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Interspecific hybridization is the primary method of 
potato breeding for resistance to pathogens. By intro-
gressing genetic material from various species of the 
genus Solanum L. and selecting the best combina-
tions, it is possible to merge, in a single genotype, 
both high productivity and resistance to diseases and 
pests. Among the most impressing outcomes of potato 
breed ing, we find varieties resistant to late blight, 
potato virus Y and nematodes. In the pedigrees of 
many recent varieties (breeding lines) that are resistant 
to pathogens of different nature (fungi, oomycetes, 
bacteria or viruses), we find genetic material of Sola-
num andigenum, S. demissum, S. stoloniferum, S. acaule, 
S. vernei and other wild and cultivated potato species. 
The breeding value of tuber-bearing Solanum species  
depends on their compatibility with the cultivated 
potato and the mechanism of target trait inheritance. 
To overcome incompatibility in crosses, breeders 
employ ploidy manipulation in the parental forms, 
bridge crosses, the mediator method and various 
in vitro technologies. Potato genotypic variation is 
signi ficantly expanded by interspecific hybridization 
of wild and cultivated potato relatives. The main com-
ponents of breeding technology based on interspecific 
potato hybrids are the identification of promising ini-
tial genotypes, the control over the introgression of 
the target traits through the crosses, the selection of 
hybrid clones prospective for practical breeding and 
the assessment of their donor properties. All of these 
processes are greatly accelerated and promoted by the 
methods of marker-assisted selection. Advanced lines 
and clones developed by interspecific hybridization 
manifest a high diversity of genotypes and particular  
genes and are unique donors for breeding new varie-
ties maintaining high and durable resistance to diseas-
es and pests.
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Межвидовая гибридизация – основной метод селекции картофеля 
на устойчивость к патогенам. В результате интрогрессии генетиче-
ского материала видов рода Solanum L. и отбора наилучших ком-
бинаций удается совместить в одном генотипе высокую продук-
тивность с устойчивостью к болезням и вредителям. Наибольшие 
успехи интрогрессивной селекции картофеля связаны с соз данием 
сортов, устойчивых к Phytophthora infestans, Y вирусу кар тофеля 
и Globodera rostochiensis. В родословных современных сортов (се-
лекционных линий), устойчивых к патогенам, присутствует гене-
тический материал Solanum andigenum, S. demissum, S. stoloniferum, 
S. acaule, S. vernei и других дикорастущих и культур ных видов 
картофеля. Селекционная ценность клубненосных видов Solanum 
зависит от их совместимости с культурным картофелем и харак-  
тера наследования целевого признака. Для преодоления несовме-
стимости при скрещивании применяют гибридизацию с измене-
нием уровня плоидности скрещиваемых форм, метод посредника 
или различные клеточные технологии. Для селекции на основе 
межвидовых гибридов картофеля особое значение имеют выявле-
ние перспективного исходного материала, контроль за переносом 
целевых признаков в процессах скрещивания, отбор гибридных 
клонов, рекомендуемых для практической селекции, и определе-
ние их донорских способностей. Все эти процессы можно значи-
тельно ускорить и усовершенствовать при использовании мето-
дов маркер-опосредованной селекции. Селекционные клоны и 
сорта, созданные методом межвидовой гибридизации, отличаются 
высокой степенью разнообразия генотипов и отдельных генов и 
служат уникальными донорами для создания новых сортов с высо-
кой и долговременной устойчивостью к болезням и вредителям. 

Ключевые слова: картофель; межвидовые гибриды; R-гены; 
селекционные доноры; фитофтороз; вирусы; нематода. 
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Картофель – вегетативно размножаемая культура, и 
потому вредные организмы опасны не только для 
посадок текущего года: сохраняясь в последующих 

репродукциях, они приводят к увеличению потерь и 
снижению качества продукции. Более 70 % потенци-
ального урожая может быть утеряно из-за вредителей и 
бо лезней, если не использовать средства защиты. Фито-
фтороз, вирусы и нематоды наносят картофелеводству 
самый большой ущерб, который даже при проведении 
защитных мероприятий достигает 39 % (Oerke, Dehne, 
2004). В современной системе интегрированной защиты 
картофеля основным элементом является возделывание 
сортов, устойчивых к вредителям и болезням. Создание 
сортов картофеля, устойчивых к патогенам, основано на 
интрогрессии генетического материала дикорастущих со-
родичей путем половой или соматической гибридизации 
либо на переносе изолированных генов устойчивости 
методом трансгенеза. В практической селекции в качестве 
доноров признаков устойчивости чаще всего используют 
межвидовые гибриды картофеля, полученные методом 
половой гибридизации. В настоящем обзоре обсужда-
ются основные итоги этой работы, а также проблемы и 
перспективы использования межвидовых гибридов для 
создания новых сортов картофеля.

История применения межвидовой 
гибридизации для создания  
сортов картофеля, устойчивых к патогенам
История межвидовой гибридизации в селекции карто-
феля подразделяется на два периода: конец XIX – начало 
XX в. – время бессистемных опытов по скрещиванию 
картофеля с его дикорастущими сородичами; начиная с 
1925 г. – этап научно обоснованной гибридизации с ис-
пользованием разнообразного исходного материала.

Впервые о гибридизации сортов картофеля путем ис-
кусственного опыления сообщил Т. Найт (T.A. Knight) 
в 1807 г. в Англии (Bradshaw et al., 2006). Катастрофи-
ческие по своим последствиям эпифитотии фитофторо-
за (воз будитель оомицет Phytophthora infestans (Mont.) 
de Bary) в 1845–1849 гг. и поражение картофеля раком 
(возбудитель – Synchytrium endobioticum (Schilb.) Pers.) 
в 1888 г. определили основные направления селекции на 
устойчивость к вредным организмам. Однако длительное 
время в скрещивания вовлекали близкородственные фор-
мы, и основным методом селекции была внутривидовая 
гибридизация (Glendinning, 1983). В качестве исходного 
материала использовали случайные единичные образцы 
культурного картофеля: Garnet Chili, Rough Purple Chili 
или неизвестную форму-прародитель сорта Alte Daber 
(Hawkes, 1979). В 1906–1910 гг. устойчивые к фитофто-
розу растения Solanum edinense (естественный гибрид 
S. demissum × S. tuberosum) начали использовать для скре-
щивания с местными сортами в Шотландии и Германии 
(Ross, 1966). 

1925 г. ознаменовал начало новой эры в селекции кар-
тофеля (Букасов, 1933; Hawkes, 1979). Экспедиции ВИР 
1925–1927 гг. и открытие центров генетического разно-
образия привели к революционным изменениям: меж-
видовая гибридизация стала главным методом создания 
сортов картофеля, устойчивых к болезням и вредителям 

(Ross, 1966; Росс, 1989). Плановая интродукция, изучение 
и использование в селекции разнообразия дикорастущих и 
культурных видов секции Petota рода Solanum, как и дру-
гих родичей возделываемых растений, – это реализация 
на практике учения об исходном материале, ведущего раз-
дела селекции как научной дисциплины (Вавилов, 1935). 
В XX в. селекция на основе межвидовой гибридизации 
успешно развивалась в СССР (Букасов, Камераз, 1972), 
США (Love, 2000) и странах Западной Европы: Германии 
(Ross, 1966; Росс, 1989; Darsow, 2014), Великобритании 
(Bradshaw, 2009), Польше (Zimnoch-Guzowska et al., 2013), 
Нидерландах. За неполное столетие методами научной 
селекции был создан обширный сортимент картофеля, 
многие представители которого устойчивы к возбуди-
телям инфекционных заболеваний. В Европейской базе 
данных (https://www.europotato.org) собрана информация, 
характеризующая более 4 000 сортов и 1 500 селекционных 
линий, в том числе генотипов с высокой устойчивостью к 
возбудителям инфекционных заболеваний различной при-
роды (см. таблицу). При создании этих форм картофеля 
использованы виды S. andigenum, S. phureja, S. rybinii, 
S. stenotomum, S. demissum, S. stoloniferum, S. acaule, S. ver-
nei, S. chacoense, S. simplicifolium, S. spegazzinii, S. spar-
cipilum, S. oplocense, S. bulbocastanum, S. vallis-mexici и 
S. chilotanum (названия видов приведены в соответствии 
с классификацией С.М. Букасова (1978)). В родослов-
ных нескольких сортов, созданных в США, Польше и 
Великобритании, присутствуют и другие дикие виды: 
S. kurtzianum, S. maglia, S. raphanifolium и S. toralapanum 
(Love, 2000), S. megistacrolobum (Chrzanowska et al., 2002), 
S. multidissectum (Bradshaw, 2009).

Наибольшие успехи интрогрессивной селекции карто-
феля связаны с созданием сортов, устойчивых к P. in fes-
tans, Y вирусу картофеля и Globodera rostochiensis (Jan sky 
et al., 2013; Vos et al., 2015). Сорт картофеля – это уникаль-
ный генотип, в котором объединены около 50 признаков 
продуктивности, качества урожая и устойчивости к не-
благоприятным факторам среды. Основными факторами, 
определяющими успех интрогрессивной селекции карто-
феля, являются скрещиваемость дикорастущих Solanum 
с культурным картофелем, жизнеспособность потомства, 
полученного в этих скрещиваниях, и характер наследова-
ния родительских признаков у гибридных форм.

Скрещиваемость диких и культурных  
видов картофеля
Для выделения дикорастущих сородичей возделываемых 
растений, приоритетных для сохранения и использования 
в селекции, применяют концепцию генных пулов (Harlan, 
de Wet, 1971), основанную на результатах межвидовых 
скрещиваний. В отсутствие таких данных обращаются 
к концепции таксономических групп, согласно которой 
таксономическая классификация отражает генетическую 
близость видов и, следовательно, возможность их гибри-
дизации (Vincent et al., 2013). Перспективы использова-
ния клубненосных видов Solanum для интрогрессивной 
селекции картофеля также описывают в соответствии с 
концепцией генных пулов и с учетом филогенетических 
отношений видов секции Petota рода Solanum (Bradeen 
et al., 2011); кроме того, широко используется показатель 

https://www.europotato.org
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Pathogen-resistant potato varieties and breeding  
lines bearing tuber-producing Solanum spp. germplasm (according to www.europotato.org)

Disease, pest (pathogen) Solanum spp. in the pedigree*

Early blight (Alternaria solani Sorauer) adg, dms, chc 

Bacterial rot  (Erwinia ssp.) adg, dms

Potato leafroll virus – ВСЛК adg, dms, vrn, sto, acl, spg

Potato mop-top virus adg, dms

Tobacco rattle virus adg, phu, dms

Potato virus A adg, phu, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg, chc, cht

Potato virus M adg, dms, sto, acl 

Potato virus S adg, dms, sto, acl, spg

Potato virus X adg, phu, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg, chc, cht

Potato virus Y adg, phu, dms, sto, acl, spg, cht

Pale cyst nematode (Globodera pallida (Stone, 1973) Behrens) race 1 adg, vrn 

Globodera pallida race 2 adg, dms, vrn, sto 

Globodera pallida race 3 adg, dms, vrn, sto, acl, spg, spl, opl

Yellow potato cyst nematode (Globodera rostochiensis (Wollenweber, 1923) Behrens) 
race 1

adg, phu, ryb, stn, dms, vrn, sto, acl, chc, spg, spl, opl

G. rostochiensis race 2 adg, dms, vrn, sto, acl

G. rostochiensis race 3 adg, dms, vrn, sto, acl

G. rostochiensis race 4 adg, ryb, dms, vrn, sto, acl, spg

G. rostochiensis race 5 adg, dms, vrn, sto, acl

Ring rot (Clavibacter michiganensis subsp. sepedonicus (Spieckermann & Kotthoff)  
Davis et al.)

No data

Common scab (Streptomyces scabies Lambert and Loria) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, chc

Powdery scab (Spongospora subterranea (Wallr.) Lagerh.) adg, phu, dms, vrn

Stem canker (Rhizoctonia solani J.G. Kühn) adg, phu, dms, acl

Dry rot (Fusarium spp.)  adg, dms, chc

Foliar blight (Phytophthora infestans Mont. de Bary)** adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg, blb, vll

Tuber blight (P. infestans Mont. de Bary) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg, cht, vll

Skin necrosis (Phoma exigua var. foveata (Foister) Boerema) adg, phu, dms, vrn, sto, acl, spg 

Fusarial wilt (Fusarium oxysporum Schlecht. ex Fr.) adg, dms, chc

Blackleg (Erwinia ssp.) adg, phu, dms, sto, acl, spg, vrn, cht

* Designations: acl, S. acaule; adg, S. andigenum; blb, S. bulbocastanum; chc, S. chacoense; cht, S. chilotanum; dms, S. demissum; opl, S. oplocense; phu, S. phureja; ryb,  
S. rybinii;  spl, S. sparsipilum; spg, S. spegazzinii; stn, S. stenotomum; sto, S. stoloniferum; vll, S.vallis– mexici; vrn, S. vernei (Huaman, Ross 1985).

** Late blight resistance in 2005, 2009, 2011, or 2015 according to www.europotato.org.

балансового числа эндосперма (endosperm balance num-
ber – EBN) (Johnston, Hanneman, 1980). Разные авторы по-
разному распределяют дикие сородичи картофеля по трем 
уровням генных пулов. К первичному генофонду относят 
ландрасы и сорта картофеля (Bradeen et al., 2011) или 
дикорастущие виды S. acaule, S. berthaultii, S. brevicaule, 
S. candolleanum и S. vernei (Castaňeda-Álvarez et al., 2015).

В сравнении с другими важнейшими сельскохозяй-
ственными культурами картофель располагает наиболь-
шим разнообразием дикорастущих сородичей. Общее 
число клубненосных видов Solanum до настоящего вре-
мени остается предметом дискуссии: Дж. Хокс описал в 
составе подсекции Potatoe (G. Don.) 228 видов (Hawkes, 

1990), Л.Е. Горбатенко (2006) разработала классифика-
цию 212 видов, произрастающих в Южной Америке, 
тогда как Д. Спунер и А. Салаз (Spooner, Salaz, 2006) 
рассматривают многие таксоны в качестве синонимов и 
различают 110 видов картофеля. В «Атласе диких видов 
картофеля» приведены морфологические описания и све-
дения о географии местообитаний 196 видов картофеля 
(Hijmans et al., 2002). Для установления филогенетических 
отношений между клубнеобразующими видами Solanum 
использованы молекулярные методы генотипирования 
(Spooner et al., 2014; Machida-Hirano, 2015). Однако до 
настоящего времени нет общепризнанной классификации 
этих видов. При описании исходного материала селекци-

http://www.europotato.org
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онеры часто пользуются названиями уже упраздненных 
видовых таксонов: S. rybinii – син. S. phureja (Bradshow, 
2009), S. neoantipoviczii – син. S. stoloniferum (Zoteуeva et 
al., 2014), S. ruiz-ceballosii – син. S. sparsipilum (Brylińska 
et al., 2015) и т. д.

С учетом плоидности и EBN (установленным экспе-
риментальным путем) в секции Petota различают виды 
6x (4 EBN), 4x (4 EBN), 4x (2 EBN), 2x (2 EBN), 2x (1 EBN) 
(Hanneman, 1994). Для нескольких десятков видов карто-
феля EBN не определено (Hijmans et al., 2002). В качестве 
диплоидного тестера (EBN = 1) используют S. commerso-
nii, однако скрещивания с S. mochiquense (также EBN = 1) 
могут привести к другим выводам (Ochoa, 2004). Возмож-
но, что EBN – часть сложной системы репродуктивной 
изоляции, действующей на пред- и послезиготной стадиях 
(Masuelli, Camadro, 1997). В работе (Spooner et al., 2014) 
предложено дифференцировать виды картофеля на пять 
групп, в соответствии с их показателями EBN и самоне-
совместимостью. Известны примеры удачных скрещи-
ваний партнеров, чьи показатели EBN несовместимы, и, 
напротив, при благоприятных показателях EBN скрещива-
ния не всегда оказывались удачными (Masuelli, Camadro, 
1997; Jackson, Hanneman, 1999; Jansky, 2006). Концепции 
генных пулов, филогенетических отношений видов или 
EBN оперируют крупными комплексами, объединяющими 
по несколько серий, в составе которых значительное число 
клубненосных видов Solanum. Вероятно, этих подходов 
недостаточно для характеристики разнообразия генофон-
дов родичей картофеля и прогнозирования результатов 
межвидовых скрещиваний.

Генетическая обособленность видов сохраняется бла-
годаря механизмам репродуктивной изоляции. Действие 
таких докопуляционных преград, как временнáя и меха-
ническая изоляция при межвидовой гибридизации карто-
феля, можно преодолеть, оптимизируя условия и технику 
скрещивания, разные приемы которой подробно описаны 
в литературе (Букасов, Камераз, 1972; Jansky, 2006). Более 
серьезным препятствием для интрогрессивной селекции 
являются разнообразные послекопуляционные преграды. 
Непрорастание пыльцы на рыльце пестика, ядерно-ци-
топлазматическая мужская стерильность и нарушения 
в развитии эндосперма – наиболее частые причины не-
удач при межвидовой гибридизации картофеля (Carputo, 
Frusciante, 2011). Стерильность или подавление мощности 
и плодовитости гибридного потомства (hybrid breakdown) 
также усложняют селекционную работу с видами Solanum.

Важной особенностью процесса генеративного размно-
жения у многих видов картофеля является формирование 
нередуцированных (2n) гамет, которые появляются в ре-
зультате мейотических мутаций в процессах микро- и/или 
мегаспорогенеза. У видов из разных серий секции Petota 
нередуцированная пыльца образуется с частотой до 33 % 
(Jackson, Hanneman, 1999). Цитологические механизмы 
и генетический контроль формирования диплогамет у 
картофеля хорошо исследованы. Считают, что 2n пыльца 
в основном образуется в результате нарушений в первом 
делении мейоза, а появление 2n яйцеклеток вызвано на-
рушениями во втором делении мейоза (Carputo, Frusciante, 
2011). При межвидовой гибридизации тетраплоидное по-
томство можно получить за счет образования 2n гамет при 

скрещивании диплоидных родительских форм (феномен 
мейотической полиплоидизации).

Результаты практической работы по проведению скре-
щиваний между близко- и дальнеродственными видами 
картофеля широко представлены в литературе (Житлова, 
1969; Камераз и др., 1974; Лаптев, 1984; Hanneman, 1994; 
Hermsen, 1994; Jackson, Hanneman, 1999; Ochoa, 2004; 
Jansky, 2006). Более 50 дикорастущих видов скрещива-
ются с культурными формами картофеля. В зависимости 
от вида, вовлекаемого в гибридизацию, и целевого при-
знака интрогрессия генетического материала сородичей 
картофеля осуществляется путем простого скрещивания 
или c изменением уровня плоидности, с помощью ви-
да-посредника или соматической гибридизации. Гекса-
плоидный (6x) вид S. demissum в качестве материнской 
формы напрямую скрещивается с S. tuberosum. Также 
очень часто в селекции используется S. stoloniferum (Росс, 
1989). Но S. stoloniferum, равно как и другой тетраплоид-
ный (4x) вид S. acaule, с большим трудом скрещивается 
с S. tuberosum, поэтому необходима предварительная 
полиплоидизация диких видов. В России первые поли-
плоидные формы S. punae (син. S. acaule), S. аntipoviczii 
(син. S. stoloniferum), S. parodii и S. gibberulosum (син. 
S. chacoense) были получены и применены в селекции 
Н.А. Лебедевой (1955). Н.А. Житлова (1969) создала 
полиплоидные формы видов серий Transaequatorialia, 
Cuneolata, Megistacroloba, Longipedicellata, Verrucosa и 
гибриды на их основе, которые использовались при се-
лекции сортов картофеля в России и Белоруссии.

В качестве вида-посредника наиболее широко исполь-
зовался S. chacoense, который удачно скрещивался с 
ви дами серий Demissa, Longipedicellata, Acaulia, Commer-
soniana, Megistacroloba, Tarijensia, Simpliciora, Conicibac-
cata и Transaequatorialia (Камераз и др., 1978б). Гибриды 
S. chacoense с видами серий Cardiophylla и Trifida полу-
чены с помощью культуры зародышей (Singsit, Hanneman, 
1991), а в случае S. commersonii – после предварительной 
полиплоидизации (Johnston, Hanneman, 1982). Виды-по-
средники S. acaule, S. microdontum и S. verrucosum ис-
пользовали для вовлечения в селекцию филогенетически 
удаленных видов: S. bulbocastanum, S. pinnatisectum, 
S. car diophyllum, S. trifidum, S. chancayense и S. commer-
so nii (Dionne, 1963; Лаптев, 1984; Jansky, Hamernik, 
2009). Предварительные межвидовые и межсерийные 
скре щивания позволили вовлечь в селекцию виды серий 
Piurana, Commersoniana, Circaeifolia и Pinnatisecta (Ва-
вилова, 1978; Bamberg, Hanneman, 1990; Hermsen, 1994). 
Сравнительно легкая гибридизация между диплоидными 
южноамериканскими дикими и культурными видами по-
казана в опытах Т.С. Седовой (1980). Южноамериканские 
диплоидные дикие виды скрещиваются с S. tuberosum 
при изменении уровня плоидности одного из партеров, 
диплоидные североамериканские виды не скрещиваются 
с дигаплоидами S. tuberosum (Камераз и др., 1974; Лаптев, 
1984; Серегина, 1991; Novy, Hanneman, 1991).

При половой гибридизации выбор оптимальной комби-
нации скрещивания во многом определяет продолжитель-
ность работы по интрогрессии в культурный картофель 
генетического материала дикого вида – источника жела-
емого признака. Метод митотической полиплоидизации 
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является достаточно трудоемким как на этапе, предше-
ствующем работе по скрещиванию, так и в дальнейшем, 
при оценке полученных межвидовых гибридов. Еще 
более длительный процесс – получение селекционного 
материала путем соматической гибридизации. Наши опы-
ты (Рогозина, 2005) свидетельствуют об эффективности 
скрещивания с дигаплоидами сортов диплоидных диких 
южноамериканских видов S. alandiae, S. × doddsii, S. hon-
delmannii, S. incamayoense, S. miltidissectum и S. vidaurrei, 
ранее не использованных в селекции. Нам удалось вовлечь 
в гибридизацию с S. chacoense трудно скрещивающийся с 
культурными формами картофеля вид S. okadae и не скре-
щивающийся вид S. multiinterruptum; впервые получены 
гибриды культурного картофеля с видом S. gandarillasii.

Многообразие клубнеобразующих диких видов Solanum 
недостаточно изучено с точки зрения скрещиваемости с 
культурным картофелем или межвидовой совместимости. 
Необходимо «дифференциальное понимание вида», т. е. 
знание генетической структуры популяций конкретных 
видов и видового потенциала, амплитуды различий по 
важнейшим хозяйственно ценным признакам (Вавилов, 
1935). Вероятно, при интродукции в новые почвенно-
климатические условия клубнеобразующие виды рода 
Solanum с разными системами скрещивания будут раз-
личаться по частоте и спектру рекомбинационной из-
менчивости. Специфические особенности партнеров, 
участвующих в гибридизации, определяют успех интро-
грессии ценного генетического материала и тем самым 
эффективность использования в селекции конкретного 
вида картофеля. 

Первое поколение межвидовых гибридов  
как исходный материал для селекции картофеля
Особый интерес для селекции представляют виды с 
генами, интрогрессия которых позволяет улучшить 
качество культурного картофеля за минимальное число 
скрещиваний. Результаты гибридизации видов серии 
Demissa (Букасов, Камераз, 1972), Longipedicellata (Ко-
това, 1976), Acaulia (Камераз и др., 1978а), Simpliciora и 
Transaequatorialia (Ross, 1966; Камераз и др., 1974), видов 
S. commersonii и S. chomatophilum (Вавилова, 1978) на 
исходном уровне плоидности или при привлечении поли-
плоидных форм свидетельствуют о том, что однократного 
скрещивания с S. tuberosum недостаточно. Использование 
поколения F1 в практической селекции ограничено незна-
чительным урожаем, малым числом клубней в гнезде, их 
плохой формой, горьким вкусом, длинными столонами, 
интенсивной окраской. Продуктивные генотипы, обна-
руживающие хозяйственно ценные признаки и хорошую 
форму клубней, можно выделить в потомстве от скрещи-
вания диких видов картофеля с дигаплоидами S. tuberosum 
(Hermundstad, Peloquin, 1986) или культурными видами 
(Седова, 1980). Однако родительские формы, сочетаю-
щие хозяйственно ценные качества с устойчивостью к 
патогенам, получают лишь после нескольких поколений 
возвратных скрещиваний (Ross, 1966).

Возвратные скрещивания (беккроссы) применяют 
с целью фиксации желаемого признака дикого вида и 
улучшения хозяйственно полезных качеств гибридов. 
Выбор варианта скрещиваний (см. схему) и количество 
беккроссов зависят от дикого вида и целевого признака.

Варианты скрещиваний с использованием беккроссов (Будин, 1998; Колобаев, 2001; Darsow, 2014)*

Простой беккросс:
1 год W × tbr = F1  
2 год Отбор в потомстве F1 и скрещивание F1(W × tbr) × tbr = B1

3 год Отбор в потомстве B1 и скрещивание B1[(W × tbr) × tbr] × tbr = B2
4 год Отбор в потомстве B2 и скрещивание B2{[(W × tbr) × tbr] × tbr} × tbr = B3

Прерывающийся беккросс:
1 год W × tbr = F1

2 год Самоопыление гибридов F1 = F2(W × tbr)
3 год Отбор в потомстве F2 и скрещивание F2(W × tbr) × tbr = F2B1

4 год Отбор в потомстве F2B1 и скрещивание F2B1[(W × tbr) × tbr] × tbr = F2B2

5 год Отбор в потомстве F2B2 и самоопыление лучших клонов 

Комбинация беккроссов:
1 год W1 × tbr = F1

   1
 и W2 × tbr = F2

   1
2 год Отборы в потомствах F1

   1
, F2

   1
 и скрещивания F1

   1
(W1 × tbr) × tbr = B1

    1
,  F2

   1
 (W2 × tbr) × tbr = B2

    1
3 год Отборы в потомствах B1

    1
, B2

    1
 и скрещивания B1

    1
[(W1 × tbr) × tbr] × tbr = B1

    2
,  B2

    1
[(W2 × tbr) × tbr] × tbr = B2

    2
4 год Отборы в потомствах B1

    1
, B2

    2
 и скрещивание B1

    1
 × B2

    2

Беккроссирование двувидового гибрида:
1 год W1 × W2 = F1a

2 год Отбор в потомстве F1a и скрещивание F1a(W1 × W2) × tbr = F1b

3 год Отбор в потомстве F1b и скрещивание F1b[F1a(W1 × W2) × tbr] × tbr = W2B1

4 год Отбор в потомстве W2B1 и скрещивание W2B1{F1b [F1a(W1 × W2) × tbr] × tbr} × tbr = W2B2

* W, W1, W2 – виды картофеля, tbr – сорт картофеля, F1 – первое гибридное поколение, F1a – первое гибридное поколение 
от скрещивания разных видов картофеля, F2 – самоопыление первого гибридного поколения, B1 – первый беккросс,  
W2B1 – первый беккросс трехвидового гибрида.



Е.В. Рогозина 
Э.Е. Хавкин

2017
21 • 1

35Генофонд и селекция Вавиловский журнал генетики и селекции • 21 • 1 • 2017

Межвидовые гибриды картофеля как доноры 
долговременной устойчивости к патогенам

Простой беккросс эффективен при передаче культур-
ному картофелю от дикого вида признака устойчивости с 
моногенно-доминантным контролем: расоспецифической 
устойчивости к фитофторозу, крайней устойчивости к 
вирусам XBK, YBK, устойчивости к нематоде патоти-
па Ro1. После трех-четырехкратного беккроссирования 
гибридов S. demissum были получены урожайные и 
устойчивые к фитофторозу формы, в том числе сорта с 
R-генами: Камераз, Невский, Агрономический, Истрин-
ский, Веселовский 2-4. В потомстве трехкратных бек-
кроссов отобраны сорта, унаследовавшие устойчивость к 
YBK от полиплоидной формы S. chacoense f. garciae 55d 
(Яшина, 2003), и нематодоустойчивые сорта на основе 
S. andigenum CPC 1673 (Bradshaw, 2009). Перспективный 
селекционный материал на основе S. stoloniferum был 
создан за пять-шесть циклов скрещивания и отбора (Ross, 
1966; Murphy et al., 1999). Иммунные к XBK сорта Saphir 
и Anett получены после шести-семикратного беккросси-
рования S. acaule на S. tuberosum (Solomon-Blackburn, 
Barker, 2001).

В течение всего процесса гибридизации проводят 
индивидуальный отбор по целевому признаку и другим 
хозяйственно ценным качествам. Устойчивые к вирусам 
формы можно выделить на стадии сеянцев, но для испы-
тания на иммунитет к X и Y вирусам необходимо привить 
оцениваемые генотипы на инфицированные растения 
табака. При испытании на устойчивость к золотистой не-
матоде и возбудителю рака картофеля клоновое потомство 
оценивают в течение двух лет в специализированных 
лабораториях, и тогда один цикл скрещивания и отбора 
длится не менее четырех лет.

Прерывающийся беккросс (см. схему) применяют, 
если целевой признак контролируется полигенами или 
его проявление зависит от взаимодействия генетиче-
ских факторов обеих скрещиваемых форм (Будин, 1998; 
Darsow, 2014). Чередование скрещиваний с получением 
потомств от самоопыления – один из факторов успеха 
В.А. Колобаева (2001) по созданию доноров горизонталь-
ной устойчивости картофеля к фитофторозу. Отбор по 
полигенным признакам, например форм с горизонталь-
ной устойчивостью к фитофторозу, проводят методами 
искусственного заражения и полевой оценки в условиях 
высокой инфекционной нагрузки (Dorrance, Inglis, 1997; 
Zimnoch-Guzowska, Tatarowska, 2004; Kuznetsova et al., 
2014). При нестабильных погодных условиях полевые 
испытания не обеспечивают надежных результатов. При 
проведении опытов с отделенными листьями в лаборато-
рии или с целыми растениями в теплице для искусствен-
ного заражения используют высоковирулентные изоляты 
P. infestans. При этом для достоверной характеристики 
сортообразцов картофеля по устойчивости к фитофторозу 
необходим набор изолятов из разных регионов. Оценки 
устойчивости к фитофторозу в лабораторных испыта-
ниях и полевых опытах варьируют в широких пределах 
в зависимости от исследуемого материала и методов 
тестирования и не всегда согласуются между собой. 
Как показал опрос исследователей из 39 селекционных 
центров и лабораторий, не существует единой методики 
проведения таких испытаний (Zimnoch-Guzowska, Flis, 
2002). Селекцию серьезно затрудняют невысокие агро-

номические качества родительских форм – источников 
фитофтороустойчивости (Zimnoch-Guzowska, Tatarowska, 
2004). В результате продолжительность периода от перво-
го скрещивания источников устойчивости к фитофторозу, 
отобранных среди диких видов S. demissum или S. simplici-
folium, до регистрации сорта составляет 20 лет и более 
(Bradshaw, 2009). Принципиальным шагом в преодолении 
этих затруднений станет использование мономорфных 
линий P. infestans вместо полиморфных изолятов и ха-
рактеристика этих линий по генам авирулентности с 
использованием молекулярных методов (Vleeshouwers 
et al., 2011).

Комбинация беккроссов (см. схему) позволяет повы-
сить устойчивость межвидовых гибридов картофеля к 
фитофторозу (Колобаев, 2001). И.М. Яшина (2003) ис-
пользовала этот же подход для создания интрогрессивных 
родительских линий с генами иммунитета к YBK и нема-
тоде патотипа Ro1 и с полигенами полевой устойчивости 
к фитофторозу. Шотландские селекционеры в потомстве 
разных комбинаций беккроссов выделили сорта и линии, 
устойчивые к нематоде, и ценные родительские формы 
для селекции (Bradshaw, 2009).

Беккроссирование двух-, трех- и четырехвидовых ги-
бридов результативно для некоторых комбинаций диких 
видов. Беккроссы гибрида S. vernei × S. chacoense 55d, 
при сравнении с полученными на основе только S. chaco-
ense 55d, отличались лучшими показателями хозяйственно 
ценных признаков, что позволило уже в поколении B2 ото-
брать генотипы – сорта Брянский деликатес, Накра, Мастер 
(Яшина, 2003). Сорт Pentland Ace выделен в потомстве B3 
гибрида S. rybinii × S. demissum (Bradshaw, 2009). Образец 
S. bulbocastanum был вовлечен в гибридизацию с S. acaule 
в 1959 г. В результате последующего скрещивания амфи-
диплоида S. bulbocastanum × S. acaule (6n) с культурным 
диплоидным видом S. phureja, а затем нескольких циклов 
беккроссирования получены устойчивые к фитофторозу 
сорта Бионика и Толука, унаследовавшие от S. bulbo-
castanum ген Rpi-blb2 (Hermsen, 1994; Bradshaw, 2009).

Для выделения ценных форм в потомстве беккроссов 
межвидовых гибридов необходимо оценить большой 
объем селекционного материала. При работе с дикими 
видами и поколениями F1 и B1 результативность отбора 
источников иммунитета к YВК или устойчивости к не-
матоде составляет всего 2–2.5 % (Яшина, 2003). Создание 
беккроссов межвидового происхождения (поколений B2, 
B3) занимает в среднем 10–12 лет (Яшина и др., 2010). 
Еще более длительный процесс – создание сложных 
межвидовых гибридов, устойчивых к фитофторозу (Ко-
лобаев, 2001). Столь значительная продолжительность 
пребридинга вызвана необходимостью оценить и отобрать 
сегреганты по признакам устойчивости к патогенам в 
сочетании с хорошими агрономическими качествами – 
признакам, имеющим сложную генетическую природу.

В процессе беккроссирования у части потомства сни-
жается устойчивость к патогенам, при этом отмечены 
случаи отклонения наблюдаемых в гибридном потомстве 
расщеплений от теоретически ожидаемых (Flis, 1995; De 
Jong et al., 2001; Simko et al., 2007). Возможное объяснение 
этого кроется в организации генома картофеля, в котором 
локусы большинства генов устойчивости сгруппированы 
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в кластеры и расположены в «горячих точках» (hotspots) 
генома с высокой частотой рекомбинации (Gebhardt, 
Valkonen, 2001). Гены, контролирующие продуктивность, 
напротив, в основном сосредоточены на участке между 
центромерой и проксимальной хиазмой (Buso et al., 1999). 
Другой возможной причиной снижения устойчивости к 
патогенам в новых поколениях межвидовых гибридов 
может быть влияние генетического фона или эпигенетиче-
ские изменения. Так, например, у гибридов S. tubero sum × 
S. kurtzianum обнаружены изменения в метилировании 
цитозина и новые AFLP-фрагменты в поколении F1 и 
последующих беккроссов, которые могут влиять на экс-
прессию или выключение (silencing) генов, в том числе 
потенциально ценных (Marfil et al., 2006).

Место молекулярных маркеров в создании 
межвидовых гибридов картофеля,  
устойчивых к патогенам
За неполные тридцать лет своего развития маркер-опо-
сре дованная селекция картофеля открыла невиданные 
ранее возможности для поиска новых источников хозяй-
ственно ценных признаков и определяющих их генов 
в генетических коллекциях, ускорения селекционного 
процесса и повышения его эффективности на всех ста-
диях создания новых сортов, от обследования больших 
генетических кол лекций и подбора родительских форм 
до контроля под линности зарегистрированных сортов в 
процессе семе новодства (Gebhardt et al., 2006; Gebhardt, 
2013; Sla ter et al., 2013, 2014, 2016; Hirsch et al., 2016). 
Новые горизонты открывает геномная селекция, опериру-
ющая всей совокупностью полиморфизмов исследуемого 
генома (Barrell et al., 2013).

Особенно эффективными оказались эти методы при 
создании сложных межвидовых гибридов картофеля, 
прежде всего гибридов, устойчивых к многочисленным 
патогенам. В силу уникальной специфичности молеку-
лярных маркеров, позволяющих различать гены устой-
чивости к разным расам/штаммам патогенов картофеля, 
эти маркеры решают задачи, недоступные традиционным 
методам фенотипического анализа (Tiwari et al., 2012, 
2013; Ramakrishnan et al., 2015).

Необходимо подчеркнуть, что большинство описанных 
к настоящему времени маркеров хозяйственно ценных 
признаков картофеля (Slater et al., 2014; Ramakrishnan et al., 
2015) фланкируют соответствующие локусы, в то время 
как многие гены, отвечающие за эти признаки, остаются 
неидентифицированными. Между тем для мониторинга 
селекционного процесса предпочтительны маркеры, кото-
рые являются фрагментами самих целевых генов и, в от-
личие от фланкирующих маркеров, полностью сохраняют 
свою информационную ценность даже при значительной 
рекомбинации генетического материала в геномах межви-
довых гибридов. В этом отношении лучше всего обстоит 
дело с маркерами генов расоспецифичной устойчивости 
к P. infestans и некоторыми маркерами устойчивости к 
вирусам и нематодам. В самое последнее время были 
идентифицированы некоторые гены расонеспецифичной 
устойчивости к фитофторозу (Muktar et al., 2015; Mosquera 
et al., 2016), однако маркеры этих генов еще не испытаны 
применительно к задачам селекции.

Однако и при работе с маркерами, созданными на ос-
нове последовательностей целевых генов, существуют 
две серьезные проблемы. Во-первых, многие маркеры, 
созданные с целью картировать и клонировать целевые 
гены, не верифицированы применительно к разнообразию 
культурных и дикорастущих форм картофеля, использу-
емых при создании межвидовых гибридов. Во-вторых, 
при использовании этих маркеров необходимо отличать 
функциональные гены от их неактивных структурных 
гомологов, которые также будут узнаваться маркерами. 
В случае расоспецифичных генов устойчивости к фи-
тофторозу эти проблемы удается отчасти разрешить с 
помощью методов эффекторомики: в этом случае гены 
устойчивости растения распознаются с помощью инди-
видуальных генов авирулентности патогена (Vleeshouwers 
et al., 2011). Однако эти методы имеют свои ограничения 
и слишком громоздки для целей практической селекции.

Донорские качества селекционных  
клонов и сортов картофеля
Методология генетического изучения исходного мате-
риала для селекции с целью поиска и создания доноров 
ценных признаков разработана А.Ф. Мережко (ВИР) на 
примере мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.). При 
скрещивании с культурной формой донор должен давать 
жизнеспособное и плодовитое потомство, которое насле-
дует целевой признак, не сцепленный с отрицательными 
качествами (Мережко, 1994). Принципы создания доноров 
картофеля сформулированы К.З. Будиным (1997) и реа-
лизованы при создании межвидовых гибридов – доноров 
устойчивости картофеля к патогенам. В потомстве от скре-
щивания донора с сортом, восприимчивым к болезням и 
вредителям, можно отобрать генотипы с высокой продук-
тивностью, хорошими качествами клубней и устойчиво-
стью к патогенам (Будин, 1997). В зарубежной литературе 
используют термины parents, parental lines – родительские 
формы, линии (Bradshaw, 2009; Zimnoch-Guzowska et 
al., 2013). Для определения селекционной ценности по-
тенциальных родительских форм также проводят оценку 
потомства (progeny tests).

Большинство возделываемых сортов картофеля имеют 
межвидовое происхождение. Обилие сортов – межви-
довых гибридов – уже в середине прошлого столетия 
послужило основанием для выделения их в особый под-
вид Solanum tuberosum L. ssp. × europaeum Buk. et Lechn. 
Позднее, принимая объем вида S. tuberosum в понимании 
Букасова и Лехновича и исправляя допущенные авторами 
неточности в оформлении таксона, Л.И. Костина (1991) 
обосновала правомерность выделения сортов картофеля 
в подвид Solanum tuberosum L. subsp. tuberosum.

Все устойчивые к фитофторозу сорта имеют в родо-
словной S. demissum (Росс, 1989). Первый российский 
сорт – Фитофтороустойчивый, выведенный с участием 
S. demissum, не возделывался в производстве, но стал родо-
начальником многих отечественных сортов. Европейские 
селекционные линии, полученные с участием S. demis-
sum, а возможно, и S. andigenum, так называемые W-расы 
(Glendinning, 1983), в 1932 г. были переданы в США, где 
послужили исходным материалом для создания сорта 
Кеннебек и многих других сортов (Hougas, Ross, 1956). 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Muktar MS%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=26442110
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Межвидовые гибриды картофеля как доноры 
долговременной устойчивости к патогенам

W-расы широко использовались селекционерами Бельгии 
и Великобритании. Надежно идентифицированные гены 
R1, R2, R3a, R3b и R8 перенесены из S. demissum в сорта 
картофеля по одному или в разных сочетаниях.

Селекция на основе S. demissum в направлении сверх-
чувствительного типа устойчивости к фитофторозу ока-
залась малоэффективной. Вследствие быстрой эволюции 
P. infestans и отбора наиболее успешных рас этого патоге-
на, действие одиночных генов расоспецифической устой-
чивости не обеспечивает длительной защиты сортового 
картофеля. Тем не менее в современной селекции продол-
жают использовать сорта и селекционные линии с гене-
тическим материалом S. demissum как источник R-генов; 
механизм их действия остается дискуссионным (Gebhardt, 
2013). В последние сорок лет основным направлением ра-
боты по созданию устойчивого к фитофторозу картофеля 
стала селекция на полевую (расонеспецифичную) устой-
чивость в сочетании с расоспецифичной устойчивостью, 
основанной на R-генах. Расонеспецифичная устойчивость 
присуща широкому кругу клубненосных видов Solanum 
и контролируется многочисленными генами, многие из 
которых пока картированы только как локусы количе-
ственных признаков и исследованы значительно слабее, 
чем расоспецифичные гены (Gebhardt, 2013; Rodewald, 
Trognitz, 2013; Śliwka, Zimnoch-Guzowska, 2013). При-
мером длительной устойчивости к фитофторозу, которую 
обеспечивает соединение в одном растении (пирамиди-
рование) R-генов разной специфичности, служат сорта 
Sarpo Mira (Rietman et al., 2012; Tomczyńska et al., 2014b), 
дифференциатор MaR9 (Kim et al., 2012; Yo et al., 2015), 
а также сложные межвидовые гибриды картофеля, полу-
ченные в российских селекцентрах (Рогозина и др., 2013). 
Эти формы несут 4–7 R-генов (Kim et al., 2012; Rietman 
et al., 2012; Khavkin et al., 2014) – существенно больше, 
чем сорта, созданные методами генетической инженерии 
(Halterman et al., 2016; Haverkort et al., 2016). На основе 
информации о профилях R-генов появляется возможность 
их комплементации с помощью накапливающих скрещи-
ваний межвидовых гибридов.

Длительную устойчивость к YBK имеют сорта карто-
феля с генами Rysto и Ryadg (Solomon-Blackburn, Barker, 
2001; Zimnoch-Guzowska et al., 2013). Использование не-
скольких разных источников – образцов S. stoloniferum – 
стало причиной различий по признаку фертильности 
между клонами и сортами российской, польской и не-
мецкой селекции, одни из которых унаследовали мужскую 
стерильность и γ-тип цитоплазмы (Lindner et al., 2011), а 
другие являются фертильными (Flis et al., 2005).

Сорта и селекционные клоны с генами устойчивости к 
фитофторозу, вирусам или нематодам используют в каче-
стве родительских форм для создания нового поколения 
сортов с улучшенными агрономическими качествами или 
групповой устойчивостью к патогенам. Обширный пере-
чень таких сортов и селекционных клонов рекомендован 
для российских селекционеров (Симаков и др., 2006; 
Яшина и др., 2010).

Сорт Cara, устойчивый к различным штаммам YBK, 
XBK и нематоде патотипа Ro1, послужил родительской 
формой для 11 сортов селекции Шотландского института 
сельскохозяйственных исследований (Scottish Crop Re-

search Institute), которые были включены в Национальный 
перечень с 1993 по 2005 г. (Bradshaw, 2009). Клон 11-79 и 
его производные – сорта Pentland Crown, Pentland Javelin 
(источник гена H1) – также были неоднократно исполь-
зованы как родительские формы в селекции. Ген H1, уна-
следованный от S. andigenum, – длительного действия и 
обеспечивает защитный эффект от инвазии G. rostohiensis 
Ro1. Но распространение в Великобритании сортов с 
геном H1 стало причиной доминирования в популяции 
другого вида нематоды – G. pallida (Bradshaw et al., 2006). 
Устойчивые к бледной нематоде сорта Eden, Vales Everest – 
сложные многовидовые гибриды, отобранные в потомстве 
от скрещивания клона H1H3 (с S. andigenum и S. multidis-
sectum в родословной) с сортами Pentland Ivory, Maris Piper 
или Cara. Продолжительность периода от скрещивания 
H1H3 и Pentland Ivory до внесения сорта Vales Everest в 
Национальный перечень сортов составила 33 года (Brad-
shaw, 2009). Российские сорта Ресурс и Эффект с Rysto 
геном крайней устойчивости к YBK, перенесенным из 
S. stoloniferum, использовали в качестве материнских 
форм при выведении сортов Слава Брянщины и Ветеран 
соответственно (Яшина, 2003).

Современный сорт картофеля создается методом ком-
бинационной селекции при тщательном подборе роди-
тельских пар, дополняющих друг друга по возможно 
большему числу положительных признаков. В качестве 
исходных родительских форм российские селекционеры 
используют гибриды-беккроссы межвидового происхож-
дения, унаследовавшие от клубненосных видов Sola num 
доминантные гены устойчивости к вирусам и нематоде. 
Устойчивость к фитофторозу повышают путем про-
ведения накапливающих скрещиваний. Подбор роди-
тельских компонентов по генетической отдаленности 
обеспечивает гетерозиготность их потомства, что ведет 
к увеличению частоты появления гибридов с повышен-
ной урожайностью (Яшина и др., 2010). Генетическое 
разнообразие современного сортимента и селекционных 
клонов картофеля оценивают с помощью ДНК-маркеров, 
ассоциированных с R-генами устойчивости к XBK, YBK, 
нематоде и фитофторозу (Milczarek et al., 2011; Gebhardt, 
2013; Scharma et al., 2014; Бирюкова и др., 2015; Fulladolsa 
et al., 2015; Lopez et al., 2015; Ramakrishnan et al., 2015).

У сортового картофеля идентифицированы новые ге ны, 
прежде не обнаруживаемые у клубненосных видов So la-
num. При заражении новыми рекомбинантными штамма-
ми YBK эти гены обеспечивают реакцию сверхчувстви-
тельности у сортов Albatros, Sekwana и Romula (гены 
Ny-1, Ny-2) (Szajko et al., 2014) и Sarpo Mira (ген Ny-Smira) 
(Tomczynska et al., 2014a). Сочетание (пирамидирование) 
генов разной специфичности у сорта Sarpo Mira делает его 
высокоустойчивым к возбудителю фитофтороза (Rietman 
et al., 2012). Ген Ryadg, привнесенный от S. andigenum, 
контролирует иммунитет ко всем штаммам YBK, в том 
числе новым рекомбинантным формам PVYNTN, PVYN-Wi 
(Rodrigues de Paula et al., 2014). Вопрос о происхождении 
этих генов пока не выяснен, но о появлении множествен-
ной устойчивости к патогенам у гибридных клонов, не 
отселектированных по данному признаку, сообщают и 
другие исследователи (Jansky, Rouse, 2003). Генотипи-
ческие изменения у современных сортов в сравнении с 



Interspecific potato hybrids as donors 
of durable resistance to pathogens

E.V. Rogozina 
E.E. Khavkin

38 Gene pool and breedingVavilov Journal of Genetics and Breeding • 21 • 1 • 2017

сортами, созданными на начальных этапах научной се-
лекции, отслежены с помощью SNP-маркеров (Hamilton 
et al., 2011; Vos et al., 2015). При анализе более 500 сортов 
и селекционных линий разного происхождения и назначе-
ния выявлены интрогрессивные сегменты и установлены 
значительные изменения в составе генного пула. Частота 
уникальных аллелей у сортов, созданных после 1945 г., 
составляет 18 %, что значительно выше, чем у сортов, 
созданных в предыдущий период, – 1.4 %. Очевидно, 
что интрогрессивная селекция с привлечением генети-
ческого материала дикорастущих родичей способствует 
генетическому и генотипическому разнообразию сортов 
и селекционных клонов картофеля.
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