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Устойчивость сортов картофеля к фитофторозу (возбудитель  – оомицет Phytophthora infestans (Mont.) de  Bary) является одним из 
приоритетных направлений мировой и отечественной селекции картофеля. Для совершенствования технологии селекционного процесса 
особую актуальность представляет выявление ДНК-маркеров генов устойчивости, эффективных для отбора ценных сегрегантов 
в гибридном потомстве. Цель работы – определить диагностическую ценность маркеров генов Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-R3b, Rpi-blb1 и Rpi-blb2 
для отбора ценных сегрегантов в потомстве клонов межвидовых гибридов из коллекции ВИР  – источников признака устойчивости 
к фитофторозу. Материалы и методы. Клоны 171-3 (к-25615), 16/27-09 (к-25628), 8-1-2004 (к-25621) и аборигенный чилийский сорт 
‘Magelanes’ (к-7586), 76 клонов гибридов F1 (‘Magelanes’  × 171-3), 80 клонов гибридов F1 (16/27-09  × 8-1-2004), сорта ‘Алуэт’ (к-25544), 
‘Наяда’ (к-12157) и ‘Сударыня’ (к-12206) были проверены на наличие пяти генов Rpi и протестированы на устойчивость к фитофторе 
P.  infestans в полевых опытах. В качестве маркеров SCAR для генов Rpi были использованы Rpi-R1-1205, Rpi-R3b-377, Rpi-R8-1276, 
Rpi-blb1-821, Rpi-sto1-890 и  Rpi-blb2-976. Секвенирование ПЦР-ампликонов использовалось для проверки наличия маркера Rpi-blb2-976. 
Экспериментальные данные были оценены с использованием стандартных статистических методов, таких как кластерный анализ, 
дисперсионный анализ (ANOVA), критерий хи-квадрат (критерий χ2) и коэффициент ассоциации. Результаты. Сорта и клоны межвидовых 
гибридов картофеля – источники признака устойчивости к фитофторозу и гибриды F1 от двух разных типов скрещивания, различающихся 
по реакции на Phytophthora infestans родительских форм (среднеустойчивый  × устойчивый и устойчивый  × восприимчивый), 
охарактеризованы по целевому признаку и наличию SCAR-маркеров генов. Установлено, что родительские формы гибридов F1 являются 
симплексами по SCAR-маркерам Rpi-генов: сорт ‘Magelanes’  – по маркеру гена Rpi-R1, гибрид 171-3  – по маркерам генов Rpi-R8 
и Rpi-R3b, клон 16/27-09 – по маркерам генов – Rpi-R1, Rpi-R8 и Rpi-blb1. В поколении гибридов F1 16/27-09 × 8-1-2004 (тип скрещивания 
устойчивый × восприимчивый) выявлена достоверная связь между устойчивостью к фитофторе и наличием маркеров генов Rpi-R8 и Rpi-
blb1 (коэффициент ассоциации r=0,24). Диагностическая ценность маркеров двух генов (Rpi-R8 и Rpi-blb1) составляет 85,4%. В поколении 
гибридов F1 ‘Magelanes’ × 171-3 (тип скрещивания среднеустойчивый × устойчивый) связи между устойчивостью к фитофторозу и наличием 
маркеров Rpi-генов не обнаружено. Заключение. Маркеры генов Rpi-R8 и Rpi-blb1 могут быть использованы в программах селекции 
картофеля на основе клона 16/27-09, используемого в качестве источника признака устойчивости к фитофторе.
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Background. Resistance of potato сultivars to late blight caused by oomycete Phytophthora infestans (Mont.) de Bary is one of the priority areas of 
global and domestic potato breeding. To improve the breeding technology, the identification of DNA markers of resistance genes that are effective for 
the selection of valuable segregants in hybrid offspring is of particular relevance. Objectives. The aim of this study was to determine the diagnostic 
value of the Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-R3b, Rpi-blb1, and Rpi-blb2 gene markers for the selection of valuable segregants in the progeny of interspecific hybrid 
clones from the VIR collection – sources of the late blight resistance trait. Material and methods. Two families of F1 hybrids (156 individual plants), 
their parental clones 16/27-09, 171-3, 8-1-2004, Chilean potato cv. ‘Magelanes’, and potato cvs. ‘Alouette’, ‘Nayada’ and ‘Sudarynya’ were screened 
for the presence of five Rpi genes and tested in field trials for resistance to P. infestans. SCAR markers for Rpi genes were Rpi-R1-1205, Rpi-R3b-377, 
Rpi-R8-1276, Rpi-blb1-821, Rpi-sto1-890, and Rpi-blb2-976. Sequencing of PCR amplicons was used to verify the presence of Rpi-blb2-976 marker. 
Experimental data were analyzed by standard statistical methods like cluster analysis, analysis of variance (ANOVA), chi-square test (χ 2 test) and 
coefficient of association. Results. Cultivars and clones of interspecific potato hybrids – sources of late blight resistance, and F1 hybrids from two types 
of crosses, differing in the reaction of parental forms to late blight (moderately resistant × resistant, and resistant × susceptible), were characterized for 
the target trait and the presence of SCAR gene markers. It was established that SCAR markers for the Rpi genes in parental forms of F1 hybrids are in 
simplex condition, namely the SCAR marker for the Rpi-R1 gene in cv. ‘Magelanes’, that for Rpi-R8 and Rpi-R3b in hybrid 171-3, and the marker for 
Rpi-R1, Rpi-R8 and Rpi-blb1 in clone 16/27-09. The F1 progeny of 16/27-09 × 8-1-2004 hybrid (resistant × susceptible type cross) demonstrates a reliable 
relationship between late blight resistance and the presence of markers for Rpi-R8 and Rpi-blb1 genes (association coefficient r=0.24). The diagnostic 
value of markers for two genes (Rpi-R8 and Rpi-blb1) is 85.4%.
The F1 progeny of ‘Magelanes’ × 171-3 hybrid (moderately resistant × resistant type cross) showed no association between late blight resistance and the 
presence of Rpi gene markers. Conclusions. Markers for Rpi-R8 and Rpi-blb1 genes can be used in potato breeding programs which use clone 16/27-09 
as a source of late blight resistance.

Keywords: Solanum tuberosum L., F1 hybrids, Phytophthora infestans, Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-R3b, Rpi-blb1 genes, SCAR marker, marker-assisted 
selection
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Введение

Картофель  – культура восприимчивая к широкому 
кругу болезней и вредителей. Фитофтороз (возбудитель 
Phytophthora infestans (Mont.) de Bary)  – одно из самых 
распространенных и вредоносных заболеваний карто-
феля, представляющее глобальную угрозу продоволь-
ственной безопасности (Angmo et  al., 2023; Berindean 
et  al., 2024). Ежегодные потери от фитофтороза в раз-
ных частях света составляют 3,2-8,8% урожая (Savary 
et al., 2019), а в России могут достигать 50% (Ivanov et al., 
2019). Использование химических средств защиты при-
водит к появлению новых агрессивных рас фитофторы 
P. infestans, опасно для окружающей среды и существен-
но повышает стоимость продукции картофелеводства. 
Поэтому выращивание устойчивых к фитофторе сортов 
сегодня повсеместно признано лучшим способом борьбы 
с заболеванием (Angmo et al., 2023; Berindean et al., 2024).

В большинстве регионов России фитофтороз являет-
ся серьезной проблемой при выращивании картофеля, но 
использование устойчивых сортов позволяет существен-
но (на 30-45%) снизить возможные потери (Simakov et al., 
2020). Ориентация на экологически чистое земледелие 
обуславливает необходимость создания сортов, способ-
ных давать урожай без применения средств химической 
защиты растений, и потому устойчивость их к фитофто-
ре – актуальная задача для отечественной селекции. Тех-
нология традиционной селекции картофеля основана на 
скрещивании специально подобранных родительских 
пар, взаимно дополняющих друг друга по возможно боль-
шему числу признаков, и последующей оценке гибридно-
го потомства, продолжительность которой составляет не 
менее 8 лет (Bradshaw, 2021). Сорт картофеля – это клон, 
получаемый в результате вегетативного размножения рас-
тения, обладающего уникальным генотипом, в котором 
достигнуто оптимальное сочетание 40-50 признаков.

Устойчивость сортов картофеля к фитофторе обес-
печивает интрогрессия генетического материала диких 
родичей – видов Solanum L. секции Petota Dumort. Образ-
цы, устойчивые к фитофторе, найдены среди 85  диких 
видов картофеля, но генетическая природа призна-
ка недостаточно исследована. У 27 видов картофе-
ля идентифицирован 61 R-ген или Rpi-гены (resistance to 
Phytophthora infestans) и у 11 видов обнаружены 37 локу-
сов количественных признаков (QTLs), связанных с этой 
устойчивостью (Blossei et  al., 2022; Paluchowska et  al., 
2022). Большинство Rpi-генов из различных видов 
Solanum кодируют белки с сайтом связывания нуклео-
тидов и повторами, богатыми лейцином (NB-LRR или 
NBS-LRR). Такие белки могут действовать как цитоплаз-
матические рецепторы и, в случае распознавания специ

фических для патогена белков-эффекторов, запускают 
каскад передачи сигнала, что приводит к индуцирован-
ной гибели клеток из-за реакции гиперчувствительно-
сти (Rodewald, Trognitz, 2013; Khavkin, 2021). Известны 
Rpi-гены гомологи/ортологи с высокой степенью сходства 
нуклеотидных последовательностей, поэтому истинное 
число функциональных генов может быть меньше, чем 
приведено в обзорных статьях (Gopa, 2023; Gurina et  al, 
2024).

Rpi-гены различаются по эффективности защитно-
го действия. Гены Rpi-blb1(RB), Rpi-blb2, Rpi-blb3, иден-
тифицированые у диплоидного мексиканского вида 
S.  bulbocastanum Dun., проявляют широкий спектр дей-
ствия и обеспечивают защиту против большинства 
известных рас возбудителя фитофтороза. Гены Rpi-R1, 
Rpi-R2, Rpi-R3 гексаплоидного североамериканского вида 
S. demissum Lindl., являются расо-специфичными, обеспе-
чивая устойчивость лишь к отдельным расам P.  infestans 
(Paluchowska et  al., 2022; Berindean et  al., 2024). Совре-
менные программы селекции картофеля на устойчивость 
к возбудителю фитофтороза направлены на создание 
сортов с длительной устойчивостью на основе пирами-
дирования Rpi-генов и QTLs с использованием методов 
маркер-опосредованной селекции (Angmo et  al., 2023; 
Berindean et al., 2024). Для идентификации и отбора цен-
ных сегрегантов, а далее получение линий (популяций) 
картофеля, устойчивых к фитофторе, исследователи раз-
рабатывают и апробируют ДНК-маркеры разных типов 
(Chen et al., 2017; Angmo et al., 2023; Berindean et al. 2024; 
Enciso-Maldonado et al., 2024; Islam et al., 2024).

В российских селекционных программах в каче-
стве исходного материала используют сорта или кло-
ны межвидовых гибридов, созданные на основе диких 
и культурных родичей картофеля (Rogozina, Khavkin, 
2017; Simakov et  al., 2017). По результатам молекуляр-
ного скрининга среди отечественных сортов и селекци-
онного материала выявлены сорта и клоны с маркерны-
ми фрагментами генов R1, R2, R3a, R3b, Rpi-blb1/Rpi-sto1 
(Gavrilenko et al., 2018; Gadjiyev et al., 2020; Shanina et al., 
2018; Zoteyeva et  al, 2022; Koroleva et  al., 2024). В кол-
лекции ВИР представлены клоны межвидовых гибри-
дов, в родословных которых есть от двух до девя-
ти видов Solanum, включая дикие североамериканские 
(S. stoloniferum Schlechtd., S. bulbocastanum, S. polytrichon 
Rydb., S.  pinnatisectum Dun., S.  vallis-mexici Juz.), южно-
американские (S. berthaultil Hawkes, S. microdontum Bitt., 
S.  simplicifolium Bitter, S.  acaule Bitt., S.  spegazzinii Bitt., 
S.  alandiae Card., S.  chacoense Bitt., S.  okadae Hawkes  et 
Hjerting) и окультуренные (S.  andigenum Juz.  et Buk., 
S.  phureja Juz.  et Buk., S.  rybinii Juz.  et Buk.) виды1. По 
результатам молекулярного скрининга у клонов межвидо-

1   Примечание редактора: приведённые здесь названия S. andigenum Juz. et Bukasov., S. phureja Juz. et Bukasov., S. rybinii Juz. et Bukasov, а также 
упоминающееся в разделе «Обсуждение» название S.  chilotanum Hawkes являются синонимами названия Solanum tuberosum  L. См.  на сайте 
Королевских Ботанических Садов Кью. Editor’s Note: the names S. andigenum Juz. et Bukasov., S. phureja Juz. et Bukasov., S. rybinii Juz. et Bukasov 
given here, as well as the name S. chilotanum Hawkes mentioned in the Discussion section are synonyms of the name of Solanum tuberosum L.
Visit the site of the Royal Botanic Gardens, Kew, https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names/
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вых гибридов из коллекции ВИР – источников устойчиво-
сти к фитофторе – выявлены маркеры генов Rvi – R1, R2, 
R3a, R3b, Rpi-blb1, Rpi-blb2, R8, Rpi-vnt1 (Rogozina et al., 
2021).

Цель работы  – изучить характер наследования при-
знака устойчивости к возбудителю фитофтороза и мар-
керов Rvi-генов – R1, R3b, Rpi-blb1, Rpi-blb2, R8; оценить 
эффективность использования ДНК-маркеров при отборе 
форм, устойчивых к фитофторе; провести сопряженный 
молекулярно-генетический анализ и фенотипическую 
оценку двух популяций гибридов F1, полученных от скре-
щивания образцов из коллекции картофеля ВИР – источ-
ников признака устойчивости к возбудителю фитофторо-
за.

Материал и методы

Растительный материал: аборигенный чилий-
ский сорт картофеля ‘Magelanes’ (к-7586), клоны 171-3 
(к-25615), 16/27-09 (к-25628), 8-1-2004 (к-25621), 76 гибри-
дов F1 комбинации ‘Magelanes’  × 171-3 и 80 гибридов F1 
комбинации 16/27-09 × 8-1-2004, контроль – сорта ‘Алуэт’ 
(к-25544), ‘Наяда’ (к-12157), ‘Сударыня’ (к-12206) и ‘Early 
Rose’ (к-22144). Родительские формы и сорта картофеля 
ранее были охарактеризованы по устойчивости к возбуди-
телю фитофтороза и наличию SCAR-маркеров Rpi-генов 
(Beketova et al., 2021, Rogozina et al., 2021).

Клоны межвидовых гибридов 171-3, 16/27-09 и 8-1-2004 
созданы методом половой гибридизации с последую-
щим отбором по хозяйственно-полезным признакам и по 
устойчивости к болезням и вредителям; по происхож
дению клоны представляют собой три разные группы 
селекционного материала, созданные на основе образцов 
видов Solanum  L., сортов и селекционных линий карто-
феля из коллекции ВИР (Rogozina et al., 2018). По резуль-
татам многолетних полевых испытаний, клоны межви-
довых гибридов 171-3, 16/27-09 охарактеризованы как 
устойчивые к возбудителю фитофтороза, клон 8-1-2004 – 
слабоустойчивый. Устойчивость клонов 171-3, 16/27-09 
к фитофторе подтверждают результаты искусственно-
го заражения с использованием агрессивного изолята 
P.  infestans из коллекции Всероссийского научно-иссле-
довательского института фитопатологии (ВНИИФ). Кло-
ны 171-3, 16/27-09 и 8-1-2004 обладают комплексом селек-
ционно-ценных качеств: по морфологическим признакам 
наземной части растений и клубней соответствуют куль-
турному типу картофеля, имеют среднюю или высокую 
продуктивность (450-800  г/куст), вкус хороший (4,0-4,5 
балла), среднее или высокое содержание крахмала (14,9-
21,7%), фертильны и вовлечены в скрещивания с сорта-
ми или селекционными линиями в Федеральном исследо-
вательском центре картофеля имени А.Г. Лорха и в ВИР 
(Simakov et al., 2017; Rogozina et al., 2018).

Гибриды F1 отобраны среди сеянцев двух комбинаций 
скрещивания: ‘Magelanes’  × 171-3 и 16/27-09  × 8-1-2004. 
Посев в 2018 году 100 семян комбинации ‘Magelanes’  × 

171-3 (2017 год репродукции) позволил получить 86 сеян-
цев, из которых 83 сформировали клубни. Посев в 2022 
году 100 семян комбинации 16/27-09 × 8-1-2004 позволил 
получить 84 сеянца, из которых 80 сформировали клубни. 
Поддержание гибридов F1 в коллекции ВИР осуществля-
ется путем ежегодного получения клубневой репродук-
ции на опытном поле Научно-практической базы (НПБ) 
«Пушкинские и Павловские лаборатории ВИР». Гибри-
ды ‘Magelanes’  × 171-3 и 16/27-09  × 8-1-2004, родитель-
ские формы обеих комбинаций и сорта ‘Алуэт’, ‘Ная-
да’, ‘Early Rose’ оценены по устойчивости к фитофторе; 
все гибриды F1, их родительские формы и сорта ‘Алуэт’, 
‘Наяда’ и ‘Сударыня’ оценены по наличию SCAR-марке-
ров Rpi-генов.

Оценка на устойчивость к возбудителю фитофто-
роза проведена в полевых условиях НПБ «Пушкинские 
и Павловские лаборатории ВИР». Родительские формы 
комбинации ‘Magelanes’  × 171-3 и 76 гибридов F1 оцене-
ны на устойчивость к возбудителю фитофтороза в 2019-
2024 годах. Родительские формы комбинации 16/27-
09 × 8-1-2004 и 80 гибридов F1 оценены на устойчивость 
к  фитофторе в 2023-2024 годах. Сорта ‘Алуэт’, ‘Наяда’, 
‘Early Rose’ использованы в качестве контролей. Растения 
оценивали в начальный период появления фитофтороза 
и в конце вегетации по 9-бальной шкале, от 1 балла (пол-
ное поражение растения) до 9 баллов (отсутствие симпто-
мов болезни) (Kiru et al., 2010).

Молекулярно-генетический анализ. Геномную 
ДНК выделяли из молодых листьев растений с исполь-
зованием жидкого азота модифицированным СТАБ-
методом по известной методике (Gavrilenko et  al., 2013). 
Гомогенизацию растительной ткани проводили на при-
боре TissueLyser LT (QIAGEN, Нидерланды) в течение 
45  сек. Для проверки качества ДНК и исключения лож-
но-отрицательных результатов в качестве внутренне-
го контроля использовали ген «домашнего хозяйства» 
актин, данные приведены в GenBank: XM_015308091.1 
(GenBank, 2024). ПЦР проводили с помощью праймеров: 
F (5`-GCTTCCCGATGGTCAAGTCA-3`), R (5`-GGATTCC
AGCTGCTTCCATTC-3`).

Маркерные фрагменты генов Rpi-R1, Rpi-R3b, Rpi-R8, 
Rpi-blb1 и Rpi-blb2 амплифицировали с помощью прай-
меров, представленных в таблице  1, при температу-
рах отжига, соответствующих данным литературы. ПЦР 
в  двукратной повторности проводили с использованием 
реактивов «Диалат Лтд» (Россия), в 20 мкл реакционной 
смеси: 1,5 мкл ДНК, 12,6 мкл H2O, 1,8 мкл dNTPs, 2,0 мкл 
10× реакционный буфер, 1,2  мкл MgCl2, 0,4  мкл прямо-
го и обратного праймеров (10 пМ), 0,15 мкл Taq ДНК-по-
лимеразы. Реакцию осуществляли на амплификаторах 
MiniAmp Plus Thermal Cycler (Thermo Fisher Scientific, 
США). Электрофоретическое разделение амплифициро-
ванных фрагментов осуществляли в буфере 1хТВЕ в 1,5% 
агарозном геле с последующей окраской бромистым эти-
дием и визуализацией в УФ-свете на приборе GelDoc Go 
Gel Imaging System (Bio Rad, США). Стандартом слу-
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жили маркеры молекулярной массы Step 100 (1000  bp)  
и Step 100 Long (3000 bp) (OOO Биолабмикс, Россия).

Таблица 1. ДНК-маркеры Rpi-генов использованные в молекулярном скрининге
Table 1. DNA markers for Rpi genes used in molecular screening

Ген (Хромосома) /
Gene (Chromosome) 

Маркер 
(размер, пн)/ 
Marker (size, 

bp)

Нуклеотидная последовательность 
праймеров (5`→ 3`)/
Primer sequences (5`→ 3`)

T (ºС) Ссылка/ Reference

Rpi-R1 (5) Rpi-R1 (1205)
F-cactcgtgacatatcctcacta

61 Sokolova et al., 2011 
R-gtagtacctatcttatttctgcaagaat

Rpi-R3b (11) Rpi-R3b (377)
F-gtcgatgaatgctatgtttctcgaga

64 Rietman et al., 2012
R-accagtttcttgcaattccagattg’

Rpi-R8 (9) Rpi-R8 (1276)
F-aacaagagatgaattaagtcggtagc

63 Vossen et al., 2016
R-gctgtaggtgcaatgttgaagga

Rpi-blb1(8)

Rpi-blb1 (821)
F-aacctgtatggcagtggcatg

62 Wang et al., 2008
R-gtcagaaaagggcactcgtg

Rpi-sto1 (890)
F-accaaggccacaagattctc

65 Haesaert et al., 2015
R-cctgcggttcggttaataca

Rpi-blb2 (6) Rpi-blb2 (976) F-ggactgggtaacgacaatcc 58 van der Vossen et al., 
2005, Wang et al., 2008

Нуклеотидные последовательности ампликонов, полу-
ченных с помощью праймеров Rpi-blb2-976, определя-
ли по методу Сэнгера на приборе ABI 3500xl Genetic 
Analyzer (Applied Biosystems, США) в ЦКП «Геном-
ные технологии, протеомика и клеточная биология» 
Всероссийского научно-исследовательского институ-
та сельскохозяйственной микробиологии (ФГБНУ ВНИ-
ИСХМ). Секвенировали по одному фрагменту роди-
тельских образцов ‘Magelanes’ (к-7586), 171-3 (к-25615), 
16/27-09 (к-25628), 8-1-2004 (к-25621) в двух направлени-
ях. Выравнивание полученных последовательностей про-
водили с  помощью программ MEGA Version 7.0 (Kumar 
et  al., 2016) и BioEdit (Hall, 1999). Позиции нуклеотидов 
и аминокислот соответствуют их нумерации в последо-
вательностях гена Rpi-blb2 S.  bulbocastanum (GenBank: 
DQ122125.1) и белка Mi-1 Solanum lycopersicum  L. 
(GenBank: AAC97933.1) соответственно (GenBank, 2024).

У гибридов выявление SNP в последовательнос
тях амплифицированных фрагментов, полученных 
с  помощью праймеров Rpi-blb2-976 проводили с помо-
щью рестриктаз HpaII и HindIII в объёме 10 мкл посред-
ством ферментов по протоколу фирмы производителя 
SibEnzyme (Россия). Электрофорез продуктов рестрик-
ции проводили в 1,5-3% агарозном геле с последующим 
окрашиванием гелей раствором бромистого этидия.

Экспериментальные данные обрабатывали метода-
ми описательной статистики, корреляционного и клас
терного анализа в программе Excel и Statistica Basic 
Academic  13 (StatSoft Russia, 2024). Соответствие фак-
тического и теоретически ожидаемого расщеплений 
в гибридных популяциях по наличию ДНК-маркеров 
Rpi-генов оценивали с помощью критерия согласия Пир-
сона (χ2, хи-квадрат), взаимосвязь качественных призна-
ков  – устойчивости к возбудителю фитофтороза и  нали-
чия ДНК-маркеров Rpi-генов – с помощью коэффициента 
ассоциации (по формуле Юла). Для группировки гибри-
дов F1 по устойчивости к фитофторе проводили иерархи-
ческую классификацию, методом полной связи с исполь-
зованием евклидова расстояния, и кластеризацию 
методом k-средних. Существенность различий между 
группами оценивали методом дисперсионного анализа. 
Нуль гипотезу отвергали при уровне значимости α≤0,05.

Результаты

Оценка сортов и селекционных клонов картофе-
ля по устойчивости к Phytophthora infestans и нали-
чию SCAR-маркеров Rpi-генов. Растения гибридов F1, 
родительских форм и сортов картофеля в годы изучения 
поражались фитофторой в разной степени, в зависимо-
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сти от метеоусловий в периоды вегетации, которые были 
неодинаково благоприятны для фитопатогена P. infestans. 
Метеоусловия вегетационных периодов, наблюдавшие-
ся в  годы проведения полевых испытаний, характеризо-
вались существенной неоднородностью: обеспеченность 
теплом и влагой варьировала в значительной степени 
(рис. 1, 2). В 2019 году прохладная погода в июле-августе 
способствовала развитию и распространению фитофто-
ры, однако осадков в летние месяцы выпало почти в два 
раза меньше по сравнению со средними многолетними 
наблюдениями. Первые симптомы фитофтороза на сорте 
‘Early Rose’ появились шестого августа. В конце августа у 
сортов ‘Наяда’ и ‘Magelanes’ около 50% листовой поверх-
ности были поражены фитопатогеном, несколько мень-
ше был поражен клон 16/27-09 (30% листовой поверхно-
сти), единичные инфекционные пятна были отмечены на 
растениях сорта ‘Алуэт’. Клон 171-3 сохранял высокую 
устойчивость к фитопатогену (7 баллов) до конца вегета-
ции – в первых числах сентября (табл 2).

Лето 2020 года также отличалось пониженной тем-
пературой во второй половине вегетации, а количество 
осадков в июле и в августе превышало средние много-

летние значения. У растений сорта ‘Early Rose’ к концу 
первой декады августа более 70% листовой поверхно-
сти было поражено фитофторой (3 балла). В конце авгу-
ста у сорта ‘Алуэт’ и у клона 171-3 фитофтороз был выра-
жен слабо (единичные пятна на листовой поверхности). 
К началу сентября у сорта ‘Алуэт’ и клона 16/27-09 пора-
жение составило 3  балла, тогда как клон 171-3 сохранял 
высокую устойчивость к фитопатогену (7 баллов).

Вегетационный период 2021 года характеризовался 
очень высокими температурами в летний период и засу-
хой в июне-июле, на смену которой пришли обильные 
осадки в августе. Сорт ‘Early Rose’ (ранний по срокам 
созревания) окончил вегетацию до появления симпто-
мов фитофтороза. На растениях другого восприимчивого 
сорта  – ‘Bintje’  – симптомы фитофтороза отмечены 
25 августа. Развитие фитофтороза на растениях картофе-
ля завершающих вегетацию в сентябре было замедлен-
ным. В середине сентября сорт ‘Алуэт’ оставался сла-
бо пораженным заболеванием, несколько большим было 
поражение клона 16/27-09 (6  баллов); растения клона 
171-3 в значительной степени были поражены фитофторо-
зом (3 балла).

Рис. 1. Различия месячных температур воздуха (°С) относительно средних 
значений в летние месяцы 2019-2024 годов. Санкт-Петербург, Пушкин
Fig. 1. Differences in monthly air temperatures (°С) relative to the average 

values in summer months of 2019-2024. St. Petersburg, Pushkin
Green – June; Orange – July; Red – August

В июне и июле 2022 года погода была прохладнее, 
температура воздуха ниже, осадков выпало меньше, 
по сравнению со средними многолетними значениями, 
а  более теплый август сопровождался обильными осад-
ками. Сорт ‘Early Rose’ в начале августа был полностью 
поражен фитофторозом, растения клона 8-1-2004 к этому 

времени уже закончили вегетацию. Наибольшая устойчи-
вость к концу августа отмечена у сорта ‘Алуэт’ (7 баллов) 
и у клона 171-3 (6 баллов). Быстро развивалась инфекция 
на растениях сорта ‘Наяда’ и клона 16/27-09, у которых 
к концу второй декады месяца поражение фитофторозом 
составило 3 и 5 баллов соответственно (табл. 2).
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Рис. 2. Различия в месячном количестве осадков (мм) относительно средних значений  
в летние месяцы 2019-2024 годов 

Санкт-Петербург, Пушкин
Fig. 2. Differences in monthly precipitation (mm) relative to the average 

values in summer months of 2019-2024. St. Petersburg, Pushkin

В 2023 году июль был также прохладным, дефи-
цит осадков отмечен в июле и в августе. В конце августа 
у сорта ‘Алуэт’ и у клонов 171-3 и 16/27-09 отмечено пора-
жение фитофторозом не более 25-30% листовой поверх-
ности (6-7  баллов). В 2024 году при повышенной темпе-
ратуре в июне осадков было меньше нормы, а сильные 
ливни и прохладные температуры в августе способствова-
ли быстрому развитию фитофтороза. Почти полное пора-
жение растений сортов ‘Наяда’, ‘Алуэт’ и клона 16/27-09 
отмечено в середине августа, у клона 171-3 – на две недели 
позднее (см. табл. 2).

Данные ПЦР анализа сортов картофеля и родитель-
ских форм гибридов F1 в основном согласуются с результа-
тами ранее проведенного скрининга (Beketova et al., 2021; 
Rogozina et  al., 2021). У сорта ‘Magelanes’ подтверждено 
наличие маркеров генов Rpi-R1 и Rpi-blb2, у клона 171-3 – 
наличие маркеров генов Rpi-R3b и Rpi-R8, у клона 16/27-
09 – наличие маркеров четырех генов: Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-
blb1 и Rpi-blb2, у клона 8-1-2004  – наличие маркера гена 
Rpi-blb2. У сорта ‘Алуэт’ подтверждено наличие гена Rpi-
R3b, у сорта ‘Наяда’ маркеров генов Rpi-R1, Rpi-R8 и Rpi-
blb2, у сорта ‘Сударыня’ – маркеров генов Rpi-blb1 и Rpi-
blb2.

Нами обнаружены маркеры гена Rpi-blb2 не толь-
ко у сортов ‘Magelanes’, ‘Наяда’ и у клона 16/27-09, но и у 
сорта ‘Алуэт’, и у клона 171-3 (см. табл. 2). Для верифика-
ции выявленных ампликонов были секвенированы ПЦР 
фрагменты, полученные у родительских форм  – сорта 
‘Magelanes’, клонов 16/27-09, 171-3, 8-1-2004 и гибридов  F1.

Оценка устойчивости к Phytophthora infestans 
и  наличие SCAR-маркеров Rpi-генов у гибридов F1 
картофеля. Полевые испытания гибридов F1 выявили 
различия между генотипами обеих популяций по реак-
ции на фитофтору. У гибридов ‘Magelanes’ × 171-3 пока-
затель средней устойчивости популяции к фитопатогену 
составил 5-7 баллов. Доля гибридов, устойчивость кото-
рых соответствовала или была выше, чем устойчивость 
лучшей родительской формы  – клона 171-3  – варьирова-
ла в значительной степени в зависимости от года испыта-
ния (табл.  3). Значительная часть (73% и 59%) гибридов 
‘Magelanes’  × 171-3 охарактеризованы как высокоустой-
чивые в 2020 и 2021 годах, соответственно. Наименьшая 
доля гибридов (2%) этой популяции охарактеризованы 
как высокоустойчивые в 2023 году (см. табл. 3).

У гибридов 16/27-09  × 8-1-2004 средняя устойчи-
вость популяции к фитофторе  – 5  баллов  – выявлена 
в оба года испытаний. Доля гибридов, устойчивость кото-
рых к  фитофторе соответствует или выше устойчивости 
лучшей родительской формы  – клона 16/27-09, состав-
ляет 15-24% (см.  табл. 3). Сравнение результатов оценки 
гибридов обеих популяций в 2023 и 2024 годах показы-
вает, что в 2023 году доля высокоустойчивых генотипов 
среди гибридов 16/27-09  × 8-1-2004 больше, чем сре-
ди гибридов ‘Magelanes’ × 171-3, в 2024 году различий не 
выявлено (см. табл. 3).

Plant Biotechnology and Breeding 2025;8(1)
11



Таблица 2. Степень поражения растений фитофторозом и SCAR-маркеры  
Rpi-генов у сортов и селекционных клонов картофеля

Table 2. The degree of late blight plant damage and SCAR markers 
for Rpi genes in potato cultivars and breeding clones

Сорт, клон/ 
Cultivar, 
breeding 

clone

Степень поражения фитофторозом в конце вегетации в годы испытаний: дата 
(балл)/ 

The degree of late blight infection at the end of the growing season in the test years: 
date (score)

SCAR-маркеры Rpi-генов/ 
SCAR markers for Rpi genes

2019 2020 2021 2022 2023 2024
‘Magelanes’ 27.08 (5) 18.08 (6) 2.09 (5) 19.08 (7) 21.08 (4) 16.08 (3) Rpi-R1-1205 Rpi-blb2-976

171-3 4.09 (7) 4.09 (7) 16.09 (3) 24.08 (6) 31.08 (7) 26.08 (2) Rpi-R3b-377 Rpi-R8-1276 Rpi-
blb2-976

16/27-09 27.08 (6) 4.09 (3) 16.09 (6) 19.08 (5) 31.08 (6) 14.08 (2) Rpi-R1-1205 Rpi-R8-1276 
Rpi-blb1-821 Rpi-sto1-890 Rpi-

blb2-976
8-1-2004 14.08 (7) 11.08 (7) 30.08 (5) нет данных 15.08 (1) 2.08 (7) Rpi-blb2-976
‘Алуэт’ 27.08 (8) 4.09 (3) 16.09 (7) 29.08 (7) 31.08 (6) 14.08 (2) Rpi-R3b-377 Rpi-R8-1276 Rpi-

blb2-976
‘Наяда’ 27.08 (5) 24.08(6) 31.08 (6) 19.08 (3) 21.08 (5) 14.08 (1) Rpi-R1-1205 Rpi-R8-1276 Rpi-

blb2-976
‘Early Rose’ 5.08 (6) 11.08 (3) нет данных 1.08 (1) 8.08 (1) 2.08 (1) Rpi-blb2-976*

*по данным Rogozina et al., 2021

Таблица 3. Устойчивость гибридов F1 к фитофторе
Table 3. Resistance of F1 hybrids to late blight

Дата/Date

Число 
гибридов/ 
Number of 

hybrids

Распределение гибридов F1 на группы по 
устойчивости* (балл)/

F1 hybrid distribution into resistance groups 
(score)

Устойчивость к фитофторе 
(средний балл)/

Late blight resistance (average 
score)

R (7-9) MR (4-6) S (1-3) Гибриды/
Hybrids

Родительские 
формы/
Parents

‘Magelanes’ × 171-3

27.08.2019 79 32 30 18 5 7/5
26.08.2020 79 58 19 2 7 7/4
30.08.2021 79 47 26 6 6 5/5
26.08.2022 78 27 28 23 5 6/6
24.08.2023 76 2 71 3 5 8/4
05.08.2024 76 15 43 18 5 8/8

16/27-09 × 8-1-2004
24.08.2023 80 19 47 14 5 7/1
05.08.2024 80 12 51 17 5 8/7

*R – устойчивый, MR – среднеустойчивый, S – восприимчивый

На основе результатов полевых испытаний по 
устойчивости к фитофторе в обеих популяциях про-
веден иерархический кластерный анализ и кластери-
зация методом k-средних гибридов F1 и их родитель-
ских форм. Объекты  – гибриды и родительские формы 
в каждой популяции  – при использовании двух подхо-
дов были сгруппированы сходным образом в два класте-

ра (рис. 3а, б). В популяции ‘Magelanes’ × 171-3 в первом 
кластере сгруппированы сорт ‘Magelanes’ и 23 гибрида, 
неустойчивых к фитофторе (31% поколения F1), средняя 
оценка этой группы составляет 2,1-6,1 балла в зависимо-
сти от года испытаний. Во второй кластер сгруппирова-
ны 52 гибрида и клон 171-3. Генотипы второго кластера 
более устойчивы к фитофторе, средняя оценка этой груп-
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пы 5,3-7,3 балла (рис. 3.а).
В популяции гибридов 16/27-09  × 8-1-2004 также два 

кластера: в первом кластере клон 16/27-09 и 47 гибри-
дов устойчивых к фитофторе (59% поколения F1), средняя 
оценка этой группы составляет 5,7-6,0 баллов. Во второй 
кластер сгруппированы 33 гибрида и клон 8-1-2004, сред-
няя оценка этой группы 3,5-3,6 баллов (рис. 3б).

Верификация группировки гибридов F1 в каждой 
популяции по устойчивости к фитофторе на два кластера 
произведена методом дисперсионного анализа, по резуль-
татам которого нуль-гипотеза о равенстве в каждой попу-
ляции средних величин двух кластеров по устойчивости 
к фитофторе в полевых условиях отклонена (р<0,05).

а)

б)

Рис. 3. Группировка гибридов F1 по реакции на фитофтору методом 
к-средних. а) ‘Magelanes’ × 171-3, б) 16/27-09 × 8-1-2004

Fig. 3. K-means clustering of F1 hybrids based on their reaction to late blight. 
а) ‘Magelanes’ × 171-3, б) 16/27-09 × 8-1-2004
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Маркерный анализ выявил у гибридов F1 расщепле-
ние по маркерам генов Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-blb1 и Rpi-blb2 
(табл.  4). Среди гибридов ‘Magelanes’  × 171-3 маркеры 
генов Rpi-R1, Rpi-R3b, Rpi-R8 идентифицированы у 34, 
28 и 43 генотипов, соответственно. Маркер гена Rpi-blb2 

идентифицирован у всех 76 генотипов. Среди гибридов 
16/27-09 × 8-1-2004 маркеры генов Rpi-R1, Rpi-blb1, Rpi-R8 
идентифицированы у 44, 43 и 38 генотипов, соответствен-
но; маркер гена Rpi-blb2 идентифицирован у 69 геноти-
пов (см. табл. 4).

Таблица 4. Расщепление у гибридов F1 по SCAR-маркерам Rpi-генов
Table 4. Segregation in F1 hybrids by SCAR markers of Rpi genes

Происхождение гибридов F1 
(число изученных)/ F1 hybrids 

origin (number studied)

SCAR-маркер/ SCAR 
marker

Отношение генотипов
(маркер обнаружен: не обнаружен)/ genotype 

ratio (marker presence: absence) χ2 Р
Наблюдаемое/

observed
Теоретически 

ожидаемое/expected
‘Magelanes’ × 171-3 (76) Rpi-R1-1205 34:42 1:1 0,84 0,3-0,5

“-“ Rpi-R3b-377 28:48 13:15 2,59 0,1-0,2
“ Rpi-R8-1276 43:33 1:1 1,32 0,2-0,3
“ Rpi-blb2-976 76:0 н.о.* н.о. н.о.

16/27-09 × 8-1-2004 (80) Rpi-R1-1205 44:36 1:1 0,80 0,3-0,5

“ Rpi-blb1-821+ Rpi-
sto1-890 43:37 1:1 0,45 0,50

“ Rpi-R8-1276 38:42 1:1 0,2 0,5-0,7
“ Rpi-blb2-976 69:11 11:1 2,50 0,1-0,2

*н.о. – не определено

Расщепление в обеих популяциях гибридов F1 по мар-
керу гена Rpi-R1 достоверно не отличается от соотно-
шения 1:1 (критерий χ2<χ2  = 3,84 при р=0,05). Расщеп
ление в обеих популяциях гибридов F1 по маркеру гена 
Rpi-R8 также достоверно не отличается от соотноше-
ния 1:1. В популяции гибридов (16/27-09  × 8-1-2004) оба 
маркера гена Rpi-blb1 наследуются сцепленно, расщеп
ление достоверно не отличается от соотношения 1:1 
(см.  табл.  4). У тетраплоидного картофеля расщепление 
у гибридов F1 в соотношении 1:1 соответствует теорети-
чески ожидаемому для потомства от скрещивания сим-
плекс × нуллиплекс (Rrrr × rrrr).

Расщепление в популяции гибридов F1 ‘Magelanes’  × 
171-3 по маркеру гена Rpi-R3b отличается от соотноше-
ния 1:1 (χ2=6,2 р=0,01-0,02). Полученное в нашем опы-
те расщепление соответствует теоретически ожидаемому 
13:15, которое у тетраплоидного картофеля наблюдает-
ся у гибридов F1 от скрещивания симплекс × нуллиплекс, 
а также в случае хроматидного расщепления (Yashina, 
Sklyarova, 1973).

В популяции ‘Magelanes’ × 171-3 расщепления по мар-
керу гена Rpi-blb2 не обнаружено (см.  табл. 4). У тетра-
плоидного картофеля отсутствие расщепления в семьях 
F1 по анализируемому признаку, в данном случае по мар-
керному фрагменту гена Rpi-blb2, может быть следствием 
наличия трех доминантных аллелей в локусе, а именно 
RRRr у одной из родительских форм (Yashina, Sklyarova, 
1973). Расщепление в популяции 16/27-09  × 8-1-2004 по 
маркеру гена Rpi-blb2 достоверно не отличается от соот-

ношения 11:1, которое соответствует теоретически ожи-
даемому при скрещивании дуплекс  × симплекс (RRrr  × 
Rrrr).

Анализ характера наследования ДНК-маркеров 
в  каждой комбинации (см.  табл.  4) позволил определить 
степень гетерозиготности по SCAR-маркерам Rpi-генов 
у трех родительских форм. Сорт ‘Magelanes’ является 
симплексом по маркеру гена Rpi-R1; гибрид 171-3 – сим-
плекс по маркерным фрагментам генов Rpi-R8 и Rpi-R3b; 
клон 16/27-09 – симплекс по маркерам каждого из генов: 
Rpi-R1, Rpi-R8 и Rpi-blb1.

При скрининге гибридов F1 и их родительских форм 
(сорта ‘Magelanes’ и клонов 171-3, 16/27-09, 8-1-2004) 
с  использованием праймеров, рекомендованных для 
детекции гена Rpi-blb2, были получены фрагменты ожи-
даемой длины у всех родительских форм для всех 76 
гибридов ‘Magelanes’ × 171-3 и у 69 из 80 гибридов 16/27-
09 × 8-1-2004 (см. табл. 2, 4). Маркер Rpi-blb2 был разра-
ботан на С-концевой фрагмент гена, причем места отжи-
га праймеров захватывали область, кодирующую богатые 
лейцином повторы (Leucine Rich Repeats) длиной в 21, 22, 
24, 29, 33 аминокислот каждый (van der Vossen et al, 2005; 
Wang et al., 2008). С целью верифицировать ампликоны и 
определить возможность использования предложенных 
праймеров для идентификации гена Rpi-blb2, ПЦР фраг-
менты, полученные для родительских форм, были секве-
нированы.

Нуклеотидные последовательности всех про
анализированных ампликонов были идентичны друг 
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другу, но отличались от последовательности гена Rpi-
blb2 (GenBank: DQ122125.1) множественными SNP 
и  двумя девятинуклеотидными делециями в позици-
ях 4290-4298 пн и 4467-4475 пн соответственно (рис. 4). 
Кроме того, предполагаемые аминокислотные последо
вательности фрагментов также существенно отличались 

от референсных белков Mi-1 (S.  lycopersicum GenBank: 
AAC97933.1) и  Rpi-blb2 (S.  bulbocastanum GenBank: 
AAZ95005), двумя делециями, аминокислотными заме-
нами и двумя преждевременными стоп-кодонами, причем 
один – в области, фланкирующей LLR повторы, второй – 
в третьем LLR повторе (рис. 5).

Рис. 4. SNPs и делеции в нуклеотидных последовательностях маркерных фрагментов Rpi-blb2-976 
у родителей гибридов F1 по сравнению с последовательностью  

гена Rpi-blb2 S. bulbocastanum (GenBank: DQ122125) 
Нумерация нуклеотидов приведена в соответствии с последовательностью GenBank: DQ122125.1 (GenBank, 2024)

Fig. 4. SNPs and deletions in Rpi-blb2-976 marker fragments from the parents of F1 hybrids compared to the 
prototype gene Rpi-blb2 from S. bulbocastanum (GenBank: DQ122125) 

Nucleotides are numbered according to the GenBank accession no. DQ122125.1 (GenBank, 2024)
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Рис. 5. Аминокислотные замены, делеции и стоп кодон в предполагаемых аминокислотных 
последовательностях у родительских форм гибридов F1 по сравнению с белками Mi-1 (S. lycopersicum) 

GenBank: AAC97933.1 и Rpi-blb2 (S. bulbocastanum) GenBank: AAZ95005 (фрагмент) 
*а – стоп кодон в последовательности третьего повтора в области LLR домена 

Нумерация аминокислот приведена в соответствии с последовательностью GenBank: AAC97933.1 (GenBank, 2024)

Fig. 5. Amino acid substitutions, deletions and stop codon in the putative amino acid sequences in parents 
of F1 hybrids compared to the Mi-1 proteins (S. lycopersicum) (GenBank: AAZ95005) and Rpi-blb2 

(S. bulbocastanum) (fragment) 
* – stop codon in the sequence of the third repeat in the LLR domain region 

Amino acids are numbered according to the GenBank accession no. AAC97933.1 (GenBank, 2024)

Таким образом, ампликоны, полученные с помощью 
праймеров Rpi-blb2-976 и имеющие нуклеотидный состав 
более чем на 80% сходный с аналогичным фрагмен-
том гена Rpi-blb2 и, вероятно, общие с ним места отжига 
праймеров, могут быть идентифицированы как возмож-
ные гомологи гена Rpi-blb2, а предложенные праймеры – 
как дающие ложноположительные результаты в исследо-
ванных нами образцах. Такие ампликоны имели длину 
958 пн у всех родительских образцов, то есть были коро-
че на 18 нуклеотидов по сравнению с фрагментом гена 
Rpi-blb2. Однако такая разница, очевидно, является труд-
норазличимой при значительной длине фрагмента. Что-
бы верифицировать ПЦР фрагменты, полученные с помо-
щью праймеров Rpi-blb2-976 у гибридов F1, нами были 
подобраны две рестриктазы: HpaII, имеющая сайт узна-
вания только в референсной последовательности Rpi-blb2 
(CCGG), и HindIII, раcщепляющая только предполагае-
мый гомолог гена, секвенированный в данном исследо-
вании (сайт узнавания AAGCTT) (рис. 6). У гибридов F1 
ампликон оставался интактным после действия фермен-
та HpaII, а при действии рестриктазы HindIII раcщеплял-
ся на два фрагмента длиной 575 пн и 383 пн, характерные 
для гомолога гена Rpi-blb2 (см. рис. 6).

Связь устойчивости к возбудителю фитофторо-
за и наличия маркеров генов Rpi у гибридов F1 кар-
тофеля. В популяциях гибридов F1 выявлены генотипы 
с различным числом и сочетанием маркеров Rpi-генов 

(рис. 7). У гибридов популяции ‘Magelanes’ × 171-3 обна-
ружены маркеры генов устойчивости к фитофторе: по 
одному, два в разных комбинациях, и три маркера генов 
Rpi-R1, Rpi-R3b, Rpi-R8. У значительной части гибри-
дов, 13-21% генотипов в зависимости от кластера, мар-
керы Rpi-генов не обнаружены (рис.  7а). Распределение 
гибридов ‘Magelanes’ × 171-3 из первого и второго класте-
ров по частоте маркеров Rpi-генов различно. У гибридов, 
устойчивых к фитофторе, встречаемость маркеров генов 
Rpi-R3b и комбинации маркеров генов Rpi-R3b  + Rpi-R8 
больше, чем у неустойчивых гибридов (см. рис.  7а). 
Однако в целом различия между гибридами ‘Magelanes’ × 
171-3 из первого и второго кластеров по частоте маркеров 
Rpi-генов не существенны: F-критерий=0,63 при р=0,43.

У гибридов 16/27-09 × 8-1-2004 также обнаружено от 
одного до двух, в разных комбинациях, и по три марке-
ра генов Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-blb1. Распределения гибри-
дов из первого и второго кластеров по частоте маркеров 
Rpi-генов также различны (рис. 7б). У гибридов устойчи-
вых к  фитофторе встречаемость маркеров генов Rpi-R8, 
сочетаний Rpi-R1  + Rpi-blb1 и Rpi-R1  + Rpi-R8  + Rpi-
blb1 больше, чем у неустойчивых гибридов (см.  рис.7б). 
Существенность различий между гибридами 16/27-09  × 
8-1-2004 из первого и второго кластеров по частоте мар-
керов Rpi-генов подтверждено с помощью F-критерия: 
F=4,18 при р=0,04.
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Рис. 6. Идентификация гомолога Rpi-blb2 у гибридов F1 с помощью рестриктаз HindIII и HpaII 
1-8 – гибриды F1, M – маркер молекулярного веса

Fig. 6. Identification of the Rpi-blb2 homolog in F1 hybrids using HindIII and HpaII restriction enzymes 
1-8 – F1 hybrids, M – molecular weight marker

Рис. 7. Частота маркеров Rpi-генов у гибридов F1 из разных кластеров по устойчивости к фитофторе: 
a) ‘Magelanes’ × 171-3, б) 16/27-09 × 8-1-2004 

У – устойчивый, В – восприимчивый

Fig. 7. Frequencies of markers for Rpi genes in F1 hybrids from the clusters differing in late blight resistance: 
a) ‘Magelanes’ × 171-3, б) 16/27-09 × 8-1-2004 

У – resistant, В – susсeptible
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При сопоставлении данных фитопатологического 
и молекулярного анализов популяции 16/27-09 × 8-1-2004 
выявлена связь между устойчивостью гибридов F1 
к  фитофторе и наличием у них одновременно двух мар-
керов генов Rpi-R8 и Rpi-blb1 (табл. 5, рис. 8). Связь меж-
ду устойчивостью гибридов F1 к фитофторе и наличием 
маркеров одного из генов (Rpi-R8 или Rpi-blb1) слабая, 

коэффициент ассоциации r=0,10 и r=0,19 соответствен-
но. Связь между устойчивостью гибридов F1 к фитофторе 
и наличием у них обоих маркеров генов Rpi-R8, Rpi-blb1 
и их комбинации средняя, статистически достоверная: 
коэффициент ассоциации r=0,24, критерий существенно-
сти tr=2,18>t05=1,96.

Таблица 5. Соответствие результатов маркерного и фитопатологического 
анализов гибридов F1 16/27-09 × 8-1-2004

Table 5. Correspondence between the results of marker and 
phytopathological analyses of F1 hybrids 16/27-09 × 8-1-2004

Маркеры Rpi-генов/ Markers for 
Rpi genes

Фенотип/ Phenotype
r Совпадение (%)/

Coincidence (%)Устойчивый/ 
Resistant

Восприимчивый/ 
Susceptible

Rpi-R1(+) 27 18 0,03 52,4Rpi-R1(–) 21 16
Rpi-R8(+) 25 14 0,10 54,8Rpi-R8(–) 23 20
Rpi-blb1(+) 29 14 0,19 59,7Rpi-blb1(–) 19 20
Rpi-R8 + 1 Rpi-blb1(+) 41 22 0,24 64,6Rpi-R8 + Rpi-blb1(–) 7 12

Примечание. (+) и (–) фенотипы, контрастные по молекулярно-генетическим показателям

Рис. 8. Контрастные по устойчивости к фитофторе гибриды F1 16/27-09 × 8-1-2004 с разным числом 
маркеров Rpi-генов 

а) генотип к-47 (R1 + Rblb1 + Rblb2 + R8), б) генотип к-61 (R1) 
Дата учета: 7 Августа 2023

Fig. 8. F1 hybrids 16/27-09 × 8-1-2004 contrasting by late blight resistance and by markers for Rpi genes 
a) genotype k-47 (R1 + Rblb1 + Rblb2 + R8), б) genotype k-61 (R1) 

Observation date: 7 August 2023
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Диагностическая эффективность ДНК-маркеров, 
которая выражается процентным отношением истин-
ных (и положительных, и отрицательных) результатов 
теста к общему числу полученных результатов (Totsky 
et  al., 2021), для маркеров генов Rpi-R1, Rpi-R8, Rpi-blb1 
в популяции 16/27-09 × 8-1-2004 составляет 52,4%, 54,8% 
и 59,7% соответственно. При использовании маркеров 
двух генов (Rpi-R8 и Rpi-blb1) диагностическая эффек-
тивность возрастает до 64,6% (см.  табл.  5). Диагности-
ческая ценность, которая выражается процентным отно-
шением устойчивых образцов, выявленных в популяции 
16/27-09  × 8-1-2004 с помощью двух маркеров генов 
Rpi-R8 и Rpi-blb1, к общему числу устойчивых образцов, 
составляет 85,4%. Полученные данные доказывают целе-
сообразность использования маркеров двух генов: Rpi-R8 
и Rpi-blb1 для отбора устойчивых к фитофторе форм сре-
ди гибридов 16/27-09 × 8-1-2004.

Обсуждение

Устойчивая к фитофторе материнская форма комби-
нации 16/27-09 × 8-1-2004 является сложным многовидо-
вым гибридом, в родословной которого есть дикие виды 
картофеля S.  demissum, S.  stoloniferum, S.  polytrichon, 
S.  berthaultil, S.  simplicifolium, S.  vernei Bitter  & Wittm. 
и окультуренные виды S.  andigenum, S.  chilotanum, 
S.  phureja (Rogozina et  al., 2021). Гены Rpi-R1 и Rpi-R8 
в генотипе 16/27-09, очевидно, унаследованы от 
S. demissum. Ортологом гена Rpi-blb1, идентифицирован-
ного у диплоидного вида S.  bulbocastanum, является ген 
Rpi-sto1 тетраплоидного вида S.  stoloniferum, от которо-
го ген привнесен в генотип 16/27-09. Устойчивая к фито-
фторозу отцовская форма комбинации ‘Magelanes’  × 
171-3 является трехвидовым гибридом, в родословной 
которого присутствуют виды S. demissum, S.  stoloniferum 
и  S.  andigenum (Rogozina et  al., 2021). Гены Rpi-R3b 
и  Rpi-R8 могут быть унаследованы генотипом 171-3 от 
S. demissum. Интересно, что оба клона – 16/27-09 и 171-3 – 
были созданы в процессе предселекции на устойчивость 
к фитофторозу и выделены в потомстве генетически раз-
нообразных родителей, использованных для накаплива-
ющих скрещиваний типа: среднеустойчивый  × устойчи-
вый. В родословных всех родительских форм был вид 
S.  demissum, однако, несмотря на интенсивный отбор 
в потомстве на устойчивость к фитофторозу, оба отселек-
тированных клона – 16/27-09 и 171-3 – являются симплек-
сами по Rpi-генам.

Встречаемость фрагмента Rpi-blb2-976, напротив, 
чрезвычайно высока. Продукт амплификации обнаружен 
нами при ПЦР-анализе у всех сортов и клонов-родитель-
ских форм. Анализ расщепления в популяциях гибри-
дов F1 указывает на то, что в каждой комбинации скре-
щивания одна из родительских форм является дуплексом 
или триплексом по фрагменту Rpi-blb2-976. Ранее фраг-
мент Rpi-blb2-976 был обнаружен с высокой часто-
той у представителей диких видов картофеля из севе-

ро- и южноамериканских серий (Muratova et  al., 2020; 
Rogozina et al., 2023; Enciso-Maldonado et al., 2024). Сте-
пень отличия продуктов амплификации от нуклеотидной 
последовательности гена-прототипа зависела от филоге-
нетической близости видов: ампликоны у североамери-
канского картофеля S. cardiophyllum Lindl. отличались от 
гена прототипа S.  bulbocastanum несколькими инсерция-
ми (Rogozina et  al., 2023), ампликоны у южноамерикан-
ского вида S.  alandiae  – несколькими делециями и SNP 
(Muratova et  al., 2020). Ген Rpi-blb2 имеет общее эволю-
ционное происхождение с геном Mi-1.2, который обеспе-
чивает устойчивость дикого томата S.  peruvianum к кор-
невым нематодам, тле и белокрылке (Andolfo et al., 2021). 
Наши результаты указывают на нецелесообразность 
использования при скрининге гибридных генотипов кар-
тофеля праймеров, предложенных для идентификации 
гена Rpi-blb2 у диплоидного мексиканского вида картофе-
ля S. bulbocastanum.

Устойчивость к возбудителю фитофтороза являет-
ся одной из важнейших характеристик современного 
сорта картофеля. Этот признак представляет собой осо-
бую сложность для селекционеров, поскольку прояв-
ляется в результате взаимодействия генотипа растений 
с  патогеном P.  infestans в определённых условиях среды 
(Srivastava et  al., 2012; Rogozina et  al., 2018; Gopa, 2023). 
Высокая адаптивная способность возбудителя фитофто-
роза является причиной потери сортами картофеля устой-
чивости к заболеванию с течением времени. Так, оценка 
обширной выборки сортов картофеля (более 600 образ-
цов) в  коллекции ВИР на устойчивость к возбудителю 
фитофтороза в полевых опытах 2020-2023 годов выяви-
ла снижение уровня устойчивости многих сортов. Часть 
образцов с умеренной чувствительностью сместилась 
в группу чувствительных, в том числе сорт ‘Судары-
ня’, проявлявший ранее высокую устойчивость (7-8 бал-
лов) к болезни. В 2021-2022 годах поражение ботвы сорта 
‘Сударыня’ составляло 4-6 баллов, в 2023 году – 1-4 балла 
(Zoteyeva et al., 2024).

Появление совместимых изолятов возбудителя 
P. infestans, то есть изменения в структуре популяции воз-
будителя фитофтороза, является причиной утраты мно-
гими сортами признака устойчивости к болезни. Популя-
ция возбудителя фитофтороза, поражающего картофель 
в  опытном поле НПБ «Пушкинские лаборатории ВИР», 
отличается высоким полиморфизмом, что может быть 
связано с генетическим разнообразием образцов коллек-
ции картофеля (сортов и видов Solanum) и сохранени-
ем инфекции в почве в виде ооспор (Chizhik et al., 2024). 
Изменения в структуре популяции возбудителя могут 
происходить под влиянием миграции новых клонов, 
сортосмены, применения фунгицидов и погодных усло-
вий (Elansky et al., 2015).

У сорта ‘Сударыня’ выявлено наличие маркеров гена 
Rpi-blb1 (Antonova et  al., 2018), а при транскриптомном 
анализе установлена функциональность гена Rpi-blb1 
(Kochetov et  al., 2021). Быстрая потеря устойчивости 

Plant Biotechnology and Breeding 2025;8(1)
19



к  фитофторозу у сорта ‘Сударыня’ подтверждает необ-
ходимость наличия пирамиды генов в одном геноти-
пе картофеля для обеспечения долговременной защи-
ты от заболевания. Созданные на основе коллекции ВИР 
клоны межвидовых гибридов, у которых идентифици-
ровано в одном генотипе по несколько маркеров Rpi-ге-
нов, являются перспективным исходным материалом для 
селекции. Клон 16/27-09 представляет собой особую цен-
ность, поскольку при его скрещивании с формой неустой-
чивой к  фитофторе более половины потомства наследу-
ет признак фитофтороустойчивости. В генотипе 16/27-09 
комбинация генов Rpi-R8 и Rpi-blb1 является уникаль-
ной для отечественного селекционного материала. Скри-
нинг сортов и селекционных клонов картофеля из разных 
учреждений обнаружил редкую встречаемость геноти-
пов с маркерами гена Rpi-blb1/Rpi-sto1 и не выявил гено-
типов с маркером гена Rpi-R8 (Gavrilenko et  al., 2018; 
Shanina et  al., 2018; Gadjiyev et  al, 2020; Zoteyeva et  al., 
2022; Koroleva et al., 2024). При скрещивании клона 171-3 
со среднеустойчивым к фитофторе сортом чилийского 
картофеля ‘Magelanes’ также более половины потомства 
наследуют устойчивость к возбудителю фитофтороза. 
Однако нам не удалось найти связь между фитофторо
устойчивостью гибридов F1 и наличием маркерных 
фрагментов генов Rpi-R1, Rpi-R3b и Rpi-R8, что позво-
ляет предположить участие других генов (или аллель-
ных вариантов) в обеспечении устойчивости родитель-
ских форм и гибридов ‘Magelanes’  × 171-3 к фитофторе. 
Полученные нами экспериментальные данные могут слу-
жить основой для совершенствования технологии клас-
сической селекции картофеля и разработке более точных 
(эффективных для отбора) ДНК-маркеров.

Заключение

Для выяснения эффективности использования марке-
ров ДНК в селекции картофеля на устойчивость к фито-
фторе, сорта, клоны межвидовых гибридов-источники 
признака фитофтороустойчивости и гибриды F1 от двух 
разных типов скрещивания генотипированы с помощью 
SCAR-маркеров Rpi-генов. Результаты генотипирова-
ния по маркерам генов Rpi-R1, Rpi-R3b, Rpi-blb1, Rpi-R8 
сопоставлены с устойчивостью сортов и селекционно-
го материала к возбудителю фитофтороза. Впервые про-
ведены сопряженный молекулярно-генетический анализ 
и фенотипическая оценка двух популяций гибридов F1, 
полученных от разных типов скрещивания, по реакции 
родительских форм на возбудителя фитофтороза (сред-
неустойчивый  × устойчивый и устойчивый  × восприим-
чивый). Установлена эффективность использования мар-
керов генов Rpi-R8 и Rpi-blb1 для отбора устойчивых 
к  фитофторе сегрегантов среди гибридов F1 16/27-09  × 
8-1-2004 (тип скрещивания: устойчивый  × восприимчи-
вый). Диагностическая ценность двух маркеров генов 
Rpi-R8 и Rpi-blb1 при отборе в популяции 16/27-09 × 8-1-
2004 составляет 85,4%.
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