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ÂÈÐÓÑÛ ÊÀÐÒÎÔÅËß

Êàðòîôåëü çàíèìàåò ÷åòâåðòîå ìåñòî â ìèðå ñðåäè ïðîäîâîëüñòâåííûõ êóëüòóð è ÿâëÿåò-
ñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ïðîäóêòîâ ïèòàíèÿ â íàøåé ñòðàíå. Âèðóñíûå çàáîëåâàíèÿ ïðèâîäÿò
ê çíà÷èòåëüíûì ïîòåðÿì óðîæàÿ êàðòîôåëÿ. Èçâåñòíî áîëåå 30 ïîðàæàþùèõ åãî âèðóñîâ,
èç íèõ ïîâñåìåñòíî â ìèðå ðàñïðîñòðàíåíû: âèðóñ ñêðó÷èâàíèÿ ëèñòüåâ êàðòîôåëÿ (ÂÑËÊ),
âèðóñ êàðòîôåëÿ Y (YBK), âèðóñ êàðòîôåëÿ Õ (ÕÂÊ) è âèðóñ êàðòîôåëÿ À (ÀÂÊ) [55, 97].
Îñòàëüíûå – èìåþò ëîêàëüíîå ðàñïðîñòðàíåíèå. Íàèáîëåå âðåäîíîñíû â ìèðîâîì ìàñøòà-
áå YBK è ÂÑËÊ, èç-çà êîòîðûõ ïîòåðè óðîæàÿ âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ äîñòèãàþò 80 % [97].
Ïî äàííûì Ð. Êîéìà è Õ. Ëàïüåððå, åæåãîäíûé óùåðá óðîæàÿ, âûçâàííîãî ÂÑËÊ, ñîñòàâëÿ-
åò 20 ìëí ò [59]. Íà òåððèòîðèè Ðîññèéñêîé Ôåäåðàöèè è äðóãèõ ñòðàí ÑÍÃ íàèáîëåå ÷àñòî
èäåíòèôèöèðóþò âèðóñû Y, Õ, ÂÑËÊ, S, M, ðåæå âñòðå÷àþòñÿ F è A. Ðàñïðîñòðàíåíèå è
âðåäîíîñíîñòü ðàçëè÷íûõ âèðóñîâ îïðåäåëÿþò â ñèñòåìå âçàèìîäåéñòâèÿ ïàòîãåíà, ðàñòå-
íèÿ-õîçÿèíà è óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Òàê, íà Äàëüíåì Âîñòîêå ÂÑËÊ ñíèæàë óðî-
æàéíîñòü êàðòîôåëÿ â 3–5 ðàç [10]. Â Áåëîðóññèè ïðè ïîðàæåíèè âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ
âèðóñàìè Y, Õ, Ì ñíèæåíèå óðîæàÿ äîñòèãàëî 68, 34 è 25 %, ñîîòâåòñòâåííî [1].

Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ òðàíñìèññèþ âèðóñîâ â ðàñòåíèÿ êàðòîôåëÿ ìîãóò îñóùå-
ñòâëÿòü íàñåêîìûå-ïåðåíîñ÷èêè (òëè, áåëîêðûëêè, öèêàäêè) è íåìàòîäû. Íåêîòîðûå âè-
ðóñû (ÕÂÊ è ÂÒÌ) ïåðåäàþòñÿ òîëüêî êîíòàêòíûì ïóòåì. Òàêæå èçâåñòíû ñëó÷àè ïåðå-
íîñà âèðóñîâ ïûëüöîé è ÷åðåç ñåìåíà (òàáë. 1).

Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî èçâåñòíûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèðóñîâ êàðòîôåëÿ èìåþò
ãåíîì, ïðåäñòàâëåííûé îäíîíèòåâîé (ss) ÐÍÊ, ïëþñ-ïîëÿðíîñòè. Èç âèðóñîâ, èíôèöèðó-
þùèõ êàðòîôåëü, òîëüêî äâà ÿâëÿþòñÿ ÄÍÊ (ss)-ñîäåðæàùèìè (ñì. òàáë.1).

ÒÈÏÛ ÓÑÒÎÉ×ÈÂÎÑÒÈ ÐÀÑÒÅÍÈÉ ÊÀÐÒÎÔÅËß Ê ÂÈÐÓÑÀÌ

Ðàçëè÷èÿ â òåðìèíîëîãèè, êðèòåðèÿõ è îáîçíà÷åíèÿõ ðàçëè÷íûõ òèïîâ óñòîé÷èâîñòè ê
âèðóñàì [2, 78, 84–86, 93, 97] îáúÿñíÿþòñÿ îãðîìíûì ðàçíîîáðàçèåì âèäîâ è ñîðòîâ êàð-
òîôåëÿ, îáóñëîâëèâàþùèì øèðîêèé äèàïàçîí ðåàêöèé ðàñòåíèé íà âèðóñíûå èíôåêöèè,
íàëè÷èåì áîëüøîãî ÷èñëà øòàììîâ âèðóñîâ, à òàêæå âëèÿíèåì óñëîâèé ñðåäû íà ýêñï-
ðåññèþ ðàçíûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè.

86. Valkonen J., Brigneti G., Salazar L., Pehu E., Gibson R. Interactions of the Solanum subsp. of the Etube-
rosa group and nine potato-infecting viruses and viroid// Ann. Appl. Biol. 1992. V. 20. P. 301–313.

87. Valkonen J., Brigneti G., Pehu E. Resistance to Myzus persicae (Suls.) in wild potatoes of the series Etube-
rosa// Acta Agric. Scand. 1992. V. 42. P. 118–127.

88. Waara S., Glimelius Ê. The potential of somatic hybridization in crop breeding// Euphytica. 1995. V. 85.
P. 217–233.

89. Wenzel G., Schieder O., Przewzny T., Sopory S., Melchers G. Comparison of single-cell-culture-derived
Solanum tuberosum L. plants and a model for their application in breeding programs// Theor. Appl. Gen.
1979. V. 55. P. 49–55.

90. Zelcer A., Aviv D., Galun E. Interspecific transfer of cytoplasmic male-sterility by fusion between proto-
plasts of normal Nicotiana sylvestris and X-ray irradiated protoplasts of male-sterile N. tabacum// Z.
Pflanzenphysiol. 1978. Bd 90. S. 397–407.

* Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå ãðàíòà CRDF-Ìèíîáðàçîâàíèÿ ÐÔ ST-012-0.
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Ñëó÷àè, êîãäà ðàñòåíèå íå ÿâëÿåòñÿ õîçÿèíîì äëÿ äàííîãî âèäà ïàòîãåíà, Í. È. Âà-
âèëîâ íàçûâàë âèäîâûì èììóíèòåòîì. Ïîçæå òàêóþ óñòîé÷èâîñòü ñòàëè íàçûâàòü
íåñïåöèôè÷åñêîé, èëè íåõîçÿéñêîé óñòîé÷èâîñòüþ (nonhost resistance) ðàñòåíèé ê ïà-
òîãåíàì. Ïðèìåíèòåëüíî ê âèðóñíûì èíôåêöèÿì óñòîé÷èâîñòüþ äàííîãî òèïà îáëà-
äàþò òå ðàñòåíèÿ, â êîòîðûõ âèðóñ íåñïîñîáåí ðàçìíîæàòüñÿ. Òàêèì îáðàçîì, èììó-
íèòåò ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê àáñîëþòíóþ íåâîñïðèèì÷èâîñòü ðàñòåíèé ê âèðóñíîé
èíôåêöèè [29]. Êîãäà â ïðîöåññå ñîâìåñòíîé ýâîëþöèè îïðåäåëåííûé âèä ðàñòåíèé
ñòàíîâèòñÿ âîñïðèèì÷èâûì äëÿ îïðåäåëåííîãî âèäà ïàòîãåíà, òîãäà äàííûé ïàòîãåí
ñòàíîâèòñÿ äëÿ ðàñòåíèÿ ñïåöèôè÷åñêèì. Âîçíèêíîâåíèå óñòîé÷èâûõ ãåíîòèïîâ ó âèäà-
õîçÿèíà îòíîñÿò ê ñïåöèôè÷åñêîé, «õîçÿéñêîé» óñòîé÷èâîñòè (host resistance). Â íà-
ñòîÿùåå âðåìÿ ðàçëè÷àþò ñëåäóþùèå òèïû ñïåöèôè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé
êàðòîôåëÿ ê âèðóñàì.

1. Êðàéíÿÿ óñòîé÷èâîñòü (ER = extreme resistance). Ó ðàñòåíèé, îáëàäàþùèõ òàêèì
òèïîì óñòîé÷èâîñòè, ðåïëèêàöèÿ âèðóñíîãî ãåíîìà, èëè ïåðåìåùåíèå âèðóñîâ èç èíôè-
öèðîâàííûõ êëåòîê â íåçàðàæåííûå, ïîäàâëÿåòñÿ íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ èíôåêöèè,
ïðè÷åì â íîðìå äàííûé òèï óñòîé÷èâîñòè íå ñâÿçàí ñ ãèáåëüþ êëåòîê ðàñòåíèé. Ïîýòîìó
ER ïðîÿâëÿåòñÿ è â êóëüòóðå èçîëèðîâàííûõ ïðîòîïëàñòîâ. Ðàñòåíèÿ ñ êðàéíåé óñòîé÷è-
âîñòüþ íå ïðîÿâëÿþò íèêàêèõ ñèìïòîìîâ ïîñëå âèðóñíîé èíîêóëÿöèè ëèáî èíîãäà íà èõ
ëèñòüÿõ è/èëè ñòåáëÿõ îáðàçóþòñÿ îãðàíè÷åííûå íåêðîçû â âèäå òî÷å÷íûõ ïîðàæåíèé.
Äàííûé òèï óñòîé÷èâîñòè îáóñëîâëèâàåò ïðåäåëüíî íèçêèé òèòð âèðóñà â èíôèöèðîâàí-
íûõ ðàñòåíèÿõ, êîòîðûé íåëüçÿ âûÿâèòü îáùåïðèíÿòûìè ìåòîäàìè (ELISA) äàæå ïîñëå
èíîêóëÿöèè ïðèâèâêîé. ER îáóñëîâëèâàåò óñòîé÷èâîñòü ê ðàçíûì øòàììàì îäíîãî âèðó-
ñà, à â ðÿäå ñëó÷àåâ è ê íåñêîëüêèì âèðóñàì îäíîé ãðóïïû [84–86, 97].

2. Óñòîé÷èâîñòü íà îñíîâå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (HR = hypersensitive
resistance) âûðàæàåòñÿ â ãèáåëè êëåòîê â ìåñòå êîíòàêòà ñ âèðóñîì, ÷òî ïðèâîäèò ê ëîêà-
ëèçàöèè èíôåêöèè è ïðåäîòâðàùåíèþ ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèðóñîâ ïî ðàñòåíèþ. HR ïðîÿâ-
ëÿåòñÿ â âèäå ëîêàëüíûõ íåêðîçîâ â ìåñòàõ ïðîíèêíîâåíèÿ âèðóñà èëè, íàïðîòèâ, â âèäå
ñèñòåìíûõ íåêðîçîâ íà ðàñòåíèè. Òàêîé òèï óñòîé÷èâîñòè â êóëüòóðå èçîëèðîâàííûõ ïðî-
òîïëàñòîâ íå ïðîÿâëÿåòñÿ [84–86, 97].

3. Óñòîé÷èâîñòü ê èíôèöèðîâàíèþ, èëè ïîëåâàÿ óñòîé÷èâîñòü, îáóñëîâëèâàåò íèç-
êóþ âåðîÿòíîñòü èíôèöèðîâàíèÿ ðàñòåíèé âèðóñàìè â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû.
Ïîëåâàÿ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñíîé èíôåêöèè ñâÿçàíà ñ íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñòâèåì
ðàñòåíèé íà íàñåêîìûõ èëè ñ óñòîé÷èâîñòüþ ðàñòåíèé ê âåêòîðíîìó ïåðåíîñó (íàïðè-
ìåð, ñ óñòîé÷èâîñòüþ ê òëÿì), îáóñëîâëåííîé íåïðåäïî÷èòàåìîñòüþ ðàñòåíèé íàñåêî-
ìûìè [84, 85, 96, 97].

4. Óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñíîé àêêóìóëÿöèè, ïðè êîòîðîé â èíôèöèðîâàííîì ðàñòåíèè
ñîõðàíÿåòñÿ îòíîñèòåëüíî íèçêàÿ êîíöåíòðàöèÿ âèðóñíûõ ÷àñòèö [84, 85].

5. Óñòîé÷èâîñòü ê ðàñïðîñòðàíåíèþ âèðóñîâ îáóñëîâëåíà îãðàíè÷åíèåì èõ òðàíñïîð-
òà ïî ðàñòåíèþ. HR ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îäèí èç âàðèàíòîâ óñòîé÷èâîñòè ê ïåðåäâè-
æåíèþ âèðóñîâ ïî ðàñòåíèþ [84, 85].

6. Òîëåðàíòíîñòü (âûíîñëèâîñòü) ðàññìàòðèâàþò êàê óñòîé÷èâîñòü ê ðàçâèòèþ âèðóñ-
íûõ áîëåçíåé. Â ýòîì ñëó÷àå èíôèöèðîâàííûå ðàñòåíèÿ, èìåþùèå îòíîñèòåëüíî âûñî-
êèé âèðóñíûé òèòð, íå ïðîÿâëÿþò âèäèìûõ ñèìïòîìîâ èíôåêöèè [84–86, 97]. Òîëåðàíò-
íûå ðàñòåíèÿ ïðåäñòàâëÿþò îïàñíîñòü äëÿ âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ êàðòîôåëÿ êàê ñêðûòûé
èñòî÷íèê ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèðóñíûõ áîëåçíåé.

 7. Óñòîé÷èâîñòü òðàíñãåííûõ ôîðì ê âèðóñàì ðÿä àâòîðîâ ðàññìàòðèâàåò êàê îò-
äåëüíûé òèï âèðóñîóñòîé÷èâîñòè [86]. Ïîäðîáíåå ýòîò òèï óñòîé÷èâîñòè áóäåò ðàññìîò-
ðåí äàëåå.



647

ÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÉ ÊÎÍÒÐÎËÜ ÓÑÒÎÉ×ÈÂÎÑÒÈ ÐÀÑÒÅÍÈÉ
Ê ÂÈÐÓÑÍÛÌ ÇÀÁÎËÅÂÀÍÈßÌ, ÊÀÐÒÈÐÎÂÀÍÈÅ ÃÅÍÎÂ ÓÑÒÎÉ×ÈÂÎÑÒÈ

Íàèáîëåå ïîäðîáíî èçó÷åíà ãåíåòèêà óñòîé÷èâîñòè êàðòîôåëÿ ê âèðóñàì Y, Õ, À, V, Ì,
S è L. Êðàéíÿÿ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñàì êîíòðîëèðóåòñÿ äîìèíàíòíûìè R-ãåíàìè, à óñòîé-
÷èâîñòü ïî òèïó ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè – äîìèíàíòíûìè N-ãåíàìè. Äåéñòâèå R-
ãåíîâ áîëåå ñòàáèëüíî è îáóñëîâëèâàåò óñòîé÷èâîñòü ê íåñêîëüêèì øòàììàì îäíîãî âè-
ðóñà, òîãäà êàê ïðîÿâëåíèå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè çàâèñèò îò óñëîâèé ñðåäû è
ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ðàñòåíèé. Êðîìå òîãî, îáû÷íî äåéñòâèå N-ãåíîâ ñïåöèôè÷-
íî ê îïðåäåëåííîìó øòàììó âèðóñà [84, 97].

Ãåíû óñòîé÷èâîñòè îáîçíà÷àþò òðåìÿ áóêâåííûìè ñèìâîëàìè, îòðàæàþùèìè:
1) êîíòðîëèðóåìûé èìè òèï óñòîé÷èâîñòè; 2) íàçâàíèå âèðóñà; 3) ñîêðàùåííîå ëàòèí-
ñêîå íàçâàíèå âèäà ðîäà Solanum L. – èñòî÷íèêà äàííîãî ãåíà. Òàê, íàïðèìåð, ãåí Rysto,
êîíòðîëèðóþùèé êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê âèðóñó Y, èíòðîãðåññèðîâàí â
ñîðòà êàðòîôåëÿ Solanum tuberosum L. subsp. tuberosum (çäåñü è äàëåå íàçâàíèÿ âèäîâ
óêàçàíû ïî: [47]) îò S. stoloniferum Schlechtd. et Bche., à ãåí Nxchc, êîíòðîëèðóþùèé
óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó Õ ïî òèïó ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, èíòðîäóöèðîâàí îò
S. chacoense Bitt.

Îáà òèïà óñòîé÷èâîñòè (ER è HR) ê âèðóñàì Y, Õ, À, V è S èìåþò ìîíîãåííûé êîíò-
ðîëü è îïðåäåëÿþòñÿ äîìèíàíòíûìè àëëåëÿìè R- è N-ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ñîîòâåòñòâåííî
(òàáë. 2). Èçâåñòíû åäèíè÷íûå ñëó÷àè ðåöåññèâíûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè, íàïðèìåð ãåí stbr,
êîíòðîëèðóþùèé óñòîé÷èâîñòü ê SÂÊ [15]. Ïîêàçàíî òàêæå íàëè÷èå ãåíîâ-ìîäèôèêàòî-
ðîâ óñòîé÷èâîñòè, íàïðèìåð ê M-âèðóñó êàðòîôåëÿ. Êðàéíÿÿ óñòîé÷èâîñòü ê ýòîìó âèðó-
ñó èíòðîãðåññèðîâàíà îò S. gourlayi Hawkes, îñíîâàíà íà âçàèìîäåéñòâèè äâóõ êîìïëå-
ìåíòàðíûõ ãåíîâ Gm è Ma [73] è îáóñëîâëåíà ìåäëåííûì ïåðåìåùåíèåì è íèçêîé
êîíöåíòðàöèåé âèðóñà Ì â èíôèöèðîâàííûõ ðàñòåíèÿõ [35, 100]. Óñòîé÷èâîñòü ê ÌÂÊ ó
S. megistacrolobum Bitt. îñíîâàíà íà ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè è êîíòðîëèðóåòñÿ
äîìèíàíòíîé àëëåëüþ ãåíà Nm [35].

Óñòàíîâëåíî, ÷òî óñòîé÷èâîñòü ê èíôèöèðîâàíèþ âèðóñîì ñêðó÷èâàíèÿ ëèñòüåâ, àêêó-
ìóëÿöèè è ðàñïðîñòðàíåíèþ ÂÑËÊ â ðàñòåíèÿõ êîíòðîëèðóþò ðàçëè÷íûå ãåíåòè÷åñêèå
ñèñòåìû [45, 46]. Äëÿ ðÿäà îáðàçöîâ äèêîðàñòóùèõ âèäîâ êàðòîôåëÿ S. raphanifolium Card.
et Hawk. è S. chacoense ïðîäåìîíñòðèðîâàí îëèãîãåííûé êîíòðîëü óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñó
ÂÑËÊ, êîòîðàÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â íåñïîñîáíîñòè ê àêêóìóëÿöèè ýòîãî âèðóñà â ðàñòåíèÿõ [23,
78]. Â. Ìàð÷åâñêèé ñ ñîàâòîðàìè èçó÷àëè óñòîé÷èâûå ê àêêóìóëÿöèè âèðóñà ÂÑËÊ îáðàç-
öû êàðòîôåëÿ, ñîçäàííûå ñ ó÷àñòèåì S. chacoense. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ó èçó÷åííûõ îáðàç-
öîâ QTL (quantitative trait loci – ëîêóñû êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ) óñòîé÷èâîñòè (ÐLRV1)
îáóñëîâëèâàåò 50–60 % âàðèàöèè ïðèçíàêà [64]. Ïîëèãåííûé êîíòðîëü óñòîé÷èâîñòè ê
ÂÑËÊ óñòàíîâëåí ó îòäåëüíûõ îáðàçöîâ âèäîâ: S. tuberosum L. subsp. andigena (Juz. et
Buk.) Hawkes, S. demissum Lindl., S. phureja Juz. et Buk. è S. acaule Bitt. [86, 97]. Ó ìíîãèõ
ñîðòîâ êàðòîôåëÿ, ñîçäàííûõ ñ ó÷àñòèåì ýòèõ âèäîâ, óñòîé÷èâîñòü ê ÂÑËÊ îáóñëîâëåíà
óñòîé÷èâîñòüþ ê èíôèöèðîâàíèþ è â ðÿäå ñëó÷àåâ – ê îãðàíè÷åííîìó íàêîïëåíèþ âèðóñà
â ðàñòåíèè. Èíîãäà óñòîé÷èâîñòü êàðòîôåëÿ ê ïåðåäâèæåíèþ âèðóñà ÂÑËÊ èç ëèñòüåâ â
êëóáíè ñîïðîâîæäàåòñÿ íåêðîçàìè ôëîýìû [43, 52], õîòÿ òàêóþ ðåàêöèþ íàáëþäàþò íå âî
âñåõ ñëó÷àÿõ ïîäàâëåíèÿ òðàíñïîðòà âèðóñîâ â ðàñòåíèÿõ [17].

Â îòëè÷èå îò ER è ÍR óñòîé÷èâîñòü, ñâÿçàííàÿ ñ îãðàíè÷åíèåì ïåðåäâèæåíèÿ âèðóñîâ â
ðàñòåíèè, ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ ðåöåññèâíûìè àëëåëÿìè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ. Òàê, ðå-
öåññèâíàÿ àëëåëü ãåíà va ó ðàñòåíèé òàáàêà îáåñïå÷èâàåò óñòîé÷èâîñòü äàííîãî òèïà ñðàçó
ê íåñêîëüêèì âèðóñàì ãðóïïû Potyvirus [70], à ðåöåññèâíàÿ àëëåëü ãåíà ra êàðòîôåëÿ êîíò-
ðîëèðóåò óñòîé÷èâîñòü ê ðàñïðîñòðàíåíèþ âèðóñà A â çàðàæåííûõ òêàíÿõ ðàñòåíèé [46].

Ò. À. Ãàâðèëåíêî è äð. Ñîçäàíèå óñòîé÷èâûõ ê âèðóñàì ðàñòåíèé...
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Уñòîйчèâîñòь 

 
Гåí 

(ñèíîíèìû) 
òèп èñòîчíèк 

 
Лîкàëèçàцèÿ 

(õðîìîñîìà, ëîкуñ) 

 
Лèòåðàòуðà 

Rx (Rxadg) ER к XВК S. tuberosum XII (у ñîðòà Cara) [19, 28, 98] 
Rx1(Rx=Rxtub=Rxtbr) ER к XВК S. tuberosum 

subsp. andigena 
XII (у äèпëîèäà Ð18) [38, 67, 75, 78] 

Rx2 (Rxacl) ER к XВК S. acaule V [75, 77] 
RxHB (RxHBscr)* ER к XВК(HB) S. sucrense – [24] 
Nxtbr  (Nx) HR к XВК S. tuberosum – [25, 28] 
Nbtbr (Nb)* HR к XВК « V [28, 33] 
Nxchc HR к XВК S. chacoense – [28] 
Nxphu HR к XВК S. phureja IX, äëèííîå пëåчî 

(у îáðàçцà IvP35) 
[91] 

Ryang ER к YВК 
HR к AВК 

S. tuberosum 
subsp. andigena 

XI, ìåжäу ìàðкåðàìè 
GP 125 è CT182 
(у äèпëîèäà 2x(v-2)7) 

[44, 69] 

Ryhou ER к YВК,  
ER к AВК 

S. hougasii – [28] 

Rysto 
(Ry = R1) 

ER к âèðуñàì: Y, 
А è VВК 

S. stoloniferum 
 

[16, 28, 79] 

Rysto
na 

(R2) 
 

ER к YВК è VВК 
HR к AВК 

« 

– 
 
XI, ìåжäу ìàðкåðàìè 
GP125 è CT182 
(у îáðàçцà I-1039) 

[16, 22, 28, 56] 

Rysto
rna (R3) ER к YВК, 

HR к AВК 
« – 

 [28] 

Ny (Ny’tbr) HR к YВК S. tuberosum – [32, 53, 56] 
Nytbr HR к YВКo « IV, ìåжäу ìàðкåðàìè 

TG 316 è TG 208 
[26] 

Nyadg HR к YВК S. tuberosum 
subsp. andigena 

– [94] 

Nychc HR к YВК è AВК S. chacoense – [28] 
Nydms 
(Ny) 

HR к YВК, 
HR к AВК 

S. demissum – [28] 

Ra (Rasto) ER к AВК S. stoloniferum – [16] 
Raadg/Naadg ER/HR к AВК S. tuberosum 

subsp. andigena 
XI, äèñòàëьíî îò 
Ryang 
íà ðàññòîÿíèè 6,8 ñМ 

[44] 

Nasto (R6 = Rym) ER к АВК S. stoloniferum – [28, 79] 
Natbr (Na) HR к AВК S. tuberosum – [25, 28] 
ra Пîäàâëåíèå 

òðàíñпîðòà АВК 
– XI [46] 

Nv (Nvtbr) HR к VВК S. tuberosum – [40, 56] 
Nvadg HR к VВК S. tuberosum 

subsp. andigena 
XI [45] 

Gm ER к MВК S. gourlayi – [35] 

Nm HR к MВК S. megistacro- 
lobum 

– [35] 

Ns HR к SВК S. tuberosum 
subsp. andigena 

VIII, ñцåпëåí ñ  
GP 126 GP 189, CP 16

[63] 

PLRV1 Уñòîйчèâîñòь к 
àккуìуëÿцèè ВСЛК 

S. chacoense XI, ñцåпëåí ñ 
ìàðкåðîì GP 125 

[64] 

Òàáëèöà 2. Èäåíòèôèöèðîâàííûå ãåíû óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñàì ó êàðòîôåëÿ

* Nb, Hb – âèðóñíûå øòàììû ðàçëè÷íûõ ãðóïï.
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Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èäåíòèôèöèðîâàíî îêîëî 30 ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ óñòîé÷è-
âîñòü ðàñòåíèé êàðòîôåëÿ ê âèðóñàì Y, Õ, À, V è Ì [84, 86, 93, 97]. Èç íèõ 13 ãåíîâ
êàðòèðîâàíû â IV, V, VIII, IX, XI è XII õðîìîñîìàõ êàðòîôåëÿ (ñì. òàáë. 2). Ñ ïîìîùüþ
ìåòîäîâ MAS (marker-assisted selection), îñíîâàííûõ íà èçó÷åíèè êîñåãðåãàöèè ãåíà óñ-
òîé÷èâîñòè ñ óæå èçâåñòíûìè RFLP- è AFLP-ìàðêåðàìè, ëîêàëèçîâàííûìè â òîé æå õðî-
ìîñîìå, áûëè ïîñòðîåíû ïîäðîáíûå êàðòû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ âûñîêèì ðàçðåøåíèåì.
Òàêîé ïîäõîä ïîçâîëèë íàéòè ìîëåêóëÿðíûå ìàðêåðû, ôëàíêèðóþùèå ðàéîí ðàñïîëîæå-
íèÿ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ê ÕÂÊ – Rxadg è Rx2 (Rxacl), è ñäåëàë âîçìîæíûì èõ êëîíèðîâàíèå
[20]. Ïðåäïðèíÿòû ïîïûòêè êëîíèðîâàòü è ãåí Rysto [22].

Èçâåñòíî, ÷òî R-ãåíû ðàñòåíèé, êîíòðîëèðóþùèå óñòîé÷èâîñòü ê ðàçëè÷íûì ïàòî-
ãåííûì ìèêðîîðãàíèçìàì è âðåäèòåëÿì, ðàñïîëîæåíû â ãåíîìå ðàñòåíèé íå ñëó÷àé-
íî, à ëîêàëèçîâàíû êðóïíûìè êëàñòåðàìè. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî êëàñòåðû ãåíîâ óñòîé÷èâî-
ñòè ïðîèçîøëè èç ïðåäêîâîãî ãåíà ïóòåì åãî äóïëèêàöèé è ïîñëåäóþùèõ ïåðåñòðîåê
çà ñ÷åò íåðàâíîãî êðîññèíãîâåðà. Ýòîò ïðîöåññ ñîïðîâîæäàëñÿ òî÷å÷íûìè ìóòàöèÿ-
ìè, è, òàêèì îáðàçîì, äî÷åðíèå êîïèè â äàëüíåéøåì ñïåöèàëèçèðîâàëèñü ïî óñòîé÷è-
âîñòè ê ðàçíûì ïàòîãåíàì. Ó êàðòîôåëÿ êëàñòåðíàÿ ëîêàëèçàöèÿ âûÿâëåíà äëÿ ãåíîâ,
êîíòðîëèðóþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê ðàçíûì ïàòîãåíàì è âðåäèòåëÿì, â òîì ÷èñëå è äëÿ
ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñíûì çàáîëåâàíèÿì [42]. ßðêèì ïðèìå-
ðîì ñëóæèò äèñòàëüíàÿ îáëàñòü äëèííîãî ïëå÷à XI õðîìîñîìû, ãäå ëîêàëèçîâàíû ãåíû
óñòîé÷èâîñòè (ER) ê âèðóñó êàðòîôåëÿ Y – Ryadg, Rysto [44–46]; ãåíû, êîíòðîëèðóþùèå
HR ê âèðóñàì À è V, – Naadg, Nvadg [45–46] è QTL óñòîé÷èâîñòè ê ÂÑËÊ – PLRV1 [64]
(ñì. òàáë. 2). Â òîì æå ðàéîíå êàðòèðîâàí è ðåöåññèâíûé ãåí óñòîé÷èâîñòè ra, îïðåäå-
ëÿþùèé óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó A êàðòîôåëÿ íà îñíîâå ïîäàâëåíèÿ òðàíñïîðòà ÀÂÊ â
ðàñòåíèè, à òàêæå òðè RGL-ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (resistance-gene-like), ñõîäíûå ñ ãåíà-
ìè óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé èç-çà íàëè÷èÿ â èõ ïðîäóêòàõ ëåéöèíáîãàòûõ ïîâòîðîâ (LRR)
[45]. Â ýòîì æå ëîêóñå äëèííîãî ïëå÷à XI õðîìîñîìû êàðòèðîâàíû äîìèíàíòíûå ãåíû
RMC1 è Gpa3, êîíòðîëèðóþùèå óñòîé÷èâîñòü ê äâóì âèäàì íåìàòîä (Meloidogyne
chitwoodi, Globodera pallida Mulvey et Stone), ãåí Sen1, îïðåäåëÿþùèé óñòîé÷èâîñòü
ê ðàêó êàðòîôåëÿ (Synchytrium endobioticum Schilb.), QTL óñòîé÷èâîñòè ê ôèòîôòîðî-
çó (Phytophthora infestans (Mont.) de Bary) è QTL óñòîé÷èâîñòè ê áàêòåðèàëüíîìó ïà-
òîãåíó Erwinia carotovora subsp. atroseptica (van Hall) Dye [42].

Ó êàðòîôåëÿ, êðîìå XI õðîìîñîìû, êëàñòåðû R-ãåíîâ âûÿâëåíû òàêæå â õðîìîñîìàõ V
è XII. Òàê, â îäíîì è òîì æå ëîêóñå õðîìîñîìû V ëîêàëèçîâàíû ãåí Rx2(Rxacl), îïðåäåëÿ-
þùèé óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó ÕÂÊ (ñì. òàáë. 2), è ãåí R1, êîíòðîëèðóþùèé óñòîé÷èâîñòü
ê ðàñå R1 âîçáóäèòåëÿ ôèòîôòîðîçà. Â õðîìîñîìå XII ëîêàëèçîâàí ãåí Rxadg, îïðåäåëÿþ-
ùèé êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó X êàðòîôåëÿ [19]. Äèñòàëüíåå îò íåãî êàðòèðîâàí
ãåí Rx1, òàêæå êîíòðîëèðóþùèé êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ê ÕÂÊ; ãåí Rx1 êàðòèðîâàí ðÿ-
äîì ñ äîìèíàíòíûì ãåíîì Gpa2, êîíòðîëèðóþùèì óñòîé÷èâîñòü ê íåìàòîäå G. pallida
[75, 80]. Òàêèì îáðàçîì, â õðîìîñîìå XII ëîêàëèçîâàí îòäåëüíûé êëàñòåð R-ãåíîâ, âêëþ-
÷àþùèé ãåíû Rx1 è Rxadg, êîòîðûå îïðåäåëÿþò êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü êàðòîôåëÿ ê îäíî-
ìó è òîìó æå âèðóñó Õ (ñì. òàáë. 2). Âîçìîæíî, ÷òî íîâûå ãåíû óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñó Õ
âîçíèêëè â ðåçóëüòàòå ïåðåñòðîåê â èñõîäíîì R-ëîêóñå [19].

ÌÅÕÀÍÈÇÌÛ ÓÑÒÎÉ×ÈÂÎÑÒÈ

Óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê âèðóñàì ðàññìàòðèâàþò â ðàìêàõ îáùåé êîíöåïöèè «ãåí-íà-
ãåí», êîòîðàÿ ïðèíàäëåæèò Õ. Ôëîðó [39]. Ñîãëàñíî ýòîé êîíöåïöèè êàæäîìó ãåíó, êîíò-
ðîëèðóþùåìó óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà, ñîîòâåòñòâóåò ñïåöèôè÷åñêèé åìó ãåí, êîí-
òðîëèðóþùèé âèðóëåíòíîñòü ïàòîãåíà. Óñòîé÷èâîñòü íàáëþäàþò â ñëó÷àå âçàèìîäåéñòâèÿ
äîìèíàíòíîé (ôóíêöèîíàëüíîé) àëëåëè ãåíà óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà ñ äîìèíàíò-
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íîé àëëåëüþ ãåíà àâèðóëåíòíîñòè ïàòîãåíà. Íàèáîëåå èçó÷åíû, ñ ìîëåêóëÿðíîé òî÷êè çðå-
íèÿ, òàêèå òèïû óñòîé÷èâîñòè, êàê ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòü (HR) è êðàéíÿÿ óñòîé÷èâîñòü
(ER). Êàê óêàçûâàëîñü âûøå, îáà òèïà óñòîé÷èâîñòè êîíòðîëèðóþòñÿ äîìèíàíòíûìè àë-
ëåëÿìè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ.

Ðåàêöèè HR ïðåäøåñòâóåò ðàñïîçíàâàíèå ðàñòåíèåì ñïåöèôè÷íûõ ñèãíàëüíûõ ìîëå-
êóë âèðóñà – ýëèñèòîðîâ (îò àíãëèéñêîãî to elicit – âûçûâàòü). Ñèíòåç ýëèñèòîðîâ êîíòðî-
ëèðóþò ãåíû àâèðóëåíòíîñòè (Avr-ãåíû) ïàòîãåíà, êîòîðûå îáóñëîâëèâàþò ñïîñîáíîñòü
âèðóñà çàðàæàòü ðàñòåíèÿ îïðåäåëåííîãî ãåíîòèïà. Ïîêàçàíî, ÷òî â êà÷åñòâå ýëèñèòîðîâ
ìîãóò âûñòóïàòü ñëåäóþùèå âèðóñîñïåöèôè÷íûå áåëêè: áåëîê âèðóñíîé îáîëî÷êè (êîäè-
ðóþò ãåíû ÑÐ âèðóñíîãî ãåíîìà), âèðóñíàÿ ðåïëèêàçà (ÐÍÊ-çàâèñèìàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà ó
ÐÍÊ-ñîäåðæàùèõ âèðóñîâ) è òðàíñïîðòíûé áåëîê (ÒÁ – movement protein). Â æèçíåííîì
öèêëå âèðóñîâ áåëîê îáîëî÷êè íåîáõîäèì äëÿ çàãðóçêè âèðóñîâ âî ôëîýìó, áëàãîäàðÿ ÷åìó
è ïðîèñõîäèò èõ ðàñïðîñòðàíåíèå ïî ðàñòåíèþ. Òðàíñïîðòíûé áåëîê ñïîñîáñòâóåò ïðî-
âîäèìîñòè ïëàçìîäåñì äëÿ êîìïëåêñà âèðóñíàÿ ÐÍÊ–ÒÁ [31]. Ó òàáàêà Nicotiana sylvestris
Speg. et Comes ðàçâèòèå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê âèðóñàì òàáà÷íîé è òîìàòíîé
ìîçàèêè (TMV è ToMV) èíèöèèðóåò áåëîê îáîëî÷êè ñîîòâåòñòâóþùèõ âèðóñîâ. Òî åñòü
ÑÐ-ãåíû âèðóñîâ TMV è ToMV, êîäèðóþùèå êàïñèäíûå áåëêè, ÿâëÿþòñÿ ãåíàìè
àâèðóëåíòíîñòè è ñîîòâåòñòâóþò ãåíó óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé N’, êîíòðîëèðóþùåìó ó
N. sylvestris óñòîé÷èâîñòü ïî òèïó ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè [30]. Ãåíû âèðóñà òàáà÷íîé ìî-
çàèêè, êîäèðóþùèå âèðóñíóþ ðåïëèêàçó è òðàíñïîðòíûé áåëîê ðàçìåðîì 30 êÄà, ÿâëÿþò-
ñÿ Avr-ãåíàìè, àêòèâèðóþùèìè ãåíû óñòîé÷èâîñòè òîìàòà Tm1 è Tm2 ñîîòâåòñòâåííî.
Ãåíû Tm1 è Tm2 êîíòðîëèðóþò èíäóêöèþ ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ïðè èíôèöè-
ðîâàíèè ðàñòåíèé òîìàòà âèðóñîì TMV [64, 102].

Ãåíû óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé, êàê ïðàâèëî, êîäèðóþò ðåöåïòîðû ê ýëèñèòîðàì, èëè
îòâå÷àþò çà ïåðåäà÷ó ñèãíàëà îò ðåöåïòîðà ê ÿäðó êëåòêè. Îáðàçîâàíèå êîìïëåêñà
ýëèñèòîð–ðåöåïòîð çàïóñêàåò â êëåòêå êàñêàä ðåàêöèé (ñèãíàëüíàÿ òðàíñäóêöèÿ), ïðè-
âîäÿùèõ â èòîãå ê ñèíòåçó âåùåñòâ, âûñîêèå êîíöåíòðàöèè êîòîðûõ òîêñè÷íû êàê äëÿ
ïàòîãåíà, òàê è äëÿ êëåòêè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî èíôèöèðîâàííûå êëåòêè ðàñòåíèé ïîãè-
áàþò. Òàêèì îáðàçîì èíäóöèðóåòñÿ ðåàêöèÿ ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, êîòîðàÿ ðàçâèâà-
åòñÿ â ðàñòåíèè â âèäå íåêðîçîâ. Åñëè ðàñòåíèå íåñïîñîáíî âûðàáàòûâàòü ñïåöèôè-
÷åñêèå ðåöåïòîðû, òî âèðóñíàÿ èíôåêöèÿ ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî âñåìó ðàñòåíèþ è
ïðèâîäèò ê åãî ãèáåëè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ êëîíèðîâàí è cåêâåíèðîâàí öåëûé ðÿä R-ãåíîâ ðàñòåíèé, îïðåäå-
ëÿþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê ðàçíûì ïàòîãåíàì, â òîì ÷èñëå è ãåíû óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñó X
êàðòîôåëÿ [20]. Ïîêàçàíî, ÷òî áåëêè, ÿâëÿþùèåñÿ ïðîäóêòàìè R-ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ê
íåðîäñòâåííûì ïàòîãåíàì, ñîäåðæàò îáùèå ôóíêöèîíàëüíûå äîìåíû. Íàèáîëåå ÷àñòûé
äîìåí R-áåëêîâ – ýòî ëåéöèíáîãàòûé ìîòèâ – LRR (leucine rich repeat), ïðåäñòàâëÿþùèé
ñîáîé ìíîãîêðàòíûé ïîâòîð èç 24 àìèíîêèñëîò. Áåëêè, ñîäåðæàùèå òàêèå ïîâòîðû, ñêëîí-
íû ê äèìåðèçàöèè äðóã ñ äðóãîì. Êîíòàêòû ìåæäó ðàçíûìè LRR-äîìåíàìè ïîääåðæèâà-
þò ïðàâèëüíóþ êîíôîðìàöèþ ñàìîãî R-áåëêà, îáåñïå÷èâàþò áåëîê-áåëêîâûå âçàèìîäåé-
ñòâèÿ è ìîãóò óçíàâàòü è ïåðåäàâàòü áåëêîâûå ñèãíàëû, â òîì ÷èñëå è îò âèðóñíûõ
ýëèñèòîðîâ. Ýòè ôóíêöèè ìîãóò òàêæå èìåòü äîìåí LZ (leucine zipper – «ëåéöèíîâàÿ ìîë-
íèÿ»), ñïîñîáíûé îáðàçîâûâàòü áåëêîâûå äèìåðû, è äîìåí TIR, ãîìîëîãè÷íûé ðåöåïòîðó
èíòåðëåéêèíà-1 ìëåêîïèòàþùèõ (IL–1R) è áåëêó Toll äðîçîôèëû, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â
ðåãóëÿöèè êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ. Ìíîãèå R-áåëêè ñîäåðæàò òàêæå äîìåí NBS (nucleotide
binding domen), ñïîñîáíûé ñâÿçûâàòü ÀÒÔ è ÃÒÔ; òðàíñìåìáðàííûé äîìåí (ÒÌ), îáåñ-
ïå÷èâàþùèé ëîêàëèçàöèþ áåëêà â ìåìáðàíå, è äîìåí ÐÊ (protein kinase), õàðàêòåðíûé
äëÿ ñåðèí-òðåîíèí-ïðîòåèíêèíàç, êîòîðûå ðåãóëèðóþò óðîâåíü àêòèâíîñòè áåëêîâ öèòî-
ïëàçìû. Â çàâèñèìîñòè îò êîìáèíàöèè èìåþùèõñÿ äîìåíîâ R-áåëêè ìîæíî ðàçäåëèòü íà
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ñëåäóþùèå êëàññû: NBS–LRR, LRR–TM–PK, LRR–TM è PK [16]. Òàê, íàïðèìåð, ïðîäóê-
òû ãåíîâ Rx1, Rx2 è R1 ñîäåðæàò äîìåíû NBS–LRR [42].

Ãåíû, êîíòðîëèðóþùèå êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü (ER) è ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòü (HR)
ðàñòåíèé ê âèðóñàì, èìåþò ïîõîæóþ ñòðóêòóðó. Ïîýòîìó âîçìîæíî, ÷òî îíè è ôóíêöèî-
íàëüíî ðîäñòâåííû. Òàê, â N-ãåíå Nicotiana glutinosa L., îïðåäåëÿþùåì HR ê âèðóñó òà-
áà÷íîé ìîçàèêè (TMV), îáíàðóæåíû òå æå äîìåíû, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ è â äðóãèõ R-
ãåíàõ ðàñòåíèé, à èìåííî, äîìåíû TIR, NBS è LRR [103]. Èçâåñòíî, ÷òî â èíäóêöèè ðåàêöèè
ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ýòîãî âèäà òàáàêà ó÷àñòâóåò ðåïëèêàçà âèðóñà TMV ðàçìåðîì
126 êÄà [13]. Òî åñòü ãåí, êîäèðóþùèé ñèíòåç âèðóñíîé ðåïëèêàçû, ÿâëÿåòñÿ Avr-ãåíîì
äëÿ N-ãåíà óñòîé÷èâîñòè N. glutinîsa.

Èçâåñòíà ñòðóêòóðà ãåíà Rxand ó ñîðòà êàðòîôåëÿ Êàðà (Cara), îïðåäåëÿþùåãî êðàé-
íþþ óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê âèðóñó X [20]. Ãåí Rxand êîäèðóåò áåëîê, îòíîñÿùèéñÿ ê
êëàññó LZ–NBS–LRR, ò. å. ñîäåðæàùèé äîìåíû òèïà «ëåéöèíîâîé ìîëíèè», ñâÿçûâà-
íèÿ òðèôîñôàòîâ è ëåéöèíîáîãàòûé äîìåí. Ïîêàçàíî, ÷òî êðàéíÿÿ óñòîé÷èâîñòü ê
âèðóñó X ó ñîðòà êàðòîôåëÿ Êàða, îïðåäåëÿåìàÿ ãåíîì Rxand, àêòèâèðóåòñÿ áåëêîì îáî-
ëî÷êè ýòîãî âèðóñà [21]. Ñëåäîâàòåëüíî, ãåí ÑÐ âèðóñà Õ, êîäèðóþùèé êàïñèäíûé
áåëîê, ÿâëÿåòñÿ ãåíîì àâèðóëåíòíîñòè äëÿ ãåíà óñòîé÷èâîñòè Rxand êàðòîôåëÿ. Òàêèì
îáðàçîì, íà÷àëüíûì ýòàïîì ðàçâèòèÿ êðàéíåé óñòîé÷èâîñòè â äàííîì ñëó÷àå ñëóæèò
ðåöåïöèÿ áåëêà-ýëèñèòîðà (êàïñèäíîãî áåëêà ÕÂÊ), ÷òî òèïè÷íî äëÿ çàïóñêà ðåàêöèè
ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Áîëåå òîãî, îáà òèïà óñòîé÷èâîñòè (ER è HR) ìîãóò áûòü èí-
äóöèðîâàíû îäíèì è òåì æå ãåíîì. Íàïðèìåð, ãåí Ryna

sto îïðåäåëÿåò êðàéíþþ óñòîé-
÷èâîñòü ê âèðóñó Y è ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âèðóñó A [84]. Ó äèêîðàñòóùåãî âèäà
êàðòîôåëÿ S. stoloniferum R-ãåíû, îïðåäåëÿþùèå êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñàì
ÀÂÊ è VÂÊ, ýïèñòàòèðóþò íàä ãåíàìè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê òåì æå âèðóñàì [28],
ïîýòîìó áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî R-ãåíû äåéñòâóþò íà áîëåå ðàííåé ñòà-
äèè ðàçâèòèÿ èíôåêöèè [45].

ÌÅÒÎÄÛ ÄÈÀÃÍÎÑÒÈÊÈ ÂÈÐÓÑÍÛÕ ÇÀÁÎËÅÂÀÍÈÉ È ÎÒÁÎÐÀ
ÓÑÒÎÉ×ÈÂÛÕ ÔÎÐÌ ÐÀÑÒÅÍÈÉ

Ìåòîäû äèàãíîñòèêè âèðóñîâ
Èçâåñòíû áèîëîãè÷åñêèå, ôèçè÷åñêèå, õèìè÷åñêèå è ìîëåêóëÿðíûå ìåòîäû îáíà-

ðóæåíèÿ ïàòîãåíà. Ìåòîä âèçóàëüíîé äèàãíîñòèêè ëîêàëüíûõ è ñèñòåìíûõ ñèìïòî-
ìîâ âèðóñíûõ çàáîëåâàíèé – ñàìûé ïðîñòîé è äåøåâûé, îäíàêî çàâèñèìîñòü ñòåïåíè
âûðàæåííîñòè ñèìïòîìîâ îò ãåíîòèïà ðàñòåíèÿ, øòàììà âîçáóäèòåëÿ è óñëîâèé ýêñ-
ïåðèìåíòà ñíèæàåò åãî íàäåæíîñòü. Äèàãíîñòèêà, îñíîâàííàÿ íà èñïîëüçîâàíèè ðàñ-
òåíèé-èíäèêàòîðîâ, èëè òåñò-ðàñòåíèé, ïðîÿâëÿþùèõ ëîêàëüíûå èëè ñèñòåìíûå ñèì-
ïòîìû äàæå ïðè íèçêèõ êîíöåíòðàöèÿõ âèðóñà, îòëè÷àåòñÿ âûñîêîé äîñòîâåðíîñòüþ
[106]. Ãèñòîëîãè÷åñêèå è öèòîëîãè÷åñêèå ìåòîäû èñïîëüçóþò â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà
âèðóñíûå èíôåêöèè ïðèâîäÿò ê âèäèìûì èçìåíåíèÿì â ñòðîåíèè êëåòîê è òêàíåé ðà-
ñòåíèé â ðåçóëüòàòå íàðóøåíèé ìåòàáîëèçìà ñàõàðîâ, àêòèâíîñòè ïëàñòèä è ò. ä. Òà-
êèì ñïîñîáîì âîçìîæíî äèàãíîñòèðîâàòü ÂÑËÊ, ïðè ïîðàæåíèè êîòîðûì ó ðàñòåíèé
êàðòîôåëÿ îòìå÷åí èçáûòî÷íûé ñèíòåç êàëëîçû è íåêðîç ôëîýìû. Ìåòîä ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè ïîçâîëÿåò íåïîñðåäñòâåííî âûÿâëÿòü âèðóñíûå ÷àñòèöû â èññëåäóåìîì
ðàñòèòåëüíîì ìàòåðèàëå, îäíàêî ñëîæíîñòü è òðóäîåìêîñòü ðàáîòû îãðàíè÷èâàþò åãî
øèðîêîå ïðèìåíåíèå. Èììóíîëîãè÷åñêèå ìåòîäû äèàãíîñòèêè îñíîâàíû íà ðåàêöèè
ìåæäó áåëêîâîé îáîëî÷êîé âèðóñíîé ÷àñòèöû è ñïåöèôè÷íûõ ê äàííîìó âèðóñíîìó
áåëêó àíòèòåë. Ñðåäè òàêèõ ìåòîäîâ íàèáîëüøåé òî÷íîñòüþ è îòíîñèòåëüíîé ïðîñòî-
òîé âûïîëíåíèÿ îòëè÷àåòñÿ ìåòîä ELISA (Ånsymå-linked immunosorbent assay), øèðî-
êî èñïîëüçóåìûé ñåãîäíÿ â ñåìåíîâîä÷åñêîé è ñåëåêöèîííîé ðàáîòå. Ýòèì ìåòîäîì

Ò. À. Ãàâðèëåíêî è äð. Ñîçäàíèå óñòîé÷èâûõ ê âèðóñàì ðàñòåíèé...
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âûÿâëÿþò ïðèñóòñòâèå àíòèãåíà (âèðóñà) â ðàñòèòåëüíîé ïðîáå ïî ðåàêöèè îêðàøèâà-
íèÿ ìåæäó ýíçèìîì è ñïåöèôè÷åñêèì äëÿ ýòîãî ýíçèìà ñóáñòðàòîì. Òåñò ïîçâîëÿåò
îïðåäåëÿòü áåëêè â êîëè÷åñòâå íåñêîëüêèõ íã â 1 ìë ñîêà ðàñòåíèé [7]. Äèàãíîñòè÷åñ-
êèå íàáîðû äëÿ îáíàðóæåíèÿ âèðóñíîé èíôåêöèè äàííûì ìåòîäîì ïðîèçâîäÿò âîñåìü
çàðóáåæíûõ êîìïàíèé [55] è îäíà ðîññèéñêàÿ – ÍÏÎ «Áèîòåõíîëîãèÿ» ïðè ÂÍÈÈÊÕ
èìåíè À. Ã. Ëîðõà (Ì., Êîðåíåâî). Êàê ïîêàçàëè ïðîâåäåííûå â ÂÈÐ èññëåäîâàíèÿ,
ñïåöèôè÷íîñòü äàííîãî ìåòîäà ìîæåò ñíèæàòüñÿ ïðè äèàãíîñòèêå ðàçíûõ ïîïóëÿöèé
âîçáóäèòåëÿ. Òàê, ñðàâíåíèå ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ ïðè îäíîâðåìåííîì òåñòèðîâà-
íèè âèçóàëüíî çäîðîâûõ ðàñòåíèé êàðòîôåëÿ íà íàëè÷èå âèðóñîâ X, S, M, Y ñ èñïîëü-
çîâàíèåì íàáîðîâ äâóõ ðàçíûõ ôèðì, ïîêàçàëî, ÷òî ïîëüñêèé íàáîð áîëåå ýôôåêòèâåí
äëÿ äèàãíîñòèêè ìåñòíûõ ïîïóëÿöèé âèðóñîâ. Îñîáåííî ñóùåñòâåííûìè áûëè îòëè-
÷èÿ ìåæäó íàáîðàìè ïðè äèàãíîñòèðîâàíèè âèðóñîâ Ì è S (òàáë. 3) [Ðîãîçèíà, íå
îïóáë.]. Ìåòîä èììóíîñîðáåíòíîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, îñíîâàííûé íà ñî÷åòàíèè
ñåðîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ è ýëåêòðîííîìèêðîñêîïè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ òêàíåé è êëåòîê
ðàñòåíèé, õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîâûøåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ è íàäåæíîñòüþ, îñîáåí-
íî ïðè âûÿâëåíèè ñìåøàííîé èíôåêöèè.

Ê ìîëåêóëÿðíûì ìåòîäàì äèàãíîñòèêè âèðóñîâ â ðàñòåíèÿõ îòíîñèòñÿ ìåòîä
NASH-ãèáðèäèçàöèè (nucleic acid spot hybridization), îñíîâàííûé íà îáðàçîâàíèè
äóïëåêñîâ ìåæäó íóêëåèíîâîé êèñëîòîé (ÍÊ) âèðóñà è ñïåöèôè÷åñêîé ïðîáîé, ñî-
äåðæàùåé ðàäèîàêòèâíóþ èëè íåðàäèîàêòèâíóþ ìåòêó. Â êà÷åñòâå ïðîáû ïðè ýòîì
èñïîëüçóþò êÄÍÊ, ñèíòåçèðóåìóþ íà ìàòðèöå ÐÍÊ âèðóñà. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ãèáðè-
äèçàöèè ÍÊ âèðóñà îáû÷íî èììîáèëèçóåòñÿ íà íèòðîöåëëþëîçíûõ èëè íåéëîíîâûõ
ìåìáðàíàõ. ×óâñòâèòåëüíîñòü ìåòîäà NASH-ãèáðèäèçàöèè â íåñêîëüêî ðàç âûøå
÷óâñòâèòåëüíîñòè òåñòà ELISA [18, 37, 83]. Îäíàêî íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü, ÷òî ýô-
ôåêòèâíîñòü âûÿâëåíèÿ âèðóñà NASH-ìåòîäîì çàâèñèò îò ðàçìåðà ïðîáû (çîíäà) è
îò òîãî, êàêîé ó÷àñòîê âèðóñíîãî ãåíîìà èñïîëüçóþò â êà÷åñòâå ïðîáû [34]. Òàê,
íàèëó÷øèå ðåçóëüòàòû ïî âûÿâëåíèþ âèðóñà Y â òêàíÿõ ðàñòåíèé ïîëó÷åíû ïðè èñ-
ïîëüçîâàíèè ïðîá, ñîäåðæàùèõ ó÷àñòêè êÄÍÊ, êîòîðûå ñîîòâåòñòâóþò ãåíó Ð1 èëè
ãåíó CI âèðóñíîãî ãåíîìà [82].

Ìåòîä îáðàòíîé ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè (RT-PCR) îñíîâàí íà àìïëèôèêàöèè
êÄÍÊ, ñèíòåçèðîâàííîé íà ìàòðèöå ÐÍÊ âèðóñà, ñ ïðàéìåðàìè, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êî-
òîðûõ ñïåöèôè÷íû äëÿ îïðåäåëåííûõ ó÷àñòêîâ ãåíîìà äàííîãî âèðóñà. Íàèáîëüøåå âëè-
ÿíèå íà ðåçóëüòàòû îêàçûâàþò ìåòîäèêà âûäåëåíèÿ ÐÍÊ è ïðàâèëüíûé ïîäáîð ïðàéìå-
ðîâ. Åñëè ìåñòà íàëîæåíèÿ ïðàéìåðîâ îêàçûâàþòñÿ äàëåêî äðóã îò äðóãà, òî ýôôåêòèâíîñòü
ðåàêöèè ïàäàåò. Òàê, ïðè ðàáîòå ñ YÂÊO àìïëèôèêàöèÿ ôðàãìåíòîâ ðàçìåðîì 1016–
1040 ï. î. ïîçâîëÿëà âûÿâëÿòü 1–10 ïã ÐÍÊ âèðóñà, à àìïëèôèêàöèÿ ìåíüøèõ ôðàãìåí-
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òîâ, ðàçìåðîì 217–249 ï. î., îêàçàëàñü â 1000 ðàç ýôôåêòèâíåå, ïîçâîëèâ âûÿâèòü ìåíåå
1 ôã âèðóñíîé ÐÍÊ [82]. Êðîìå òîãî, îòìå÷åí ýôôåêò ïîëîæåíèÿ àìïëèôèöèðóåìîãî ôðàã-
ìåíòà â ãåíîìå âèðóñà. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 3’-êîíöà ãåíîìà YÂÊO îáíàðóæèâàëèñü â
ìåíüøèõ êîíöåíòðàöèÿõ, ÷åì ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 5’-êîíöà [81].

Îöåíêà è îòáîð âèðóñîóñòîé÷èâûõ ôîðì
Äëÿ îöåíêè è îòáîðà ãåíîòèïîâ, óñòîé÷èâûõ ê âèðóñàì, èñïîëüçóþò ìåòîäû èñêóñ-

ñòâåííîãî çàðàæåíèÿ èñïûòóåìûõ ðàñòåíèé è(èëè) ïîëåâûå èñïûòàíèÿ â óñëîâèÿõ ìàñ-
ñîâîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèðóñíûõ áîëåçíåé. Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå â òåïëè÷íûõ è
ïîëåâûõ òåñòàõ, ïîçâîëÿþò îöåíèòü óñòîé÷èâîñòü ïî 9-áàëëüíîé øêàëå, ãäå 9 – íàèâûñ-
øàÿ óñòîé÷èâîñòü, à 1 – íàèâûñøàÿ ïîðàæàåìîñòü. Â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà òðàíñìèñ-
ñèè ïàòîãåíà èñïîëüçóþò ñëåäóþùèå ìåòîäû èñêóññòâåííîãî çàðàæåíèÿ: ìåõàíè÷åñêóþ
èíîêóëÿöèþ ïóòåì âòèðàíèÿ â ëèñòüÿ èñïûòóåìûõ ðàñòåíèé ñóñïåíçèè, ñîäåðæàùåé âèðó-
ñû; èñïûòàíèå ïðèâèâêîé è èíôèöèðîâàíèå ñ ïîìîùüþ ïåðåíîñ÷èêîâ âèðóñîâ – òëè
(ÂÑËÊ, YÂÊ) è íåìàòîä (TRV).

Íà ðàííèõ ýòàïàõ ñåëåêöèè äëÿ îöåíêè óñòîé÷èâîñòè áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ñåÿíöåâ ê
YBK, XBK, MBK ïðîâîäÿò äâó- èëè òðåõêðàòíóþ ìåõàíè÷åñêóþ èíîêóëÿöèþ, îïðûñêè-
âàÿ òåïëè÷íûå ðàñòåíèÿ èç ïèñòîëåòà-ðàñïûëèòåëÿ [1, 106]. Äëÿ âûäåëåíèÿ ôîðì, óñòîé-
÷èâûõ ê âèðóñó Y, ïðèìåíÿþò èíîêóëÿöèþ íàèáîëåå âèðóëåíòíûì è âðåäîíîñíûì øòàì-
ìîì YÂÊN, òàê êàê óñòîé÷èâîñòü ê ýòîìó øòàììó, êàê ïðàâèëî, ñî÷åòàåòñÿ ñ óñòîé÷èâîñòüþ
ê øòàììàì îáû÷íîé ãðóïïû âèðóñà Y [8, 27]. Ðåçóëüòàòû èíîêóëÿöèè îöåíèâàþò âèçóàëü-
íî, ïî ñèìïòîìàì ïîðàæåíèÿ, è ìåòîäîì ELISA. Ðàñòåíèÿ, íå ïîðàçèâøèåñÿ âèðóñàìè,
çàðàæàþò ïîâòîðíî ñ ïîìîùüþ ïðèâèâêè íà èíôèöèðîâàííûå ðàñòåíèÿ òàáàêà èëè òîìà-
òà. Ó âûäåëèâøèõñÿ óñòîé÷èâûõ ôîðì ðàñòåíèé ñîáèðàþò êëóáíè, êîòîðûå ïðîðàùèâàþò
è òåñòèðóþò åùå ðàç ìåòîäîì ãëàçêîâîé ïðîáû, ïðèìåíÿÿ ìåõàíè÷åñêóþ èíîêóëÿöèþ ñâå-
òîâûõ ðîñòêîâ. Ðåçóëüòàòû èíîêóëÿöèè îöåíèâàþò âèçóàëüíî è ìåòîäîì ELISA [106]. Îò-
ñóòñòâèå ñèìïòîìîâ ïîðàæåíèÿ âèðóñîì, îòðèöàòåëüíûå ðåçóëüòàòû èììóíîôåðìåíòíîãî
òåñòà ðàñòåíèé, èíîêóëèðîâàííûõ ïðèâèâêîé, è îòñóòñòâèå çàðàæåíèÿ â êëóáíåâûõ ðå-
ïðîäóêöèÿõ ñâèäåòåëüñòâóþò î êðàéíåé óñòîé÷èâîñòè èñïûòóåìûõ ðàñòåíèé ê èíôåêöèè.
Ïîÿâëåíèå ëîêàëüíûõ íåêðîçîâ ïîñëå ìåõàíè÷åñêîé èíîêóëÿöèè âèðóñàìè YÂÊ, ÕÂÊ è
ÌÂÊ èëè ïîÿâëåíèå âåðõóøå÷íûõ íåêðîçîâ ïðè èñïûòàíèè ïðèâèâêîé óêàçûâàþò, ÷òî
óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê ýòèì âèðóñàì îñíîâûâàåòñÿ íà ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè.

Äëÿ îòáîðà îáðàçöîâ, óñòîé÷èâûõ ê ÂÑËÊ, èñïîëüçóþò ìåòîäû èñêóññòâåííîãî çàðà-
æåíèÿ ðàñòåíèé ïðè ïîìîùè ïåðñèêîâîé òëè è ìåòîä ïðèâèâêè. Ïðèñóòñòâèå ÂÑËÊ â
òåñòèðóåìîì ìàòåðèàëå îöåíèâàþò ìåòîäîì ELISA òðèæäû: â ëèñòüÿõ ïîáåãà (ðàñïîëî-
æåííîãî íèæå ìåñòà ïðèâèâêè), ñâåòîâûõ ðîñòêàõ êëóáíåé è ðàñòåíèÿõ ñëåäóþùåé êëóá-
íåâîé ðåïðîäóêöèè. Ãåíîòèïû ñ íèçêèìè ïîêàçàòåëÿìè îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè âî âñåõ òðåõ
îïûòàõ ñ÷èòàþò óñòîé÷èâûìè ê ÂÑËÊ [106].

Ïðè ïðîâåäåíèè ñåëåêöèè íà óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê íåñêîëüêèì âèðóñàì íàèáîëü-
øåå ïðàêòè÷åñêîå çíà÷åíèå èìååò ïîëåâîé òèï óñòîé÷èâîñòè. Äëÿ îöåíêè ïîëåâîé óñòîé-
÷èâîñòè ê YBK è ÂÑËÊ èñïûòóåìûå ðàñòåíèÿ âûðàùèâàþò â ïîëå íà èñêóññòâåííî ñî-
çäàííîì èíôåêöèîííîì ôîíå, à â ìåñòàõ ñèëüíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèðóñíûõ áîëåçíåé –
è íà åñòåñòâåííîì ôîíå. Ïðè ïîëåâûõ èñïûòàíèÿõ íà óñòîé÷èâîñòü ê SBK è XBK çàðà-
æåííûå ðàñòåíèÿ ÷åðåäóþò ñ èñïûòóåìûìè, òàê êàê äàííûå âèðóñû ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ
êîíòàêòíûì ïóòåì.

ÑÎÇÄÀÍÈÅ ÍÎÂÛÕ ÔÎÐÌ ÐÀÑÒÅÍÈÉ ÊÀÐÒÎÔÅËß, ÓÑÒÎÉ×ÈÂÛÕ Ê ÂÈÐÓÑÀÌ

Èíòåíñèôèêàöèÿ ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà ïðèâîäèò ê ãåíåòè÷åñêîé îäíîðîäíîñòè ñîðòîâ,
ê íàðóøåíèÿì ïîïóëÿöèîííîãî ãîìåîñòàçà ïàòîãåíîâ è ñîçäàåò óñëîâèÿ äëÿ ìàññîâîãî
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ðàçìíîæåíèÿ ôèòîïàòîãåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ è âðåäèòåëåé. Ïîýòîìó îñíîâíîé çàäà-
÷åé èññëåäîâàòåëåé è ñåëåêöèîíåðîâ ÿâëÿåòñÿ ðàñøèðåíèå ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ
êàðòîôåëÿ ïî óñòîé÷èâîñòè ê ïàòîãåíàì. Äëÿ åå ðåøåíèÿ àêòèâíî èñïîëüçóþò òðàäèöèîí-
íûå ïîäõîäû, âêëþ÷àþùèå ïîèñê è âûäåëåíèå èñòî÷íèêîâ íîâûõ ãåíîâ âèðóñîóñòîé÷èâî-
ñòè ñðåäè äèêîðàñòóùèõ âèäîâ è ñîçäàíèå íîâûõ äîíîðîâ íà îñíîâå èíòðîãðåññèè ãåíîâ
äèêîðàñòóùèõ ôîðì â âîñïðèèì÷èâûå ñîðòà, à â ïîñëåäíèå ãîäû âñå øèðå ðàñïðîñòðàíÿ-
þòñÿ íîâûå ìåòîäû êëåòî÷íîé è ãåííîé èíæåíåðèè.

Òðàäèöèîííûå ìåòîäû ñîçäàíèÿ
èñòî÷íèêîâ è äîíîðîâ óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñàì

 Âûñîêàÿ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñàì ïðèñóùà ìíîãèì êóëüòóðíûì è äèêîðàñòóùèì âè-
äàì êàðòîôåëÿ. Óñòîé÷èâûå ê âèðóñàì ñîðòà ñîçäàâàëè íà îñíîâå èñïîëüçîâàíèÿ â ñåëåê-
öèè ñëåäóþùèõ âèäîâ: S. tuberosum subsp. tuberosum, S. tuberosum subsp. andigena, S. stolo-
niferum, S. demissum, S. acaule, S. phureja, S. chacoense, S. hougasii Corr., S. microdontum
Bitt., S. sparsipilum (Bitt.) Juz. et Buk., S. sucrense Hawkes (ñì. òàáë. 2). Äëÿ ðàñøèðåíèÿ
ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ êàðòîôåëÿ íåîáõîäèìî âûÿâèòü èñòî÷íèêè ñ íîâûìè ãåíàìè
óñòîé÷èâîñòè, åùå íåèñïîëüçîâàííûìè â ñåëåêöèè. Â ÂÈÐå ïðè èçó÷åíèè ìèðîâîé êîë-
ëåêöèè êàðòîôåëÿ âûäåëåíû ìíîãî÷èñëåííûå îáðàçöû ñ ïîëåâîé óñòîé÷èâîñòüþ ê âèðó-
ñàì X, S, M è Y ñðåäè ñëåäóþùèõ äèêîðàñòóùèõ âèäîâ: S. berthaultii Hawkes, S. famatinae
Bitt. et Wittm., S. gourlayi, S. kurtzianum Bitt. et Wittm., S. multidissectum Hawkes,
S. multiinterruptum Bitt., S. oplocense Hawkes, S. setulosistylum Bitt., S. sparsipilum (Bitt.)
Juz. et Buk., S. spegazzinii Bitt., S. sucrense Hawkes, S. vernei Bitt. et Wittm., S. marinasence
Vargas, S. pampasense Hawkes, S. raphanifolium, S. lignicaule Vargas, S. venturii Hawkes et
Hjerting, S. boliviense Dun., S. sogarandinum Ochoa, S. toralapanum Card. et Hawkes,
S. albicans (Ochoa) Buk., S. acroscopicum Ochoa, S. huancabambense Ochoa, S. urubambae
Juz., S. capsicibaccatum Card., S. tarijense Hawkes, S. medians Bitt., S. verrucosum Schlechtd.
[2], S. etuberosum Lindl. è S. brevidens Phil. [7, 41, 54, 90]. Óñïåõ èñïîëüçîâàíèÿ äèêîðàñòó-
ùèõ âèäîâ â ñîçäàíèè äîíîðîâ âèðóñîóñòîé÷èâîñòè çàâèñèò îò ïîäáîðà èñõîäíûõ ðîäè-
òåëüñêèõ ôîðì, èõ ñêðåùèâàåìîñòè, ôåðòèëüíîñòè ãèáðèäîâ, ìåõàíèçìîâ èíòðîãðåññèè è
ýôôåêòèâíîñòè îòáîðà óñòîé÷èâûõ ôîðì â ïîòîìñòâå ãèáðèäîâ [2, 3].

Â ÂÈÐå ðàáîòû ïî ñîçäàíèþ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ, îáëàäàþùèõ öåííûìè äëÿ ñåëåê-
öèè ïðèçíàêàìè, âåäóòñÿ óæå îêîëî 100 ëåò. Â ïîñëåäíèå ãîäû ñ ó÷àñòèåì S. stoloniferum,
S. demissum, S. vernei, S. tuberosum subsp. andigena è S. rybinii Juz. et Buk. ñîçäàíû ìåæâè-
äîâûå ãèáðèäû – äîíîðû óñòîé÷èâîñòè ê îäíîìó èç íàèáîëåå âðåäîíîñíûõ âèðóñîâ êàð-
òîôåëÿ – YÂÊ; ñðåäè íèõ ãèáðèäû 90-7-7, 90-7-2, 93-104-2 è 180-1, ñïîñîáíûå ïåðåäàâàòü
ïîòîìñòâó óñòîé÷èâîñòü ê YÂÊ, íå ñíèæàÿ ïðè ýòîì ïðîäóêòèâíîñòè [5]. Ïîêàçàíî, ÷òî ó
ãèáðèäà 90-7-7 óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó Y ñâÿçàíà ñ çàìåäëåííûì òðàíñïîðòîì è íèçêîé
êîíöåíòðàöèåé âèðóñà â ðàñòåíèÿõ [Ðîãîçèíà, íåîïóáë.]. Íîâûå èñòî÷íèêè óñòîé÷èâîñòè
ê YBK âûäåëåíû â ÂÈÐå ñðåäè âèäîâ S. stenotomum Juz. et Buk. (ê-14826), S. phureja
(ê-16533), S. pinnatisectum Dun. (ê-16902) è S. cardiophyllum Lindl. (ê-21300) [5]. È. Ì. ßøè-
íà â êà÷åñòâå èñòî÷íèêîâ óñòîé÷èâîñòè ê YÂÊ èñïîëüçîâàëà îáðàçöû âèäîâ S. stoloniferum
è S. chacoenså. Ñ èõ ó÷àñòèåì ñîçäàíû óñòîé÷èâûå ê YBK ñîðòà Ýôôåêò, Þáèëåé Æóêîâà
è ñîðò Óòåíîê [12].

Â ðàáîòàõ Ê. Ç. Áóäèíà ñ ñîàâòîðàìè [4] ïîêàçàí ìîíîãåííî-äîìèíàíòíûé õàðàêòåð
íàñëåäîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñó M ó ãèáðèäîâ, êîòîðûå ïîëó÷åíû íà îñíîâå èñòî÷-
íèêîâ, âûäåëåííûõ ñðåäè îáðàçöîâ äèêîðàñòóùèõ âèäîâ S. gourlayi è S. megistacrolobum.
Ãèáðèäû êàðòîôåëÿ ñ ýòèìè âèäàìè èñïîëüçîâàíû â ñîçäàíèè ïîëüñêîãî ñîðòà Triada,
ãåí Rm êîòîðîãî êîíòðîëèðóåò óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó Ì [106]. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
áîëüøèíñòâî çàïàäíîåâðîïåéñêèõ è àìåðèêàíñêèõ ñîðòîâ íåóñòîé÷èâû ê âèðóñó M, ïî-
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ñêîëüêó óãðîçà ïîðàæåíèÿ ÌÂÊ ïðåäñòàâëÿåò ãîðàçäî áóëüøóþ ïðîáëåìó äëÿ ñòðàí Âîñ-
òî÷íîé Åâðîïû. Ïîýòîìó íàèáîëåå àêòèâíûå èññëåäîâàíèÿ ïî ñîçäàíèþ íîâûõ ñîðòîâ
êàðòîôåëÿ ñ óñòîé÷èâîñòüþ ê ÌÂÊ ïðîâîäÿò â Ðîññèè è Ïîëüøå.

Ñîçäàíèå íîâîãî ìàòåðèàëà ñ êîìïëåêñíîé óñòîé÷èâîñòüþ ê ðàçëè÷íûì âèðóñàì –
îäíà èç âàæíåéøèõ çàäà÷ ñåëåêöèè, ïîñêîëüêó íàèáîëüøèå ïîòåðè óðîæàÿ íàáëþäà-
þòñÿ ïðè ïîðàæåíèè êàðòîôåëÿ íåñêîëüêèìè âèðóñàìè [86]. Â ÂÈÐå âûäåëåíû îá-
ðàçöû âèäîâ S. phureja (ê-1815), S. rybinii (ê-16533, 3644), S. stenotomum (ê-16222) ñ
ïîëåâîé óñòîé÷èâîñòüþ ê âèðóñàì X, M, Y è L [9]. Ñîçäàíû ïåðñïåêòèâíûå îáðàçöû
(95-25-1, 97-152-8, 97-154-6, 97-157-1, 97-159-3 è 97-80-1), îáëàäàþùèå ïîëåâîé óñ-
òîé÷èâîñòüþ ê ãðóïïå âèðóñîâ: X, M è Y. Ýòè îáðàçöû ïðîÿâëÿëè ñðåäíþþ óñòîé÷è-
âîñòü ê âèðóñíûì çàáîëåâàíèÿì â óñëîâèÿõ èñêóññòâåííîãî èíôåêöèîííîãî ôîíà â
òå÷åíèå òðåõëåòíåãî èñïûòàíèÿ. Çàäà÷à ñîçäàíèÿ íîâûõ äîíîðîâ ñ êîìïëåêñíîé óñ-
òîé÷èâîñòüþ ê ðàçëè÷íûì âèðóñàì çíà÷èòåëüíî óïðîùàåòñÿ â ñëó÷àå òåñíîãî ñöåï-
ëåíèÿ ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê ðàçíûì âèðóñàì. Òàê, íàïðèìåð, òåñ-
íîå ñöåïëåíèå (6,8 ñÌ) ãåíîâ Ryadg è Nàadg, ëîêàëèçîâàííûõ â XI õðîìîñîìå âèäà
S. tuberosum subsp. àndigenà (À-ãåíîì) [44], ïîçâîëèëî ñîçäàòü ðÿä íîâûõ ñîðòîâ
êàðòîôåëÿ, óñòîé÷èâûõ îäíîâðåìåííî ê âèðóñàì Y è À. Â ñîçäàíèè âåíãåðñêèõ ñîð-
òîâ êàðòîôåëÿ, óñòîé÷èâûõ ê YBK è ÕÂÊ, ó÷àñòâîâàë S. chacoense. Âîçìîæíî, ñöåï-
ëåíèå ãåíîâ Nychc è Nxchc ó S. chacoense îáúÿñíÿåò óñòîé÷èâîñòü âåíãåðñêèõ ñîðòîâ ê
âèðóñàì Õ è Y [28]. È. Ì. ßøèíîé ïîëó÷åíû îáðàçöû, êîòîðûå, ïîìèìî ãåíà óñòîé-
÷èâîñòè ê âèðóñó Y S. chacoense, îáëàäàþò ãåíàìè Nm è Gm, îïðåäåëÿþùèìè óñòîé-
÷èâîñòü ê Ì-âèðóñó êàðòîôåëÿ [12].

ÑÎÌÀÒÈ×ÅÑÊÀß ÃÈÁÐÈÄÈÇÀÖÈß

Â ñîîòâåòñòâèè ñ äèâåðãåíöèåé ãåíîìîâ êóëüòóðíûå è äèêîðàñòóùèå âèäû êàðòîôåëÿ
ïîäðàçäåëÿþò íà ãðóïïû ñ À, AB, AC, ADD, Â è E-ãåíîìàìè [47, 65]. Äèêîðàñòóùèå âèäû
êàðòîôåëÿ ïðåäñòàâëÿþò èñòî÷íèê óñòîé÷èâîñòè ê áîëåçíÿì è âðåäèòåëÿì. Â òî æå âðåìÿ
èç-çà áàðüåðîâ íåñîâìåñòèìîñòè èç 228 âèäîâ ñåêöèè Petota â ñåëåêöèîííûå ïðîãðàììû
ñ êóëüòóðíûì êàðòîôåëåì S. tuberosum (ãåíîì À) âîâëå÷åíî ëèøü îêîëî 10 % áëèçêîðîä-
ñòâåííûõ âèäîâ [3]. Òàê, íàïðèìåð, ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èçâåñòíî áîëåå 20 ãåíîâ, êîí-
òðîëèðóþùèõ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñàì êàðòîôåëÿ [84, 97]. Ýòè ãåíû èíòðîãðåññèðîâàíû â
ñîðòà êàðòîôåëÿ îò áëèçêîðîäñòâåííûõ êóëüòóðíûõ è äèêîðàñòóùèõ âèäîâ êëàñòåðà À-
ãåíîìîâ è áëèçêèõ àëëîïîëèïëîèäíûõ äèêîðàñòóùèõ âèäîâ ñ ADD- è AB- ãåíîìàìè. Ãå-
íåòè÷åñêèé êîíòðîëü è ìåõàíèçìû óñòîé÷èâîñòè ê âàæíåéøèì âèðóñàì èçó÷åíû òîëüêî
äëÿ ýòîãî êîìïëåêñà êóëüòóðíûõ è äèêîðàñòóùèõ âèäîâ êàðòîôåëÿ.

Áàðüåðû íåñîâìåñòèìîñòè îãðàíè÷èëè âîâëå÷åíèå â ãèáðèäèçàöèþ ñ êóëüòóðíûì êàð-
òîôåëåì (ãåíîì À) äèêîðàñòóùèõ âèäîâ êëàñòåðà Å-ãåíîìîâ ðîäà Solanum (S. etuberosum,
S. brevidens), îáëàäàþùèõ êðàéíåé óñòîé÷èâîñòüþ ê YÂÊ, ÀÂÊ, ÂÑËÊ è ñðåäíåóñòîé÷è-
âûõ ê ÕÂÊ, ÌÂÊ è SÂÊ [95], à òàêæå óñòîé÷èâûõ ê ðàçëè÷íûì âèäàì òëè – ïåðåíîñ÷èêàì
âèðóñíûõ çàáîëåâàíèé [90, 96]. Ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü óñòîé÷èâîñòè ê ïàòîãåíàì ó äèêî-
ðàñòóùèõ âèäîâ êëàñòåðà Å-ãåíîìîâ íåèçâåñòåí. Ðÿä àâòîðîâ ïîëàãàåò, ÷òî ãåí(û) äèêîðà-
ñòóùèõ âèäîâ êëàñòåðà Å-ãåíîìîâ, êîíòðîëèðóþùèå êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñó Y,
îòëè÷àþòñÿ îò ãåíîâ Rysto è Ryand, óæå èíòðîãðåññèðîâàííûõ â óñòîé÷èâûå ê YÂÊ ñîðòà
êàðòîôåëÿ è àêòèâíî èñïîëüçóåìûõ â ñåëåêöèîííûõ ïðîãðàììàõ [97].

Ñîìàòè÷åñêàÿ ãèáðèäèçàöèÿ ïîçâîëÿåò ðàñøèðÿòü ðàìêè ñêðåùèâàåìîñòè âèäîâ,
ïðåîäîëåâàòü íåñîâìåñòèìîñòü ðàñòåíèé è îñóùåñòâëÿòü ïåðåíîñ ÷óæåðîäíîãî ãåíå-
òè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ìåæäó îòäàëåííûìè âèäàìè. Íåñêîëüêî ãðóïï èññëåäîâàòåëåé
èñïîëüçîâàëè ìåòîäû ñëèÿíèÿ ïðîòîïëàñòîâ äëÿ ïðåîäîëåíèÿ íåñêðåùèâàåìîñòè ìåæäó
êóëüòóðíûì êàðòîôåëåì S. tuberosum (À-ãåíîì) è äèêîðàñòóùèìè âèäàìè êëàñòåðà Å-ãåíî-
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ìîâ – S. etuberosum è S. brevidens. Òàê, â íàøåé ðàáîòå áûëè ñèíòåçèðîâàíû ñîìàòè-
÷åñêèå ãèáðèäû ìåæäó êóëüòóðíûì êàðòîôåëåì S. tuberosum (À-ãåíîì) è äèêîðàñòó-
ùèìè âèäàìè S. etuberosum è S. brevidens (Å-ãåíîì) [6, 41, 88]. Ðÿä ñîìàòè÷åñêèõ ãèá-
ðèäîâ ìåæäó êàðòîôåëåì è S. åtuberosum îáëàäàë êðàéíåé óñòîé÷èâîñòüþ ê YÂÊ. Ïî
äàííûì ÅLISA-òåñòà, âèðóñíóþ èíôåêöèþ íå âûÿâëÿëè ó ãèáðèäîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ
ðàñòåíèé ðàçëè÷íûìè øòàììàìè (YN, YNTN, YO) êàê ìåòîäîì ìåõàíè÷åñêîé èíîêóëÿ-
öèè, òàê è ïðè çàðàæåíèè ðàñòåíèé ÷åðåç ïðèâèâêó [41, 54, 88]. Ãðóïïà àìåðèêàíñêèõ
èññëåäîâàòåëåé íà îñíîâå ñîìàòè÷åñêèõ ãèáðèäîâ ìåæäó êàðòîôåëåì è S. åtuberosum
ñîçäàëà íîâûå äîíîðû âûñîêîé ïîëåâîé óñòîé÷èâîñòè ê YÂÊ è ÂÑËÊ, à òàêæå íîâûå
äîíîðû óñòîé÷èâîñòè ê òëå [71]. Ôèíñêèå èññëåäîâàòåëè âûäåëèëè èñòî÷íèêè êðàé-
íåé óñòîé÷èâîñòè ê ÂÑËÊ è âûñîêîé óñòîé÷èâîñòè ê YÂÊ â ïîòîìñòâå ñîìàòè÷åñêèõ
ãèáðèäîâ êàðòîôåëÿ è S. brevidens [76]. Â íàøåé ðàáîòå áûë îòîáðàí îáðàçåö äèêîðà-
ñòóùåãî ìåêñèêàíñêîãî âèäà S. tarnii Hawkes et Hjerting, îáëàäàþùèé êðàéíåé óñòîé-
÷èâîñòüþ ê YÂÊ [89]. Íà îñíîâå ìåòîäîâ ñëèÿíèÿ ïðîòîïëàñòîâ âïåðâûå ïîëó÷åíû
ìåæâèäîâûå ãèáðèäû êóëüòóðíîãî êàðòîôåëÿ ñ ýòèì äèêîðàñòóùèì âèäîì, è íåêîòî-
ðûå èç íèõ íàñëåäîâàëè êðàéíþþ óñòîé÷èâîñòü ê YÂÊ S. tarnii [89].

Òðàíñãåíåç
 Â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ñîçäàíû òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ, óñòîé÷èâûå ê ðàçëè÷íûì

âèðóñàì. ×àùå âñåãî âèðóñîóñòîé÷èâîñòü òðàíñôîðìàíòîâ íå ñâÿçàíà ñ ýêñïðåññèåé R-
èëè N-ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé, à îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò ïðåðûâàíèÿ æèçíåííîãî
öèêëà ñàìîãî âèðóñà, ÷òî ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî ïîñðåäñòâîì èíòåãðàöèè â õðîìîñîìû
ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà îïðåäåëåííûõ ãåíîâ âèðóñíîãî ãåíîìà [74], êîíòðîëèðóþùèõ ñèíòåç
áåëêîâ îáîëî÷êè [49, 57, 60], íåòðàíñëèðóåìîé âèðóñíîé ÐÍÊ [61], àíòèñìûñëîâîé ÐÍÊ
[58] è ãåíà, êîäèðóþùåãî âèðóñíóþ ðåïëèêàçó [14]. Òàêîé òèï óñòîé÷èâîñòè ïîëó÷èë íà-
çâàíèå PDR (pathogen-derived resistance).

Íàèáîëåå ÷àñòî óñòîé÷èâûå ê âèðóñàì òðàíñôîðìàíòû ïîëó÷àþò çà ñ÷åò âíåñåíèÿ
â ðàñòåíèÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ñèíòåç áåëêà îáîëî÷êè âèðóñîâ, è ýêñïðåññèè â òðàíñ-
ãåííûõ ðàñòåíèÿõ êàïñèäíûõ áåëêîâ. Â æèçíåííîì öèêëå âèðóñîâ áåëîê îáîëî÷êè íå-
îáõîäèì äëÿ çàãðóçêè âèðóñîâ âî ôëîýìó, áëàãîäàðÿ ÷åìó è ïðîèñõîäèò èõ ðàñïðîñò-
ðàíåíèå ïî ðàñòåíèþ. Òðàíñãåííîå ðàñòåíèå, êîíñòèòóòèâíî ýêñïðåññèðóþùåå áåëîê
êàïñèäà îïðåäåëåííîãî âèðóñà, ïðèîáðåòàåò ïåðåêðåñòíóþ óñòîé÷èâîñòü ê äàííîìó
âèðóñó, ðàçëè÷íûì åãî øòàììàì è èçîëÿòàì, à â ðÿäå ñëó÷àåâ è ê áëèçêèì âèðóñàì èç
òîé æå òàêñîíîìè÷åñêîé ãðóïïû. Òàê, íàïðèìåð, ïðè òðàíñôîðìàöèè ñîðòà Ôîëâà
(Folva) âåêòîðîì, íåñóùèì ãåí, êîíòðîëèðóþùèé ñèíòåç áåëêà îáîëî÷êè íåêðîòè÷åñ-
êîãî øòàììà âèðóñà Y (YNÂÊ), òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ áûëè óñòîé÷èâû è ê èçîëÿòàì
YOÂÊ è YNTNÂÊ [72]. Îäíàêî ïðè âûñîêîé êîíöåíòðàöèè èíîêóëþìà óñòîé÷èâîñòü,
ñâÿçàííàÿ ñ ãåíîì, êîäèðóþùèì ñèíòåç áåëêà îáîëî÷êè, ìîæåò áûòü ïðåîäîëåíà [48].
Îäíè èç ïåðâûõ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ PDR-òèïîì óñòîé÷èâîñòè ñîçäàíû ó êàðòî-
ôåëÿ íà îñíîâå ïåðåíîñà ãåíà áåëêà îáîëî÷êè âèðóñà X [49]. Ó òàêèõ ðàñòåíèé óðî-
âåíü íàêîïëåíèÿ êàïñèäíîãî áåëêà ñîñòàâèë 0,05–0,3 % îò îáùåãî êîëè÷åñòâà ðàñòâî-
ðèìûõ áåëêîâ [51]. Ïðè ýòîì ïîäòâåðäèëàñü êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñîäåðæàíèåì áåëêà
êàïñèäà è óðîâíåì óñòîé÷èâîñòè ê XÂÊ. Ó òðàíñãåííûõ ëèíèé ñ âûñîêèì óðîâíåì
âèðóñîóñòîé÷èâîñòè ÷åðåç äâå íåäåëè ïîñëå çàðàæåíèÿ òèòð âèðóñà áûë â 100–1000
ðàç ìåíüøå, ÷åì ó èñõîäíûõ, íåòðàíñôîðìèðîâàííûõ ðàñòåíèé [51].

Ïîçäíåå, èñïîëüçóÿ òðàíñôîðìèðóþùèå âåêòîðû ñ ãåíàìè, êîíòðîëèðóþùèìè ñèíòåç
êàïñèäíûõ áåëêîâ, áûëè ñîçäàíû òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ ñ óñòîé÷èâîñòüþ ê âèðóñàì Y è
ÂÑËÊ. Ïîñêîëüêó ó âèðóñà Y ãåí, êîäèðóþùèé áåëîê îáîëî÷êè, íå èìååò èíèöèèðóþùåãî
êîäîíà (âñå áåëêè ñèíòåçèðóþòñÿ â âèäå îáùåãî ïðåäøåñòâåííèêà), òî ïðè ñîçäàíèè òðàíñ-
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ôîðìèðóþùèõ âåêòîðîâ ïîòðåáîâàëîñü ââåñòè â äàííûé ãåí äîïîëíèòåëüíûé êîäîí AUG
ïîáëèçîñòè îò ìåñòà ñòàðòà. Òðàíñôîðìàíòû, íåñóùèå òàêîé ìîäèôèöèðîâàííûé ãåí, îá-
ëàäàëè êðàéíåé óñòîé÷èâîñòüþ ê âèðóñó Y, îäíàêî ñàì áåëîê îáîëî÷êè ó óñòîé÷èâûõ ôîðì
òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé íå âûÿâëÿëñÿ [60]. Àíàëîãè÷íî, ïðè òðàíñôîðìàöèè êàðòîôåëÿ âåê-
òîðîì, ñîäåðæàùèì ãåí, êîäèðóþùèé ñèíòåç áåëêà îáîëî÷êè âèðóñà ÂÑËÊ, ïîëó÷åíû âè-
ðóñîóñòîé÷èâûå òðàíñôîðìàíòû, ó êîòîðûõ êàïñèäíûé áåëîê òàêæå íå áûë îáíàðóæåí
[58, 99]. Áîëåå òîãî, âûñîêèé óðîâåíü âèðóñîóñòîé÷èâîñòè íàáëþäàëè ó ðàñòåíèé, òðàíñ-
ôîðìèðîâàííûõ âåêòîðîì ñ àíòèñìûñëîâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ ýòîãî ãåíà. Ó òðàíñ-
ôîðìàíòîâ îáíàðóæåíà àíòèñìûñëîâàÿ èÐÍÊ, è îíè íå ñèíòåçèðîâàëè áåëîê êàïñèäà. Âå-
ðîÿòíî, â ýòîì ñëó÷àå êàê ñìûñëîâàÿ, òàê è àíòèñìûñëîâàÿ íèòè ÐÍÊ äåéñòâîâàëè
àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ñâÿçûâàÿñü ñ ÐÍÊ âèðóñà, è òåì ñàìûì ïðåäóïðåæäàëè åå ðåïëè-
êàöèþ [58]. Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå Ï. Âàòåðõóçîì ñ ñîàâòîðàìè, ïîäòâåðæäàþò äàííîå
ïðåäïîëîæåíèå. Â ðàáîòå ýòèõ èññëåäîâàòåëåé ïîêàçàíî, ÷òî òðàíñôîðìàíòû, ñîäåðæà-
ùèå ñìûñëîâóþ è àíòèñìûñëîâóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òðàíñãåíà (ãåí ïðîòåàçû âèðóñà Y),
îòëè÷àëèñü áîëåå âûñîêèì óðîâíåì óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñíîìó çàðàæåíèþ ïî ñðàâíåíèþ
ñ ðàñòåíèÿìè, òðàíñôîðìèðîâàííûìè âåêòîðîì, íåñóùèì òîëüêî ñìûñëîâóþ èëè òîëüêî
àíòèñìûñëîâóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè [101].

Ââåäåíèå â ðàñòåíèÿ êîíñòðóêöèé ñ ãåíîì, êîäèðóþùèì ñèíòåç áåëêà âèðóñíîé ðåïëè-
êàçû, ïðèâîäèëî ê èíãèáèðîâàíèþ ðåïëèêàöèè âèðóñíîãî ãåíîìà [68]. Óñòîé÷èâûå ôîð-
ìû òðàíñôîðìàíòîâ, ïðîÿâëÿþùèå âèðóñîóñòîé÷èâîñòü äàæå ïðè âûñîêîì óðîâíå çàðà-
æåíèÿ, õàðàêòåðèçîâàëèñü ñàìûì íèçêèì ñîäåðæàíèåì âèðóñíîé ðåïëèêàçû. Ââåäåíèå â
âîñïðèèì÷èâûå ñîðòà êàðòîôåëÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî ÐÍÊ-çàâèñèìóþ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó
âèðóñà ÂÑËÊ, ïîçâîëèëî ñîçäàòü òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ, óñòîé÷èâûå ê ýòîìó âèðóñó [85].
Èçâåñòíî, ÷òî óñòîé÷èâîñòü òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé, îáóñëîâëåííàÿ íàðóøåíèÿìè ðåïëè-
êàöèè è/èëè òðàíñëÿöèè âèðóñíûõ áåëêîâ, ñâÿçàíà ñ ìåõàíèçìàìè ïîñòòðàíñêðèïöèîííîãî
ñàéëåíñèíãà. Ýòîò òèï óñòîé÷èâîñòè õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêîñïåöèôè÷íîé äåãðàäàöèåé
âèðóñíîé ÐÍÊ ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ òðàíñãåííîé èÐÍÊ, äëÿ ÷åãî íåîáõîäèìà âûñîêàÿ
ñòåïåíü èõ ãîìîëîãèè [36].

Òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ ñ PDR-òèïîì óñòîé÷èâîñòè ê âèðóñàì ñîçäàíû òàêæå íà îñíî-
âå èñïîëüçîâàíèÿ êîíñòðóêöèé ñ ãåíîì, êîäèðóþùèì òðàíñïîðòíûé áåëîê, ñïîñîáñòâó-
þùèé ðàñïðîñòðàíåíèþ âèðóñà ïî ðàñòåíèþ ïóòåì ïîâûøåíèÿ ïðîâîäèìîñòè ïëàçìî-
äåñì. Ðàñòåíèÿ êàðòîôåëÿ áûëè òðàíñôîðìèðîâàíû âåêòîðîì, ñîäåðæàùèì îòêðûòóþ
ðàìêó ñ÷èòûâàíèÿ ãåíà pr17, êîäèðóþùåãî ôëîýìî-ñïåöèôè÷íûé òðàíñïîðòíûé áåëîê
ïðîòåèí 17. Ó óñòîé÷èâûõ ëèíèé ýòèõ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäèëî íàêîïëåíèå
èÐÍÊ, íî ïðîòåèí 17 íå ñèíòåçèðîâàëñÿ. Òàêèå ëèíèè îêàçàëèñü óñòîé÷èâûìè ê âèðóñó
ÂÑËÊ, íî ïîðàæàëèñü âèðóñàìè X è Y. Òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ êàðòîôåëÿ, ïîëó÷åííûå
ïðè ïåðåíîñå ìóòàíòíîãî ãåíà pr17, áûëè óñòîé÷èâû ê âèðóñàì X è Y; ó ýòèõ ðàñòåíèé
îòìå÷åíà òðàíñëÿöèÿ ìóòàíòíîãî ãåíà pr17. Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ àâ-
òîðû çàêëþ÷èëè, ÷òî óñòîé÷èâîñòü ê ÂÑËÊ ðåàëèçóåòñÿ íà óðîâíå èÐÍÊ, à óñòîé÷è-
âîñòü ê âèðóñàì X è Y ñâÿçàíà ñ ýêñïðåññèåé ãåíà pr17 [87]. Ïðè òðàíñôîðìàöèè òåìè
æå êîíñòðóêöèÿìè ðàñòåíèé òàáàêà ñðåäè òðàíñôîðìàíòîâ âûäåëåíû ðàñòåíèÿ ñ èçìå-
íåíèÿìè ïëàçìîäåñì â êëåòêàõ ôëîýìû, â òî âðåìÿ êàê â òêàíÿõ ìåçîôèëëà ëèñòüåâ
ïëàçìîäåñìû îñòàâàëèñü íîðìàëüíûìè [50].

Ðàçðàáîòàíî òàêæå íåñêîëüêî ïóòåé ñîçäàíèÿ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ øèðîêèì ñïåê-
òðîì óñòîé÷èâîñòè, íå ñâÿçàííîé ñ ïåðåíîñîì âèðóñíûõ ãåíîâ. Â êëåòî÷íûõ ìåìáðà-
íàõ ëàêîíîñà (Phytolacca americana) îáíàðóæåí áåëîê PAP (pokeweed antiviral protein),
èíãèáèðóþùèé ðàáîòó ðèáîñîì. Ðàñòåíèÿ êàðòîôåëÿ, òðàíñôîðìèðîâàííûå êÄÍÊ ÐÀÐ
áåëêà, ïðîÿâëÿëè ÷àñòè÷íóþ óñòîé÷èâîñòü ê âèðóñàì X è Y [62]. Ñðåäíÿÿ óñòîé÷è-
âîñòü ê âèðóñó X íàáëþäàëàñü ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé êàðòîôåëÿ ñîðòà Ïèòî (Pito),

Ò. À. Ãàâðèëåíêî è äð. Ñîçäàíèå óñòîé÷èâûõ ê âèðóñàì ðàñòåíèé...
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íåñóùèõ ãåí 2’-5’îëèãîàäåíèëàòñèíòåòàçû êðûñû. Ïîêàçàíî, ÷òî ýòîò ãåí, àêòèâèðó-
ÿñü ïîä äåéñòâèåì äâóíèòåâîé ÐÍÊ, â ñâîþ î÷åðåäü âûçûâàåò àêòèâàöèþ ëàòåíòíîé
ýíäîíóêëåàçû, ðàñùåïëÿþùåé ÐÍÊ âèðóñà [92]. Ïîëó÷åíû âèðóñîóñòîé÷èâûå òðàíñ-
ãåííûå ðàñòåíèÿ êàðòîôåëÿ ñ ãåíàìè ìëåêîïèòàþùèõ, êîäèðóþùèõ ñèíòåç àíòèòåë ê
ðàñòèòåëüíûì âèðóñàì [105].

Êàê óæå óêàçûâàëîñü âûøå, íåñêîëüêî R-ãåíîâ êàðòîôåëÿ, îïðåäåëÿþùèõ óñòîé÷èâîñòü
ê âèðóñàì, áûëè êëîíèðîâàíû. Ãåíåòè÷åñêèå êîíñòðóêöèè, íåñóùèå äîìèíàíòíûå àëëåëè
ýòèõ ãåíîâ, èñïîëüçîâàëè äëÿ òðàíñôîðìàöèè âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ êàðòîôåëÿ. Òàê, òðàíñ-
ãåííûå ëèíèè âîñïðèèì÷èâîãî ñîðòà Ìàðèñ Áàðä (Maris Bard) ñ òðàíñãåíîì Rxand õàðàêòå-
ðèçîâàëèñü êðàéíåé óñòîé÷èâîñòüþ ê ÕÂÊ [20].

Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëåå ýôôåêòèâíûì ïîäõîäîì ê ñíèæåíèþ ïîòåðü óðîæàÿ êàðòî-
ôåëÿ, âûçâàííûõ âèðóñíûìè áîëåçíÿìè, ÿâëÿåòñÿ âîçäåëûâàíèå âèðóñîóñòîé÷èâûõ ñîð-
òîâ. Âìåñòå ñ òåì òàêîé ïîäõîä îäíîâðåìåííî ÿâëÿåòñÿ è íàèáîëåå ýêîëîãè÷åñêè ÷èñòûì
ñïîñîáîì áîðüáû ñ âèðóñíûìè áîëåçíÿìè, ïîñêîëüêó âûðàùèâàíèå óñòîé÷èâûõ ê âèðó-
ñàì ñîðòîâ ñíèæàåò ïðèìåíåíèå õèìè÷åñêèõ ñðåäñòâ çàùèòû ïðîòèâ ïåðåíîñ÷èêîâ âèðó-
ñîâ – íàñåêîìûõ è íåìàòîä. Ðàçâèòèå òðàäèöèîííîé ñåëåêöèè è âíåäðåíèå ìåòîäîâ áèî-
òåõíîëîãèè, íàïðàâëåííûõ íà ñîçäàíèå èñòî÷íèêîâ, äîíîðîâ è íîâûõ ñîðòîâ ñ âûñîêîé
óñòîé÷èâîñòüþ ê âèðóñàì è èõ ïåðåíîñ÷èêàì, ïîçâîëÿåò íàäåÿòüñÿ íà ïðîãðåññ â ñòàáèëè-
çàöèè óðîæàåâ êàðòîôåëÿ.
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ÖÈÒÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÌÅÕÀÍÈÇÌÛ, ÎÁÅÑÏÅ×ÈÂÀÞÙÈÅ ÈÍÒÐÎÃÐÅÑÑÈÞ
ÑÅËÅÊÖÈÎÍÍÎ ÖÅÍÍÛÕ ÃÅÍÎÂ Ó ÇËÀÊÎÂ

Ã. È. Ïåíäèíåí, êàíä. áèîë. íàóê; Â. Å. ×åðíîâ, êàíä. áèîë. íàóê

Öèòîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ îñîáåííîñòåé âçàèìîäåéñòâèÿ ðîäèòåëüñêèõ ãåíî-
ìîâ ïðè îòäàëåííûõ ñêðåùèâàíèÿõ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ãèáðèäíûõ çàðîäûøåé è ðàñòå-
íèé ÿâëÿþòñÿ íåîòúåìëåìîé ÷àñòüþ â ðàáîòàõ ïî îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè. Îíè íåîá-
õîäèìû äëÿ ïðîãíîçèðîâàíèÿ âîçìîæíîñòåé èíòðîãðåññèè ÷óæåðîäíîãî ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà â ãåíîìû êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé. Òàêèå èññëåäîâàíèÿ èìåþò òåîðåòè÷åñêîå
çíà÷åíèå, ñâÿçàííîå ñ ýâîëþöèåé âèäîâ è ñèñòåìàòèêîé, è ïðåäñòàâëÿþò ïðàêòè÷åñêóþ
öåííîñòü, ïîçâîëÿÿ íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ îïðåäåëÿòü îïòèìàëüíûå ìåòî-
äû äëÿ èíòðîãðåññèè öåííûõ ÷óæåðîäíûõ ãåíîâ â ãåíîìû êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, à òàêæå
ïóòè âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ãèáðèäíûõ ôîðì. Âñå ýòî ïîçâîëÿåò áîëåå óãëóá-
ëåííî ïîíÿòü ïðîöåññû âèäîîáðàçîâàíèÿ è ðàñøèðèòü ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå âîç-
äåëûâàåìûõ ðàñòåíèé, â ñâÿçè ñ ÷åì Í. È. Âàâèëîâ îòìåòèë èñêëþ÷èòåëüíóþ ïåðñïåê-
òèâíîñòü ðàáîò â ýòîé îáëàñòè [1].
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