
Выявление устойчивых 
к фитофторозу гибридов 
картофеля с использованием 
маркеров R-генов 
и искусственного заражения
РЕЗЮМЕ
Актуальность. Фитофтороз является заболеванием, сопряженным со значительными экономиче-
скими потерями картофеля. Потери от данного заболевания в России в среднем составляют
более 4 млн тонн ежегодно. Наиболее оптимальной стратегией по сдерживанию распространения
патогена и борьбы с ним является создание устойчивых сортов картофеля, несущих один или
несколько Rpi-генов в совокупности с высоким уровнем горизонтальной устойчивости. Цель
исследования – выделить фитофтороустойчивые генотипы среди гибридов различного генетиче-
ского происхождения и соотнести их уровень устойчивости с наличием Rpi-генов.
Материалы и методы. Объектом исследования были гибриды картофеля различного генетическо-
го происхождения, отобранные по хозяйственно-биологическим признакам из 45 комбинаций
скрещиваний. Устойчивость к фитофторозу оценивали лабораторным методом, путем искус-
ственного заражения листьев и клубней. Оценка наличия молекулярных маркеров производилась
методов ПЦР с использованием ранее опубликованных SCAR-маркеров 5-ти Rpi-генов (R1, R2,
R3a, R3b и Rpi-blb1 = Rpi-sto1).
Результаты. В рамках скрининга было выявлено 24 гибрида с высокой и очень высокой устойчи-
востью листьев к фитофторозу, большинство из которых несут хотя бы один Rpi-ген.
Преобладающим среди очень высокоустойчивых и устойчивых образцов является ген R2. Ген R1
чаще встречается в группе гибридов со средней устойчивостью и с отсутствием устойчивости
листьев. Уровень устойчивости клубней не зависит от количества и сочетания Rpi-генов и, веро-
ятно, контролируется другим набором генов. Полученные результаты отражают сложность взаи-
модействия генотипа и фенотипа в системе «растение картофеля – Phytophthora infestans». Для
повышения эффективности использования молекулярных маркеров в селекции при получении и
отборе фитофтороустойчивых генотипов картофеля необходимо расширить линейку тестируе-
мых маркеров известных R-генов, проводить анализ исходных родительских форм, на основании
которого вести оценку гибридного потомства.
КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА:
картофель, Phytophthora infestans (Mont.) de Bary, устойчивость к фитофторозу, молекулярные
маркеры, традиционная и маркер-вспомогательная селекция

Identification of potato hybrids 
resistant to late blight using R-gene 
markers and artificial infection
ABSTRACT 
Relevance. Late blight is a disease associated with significant economic losses in potatoes. Losses from
this disease in Russia average over 4 million tons annually. The optimal strategy for containing and com-
bating the spread of the pathogen is the development of resistant potato varieties carrying one or more
Rpi genes combined with a high level of horizontal resistance.
The aim of research. To identify late blight-resistant genotypes among hybrids of different genetic origins
and correlate their resistance level with the presence of Rpi genes.
Materials and methods. The study involved potato hybrids of different genetic origins, selected for their
agronomic and biological traits from 45 crosses. Resistance to late blight was assessed using a labora-
tory method, artificially infecting leaves and tubers. The presence of molecular markers was assessed
using PCR methods using previously published SCAR markers for five Rpi genes (R1, R2, R3a, R3b, and
Rpi-blb1 = Rpi-sto1).
Results. The screening identified 24 hybrids with high and very high foliar resistance, most of which car-
ried at least one Rpi gene. The R2 gene was predominant among the very highly resistant and resistant
samples. The R1 gene was more common in the group of hybrids with moderate resistance and without
leaf resistance. Tuber resistance level does not depend on the number and combination of Rpi genes and
is likely controlled by a different set of genes. These results reflect the complexity of genotype-phenotype
interactions in the potato plant-Phytophthora infestans system. To increase the efficiency of using molec-
ular markers in breeding for the production and selection of late blight-resistant potato genotypes, it is
necessary to expand the range of tested markers of known R-genes and conduct an analysis of the orig-
inal parental forms, on the basis of which to evaluate the hybrid offspring.
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potato, Phytophthora infestans (Mont.) de Bary, resistance to late blight, molecular markers, traditional
and marker-assisted selection
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Введение

Фитофтороз (возбудитель оомицет Phytophthora infestans
(Mont.) de Bary) остается одной из самых распространен-

ных и вредоносных болезней картофеля, ежегодные потери в
картофелеводческих хозяйствах России составляют более 4 млн
тонн. Болезнь наносит серьезный экономический ущерб карто-
фелю, приводя к существенным потерям урожайности – до 70%
и более, при этом значительно ухудшается качество клубней [1]. 

В полевых условиях источниками первичной инфекции фито-
фтороза являются больные семенные клубни, перезимовавшие
в почве ооспоры, а также зооспорангии, принесенные ветром [2].
Дополнительную нагрузку оказывает изменение климата в сторо-
ну увеличения безморозного периода, что благоприятно сказыва-
ется на сохранении источников первичной инфекции [3]. 

Борьба с фитофторозом связана со значительными матери-
альными затратами на обработку фунгицидами, что влечет
дополнительную экологическую нагрузку на окружающую среду и
представляет угрозу для здоровья человека [3]. При этом при
росте средней температуры на 1 °C, период применения фунги-
цидов для защиты картофеля от фитофтороза удлиняется на
10–20 дней, в зависимости от количества осадков [5].

В настоящее время наиболее предпочтительным способом
борьбы с P. Infestans и сдерживания распространения патогена
является выведение новых сортов картофеля с долговременной
устойчивостью [6]. Устойчивость к фитофторозу исходного мате-
риала картофеля и создаваемых на их основе новых сортов,
независимо от их конечного целевого использования, остается
одной из важнейших задач селекции. Периодически в отдельные
годы складываются благоприятные условия для развития болез-
ни. Затяжные дожди, повышенная влажность воздуха и темпера-
турные скачки – оптимальные погодные условия для развития
фитофтороза. Устойчивые сорта гарантируют существенное сни-
жение рисков потери урожая, задерживая начало и интенсив-
ность развития эпифитотии, и зависимость проведения опрыски-
вания от погодных условий. Более того, развитие направления
органического картофелеводства невозможно без наличия устой-
чивых к фитофторозу сортов картофеля [2].

Устойчивые к фитофторозу сорта картофеля несут в себе
доминантные гены устойчивости к P. infestans – Rpi-гены.
Интрогрессия Rpi-генов в сорта культурного картофеля осу-
ществляется от диких видов Solanum как методами гибридиза-
ции, так и посредством генно-инженерных манипуляций [7]. В
настоящее время охарактеризованы более 70 Rpi-генов, доно-
ром которых потенциально являются 32 диких видов Solanum,
большинство из которых клубненосные [8]. В практической селек-
ции в основном используют образцы с Rpi-генами, источниками
которых являются дикие виды картофеля из Северной и
Центральной Америки – S. bulbocastanum Dunal, S. demissum
Lindl., S. stoloniferum Schltdl. [9].

Размножение оомицета P. infestans как в бесполой, так и в
половой форме в сочетании с быстро эволюционирующими гена-
ми-эффекторами R, необходимыми для успешной инфекции [10],
делает его быстро эволюционирующим патогеном, который легко
генерирует новые вирулентные штаммы [11], что значительно

затрудняет выведение устойчивых сортов картофеля. Даже соче-
тание нескольких генов устойчивости от S. demissum в одном
сорте не всегда приводит к стабильной резистентности [12].
Пирамидирование различных Rpi-генов в сочетании с высокой
горизонтальной устойчивостью к патогену фитофтороза карто-
феля может стать решением для повышения как долговременно-
сти, так и уровня устойчивости [13].

Ряд исследователей отмечают, что не только постоянно
нарастает вредоносность фитофтороза, но и на 1,0-1,5 месяца
сдвинулось проявление первых симптомов заболевания [14]. Это
означает, что поражаться начинают растения на начальных эта-
пах онтогенеза, а наличие сильного прессинга фитофтороза уве-
личивает риск преодоления генов устойчивости. Заражение клуб-
ней возможно с самых ранних этапов их формирования и до
уборки урожая. Отмечаются также случаи перезаражения в хра-
нилищах. При этом связь степени пораженности клубней с дина-
микой болезни на листьях не является устойчивой. Сильное
поражение клубней возможно как при высокой, так и при низкой
степени пораженности листьев [15]. Поэтому необходимо расши-
рять генетическую основу контроля устойчивости, привлекая к
созданию исходного родительского материала новые гены. 

Учитывая риски, которые обусловлены более ранним возник-
новением признаков болезни, увеличением скорости развития в
течение вегетационного сезона и возможным числом генераций
на фоне снижения эффективности принятых ранее методов
защиты, возрастает роль генетической устойчивости сортов.

В селекции картофеля при отборе по признаку фитофторо-
устойчивости ориентируются на полевые и лабораторные оценки
признака. При этом новые технологии селекции, основанные на
молекулярном маркер-опосредованном отборе, призваны уско-
рить выделение генотипов, несущих определенные R-гены. 

Цель исследования – выделить фитофтороустойчивые гено-
типы среди гибридов различного генетического происхождения и
соотнести их уровень устойчивости с наличием и количеством
Rpi-генов.

Материалы и методы исследований
Материалы исследования. В исследование были включены

гибриды картофеля различного генетического происхождения,
отобранные по хозяйственно-биологическим признакам из 45
комбинаций скрещиваний. В их происхождении было задейство-
вано 47 исходных родительских форм, 7 форм использовали в
прямых и обратных скрещиваниях. Данные о происхождении гиб-
ридов представлены в таблице 1. 

В рамках оценки лабораторной устойчивости к фитофторозу
листьев и клубней было исследовано 60 гибридов 3-го года мето-
дом искусственного заражения. Также гибриды были проанализи-
рованы на наличие молекулярных маркеров Rpi-генов.

Оценка устойчивости листьев к фитофторозу. Оценка
листьев производилась методом искусственного заражения изо-
лятом сложного состава (предоставлен Всероссийским научно-
исследовательским институтом фитопатологии), включающего
гены вирулентности 1,2,3,4,5,6,7…xyz фитофтороза. Для оценки
использовали по три листа со среднего яруса, взятые у отдель-

Таблица 1. Молекулярные маркеры, использованные в исследовании
Table 1. Molecular markers used in the study

Наименование 
маркера Нуклеотидная последовательность праймеров

Размер 
ПЦР-продукта, 

п. о.

Температура 
отжига, ℃ Ссылка

IR1 F: CACTCGTGACATATCCTCACTA
R: GTAGTACCTATCTTATTTCTGCAAGAAT 1205 65 [17]

R2 F: GCTCCTGATACGATCCATG 
R: ACGGCTTCTTGAATGAA 686 54 [18]

R3a F: TCCGACATGTATTGATCTCCCTG
R: AGCCACTTCAGCTTCTTACAGTAGG 1380 64 [19]

R3b F: GTCGATGAATGCTATGTTTCTCGAGA
R: ACCAGTTTCTTGCAATTCCAGATTG 378 64 [19]

Rpi-blb1 = Rpi-sto1 F: ACCAAGGCCACAAGATTCTC 
R: CCTGCGGTTCGGTTAATACA 890 65 [20]
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ных растений. Суспензия для заражения готовилась из расчета
30-35 тыс. зооспорангий на 1 мл. Лабораторная оценка устойчи-
вости листьев к фитофторозу складывается как средняя между
двумя учетами. В ходе первого учета спустя 3 суток после зара-
жения оценивается степень проникновения патогена. В после-
дующие 24 часа определяют динамику распространения патоге-
на в растительной ткани. Для оценки уровня поражения листьев
использовалась 9-ти балльная шкала, где наивысший балл
характеризовал отсутствие признаков поражения [16]. 

Оценка устойчивости клубней к фитофторозу. Для зараже-
ния клубней использовали инокулюм того же сложного состава,
что и для искусственного заражения листьев. Целые клубни, по 5
шт. каждого образца, помещали в суспензию инокулюма (20-25
зооспорангий в поле зрения микроскопа) на 3 минуты. Далее
клубни выдерживались в климатической проветриваемой камере
(влажность 80-90%, температура 18…20°С) в течение 15 суток,
после чего производился учет. Оценивалась как степень пораже-
ния поверхности клубня, так и глубина поражения. Устойчивость
оценивалась по 9-ти балльной шкале, где 9 – отсутствие призна-
ков фитофтороза как на поверхности, так и на срезе клубня. Опыт
проводился в трехкратной повторности [16]. 

Определение наличия маркеров генов устойчивости к фито-
фторозу. Оценка наличия молекулярных маркеров производи-
лась методов ПЦР с использованием опубликованных SCAR-
маркеров 5-ти Rpi-генов (R1, R2, R3a, R3b и Rpi-blb1 = Rpi-sto1)
[17, 18, 19, 20]. Информация о нуклеотидных последовательно-
стях праймеров для проведения ПЦР представлена в таблице 1.

На первом этапе производили экстракцию геномной ДНК из
ткани листа с использованием CTAB-буфера. Ткань листа (навес-
ка около 0,75 г) измельчали с использованием пестика и ступки,
после чего около 100 мг измельченной ткани переносили в мик-
роцентрифужную пробирку с 600 мкл экстракционного буфера
(50 mM Трис, pH 8; 0,7 M NaCl; 10 mM ЭДТА; 1% CTAB). Образцы
инкубировали в течение 1 часа, периодически перемешивая с
помощью вортекса. После инкубации следовало центрифугиро-
вание при 20000 g в течение 10 минут. Супернатант переносили
в новые пробирки, добавляли 800 мкл смеси хлороформ : изо-
амиловый спирт (24:1), перемешивали, переворачивая пробирки,
и центрифугировали 5 минут при 15000 g. После центрифугиро-
вания отбирали водную фазу и производили осаждение ДНК изо-
пропанолом (1,5 объема). Промыву ДНК осуществляли 70 % эта-
нолом. Полученную ДНК растворяли в 50 мкл TE-буфера. 

ПЦР-амплификацию осуществляли при параметрах, соответ-
ствующих используемым парам праймеров. Объем реакционной
смеси для ПЦР составлял 25 мкл и включал 1× реакционный
буфер, 0,25 mM дНТФ, 2,5 mM хлорида магния, 0,2 μM каждого из
праймеров, 1 ед. Taq-полимеразы и геномную ДНК (около 10 нг
на реакцию). При проведении ПЦР использовались следующие
параметры амплификации: начальная денатурация – 95℃ в
течение 5 минут; денатурация (94℃, 30 секунд), отжиг праймеров
(соответствующая температура отжига, 20 секунд), элонгация
(72℃, 30 секунд) – 35 циклов; финальная элонгация – 72℃ в
течение 5 минут.

Разделение продуктов амплификации производилось в 1,5%
агарозном геле, окрашенном бромидом этидия с последующей
визуализацией с использованием трансиллюминатора.

Статистическая обработка полученных данных.
Полученные экспериментальные данные были обработаны с
использованием R и Excel. Цель анализа – оценить, связано ли

наличие и количество идентифицированных маркеров R-генов с
бальной оценкой проявления признака устойчивости клубней и
листьев. Нулевая гипотеза – отсутствие связи между
наличием/количеством R-генов и баллом устойчивости. На пер-
вом этапе производилась оценка нормальности распределения с
помощью теста Шапиро-Уилка, результаты которой представле-
ны в таблице 2. 

Так как распределение отличается от нормального для боль-
шинства из переменных, для оценки корреляции использовался
коэффициент Спирмена. Для определения, связано ли наличие
R-генов с уровнем проявления признака, использовался тест
Манна-Уитни.

Результаты исследований
В 2024 году развитие фитофтороза в полевых условиях было

незначительным, разница по этому показателю между устойчи-
выми и восприимчивыми образцами не проявилась. Данные по
устойчивости гибридов картофеля были получены в лаборатор-
ных условиях методом искусственной инокуляции.

Результаты лабораторной оценки листьев и клубней пред-
ставлены в таблице 3. Среди 60 гибридов 3-го года по устойчиво-
сти листьев к фитофторозу наибольшую группу составили гено-
типы со средней устойчивостью – 18 шт., с высокой устойчи-
востью – 14 шт., очень высокой – 11 шт. и 17 гибридов показали
низкую и очень низкую устойчивость. По устойчивости клубней к
фитофторозу наибольшую группу составили гибриды с низкой
устойчивостью – 20 шт., с высокой устойчивостью – 12 шт., очень
высокой – 17 шт. и 12 гибридов показали среднюю устойчивость. 

При этом уровень устойчивости листьев и клубней сочетался
в одном генотипе по-разному. Гибриды 3069-38о-22 и 3016-29о-
22 сочетали оба компонента устойчивости на очень высоком
уровне, их балл устойчивости по листьям и клубням составил 8,1
и 9,0 соответственно. Остальные гибриды с очень высокой устой-
чивостью листьев к фитофторозу имели высокую, среднюю и низ-
кую устойчивость клубней. В то же время генотипы с очень высо-
кой устойчивостью клубней также имели высокую, среднюю и
низкую устойчивость листьев.

В группе высокоустойчивых гибридов оценка поражения
листьев фитофторозом в лабораторных условиях составила от
6,1 до 8,0 баллов. Клубни 2-х гибридов были высокоустойчивы, 6
гибридов – со средней устойчивостью и 4 - с низкой. По сочета-
нию этих показателей на высоком уровне выделились гибриды
3070-20-м-22 (Austin х Brooke), 3042-32-о-22 (Д5 х Варяг), 3072-26-
м-22 (8x-2 x ВР 808).

Группы гибридов со средней и низкой устойчивостью листьев
к фитофторозу оказались самыми многочисленными по количе-
ству образцов – 18 и 17 форм соответственно. В обоих группах
имелись образцы с градацией устойчивости клубней от очень
высокой до очень низкой.

Наличие гибридов, сочетающих устойчивость к фитофто-
розу листьев и клубней в разных вариантах, подтверждает
слабую их корреляцию. Расчет коэффициента корреляции
между устойчивостью листьев и клубней в анализируемой
выборке гибридов имел слабое отрицательное значение -
0,01. То есть оба компонента устойчивости сочетаются в
одном генотипе как независимые признаки, предположитель-
но контролируемые разными генетическими системами, хотя
ранее были представлены доказательства того, что устойчи-
вость листьев и клубней может быть обусловлена одним и
тем же аллелем [21]. В других исследованиях также отмече-
но, что устойчивость листьев не всегда коррелирует с устой-
чивостью клубней [22, 23, 24]. Поэтому для отбора генотипов,
сочетающих данные признаки на высоком уровне, требуется
получение и анализ большого объема гибридного материала.
В тоже время наблюдается сильная положительная корреля-
ция (коэффициент 0,8) между первоначальным заражением
поверхности листа или клубня и последующим распростране-
нием патогена.

Таблица 2. Результаты теста Шапиро-Уилка
Table 2. Shapiro-Wilk test results

Переменная W p-value

Количество R-генов 0,806 1.946e-11<0,05

Баллы устойчивости листьев 0,966 0,09>0,05

Баллы устойчивости клубней 0,908 0,0002<0,05
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Таблица 3. Происхождение и лабораторная оценка устойчивости к фитофторозу листьев и клубней гибридов картофеля 3-го года, 2024 год
Table 3. Origin and laboratory evaluation of resistance to late blight of leaves and tubers of potato hybrids of the 3rd year, 2024

№ п/п Селекционный
номер Происхождение

Листья, балл Клубни, балл

1-ый учёт 2-ой учёт Общая
оценка Поверхность Срез Общая

оценка

1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 3001-13м-22 Brooke х Евпатий 6,0 3,4 4,7±1,8 9,0 9,0 9,0±0
2 3004-25о-22 715 х Сюрприз 6,3 3,9 5,1±1,7 7,3 8,3 7,8±0,7
3 3006-13м-22 Brooke х Евпатий 6,2 4,1 5,1±1,5 9,0 9,0 9,0±0
4 3007-11о-22 1018 х Сюрприз 8,7 6,9 7,8±1,3 2,3 4,7 3,5±1,7
5 3008-24о-22 1049 х Сюрприз 8,6 7,7 8,1±0,6 7,3 7,3 7,3±0
6 3011-34м-22 Надежда х Austin 8,2 7,2 7,7±0,7 5,0 5,7 5,3±0,5
7 3013-45м-22 Северное сияние х Adirondack Red 8,6 7,6 8,1±0,7 1,0 2,3 1,7±0,9
8 3015-25о-22 715 х Сюрприз 5,6 2,0 3,8±2,5 8,0 7,7 7,8±2,1
9 3016-29о-22 552 х 46-98-6 8,7 7,7 8,2±0,7 9,0 9,0 9,0±0

10 3017-35о-22 43В х 36-1к 6,2 2,7 4,4±2,5 3,7 2,3 3,0±1,0
11 3019-11о-22 1018 х Сюрприз 6,0 3,7 4,8±1,6 1,7 3,3 2,5±1,1
12 3020-15м-22 Северн. сияние х 3 4,3 1,0 2,7±2,3 1,0 4,3 2,7±2,3
13 3021-45м-22 Северное сияние х Adirondack Red 3,0 1,0 2,0±1,4 3,7 4,3 4,0±0,4
14 3022-47м-22 Newton х ВР 808 5,3 2,0 3,7±2,3 6,3 8,0 7,2±1,2
15 3024-39м-22 Варяг х 4 CIP 6,6 4,7 5,6±1,3 8,7 8,7 8,7±0
16 3025-34м-22 Надежда х Austin 6,7 5,0 5,8±1,2 9,0 9,0 9,0±0
17 3026-22м-22 4CIP x Brooke 6,7 3,4 5,1±2,3 9,0 9,0 9,0±0
18 3028-22м-22 4CIP x Brooke 6,0 2,0 4,0±2,8 9,0 9,0 9,0±0
19 303032-м-22 Северное сияние х Евпатий 6,7 4,3 5,5±1,7 1,0 3,7 2,3±1,9
20 3031-39м Варяг х 4 CIP 6,6 6,2 6,4±0,3 4,3 3,7 4,0±0,4
21 3032-25о-22 715 х Сюрприз 6,0 3,0 4,5±2,1 7,7 7,7 7,7±0
22 3033-40м-22 ВР808 x Austin 6,6 4,2 5,4±1,7 9,0 9,0 9,0±0
23 3034-617о-21 4421-13 х Blue Congo 6,8 5,8 6,3±0,7 3,3 4,7 4,0±1,0
24 3036-13м-22 Brooke х Евпатий 6,1 4,7 5,4±1,0 9,0 9,0 9,0±0
25 3038-25о-22 715 х Сюрприз 5,0 1,0 3,0±2,8 5,0 5,0 5,0±0
26 3040-36о-22 74В х 36-1к 6,9 3,7 5,3±2,3 3,7 4,3 4,0±0,4
27 3042-32о-22 Д5 х Варяг 7,1 5,3 6,2±1,3 6,7 6,0 6,3±0,5
28 3045-36о-22 74В х 36-1к 7,6 5,7 6,6±1,3 4,3 5,0 4,7±0,5
29 3047-36о-22 74В х 36-1к 9,0 8,8 8,9±0,1 1,0 1,0 1,0±0
30 3049-26м-22 8x-2 x ВР 808 7,1 6,0 6,6±0,8 5,0 7,0 6,0±1,4
31 3051-36о-22 74В х 36-1к 4,8 1,8 3,3±2,1 2,3 2,3 2,3±0
32 3055-617о-21 4421-13 х Blue Congo 2,1 1,0 1,6±0,8 1,0 1,0 1,0±0
33 3056-679о-21 Piroska х №27 7,4 5,2 6,3±1,6 1,0 3,0 2,0±1,4
34 3057-27о-22 1063 х ПС153-25 5,7 2,0 3,8±2,6 1,0 1,0 1,0±0
35 3061-44м-22 Innovator x 36-1 2,1 1,0 1,6±0,8 7,7 7,7 7,7±0
36 3062-610о-21 Piroska х №16 8,9 8,3 8,6±0,4 6,0 6,7 6,3±0,5
37 3067-46м-22 4 CIP x Евпатий 6,8 5,6 6,2±0,8 9,0 9,0 9,0±0
38 3068-26о-22 42-18(о)1 х 66-18 6,0 3,4 4,7±1,8 3,7 6,3 5,0±1,8
39 3069-38о-22 20412-5 х гала 8,9 7,6 8,2±0,9 9,0 9,0 9,0±0
40 3070-20м-22 Austin х Brooke 7,1 5,4 6,3±1,2 9,0 9,0 9,0±0
41 3071-22о-22 135м х Сюрприз 5,8 1,7 3,7±2,3 8,7 8,7 8,7±0
42 3072-26м-22 8x-2 x ВР 808 7,2 5,1 6,2±1,5 6,7 6,0 6,3±0,5
43 3073-55о-22 64м х IVP48 6,1 5,0 5,6±0,8 1,0 3,0 2,0±1,4
44 3075-21о-22 1049 х ПС153-25 9,0 9,0 9,0±0 5,3 6,3 5,8±0,7
45 3077-44м-22 Innovator x 36-1 6,1 1,0 3,6±3,6 8,7 8,7 8,7±0
46 3078-10о-22 1049 х 1034 9,0 8,6 8,8±0,3 7,7 7,7 7,7±0
47 3079-679о-21 Piroska х №27 9,0 8,3 8,7±0,5 6,0 6,0 6,0±0
48 3081-36о-22 74В х 36-1к 6,8 5,8 6,3±0,7 5,0 5,0 5,0±0
49 3083-55о-22 64м х IVP48 6,0 4,0 5,0±1,4 2,3 3,7 3,0±1,0
50 3085-4о-22 1034 х Сюрприз 7,0 4,7 5,8±1,6 2,3 6,0 4,2±2,6
51 3086-10о-22 1049 х 1034 7,8 4,7 6,2±2,2 3,7 4,7 4,2±0,7
52 3087-610о-21 Piroska х №16 9,0 8,0 8,5±0,7 3,7 3,0 3,3±0,5
53 3089-15-11 66-18 х ПС153-25 5,2 1,0 3,1±3,0 9,0 9,0 9,0±0
54 3090-18м-22 Lady Claire х Brooke 3,3 1,0 2,2±1,6 6,3 6,3 6,3±0
55 3098-10о-22 1049 х 1034 7,1 5,0 6,1±,5 3,7 5,7 4,7±1,4
56 3103-5о-22 П153-25 х Сюрприз 5,8 2,3 4,1±2,5 1,0 5,0 3,0±2,8
57 3104-21о-22 1049 х ПС153-25 5,4 1,0 3,2±3,1 9,0 9,0 9,0±0
58 3105-619о-21 4421-13 х Blue Congo 6,3 1,0 3,7±3,7 3,3 4,3 3,8±0,7
59 3112-21о-22 1049 х ПС153-25 9,0 8,6 8,8±0,3 5,3 7,0 6,2±1,2
60 3113-18о-22 705 х ПС153-25 6,0 1,0 3,5±3,5 8,7 8,7 8,7±0

– очень высокоустойчивый (8,1-9,0 баллов); 
– высокоустойчивый (6,1-8,0 баллов)
– среднеустойчивый (4,1-6,0 баллов)
– низкая устойчивость (2,1-4,0 балла)42
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Таблица 4. Наличие маркеров генов устойчивости к фитофторозу
Table 4. Presence of markers of genes for resistance to late blight

№ Селекционный 
номер

Маркёры генов устойчивости к фитофторозу 

R1-1250 R2-686     R3a-1380               R3b-378

ген R1 ген R2 ген R3a ген R3b
1 3001-13м-22 - - - -

2 3004-25о-22 - - - -

3 3006-13м-22 + - - -

4 3007-11о-22 - + - -

5 3008-24о-22 - + - -

6 3011-34м-22 + + + +

7 3013-45м-22 - - - -

8 3015-25о-22 - - - -

9 3016-29о-22 - + - -

10 3017-35о-22 - - - -

11 3019-11о-22 - - - -

12 3020-15м-22 - - - -

13 3021-45м-22 - - - -

14 3022-47м-22 - - + +

15 3024-39м-22 - - - -

16 3025-34м-22 - - + +

17 3026-22м-22 + - - -

18 3028-22м-22 - - - -

19 3030-32м-22 - - - -

20 3031-39м - - - -

21 3032-25о-22 - - - -

22 3033-40м-22 + - - -

23 3034-617о-21 - - - -

24 3036-13м-22 + - - -

25 3038-25о-22 - - - -

26 3040-36о-22 - - - -

27 3042-32о-22 - - + +

28 3045-36о-22 + - - -

29 3047-36о-22 + + - -

30 3049-26м-22 + + - -

31 3051-36о-22 + - - -

32 3055-617о-21 - - - -

33 3056-679о-21 - - + +

34 3057-27о-22 - - - +

35 3061-44м-22 + - - -

36 3062-610о-21 - + + +

37 3067-46м-22 - - - -

38 3068-26о-22 - + - +

39 3069-38о-22 - - - -

40 3070-20м-22 - - - -

41 3071-22о-22 + - - -

42 3072-26м-22 + - - -

43 3073-55о-22 - - - -

44 3075-21о-22 - + - -

45 3077-44м-22 - - - +

46 3078-10о-22 + + - -

47 3079-679о-21 - + - -

48 3081-36о-22 + - - -

49 3083-55о-22 + - - -

50 3085-4о-22 - - - -

51 3086-10о-22 + + - +

52 3087-610о-21 - + - +

53 3089-15-1-1 + - - -

54 3090-18м-22 - - - -

55 3098-10о-22 + - - +

56 3103-5о-22 - - - -

57 3104-21о-22 - - - +

58 3105-619о-21 - - - -

59 3112-21о-22 - + - +

60 3113-18о-22 - - - -
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Часто генотипы с устойчивой ботвой имеют менее устойчивые
клубни и в эпифитотийные годы оказываются сильно пораженны-
ми из-за длительного периода их контакта с патогеном, чем клуб-
ни менее устойчивых по ботве сортов. Поэтому высокая полевая
устойчивость клубней к фитофторозу наиболее предпочтительна
для производства [16].

Данные 1-го и 2-го учета устойчивости листьев показывают,
что гибриды с итоговой оценкой менее 6,0 баллов, как правило,
характеризуется средней устойчивостью к проникновению пато-
гена и интенсивным распространением со значительными участ-
ками поражения на поверхности листа. 

Устойчивые генотипы с оценкой более 6,0 баллов имеют высо-
кую степень сопротивления к проникновению инфекции и сдер-
жанную динамику ее дальнейшего распространения.
Высокоустойчивые генотипы хорошо сопротивляются как проник-
новению, так и распространению патогена в ткани листа.

Программы селекции картофеля с устойчивостью к фитофто-
розу в настоящее время включают в себя стратегии с применени-
ем молекулярных маркеров, чтобы оценить возможность объеди-
нения нескольких генов устойчивости.

Подвергнутые лабораторной оценке гибриды были проанали-
зированы на наличие молекулярных маркеров, ассоциированных
с Rpi-генами. Гены R1, R2, R3a и R3b принадлежат дикому виду
S. demissum, который широко ранее использовался для получе-
ния устойчивых к фитофторе сортов картофеля. Данные гены
принадлежат к классу CC-NB-LR [17] и отвечают за специфиче-
ское распознавание патогена и неспецифические защитные реак-
ции растения. Однако данный тип устойчивости преодолевается
появлением новых рас патогена [25].

Ген Rpi-blb1 был впервые идентифицирован у Solanum
bulbocastanum, как часть кластера из 4-х паралогов.
Высококонсервативный гомолог Rpi-blb1 был позднее выявлен в
геноме Solanum stoloniferum [26].

Результаты оценки представлены в таблице 4.
В анализируемой выборке не было выявлено маркеров генов

Rpi-blb1. Все обнаруженные маркеры связаны с S. demissum.
Наиболее распространенным геном в представленной выборке
является ген R1 (идентифицирован у 17 образцов); гены R2 и R3b
были выявлены у 15 и 13 гибридов соответственно. Наименее
распространенным геном является ген R3a – его наличие было
подтверждено у трех образцов. У двух гибридов было выявлено
сочетание из 3-х R-генов. Гибрид 3086-10о-22, имеющий генотип
R1+R2+R3b, отличается высокой устойчивостью листьев в соче-
тании со средней устойчивостью клубней. 

Гибрид 3062-610о-21 сочетает в себе гены R2, R3a и R3b и
отличается очень высоким уровнем устойчивости листьев и
высоким уровнем устойчивости клубней. Образец под селекцион-
ным номером 3011-34м-22, имея 4 гена устойчивости
(R1+R2+R3a+R3b), также характеризуется высокой устойчи-
востью листьев и средней устойчивостью клубней.

Соотношение уровня устойчивости листьев по лабораторным
тестам с количеством выявленных R-генов показано на рисунке
1. У большинства очень высокоустойчивых и устойчивых гибри-
дов выявлено наличие хотя бы одного R-гена. Преобладающим
среди очень высокоустойчивых и устойчивых образцов является
ген R2. Ген R1 чаще встречается в группе гибридов со средней
устойчивостью и с отсутствием устойчивости. Примечательно,
что среди среднеустойчивых и неустойчивых гибридов, несущих
маркеры R-генов, практически отсутствуют образцы, имеющие
маркер гена R2, за исключением одного среднеустойчивого гиб-
рида. 

Результаты статистических тестов представлены в таблице 6.

Полученные данные демонстрируют, что уровень устойчиво-
сти листьев в лабораторных тестах умеренно связан с количе-
ством выявленных R-генов (коэффициент корреляции Спирмена
– 0,387), при этом данная корреляция является статистически
значимой (p<0,05).

На рисунке 2 представлена диаграмма распределения гибри-
дов по уровню устойчивости клубней в зависимости от количе-
ства и наличия R-генов. Среди очень высокоустойчивых по клуб-
ням гибридов наиболее распространен ген R1, как и во всей
исследуемой выборке.

Анализ данных продемонстрировал слабую и статистически
не значимую связь между количеством R-генов и уровнем устой-
чивости клубней (rho=0,109, p>0,05). Предположительно, устой-
чивость клубней к фитофторозу определяется генами, которые к
настоящему времени не являются достаточно изученными.

Полученные данные демонстрируют, что образцы, имеющие 1
и более R-ген, отличаются большим баллом устойчивости листь-
ев (рисунок 3А). Для устойчивости клубней различий в баллах
между группами, несущими хотя бы один R-ген, и группами без R-
генов не являются статистически значимыми (рисунок 3B). 

Таким образом, можно предположить, что R-гены, донором
которых является S. demissum, обуславливают устойчивость
листьев картофеля, но не клубней. Аддитивный эффект от нали-
чия нескольких Rpi-генов может быть отмечен в случае листьев,
однако для более достоверных выводов необходимо большее
количество изученных гибридов с разным сочетанием R-генов.
Полученные результаты согласуются с ранее опубликованными
данными по влиянию других R-генов на устойчивость листьев и
клубней. 

Например, в работе [27] было показано, что трансгенные
растения картофеля, трансформированные геном Rpi -blb1, отли-
чаются высоким уровнем устойчивости листьев и отсутствием
проявления устойчивости в клубнях. В исследовании [28], было
показано, что наличие маркеров генов Rpi -blb1 и Rpi -bt1 корре-
лировало с устойчивостью ботвы, но не клубней. Это может быть

Таблица 5. Частота встречаемости генотипов 
в анализируемой выборке

Table 5. Frequency of occurrence of genotypes in the analyzed sample

Генотип Число
образцов 

Частота
встречаемости 

R1 13 0,216667

R2 5 0,083333

R3b 3 0,05

R1+R2 3 0,05

R1+R3b 1 0,016667

R2+R3a 1 0,016667

R2+R3b 3 0,05

R3a+R3b 4 0,066667

R1+R2+R3b 1 0,016667

R2+R3a+R3b 1 0,016667

R1+R2+R3a+R3b 1 0,016667

Маркеры R-генов не выявлены 24 0,4

Рис. 1. Диаграмма распределения гибридов картофеля 
по уровню устойчивости ботвы к фитофторозу 

в зависимости от количества выявленных R-генов
Fig. 1. Distribution diagram of potato hybrids 

by the level of resistance of tops to late blight depending 
on the number of identified R-genes
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связано с недостаточным уровнем экспрессии соответствующих
генов в клубнях или тканеспецифическим характером экспрес-
сии. Полученные результаты отражают сложные взаимодействия
фенотипа и генотипа в системе «растение картофеля –
Phytophthora infestans».

Заключение
В данной работе, методом искусственного заражения в лабо-

раторных условиях, была определена устойчивость гибридов
картофеля к фитофторозу, которая была соотнесена с наличием
в их генотипе молекулярных маркеров некоторых Rpi-генов.

Учитывая, что на сегодня известно более 20 генов, контроли-
рующих расоспецифическую устойчивость к фитофторозу, то их

пирамидирование в одном генотипе может стать бесконечным с
практической точки зрения процессом. По нашему мнению, опти-
мальным решением является сосредоточится на создании сор-
тов для конкретных природно-климатических условий на основа-
нии данных о генотипическом составе патогена.

Отбор по молекулярным маркерам устойчивости к фито-
фторозу является потенциально эффективным инструментом
селекции для оценки гибридного материала картофеля. Для
этого необходимо расширять линейку используемых маркеров
известных R-генов при массовом скрининге генотипов, вклю-
чая маркеры генов, донорами которых является не только S.
demissum, а другие дикие виды-доноры перспективных генов,
такие как S. bulbocastanum, S. berthaultii, S. stoloniferum.
Устойчивость, обусловленная генами от S. demissum является
расоспецифической и во многом была преодолена появлени-
ем новых вирулентных штаммов патогена [29]. Интродукция
генов R1, R2 и R3 в культурный картофель активно осуществ-
лялась еще в середине 20 века, многие широко культивируе-
мые на территории Европы сорта несут один или несколько
этих генов [30, 31]. С другой стороны, важно уделить внимание
анализу исходных родительских форм на наличие маркеров
Rpi-генов. Это позволит значительно снизить объём анализи-
руемого гибридного материала, если в исходных родительских
формах интересующие маркеры отсутствуют.

Генотипы сортов картофеля несут обе устойчивости: верти-
кальную (абсолютная) и горизонтальную (частичная).
Достигнуть длительной устойчивости на основе только одних
R-генов невозможно из-за появления вирулентных рас.
Поэтому применение молекулярных маркеров в сочетании с
полевой и лабораторной оценкой являются оптимальными при
отборе фитофтороустойчивых гибридов.

Использование молекулярных маркеров для отбора растений
имеет очевидные выгоды, связанные с экономией финансовых и
трудовых затрат на выращивание большого количества гибрид-
ного материала и его фитопатологической оценки традиционны-
ми методами. В тоже время при создании сортов в первую оче-
редь идет отбор на основании оценки клубней и потом наиболее
качественные и урожайные в этом отношении генотипы оцени-
ваются по признакам устойчивости с применением лабораторных
методов и полевой оценки. 

На данном этапе представляется наиболее эффективным
использовать маркеры для подбора исходных родительских
форм.

Рис. 2. Диаграмма распределения гибридов картофеля по уров-
ню устойчивости клубней к фитофторозу в зависимости от

количества выявленных R-генов
Fig. 2. Distribution diagram of potato hybrids by the level of tuber

resistance to late blight depending on the number of identified R-genes

Риc 3. Распределение баллов признака устойчивости листьев (A) и клубней. (B) в группах с наличием и отсутствием R-генов
Fig. 3. Распределение баллов признака устойчивости листьев (A) и клубней. (B) в группах с наличием и отсутствием R-генов

Таблица 6. Результаты статистических тестов
Table 6. Results of statistical tests

Зависимость Rho/W p-value

Оценка корреляции Спирмена

Устойчивость листьев и количество R-генов Rho=0,387 0,002

Устойчивость клубней и количество R-генов Rho=0,109 0,408

Тест Манна-Уитни

Устойчивость листьев и наличие R-генов W=279 0,015

Устойчивость клубней и наличие R-генов W=369 0,278
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