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Свойственный растениям иммунитет направлен на защиту от биотических и абиотических 
стрессов и, как следствие, на адаптацию к изменяющимся условиям среды. На первом уровне 
защиты используется широкий спектр рецепторов фитопатогенов, кодируемых R-генами устойчи-
вости. Присутствие в рецепторах консервативного NBS-домена дает возможность маркировать ге-
ном растения с помощью амплификации аналогов R-генов. На этом основано мультилокусное 
NBS-маркирование, которое позволяет эффективно охарактеризовать геном растения с точки зре-
ния представленности и вариабельности семейства R-генов, продукты которых имеют NBS-домен. 
Этот метод применяется для изучения разнообразия локусов R-генов устойчивости сельскохозяй-
ственных культур и родственных им дикорастущих видов, явлений интрогрессивной гибридизации 
и эволюции R-генов у видов растений с различной степенью резистентности к патогенам. Также с 
помощью NBS-маркирования проводится генотипирование коллекций генбанков, разработка кодо-
минантных маркеров и насыщение генетических карт. Существующая необходимость паспортиза-
ции и сравнения генотипов сортов и ограниченное число таких работ в России делают актуальными 
исследования по молекулярному маркированию сортов агрокультур отечественной и зарубежной 
селекции, возделываемых на территории Российской Федерации. В настоящей работе NBS-мар-
кирование было использовано для генотипирования 60 сортов и пяти перспективных селекционных 
клонов картофеля Solanum tuberosum отечественной и зарубежной селекции, а также образца род-
ственного вида Solanum stoloniferum (в качестве внешней группы). С помощью двух комбинаций 
праймер/фермент (NBS7/MseI и NBS9/MseI) было сгенерировано 204 NBS-фрагмента, включая 
144 (70,6 %) полиморфных и один уникальный для сорта Гала. Для каждого сорта был определен 
индивидуальный, специфичный спектр NBS-фрагментов. Анализ матрицы генетических расстоя-
ний между сортами показал, что исследуемая выборка сортов высокополиморфна (GD = 0,18-0,45 
при среднем значении 0,33). Генетические расстояния внутри анализируемой выборки варьировали 
больше, чем между сортами S. tuberosum и образцом S. stoloniferum (0,27-0,40). Наиболее близ-
кими оказались сорта селекции Всероссийского НИИ картофельного хозяйства им. А.Г. Лорха 
Солнечный/Памяти Рогачева (GD = 0,18) и Великан/Вымпел (GD = 0,19), а наиболее удален-
ными — сорта Чароит/Ред Скарлетт (GD = 0,45). Был проведен статистический анализ резуль-
татов NBS-маркирования, который позволил кластеризовать изучаемые образцы картофеля по 
различным признакам, связанным с родословной и устойчивостью к фитопатогенам. На дендро-
грамме и графиках, построенных с помощью программ PAST и Structure 2.3.4, наблюдалась слабая 
тенденция к группировке сортов по признакам устойчивости к Y вирусу картофеля (Potato virus Y, 
Potyvirus, Potyviridae) и вирусу скручивания листьев картофеля (Potato leafroll virus, Polerovirus, 
Luteoviridae). Продемонстрировано, что использованные в настоящей работе системы прай-
мер/фермент для NBS-анализа могут быть применены в дальнейшем для исследования механизмов 
устойчивости сортов картофеля к биотическим стрессам.  

 

Ключевые слова: Solanum tuberosum, российские сорта картофеля, сорта зарубежной се-
лекции, геномный полиморфизм, NBS-LRR-маркирование, RGA-анализ. 

 

Иммунная система растений, направленная на защиту от биотиче-
ских угроз и адаптацию, содержит широкий спектр R-генов устойчивости, 
кодирующих рецепторы фитопатогенов нескольких классов, самый много-
численный среди которых — NLR (nucleotide binding leucine-rich repeats 
proteins) (1, 2). Присутствие консервативных доменов в продуктах R-генов 
дает возможность анализировать геном растения с помощью амплификации 
аналогов R-генов (RGA — Resistance Gene Analog), число которых в геноме 
может достигать сотен за счет тандемных и эктопических дупликаций с по-
следующей локальной перестройкой и конверсией генов (2). NBS-LRR-ре-
цепторы имеют в своем составе два основных консервативных домена: 

 
∗ Для выращивания растений картофеля использовали экспериментальную установку искусственного кли-

мата ЭУИК (Институт биоинженерии ФИЦ Биотехнологии РАН). Работа выполнена при поддержке 
РФФИ (грант 18-29-07007) и ФНТП развития сельского хозяйства РФ на 2017-2025 годы (подпрограмма 
«Развитие селекции и семеноводства картофеля в Российской Федерации»).  

https://en.wikipedia.org/wiki/Luteoviridae


 

33 

центральный — NBS (Nucleotide Binding Site) и С-концевой — LRRs 
(Leucine-Rich Repeats) (1, 3). Семейства генов, кодирующих NBS-LRR-ре-
цепторы, идентифицированы у различных видов растений в результате пол-
ногеномного секвенирования: 57 генов у Cucumis sativus, 149 — у Arabidopsis 
thaliana, 653 — у Oryza sativa. В геноме картофеля Solanum tuberosum L. об-
наружено 435 генов и 179 псевдогенов семейства NBS-LRR (1). 

В то время как последовательность LRR-домена относительно по-
лиморфна, NBS-домен состоит из ряда высококонсервативных и строго 
упорядоченных участков P-loop, Kinase-2 и Gly-Leu-Pro-Leu (GLPL), мута-
ции, затрагивающие эти участки, приводят к нарушению функции рецеп-
торов (1). Мультилокусное NBS-маркирование (NBS-profiling) позволяет 
эффективно охарактеризовать геном растений с точки зрения представлен-
ности и вариабельности семейства R-генов устойчивости, продукт которых 
имеет NBS-домен. Метод основан на амплификации последовательностей ге-
номной ДНК, фланкирующих участок, кодирующий NBS-домен R-генов, с 
помощью вырожденных праймеров, комплементарных высококонсерватив-
ным участкам NBS-домена (4).    

В настоящее время метод NBS-маркирования широко применяется 
для исследования разнообразия RGA-локусов сельскохозяйственных куль-
тур (картофель, томат, пшеница, салат и др.) (5-7) и родственных им дико-
растущих видов (2, 4, 8). Также NBS-маркирование позволяет исследовать 
явления интрогрессивной гибридизации между культурными и дикорасту-
щими видами (6). Более того, NBS-метод применяется в исследованиях эво-
люции R-генов у видов растений с различной степенью устойчивости к па-
тогенам, для генотипирования коллекций генбанков, разработки кодоми-
нантных маркеров и насыщения генетических карт (4, 6, 7). 

В настоящей работе проведено NBS-маркирование сортов и пер-
спективных селекционных клонов картофеля преимущественно современ-
ной российской селекции. 

Цель работы состояла в оценке полиморфизма NBS-LRR генов 
устойчивости и выявлении возможной корреляции между кластеризацией 
на основе данных NBS-анализа и признаками устойчивости к различным 
фитопатогенам картофеля. 

Методика. Для NBS-LRR-маркирования отобрали 60 сортов и пять 
перспективных селекционных клонов картофеля Solanum tuberosum отече-
ственной и зарубежной селекции, а также в качестве внешней группы — 
образец родственного вида Solanum stoloniferum, широко применяемого при 
селекции сортов (в том числе как источник устойчивости к различным фи-
топатогенам). Выбор сортов был обусловлен их использованием в исследо-
ваниях в рамках Федеральной научно-технической программы развития се-
лекции и семеноводства картофеля в Российской Федерации. Большинство 
сортов выборки (59 из 65; 90,77 %) зарегистрировано в российском «Госу-
дарственном реестре селекционных достижений, допущенных к использо-
ванию» (2020 год) (http://reestr.gossortrf.ru/reestr/culture/159.html). Посевной 
материал (клубни), предоставленный Всероссийским НИИ картофельного 
хозяйства им. А.Г. Лорха (ВНИИКХ), проращивали в стандартных условиях 
теплицы (23 °С/25 °С, 16 ч/8 ч день/ночь). 

Геномную ДНК выделяли из ткани 5-суточных проростков с помо-
щью СТАВ-метода (9, 10) в двух аналитических повторах. 

NBS-маркирование проводили по стандартной методике (4). Для 
анализа 350 нг геномной ДНК образцов гидролизовали с использованием ре-
стриктазы MseI («Thermo Fisher Scientific», США). Полученные фрагменты 
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лигировали с соответствующими адаптерами и использовали для амплифи-
кации (амплификатор T100tm, ThermoCycler, «Bio-Rad», США), которую 
проводили в два раунда. Первый раунд ПЦР осуществлялся в течение 30 
циклов (денатурация 30 с при 95 °С, отжиг праймеров 1 мин при 55-60 °С, 
синтез ДНК 2 мин при 72 °С) с применением NBS-праймеров NBS7, NBS9 
(4, 11). Аликвоту ПЦР-смеси (0,5 мкл) использовали для второго раунда 
ПЦР (в тех же условиях) с NBS-праймером, меченным флуорофорами IRD 
700/800, и MseI-адаптерным (4) праймером. Продукты амплификации раз-
деляли в денатурирующем 6 % полиакриламидном геле и визуализировали 
с использованием гель-анализатора LI-COR 4300 (LI-COR operator manual; 
«LI-COR», США).  

Для статистической обработки результатов NBS-маркирования по-
лученные спектры NBS-фрагментов документировали в виде бинарных мат-
риц (Microsoft Excel). Матрицы использовали для идентификации сортоспе-
цифичных ДНК маркеров, определения коэффициентов попарного генети-
ческого сходства/различия между образцами (GS) и генетических расстоя-
ний (GD = 1 − GS), кластерного анализа методом ближайшего соседа (NJ) 
и методом главных координат (PCA) и выявления групп генетически сход-
ных образцов (пакет программ PAST, http://www.nhm.uio.no/english/re-
search/infrastructure/past/) (12). Геномную структуру исследуемых образцов 
анализировали с помощью программы Structure v. 2.3.4 (https://web.stan-
ford.edu/group/pritchardlab/structure_software/release_versions/v2.3.4/html/stru
cture.html), позволяющей находить общие генетические блоки и определять 
их соотношение в каждом образце (13, 14). 

Результаты. Характеристика изученных сортов и образцов представ-
лена в таблице 1 (полностью см. на http://www.agrobiology.ru). 

1. Сорта и линии картофеля российской и зарубежной селекции, отобранные для 
NBS-анализа (полностью см. на http://www.agrobiology.ru) 

 
 

NBS-м а р к и р о в а н и е. В настоящей работе был выполнен анализ 

http://www.agrobiology.ru/articles/1-2021d'yachenko-tab1-rus.pdf
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адаптивно значимого семейства растительных R-генов у 60 сортов и пяти 
перспективных селекционных клонов картофеля S. tuberosum и образца 
S. stoloniferum. 

Для амплификации были взяты вырожденные праймеры NBS7 и 
NBS9, комплементарные последовательности двух основных консервативных 
мотивов NBS-домена — P-loop и GLPL, что позволило маркировать как 5´-, 
так и 3´-области генов семейства NBS-LRR (рис. 1).  

 

 

Рис. 1. Схема расположения праймеров NBS7 и NBS9 для проведения NBS-маркирования: NBS — 
Nucleotide Binding Site, LRR — Leucine-Rich Repeats, GLPL — Gly-Leu-Pro-Leu. 

 

Использовав две комбинации NBS-праймер/фермент — NBS7/MseI 
и NBS9/MseI для каждого из анализируемых сортов, были получены инди-
видуальные спектры NBS-фрагментов размером 70-550 п.н., которые пред-
положительно могут быть ассоциированы со специфичной устойчивость 
анализируемых сортов к патогенам.  

Всего было получено 204 NBS-фрагмента, включая 144 полиморф-
ных (70,6 %) и только один уникальный — для сорта Гала (табл. 2). Образцы 
картофеля с наиболее различающимися спектрами R-генов могут рассмат-
риваться в качестве потенциально перспективных доноров генов устойчи-
вости для селекции новых сортов.  

2. Характеристика полиморфизма, выявленного в результате NBS-маркирования 
65 сортов и селекционных клонов картофеля и образца Solanum stoloniferum 

Комбинация праймер/фермент 
Число NBS-фрагментов 

общее 
полиморфные 

уникальные 
всего % 

NBS7/MseI 108 70 64,8 1 
NBS9/MseI 96 74 77,1 0 

Всего 204 144 70,6 1 
 

Оставшиеся 60 (29,4 %) мономорфных NBS-фрагментов присутство-
вали у всех анализируемых образцов картофеля, что может отражать наличие 
неких общих генов устойчивости к некоторым фитопатогенам или их аллель-
ных вариантов. Например, все исследуемые в представляемой работе сорта 
S. tuberosum и образец S. stoloniferum невосприимчивы к возбудителю рака 
картофеля Synchytrium endobioticum. Устойчивость к раку определяется двумя 
R-генами Sen1 и Sen2, локализованными на 11-й хромосоме (15). Оба гена — 
Sen1 и Sen2 моделируют резистентность к патотипу 1 S. endobioticum, который 
преимущественно распространен в России, тогда как Sen2 — еще и к другим 
семи патотипам из 40 распространенных в Европе (15-18). Проведенный 
нами анализ доступных в базе NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) последо-
вательностей белков SEN1 (XP_006342849.1) и SEN2 (PGSC0003DMT400082374) 
показал, что они относятся к разным семействам, и белок SEN1 содержит P-
loop (элемент домена NBS). Поэтому NBS-спектры, полученные в этом ис-
следовании с NBS7-праймером, могут содержать фрагменты, имеющие отно-
шение к гену Sen1 и одинаковые для всех анализируемых образцов картофеля.  

Выявленный нами уровень полиморфизма R-генов у изученных сор-
тов картофеля оказался крайне высоким, что свидетельствует об удачном 
подборе системы праймер/фермент для NBS-маркирования. Так, в сравне-
нии с полученными нами 70,6 % полиморфных фрагментов, NBS-мар-
кирование образцов твердой пшеницы (Triticum durum L.) с использованием 
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рестриктаз MseI и AluI детектировало только соответственно 34 и 22 % по-
лиморфных фрагментов (7). Помимо прочего, высокий уровень полимор-
физма полученных NBS-спектров можно объяснить использованием в 
нашей работе LI-COR, который имеет высокую разрешающую способность 
при проведении фрагментного анализа. Так, при NBS-анализе образцов овса 
(Avena strigosa и A. wiestii) было продемонстрировано, что применение LI-
COR значительно повышает процент детектируемых полиморфных фраг-
ментов в NBS-спектрах (19).  

С т а т и с т и ч е с к и й  а н а л и з  NBS-с п е к т р о в. По данным мар-
кирования семейства NBS-LRR генов устойчивости были составлены би-
нарные матрицы, которые использовались для кластерного анализа.  

Значения генетических расстояний (GD) между анализируемыми 
сортами варьировали в пределах 0,18-0,45 (GDср. = 0,33). Наиболее близ-
кими по результатам маркирования оказались сорта селекции ВНИИКХ: 
Солнечный и Памяти Рогачева (GD = 0,18), Великан и Вымпел (GD = 0,19). 
Максимальные значения генетических дистанций были выявлены между 
сортами Чароит и Ред Скарлетт (GD = 0,45). Стоит отметить, что GD между 
сортами картофеля и образцом S. stoloniferum варьировали незначительно 
(GD = 0,27-0,40). Это может быть связано с интенсивным использованием 
S. stoloniferum в селекции сортов картофеля в качестве донора ценных ал-
лельных вариантов генов устойчивости (прежде всего к вирусным патоге-
нам) (20). Большинство исследуемых сортов — современные, поэтому были 
созданы, скорее всего, на основе межвидовой гибридизации с участием не-
скольких дикорастущих видов, как это было показано (21). 

Сведения о вариабельности семейства R-генов устойчивости у пред-
ставителей рода Solanum ограничены (в том числе у сортов картофеля), в 
связи с этим представляет интерес сравнить полученные данные с тако-
выми у других видов растений. Так, NBS-маркирование 32 российских и 
зарубежных сортов яблони (Malus domestica Borkh.) показало, что уровень 
полиморфизма их R-генов (49 % полиморфных фрагментов, GDср. = 0,14) 
(22) значительно ниже значений, выявленных нами для сортов картофеля 
(GDср. = 0,33). NBS-генотипирование сортов пшеницы, выращиваемых в 
Турции, Казахстане и Европе, детектировало уровень полиморфизма R-ге-
нов (GDср. = 0,30) (23), сравнимый с показанным в настоящей работе. Ана-
лиз сортов перца (Capsicum annuum L.) показал, что межсортовой полимор-
физм (GD до 0,26) в 2 раза ниже в сравнении с полиморфизмом у дикорас-
тущих образцов того же вида (GD до 0,58) (8). Таким образом, можно пред-
положить, что уровень полиморфизма генов устойчивости у сортов зависит 
как от числа и вариабельности R-генов в геноме вида, так и от степени 
вовлеченности дикорастущего материала в селекцию сортов. 

В настоящее время NBS-маркирование все чаще применяют не 
только для генотипирования, но и для идентификации генов устойчивости 
к различным заболеваниям у сортов и видов растений (2, 24). Поэтому опи-
санные нами праймерные системы для NBS-анализа могут быть применены 
в дальнейшем для исследования механизмов устойчивости сортов карто-
феля к биотическим стрессам. 

На основе полученных NBS-спектров была построена дендрограмма, 
на которой анализируемые образцы формируют высокополиморфный кла-
стер, разделенный на группы с низкой бутстрэп-поддержкой (рис. 2).  

Представлялось интересным оценить возможные связи кластеризации 
образцов с определенными признаками, а также с оригинатором (см. табл. 1). 
Четкой кластеризации исследуемых сортов по принадлежности к селекци-
онным центрам выявлено не было, что может объясняться интенсивным 
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обменом селекционным материалом. Шесть зарубежных сортов сгруппиро-
вались попарно — Ред Скарлетт/Сатурна, Ньютон/Леди Клэр и Гала/Им-
пала, однако это не было специфично для конкретного зарубежного селек-
ционного центра (см. рис. 2). Тем не менее на дендрограмме можно выде-
лить четыре кластера, объединяющие в основном сорта селекции ВНИИКХ 
(см. рис. 2).  

 

 

Рис. 2. Дендрограмма генетических различий 65 изученных сортов и селекционных клонов 
картофеля и вида Solanum stoloniferum, построенная методом ближайшего соседа (NJ, программа 
PAST) по данным NBS-маркирования. Выделены сорта, устойчивые к нематоде (зеленый шрифт), 
фитофторе (синяя звездочка рядом с названием), PVY (Potato virus Y, зеленая звездочка) и PLRV 
(Potato leafroll virus, оранжевая звездочка). Названия сортов селекции Всроссийского НИИ 
картофельного хозяйства им. А.Г. Лорха отмечены полужирным шрифтом и подчеркнуты. 

 

Была также проанализирована возможная кластеризация образцов 
по резистентности к различным фитопатогенам. По устойчивости к Globo-
dera rostochiensis на дендрограмме выделились несколько небольших класте-
ров (см. рис. 2), что может быть связано с использованием в селекции сор-
тов разных доноров, включая в том числе различные дикорастущие виды, 
например Solanum acaule, S. spegazzinii и S. vernei (25). Из пяти известных па-
тотипов G. rostochiensis (26) в Российской Федерации распространен один — 
Ro1 (27). Устойчивость к нему определяется доминантными аллелями генов 
Н1 (5-я хромосома) и Gro1 (7-я хромосома) (17, 28-32), локусы которых 
содержат большое число копий RGA (33, 34). Ген Н1 интрогрессирован в сорта 
от единичных нематодоустойчивых образцов S. tuberosum subsp. andigenum, 
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S. vernei (26, 35), а ген Gro1-4 — от образцов S. spegazzinii (28).  
Основными донорами устойчивости к возбудителю фитофтороза 

служат образцы Solanum demissum (25). По этому признаку анализируемые 
сорта рассеяны по дендрограмме без очевидной кластеризации (см. рис. 2). 
Возможное объяснение заключается в том, что белки BAK1/SERK3, моде-
лирующие защитный ответ растений на возбудителя фитофтороза, отно-
сятся к рецептор-подобным киназам с лейцин-богатыми повторами (LRR-
RLK), у которых нет NBS-домена (36, 37).   

Y-вирус картофеля (PVY, Potato virus Y, Potyvirus, Potyviridae) отно-
сится к наиболее экономически важным патогенам (38). При ответе на зара-
жение вирусный эффектор распознается в растении NBS-LRR-геном Ny-1 
(9-я хромосома) (38, 39). На дендрограмме анализируемые сорта картофеля, 
устойчивые к PVY, формируют 4 группы (см. рис. 2).  

Вторым по значимости после PVY считается вирус скручивания ли-
стьев картофеля (PLRV, Potato leafroll virus, Polerovirus, Luteoviridae). Три 
QTL, ассоциированных с устойчивостью к накоплению PLRV, локализо-
ваны на 11-й и 5-й хромосомах (40, 41). Интересно, что кластеризация ана-
лизируемых нами сортов картофеля по признаку устойчивости к PLRV пе-
ресекается с кластеризацией по устойчивости к PVY (см. рис. 2). Основ-
ными донорами устойчивости к обоим вирусам служат дикорастущие виды 
S. demissum, S. acaule, S. chacoense и S. stoloniferum (25). Возможно, поэтому 
на дендрограмме образец S. stoloniferum группировался с сортами, устойчи-
выми и к PVY, и к PLRV (см. рис. 2). 

Довольно любопытной оказалась кластеризация двух сортов — Фи-
олетовый и Василек. Только они в изучаемой выборке формируют клубни 
с сине-фиолетовой окраской кожуры (а сорт Фиолетовый — еще и мякоти) 
за счет повышенного содержания антоцианов. Оба сорта устойчивы к фи-
тофторе и Y-вирусу картофеля. Отметим, что при этом сорта имеют раз-
ные родословные. И хотя ранее была показана связь уровня защитного 
ответа растений на возбудителя фитофтороза с интенсивностью накопле-
ния антоцианов (42), объединение указанных сортов в одну группу отра-
жает сходство их паттернов R-генов и никак не связано с окраской. Ин-
тересно отметить, что сведения по устойчивости анализируемых сортов, 
предоставленные в Госсортреестр оригинаторами сортов, не всегда совпа-
дают с данными молекулярного маркирования (30-32, 43, 44), что, по всей 
вероятности, связано с трудностями визуального определения симптома-
тики ответа на заражение. 

Выполненный кластерный анализ был дополнен анализом методом 
главных компонент (PCA), который подтвердил наличие единой полиморф-
ной группы образцов сортов и линий российской и зарубежной селекции 
(рис. 3). Образцы группировались на PCA-графике несколько по-иному, 
чем на дендрограмме. Наблюдалась некоторая, хотя и крайне слабо выра-
женная тенденция к сближению образцов по признакам устойчивости к 
нематоде и вирусам PVY/PLRV и по принадлежности к селекционным цен-
трам. Зарубежные сорта сместились в крайнюю правую часть графика, а 
образец S. stoloniferum расположился почти по центру.  

Также по данным NBS-маркирования был проведен анализ геном-
ной структуры 65 анализируемых образцов картофеля с использованием 
программы Structure 2.3.4. Были проверены варианты разделения на под-
группы от k = 2 до k = 15, и наилучший результат был получен для k = 10 
(LnLike = −75339,2). На рисунке 4 данные NBS-маркирования анализируемых 
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образцов представлены в виде различных соотношений блоков с наборами 
генов устойчивости. 

 

 

Рис. 3. График PCA-анализа данных NBS-маркирования 65 изученных сортов и селекционных 
клонов картофеля и вида Solanum stoloniferum. Цифры соответствуют нумерации образцов в таб-
лице 1. Выделены сорта, устойчивые к нематоде (цифры зеленого цвета), фитофторе (синяя 
звездочка рядом с номером), PVY (Potato virus Y, зеленая звездочка рядом с номером) и PLRV 
(Potato leafroll virus, оранжевая звездочка рядом с номером). Номера сортов селекции Всерос-
сийского НИИ картофельного хозяйства им. А.Г. Лорха подчеркнуты. 

 

 

 

Рис. 4. Анализ геномной структуры 65 изученных сортов и 
селекционных клонов картофеля по данным NBS-маркиро-
вания (k = 10, программа Structure 2.3.4). Анализ прово-
дился без сравнения с данными по виду Solanum stoloniferum. 
Выделены названия сортов, устойчивых к нематоде (шрифт 
зеленого цвета), PVY (Potato virus Y, зеленая звездочка), 
PLRV (Potato leafroll virus, оранжевая звездочка) и фито-
фторозу (синяя звездочка). Названия сортов селекции Все-
российского НИИ картофельного хозяйства им. А.Г. Лор-
ха подчеркнуты. 

 



40 

Проведенный анализ позволил идентифицировать 10 сформирован-
ных образцами кластеров, в пяти из них преобладал один из блоков в ге-
номе. Также была выделена одна группа, где отсутствовали мажорные 
блоки, причем образцы этой группы отличались от остальных наибольшим 
полиморфизмом. Проведенный анализ не выявил ни одного образца, кото-
рый был бы представлен одним или двумя блоками (см. рис. 4). 

Итак, в результате мультилокусного анализа с использованием ме-
тода NBS-маркирования впервые была охарактеризована коллекция из 60 
сортов и пяти селекционных клонов (Solanum tuberosum) российской и за-
рубежной селекции. В целом выявлен высокий уровень полиморфизма 
NBS-LRR генов у российских сортов картофеля. Определены группы об-
разцов с наиболее схожими и различающимися паттернами NBS-LRR ге-
нов. Обнаружена слабо выраженная тенденция к сближению образцов по 
признакам устойчивости к нематоде и вирусам PVY (Potato virus Y)/PLRV 
(Potato leafroll virus) и по принадлежности к селекционным центрам. Пока-
зано, что использованные в настоящей работе системы праймер/фермент 
могут быть применены в дальнейшем для NBS-генотипирования сортов 
картофеля при первичном скрининге коллекций по признакам устойчиво-
сти образцов к различным биотическим стрессам, а также для исследования 
механизмов такой устойчивости к биотическим стрессам. 
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A b s t r a c t  
 

The plant immunity is aimed at protecting against biotic and abiotic stresses and, therefore, 
at adapting to adverse environmental conditions. At the first protection step, a wide range of phyto-
pathogenic receptors encoded by resistance R-genes is employed. The presence of a conserved NBS-
domain in the receptors makes it possible to profile the plant genome by amplification of R-gene 
analogues. The method of multilocus NBS-profiling makes it possible to efficiently characterize the 
plant genome in terms of the representativeness and variability of the NBS-domain containing R-
genes. This method is used to study the diversity of R-gene loci in crops and related wild species, as 
well as the introgressive hybridization phenomena and the R-gene evolution in plant species with 
varying degrees of pathogen resistance. NBS-profiling is also applied for genotyping GenBank collec-
tions, developing markers and saturating genetic maps. The requirement for cultivar genotype certifi-
cation and profiling, along with a limited number of similar studies in Russia, makes research on the 
molecular profiling of domestic and foreign cultivars farmed in the Russian Federation relevant. In the 
present work, NBS-profiling was used for genotyping 65 potato Solanum tuberosum cultivars of mainly 
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modern domestic breeding, as well as the related species Solanum stoloniferum (as an outgroup). Using 
two primer/enzyme combinations (NBS7/MseI and NBS9/MseI), 204 NBS fragments were generated, 
of which 144 (70.6 %) were polymorphic and one fragment was unique to cv. Gala. For each cultivar, 
a specific spectrum of NBS fragments was determined. Analysis of genetic distance matrix revealed a 
high level of polymorphism (GD = 0.18-0.45 with an average value of 0.33) among the studied culti-
vars. Genetic distances within the analyzed cultivars varied more than between the cultivars and the 
accession of S. stoloniferum (GD = 0.27-0.40). The most related cultivars were Solnechny/Pamyati 
Rogacheva (GD = 0.18) and Velikan/Vympel (GD = 0.19) originated from Lorch Potato Research 
Institute, and the most distant cultivars were Charoito/Red Scarlett (GD = 0.45). Statistical analysis 
of NBS-profiling data clustered studied potato cultivars in accordance with the pedigree and 
resistance to phytopathogens. On the dendrogram and graphs generated using the PAST and 
Structure 2.3.4, a pronounced tendency to group cultivars by traits of resistance to the Potato virus Y 
(Potyvirus, Potyviridae) and the Potato leafroll virus (Polerovirus, Luteoviridae) was shown. The 
primer/enzyme systems used in this study for NBS-profiling can be applied to study the mechanisms 
of potato resistance to biotic stresses. 

 

Keywords: Solanum tuberosum, Russian cultivars, foreign cultivars, genomic polymorphism, 
NBS-LRR-profiling, RGA-analysis. 
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