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УСТОЙЧИВОСТЬ ЗЕМЛЯНИКИ К ОСНОВНЫМ ГРИБНЫМ 
ФИТОПАТОГЕНАМ: R-ГЕНЫ И ИХ ДНК-МАРКЕРЫ

Храбров И. Э.൫*, Антонова О. Ю.൫, Шаповалов М. И.൬, 
Семёнова Л. Г.൭

STRAWBERRY RESISTANCE TO THE MAJOR 
FUNGAL PHYTOPATHOGENS: R-GENES 
AND THEIR DNA MARKERS

The garden strawberry Fragaria × ananassa (Duchesne ex Weston) Duch-
esne ex Rozier (൫൱൲൯) is a perennial herbaceous plant of the Rosaceae 
fa mi ly; it is cultivated all around the world. It accounts for more than half 
of the global volume of berries production. In Russia, more than ൫൰൪ tons 
of garden strawberries are grown annually, but according to Russian sci-
entists, this crop has a much higher productivity potential. Various patho-
gens, including bacterial, viral and fungal infections, negatively aff ect 
the productivity of strawberry. Anthracnose (caused by Colletotrichum 
Corda.), crown rot (Phytophthora cactorum Lebert & Cohn), red core dis-
ease (Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman), fusarium wilt 
(Fusa rium oxysporum f. sр. fragariae Winks & Williams ) and strawberry 
powdery mildew (Podosphaera aphanis [Sphaerotheca macularis] (Wallr.) 
U. Braun & S. Takam) are among the most important fungal diseases of 
strawberry. This review discusses the current data about the known genes 
and quantitative trait loci (QTLs) associated with resistance to listed plant 
pathogens. The review also off ers information about molecular markers 
of diff erent types: SDRF, AFLP, SSR, SCAR, SNP, associated with these 
genes/QTLs and used in the molecular screening of strawberry collections 
for practical purposes.
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Садовая земляника Fragaria × ananassa (Duchesne ex Weston) Duchesne 
ex Rozier (൫൱൲൯) – многолетнее травянистое растение из семейства 
розоцветных (Rosaceae), возделываемое по всему миру. На её долю 
приходится больше половины объема мирового производства ягод. 
В России ежегодно выращивается более ൬൪൪ тонн земляники садо-
вой, но по данным отечественных учёных у данной культуры потен-
циал продуктивности намного больше. На урожайность земляники 
негативно влияют различные патогены, в том числе грибные инфек-
ции. К числу важнейших грибных заболеваний земляники относятся 
антракнозная гниль (вызывается несколькими видами грибов-аско-
мицетов рода Colletotrichum Corda), гниль рожка земляники (воз-
будитель – Phytophthora cactorum Lebert & Cohn), фитофторозная 
корневая гниль (Phytophthora fragariae var. fragariae Hickman), фуза-
риоз (Fusarium oxysporum f. sр. fragariae Winks & Williams) и муч-
нистая роса (Podosphaera aphanis [Sphaerotheca macularis] (Wallr.) 
U. Braun & S. Takam). В обзоре рассмотрены актуальные сведения об 
известных генах и локусах количественных признаков (QTL), контро-
лирующих устойчивость к данным фитопатогенам, и представлена 
информация об ассоциированных с ними молекулярных маркерах раз-
ных типов (SDRF, RAPD, AFLP, SSR, SCAR, SNP и т. д.) в том числе 
о маркерах, используемых в практической селекции для молекуляр-
ного скрининга коллекций земляники.

Ключевые слова: Fragaria × ananassa, гены устойчивости, QTL, 
грибные болезни, Colletotrichum, Phytophthora cactorum, Phytophthora 
fragariae var. fragariae, Fusarium oxysporum f. sр. fragariae, Podos-
phaera aphanis.
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Введение

Земляника садовая или ананасная – Fragaria × ana-
nassa (Duchesne ex Weston) Duchesne ex Rozier (1785) – 
многолетнее травянистое растение, обладающее исклю-
чительной пищевой ценностью с хорошими вкусовыми 
качествами ягод. Благодаря наличию не только сахаров, 
органических кислот и пектинов, но и комплекса микро-
нутриентов она является перспективным объектом здо-
рового питания. Наибольшей ценностью земляника обла-
дает в качестве источника витаминов С, полифенольных 
соединений (антоцианы, гидроксикоричные кислоты), 
фолата, а также минеральных веществ – калия, железа 
(Akimov et al., 2019).

Земляника садовая возделывается в 75 странах 
мира, на ее долю приходится свыше 2/3 объема мирово-
го производства ягод. В России под землянику отводят 
до 30-40 % площадей, занимаемых всеми ягодниками. 
В настоящее время производственный объем земляни-
ки в РФ достигает примерно 230 тысяч тонн и ежегод-
но возрастает в среднем на 3,7% (Govorova, Govorov, 
2019). Потенциал продуктивности земляники ананасной 
очень высок, по мнению российских ученых он может 
достигать 112 т/га (Popova et al., 1990), однако реаль-
ная урожайность намного ниже – средняя урожайность 
в мире составляет 12,8 т/га; в США - 37,1 т/га, Испании – 
37,7 т/га, Японии – 12,8 т/га, (Pshikhacheva, 2012), в Рос-
сии – 6-8 т/га в разные годы (Govorova, Govorov, 2019).

Отрицательное влияние на урожайность оказыва-
ет целый ряд неблагоприятных факторов и, в том чис-
ле, различные грибные инфекции. К числу важнейших 
грибных заболеваний земляники относятся (антракноз-
ная гниль (возбудитель –  Colletotrichum acutatum Sim-
monds), гниль рожка земляники (Phytophthora cacto-
rum (Lebert & Cohn) J. Schröte), фитофторозная корневая 
гниль (фито фторозное увядание) (Phytophthora fragariae 
var.  Fragariae Hickman), фузариоз (Fusarium oxysporum f. 
sр. fragariae Winks et Williams) и мучнистая роса – Podo-
sphaera aphanis (Wallr.) U. Braun & S. Takam [Sphaerothe-
ca macularis (Wall. еx Fries) Jazz f. sp. fragariae (Peries)]. 
Поражение возделываемых сортов этими болезнями при-
водит к значительному снижению продуктивности план-
таций (от 15 до 92 %), а массовое развитие грибных забо-
леваний способно приводить к 100 % гибели урожая 
(Govorova, 2004; Folta, Davis, 2006; Smith, 2008; New-
ton et al., 2010). В последнее время в связи с изменени-
ем климата, активным импортом посадочного материала, 
обменом им внутри страны и влиянием узкоспециализи-
рованных фунгицидов происходит расширение ареалов 
грибных патогенов земляники, а также появление новых 
видов/рас возбудителей. Поэтому задача создания новых 
сортов, устойчивых к грибным патогенам, является чрез-
вычайно актуальной. Огромную помощь при этом может 
оказать метод маркер-вспомогательной селекции, исполь-
зующий ДНК-маркеры, ассоциированные с генами устой-

чивости на молекулярно-генетических картах.
Однако для молекулярно-генетического анали-

за F. × ananassa является сложным объектом. Этот 
октоплоидный вид (2n = 8x = 56) представляет собой 
межвидовой гибрид между американскими вида-
ми F. chiloensis (L.) Mill. и F. virginiana Duch, спонтан-
но возникший более 250 лет назад при их совместном 
выращивании в Европе (Darrow, 1966). Согласно совре-
менным представлениям, родительские виды были обра-
зованы путем слияния и взаимодействия геномов четы-
рех диплоидных видов –  предшественников – F. vesca L., 
F. nipponica Lindl., F. iinumae Makino, F. viridis Duch 
(Edger et al., 2019). На основании изучения сегрегации 
хромосом у F. × ananassa было предложено несколь-
ко вариантов геномных формул: вариант AABBBBCC, 
предполагающий один тетраплоидный и два диплоид-
ных субгенома (Федорова, 1946), варианты AAA’A’BBBB 
и AAA’A’BBB’B’, в которых два генома имели боль-
шую или меньшую степень дивергенции (Senanayake and 
Bringhurst, 1967; Bringhurst, 1990). Позднее было показа-
но, что для большинства ядерных генов садовой земляни-
ки наблюдается дисомическое наследование (Ashley et al. 
2003), то есть геном F. × ananassa сформирован четырь-
мя разными субгеномами, которые было предложено обо-
значать символами А, B, C и D. При этом субгеном, уна-
следованный от F. vesca, является «доминирующим», его 
последовательности более полно представлены в гено-
ме F. × ananassa по сравнению с последовательностя-
ми других видов-предшественников – на 20.2% больше 
белок-кодирующих и на 14.2% lncRNA (long non-coding 
RNA) генов. Соответственно, порядок букв при обо-
значении субгеномов соответствует степени их близо-
сти к геному F. vesca (Edger et al., 2019). Размер генома 
F. × ananassa оценивается в 708–720 Mb (Akiyama et al., 
2001), он полностью секвенирован с использованием тех-
нологий Next Generation Sequencing или NGS (Hirakawa 
et al., 2014; Edger et al., 2019).

Сложность генома F. × ananassa требует специ-
альной стратегии для картирования генов, в том чис-
ле генов устойчивости. Ранее было предложено исполь-
зовать маркеры SDRF- (Single Dose Restriction Fragment) 
(Wu et al., 1992). Под SDRF понимают фрагменты ДНК, 
присутствующие только в одной хромосоме только одно-
го из родителей и сегрегирующие в соотношении 1:1 
независимо от плоидности организма. При построении 
карт сцепления отдельно учитывают сегрегацию SDRF 
маркеров материнской формы (Aaaaaaaa × aaaaaaaa) 
и отдельно – отцовской (аaaaaaaa × Aaaaaaaa), в резуль-
тате получают материнские и отцовские карты сцепле-
ния (Lerceteau-Köhle et al., 2003). Для каждого из субгено-
мов были также разработаны подробные карты хромосом 
при помощи микросателлитных маркеров (van Dijk et al., 
2014). В настоящее время практически все работы 
по генотипированию и картированию у F. × ananassa 
основываются на технологии ДНК-микрочипирования. 
Чаще всего используют чип IStraw90 Axiom®  на базе 
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платформы Aff ymetrix®  . ДНК-чипирование земляни-
ки  позволяет проводить генетический анализ, включая 
создание карт сцепления высокой плотности, анализ 
GWAS®  (genome – wide association studies – полногеном-
ный поиск ассоциаций), идентификацию локусов коли-
чественных признаков, обеспечивая тем самым основу 
для молекулярной селекции этой высокоценной культуры 
(Bassil et al., 2015). В данном обзоре мы рассматриваем 
известные на настоящий момент у земляники гены устой-
чивости к грибным патогенам и ассоциированные с ними 
маркеры, в том числе пригодные для практического при-
менения в MAS (маркер-опосредованная селекция).

Антракнозная (черная) гниль – патоген 
Colletotrichum acutatum

Болезнь вызывают несколько видов грибов-аскомице-
тов рода Colletotrichum: C. fragariae Brooks, C. gloeospo-
rioides Penz. (Sacc.) Ston и C. acutatum (Kotova, 
Kungurtseva, 2014; Govorova, Govorov, 2019).

Наиболее часто растения земляники в Европе пора-
жает C. acutatum (Govorova, Govorov, 2019). До недав-
него времени в России возбудитель антракноза не был 
характерен для микобиоты земляники, однако в послед-
ние годы в связи с массовым завозом зарубежного поса-
дочного материала C. acutatum выявляют  на насажде-
ниях земляники не только в южной зоне, но и в средней 
полосе РФ (Holod et al., 2018). Возможно также пораже-
ние земляники другим патогеном – C. gloeosporioides 
(Kotova, Kungurtseva, 2014). Антракнозная гниль наносит 
посадкам земляники большой ущерб, в некоторых случа-
ях приводя к потере 80% урожая (Metlitsky et al., 2007). 
Большинство сортов земляники в разной степени воспри-
имчивы к C. acutatum (Metlitsky et al., 2007; Leandro et al., 
2001).

Для C. аcutatum выделено значительное количество 
изолятов, которые относят к двум группам патогенно-
сти. В работе французских исследователей из 14 изолятов 
10 были способны поражать сорта земляники «Addie», 
«Sequoia» и «Dover» (1 группа патогенности), в то вре-
мя как 4 изолята группы патогенности 2 были вирулент-
ны для сорта «Addie», но не поражали сорта «Sequoia» 
и «Dover» (Denoyes, Baudry, 1995).

Устойчивость к расам C. аcutatum первой группы 
патогенности носит полигенный характер, что было пока-
зано в работе Denoyes-Rothan с соавторами (2004). Авто-
ры использовали уже известную молекулярно-генети-
ческую карту F. × ananassa, которая была разработана 
с использованием различных типов маркеров, в том чис-
ле маркеров SDRF (Lerceteau-Köhler et al., 2003). Мате-
ринская карта состояла из 263 маркеров (244 AFLP, 13 
SSR и 6 SCAR), распределенных по 47 группам сцепле-
ния, на отцовской карте 322 маркера (279 AFLP, 26 SSR 
и 3 SCAR) распределились по 45 группам сцепления. 

Было обнаружено 5 QTL устойчивости к C. acutatum 
первой группы патогенности (изолят 494а), из которых 
3 QTL были локализованы в группах сцепления мате-
ринской карты и 2 QTL в группах сцепления отцовской 
карты (Denoyes-Rothan, et al., 2004). Недавно исполь-
зование методов ДНК-микрочипирования и GWAS – ана-
лиза позволило выявить на хромосоме 6В основной локус 
FaRCa1, контролирующий устойчивость к изолятам пер-
вой группы патогенности (02-163, 02-179 и 03-32) (Sali-
nas et al., 2019). Изменчивость по гену FaRCa1 объяс-
няла по меньшей мере 50% фенотипической дисперсии 
по признаку устойчивости к C. аcutatum. Авторы выде-
лили несколько SNP-маркеров, сцепленных с FaRCa1 
(AX-89796486, AX-89838962 AX-89808208, AX-89838986 
и AX-89896208), однако маркеров для практической MAS 
селекции на их основе разработано не было (Salinas et al., 
2019).

Моногенная устойчивость у земляники выявлена 
к расам C. acutatum второй группы патогенности. Она 
контролируется доминантным геном Rca2. Картирова-
ние данного гена было проведено для популяции из 113 
гибридов F2 от скрещивания сорта «Capitola» и селек-
ционного клона CF1116. Авторы применили AFLP-ана-
лиз, причем из совокупного числа фрагментов (789) были 
отобраны только 727, подходившие под критерии мар-
керов SDRF (смотри ранее). В результате были постро-
ены две карты: материнская (F) – покрытие 1,604 сМ, 
235 маркеров и отцовская (M) – 1,496 cM, 280 маркеров 
(Lerceteau-Köhler al., 2003). На картах методом сегрега-
ционного bulk-анализа (BSA-Bulked segregant analysis) 
картировали ген Rca2 и идентифицировали сцепленные 
с ним AFLP-маркеры mf1, mf2, mf3 и mf4. Два из них 
были конвертированы в ПЦР-маркеры STS-Rca2_240 
и STS-Rca2_417. Ген Rca2 был картирован на расстоя-
нии 2,8 cM от маркера STS-Rca2_240 и 0,6 сМ от маркера 
STS-Rca2_417 (Guerin et al., 2003; Lerceteau-Köhler et al., 
2005).

Маркер STS-Rca2_240 активно использовался в моле-
кулярном скрининге различных коллекций земляни-
ки в том числе и российскими исследователями (табли-
ца). В работе И.В. Лукъянчука с соавторами (Lukyanchuk, 
2018) проведен молекулярный скрининг сортов зем-
ляники как отечественной («Ласточка», «Привлека-
тельная», «Урожайная ЦГЛ», «Фейерверк», «Флора», 
«Яркая»), так и зарубежной селекции, а также образцов 
дикорастущих видов рода Fragaria L. (F. orientalis Los., 
F. moschata Duch., F. ovalis Rydb., F. virginiana Rydb. ssp. 
platypetala). Диагностический фрагмент маркера STS-
Rca2_240 присутствовал только у зарубежного сорта 
«Laetitia». А. С. Лыжин с соавторами (Lyzhin et al., 2019) 
проводили оценку аллельного состояния гена устойчи-
вости к антракнозу Rca2 для 24 российских и 15 зару-
бежных сортов. В результате ПЦР-анализа маркер STS-
Rca2_240 был идентифицирован у двух зарубежных 
сортов «Elianny», «Troubadour» и у одного отечественно-
го – «Сударушка» (Lyzhin et al., 2019).
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Маркер STS-Rca2_417 применяют реже, несмотря 
на то, что показана его большая эффективность в выяв-
лении устойчивых к C. acutatum сортов. Так, в работе 
E. Lerceteau-Köhler et al. (2005) из 28 устойчивых сортов 
13 (46,4%) имели диагностические фрагменты обо-
их маркёров, и еще 8 (28,6%) – только маркера STS-
Rca2_417. Связь с устойчивостью не была абсолютной – 
7 устойчивых сортов (25,0%) вообще не детектировали 
диагностических фрагментов. Некоторые авторы (Miller-
Butler et al., 2019) сообщают о полной неэффективно-
сти обоих маркеров для молекулярного скрининга, одна-
ко в данной работе отсутствие взаимосвязи устойчивости 
и маркера можно объяснить методическими проблема-
ми – помимо диагностического фрагмента авторы выяв-
ляли у сортов земляники неспецифичные ПЦР-продукты 
различной длины (Miller-Butler et al., 2019).

Генетика устойчивости к C. gloeosporioides была 
изучена в работе Anciro с соавторами (2018) мето-
дом GWAS-анализа. На базе платформы Aff ymetrix ® 
с использованием ДНК чипов IStraw90 Axiom ® 

и IStraw35 384HT Axiom ® произведено SNP генотипи-
рование 24 родительских линий и гибридов от различных 
комбинаций их скрещиваний – всего 1621 клон с извест-
ной устойчивостью. На полученной карте в группе сце-
пления LG6В был идентифицирован один основной 
локус FaRCg1, ассоциированный с 18-ю SNP-маркера-
ми. Следует отметить, что на хромосоме LG6В карти-
рован также основной ген устойчивости FaRCa1 к дру-
гому возбудителю антракноза земляники – C. acutatum 
(Salinas et al., 2019). Вероятно, в этой области распола-
гается кластер генов, контролирующих устойчивость 
к представителям рода Colletotrichum.

Ассоциированные с геном FaRCg1 SNP-маркеры были 
конвертированы в маркеры для HRM- анализа (High-Res-
olution Melting или анализ кривых плавления с высо-
ким разрешением). Максимальную связь c устойчиво-
стью показали маркеры AX-89864339 (положение в LG6В 
67.43 cM) и AX-89906235 (положение в LG6В 68.88 cM). 
В скрининге коллекций земляники эти маркеры пока 
не использовались, однако не исключено, что они ока-

Таблица. Результаты молекулярного скрининга коллекций сортов земляники
с использованием маркеров STS-Rca൬_൬൮൪ и STS-Rca൬_൮൫൱ по данным литературы.

Table. Results of molecular screening of strawberry collections using STS- Rca൬_൬൮൪ 
and STS- Rca൬_൮൫൱ markers according to the literary sources.

№ Литературный 
источник

Изученный 
материал

Присутствие маркера 
STS-Rcaͪ_ͪͬͨ 

у сорта

Присутствие маркера 
STS-Rcaͪ_ͬͩͯ 
у сорта

ͩ Lukyanchuk et al., 
ͪͨͩͰ

ͮ отечественных сортов,
ͩͪ зарубежных сортов. «Laetitia» Не изучали

ͪ Lyzhin et al.,
ͪͨͩͱ

ͪͬ отечественных сорта, 
ͩͭ зарубежных сортов.

«Elianny», 
«Troubadour»,
«Сударушка»

Не изучали

ͫ Lerceteau-Köhler et al.,
ͪͨͨͭ

ͬͫ сорта:
ͪͰ устойчивых (R)
ͩͬ поражаемых (S)
ͩ умеренно устойчивый 
ȍR/SȎ

ͩͫ сортов.
Совпадение 
с устойчивостью ͮͪ,Ͱ %

ͪͪ cорта. 
Совпадение 
с устойчивостью Ͱͩ,ͬ%

ͬ Miller-Butler et al., 
ͪͨͩͱ

ͫͩ сорт:
ͮ устойчивых (R)
ͪͭ поражаемых (S)

ͪͪ сорта. 
Маркер признан
неэффективным.

ͪͩ сорт.
Маркер признан 
неэффективным.

ͭ Njuguna, 
ͪͨͩͨ ͩͩͪ сортов.

ͫͮ сортов.
Данные по 
устойчивости
не приведены

Не изучали

ͮ Sturzeanu et al., 
ͪͨͩͮ ͮ сортов. «Benton» совпадение 

с устойчивостью ͩͨͨ % Не изучали

ͯ Sturzeanu et al., 
ͪͨͩͯ ͩͯ сортов

ͯ сортов. 
Совпадение 
с устойчивостью ͭ ,ͯͩ %

Не изучали
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жутся эффективными для выявления устойчивых форм 
(Anciro et al., 2018).

Фитофтороз (фитофторозное увядание)

Фитофтороз , или фитофторозное увядание земляни-
ки , вызывают псевдогрибы из рода Phytophthora de Bary, 
относящегося к семейству Pythiaceae Pringsh, отдел 
Oomycota G. Winter. На землянике паразитируют два вида 
этого рода. Первый – Ph. cactorum вызывает гниль рож-
ка земляники, заболевание также называют фитофто-
розной кожистой гнилью. Другим представителем рода 
Phytophthora, наносящим большой вред плантациям зем-
ляники, является возбудитель фитофторозной корневой 
гнили Ph. fragariae var. fragariae (Govorova, Govorov, ൬൪൫൳).

Гниль рожка земляники – патоген 
Phytophthora cactorum

Впервые Ph. cactorum был описан как патоген кактусов 
в 1870 году. Вид имеет широкий спектр хозяев – более 250 
видов растений, в том числе и садовая земляника. Мето-
дом AFLP-анализа идентифицировано значительное число 
изолятов Ph. cactorum (Eikemo et al., 2004), при этом изо-
ляты, поражающие землянику, отличаются по своему гене-
тическому составу от паразитирующих на других культу-
рах (Eikemo et al., 2004; Bhat et al., 2006).

На землянике Ph. cactorum впервые был отмечен в Гер-
мании в 1952 году (Deutschmann, 1954). К настоящему вре-
мени болезнь широко распространена не только за рубежом, 
но и в нашей стране – она отмечена в большинстве регио-
нов, где выращивают землянику – в 17 из 23 (Golovin, 2010).

Патоген вызывает корневую гниль земляники, гниение 
и дисфункцию сосудистой системы, а также гниль плодов. 
Он наносит большой ущерб как плантациям, так и маточ-
никам (Govorova, Govorov, 2019); в Краснодарском крае, 
по данным Говоровой Г.Ф., от этого заболевания гибнет 
5-30 % растений, а поражение плодов в зависимости от вос-
приимчивости сорта и погодных условий колеблется от 3,8 
до 91,7 % (Govorova, 1992).

Устойчивые к гнили рожка земляники формы обнару-
живаются среди сортов садовой земляники, в популяциях 
диких диплоидных видов и полиплоидных видов F. chiloen-
sis и F. virginiana – предполагаемых предков F. × ananassa 
(Harrison et al., 1998; Eikemo et al., 2010). В работах многих 
авторов было показано, что устойчивость у F. × ananassa 
контролируется полигенно, при этом характер устойчиво-
сти не зависит от расового состава патогена и не уклады-
вается в модель наличия одного основного гена и несколь-
ких генов-модификаторов (Denoyes-Rothanet al., 2004; 
Shaw et al., 2006, 2008; Nellist et al., 2019).

Denoyes-Rothan с соавторами (2004) с использова-

нием картирующей популяции от скрещивания «Capi-
tola» × «CF116» (185 растений) выявили в совокупно-
сти 5 QTL устойчивости к Ph. cactorum. Два QTL были 
локализованы на группах сцепления материнской карты 
и три – на группах сцепления отцовской карты (Denoyes-
Rothan et al., 2004; Lerceteau-Köhler et al., 2004). Аддитивное 
влияние нескольких генов было показано и при изучении 
сегрегации устойчивости в популяциях потомков 50 комби-
наций скрещиваний селекционных сортов (Show et al., 2008).

Mangandi с соавторами (2017) провели исследова-
ние устойчивости F. × ananassa к гнили рожка земля-
ники с использованием комплексных популяций (более 
1100 сеянцев из 139 семей), полученных при скрещива-
нии 61 сорта. Все родительские формы и сеянцы генотипи-
ровали на базе платформы Aff ymetrix® с использованием 
ДНК чипов IStraw90 Axiom®. Основной локус устойчи-
вости к Ph. cactorum – FaRPc2 – был картирован в группе 
сцепления LG7D. В этой области выявили 19 связанных 
с устойчивостью SNPs, сочетания аллелей которых фор-
мировали 14 уникальных гаплотипов. Четыре из них (1H-
H4) были широко распространены в протестированных 
популяциях. Гаплотипы 1H и H4 определяли восприим-
чивость к патогену, а гаплотипы H2 и H3 – устойчивость, 
при этом H2 и H3 доминировали над  1H и H4. Гапло-
типы H2 и H3 были маркированы специфическими SNP-
вариантами. Совместная сегрегация этих аллельных вариан-
тов с устойчивостью была показана у гибридов комбинации 
«Holiday» × «Korona», в которой сорт «Holiday» имел гапло-
тип Н3, а сорт «Korona» – Н2. Таким образом, данные SNP-
маркеры могут быть использованы для проведения моле-
кулярного скрининга коллекций земляники (Mangandi et 
al., 2017). 

Еще три QTL, связанные с устойчивостью к Ph. 
cactorum – FaRPc6C, FaRPc6D и FaRPc7D – были обнару-
жены у потомков (181 генотип) двуродительского скрещи-
вания «Emily» × «Fenella», в котором сорт «Fenella» про-
являл устойчивость к гнили рожка земляники. В работе 
была использована платформа Aff ymetrix® с применением 
микрочипов IStraw90 Axiom® Array28 и Axiom® IStraw35 
384HT. Молекулярно-генетическая карта IStraw90 состояла 
из 11 598 SNP-маркеров, распределенных по 28 группам сце-
пления, соответствующим каждой из семи хромосом в четы-
рех субгеномах F. × ananassa. Карта Straw35 насчитывала 
8 348 SNP-маркеров, также распределенных по 28 хромо-
сомам. QTL FaRPc6C, FaRPc6D и FaRPc7D – были распо-
ложены в группах сцепления 6C, 6D и 7D в непосредствен-
ной близости от SNP-маркеров Aff x88882258, Aff x88880166 
и Aff x88902178 соответственно. Еще несколько SNPs было 
выявлено при помощи GWAS-анализа 114 генотипов зем-
ляники с известной устойчивостью к Ph. cactorum – два 
маркера (Aff x88897773 и Aff x88897860В) в группе LG7A 
и по одному маркеру в группах LG5D (Aff x88859864) 
и LG7D (Aff x88900641). Эти маркеры не были связаны 
с QTL, выделившимися при анализе потомков двуроди-
тельских скрещиваний (Nellist et al., 2019). Насколько нам 
известно, ни один из этих SNP-вариантов в настоящее время 
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не был конвертирован в маркеры для использования в моле-
кулярной селекции.

Фитофторозная корневая гниль – патоген 
Phytophthora fragariae var. fragariae.

Заболевание было впервые описано в Шотландии в рай-
оне Ланкашира в ൫൳൬൪ году, поэтому первоначально оно 
называлось Ланкаширская болезнь. В настоящее время 
этот вид фитофторозного увядания встречается практиче-
ски по всему миру (Whitaker, ൬൪൫൫). В России патоген был 
впервые обнаружен и идентифицирован Г.Ф. Говоровой 
в ൫൳൰൬ году на Северном Кавказе (Govorova, ൫൳൰൮).

Для зараженных растений характерно разрушение кор-
невой системы. Отгнивание кончиков корней сообщает им 
характерный вид «крысиных хвостов». Наземная часть рас-
тения образует мало побегов, молодые листья становятся 
сине-зеленого цвета, а старые приобретают красно-желтую 
или коричневую окраску. Слабо пораженные растения спо-
собны к плодоношению, однако происходит резкое снижение 
урожайности (Govorova, Govorov, ൬൪൫൳). Визуальная диагно-
стика патогена затруднена сходством симптомов поражения 
с воздействием стрессовых факторов абиотической природы 
(De los Santos et al., ൬൪൪൮; Alexandrov et al., ൬൪൪൱).

В работе van de Weg (൫൳൲൳) на основе анализа заражения 
сортов земляники различными изолятами Ph. fragariae var. 
fragariae было показано, что устойчивость к корневой гнили 
соответствует концепции «ген на ген». Позднее у земляники 
идентифицировали ൯ генов, контролирующих устойчивость 
к генам Avr৲–Avr৶, которые присутствовали у ൫൫ изолятов 
патогена различного происхождения (van de Weg ൫൳൳൱a). В 
европейских селекционных программах устойчивость к кор-
невой гнили определяется в основном присутствием генов 
Rpf৲, Rpf৳ и Rpf৴, сорта селекции США также несут ген 
Rpf৲ в комбинации с Rpf৳ и/или Rpf৴ (van de Weg, ൫൳൳൱a, b).

Ген Rpf৲ контролирует устойчивость не менее чем к ൫൰ 
расам Ph. fragariae var. fragariae, включая североамери-
канские изоляты A൫, A൬, A൭, A൮, A൰, A൳, A൫൪, NS൫ и NS൬ 
(Nickerson, Murray ൫൳൳൭; Van de Weg ൫൳൳൱a). В работе Haymes 
с соавторами (൫൳൳൱) функциональный аллель гена Rpf৲ 
был ассоциирован с рядом RAPD-маркеров (OPO-൫൰C൮൭൲, 
OPO-൲A൫൮൯൪ OPC-൲D൯൫൪), позднее полиморфные RAPD-
фрагменты были конвертированы в SCAR-маркеры SCAR-
R৲A и SCAR-R৲B (Haymes et al., ൬൪൪൪). Маркер SCAR-R൫A 
при скрининге сортов и селекционных клонов земля-
ники продемонстрировал хорошую связь с устойчивостью 
(Haymes et al., ൬൪൪൪; Njuguna, ൬൪൫൪; Sturzeanu et al., ൬൪൫൰, 
൬൪൫൱), которая, однако, не была абсолютной. Например, 
Haymes с соавторами (൬൪൪൪) выявили диагностический фраг-
мент ൬൲൯ пн только у ൬൭ из ൭൮ устойчивых к корневой гнили 
генотипов, при этом маркер присутствовал у поражаемого 
сорта «Cambridge Vigour». Аналогично, среди ൫൮ сортов, 
проскринированных в работе W. Njuguna (൬൪൫൪) (всего ൫൫൬ 
образцов) и имевших диагностический фрагмент, присут-

ствовал восприимчивый сорт «Aberdeen». С другой стороны, 
маркер SCAR-R৲A не был выявлен у устойчивых к корневой 
гнили сортов «Allstar», «Darrow» и «MD ൰൲൭».

Отечественные исследователи также использовали мар-
кер SCAR-R৲A для определения доминантой аллели гена 
Rpf৲. Лукъянчук с соавторами (Lukyanchuk et al., ൬൪൫൲) 
провели анализ ൬൬ образцов земляники различного эколо-
го-географического происхождения из коллекции ФНЦ им. 
И. В. Мичурина, в том числе ൫൲ сортов российской и зарубеж-
ной селекции. Диагностический фрагмент маркера SCAR-
R൫A (൬൲൯пн), не был детектирован ни в одном из изученных 
сортов, что предположительно свидетельствует о рецессив-
ном гомозиготном состоянии гена Rpf৲ у изучаемых гено-
типов (Lukyanchuk et al., ൬൪൫൲).

 Другие гены устойчивости к Ph. fragariae var. fragariae 
изучены слабо. Ген Rpf৳ присутствует в таких сортах 
как «Climax», «Redgauntlet», «Siletz» и «Sparkle» (Van de 
Weg, ൫൳൳൱b), насколько нам известно, он не картирован. Гены 
Rpf৴ и Rpf৷ у устойчивого сорта «Yalova-൮» были картиро-
ваны при помощи AFLP-анализа и ассоциированы с марке-
рами E൭൰M൯൳H и E൭൳M൯൫B соответственно (Haymes et al., 
൫൳൳൲; Hokanson, Maas, ൬൪൫൪). Однако конвертация полимор-
фных AFLP-фрагментов в маркеры для практического моле-
кулярного скрининга не проводилась.

Мучнистая роса – патоген Podosphaera aphanis
[S. phaerotheca macularis]

Мучнистая роса земляники, вызываемая облигат-
ным патогеном P. aphanis из рода аскомицетных грибов 
Podosphaera Kunze (семейство Erysiphaceae), является 
одним из наиболее вредоносных заболеваний этой куль-
туры. В США потери урожая у восприимчивых сортов 
превышают 60% (Horn et al., 1972), в России потери уро-
жая доходят до 100 %, могут гибнуть и сами растения 
(Govorova, Govorov, 2004).

Устойчивость земляники к мучнистой росе считается 
комплексным признаком, находящимся под контролем 
нескольких генов (Darrow, 1966; Зубов, Петрова, 1973; 
Зубов, 1992; Simpson, 1987). В разных работах наследуе-
мость этого признака – H2 – оценивают в пределах 0.44–
0.71 (Nelson et al., 1995), 0.44–0.50 (Davik, Honne, 2005), 
0,46–0,56 (Lifshitz et al, 2007). При этом на степень прояв-
ления признака влияют как аддитивные, так и неаддитив-
ные компоненты (Simpson 1987; Davik and Honne 2005). 
Существуют данные о влиянии на устойчивость цито-
плазматических генов (Harland, King, 1957), хотя в дру-
гих работах эта точка зрения не находит подтверждения 
(Davik, Honne, 2005; Govorova, Govorov, 2019). Кроме 
того, выраженность признака может зависеть от плей-
отропного проявления других генов, например, сильная 
положительная корреляция (г = 0,86±0,01) была выявлена 
между устойчивостью к P. aphanis и толщиной кутикулы 
листьев (Зубов, 1992).
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В связи со сложностью признака, до недавнего вре-
мени генетика устойчивости F. × ananassa к мучни-
стой росе оставалась слабо изученной. Новые возможно-
сти в этой области появились с развитием методов NGS 
и ДНК-чипирования. В работе H. Cockerton с соавторами 
(2018) QTL устойчивости к мучнистой росе были карти-
рованы при помощи платформы Aff ymetrix®  с использо-
ванием чипов Аxiom®  IStraw90 (около 90000 SNP-мар-
керов). При генотипировании двух расщепляющихся 
популяций – потомков скрещиваний «Emily» × «Fenella» 
и «Redgauntlet» × «Hapil» в совокупности было выяв-
лено 12 количественных локусов устойчивости, однако 
в каждой из изученных комбинаций выявленные QTL 
были различными. Наиболее значимым для комбина-
ции «Emily» × «Fenella» оказался локус FaRPa1C (хро-
мосома 1С), ассоциированный с маркером Aff x.88811437, 
в то время как в комбинации «Redgauntlet» × «Hapil» – 
локус FaRPa6D2 (хромосома 6D) и ближайший к нему 
маркер – Aff x.88904022. Большинство QTL при объеди-
нении в одном генотипе демонстрировали кумулятивный 
эффект (Cockerton et al., 2018).

В последнем исследовании Sargent с соавторами 
(2019) популяция из 145 гибридных сеянцев на основе 
скрещивания «Sonata» × «Babette» была генотипирована 
при помощи маркеров ddRAD (double digest Restriction-
site Associated DNA) и SNP из массива Axiom®  
iStraw90k (i90k). Авторам удалось выявить три значи-
мых QTL устойчивости к мучнистой росе – FxaPMR7A, 
FxaPMR7X2 и FxaPMR5b, два из них были идентифи-
цированы в полевых экспериментах и один – в опытах 
с тепличными растениями. В названиях QTL отражены 
группы сцепления, в которых они картированы, при этом 
названия субгеномов (A, b, X1 и X2) даны в соответ-
ствии с картой, ранее разработанной этой группой авто-
ров (Sargent et al., 2016). Локусы FxaPMR7A, FxaPMR7X2 
и FxaPMR5b ассоциированы с маркерами: 8082 (LOD 
= 9.74, процент объясненной дисперсии 34.2 %), 
AX-89800832 (LOD = 5.17, процент объясненной диспер-
сии 19%) и AX-89836603 (LOD = 4.97, процент объяснен-
ной дисперсии 18.3%) соответственно, где LOD – Levels 
Of Detail или уровни детализации. Путем привязки пере-
численных маркеров к полногеномному сиквенсу F. vesca 
v4.0 удалось определить положение QTL на физиче-
ской карте и определить кандидаты в гены устойчивости. 
Так, в соответствующем локусу FxaPMR7A районе хро-
мосомы 7A был идентифицирован кластер генов, отно-
сящихся к классу TIR-NBS-LRR (Sargent et al., 2019). 
Однако маркеры для практического скрининга пока 
не разработаны.

Вероятно, слабое развитие генетики устойчиво-
сти земляники к мучнистой росе способствовало началу 
работ в другом направлении – блокировании S-ге-
нов «восприимчивости» (susceptibility). Белковые про-
дукты этих генов необходимы для проникновения гифов 
гриба в растение, соответственно, их отсутствие затруд-
няет это проникновение и тем самым способствует устой-

чивости к патогену. Устойчивость за счет инактивации 
S-генов носит рецессивный характер, при этом обеспе-
чивается защита растения одновременно от нескольких 
рас патогена, или даже от разных патогенов. Из числа 
S-генов у различных культур наиболее изучен ген MLO 
(mildew resistance locus). Впервые он был идентифици-
рован у ячменя (Büschges et al., 1997). Впоследствии 
его обнаружили у целого ряда культурных растений – 
ячмень, томат, горох, кабачок и т. д. Гены MLO коди-
руют специфичные белки растений, молекулы которых 
имеют семь трансмембранных спиралей и С - терминаль-
ный кальмодулин-связывающий домен. Идентификация 
MLO-подобных последовательностей была проведена 
и для земляники (Jambagi and Dunwell, 2017). Для этого 
использовали известную последовательность гена MLO 
дикой сливы Prunus americana Marsh., поиск ее гомо-
логов выявил в геноме F. vesca не менее 16 MLO-генов 
(FvMLO). RNA-seq-анализ (секвенирование РНК) двух 
сортов земляники показал, что 12 из этих генов экспрес-
сируются при заражении растений земляники мучни-
стой росой. Авторы делают вывод о возможности соз-
давать устойчивые к мучнистой росе формы, подавляя 
MLO-гены земляники методами генной инженерии и / или 
геномного редактирования (Jambagi, Dunwell, 2017). Дей-
ствительно, при трансформации растений F. × ananassa 
конструкциями, содержащими в двух разных ориента-
циях ген PpMlo1 персика, экспрессия антисмысловой 
последовательности данного гена в трансгенных линиях 
земляники придавала им устойчивость к мучнистой росе 
(Jiwan et al. 2013).

Фузариозное увядание – патоген 
Fusarium oxysporum f. sр. fragariae.

Фузариозное увядание или фузариоз – заболевание 
культурных и диких растений, вызываемое анаморфными 
аскомицетовыми грибами из рода Fusarium Link (семей-
ство Nectriaceae). Возбудитель фузариоза земляники 
F. oxysporum f. sp. fragariae был впервые описан в Австра-
лии в ൫൳൰൯ году. Заражение растений может приводить 
к значительным потерям урожая (до ൯൪%) и гибели розе-
ток (Govorova, Govorov, ൬൪൫൳). Меры борьбы до недав-
него времени включали обработку почвы фумигантами, 
при этом наиболее часто использовали метилбромид 
в сочетании с хлорпикрином (Lloyd, Gordon, ൬൪൫൰). Эти 
химикаты, однако, были запрещены как разрушающие 
озоновый слой атмосферы, а равноценная замена им пока 
отсутствует. Поэтому усилия селекционеров разных стран 
направлены на создание устойчивых к фузариозу сортов 
(Takahashi et al., ൬൪൪൭; Paynter et al., ൬൪൫൮).

Однако устойчивость земляники к фузариозу оста-
ется мало изученной, генетические факторы контроля 
пока не определены, а данные разных исследовате-
лей о наследовании признака противоречат друг другу. 
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М. Paynter с соавторами (൬൪൫൮) при изучении ൫൮ рас-
щепляющихся популяций потомков от самоопыления 
и попарного скрещивания четырех сортов F. ananassa, 
(два из которых – «Festival» и «Sugarbaby» –  были устой-
чивы к возбудителю фузариоза) сделали вывод в пользу 
количественного характера устойчивости с высокой 
аддитивной составляющей. Японские ученые (Mori 
et al., ൬൪൪൯) в популяциях, полученных от скрещива-
ния «Asuka Wave» × «Sanchiigo» наблюдали сегрегацию 
одного гена, сопровождающуюся значительной феноти-
пической дисперсией внутри групп устойчивых и пора-
жаемых генотипов.

Значительный вклад в решение этого вопроса вно-
сит недавнее исследование Pincot с соавторами (2018). 
Методом GWAS-анализа были изучены 565 образцов 
коллекции земляники, а также расщепляющиеся попу-
ляции потомков от самоопыления сортов «Fronteras» 
и «Portola». Для генотипирования был использован 
микрочип Aff ymetrix®  IStraw35 Axiom, всего было про-
анализировано 14408 SNP-маркеров. Авторы иденти-
фицировали один доминантный ген Fw1 и картирова-
ли его в группе сцепления 2С; результаты картирования 
для двух расщепляющихся популяций совпадали. Скри-
нинг коллекции образцов земляники показал, что именно 
ген Fw1 обеспечивает устойчивость к F. oxysporum f. sр. 
fragariae у подав ляющего большинства современных 
сортов (Pincot et al., 2018).

Ген Fw1 был ассоциирован с 11 SNP-маркерами, один 
из которых – AX-166521396 – находился в неравновес-
ном сцеплении с устойчивостью. В последовательно-
сти маркера AX-166521396 для доминантной аллели Fw1 
(устойчивость) был характерен SNP-вариант A (аденин), 
а для рецессивной аллели (восприимчивость) – SNP-ва-
риант G (гуанин). С помощью маркера AX-166521396 
оказалось возможным предсказать фенотипы устойчиво-
сти к фузариозному увяданию у 97% протестированных 
образцов: большинство генотипов A/A и A/G были устой-
чивыми, тогда как большинство генотипов G/G воспри-
имчивыми. Только семь генотипов G/G были устойчивы 
и, вероятно, содержали другие, еще не идентифициро-
ванные гены устойчивости к F. oxysporum f. sр. fragariae. 
Таким образом, AX-166521396 оказался перспективным 
для использования в MAS (Pincot et al., 2018).

Заключение

Развитие методов молекулярной биологии на совре-
менном этапе делает возможным значительное ускорение 
селекционного процесса за счет использования марке-
ров функциональных аллелей генов хозяйственно-ценных 
признаков и, в частности, генов устойчивости к патоге-
нам. Для садовой земляники, имеющей сложный октопло-
идный геном, только технология молекулярных маркеров 

позволяет создавать генетические карты и локализовать 
на них гены устойчивости. Особенно большие успехи 
были достигнуты в последние годы благодаря мето-
дам секвенирования нового поколения – картированы 
гены устойчивости к F. oxysporum, C. gloeosporioides, 
Ph. cactorum и другим заболеваниям, на физической карте 
генома земляники определены гены-кандидаты, потен-
циально контролирующие устойчивость, выявлены ассо-
циированные с устойчивостью маркеры. Однако инстру-
ментарий для практического проведения молекулярного 
скрининга у земляники все еще ограничен. На прак-
тике используют небольшое число маркеров – SCAR 
маркеры гена Rca৳ (устойчивость к антракнозу) и гена 
Rpf৲ – (устойчивость к Ph. fragariae var. fragariae). Для 
генов FaRCa৲ (устойчивость к C. gloeosporioides) и Fw৲ 
(устойчивость к F. oxysporum f. sр. fragariae) разработаны 
соответственно HRM- и SNP-маркеры, но данных по их 
использованию в MAS пока не приводится. Расширение 
числа маркеров для молекулярного скрининга земляники, 
разработка маркеров недавно картированных методами 
NGS-анализа генов FxaPMR (устойчивость к мучнистой 
росе), FaRPc (устойчивость к гнили рожка) и других – 
задачи работы будущих исследователей.

Работа выполнена в рамках 
тематического плана 0481-2019-0002.
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