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The casual agent of potato wart Synchytrium endobioti­
cum (Schilb.) Perc. and potato golden nematode (PGN) 
Globodera rostochiensis (Wollenweber) Behrens are the 
quarantine species causing the most widespread and 
destructive diseases of potato in the Russian Federa-
tion and other countries of the world. The potato pale 
nematode Globodera pallida (Stone) Behrens is not 
found in Russia, although in the European Union it is 
found everywhere. The review provides information on 
the harmfulness of S. endobioticum and PGN. To date, 
43 pathotypes of S. endobioticum and 5 pathotypes of 
PGN have been revealed in the world. In the Russian 
Federation, only the first (D1) pathotype of potato wart 
and pathotype Ro1 of PGN have been found. Modern 
sets of differentials for S. endobioticum and PGN and 
methods of pathotype composition determination, in-
cluding efforts to develop molecular markers (SSR) to 
determine the race of S. endobioticum, are presented. 
Data on the resistance of commercial potato cultivars 
to these quarantine diseases and methods for resis-
tance determination are reviewed. Modern data on the 
genetics of potato resistance to S. endobioticum, G. ros­
tochiensis and G. pallida, including mapping and clon-
ing of R-genes, are presented. Available literature data 
on molecular markers of R-genes for marker assisted 
selection and the evaluation of their effectiveness are 
presented. The use of multiplex systems allows the 
presence of several genes for resistance to one or more 
pathogens to be analyzed at once. Mechanisms of 
potato quantitative resistance to S. endobioticum and 
PGN and adaptation processes in pathogens popula-
tions resulting in overcoming resistance of host are 
discussed. Cultivation of cultivars poorly susceptible 
to PGN can stimulate the adaptive variability of the 
pathogen and induce virulent pathotypes for 2–3 pa-
tho gen generations.
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Возбудитель рака картофеля Synchytrium endobioticum (Schilb.) Perc. 
и золотистая картофельная нематода (ЗКН) Globodera rostochiensis 
(Wollenweber) Behrens – карантинные виды, раcпространенные 
на территории Российской Федерации и в большинстве стран 
мира. Бледная картофельная нематода G. pallida (Stone) Behrens 
на территории РФ не выявлена, хотя в странах Европейского 
союза встречается повсеместно. В обзоре приведены сведения о 
вредоносности S. endobioticum и ЗКН. В настоящее время в мире 
выявлено 43 патотипа S. endobioticum и 5 патотипов ЗКН. На тер-
ри тории РФ обнаружен только первый (D1) патотип возбудителя 
рака и Ro1 патотип ЗКН. Представлены современные наборы со-
ртов-дифференциаторов для S. endobioticum и ЗКН и рассмотре ны 
методы определения патотипного состава, в том числе попыт ки 
разработать молекулярные маркеры для определения расовой 
принадлежности S. endobioticum. Приведены данные по устойчи-
вости современного сортимента картофеля к этим карантинным 
заболеваниям и методы определения устойчивости. Рассмотре-
ны современные данные по генетике устойчивости картофеля к 
S. endobioticum, G. rostochiensis и G. pallida, включая картирование и 
клонирование R-генов. Рассмотрены результаты оценки эффектив-
ности использования молекулярных маркеров в маркер-вспомо - 
гательном отборе (MAS) устойчивых генотипов. Приведены резуль-
таты использования муль типлексных систем, позволяющих одно-
временно выявлять аллельный состав нескольких генов устой-
чивости к одному или к разным патогенам у образцов картофеля. 
Рассмотрены механизмы количественной устойчивости картофеля 
к S. endobioticum и ЗКН и адаптационных процессов в популяциях 
возбудителей, позволяющие преодоле вать уcтойчивость расте-
ния-хозяина. Возделывание в производ стве слабо повреждаемых 
ЗКН сортов может стимулировать ада птационную изменчивость 
возбудителя и приводить к отбору вирулентных патотипов в тече-
ние двух-трех генераций патогена.

Ключевые слова: картофель; карантинные объекты; устойчивость 
растений; Synchytrium endobioticum; Globodera rostochiensis; 
Globodera pallida.
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На территории Российской Федерации к объектам 
внутреннего и внешнего карантина относятся только 
два возбудителя заболеваний картофеля – Synchy­

trium endobioticum (Schilb.) Perc. и Globodera rostochiensis 
(Wollenweber) Behrens. (золотистая картофельная не­
матода). Вызываемые ими рак картофеля и глободероз 
распространены в большинстве стран мира (EPPO, 2003, 
2014; CABI / EPPO, 2011, 2015). В цикле своего развития 
оба патогена имеют покоящуюся стадию: зооспорангии 
у S. endobioticum и цисты у G. rostochiensis, благодаря 
которой они могут сохраняться в течение многих лет. 
Химических средств борьбы против этих возбудителей 
нет, в связи с чем основным способом защиты является 
возделывание устойчивых сортов картофеля.

Бледная картофельная нематода Globodera pallida 
(Stone) Behrens на территории РФ не выявлена, хотя в 
стра нах Европейского союза она встречается повсеместно 
(EPPO, 2003, 2014; CABI / EPPO, 2011, 2015).

Распространение, вредоносность  
и диагностика патотипного  
состава возбудителей
Рак картофеля. Возбудитель – облигатный внутрикле­
точный паразит S. endobioticum, поражающий все органы 
растения­хозяина, кроме корней. Заболевание проявляется 
в виде наростов различной формы на клубнях, корневой 
шейке, столонах и ростках. Иногда признаки заболева­
ния можно обнаружить на стеблях, листьях и цветках. 
S. endobioticum сохраняется в почве в виде покоящихся 
толстостенных зооспорангиев, которые к осени образу­
ются в наростах. Заражение восприимчивых сортов кар­
тофеля может происходить при наличии одного зооспо­
рангия в 1 г почвы. Есть данные о заражении картофеля 
при наличии одного зооспорангия в 25 г почвы (Hampson, 
1992; OEPP/EPPO, 2004). Покоящиеся зооспорангии S. en­
dobioticum могут сохранять свою жизнеспособность более 
40 лет (Laidlaw, 1985). При выращивании восприимчивых 
сортов картофеля в очагах с S. endobioticum потери урожая 
могут достигать 50–100 % (Hampson, 1993; Melnik, 1998).

На территории РФ первые очаги S. endobioticum были 
зарегистрированы в Ленинградской области в 1940 г. 
Общая площадь заражения составляла 1.4 га (Галанова, 
1964). Сравнительно широкое распространение болезнь 
получила во время Великой Отечественной войны и в 
послевоенные годы. На 2014 г. S. endobioticum зареги­
стрирован в 13 субъектах РФ, включающих 34 адми­
нистративных района. Площадь заражения, по данным 
Россельхознадзора, составила 1 217.9 га.

В очагах рака должны выращиваться только высоко­
устойчивые к S. endobioticum сорта картофеля, которые 
способствуют очищению почвы от патогена. Однако вывоз 
выращиваемой сельскохозяйственной продукции, а также 
картофеля из очагов заболевания должным образом не 
контролируется и, более того, неизвестно, какие сорта (по 
степени устойчивости) выращиваются на карантинных 
участках.

В настоящее время известно не менее 43 патотипов 
S. endobioticum (Baayen et al., 2006). На территории РФ 
обнаружен только первый (D1) патотип, однако выявлена 
различная агрессивность географических популяций по 

отношению к восприимчивым сортам картофеля (Миро­
ненко и др., 2009).

Для идентификации агрессивных патотипов существу­
ют наборы сортов­дифференциаторов. В разных странах 
тест­сортимент был неодинаковым и различался по но­
менклатурному коду. В начале 2000­х гг. Европейской и 
Средиземноморской организацией по защите растений 
была предпринята попытка унифицировать набор сор­
тов­дифференциаторов для применения на территории 
Европейского союза (OEPP/ EPPO, 2004). Однако отсут­
ствие координации, связанной с обменом патотипами для 
определения дифференцирующей способности сортов, 
не позволило рекомендовать данный набор как стан­
дартный для международного использования. В 2012 г. 
рабочая группа в составе проекта SENDO EUPHRESCO 
(European phytosanitary research programme collaboration) 
поставила перед собой цель создать новый набор сортов­
дифференциаторов европейской селекции, разработать и 
усовершенствовать методы молекулярной диагностики 
S. endobioticum для идентификации патотипного состава 
(Афанасенко и др., 2013). Для этого всем странам­участ­
ницам (Германия, Нидерланды, Россия, Польша, Болга­
рия, Великобритания, Ирландия, Литва, Бельгия) были 
разосланы единые наборы сортов­дифференциаторов, 
состав которых в процессе работы изменялся (Flath et 
al., 2014). К настоящему времени в набор входят 10 сор­
тов: Tomensa, Deodara, Producent, Combi, Saphir, Delcora, 
Miriam, Karolina, Ulme и Belita, на которых можно опре­
делить наиболее распространенные в Европе патотипы 
S. endobioticum: 1 или D1 (восприимчивые сорта Tomensa, 
Deodara, остальные устойчивые); 2 или G1 (восприим­
чивые сорта Tomensa, Deodara, Producent, Combi, Saphir, 
остальные устойчивые); 6 или O1 (восприимчивые сорта 
Tomensa, Deodara, Producent, Combi, остальные устойчи­
вые); 8 или F1 (восприимчивые сорта Tomensa, Deodara, 
Producent, Combi, Delcora, остальные устойчивые); 18 или 
T1 (восприимчивые сорта Tomensa, Deodara, Producent, 
Combi, Delcora, Miriam, остальные устойчивые). При этом 
в наборе есть три группы взаимозаменяемых сортов, т. е. 
в анализе можно использовать одного из представителей 
каждой группы: 1) Tomensa и Deodara, восприимчивые 
ко всем патотипам; 2) Producent, Combi – устойчивые к 
патотипу 1 и восприимчивые к патотипам 2, 6, 8 и 18; и 
3) Karolina, Ulme и Belita, устойчивые ко всем патотипам 
(Obidiegwu et al., 2014).

В нашей стране набор европейских сортов­дифферен­
циаторов пока не опробовался в связи с отсутствием этих 
сортов в Госреестре селекционных достижений, разре­
шенных к использованию на территории РФ. Определение 
патотипного состава на широком наборе сортов, приме­
няемых для дифференциации популяций S. endobioticum 
в разных странах до 2008 г., позволило сделать вывод, 
что образцы популяции из Ленинградской и Московской 
областей представлены только первым (D1) патотипом 
(Мироненко и др., 2009).

Трудоемкость исследований расового состава популя­
ций возбудителя рака картофеля, сильная зависимость от 
условий результатов искусственной инокуляции привели 
к необходимости разработки молекулярных маркеров 
вирулентности.
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При изучении 22 изолятов различного географическо­
го происхождения (Канада и Европа) с использованием 
21 SSR­маркера не выявлено ассоциации между геноти­
пами и патотипами: изоляты одного и того же патотипа 
относились к разным генотипам (Gagnon et al., 2016). 
Большинство изолятов из Канады были сгруппированы 
в один кластер, тогда как изоляты из Европы не группи­
ровались по стране происхождения. Разработанные SSR­
маркеры, по мнению авторов, могут быть использованы 
для выявления внутривидового генетического разнообра­
зия популяций S. endobioticum, но не патотипного состава 
(Gagnon et al., 2016).

Золотистая картофельная нематода (ЗКН) – обли­
гатный специализированный седентарный паразит, для 
которого характерно наличие в жизненном цикле цист 
на корнях растения­хозяина – особого образования из 
отмершего тела самки, где яйца и инвазионные личинки 
в течение многих лет сохраняют свою жизнеспособ­
ность. При созревании цисты приобретают золотистый 
оттенок. Потери урожая от G. rostochiensis проявляются 
при наличии 1 000 яиц и личинок в 100 см3 почвы; при 
наличии 15 000 яиц и личинок в 100 см3 почвы потери 
урожая могут составлять более 80–90 %. Покоящиеся 
цисты G. rostochiensis сохраняют свою жизнеспособность 
до 30 лет (Winslow, Willis, 1972).

На территории РФ G. rostochiensis впервые была обна­
ружена в 1948 г. в Калининградской области. В настоящее 
время она широко распространена в европейской части 
РФ, на юге Сибири и Дальнем Востоке (Гуськова, 2005; 
Limantseva et al., 2014). По данным Россельхознадзора за 
2014 г., G. rostochiensis зарегистрирована в 61 субъекте 
РФ, включающем 861 административный район на тер­
ритории общей площадью 1 794 442.63 га. В настоящее 
время известны пять патотипов ЗКН: Ro1, Ro2, Ro3, 
Ro4 и Ro5, различающихся по способности поражать 
растения­дифференциаторы. В РФ встречается только 
первый патотип (Ro1) G. rostochiensis и до настоящего 
времени не обнаружена бледная картофельная немато­
да – G. pallida (Limantseva et al., 2014). Главным диагно­
стическим признаком G. pallida является окраска цист: в 
конце созревания они не приобретают золотистого цвета, 
как у G. rostochiensis, а остаются бледными. Вид широко 
распространен и имеет три патотипа: Pa1, Pa2 и Pa3. Ос­
новная опасность G. pallida заключается в способности 
преодолевать доминантный ген устойчивости, который 
большинство современных нематодоустойчивых сортов 
картофеля получили от Solanum tuberosum ssp. andigenum 
(Phillips, Trudgill, 1998).

В РФ работы по выявлению и определению G. rosto­
chi ensis и G. pallida, изучению популяций ЗКН проводи­
лись более 30 лет назад. В Северо­Западном регионе 
РФ такие исследования выполнены Л.А. Лиманцевой в 
2005–2010 гг. (Limantseva et al., 2014), однако потенци­
альная опасность обнаружения новых патотипов и видов 
картофельных нематод обусловливают необходимость 
постоянного мониторинга.

До 1977 г. единого набора дифференциаторов для опре­
деления патотипного состава G. rostochiensis не существо­
вало. Международный тест­набор, который применяется 
до настоящего времени в РФ, состоит из семи клонов 

культурных видов картофеля: S. tuberosum ssp. andigenum 
С.Р.С. 1673, S. kurtzianum КТТ 60.21.19, S. vernei G­LKS 
58.1642/4, S. vernei (VTn) 2 62.33.3, S. vernei 65.346/19, 
S. multidissectum Р 55/7, S. vernei 69.1377/94 и восприим­
чивых образцов S. tuberosum (Kort et al., 1977).

Устойчивость современного сортимента 
картофеля: методы определения  
и источники устойчивости
Рак картофеля. Современная селекция картофеля ори­
ентирована на получение сортов, сочетающих высокую 
продуктивность с устойчивостью к наиболее опасным 
патогенам. Обязательное требование для включения в 
реестр селекционных достижений новых сортов карто­
феля – устойчивость к возбудителю рака.

Проведенный анализ данных по устойчивости к 
S. en dobioticum районированных сортов в СССР и РФ 
(1964–2015 гг.) показал, что в 1964 г. возделывалось 
43 восприимчивых сорта и 81 устойчивый, а в 2016 г. – 
4 и 406 сортов соответственно (рис. 1).

Почти все сорта, внесенные в Госреестр в 2016 г., 
устойчивы к S. endobioticum. Исключение составляют 
сорта, внесенные в него ранее: Лорх (1931 г.), Волжанин 
(1950), Приобский (1972), Ермак улучшенный (1978 г.).

Очень важный момент при выявлении источников 
устойчивости – использование надежных методов оценки. 
Устойчивость растений к почвенным патогенам в сильной 
степени зависит от условий внешней среды, качественного 
и количественного состава инокулюма.

Разработка лабораторных методов оценки ракоус той ­ 
чивости картофеля была начата еще в 1920­х гг. A. Spie­
c kermann и P. Kothoff (1924) предложили проводить 
заражение клубней возбудителем рака в специально при­
готовленном компосте, содержащем зимние зооспорангии 
патогена. В 1925 г. M.D. Glynne впервые использовала 

Fig. 1. The numbers of potato cultivars resistant and susceptible to 
S. endobioticum (pathotype 1) that were released from 1964 to 2016 
according to the State Register of Selection Achievements.
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свежие раковые наросты для определения ракоустойчиво­
сти картофеля. В последующем этот метод, суть которого 
состоит в инокуляции ростков картофеля гаплоидными 
зооспорами, вышедшими из летних зооспорангиев, со­
держащихся в молодых раковых наростах, был усовер­
шенствован (Köhler, 1927; Lemmerzahl, 1930, 1931; Noble, 
Glynne, 1970). В соответствии с унифицированной шкалой 
(Langerfeld, Stachewicz, 1994), принятой в настоящее 
время в OEPP/ EPPO (2004), типы реакции определяют 
по наличию и скорости образования защитного некроза 
по пятибалльной шкале, в которой высокая устойчивость 
(ранний защитный некроз) соответствует баллу 1, а вос­
приимчивость (отсутствие некроза) – баллу 5.

В РФ используется шкала, включающая три градации: 
1 – устойчивые (некроз); 2 – слабовосприимчивые (не 
более 5 зооспорангиев без некроза); 3 – восприимчивые 
(более 5 зооспорангиев без некроза, образование наро­
стов) (Лабораторная диагностика…, 1979). 

Устойчивостью к различным патотипам S. endobioticum 
характеризуются многочисленные образцы диких видов, 
относящихся к самым разнообразным сериям, причем 
устойчивость к S. endobioticum присуща не виду в целом, 
а лишь отдельным гибридам и образцам того или иного 
вида. Наиболее перспективен в этом отношении дикий вид 
S. chacoense, различные формы которого устойчивы к раз­
ным патотипам S. endobioticum (Яковлева, 1964). Ценные 
образцы, обладающие устойчивостью к S. endobioticum, 
выявлены среди культурных видов S. phureja, S. stenoto­
mum, S. tuberosum ssp. tuberosum и S. tuberosum ssp. andi­
genum (Khiutti et al., 2012) и диких видов S. сardiophyllum 
(Яковлева, Салтыкова, 1966), S. wittmackii и S. polyadenium 
(Яковлева, 1964). Названия видов указаны согласно (Haw­
kes, 1990).

Не обнаружено узкой географической и видовой при­
уроченности устойчивости к раку: она встречается у об­  
раз цов разных культурных видов из разных стран Латин­
ской Америки (Khiutti et al., 2012).

До 1941 г., когда был известен только первый патотип 
S. endobioticum, селекция на ракоустойчивость шла до­
статочно успешно. Однако с появлением в Европе агрес­
сивных патотипов (Braun, 1942) ситуация существенно 
изменилась. Поскольку в РФ пока распространен только 
патотип 1, успешная селекция на устойчивость обуслов­

лена использованием гена Sen1, которым защищены 
практически все возделываемые сорта картофеля.

Золотистая картофельная нематода. Соотношение за­
регистрированных с 2000 по 2016 г. в Госреестре устой­
чивых к ЗКН и восприимчивых сортов картофеля пред­  
ставлено на рис. 2. В 2000 г. возделывались 131 вос­
приимчивый сорт и 70 устойчивых к G. rostochiensis, а в 
2016 г. – 189 и 221 сорт соответственно.

Признак нематодоустойчивости не является обязатель­
ным для внесения сорта в Госреестр, однако конкуренто­
способность сортов картофеля в современных условиях 
связана в первую очередь с устойчивостью к ЗКН.

Для лабораторной диагностики нематодоустойчивости 
в России в качестве инокулюма используют цисты ЗКН, 
сохраняющиеся в почве (инфекционная нагрузка 3 500 яиц 
и личинок в 100 см3 почвы) (Положение…, 1993).

В Евросоюзе используют методику заражения яйцами 
и личинками, полученными из раздавленных цист. Ис­
следуемые образцы высаживаются в почву, куда вносится 
инокулюм из раздавленных цист G. rostochiensis из расчета 
1 500 яиц и личинок в 100 см3 почвы. Учет результатов 
проводят через 2.5–3 месяца – период, достаточный для 
развития цист G. rostochiensis.

Оба метода довольно эффективны, но первый менее 
трудоемкий, более приближен к естественным условиям 
и создает жесткий инфекционный фон, позволяющий с 
большей степенью вероятности выбраковывать воспри­
имчивые образцы. 

В настоящее время существует три шкалы для оценки 
нематодоустойчивости растительного материала: две из 
них используются в РФ и одна – в Европейском союзе. При 
использовании разных шкал нет возможности сравнения 
полученных результатов при разных оценках.

При государственном испытании сортов картофеля 
применяется двухбалльная шкала с подразделением на 
группы: устойчивые и поражаемые. К группе устойчивых 
относят растения, на корнях которых цисты отсутству­
ют или присутствует не более 5 пустых цист (без яиц и 
личинок); все остальные считаются поражаемыми (По­
ложение…, 1993).

Вторая шкала включает три градации и применяется 
в основном в научно­исследовательской работе: первая 
группа – нет цист на корнях – устойчивые; вторая груп­
па – 1–5 цист на корнях – слабоустойчивые (слабопоража­
емые); третья группа – более 6 цист – поражаемые (Понин, 
1974).

В Европейском союзе применяется девятибалльная 
шкала (OEPP/ EPPO, 2006), где балл 9 означает макси­
мальный уровень устойчивости.

Очевидно, что необходима унификация отечественной 
методики оценки на устойчивость к G. rostochiensis в со­
ответствии с международной.

Впервые нематодоустойчивые клоны были отобраны 
английским исследователем C. Ellenby (1952) среди об­
разцов двух южноамериканских видов – культурного 
S. tuberosum ssp. andigenum и дикорастущего S. vernei. 
С этого времени селекция нематодоустойчивых сортов 
основывалась на использовании устойчивых образцов 
S. tuberosum ssp. andigenum, которые передавали доми­
нантный аллель гена устойчивости Н1 при скрещивании 

Fig. 2. The numbers of potato cultivars resistant and susceptible to 
G. rostochiensis (pathotype Ro 1) that were released from 2000 to 2016 
according to the State Register of Selection Achievements.
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Устойчивость картофеля 
к карантинным болезням

с сортами и селекционными клонами. Среди образцов 
других культурных видов S. tuberosum ssp. tuberosum, 
S. phureja, S. stenotomum, а также родственных диких ви­
дов S. gourlayi, S. hondelmannii, S. brevicaule, S. canasense, 
S. spegazzinii, S. sparsipilum (названия видов указаны по 
системе (Hawkes, 1990)) тоже были выявлены клоны, об­
ладающие устойчивостью к ЗКН (Limantseva et al., 2014).

Первые нематодоустойчивые сорта картофеля были 
получены в 1960 г. в Нидерландах от скрещивания устой­
чивых образцов диких видов S. kurtzianum и S. vernei с 
образцами культурных видов и селекционными клонами 
(Kubich, 1963).

Устойчивость зарубежных селекционных сортов карто­
феля к G. rostochiensis (патотип Ro1) обусловлена интро­
грессией доминантных аллелей генов: H1 от устойчивых 
образцов S. tuberosum ssp. andigenum, GroVI – от S. vernei 
и Gro1­4 – от S. spegazzinii (Gebhardt et al., 1993; Pineda et 
al., 1993; Jacobs et al., 1996).

При создании российских сортов картофеля в качестве 
источников устойчивости к G. rostochiensis активно ис­
пользовались зарубежные нематодоустойчивые селекци­
онные сорта, а также образцы диких видов S. chacoense 
и S. vernei (Бирюкова и др., 2015).

Генетика устойчивости и молекулярные 
маркеры генов устойчивости
Рак картофеля. Устойчивость к патотипу 1 возбудителя 
рака картофеля детерминируется доминантными аллелями 
генов Sen1 (синоним Sen1­XI) (Hehl et al., 1999) и Sen1­4 
(Brugmans et al., 2006). Ген Sen1­4 картирован на длинном 
плече хромосомы IV на расстоянии 5 сМ от центромера 
(Brugmans et al., 2006). Ген Sen1 локализован на дисталь­
ном конце длинного плеча хромосомы XI в мегакластере 
последовательностей, кодирующих белки с NBS­LRR 
доменами, в том числе R­гены и QTLs, детерминирующие 
устойчивость к Y­вирусу картофеля, вирусу аукуба моза­
ики картофеля, вирусу скручивания листьев картофеля и 
G. pallida (Obidiegwu et al., 2014). Для выявления доми­
нантного аллеля гена Sen1 был разработан SCAR­маркер 
NL251400, который у поражаемых форм амплифицирует 
фрагмент 1 200 п. о., а у устойчивых – дополнительный 
фрагмент 1 400, являющийся диагностическим (Gebhardt 
et al., 2006). При проведении молекулярного скрининга 
селекционных сортов было установлено хорошее совпа­
дение наличия маркера и устойчивости к возбудителю 
рака картофеля (Gebhardt et al., 2006; Антонова и др., 
2016). Однако при анализе выборки образцов культурных 
видов картофеля, представленных диплоидными и тетра­
плоидными местными южноамериканскими сортами, 
какая­либо связь между устойчивостью и наличием дан­
ного маркера гена Sen1 не выявлена (Khiutti et al., 2012). 
Авторы предположили возможное наличие у культурных 
видов других, отличных от Sen1, генов устойчивости к 
возбудителю рака картофеля и/или рекомбинации между 
геном Sen1 и маркером NL251400 (Khiutti et al., 2012).

По результатам анализа расщепляющихся популя­
ций были разработаны новые маркеры гена Sen1, в том 
числе SSR­маркер Sti046 и три SNP­маркера в локусах 
St_At5g16710, GP125 и GP259 (Ballvora et al., 2011). 
Однако при апробации маркера Sti046 на выборке из 

113 сортов преимущественно российской селекции не 
вы явлено связи между аллельным составом SSR­локуса 
Sti046 и устойчивостью сортов к патотипу 1 возбудителя 
рака картофеля (Антонова и др., 2016).

Помимо гена Sen1 идентифицированы другие гены, 
детерминирующие устойчивость к различным патотипам 
S. endobioticum, отличным от патотипа 1. Так, ген Sen18­IX 
(локализован на хромосоме IX) определяет устойчивость 
к патотипу 18, ген Sen2/6/18­I (хромосома I) – к патоти­
пам 2, 6 и 18. По данным (Ballvora et al., 2011), признаки 
устойчивости растений к патотипам 2, 6 и 18 коррелируют 
друг с другом, но наследуются независимо от признака 
устойчивости к патотипу 1. Для диагностирования указан­
ных выше генов были разработаны SSR­маркер STM2030, 
а также различные SNP­маркеры в локусах GP192, GP124, 
GP194 и SC176 (Ballvora et al., 2011).

Дальнейшие исследования генетического контроля 
устойчивости к возбудителю рака картофеля проводи­
лись с использованием современных подходов микро­
чипирования и пиросеквенирования. Для нескольких 
расщепляющихся популяций была изучена совместная 
сегрегация признака устойчивости к S. endobioticum (па­
тотипы 1, 2, 6 и 18) и 8 303 SNP­маркеров. Родительские 
линии и контрастные по устойчивости к возбудителю 
рака гибриды F1 были генотипированы с использованием 
SNP­микрочипа 8.3k SolCAP (Hamilton et al., 2011), в ре­
зультате отобраны точечные мутации, ассоциированные 
с наличием устойчивости (Obidiegwu et al., 2014). Эти же 
популяции были проанализированы с использованием 
193 микросателлитных маркеров. Для каждой популяции 
были выделены SNP­ и SSR­маркеры, ассоциированные 
с устойчивостью к S. endobioticum. Оказалось, что для 
разных популяций результаты картирования не совпадают. 
Например, по результатам анализа популяций BNA1 и 
SaKa1 на хромосоме I был картирован локус, детермини­
рующий устойчивость к патотипам 2, 6 и 18, в то время 
как по данным анализа популяции BNA2 этот же локус 
определял устойчивость только к патопипу 1. Авторы сде­
лали вывод о наличии в идентифицированном ими локусе 
множественных аллелей генов устойчивости (Obidiegwu 
et al., 2014). Одновременно были выявлены определенные 
сочетания аллелей, с высокой вероятностью определяю­
щие устойчивость к S. endobioticum, однако ни один из 
аллелей не ассоциировался с ракоустойчивостью. Более 
того, при апробации предложенных маркеров на выборке 
устойчивых и поражаемых S. endobioticum сортов кор­
реляция между присутствием маркера и устойчивостью 
не была обнаружена (Obidiegwu et al., 2014). Эти данные 
указывают на необходимость дальнейших исследований, 
направленных на разработку маркеров устойчивости к 
различным патотипам возбудителя рака картофеля.

На сегодняшний день в практически ориентированных 
исследованиях наиболее используемым остается маркер 
NL251400. Этот маркер выявлен почти у всех изученных в 
молекулярном скрининге ракоустойчивых отечественных 
сортов (Лукша и др., 2012; Бирюкова и др., 2015; Антоно­
ва и др., 2016). Отметим, что доминантный аллель гена 
Sen1 полностью блокирует развитие и репродукционные 
способности S. endobioticum (патотип 1) (Lellbach, Effmert, 
1990).
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Золотистая картофельная нематода. В настоящее 
время идентифицирован целый ряд генов и QTLs, кон­
тролирующих устойчивость к различным патотипам 
G. rostochiensis и G. pallida (Gebhardt, 2013; Ramakrishnan 
et al., 2015). Однако только четыре из них – H1, GroVI, Gro1 
и Gpa2 – обеспечивают эффективную защиту растений от 
наиболее распространенных патотипов цистообразующих 
нематод; остальные гены и QTLs определяют частичную 
устойчивость. Согласно литературным данным, доми­
нантный аллель гена Н1 интрогрес сирован в селекцион­
ные сорта от единичных нематодоустойчивых об разцов 
S. tuberosum ssp. andigenum и S. vernei (Toxopeus, Huijsman, 
1953), а ген Gro1­4 – от образцов S. spegazzinii (Barone 
et al., 1990). Поскольку гены устойчивости к нематодам 
активно вовлекаются в селекционные программы, пробле­
ма разработки надежных молекулярных маркеров для их 
идентификации не теряет своей актуальности уже более 
двух десятилетий.

Ген H1, детерминирующий устойчивость к патотипам 
Ro1 и Ro4 G. rostochiensis, локализован на хромосоме V, 
при этом было установлено его тесное сцепление с марке­
рами: CP113 (1 cM) (Gebhardt et al., 1993; Niewöhner et al., 
1995), 239E4left/AluI (0.8 cM) (Bakker et al., 2004) и CD78 
(2.7 cM) (Pineda et al., 1993). Маркер CP113 позднее был 
использован для отбора BAC­клонов при клонировании 
локуса Н1 (Finkers­Tomczak et al., 2011).

Не все сцепленные с геном Н1 маркеры оказались 
оди наково эффективны при проведении молекулярного 
скрининга. Так, маркер CP113 амплифицируется как у 
устойчивых, так и у поражаемых сортов (Milczarek et al., 
2011). Маркер 239E4left /AluI у поражаемых сортов вы­
явлен не был, однако у устойчивых сортов он встречается 
гораздо реже остальных маркеров гена H1, используемых 
в маркер­вспомогательной селекции (marker assisted selec­
tion – MAS) (Milczarek et al., 2011; Антонова и др., 2016).

Наиболее часто в MAS на устойчивость к G. rostochien­
sis используется SCAR­маркер TG689 гена Н1, генерирую­
щий у устойчивых генотипов диагностический фрагмент 
141 п. о. (Milczarek et al., 2011). Этот маркер часто при­
меняется в зарубежных и отечественных исследованиях 
(Бирюкова и др., 2008, 2015; Galek et al., 2011; Milczarek 
et al., 2011, 2014; Shultz et al., 2012; Lopez­Pardo et al., 
2013; Кузьминова и др., 2015; Антонова и др., 2016). 
При этом ряд авторов (Milczarek et al., 2011; Shultz et al., 
2012; Limantseva et al., 2014) отмечали недостаточную 
связь между наличием данного маркера и устойчиво­
стью, определенной фитопатологическими методами, в 
частности наличие некоторого числа ложнопозитивных 
результатов. Группа японских исследователей разработала 
маркеры N146 и N195, тесно сцепленные с локусом Н1 
(частота рекомбинации 0.109 и 0.207 % соответственно), 
и продемонстрировала эффективность их использования 
при скрининге японских сортов и селекционных клонов 
(Takeuchi et al., 2008; Asano et al., 2012). По результатам 
анализа последовательности локуса Н1 был предложен 
маркер 57R, локализованный внутри области «341 k. b.», 
которую авторы считали определяющей в детерминации 
признака устойчивости к нематоде (Finkers­Tomczak et 
al., 2011). При апробации маркера 57R было показано, что 
его ассоциация с устойчивостью тестируемых генотипов 

к нематоде более тесная по сравнению с TG689 (Shultz et 
al., 2012; Milczarek et al., 2014). В настоящее время маркер 
57R активно используется в молекулярном скрининге 
(Milczarek et al., 2014), в том числе в отечественных ис­
следованиях (Бирюкова и др., 2015; Антонова и др., 2016).

Другим геном, имеющим большое практическое зна­
чение для селекции на устойчивость к G. rostochiensis, 
является Gro1­4, интрогрессированный от дикого вида 
S. spegazzinii (Barone et al., 1990). Ген Gro1­4 входит в 
состав локуса Gro1, картированного на хромосоме VII 
(Barone et al., 1990; Paal et al., 2004), содержащего также 
несколько псевдогенов. Отметим, что кодируемый геном 
Gro1­4 белок относится к классу TIR­NB­LRR (Paal et 
al., 2004), в то время как белки остальных секвенирован­
ных генов устойчивости к цистообразующим нематодам 
(Gpa2 и H1) не имеют TIR домена (van der Vossen et al., 
2000; Finkers­Tomczak et al., 2011). Не исключено, что 
механизмы взаимодействия с патогеном в случае Gro1­4 
отличаются от других генов, что повышает его селекци­
онную ценность.

Для идентификации гена Gro1­4 был разработан одно­
именный внутригенный SCAR­маркер Gro1­4 (Gebhardt 
et al., 2006), амплифицирущий у устойчивых генотипов 
фрагмент 602 п. о. Маркер был широко использован в 
MAS (Бирюкова и др., 2008; Milczarek et al., 2011; Лукша 
и др., 2012; Кузьминова и др., 2015; Антонова и др., 2016) 
и показал хорошую корреляцию с наличием устойчивости 
к ЗКН. В то же время встречаемость у устойчивых к ЗКН 
генотипов маркерных фрагментов гена Gro1­4 во всех 
исследованиях была значительно ниже, чем маркеров 
гена Н1 (Milczarek et al., 2011; Milczarek, 2012; Антонова 
и др., 2016), а у изученного японского сортимента маркер 
Gro1­4 полностью отсутствовал (Asano et al., 2012).

Необходимо отметить, что в первых работах по изуче­
нию локуса Gro1 отмечалось, что данный локус определя­
ет устойчивость ко всем пяти патотипам G. rostochiensis, 
в то время как ген Gro1­4 – устойчивость только к пато­
типу Ro1 (Paal et al., 2004). Однако в дальнейшем при 
проведении молекулярного скрининга диагностический 
фрагмент Gro1­4602 был обнаружен у сортов Fox, Hilda 
и Ute, устойчивых одновременно к четырем патотипам 
ЗКН; при этом маркеры других генов устойчивости у 
этих сортов отсутствовали (Milczarek et al., 2011). Можно 
предположить, что разработанные в (Gebhardt et al., 2006) 
праймеры наряду с последовательностью гена Gro1­  4 
амплифицируют еще какой­то ген из семейства Gro1.

Относительно недавно путем выравнивания после­
довательностей генов семейства Gro1 (Gro1­1, Gro1­2, 
Gro1­3, Gro1­5, Gro1­6, Gro1­8, Gro1­10, Gro1­11, Gro1­12 
и Gro1­ 14) был разработан дополнительный, более спе­
цифичный маркер Gro1­4­1 (Asano et al., 2012).

Бледная картофельная нематода. «Главным» геном, 
обеспечивающим у селекционных сортов устойчивость 
к бледной картофельной нематоде (патотипы Pa2 и Pa3), 
является ген Gpa2, картированный на хромосоме XII в 
непосредственной близости (0.8 cM) от маркера GP34 
(van der Voort et al., 1997; van der Vossen et al., 2000). Ген 
Gpa2 локализован в составе общего кластера вместе с 
генами устойчивости к другим патогенам, в частности 
геном Rx, детерминирующим устойчивость к вирусу Х 
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Устойчивость картофеля 
к карантинным болезням

картофеля. Первичные последовательности генов Rx и 
Gpa2 также сходны – гомология аминокислотных после­
довательностей достигает 88 %. Оба гена кодируют белки, 
относящиеся к классу СС­NBS­LRR (van der Vossen et al.,  
2000).

Для детекции генотипов с геном Gpa2 первоначально 
использовали тесно сцепленные с ним CAPS­маркеры – 
77R / HaeIII750 и GP34/ TaqI495. Была показана хорошая 
связь маркерных фрагментов с устойчивостью к G. pal­
lida, ложноположительные ответы (амплификация у вос­
приимчивых генотипов) в пределах изученной выборки 
отсутствовали (Milczarek et al., 2011). Однако более пер­
с пективными представляются внутригенные маркеры 
Gpa2­1 и Gpa2­2, разработанные на основе выравнивания 
последовательностей гена Gpa2 и его гомологов RGC1, 
RGC3, PSH­RGH6, PHS­RGH7 и др. (Asano et al., 2012). 
Эти маркеры начинают применять и в отечественной 
практике, что позволяет проводить упреждающий отбор 
устойчивых форм к карантинному объекту G. pallida, 
который в настоящее время отсутствует на территории 
РФ (Бирюкова и др., 2015, 2016).

Известны также маркеры некоторых других генов и 
QTLs устойчивости к нематоде. В частности, разработан 
ряд маркеров гена Grp1, контролирующего одновремен­
но устойчивость к обоим патогенам – G. rostochiensis и 
G. pallida: CAPS­маркер TG432/ RsaI (Finkers­Tomczak 
et al., 2009), SNP­маркер HC (Sattarzadeh et al., 2006) и 
SCAR­маркер SPUD1636 (Bryan et al., 2002). Из них наи­
большую диагностическую ценность имеет маркер HC, 
демонстрирующий 96 % корреляцию (Sattarzadeh et al., 
2006) между наличием диагностического аллеля и устой­
чивостью тестируемых генотипов.

Современные тенденции применения ДНК­маркеров 
в практической селекции связаны с разработкой мульти­
плексных систем, позволяющих одновременно выявлять 
аллельный состав нескольких генов устойчивости, в 
том числе к разным патогенам, у тестируемых образцов 
картофеля. Такой подход не только во много раз увеличи­
вает результативность MAS, но и повышает надежность 
тестирования, поскольку в число амплифицируемых 
фрагментов обычно входит контрольный ПЦР­продукт, 
присутствующий у всех образцов. Это сводит к минимуму 
ложноотрицательные результаты. Наиболее интересны 
системы, предложенные японскими исследователями. 
Первая (Mori et al., 2011) предназначена для выявления 
маркеров ряда R­генов, определяющих устойчивость к 
основным патогенам картофеля: вирусам Х и Y картофеля 
(маркеры PVX и Ry186 соответственно), к ЗКН (маркер 
N146) и расе 1 Phytophthora infestans (Mont.) de Bary 
(маркер R1). Вторая система (Asano et al., 2012) включа­
ет маркеры N146, N195, Gpa2­2 и Gro1­4­1 и позволяет 
одновременно проводить скрининг на присутствие всех 
основных генов устойчивости к цистообразующим не­
матодам. В качестве контроля эффективности ПЦР в 
обеих системах проводится амплификация с праймерами 
GBSS1. Мультиплексные системы с успехом исполь­
зуются и в исследованиях российского селекционного 
материала (Бирюкова и др., 2016).

Мультиплексные системы могут быть адаптированы 
для капиллярного электрофореза с применением авто­

матизированных систем выделения ДНК и постановки 
реакции, что сводит к минимуму ошибки, обусловленные 
человеческим фактором.

Адаптация возбудителей карантинных 
болезней картофеля к устойчивым сортам
«Главные» гены устойчивости к G. rostochiensis, обеспе­
чивающие реакцию сверхчувствительности (HR), широко 
используются селекционерами при создании устойчи­
вых сортов. Например, доминантный аллель гена H1 
S. tuberosum spp. andigenum детерминирует устойчивость к 
патотипам Ro1 и Ro4 G. rostochiensis (Bakker et al., 2004). 
Феномен HR описывается как инкапсуляция питательной 
клетки растения, в которую внедрилась личинка нематоды, 
слоем некротических клеток с последующей дегенерацией 
питающего синтиция в течение недели (Rice et al., 1985). 
Большинство известных QTL локусов устойчивости к 
цистообразующим нематодам детерминируют частичную 
устойчивость к одному или более патотипам (Kreike et al., 
1993, 1996; Caromel et al., 2005).

Взаимодействие QTLs и соответствующих им минор­
ных генов вирулентности проявляется в снижении фитно­
сти (жизнеспособности) паразита. В отличие от HR, этот 
тип устойчивости основан на снижении репродуктивной 
способности нематод и называется не некрогенным (Dale, 
Phillips, 1985).

Известна частичная устойчивость сортов и гибридов 
картофеля к обоим видам цистообразующих нематод; 
более детально она исследована у G. pallida, при взаи­
модействии с генотипами, происходящими от S. vernei 
(Stone, 1985). Эта устойчивость описывается как длитель­
ная олиго­ или полигенная, однако часто преодолевается 
нематодами. Для изучения длительности устойчивости 
проводился отбор популяций G. pallida на устойчивых 
ex vernei гибридах картофеля (Parlevliet, Zadoks, 1977). 
Показано, что значительное увеличение вирулентности 
популяции могло произойти за 6 генераций патогена. 
В другом исследовании отбор вирулентных изолятов в 
популяции G. pallida к устойчивым образцам диких видов 
картофеля – S. vernei, S. multidissectum, S. sanctae­rosae 
и S. tuberosum ssp. andigenum произошел в результате 
последовательного перезаражения образцов в течение 
11 генераций патогена (Turner, Fleming, 2002). В работе 
(Whitehead, 1991) показано, что отбор вирулентных по­
пуляций G. pallida происходит в течение одного года 
культивирования на растениях устойчивых сортов Glenna 
или Morag, в родословных которых участвовал S. vernei.

Опыты по экспериментальной эволюции, т. е. культиви­
рованию с последующим отбором популяции G. palli da на 
устойчивых сортах картофеля с разной генетиче ской ос­
новой в течение 8 генераций, показали, что длительность 
сохранения устойчивости у разных генотипов картофеля 
зависит не только от наличия конкретных генов устойчи­
вости, но и от генетического фона (Fournet et al., 2013).

Различные фенотипические эффекты взаимодействия 
слабоустойчивых к патотипу Ro1 G. rostochiensis клонов 
межвидовых гибридов культурного картофеля, созданных 
на основе многоэтапных скрещиваний с дикими видами 
S. incamayoense, S. alandiae, S. doddsii, S. cardiophyllum, 
S. hondelmannii, в результате пассирования популяции 
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нематод на одном генотипе растения описаны в работе 
(Мироненко и др., 2013).

Результаты взаимодействия патогена и хозяина фе­
нотипически выражаются в увеличении агрессивности 
отселектированных особей патогена. Количественные 
аспекты взаимодействия грибов и оомицетов с растени­
ями, характеризующие эрозию частичной устойчивости 
растения­хозяина и увеличение агрессивности патогена, 
отражены в обзорах (Pariaud et al., 2009; Mundt, 2014). 
В работе (Delmas et al., 2016) изучено влияние частичной 
устойчивости хозяина на фенотипические признаки, 
особенно на агрессивность, возбудителя милдью (Plas­
mopara viticola) винограда. Показано, что изоляты этого 
патогена, выделенные из устойчивых хозяев, были более 
агрессивны (имели более короткий латентный период и 
более интенсивное спорообразование) по сравнению с 
изолятами, выделенными из восприимчивых образцов. 
Нами проведен анализ генетической изменчивости попу­
ляций S. endobioticum с использованием ДНК­маркеров 
и показано, что, несмотря на отсутствие различий виру­
лентности к набору сортов­дифференциаторов, образцы 
популяций из Московской области, Белоруссии и Украи­
ны различались по агрессивности к шести восприимчи­
вым сортам картофеля и имели существенные различия 
по генотипическому составу (Мироненко и др., 2009).

Результаты генотипирования исходной и отселек­
тированных на слабоустойчивых гибридных клонах 
популяций G. rostochiensis подтвердили гипотезу адап­
тивного отбора вирулентных особей G. rostochiensis по 
механизму «буты лочного горлышка» (bottleneck) (Ми­
роненко и др., 2015). Ранее такой механизм отбора был 
описан для бледной нематоды G. pallida (Whitehead, 1991; 
Turner, Fleming, 2002). При этом использовали методо­
логический подход, основанный на концепции сходства 
генных пулов (gene­pool similarity concept) (Bakker et al., 
1993), широко применяемый в популяционных исследо­
ваниях цистообразующих нематод. Подобный принцип 
анализа был предложен для генотипирования популяций 
G. rostochiensis методом сек венирования (genotyping­by­
sequencing) (Mimee et al., 2015).

Полученные результаты позволяют утверждать, что 
возделывание в производстве слабо повреждаемых не­
матодой сортов может стимулировать адаптационную 
изменчивость возбудителя глободероза картофеля и 
приводить к отбору вирулентных патотипов в течение 
2–3 генераций патогена (Мироненко и др., 2015).

Адаптивная эволюция нематоды в процессе преодо­
ления устойчивости хозяина стала предметом активных 
исследований с использованием новейших достижений 
популяционной геномики. Результаты полногеномного 
секвенирования G. rostochiensis (Eves­van den Akker et al., 
2016) показали, что у нее, как у других эукариотических 
фитопатогенов, например Phytophthora infestans (Raf­
faele, Kamoun, 2012), гены­эффекторы не случайным об­
разом распределены в геноме паразита, а локализованы в 
особых районах генома. Таким образом, на G. rostochiensis 
в полной мере распространяется модель «двухскоростно­
го генома», объясняющая быструю эволюцию фитопато­
генов и преодоление ими генов устойчивости растений­ 
хозяев.

Предложенная модель основана на новых данных, 
полученных в результате расшифровки геномов фила­
ментозных патогенов (оомицетов и мицелиальных гри­
бов). Было показано, что гены, кодирующие эффекторы 
грибов, ассоциированы с повторяющимися последова­
тельностями ДНК (Dong et al., 2015). Существует теория, 
что гены, расположенные в районах, богатых повторами, 
эволюционируют быстрее. Таким образом, в геноме фи­
топатогенов гены, кодирующие признаки вирулентности 
и патогенности, эволюционируют быстрее остальных 
генов, что способствует быстрой изменчивости и адап­
тации патогенов к новым условиям.

Для патосистемы картофель – Synchytrium endobioti­
cum изучена возможность адаптации возбудителя рака 
кар тофеля к двум слабоустойчивым (балл 3.5–4) образ­
цам – S. tuberosum ssp. andigenum к­1741 и к­12892. Экс­
периментальные данные подтверждают гипотезу, что для 
среднеустойчивых образцов картофеля с определенным 
уровнем неспецифической устойчивости к возбудителю 
рака S. endobioticum, выражающейся в снижении про­
дуктивности паразита, создается опасность адаптации 
паразита. В связи с жесткими карантинными ограниче­
ниями, включающими запрет выращивания картофеля 
в зарегистрированных очагах, адаптационные процессы 
в популяции паразита вряд ли возможны. По­видимому, 
этим объясняется распространение на территории Рос­
сии только одной расы 1 возбудителя рака (Мироненко 
и др., 2009).

Таким образом, в связи с широким распространением 
и высокой вредоносностью в РФ карантинных болезней 
картофеля, таких как рак и ЗКН, и отсутствием химиче­
ских средств борьбы основным способом защиты явля­
ется возделывание устойчивых сортов картофеля. Для 
практической селекции устойчивых сортов необходимы 
сведения о патотипном составе возбудителей, эффектив­
ных методах определения устойчивости, генетическом 
разнообразии устойчивости картофеля к этим патогенам. 
При выборе источников устойчивости для селекции 
следует учитывать возможность адаптации патогенов к 
слабоустойчивым сортам.
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