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Background. Downy mildew (DM) caused by the fungus 
Plasmopara halstedii (Farl) Berl. & De Toni) is one of the 
most harmful diseases of sunflower (Helianthus annuus L.). 
Due to the pathogen’s attacks, annual seed harvest losses 
range between 30% and 70%. Lines resistant to new races 
of the pathogen should be obtained for the development of 
commercial sunflower hybrids. 
Materials and methods. Downy mildew resistance of 
323 lines and 10 cultivars from the sunflower collection 
was assessed in the field at the Kuban Experiment Station of 
VIR in 2017–2018. Line VIR 845, susceptible during all years 
of observations, was used as a control. Resistance genes 
were identified by means of the molecular analysis using di-
agnostic markers of the Plarg, Pl6 and Pl8 genes that confer 
resistance to many known P. halstedii races. 
Results. The founder varieties of VIR’s lines were suscepti-
ble to a varying extent. Thirty-nine lines were resistant in 
2016 and 2018; among those, 36 lines were susceptible in 
2017. Presumably, a more virulent P. hals tedii race became 
widespread in 2017, compared to the races that prevailed in 
2016 and 2018, so the genes that determined resistance in 
2016 and 2018 turned out to be ineffective. Lines ТА 716-18, 
VIR 768, and VIR 800, having originated from interspecific 
hybrids, exhibited absence of pathogenic damage during 
3 years of the trials. Molecular markers of the Plarg, Pl6 and 
Pl8 genes were detected in most lines that demonstrated re-
sistance in 2016 and 2018. There were no markers in lines 
VIR 768 and VIR 800, whereas in ТА 716-18 the markers of 
Plarg and Pl8 were present. 
Conclusion. As a result of the long-term studies, a trait-spe-
cific genetic collection was established for sunflower. It 
comprises genotyped lines with various effective DM resis-
tance genes. Lines ТА 716-18, VIR 768 and VIR 800 appeared 
highly resistant to the pathogen and probably possess new 
resistance genes/alleles introgressed from wild species. 

Key words: Helianthus annuus, genetic resources, Plasmo-
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Актуальность. Ложная мучнистая роса (ЛМР), вызывае-
мая грибом Plasmopara halstedii (Farl) Berl. & De Toni, – 
одно из самых вредоносных заболеваний подсолнечни-
ка (Helianthus annuus L.). Ежегодно из-за поражения па-
тогеном теряется от 30 до 70% урожая семян. Создание 
линий, устойчивых к новым расам возбудителя, необ-
ходимо для селекции промышленных гибридов под-
солнечника. 
Материал и методы. В 2016–2018 гг. оценивали по 
устойчивости к ЛМР в полевых условиях Кубанской 
опытной станции – филиала ВИР 323 линии и 10 сортов 
коллекции подсолнечника. Контролем служила линия 
ВИР 845, поражаемая ЛМР во все годы наблюдений. Для 
идентификации генов устойчивости провели молеку-
лярный анализ с использованием диагностических 
маркеров генов Plarg, Pl6 и Pl8, детерминирующих устой-
чивость к большинству известных рас P. halstedii. 
Результаты. Сорта – родоначальники линий ВИР ока-
зались неустойчивы в той или иной степени. Выявлены 
39 линий, устойчивых в 2016 и 2018 г., из них 36 были 
поражены в 2017 г. Предполагается, что в 2017 г. имела 
распространение другая раса P. halstedii по сравнению 
с расами, преобладавшими в 2016 и 2018 г., в связи с чем 
гены, определявшие устойчивость в 2016 и 2018 г., ока-
зались неэффективными. Линии ТА 716-18, ВИР 768, 
ВИР 800, полученные из межвидовых гибридов, демон-
стрировали отсутствие поражения в течение трех лет 
испытания. У большинства линий, показавших устой-
чивость в 2016 и 2018 г., дете ктированы маркеры генов 
Plarg, Pl6 и Pl8. У линий ВИР 768 и ВИР 800 маркеры отсут-
ствовали, у ТА 716-18 обнаружены маркеры генов Plarg 
и Pl8. 
Заключение. В результате многолетнего исследова-
ния создана признаковая коллекция подсолнечника, 
включающая генотипированные линии с различными 
генами устойчивости к ЛМР. Линии ТА 716-18, ВИР 768 
и ВИР 800 высокоустойчивы к патогену и, по-видимому, 
несут новые гены/аллели устойчивости, интрогресси-
рованные от дикого вида.

Ключевые слова: Helianthus annuus, генетические ре-
сурсы, Plasmopara halstedii, расы, гены устойчивости, 
молекулярные маркеры.

 Линии генетической коллекции подсолнечника ВИР, 
устойчивые к ложной мучнистой росе
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Введение

Потенциал сортов и гибридов подсолнечника (Helian-
thus annuus L.) не реализуется из-за поражения болезня-
ми, поэтому необходимы исследования, направленные 
на поиск и создание устойчивых форм. Ежегодно из-за 
поражения патогенами теряется от 30 до 70% урожая се-
мян подсолнечника. Описано свыше 40 различных забо-
леваний, из которых 28 зарегистрировано в России. Бо-
лезни подсолнечника приводят не только к уменьшению 
урожайности, но и резко ухудшают качество продукции: 
снижаются масличность, всхожесть семян и их качество, 
увеличивается лузжистость, возрастает кислотность 
мас ла и, как следствие, ограничивается его использова-
ние на пищевые цели. Ложная мучнистая роса (возбуди-
тель Plasmopara halstedii (Farl) Berl. & De Toni) представ-
ляет большую опасность для всей зоны возделывания 
подсолнечника (Novotelnova, 1966). Специальными опы-
тами на основании трехлетних наблюдений установле-
но, что при 95% поражения растений в фазе двух-трех 
настоящих листьев недобор урожая семян составляет 
98,2% от урожая семян со здоровых посевов; при 65% по-
ражения растений в той же фазе развития – 68,2%; при 
35% – соответственно 36,1% и при степени поражения 
около 5% – 5,1% (Korshunova, 1960). Заражение растений 
подсолнечника возбудителем ложной мучнистой росы 
происходит на ранних стадиях онтогенеза в результате 
почвенной инфекции или при наличии инфекции в семе-
нах. В период вегетации может происходить вторичное, 
дополнительное заражение взрослых растений по при-
чине спороношения гриба на растениях, зараженных ра-
нее (Gascuel et al., 2015).

Подсолнечник, пораженный возбудителем ложной 
мучнистой росы, имеет дегенеративный вид. Все его ор-
ганы патологически изменены под воздействием патоге-
на. Симптомы поражения хорошо заметны и характерны: 
карликовый рост, утонченные или утолщенные стебли, 
сближенные междоузлия, укороченные черешки лис-
тьев, густой белый налет на листьях, мелкие щуплые се-
мянки, в ряде случаев – преждевременное усыхание рас-
тений. 

Н. С. Новотельновой (Novotelnova, 1966) описаны че-
тыре формы болезни, зависящие от степени и сроков по-
ражения растений. Первая форма – сублетальная, харак-
теризующаяся резким отставанием роста и развития 
растений. Нижняя сторона листовой пластинки покрыта 
плотным белым налетом, который образуется в резуль-
тате спороношения гриба. Растения редко достигают 
фазы цветения и, не образуя семян, погибают. Вторая 
форма также проявляется в отставании растений в рос-
те, утолщении стебля и укорочении междоузлий. Листья 
хлоротичные, особенно верхние, покрыты белым нале-
том с нижней стороны. Растения способны вегетировать 
длительное время и даже плодоносить. Третья форма 
отличается от первых двух отсутствием угнетения роста 
растения. Инфекция проявляется только на листьях. 
Для третьей формы характерно более позднее проявле-
ние. При скрытом течении заболевания, характерном 
для четвертой формы, наблюдается локализация возбу-
дителя на корнях и корневой шейке растения. Там же 
может наступать спороношение (Novotelnova, 1966). 
Формы проявления ложной мучнистой росы зависят от 
стадии развития растения, на которой происходит раз-
витие болезни. Нет сведений о том, что поражение раз-
ными расами P. halstedii связано с разными формами 
проявления.

Заболевание впервые появилось в США в 1920-х гг., 
в начале 1940-х гг. проникло в Европу и в период между 
1940 и 1970 г. получило эпидемическое распространение 
в странах Восточной Европы. Благодаря высокой генети-
ческой пластичности возбудитель заболевания быстро 
эволюционирует, что значительно осложняет его эффек-
тивный контроль путем создания генетически защищен-
ных сортов и гибридов (Spring, 2019). Всего в мире из-
вестно 36 патотипов P. halstedi i (Pecrix et al., 2019); обна-
ружено более 45 физиологических рас патогена и наблю-
дается постоянное возникновение новых, с более широ-
ким спектром вирулентности (Ramazanova, Antonova, 
2019). В Краснодарском крае до недавнего времени были 
распространены расы 330, 710, 730 (Antonova et al., 2011). 
В последние годы получили распространение новые 
расы: 334, 713 и 733 (Ramazanova, Antonova, 2019). Иссле-
дования по идентификации расового состава популяций 
P. halstedii и поиску устойчивых генотипов проводятся 
в лабораторных условиях Всероссийского института 
мас личных культур имени В. С. Пустовойта (ВНИИМК, 
Краснодар). Для идентификации рас P. halstedii использу-
ют международный тест-набор линий-дифференциато-
ров подсолнечника (Ramazanova, Antonova, 2019). 

Необходимо создание сортов и гибридов, несущих 
главные гены устойчивости. К настоящему времени из-
вестно 36 генов, детерминирующих устойчивость под-
солнечника к возбудителю ложной мучнистой росы. 
Гены групп сцепления 1, 8 и 13 имеют кластерную орга-
низацию, единичные гены картированы на хромосомах 
2 и 4 (Qi et al., 2015, 2016; Pecrix et al., 2018; Ma et al., 2019). 
В группах сцепления 1, 9 и 17 идентифицированы также 
локусы количественных признаков (Quantitative Trait 
Loci, QTL), обуславливающие частичную устойчивость 
(Al-Chaarani et al., 2002), однако использование в селек-
ции главных генов (Pl), которые обеспечивают устойчи-
вость к большому числу рас, считается более перспек-
тивным (Pecrix et al., 2018). Среди таких генов наиболее 
эффективны Plarg, Pl6, Pl5, Pl8. 

Ген Plarg, интродуцированный из генома однолетнего 
дикого вида H. argophyllus Torr. & A. Gray, картирован 
в группе сцепления 1 (LG1) (Wieckhorst et al., 2010). Он 
контролирует устойчивость к восьми распространенным 
в Европе расам патогена: 100, 304, 314, 334, 703, 704, 710, 
714 (Vear et al., 2010). Ген обеспечивает реакцию устойчи-
вости I типа (Mouzeyar et al., 1994), при которой распро-
странение патогена ограничивается основанием семя-
доли. 

В группе сцепления 1 находится также ген устойчиво-
сти Pl14. Опосредованная этим геном устойчивость 
к P. halstedii классифицирована как тип реакции II: рост 
мицелия происходит в гипокотиле и семядолях, но не до-
стигает настоящих листьев. Установлено, что локус Plarg 
имеет  кластерную организацию, продукт гена-кандида-
та относится к классу NBS-LRR-белк ов, содержащих на 
N-конце Toll-интерлейкин-рецепторный домен (TIR-NBS-
LRR) (Radwan et al., 2011). 

Сложную организацию имеет и локус Pl6, гены кото-
рого также были интрогрессированы от однолетних ди-
корастущих видов рода Helianthus L. Он картирован 
в группе сцепления LG8 и содержит 11 тесно сцепленных 
генов, относящихся к классу TIR-NBS-LRR, которые об-
уславливают устойчивость к трем расам: 100, 703, 710 
(Vear et al., 2010). В более поздней публикации С. А. Рама-
зановой и Т. С. Антоновой сообщается о том, что локус Pl6 
определяет устойчивость к расам 100, 300, 700, 703, 710, 
330, 770 и 730 (Ramazanova, Antonova, 2019). 
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Кластер генов Pl5/Pl8 нахо  дится в группе сцепле-
ния 13, в одном плече с локусом Rf1, детерминирующим 
признак восстановления фертильности пыльцы. Ло-
кус Pl5, переданный из генома дикого гексаплоидного 
вида H. tuberosus L., определяет устойчивость к расам 100, 
304, 314, 703, 710, 704, 714. Локус Pl8 ,  интрогрессирован-
ный от H. argophyllus, детерминирует устойчивость 
к 16 расам патогена (Radwan et al., 2003). Результаты ана-
лиза in silico белков, кодируемых аналогами генов устой-
чивости (RGA – Resistance Gene Analogues) в локусе Pl5/Pl8, 
показали их принадлежность к классу CC-NBS-LRR, ха-
рактеризующемуся наличием на N-конце сверхспирали-
зованного домена (Radwan et al., 2004).

Идентификация носителей генов Plarg, Pl6, Pl8 – ва ж-
ный этап пребридинговой селекции подсолнечника. Для 
отбора генотипов, несущих гены устойчивости, перспек-
тивно использование опубликованных в литературных 
источниках молекулярных маркеров (Dimitrijevic, Horn, 
2018). Линии подсолнечника коллекции ВИР являются 
ценным исходным материалом для создания гетерозис-
ных гибридов. Их генотипы по локусам, контролирую-
щим устойчивость к возбудителю ложной мучнистой 
росы, неизвестны. Цель настоящего исследования – со-
здание признаковой коллекции линий подсолнечника по 
устойчивости к P. halstedii и идентификация их геноти-
пов по локусам генов, детерминирующим устойчивость 
к широкому набору рас патогена.

Материал и методы

Полевые опыты и наблюдения проведены согласно 
Методическим указаниям ВИР (Anashchenko, 1978) 
в 2016–2018 гг. Посев проводился в 2016 и 2017 г. на 
двухрядковых, в 2018 г. – на трехрядковых делянках. Рас-
стояние между рядками и между гнездами – 70 × 70 см, 
по два растения в гнезде. Несмотря на то что в рядке вы-
севалось по 14 растений, к моменту учета наблюдалось 
разное количество растений из-за разной всхожести 
и других непредвиденных обстоятельств, поэтому учи-
тывались общее число растений на делянке, число пора-
женных растений и процент пораженных растений. 
Устойчивыми считали те растения, у которых не наблю-
дали никаких видимых симптомов присутствия ЛМР. 
Учет проводили дважды: в конце мая – начале июня на 
стадии образования соцветия и в конце июля после цве-
тения. В 2016–2018 гг. в полевых условиях оценили 
333 линии и сорта, в том числе образцы, выделенные как 
устойчивые в полевых условиях в 2008–2010 гг. и пока-
завшие устойчивость к расам 330, 710 и 730 в результате 
лабораторного скрининга, проведенного Т. С. Антоновой 
и коллегами во Всероссийском институте масличных 
культур (ВНИИМК) (Antonova et al., 2011). В изучении на-
ходились в основном линии ВИР, созданные сотрудника-
ми на протяжении последних 30 лет, 10 сортов – родона-
чальников линий, а также линии селекции ВНИИМК, 
США и Канады.

Для молекулярного скрининга были отобраны 
50 образцов, в числе которых устойчивые линии коллек-
ции подсолнечника, а также образец дикого вида H. argo-
phyllus – донора гена Plarg. Тотальную ДНК выделяли из 
зеленых листьев с помощью модифицированного прото-
кола, основанного на использовании СТАБ-буфера (Li 
et al., 2007; Anisimova et al., 2018). При проведении моле-
кулярного скрининга оценивали полиморфизм трех мар-
керных локусов: ORS716 – SSR-маркер для идентифика-
ции носителей гена Plarg (Wieckhorst et al., 2010; Imerovski 

et al., 2014); НАР3 – внутригенный STS-маркер, эффек-
тивный для идентификации носителей гена Pl6 (Bouzidi 
et al., 2002; Ramazanova, Antonova 2019; Ramazanova et al., 
2020); На-Р1 – внутригенный STS-маркер локуса Pl8 (Rad-
wan et al., 2004). 

Реакционная смесь (25 м кл) содержала 50 нг геном-
ной ДНК, однократный реакционный буфер, 1,5 мM 
MgCl2, по 5 пМ каждого из праймеров, по 0,2 мМ каждого 
dNTP и 1-2 е.а. Taq ДНК-полимеразы. ПЦР проводили при 
следующих условиях: начальная денатурация при 95°С – 
3 мин, затем 35 циклов: 95°C – 30 сек, 60°C – 30 сек 
и 72°C – 2 мин; финальная элонгация – 4 мин при 72°C. 
Продукты амплификации разделяли электрофорезом 
в агарозном геле концентрации 3% (маркер ORS716) или 
1,5% (маркеры НаР3, На-Р1) в 1 × ТВЕ буфере. Продукты 
окрашивали бромистым этидием и визуализировали 
в ультрафиолетовом свете. Использовали реактивы от 
компаний «Хеликон», «Евроген», «Диалат», Fermentas.

Результаты и обсуждение

В полевых условиях Кубанской опытной станции – 
филиала ВИР ежегодно в течение последних 20 лет про-
водится оценка образцов коллекции подсолнечника по 
устойчивости к ложной мучнистой росе. Образцы, выде-
ленные в качестве устойчивых или слабо поражаемых, 
в 2008–2010 гг. были переданы во ВНИИМК для оценки 
в лабораторных условиях на семядольных листьях с ис-
пользованием Международного тест-набора линий-диф-
ференциаторов. Проведено тестирование 480 образцов 
подсолнечника коллекции ВИР по устойчивости к трем 
расам (330, 710 и 730) ложной мучнистой росы. Выявле-
но 12 образцов, устойчивых ко всем трем расам: к-2644 
(Испания), к-2793 (Краснодарский край), к-3362 (Австра-
лия), к-3532 (США) а также линии ВИР: ВИР 247 (к-3314), 
ВИР 387 (к-3338), ВИР 435 (к-3467), ВИР 581 (к-3381), 
ВИР 702 (к-3497), ВИР 632 (к-3635), ВИР 635 (к-3622) 
и RHA 278 (и-625210, США) (Antonova et al., 2011). Однако 
наблюдения последних лет показали, что некоторые из 
отобранных линий в полевых условиях стали восприим-
чивы к инфекции. 

В полевых условиях Кубанской опытной станции ВИР 
в разные годы (2016–2018 гг.) проведения следующего 
этапа исследований отмечена различная напряженность 
инфекционного фона. Неустойчивый контроль – линия 
ВИР 845 (к-3792) в годы изучения характеризовалась 
следующими показателями: 2016 г. – 93,3% пораженных 
растений, 2017 г. – 100%, 2018 г. – 33%. Сорта – родона-
чальники линий ВИР оказались неустойчивы в той или 
иной степени. Поражался и сорт ‘Прогресс’, ранее устой-
чивый. Очевидно, в 2017 г. инфекционная нагрузка ока-
залась самой высокой, что позволило дифференцировать 
образцы по устойчивости к патогену. Полностью резуль-
таты оценки всех изученных образцов (число учтенных 
растений, пораженных ЛМР и процент пораженных ра-
стений будут представлены в каталоге мировой коллек-
ции ВИР. 

В 2016 и 2018 г. из 323 образцов 39 линий не имели 
симптомов поражения ЛМР, из них 36 линий оказались 
пораженными в 2017 г. Только три линии не имели при-
знаков заболевания в течение трех лет изучения: 
ТА 716-18 (к-2773), ВИР 768 (к-3568), ВИР 800 (к-3571). 
Эти линии созданы на основе межвидовых гибридов: 
ТА 716-18 получена из межвидового гибридa H. tubero-
sus × H. annuus, ВИР 768 – из межвидового гибрида H. an-
nuus × H. maximiliani, ВИР 800 – из межвидового гибрида 
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H. annuus × H. giganteus. Остальные 36 линий различа-
лись по уровню устойчивости. Линии ВИР 381 (к-3336), 
ВИР 388 (к-3696), ВИР 452 (к-3435), ВИР 581 (к-3381) 
были устойчивы в 2016 г., но незначительно поражены 
(3–4%) в 2018 г. Для линии ВИР 434А отмечено 3,7% не-
устойчивых растений только в год с наибольшей ин-
фекционной нагрузкой, а у ее фертильного аналога за-
фиксировано от 3,2 до 9,1% поражения во все годы на-
блюдений. Аналогичная ситуация для линии ВИР 117А, 
которая демонстрировала 46,4% пораженных расте-
ний в 2017 г. и устойчивость к ЛМР в 2016 и 2018 г., тогда 

как фертильный аналог ВИР 117Б был устойчив только 
в 2018 г.

К сожалению, в эти годы не были посеяны линии-
дифференциаторы рас ложной мучнистой росы. По-
скольку они позже вошли в состав коллекции, выявить 
расовый состав патогена в 2016–2018 гг. не представля-
ется возможным.

Для определения генотипов 45 линий, отобранных по 
устойчивости к возбудителю ЛМР, провели скрининг 
с использованием молекулярных маркеров генов Plarg , Pl6 
и Pl5/Pl8 , результаты которого п редставлены в таблице.

Таблица. Характеристика линий подсолнечника коллекции ВИР по устойчивости к ложной мучнистой росе 
и наличию молекулярных маркеров генов Pl

Table. Description of sunflower lines from VIR’s collection according to their downy mildew resistance
and presence of molecular markers of the Pl genes
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ТА 716-18 2773 *,Украина 26 0 + – +

ВИР 768 3568 ВИР232 × H. maximilianii, 
РФ 12 0 – – –

ВИР 800 3570 ВИР114 × H. giganteus, РФ 12 0 – – –

ВИР 583 3383 RHA340, США 16 0 – – +

ВИР 581 3381 RHA278, США 17 0 – + –

ВИР 846 3683 к-3619, США 34 0 + – –

ВИР 849 3779 к-3583, Аргентина 40 0 + + –

ВИР 801 3571 Sunbred 265, Франция 13 0 + – –

ВИР 769 3556 ВИР151 × H. trachelifolius, 
РФ 31 3,0 – + –

ВИР 370 3329 ВИР113 × источник Rf, Pl, 
РФ 33 3,0 + – +

ВИР 434Б 3515 НА378, США 31 3,2 + – –

ВИР 434А 3514 НА378, США 27 3,7 + – –

ВИР 641 3419 отбор из ВИР160 (к-2227, 
США) 29 3,4 – + –

ВИР 381 3336 ВИР113 × источник Rf, Pl, 
РФ 32 6,3 + – +

ВИР 388 3696 SL 3372, Болгария 28 7,1 + – –

ВИР 349 3503 ВИР113 × источник Rf, Pl, 
РФ 35 8,0 – + –
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Таблица. Продолжение
Table. Continued
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ВИР 215Б 3766 ВИР111 × к-2266, РФ 37 8,1 – – –

ТА 6463 2701 *, Украина 20 10 – – –

ВИР 438 3671 OR-30, США 37 10,8 – – –

ВИР 757 3636 ВИР151 × H. trachelifolius, 
РФ 28 11,0 – + –

ВИР 649 3421 SW 526 × R 5E, Франция 41 14,6 – + –

ВИР 850 3780 к-3583, Аргентина, 35 17,0 – – –

ВИР 249 3469 П-200-92, Rf, Pl × к-2699, 
РФ 12 17,0 – – –

ВИР 378 3333 ВИР104, РФ 35 17,1 – + –

ВИР 449 3527 Rf-1201, Румыния, 23 17,4 – – –

ВИР 858 3755 к-3619, США 22 18,0 + – –

СМ32 3161 *, Канада 16 19,0 – – –

ВИР 452 3435 L-3446, Румыния 31 19,4 – – +

ВИР 263 3324 ВИР 113 × источник Rf, Pl, 
РФ 24 20,8 – + –

ВИР 765 3773 SAM 462, Финляндия 17 23,0 – + –

ВИР 637 3490 гибрид SW509 × W 637, 
Франция 21 24,0 – + –

ВИР 215А 3765 ВИР111 × к-2266, РФ 23 26,1 – –

ВИР 903 3785 к-2019, Хабаровский край, 
РФ 26 27,0 – – –

СМ13 2289 *, Канада 32 28,0 – – –

ВИР 859 3783 к-3619, США 40 30,0 – – –

ВИР 789 3702 *, РФ 11 36,0 – + –

ВИР 369 3328 ВИР113 × источник Rf, Pl, 
РФ 33 39,4 – + –

ВИР 794 3797 *, РФ 25 40,0 – + –
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Продукты амплификации с праймерами к SSR-локусу 
ORS716 (тесно сцеплен с геном Plarg) были представлены 
двумя фрагментами: 303 пн (маркер гена Plarg) и 325 пн 
(отсутствие гена устойчивости; Imerovski et al., 2014) 
(рис. 1). По результатам молекулярного скрининга, диаг-
ностический маркер гена Plarg присутствовал у 14 линий 
(в том числе у линии ТА 716-18) и образца H. argophyllus; 
у 32 образцов (включая высокоустойчивые линии 
ВИР 768 и ВИР 800), а также неустойчивого контроля 
ВИР 845 и образца стародавнего сорта ‘Зеленка’ ампли-
фицировался фрагмент длиной 325 пн, что указывало на 
отсутствие у них гена устойчивости Plarg.

Электрофоретические спектры продуктов амплифи-
кации с праймерами НаР3 (STS-маркер гена Pl6) были 
представлены тремя группами фрагментов: 1800 пн + 
1200 пн, 1400 пн + 1100 пн и 1400 пн (рис. 2). По данным 
С. А. Рамазановой и Т. С. Антоновой (Ramazanova, Antono-
va, 2019), продукты амплификации с праймерами НаР3 
у линии-дифференциатора НА-335, несущей ген Pl6, 
включают фрагменты 1100, 1200 и 1800 пн, а восприим-

чивые генотипы имеют фрагмент размером 1400 пн. 
Аналогичные результаты получены в работе А. В. Усато-
ва с соавторами (Usatov et al., 2014). Таким образом, фраг-
мент 1800 пн характерен для носителей гена устойчиво-
сти в локусе Pl6. Фрагмент длиной 1800 пн амплифициро-
вался у 17 линий, а также у линии НА 336, несущей ген Pl6. 
У линий ТА 716-18, ВИР 768 и ВИР 800, устойчивых во все 
годы изучения, амплифицировался фрагмент размером 
1400 пн, характерный для восприимчивого генотипа. 

При амплификации с праймерами Ha-P1 (локус Pl5/
Pl8) наблюдали 9 различных сочетаний, различающихся 
по длине фрагментов (рис. 3). Фрагмент размером 
2000 пн, маркирующий ген устойчивости Pl8 в кластере 
Pl5/Pl8 (Radwan et al., 2004), выявили лишь у пяти линий: 
высокоустойчивой ТА 716-18, а также ВИР 230, ВИР 370, 
ВИР 452 и ВИР 583 (все линии характеризовались невы-
сокой степенью поражения). Заметим, что линия ВИР 583 
создана на основе линии RHA340, в генотипе которой 
присутствует ген Pl8, полученный от H. argophyllus (Vear 
et al., 2010). 

Таблица. Окончание
Table. The end
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ВИР 836 3665 *, РФ 24 42,0 – + –

ВИР 743 3530 гибрид SW540 × R5E, 
Франция 33 45,0 – – –

ВИР 117А 3669 Г 22, РФ 28 46,4 – – –

ВИР 835 3791 *, РФ 12 50,0 – + –

ВИР 230 3305 ВИР113 × источник Rf, Pl, 
РФ 19 58,0 + – –

ВК-51 2759 *Краснодар, РФ 28 71,0 + – –

ВИР 814 3637 и-576407, США 15 80,0 + – –

DM-3 625175 *, США нет данных – + –

НА 336 (Pl6) 3799 *, США нет данных + –

H. argophyllus 545664 *, США нет данных + – –

Зеленка 733 *, РФ 14 78 – – –

ВИР 845
(неустойчивый 
кон троль)

3792 к-3619, США 19 100 – – –

Примечание: *Генеалогия неизвестна 

Note: *Genealogy is unknown
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Рис. 1. Электрофореграмма продуктов амплификации с пра ймерами ORS716 (локус Plarg):
1 – ВИР 845, 2 – TA 716-18, 3 – ВИР 215А, 4 – ВИР 215Б, 5 – ВИР 370, 6 – ВИР 789, 7 – ‘Зеленка’, 8 – ВК 51,

9 – H. argophyllus, 10 – ВИР 649; 
М – маркер молекулярного веса ДНК 100 bp (Диалат)

Fig. 1. Electrophoretic pattern of amplification products with the ORS716 (locus Plarg) primers:
1 – VIR 845, 2 – TA 716-18, 3 – VIR 215А, 4 – VIR 215B, 5 – VIR 370, 6 – VIR 789, 7 – ‘Zelenka’, 8 – VK 51,

9 – H. argophyllus, 10 – VIR 649; 
М – 100 bp DNA ladder (Dialat)

Рис. 2. Электрофореграмма продуктов амплификации с праймерами HaP3 (локус Pl6):
1 – ВИР 845, 2 – ВИР 846, 3 – ВИР 801, 4 – TA 716-18, 5 – HA 336, 6 – ВИР 370, 7 – ВИР 800,

8 – ВИР 581, 9 – ВИР 434А, 10 – ВИР 434Б; 
М – ДНК-маркеры 100bp+ 1,5Kb+ 3Kb  (СибЭнзим)

Fig. 2. Electrophoretic p attern of amplification products with the HaP3 (locus Pl6) primers:
1 – VIR 845, 2 – VIR 846, 3 – VIR 801, 4 – TA 716-18, 5 – HA 336, 6 – VIR 370, 7 – VIR 800,

8 – VIR 581, 9 – VIR 434А, 10 – VIR 434B;
М – 100bp + 1,5Kb + 3Kb DNA ladder (SibEnzyme)

Рис. 3. Электрофореграмма продуктов амплификации с праймерами Ha-P1 (локус Pl5/Pl8):
1 – ВИР 434А, 2 – ВИР 581, 3 – ВИР 801, 4 – ТА 716-18, 5 – ВИР 378, 6 – ВИР 370, 7 – ВИР 769,

8 – ВИР 846, 9 – ВИР 434Б, 10 – ВИР 641; 
М – маркер молекулярного веса ДНК 1 kb (Диалат)

Fig. 3. Electrophoretic pattern of amplification products with the Ha-P1 (locus Pl5/Pl8) primers:
1 – VIR 434А, 2 – VIR 581, 3 – VIR 801, 4 – ТА 716-18, 5 – VIR 378, 6 – VIR 370, 7 – VIR 769,

8 – VIR 846, 9 – VIR 434B, 10 – VIR 641; 
М – 1 kb DNA ladder (Dialat)
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Линии, созданные путем многократного самоопыле-
ния образца к-3619 из США, обладали разной степенью 
устойчивости в 2017 г.: у линии ВИР 846 (к-3683) было 
поражено 3% растений; ВИР 858 (к-3755) – 18%; ВИР 859 
(к-3783) – 30%; ВИР 845 (к-3792) – контроль, неустойчи-
вый во все годы  изучения, а в 2017 г. пораженный на 
100%. У первых двух линий выявлено присутствие гена 
Plarg, у двух других маркер этого гена не отмечен. Линии 
различаются по высоте растения и другим морфологиче-
ским признакам. По-видимому, исходный образец был 
гетерогенным по всем признакам, в том числе и по алле-
лям генов устойчивости.

Таким образом, по результатам молекулярного скри-
нинга лишь у одной из трех линий, показавших устойчи-
вость в течение трех лет изучения, – ТА 716-18 обнаруже-
ны маркеры генов Plarg и Pl8, детерми нирующих устойчи-
вость к широкому набору рас. У линий ВИР 768 и ВИР 800 
не выявили ни одного из диагностических маркеров ге-
нов Plarg, Pl6 и Pl8. Тридцать линий, у которых были выяв-
лены маркеры генов Plarg, Pl6 и Pl8, в различной степени 
(некоторые – очень слабо) поражались возбудителем 
ЛМР в посеве 2017 г. (см. таблицу). 

Следует отметить, что лишь у единичных линий было 
выявлено по два маркера, что может указывать на при-
сутствие в их генотипах сразу двух генов устойчивости. 
У линий ТА 716-18, ВИР 370 и ВИР 381 выявлены марке-
ры ORS716_303 и На-Р1_20 00 (генов Plarg и Pl8 соответст-
венно), а у линии ВИР 849 – ORS716_303 и HaP3_1800 (Plarg 
и Pl6). Линия ТА 716-18 не имела симптомов поражения 
в течение трех лет изучения, а линии ВИР 370, ВИР 381 
и ВИР 849 были устойчивы в 2018 г., но характеризова-
лись низкой степенью поражения в 2017 г. (соответ-
ственно 3, 6 и 5% пораженных растений). В то же время 
частота поражения остальных линий, имевших по одно-
му из маркеров генов устойчивости, в 2017 г. варьирова-
ла от 3% (линия ВИР 769 из межвидового гибрида 
ВИР 151 × H. trachelifolius) до 80% (линия 3637 ВИР 814).

Очевидно, различия по уровню устойчивости об-
условлены различиями в расовым составе возбудителя 
в годы изучения и, что весьма вероятно, появлением но-
вых рас, гены устойчивости к которым в изученном ма-
териале отсутствуют. Возможно, в 2017 г. в Краснодар-
ском крае имела распространение раса гриба с широким 
спектром вирулентности, по отношению к которой 
гены Plarg, Pl6 и Pl8, обеспечивающие высокий уровень 
устойчивости к большинству известных рас возбудите-
ля, оказались неэффективными. Кроме того, можно 
предположить, что линии ТА 716-18, ВИР 768 и ВИР 800 
защищены отличающимися от Plarg, Pl6 и Pl8 генами (алле-
лями) устойчивости, которые эффективны против рас, 
преобладавших в Краснодарском крае в 2017 г. Посколь-
ку линии ТА 716-18, ВИР 768 и ВИР 800 были получены 
на основе межвидовых гибридов, можно предположить, 
что они несут новые аллели/гены, переданные от дико-
го вида/видов, в данном случае от H. maximilianii Schred., 
H. giganteus L. и H. tuberosus L. Возможно, это один и тот 
же ген, носителями которого являются все три вида, по-
скольку один из геномов у них общий (Gavrilova, Anisi-
mova, 2003).

Лишь одна линия (ВИР 581) из 12 образцов, отмечен-
ных сотрудниками ВНИИМК в качестве устойчивых 
к трем расам ЛМР (330, 710 и 730) (Antonova et al., 2011), 
не поражалась грибом в 2016 и 2017 г. и незначительно 
(3% пораженных растений) – в 2018 г. По результатам 
молекулярного скрининга у этой линии выявлен маркер 
гена Pl6. Полученные нами данные согласуются с извест-

ными сведениями о том, что ген Pl6 определяет устойчи-
вость, в том числе и к расам 330, 710, 730 (Ramazanova 
et al., 2020).

Среди линий без симптомов поражения ЛМР отмече-
ны ультраранние линии (35–46 дней от всходов до цвете-
ния и 67–78 дней от всходов до созревания): ВК 51 (к-
2759), ВИР 631 (к-3440), ВИР 789 (к-3702), ВИР 835 (к-
3791). Выявлены позднецветушие и позднесозревающие 
линии (59–61 дней от всходов до цветения, период от 
всходов до созревания составляет свыше 100 дней). 
К чис лу устойчивых относятся линии с цитоплазматиче-
ской мужской стерильностью ВИР 117, ВИР 215, ВИР 434. 
Практически все остальные линии ВИР (кроме ВИР 263, 
ВИР 349 и ВИР 449), показавшие устойчивость в 2016 
и 2018 г., обладают способностью восстанавливать фер-
тильность пыльцы ЦМС РЕТ1 и имеют стерильную цито-
плазму (за исключением линии ВИР 743) (Gavrilova et al., 
2014; Gavrilova et al., 2017). Возможно, это случайное сов-
падение, так как в исследование были включены еще 
17 линий ЦМС РЕТ, которые в те же годы наблюдений не 
были устойчивы. 

Позднее, в 2018 г., в коллекцию подсолнечника ВИР 
из Генного банка США поступили линии-дифференциа-
торы рас ложной мучнистой росы: HA 265, RHA 274, 
НА 335, НА 336, НА R4. Известно, что ген Pl1 присутствует 
в линии RHA 265 и контролирует устойчивость к расе 
100, ген Pl2 контролирует устойчивость к расе 300 и вы-
явлен в сорте ‘Прогресс’. Ген Pl6 определяет устойчивость 
к расам 100, 300, 700, 703, 710, 330, 730 и 770. Указанные 
гены расположены в восьмой группе сцепления. К этой 
же группе сцепления относят гены Pl7, Pl9, Pl10. Носителем 
генов Pl2, Pl9, Pl10 является линия RHA 274; линия НА R4 
обладает геном Pl16. Таким образом, коллекция подсол-
нечника ВИР включает линии отечественной и зарубеж-
ной селекции, обладающие устойчивостью к большинст-
ву известных к настоящему времени рас возбудителя 
ложной мучнистой росы.

Заключение

В полевых условиях Кубанской опытной станции 
в разные годы (2016–2018 гг.) проведения исследований 
наблюдали различную степень распространения ложной 
мучнистой росы (возбудитель Plasmopara halstedii) на 
коллекции подсолнечника. Среди 323 линий подсолнеч-
ника выявлены 39 линий без симптомов поражения 
в 2016 и 2018 гг. и 3 линии, устойчивые к патогену в те-
чение трех лет изучения. Линии генотипированы с помо-
щью молекулярных маркеров генов, детерминирующих 
устойчивость к большому числу рас P. halstedii. Три линии 
характеризовались высоким уровнем устойчивости 
в годы изучения, в том числе в условиях высокой инфек-
ционной нагрузки. По результатам молекулярного мар-
кирования у линии ТА 716-18 выявлены маркеры генов 
Plarg и Pl8. У линий ВИР 768 и ВИР 800, созданных на осно-
ве межвидовых гибридов, молекулярные маркеры генов 
устойчивости к большинству известных рас патогена от-
сутствуют, что дает основания предполагать наличие 
у них новых генов/аллелей устойчивости, интрогресси-
рованных из генома дикого вида.

В результате многолетних исследований, выполнен-
ных на базе коллекции генетических ресурсов подсол-
нечника ВИР, создана признаковая коллекция по устой-
чивости к ложной мучнистой росе, включающая 
12 образцов, устойчивых к трем расам патогена (330, 
710, 730) (по данным сотрудников ВНИИМК), 16 линий 
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с маркером гена Pl6, 5 линий с маркером, специфичным 
для локуса Pl5/Pl8, и 14 линий с маркером гена Plarg, а так-
же линии американской селекции HA 265, RHA 274, 
НА 335, НА 336, НА R4, DM-3. Линии относятся к разным 
группам спелости, среди них имеются формы ЦМС, закре-
пители стерильности и восстановители фертильности 
пыльцы.

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния согласно тематическому плану ВИР по проекту 
№ 0662-2019-0001 «Коллекция масличных и прядильных 
культур ВИР: Изучение и расширение генетического раз-
нообразия».

The research was performed within the framework of the 
State Task according to the theme plan of VIR, Project No. 0662-
2019-0001 “The collection of oil and fiber crops at VIR: mainte-
nance, study, and genetic diversity expansion”.
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