylovora (Burill) Winslow et al.) – опасное заболевание пло-
довых культур. В России� скои�  Федерации бактериальныи�  ожог относится к числу карантинных заболевании� . Устои� чи-
вость яблони к бактериальному ожогу контролируется полигенно. Однако сведения о генотипах диких видов и разно-
видностеи�  рода Malus Mill. по отдельным локусам устои� чивости весьма ограничены. Цель исследования – изучение 
генетическои�  коллекции диких видов и разновидностеи�  яблони по локусу устои� чивости к бактериальному ожогу 
FBF7 для выявления перспективных источников устои� чивости к E. amylovora.
Материалы и методы. Объектами исследования являлись 23 диких и два культурных вида яблони (50 образцов) ге-
нетическои�  коллекции ФНЦ им. И.В. Мичурина. Для выявления локуса устои� чивости к бактериальному ожогу FBF7 
использовались фланкирующие SCAR-маркеры AE10-375, GE-8019 и SSR-маркер CH-F7-Fb1.
Результаты и выводы. Маркер GE-8019 идентифицирован у 50,0% проанализированных образцов яблони, маркер 
AE10-375 – у 76,0%, маркер CH-F7-Fb1 – у 30,0%. Выявлен межвидовои�  и внутривидовои�  полиморфизм рода Malus по 
анализируемому локусу устои� чивости, а также по отдельным ДНК-маркерам, сцепленным с FBF7. Фланкирующие ло-
кус FBF7 маркеры GE-8019 и AE10-375 выявлены у 42,0% изучаемых генотипов. При этом три диагностических марке-
ра (GE-8019, AE10-375, CH-F7-Fb1) идентифицированы у семи из исследованных образцов: M. × robusta var. persicifolia 
(Carr.) Rehd. (к-41279), M. × cerasifera var. hiemalis Spach. (к-2342) (серия Baccatae), M. sylvestris (L.) Mill. (к-73, к-123), 
M. × spectabilis var. albi plena (Ait.) Borkh. (к-2416) (серия Malus), M. × sargentii (Rehd.) Langenf. (к-2428) (серия Toringonae) 
и M. coronaria (L.) Mill. (к-2336) (серия Coronariae), которые являются перспективными генетическими источниками 
устои� чивости к E. amylovora.
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Background. Fire blight (Erwinia amylovora (Burill) Winslow et al.) is a dangerous disease of fruit crops. In the Russian Feder-
ation, fire blight is one of the quarantine diseases. Apple resistance to fire blight is controlled polygenically. However, the data 
on the genotypes of Malus Mill. wild species and varieties in the context of individual resistance loci are scarce. The purpose of 
the research was studying the genetic collection of apple wild species according to the FBF7 fire blight resistance locus to iden-
tify promising sources of resistance to E. amylovora.
Materials and methods. The materials of this study included 23 wild and two cultivated apple-tree species (50 accessions) 
from the genetic collection of the I.V. Michurin FSC. The FBF7 QTL for fire blight resistance was identified with the flanking 
SCAR-markers AE10-375 and GE-8019, and SSR-marker CH-F7-Fb1.
Results and conclusion. The GE-8019 marker was identified in 50.0% of the apple accessions, AE10-375 in 76.0% of the ac-
cessions, and CH-F7-Fb1 in 30.0%. Inter- and intraspecific polymorphism of the Malus genus was revealed for the analyzed 
resistance locus, as well as for individual DNA markers linked to the FBF7 QTL. The GE-8019 and AE10-375 markers flanking 
the FBF7 QTL were found in 42.0% of the studied genotypes. Meanwhile, three diagnostic markers (GE-8019, AE10-375, and 
CH-F7-Fb1) were identified only in 7 accessions: M. × robusta var. persicifolia (Carr.) Rehd. (к-41279), M. × cerasifera var. hie-
malis Spach. (к-2342) (Ser. Baccatae), M. sylvestris (L.) Mill. (k-73 and k-123), M. × spectabilis var. albi plena (Ait.) Borkh. (к-
2416) (Ser. Malus), M. × sargentii (Rehd.) Langenf. (k-2428) (Ser. Toringonae), and M. coronaria (L.) Mill. (к-2336) (Ser. Corona-
riae). These forms are promising genetic sources of resistance to E. amylovora.
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Введение

Бактериальныи�  ожог (возбудитель – бактерия Erwi-
nia amylovora (Burill) Winslow et al.) – опасное заболева-
ние плодовых культур, широко распространенное во 
многих странах мира (США, Канада, Италия, Германия, 
Швеи� цария, Австралия, Япония и др.) (Le Roux et al., 2010; 
Schlathölter et al., 2018). В России первыи�  официально 
подтвержденныи�  случаи�  заражения бактериальным ожо-
гом зафиксирован в 2003 г. (Калининградская область). 
В настоящее время очаги бактериального ожога зареги-
стрированы в 13 субъектах России� скои�  Федерации, в том 
числе в Тамбовскои�  области (Drenova, 2019). E. amylovora 
поражает все органы растения, вызывая некроз и отми-
рание тканеи� . Патоген может поразить от 20 до 60% на-
саждении� , из которых до 20% впоследствии погибает 
(Drenova, 2019; Kostick et al., 2019). Во многих странах 
мира, в том числе и в России, E. amylovora является каран-
тинным патогеном. В перечне Европеи� скои�  и Средизем-
номорскои�  организации по карантину и защите расте-
нии�  (ЕОКЗР) возбудитель бактериального ожога плодо-
вых культур внесен в список А2. В России� скои�  Федерации 
E. amylovora включена в Перечень ограниченно распро-
страненных, а также Единыи�  перечень карантинных 
объектов Евразии� ского экономического союза (Yerokho-
va, Orlinski, 2017).

Генетическая детерминация устои� чивости яблони 
к E. amylovora имеет полигенныи�  характер. Локусы коли-
чественных признаков (QTL) выявлены в первую оче-
редь у различных диких видов и разновидностеи�  рода 
Malus Mill.: у M. × robusta 5 – на хромосоме 3 (LG 3), у деко-
ративного сорта ‘Evereste’ (получен от дикого вида) 
и M. × floribunda 821 – на LG 12. Кроме того, источниками 
устои� чивости к бактериальному ожогу являются отдель-
ные образцы M. baccata (L.) Borkh., M. × atrosanguinea 
(Spach) C.K. Schneid., M. fusca (Raf.) С.К. Schneid., M. × pruni-
folia (Willd.) Borkh., M. × robusta var. persicifolia (Carr.) Rehd., 
M. sieversii (Ledeb.) M.J. Roem. У диких видов яблони вклад 
отдельных QTL в проявление устои� чивости к E. amylovora 
может достигать 80% (Durel et al., 2009; Kost et al., 2015; 
Harshman et al., 2017). У сортов яблони домашнеи�  (M. do-
mestica Borkh.) также идентифицированы отдельные QTL 
устои� чивости к бактериальному ожогу: на LG 5 (‘Jona-
than’), LG 10 (‘Starking’, ‘Red Delicious’ – почковая мута-
ция), однако их вклад в проявление устои� чивости мень-
ше, чем у диких видов (Le Roux et al., 2010; Nybom et al., 
2012). Одним из наиболее важных локусов устои� чивости 
к бактериальному ожогу, выявленных у M. domestica, яв-
ляется QTL на LG7 (сорт ‘Fiesta’), которыи�  обеспечивает 
до 46,6% устои� чивости к E. amylovora (Kellerhals et al., 
2013; Papp et al., 2015). В результате проведенного фило-
генетического анализа был установлен предполагаемыи�  
источник локуса устои� чивости на LG7 – сорт ‘Cox’s Orange 
Pippin’, которыи�  получили в результате свободного опы-
ления сорта ‘Ribston Pippin’ около 1700 г. во Франции. 
Впоследствии для данного QTL (FBF7) были разработаны 
фланкирующие ДНК-маркеры. Валидацию маркеров про-
вели на 81 генотипе яблони, в том числе 31 сорте (вклю-
чая полученные с использованием ‘Cox’s Orange Pippin’) 
и 50 гибридных сеянцах комбинации Milwa × 1217 (Khan 
et al., 2007). В настоящее время ДНК-маркеры, сцеплен-
ные с локусом FBF7, широко применяются для анализа 
генетических коллекции�  сортов яблони домашнеи�  
и идентификации устои� чивых к E. amylovora генотипов. 
В частности, в Научно-исследовательском институте 
плодоводства и цветоводства в Скерневице (Польша) 

изучали коллекцию из 31 сорта яблони европеи� скои�  се-
лекции и выделили 12 форм, характеризующихся на-
личием сцепленных с QTL FBF7-маркеров (Keller-Przy-
byłkowicz et al., 2009). В совместном исследовании Швед-
ского университета сельскохозяи� ственных наук и Поль-
ского научно-исследовательского института плодовод-
ства и цветоводства было проанализировано 205 сортов 
и форм яблони, и у 45 генотипов был диагностирован 
QTL FBF7 (Nybom et al., 2012). В Швеи� царском институте 
растениеводства ведутся исследования по использова-
нию ДНК-маркеров в селекции яблони на устои� чивость 
к E. amylovora (Baumgartner et al., 2015). В России работы 
по идентификации устои� чивых к бактериальному ожогу 
генотипов яблони с использованием диагностических 
ДНК-маркеров ведутся специалистами Федерального 
научного центра имени И.В. Мичурина (Lyzhin, Saveleva, 
2021a) и Мичуринского государственного аграрного уни-
верситета (Shamshin et al., 2020). Однако вопросы генети-
ческои�  детерминации устои� чивости к бактериальному 
ожогу и встречаемости отдельных локусов у диких видов 
и разновидностеи�  яблони в настоящее время изучены 
недостаточно и требуют дополнительных исследовании� . 
Возможность использования ДНК-маркеров от M. domes-
tica для анализа других видов рода Malus обусловлена их 
генетическои�  близостью: виды рода хорошо совместимы 
и легко скрещиваются между собои� . Кроме того, культи-
вируемые сорта яблони (M. domestica) получены от исход-
ных диких видов, в первую очередь – M. sieversii. В фор-
мирование генома M. domestica также внесли вклад M. syl-
vestris (L.) Mill., M. baccata, M. orientalis (Uglitzk.) Juz., M. mand-
shurica (Maxim.) Kom., M. × prunifolia (Urbanovich et al., 2010; 
Cornille et al., 2012). Некоторые локусы агробиологических 
признаков (например, гены устои� чивости к парше Rvi6, 
мучнистои�  росе Pl-1, Pl-2 и др.), интрогрессированые в ге-
ном культурных форм от исходных диких видов (Po no-
marenko V.V., Ponomarenko K.V., 2011), также встречаются 
у различных представителеи�  рода Malus, а ДНК-маркеры, 
используемые для их идентификации, применимы для 
анализа как культурных, так и диких форм (Sharifnabi 
et al., 2020; Gautam, Modgil, 2022). Таким образом, локус 
FBF7, помимо некоторых форм яблони домашнеи� , может 
также присутствовать и у других видов яблони.

Цель исследования – изучение генетическои�  коллек-
ции диких видов и разновидностеи�  яблони (Malus) по 
локусу устои� чивости к бактериальному ожогу FBF7 для 
выявления перспективных источников устои� чивости 
к E. amylovora.

Материалы и методы

Исследования проводили в 2020–2023 гг. Биологиче-
скими объектами исследования являлись 23 диких и два 
культурных вида (M. domestica и M. × cerasifera) рода Ma-
lus (50 образцов) генетическои�  коллекции Федерального 
научного центра имени И.В. Мичурина (таблица). Образ-
цы привлечены в Мичуринск из Маи� копскои�  опытнои�  
станции ВИР академиком РАН, доктором сельскохозяи� -
ственных наук Н. И. Савельевым. Анализируемые виды 
по классификации Лангельфельда (Langenfeld, 1991) от-
носятся к пяти секциям:

в секции Gymnomeles Koehne изучено 16 образцов, из 
них 15 из серии Baccatae Rehd. и 1 из серии Hupehenses 
Langenf.; 

в секции Malus Langenf. – 26, из них 1 из серии Asiati-
cae Langenf., 10 из серии Sieversinae Langenf., 6 из серии 
Orientalis Langenf. и 9 из серии Malus; 
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Таблица. полиморфизм видов и разновидностей яблони по сцепленным с QTl FBF7 устойчивости 
к бактериальному ожогу молекулярным маркерам

Table. Polymorphism of apple-tree species and varieties according to molecular markers linked to the FBF7 QTl 
of fire blight resistance 

№ по 
каталогу 
ВИР / VIR 

catalogue No.

Malus Mill. spp.

ДНК-маркер / DNA marker

GE-8019 AE10-375 CH-F7-Fb1

397 пн / 
397 bp

375 пн /
375 bp

210 пн /
210 bp

Секция Gymnomeles Koehne

Серия Baccatae Rehd.

к-14207 M. baccata (L.) Borkh. 1 1 0

к-2316 M. baccata (L.) Borkh. 1 1 0

к-2317 M. baccata (L.) Borkh. 0 1 0

к-2319 M. baccata (L.) Borkh. 1 1 0

к-2324 M. baccata (L.) Borkh. 1 1 0

к-2333 M. baccata var. coerulescens Borkh. 1 1 0

к-41277 M. mandshurica (Maxim.) Kom. 0 0 1

к-41275 M. mandshurica subsp. sachalinensis (Kom.) Lich. 0 1 0

к-890 M. mandshurica subsp. sachalinensis (Kom.) Lich. 0 0 0

к-43199 M. × robusta (Carr.) Rehd. 1 1 0

к-41279 M. × robusta var. persicifolia (Carr.) Rehd. 1 1 1

к-2314 M. × cerasifera var. aurantiaca Spach. 0 0 1

к-2342 M. × cerasifera var. hiemalis Spach. 1 1 1

к-2332 M. × cerasifera var. odorata Spach. 0 1 1

к-1457 M. pallasiana Juz. 0 0 0

Серия Hupehenses Langenf.

к-14945 M. hupehensis (Pamp.) Rehd. 0 1 1

Секция Malus langenf.

Серия Asiaticae Langenf.

к-2343 M. asiatica Nakai. 0 1 0

Серия Sieversinae Langenf.

к-13280 M. sieversii (Ledeb.) M.J. Roem. 1 0 0

к-13975 M. sieversii (Ledeb.) M.J. Roem. 1 1 0

к-2385 M. pumila var. gallica Mill. 0 1 1

к-13279 M. niedzwetzkyana (Dieck.) Langenf. 0 0 0

к-29422 M. niedzwetzkyana (Dieck.) Langenf. 1 0 0

к-29429 M. niedzwetzkyana (Dieck.) Langenf. 1 0 0

к-2393 M. × purpurea var. aldenhamensis (Barbier.) Rehd. 0 1 0

к-14973 M. × purpurea var. eleyi (Barbier.) Rehd. 0 1 0

к-2396 M. × purpurea var. pendula (Barbier.) Rehd. 0 1 0

к-2392 M. × purpurea (Barbier) Rehd. 0 0 0
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Таблица. Окончание

Table. The end

№ по 
каталогу 
ВИР / VIR 

catalogue No.

Malus Mill. spp.

ДНК-маркер / DNA marker

GE-8019 AE10-375 CH-F7-Fb1

397 пн / 
397 bp

375 пн /
375 bp

210 пн /
210 bp

Серия Orientalis Langenf.

к-29460 M. orientalis (Uglitzk.) Juz. 0 1 0

к-29476 M. orientalis (Uglitzk.) Juz. 0 1 0

к-29484 M. orientalis (Uglitzk.) Juz. 1 1 0

к-41623 M. orientalis (Uglitzk.) Juz. 0 0 0

к-49478 M. orientalis (Uglitzk.) Juz. 0 1 1

к-13283 M. orientalis subsp. turkmenorum (Juz. et M. Pop.) 
Langenf. 1 1 0

Серия Malus

к-73 M. sylvestris (L.) Mill. 1 1 1

к-123 M. sylvestris (L.) Mill. 1 1 1

к-29493 M. sylvestris (L.) Mill. 0 1 0

к-2454 M. × prunifolia (Willd.) Borkh. 1 1 0

к-14942 M. caspiriensis Langenf. 0 1 1

к-14943 M. caspiriensis Langenf. 0 1 0

к-2416 M. × spectabilis var. albi plena (Ait.) Borkh. 1 1 1

к-2495 M. × spectabilis var. rubra plena (Ait.) Borkh. 1 0 0

к-711 M. domestica Borkh. 
Антоновка обыкновенная 0 0 0

Секция Sorbomalus zabel.

Серия Toringonae (Rehd.) Langenf.

к-2312 M. × arnoldiana Rehd. 0 1 1

к-2346 M. × floribunda Siebold. 0 1 0

к-2428 M. × sargentii (Rehd.) Langenf. 1 1 1

к-2322 M. sieboldii (Regel) Rehd. 1 1 0

к-2407 M. × scheidekerii Spaeth. 1 1 0

Серия Kansuenses Rehd.

к-2424 M. transitoria (Batal.) C.K. Schneid. 1 1 0

Секция Chloromeles (Decne.) Rehd.

Серия Coronariae (Rehd.) Langenf.

к-2336 M. coronaria (L.) Mill. 1 1 1

Секция Eriolobus (C.K. Schneid.) langenf.

к-2345 M. florentina (Zuce.) C.K. Schneid. 1 1 0
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в секции Sorbomalus Zabel. – 6, из них 5 из серии Torin-
gonae (Rehd.) Langenf. и 1 из серии Kansuenses Rehd.; 

в секциях Chloromeles (Decne.) Rehd. (серия Coronariae 
(Rehd.) Langenf.) и Eriolobus (C.K. Schneid) Langenf. – по од-
ному.

Для выявления локуса FBF7 использовались SCAR-
маркеры AE10-375, GE-8019 и SSR-маркер CH-F7-Fb1 
(Khan et al., 2007). 

SCAR-маркеры AE10-375 и GE-8019 были разработа-
ны на основе фланкирующих QTL FBF7 RAPD-маркеров 
AE10-400 и GE80-19-0550: дистанция от маркера AE10-
375 до пика QTL составляет 4 cM, от маркера GE-8019 – 
6 cM. Расстояние между фланкирующими маркерами со-
ставляет 10 cM. Маркер CH-F7-Fb1 картирован с тои�  же 
стороны от QTL, что и AE10-375, и используется для по-
вышения надежности молекулярно-генетического ана-
лиза. 

Маркер AE10-375 имеет целевои�  ампликон размером 
375 пн, маркер GE-8019 – ампликон размером 397 пн. 
Данные продукты амплифицируются только при на-
личии в генотипе локуса FBF7. Микросателлитныи�  мар-
кер CH-F7-Fb1 имеет ампликоны 174 и 210 пн. С QTL FBF7 
сцеплен продукт размером 210 пн (Khan et al., 2007). 
Для надежнои�  идентификации локуса FBF7 необходи-
мо проведение анализа по трем маркерам и у геноти-
пов, характеризующихся наличием QTL FBF7; на элек-
трофореграмме должны четко присутствовать целе-
вые ампликоны всех трех маркеров (Khan et al., 2007). 
Для сокращения времени анализа допустимо проведе-
ние анализа по маркерам AE10-375 и GE-8019, которые 
фланкируют QTL FBF7 (Sehic et al., 2009; Nybom et al., 
2012). Однако в дальнеи� шем выделенные формы долж-
ны быть дополнительно проанализированы по марке-
ру CH-F7-Fb1.

Используемые для идентификации QTL FBF7 праи� ме-
ры синтезированы НПК «Синтол» (Россия) и имеют сле-
дующую нуклеотидную последовательность: 

AE10-375-for: 5ʹ-CTGAAGCGCACGTTCTCC-3ʹ
AE10-375-rev: 5ʹ-CTGAAGCGCATCATTTCTGATAG-3ʹ
GE-8019-for: 5ʹ-TTGAGACCGATTTTCGTGTG-3ʹ
GE-8019-rev: 5ʹ-TCTCTCCCAGAGCTTCATTGT-3ʹ
CH-F7-Fb1-for: 5ʹ-AGCCAGATCACATGTTTTCATC-3ʹ
CH-F7-Fb1-rev: 5ʹ-ACAACGGCCACCAGTTTATC-3ʹ
ПЦР проводили в амплификаторе T100 (Bio-Rad, 

США) по программе, описаннои�  ранее (Lyzhin, Saveleva, 
2021a).

Разделение продуктов амплификации осуществля-
лось методом электрофореза в 2,0-процентном агароз-
ном геле. Визуализацию и анализ результатов электро-
фореза проводили с использованием системы гель-доку-
ментирования ChemiDoc XRS+ (Bio-Rad, США). Определе-
ние размера ампликонов проводили с использованием 
ДНК-маркера Step 100 («Биолабмикс», Россия).

Результаты и обсуждение

В результате проведенного скрининга маркер GE-
8019 идентифицирован у 50,0% образцов, относящихся 
к 14 из проанализированных диких видов яблони (см. 
таб лицу) и одному культурному (M. × cerasifera var. hie-
malis). Маркер AE10-375 идентифицирован у 76,0% об-
разцов, относящихся к 21 дикому виду из 23 исследован-
ных и двум разновидностям M. × cerasifera (hiemalis и odo-
rata). Маркер CH-F7-Fb1 идентифицирован у 30,0% об-
разцов, относящихся к 11 диким видам и трем разновид-
ностям M. × cerasifera (aurantiaka, hiemalis и odorata). 

Примеры электрофоретических спектров маркеров 
AE10-375, GE-8019 и CH-F7-Fb1 у диких видов и разно-
видностеи�  яблони приведены на рисунке, результаты 
идентификации – в таблице.

В тех сериях, где было изучено свыше пяти образ-
цов, маркер GE-8019 наиболее часто встречается в се-
риях Toringonae – 60,0% проанализированных образ-
цов, Malus – 55,5% и Baccatae – 53,3%. Маркер AE10-375 
широко представлен у генотипов яблони всех серии� , 
при этом в серии Toringonae он выявлен у 100% про-
анализированных образцов, в сериях Baccatae, Orien-
talis и Malus он выявлен у более 70,0% образцов. Мар-
кер CH-F7-Fb1 наиболее широко представлен в сериях 
Malus и Toringonae – 44,4% и 40,0% образцов соответ-
ственно.

При этом необходимо отметить, что в наших исследо-
ваниях у использованных для анализа ДНК-маркеров мо-
гут также присутствовать дополнительные ампликоны 
большего или меньшего размера, не описанные разра-
ботчиками. Данные фрагменты свидетельствуют о поли-
морфизме изучаемого локуса или являются результатом 
неспецифическои�  амплификации, могут быть использо-
ваны в качестве положительного контроля при поста-
новке ПЦР, однако не должны учитываться при анализе 
результатов амплификации. 

Хотя бы один из трех изучаемых маркеров присут-
ствует у 45 анализируемых образцов, относящихся к 22 
диким видам яблони, и одному виду, встречающемуся 
только в культуре. Комбинация двух маркеров из трех 
присутствует у 20 образцов (14 видов), что составляет 
40,0% от их общего количества. Все три маркера присут-
ствуют только у 7 образцов (14,0%), относящихся к ше-
сти видам: M. × robusta var. persicifolia (к-41279) и M. × cera-
sifera var. hiemalis (к-2342) из секции Gymnomeles (серия 
Baccatae); M. sylvestris (к-73, к-123) и M. × spectabilis var. 
albi plena (к-2416) из секции Malus (серия Malus); 
M. × sargentii (к-2428) из секции Sorbomalus (серия Torin-
gonae) и M. coronaria (к-2326) из секции Chloromeles (се-
рия Coronariae). У образцов видов M. pallasiana (к-1457), 
M. mandshurica subsp. sachalinensis (к-890), M. niedzwetz-
kyana (к-13279), M. × purpurea (к-2392), M. orientalis (к-
41623) и M. domestica Borkh. ‘Антоновка обыкновенная’ 
(к-711) (12,0% от общего количества) изучаемые марке-
ры в генотипе отсутствуют. 

Другими исследователями у некоторых диких видов 
яблони также были идентифицированы отдельные мар-
керы. В частности, маркеры GE-8019 и AE10-375 по 
отдельности были выявлены в некоторых популяциях 
яблони Недзвецкого (M. niedzwetzkyana), произрастаю-
щих в Казахстане. При этом, как и в наших исследовани-
ях, комбинации маркеров GE-8019 и AE10-375 у предста-
вителеи�  данного вида не обнаружено (Nurtaza et al., 
2022). Необходимо также отметить, что по данным поле-
вои�  оценки в условиях Иссык-Кульскои� , Джалал-Абад-
скои�  областеи�  Кыргызстана яблоня Недзвецкого харак-
теризуется средним уровнем устои� чивости к E. amylovora 
(Doolotkeldieva et al., 2021a, b). 

Наряду с межвидовым разнообразием, для фланкиру-
ющих QTL FBF7 ДНК-маркеров характерен также внутри-
видовои�  полиморфизм, в частности среди образцов 
M. orientalis маркер GE-8019 выявлен у образца к-29484 
и подвида turkmenorum (к-13283), но отсутствует у ос-
таль ных (к-29460, к-29476, к-41623, к-49478); маркер 
AE10-375 присутствует у 5 образцов (к-29484, к-29476, 
к-49478, к-29460, к-13283), но отсутствует у образца 
к-41623; маркер CH-F7-Fb1 присутствует только у образ-
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Рисунок. электрофоретический спектр маркеров AE10-375 (a), GE-8019 (b) и CH-F7-Fb1 (c) 
у видов и разновидностей яблони: 

1 – M. turkmenorum (к-13283); 2 – M. florentina (к-2345); 3 – M. mandshurica (к-41277); 4 – M. caspiriensis (к-14942); 
5 – M. hupehensis (к-14945); 6 – M. × cerasifera var. odorata (к-2332); 7 – M. × purpurea (к-2392); 8 – M. coronaria (к-2336); 

9 – M. × cerasifera var. aurantiaka (к-2314); 10 – M. baccata (к-2324); 11 – M. × purpurea var. aldenhamensis (к-2393); 
12 – M. pallasiana (к-1457); 13 – M. transitoria (к-2424); 14 – M. × cerasifera var. hiemalis (к-2342).

М – маркер молекулярного веса ДНК; стрелками указаны продукты амплификации маркеров AE10-375 (375 пн), 
GE-8019 (397 пн) и CH-F7-Fb1 (210 пн)

Figure. Electrophoretic profile of the DNA markers AE10-375 (a), GE-8019 (b), and CH-F7-Fb1 (c) 
in apple-tree wild species and varieties: 

1 – M. turkmenorum (k-13283); 2 – M. florentina (k-2345); 3 – M. mandshurica (k-41277); 4 – M. caspiriensis (k-14942); 
5 – M. hupehensis (k-14945); 6 – M. × cerasifera var. odorata (k-2332); 7 – M. × purpurea (k-2392); 8 – M. coronaria (k-2336); 

9 – M. × cerasifera var. aurantiaka (k-2314); 10 – M. baccata (k-2324); 11 – M. × purpurea var. aldenhamensis (k-2393); 
12 – M. pallasiana (k-1457); 13 – M. transitoria (k-2424); 14 – M. × cerasifera var. hiemalis (k-2342).

М – DNA molecular weight marker; arrows indicate amplification products of the markers AE10-375 (375 bp), 
GE-8019 (397 bp), and CH-F7-Fb1 (210 bp)
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ца M. orientalis к-49478 (см. таблицу). Внутривидовои�  по-
лиморфизм по устои� чивости диких яблонь к бактериаль-
ному ожогу также подтверждается другими исследовате-
лями (Volk et al., 2009). Однако следует отметить особо, 
что в нашеи�  работе для вида M. baccata показан мини-
мальныи�  уровень полиморфизма, поскольку пять из ше-
сти исследованных образцов имеют идентичныи�  набор 
ДНК-маркеров (см. таблицу). 

Комбинация маркеров AE10-375 и CH-F7-Fb1 (210 пн), 
которые картированы с однои�  стороны от пика QTL FBF7, 
выявлена у 13 образцов, относящихся к 11 видам яблони, 
что составляет 26,0% от общего количества. У образцов 
M. baccata (к-14207, к-2316, к-2317, к-2319, к-2324, 
к-2333), M. mandshurica subsp. sachalinensis (к-41275), 
M. × robusta (к-43199), M. asiatica (к-2343), M. sieversii (к-
13975), M. × purpurea (к-2393, к-14973, к-2396), M. orien-
talis (к-29460, к-29476, к-29484, к-13283), M. sylvestris (к-
29493), M. × prunifolia (к-2454), M. caspiriensis (к-14943), 
M. × floribunda (к-2346), M. sieboldii (к-2322), M. × scheide-
kerii (к-2407), M. transitoria (к-2424) и M. florentina (к-
2345) маркер AE10-375 присутствует, тогда как целевои�  
ампликон маркера CH-F7-Fb1 не выявлен. У M. mandshu-
rica (к-41277) и M. × cerasifera var. aurantiaka (к-2314) 
идентифицирован маркер CH-F7-Fb1 (210 пн) при отсут-
ствии маркера AE10-375. Подобные результаты получе-
ны другими авторами для некоторых сортов яблони до-
машнеи� . Например, у сортов ‘Hordapfel’ и ‘Blauacher 
Wädenswil’ маркер AE10-375 присутствует, а CH-F7-Fb1 
отсутствует, а у сортов M. domestica ‘Gold Milenium’, 
‘Melfree’ и ‘Idared’ выявлен маркер CH-F7-Fb1, а маркер 
AE10-375 не выявлен (Keller-Przybyłkowicz et al., 2009). 
При этом необходимо отметить, что в исследовании 
M. A. Khan et al. (2007), являющихся разработчиками ис-
пользованных для анализа диагностических ДНК-марке-
ров, у всех сортов яблони домашнеи�  (M. domestica) с мар-
кером AE10-375 также присутствовал и маркер CH-F7-
Fb1 (210 пн).

Комбинация маркеров GE-8019 и AE10-375, фланки-
рующих QTL FBF7, выявлена у 21 образца анализируемых 
видов яблонь, что составляет 42,0%. Наибольшее коли-
чество генотипов, характеризующихся наличием марке-
ров GE-8019 и AE10-375, выявлено в сериях Toringonae 
(60,0%) и Baccatae (53,3%). Наличие в генотипе флан-
кирующих маркеров свидетельствует о присутствии 
QTL FBF7. Однако все три маркера, как было указано 
выше, идентифицированы только у семи образцов – 
M. × ro busta var. persicifolia (к-41279), M. × cerasifera var. 
hiemalis (к-2342), M. sylvestris (к-73, к-123), M. × spectabilis 
var. albi plena (к-2416), M. × sargentii (к-2428) и M. coro-
naria (к-2336), из которых два генотипа относятся к се-
рии Baccatae, три – к серии Malus, по одному – к сериям 
Toringonae и Coronariae. 

Устои� чивость M. × robusta var. persicifolia к бактери-
альному ожогу подтверждается также данными фитопа-
тологических тестов. При этом установлено, что у дан-
нои�  разновидности механизм устои� чивости отличается 
от M. × robusta 5 (локус FB_MR5) и, предположительно, 
может быть детерминирован FBF7 (Wöhner et al., 2016). 
M. × sargentii и M. coronaria характеризуются значительно 
более высоким уровнем устои� чивости к E. amylovora по 
сравнению с M. domestica (Dougherty et al., 2021). Для 
M. sylvestris отмечено наличие как устои� чивых, так и вос-
приимчивых к бактериальному ожогу генотипов (с пре-
обладанием восприимчивых форм) (Aldwinckle et al., 
2002). В нашем исследовании также отмечен внутриви-
довои�  полиморфизм M. sylvestris: образцы к-73 и к-123 ха-

рактеризуются наличием локуса FBF7, а образец к-29493 
его не имеет. 

Разновидности M. × robusta var. persicifolia и M. × cera-
sifera var. hiemalis имеют гибридное происхождение и об-
разовались в результате гибридизации M. baccata 
и M. × prunifolia (Barsukova, 2018, 2022). При этом у про-
анализированных нами образцов M. baccata (к-14207, 
к-2316, к-2317, к-2319, к-2324) и M. × prunifolia (к-2454) 
из трех диагностических маркеров локуса FBF7 присут-
ствует только два – GE-8019 и AE10-375. Полученные 
данные позволяют предположить, что в их создании 
принимали участие другие виды яблони, характеризую-
щиеся также наличием маркера CH-F7-Fb1. 

M. × sargentii и разновидность M. × spectabilis var. albi 
plena, по литературным данным (Barsukova, 2018, 2022), 
тоже имеют гибридное происхождение, однако исходные 
формы неизвестны, что не позволяет определить пред-
полагаемыи�  источник локуса FBF7. При этом необходимо 
отметить, что другая разновидность – M. × spectabilis var. 
rubra plena – локуса устои� чивости к бактериальному ожо-
гу не имеет (из трех маркеров присутствует только GE-
8019).

M. coronaria относится к североамериканскои�  группе 
яблонь, обособившихся в третичном периоде (Barsukova, 
2021). Большинство американских видов характеризует-
ся высоким уровнем устои� чивости к бактериальному 
ожогу (Dougherty et al., 2021).

M. sylvestris распространена на территории от Цен-
тральнои�  Европы до Переднеи�  Азии, является наряду 
с M. sieversii одним из родоначальников культивируемых 
сортов яблони (M. domestica). При этом проанализиро-
ванные образцы M. sieversii локуса FBF7 не имеют, в связи 
с чем источником QTL FBF7 для яблони домашнеи�  могли 
быть некоторые образцы M. sylvestris.

Дикие виды яблони также являются источниками 
других R-генов, в частности M. × robusta var. persicifolia (к-
41279) характеризуется наличием генов устои� чивости 
к парше Rvi4 и устои� чивости к мучнистои�  росе Pl-1, 
M. × spectabilis var. albi plena (к-2416) – гена устои� чивости 
к парше Rvi4, M. × cerasifera var. hiemalis (к-2342) и M. coro-
naria (к-2336) – гена устои� чивости к мучнистои�  росе Pl-1, 
M. × sargentii (к-2428) – гена устои� чивости к мучнистои�  
росе Pl-w (Savel’ev et al., 2016; Lyzhin, Savel’eva, 2021b), что 
позволяет использовать их в качестве источников 
нескольких локусов устои� чивости к патогенам.

Заключение

Проведен анализ 23 диких и двух культурных видов 
яблони (50 образцов) по локусу устои� чивости к бактери-
альному ожогу FBF7. Выявлен межвидовои�  и внутриви-
довои�  полиморфизм представителеи�  рода Malus по ана-
лизируемому локусу устои� чивости, а также по отдель-
ным ДНК-маркерам, сцепленным с QTL FBF7. Фланкиру-
ющие локус FBF7 маркеры GE-8019 и AE10-375 выявлены 
у 42,0% изучаемых образцов. При этом три диагностиче-
ских маркера (GE-8019, AE10-375, CH-F7-Fb1) идентифи-
цированы у M. × robusta var. persicifolia (к-41279) 
и M. × cerasifera var. hiemalis (к-2342) из секции Gymnome-
les (серия Baccatae); M. sylvestris (к-73, к-123) и M. × spect-
abilis var. albi plena (к-2416) из секции Malus (серия Malus); 
M. × sargentii (к-2428) из секции Sorbomalus (серия Torin-
gonae) и M. coronaria (к-2326) из секции Chloromeles (се-
рия Coronariae), которые являются перспективными ге-
нетическими источниками устои� чивости к Erwinia amylo-
vora.
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