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Аннотация. Ложная мучнистая роса, вызы-

ваемая оомицетом Plasmopara halstedii (Farl.) Berl. 
et de Toni, – одна из наиболее вредоносных болез-
ней подсолнечника. В настоящее время перспек-
тивным для использования в селекции является 
локус Plarg, обеспечивающий устойчивость ко 
всем известным расам P. halstedii. Этот ген ин-
трогрессирован из дикорастущего вида Helianthus 
argophyllus. Микросателлитные маркеры (SSR) 
позволяют управлять переносом генов, контроли-
рующих устойчивость в селекционном материале. 
Однако необходима валидация маркера для дока-
зательства его надежности при выявлении генов. 
Для идентификации гена Plarg подобраны SSR-
маркеры ORS 662, ORS 509 и ORS 822. Их вали-
дацию проводили на гибридных комбинациях ли-
ний подсолнечника селекции ВНИИМК ВК 776 и 
ВК 925 с линией подсолнечника RHA 419, яв-
ляющейся донором гена Plarg. Предварительно 
было установлено, что эти линии отличаются друг 
от друга аллельным состоянием этих локусов. Ис-
следование поколения F1 показало, что все три 
микросателлитных локуса наследуются кодоми-
нантно. Полученное путем самоопыления поколе-
ние F2 было проанализировано фитопатологическими 
методами на устойчивость к P. halstedii. Анализ 
расщепления по фенотипу в обеих комбинациях 
скрещиваний показал, что фактически наблюдае-
мое расщепление соответствовало теоретически 
ожидаемой модели 3 : 1 при моногенном наследо-
вании признака. Анализ сцепления гена и микро-
сателлитных локусов показал, что частоты 
рекомбинации в скрещивании RHA 419 × ВК 776 

составили для локуса ORS 662 – 0,11, ORS 509 – 
0,23 и ORS 822 – 0,31. А для комбинации        
RHA 419 × ВК 925 этот показатель составил: для 
ORS 509 – 0,28, для ORS 662 – 0,34. На основании 
полученных данных сделан вывод, что для приме-
нения в маркер-ассоциированной селекции (МАС) 
подсолнечника на устойчивость к возбудителю 
ложной мучнистой росы необходимо использо-
вать три изученных микросателлитных локуса.  
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Abstract. Downy mildew caused by oomycete 
Plasmopara halstedii (Farl.) Berl. et de Toni is one of 
the most harmful diseases of sunflower. The Plarg 
locus, which provides resistance to all known races of 
P. halstedii, is currently promising for use in breed-
ing. This gene is introgressed from the wild species 
Helianthus argophyllus. Microsatellite markers 
(SSRs) make it possible to control the transfer of 
genes controlling resistance in breeding material. 
However, validation of the marker is needed to prove 
its reliability in identifying genes. We selected the 
SSR markers ORS 662, ORS 509 and ORS 822 to 
identify the Plarg gene. We conducted their validation 
on hybrid combinations of sunflower lines of the 
breeding of V.S. Pustovoit All-Russian Research In-
stitute of Oil Crops VK 776 and VK 925 with sun-
flower line RHA 419, which is a donor of Plarg gene. 
It was preliminarily established that these lines differ 
from each other by the allelic state of these loci. A 
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study of the F1 generation showed that all three mi-
crosatellite loci are inherited codominantly. The F2 
generation obtained by self-pollination was analyzed 
by phytopathological methods for resistance to P. 
halstedii. Phenotype splitting analysis of both cross-
ing combinations showed that the actually observed 
splitting corresponded to the theoretically expected 3 : 
1 pattern in monogenic inheritance of the trait. Analy-
sis of linkage of gene and microsatellite loci showed 
that the recombination frequencies in the VK 776 × 
RHA 419 cross was 0.11 for the ORS 662 locus, 0.23 
for ORS 509 and 0.31 for ORS 822. And for the com-
bination of VK 925 × RHA 419 cross this indicator 
was: for ORS 509 – 0.28, for ORS 662 – 0.34. Based 
on the obtained data, we concluded that three studied 
microsatellite loci should be used in marker-assisted 
selection (MAS) of sunflower for resistance to downy 
mildew pathogen.  
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of resistance, microsatellite markers, marker-associated 
breeding (МАС)   
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Введение. Одна из наиболее вредонос-

ных болезней подсолнечника – ложная 
мучнистая роса, вызываемая оомицетом 
Plasmopara halstedii (Farl.) Berl. et de 
Toni. Потери урожая в благоприятные для 
развития болезни годы достигают 90 % 
[1; 2]. Для борьбы с этой болезнью при-
меняют различные приемы. Это агротех-
нические методы, такие как севооборот, 
оптимальная густота посева, фитосани-
тарные прополки, удаление пораженных 
корзинок, уборка послеуборочных остат-
ков, зяблевая вспашка [3]. Однако агро-
технические приемы являются больше 
вспомогательной мерой, не давая 100 % 
гарантии защиты.  

Применяют также химические методы 
защиты от болезни: это обработка семян 
перед посевом препаратами на основе 
мефеноксама и опрыскивание в период 
вегетации фунгицидами группы триазо-
лов и стробилуринов. В последнее время 
сообщается о том, что оомицет приобрел 
устойчивость к фунгицидам. Это ограни-
чивает эффективность химических       
веществ и поднимает вопрос об экономи-

ческой целесообразности их использова-
ния [4; 5; 6].  

Наиболее экологичная стратегия пре-
дотвращения потерь урожая подсолнеч-
ника, вызванных патогеном, заключается 
в поиске новых генов устойчивости и 
введении их в селекционный материал. 

Существуют две категории устойчиво-
сти подсолнечника к P. halstedii. Это    
качественная устойчивость, вызванная ос-
новными генами Pl, и количественная, 
которая контролируется несколькими ге-
нами (QTL) [7]. На сегодняшний день у 
подсолнечника идентифицировано 36 ос-
новных генов Pl, расположенных в пяти 
группах сцепления (LG 1, 2, 4, 8 и 13) [8; 
9; 10] и трех QTL, расположенных в LG7, 
LG10 и LG8 [7; 11]. Один или несколько 
основных генов Pl1, Pl2, Pl5, Pl6, Pl7 и Pl8 
обеспечивали устойчивость ко всем расам 
P. halstedii и до начала 2000-х годов ши-
роко использовались в селекции на       
устойчивость. К сожалению, из-за возник-
новения новых рас устойчивость многих из 
этих генов была преодолена в полевых ус-
ловиях [6]. 

Перспективным является введение в 
селекционный материал гена Plarg, кон-
тролирующего устойчивость ко всем из-
вестным на сегодняшний день расам. В 
литературных источниках сообщается, 
что ген Plarg был интрогрессирован в 
культурный подсолнечник из дикорасту-
щего вида H. argophyllus в 1989 г. амери-
канским исследователем Seifer G.J. [13]. 
Он путем скрещивания линии культурно-
го подсолнечника HA 89 и H. argophyilus 
получил линию ARG-1575-2, несущую 
ген Plarg. Затем были получены четыре 
инбредные линии RHA 419, RHA 420, 
RHA 443 и RHA 464, несущие этот ген и 
используемые во многих селекционных 
программах в течение двух десятилетий. 
При этом RHA 419 и RHA 420 были полу-
чены непосредственно из линии ARG-
1575-2, тогда как линии RHA 443 и    
RHA 464 – из линии RHA 419 [14; 15].  
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Введение. Одна из наиболее вредонос-

ных болезней подсолнечника – ложная 
мучнистая роса, вызываемая оомицетом 
Plasmopara halstedii (Farl.) Berl. et de 
Toni. Потери урожая в благоприятные для 
развития болезни годы достигают 90 % 
[1; 2]. Для борьбы с этой болезнью при-
меняют различные приемы. Это агротех-
нические методы, такие как севооборот, 
оптимальная густота посева, фитосани-
тарные прополки, удаление пораженных 
корзинок, уборка послеуборочных остат-
ков, зяблевая вспашка [3]. Однако агро-
технические приемы являются больше 
вспомогательной мерой, не давая 100 % 
гарантии защиты.  

Применяют также химические методы 
защиты от болезни: это обработка семян 
перед посевом препаратами на основе ме-
феноксама и опрыскивание в период веге-
тации фунгицидами группы триазолов и 
стробилуринов. В последнее время сооб-
щается о том, что оомицет приобрел ус-
тойчивость к фунгицидам. Это огра-
ничивает эффективность химических  
веществ и поднимает вопрос об экономи-

ческой целесообразности их использова-
ния [4; 5; 6].  

Наиболее экологичная стратегия пре-
дотвращения потерь урожая подсолнеч-
ника, вызванных патогеном, заключается 
в поиске новых генов устойчивости и 
введении их в селекционный материал. 

Существуют две категории устойчиво-
сти подсолнечника к P. halstedii. Это    
качественная устойчивость, вызванная ос-
новными генами Pl, и количественная, 
которая контролируется несколькими ге-
нами (QTL)  [7]. На сегодняшний день у 
подсолнечника идентифицировано 36 ос-
новных генов  Pl, расположенных в пяти 
группах сцепления (LG 1, 2, 4, 8 и 13) [8; 
9; 10] и трех QTL, расположенных в LG7, 
LG10 и LG8 [7; 11]. Один или несколько 
основных генов Pl1, Pl2, Pl5, Pl6, Pl7 и Pl8
обеспечивали устойчивость ко всем расам 
P. halstedii и до начала 2000-х годов ши-
роко использовались в селекции на       
устойчивость. К сожалению, из-за возник-
новения новых рас устойчивость многих из 
этих генов была преодолена в полевых ус-
ловиях [6]. 

Перспективным является введение в 
селекционный материал гена  Plarg, кон-
тролирующего устойчивость ко всем из-
вестным на сегодняшний день расам. В 
литературных источниках сообщается, 
что ген Plarg был интрогрессирован в 
культурный подсолнечник из дикорасту-
щего вида H. argophyllus в 1989 г. амери-
канским исследователем Seifer G.J. [13].
Он путем скрещивания линии культурно-
го подсолнечника HA 89 и H. argophyilus 
получил линию ARG-1575-2, несущую 
ген Plarg. Затем были получены четыре 
инбредные линии RHA 419, RHA 420, 
RHA 443 и RHA 464, несущие этот ген и 
используемые во многих селекционных 
программах в течение двух десятилетий. 
При этом RHA 419 и RHA 420 были полу-
чены непосредственно из линии ARG-
1575-2, тогда как линии RHA 443 и    
RHA 464 – из линии RHA 419 [14; 15].  
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Ген Plarg был картирован в группе сце-
пления LG 1. Классический генетический 
анализ, основанный на фенотипировании 
сегрегирующих популяций, показал, что 
он не сцеплен с другими генами Pl14, Pl13 
и Pl16, находящимися в этой же группе 
сцепления [18]. Plarg является основным 
локусом Pl, по-прежнему эффективен 
против всех известных рас P. halstedii и 
способен контролировать ложную мучни-
стую росу в течение длительного периода 
времени [16; 17]. Введение этого гена в 
селекционный материал позволит создать 
линии и гибриды подсолнечника с ком-
плексной устойчивостью к расам патоге-
на. Для значительного сокращения 
времени и затрат на их создание необхо-
димо использовать методы ранней и точ-
ной диагностики носителей гена Plarg в 
гибридной популяции, а именно молеку-
лярное маркирование данного гена. 

В литературе опубликован ряд моле-
кулярных маркеров, сцепленных с локу-
сом Plarg [19; 20; 21]. При разработке 
молекулярного маркера, как правило, ис-
пользуется ограниченное число геноти-
пов, а степень сцепления с маркируемым 
геном определяется на основе анализа 
одной-двух расщепляющихся популяций. 
Поэтому всегда необходима валидация 
молекулярных маркеров на широком на-
боре генотипов перед практическим ис-
пользованием маркера в селекции.  

Цель данной работы – исследовать 
микросателлитные молекулярные марке-
ры из литературных источников, сцеп-
ленные с геном Plarg, для подтверждения 
их связи с геном в генотипах селекции 
ВНИИМК и определить их диагностиче-
скую ценность для практического исполь-
зования в селекции на устойчивость к 
возбудителю ложной мучнистой росы. 

Материалы и методы. Валидацию мо-
лекулярных маркеров ORS 662, ORS 509 и 
ORS 822 проводили на гибридных комби-
нациях линий подсолнечника RHA 419 × 
ВК 776 и RHA 419 × ВК 925. 

Скрещивания проводили в условиях 
теплицы по следующей схеме: ♀ RHA 419 

× ♂ ВК 776 и ♀ RHA 419 × ♂ ВК 925. 
Корзинку накрывали изолятором из не-
тканого материала. В течение последую-
щих 4–5 дней кастрировали цветки в фазе 
выхода тычиночных нитей из венчика в 
пределах каждого вновь зацветающего 
пояса. Отцовские растения также изоли-
ровали перед цветением. Пыльцу для 
опыления собирали и наносили на рыльца 
пестиков материнских растений [22]. 
Гибриды F1 выращивали в поле. Затем 
было проведено самоопыление растений 
F1 и получено потомство F2. Растения по-
коления F2 тестировали в лабораторных 
условиях методом искусственного зара-
жения на устойчивость и восприимчи-
вость к ложной мучнистой росе [23]. 

Для выделения ДНК использовали 
фрагменты зеленых листьев подсолнеч-
ника. Экстракцию ДНК проводили с ис-
пользованием набора для выделения 
DiamondDNA Plant kit (Россия). Концен-
трацию ДНК в полученных препаратах оп-
ределяли визуально по интенсивности 
свечения пробы объемом 10 мкл в ультра-
фиолетовом свете в 1%-ном агарозном геле 
с добавлением 2 мкл бромистого этидия. 
Для ПЦР-анализа применили по три пары 
праймеров, разработанных для маркирова-
ния локуса Plarg: ORS 662 (F:  
C G G G T T G G A T A T G G A G T C A A ,  
R: CCTTTACAAACGAAGCACAATTC), 
ORS 509 (F: CAACGAAAAGACAGAATCGAAA, 
R: CCGGGAATTTTACAAGGTGA) и ORS 822 
(F: CAATGCCATC TGTCATCAGCTAC,  
R: AAACAAACCTTTGGACGA AACTC) 
[24].  

Полимеразную цепную реакцию выпол-
няли в реакционной смеси объемом 25 мкл 
следующего состава: 67 mM трис-HCl, рН 
8,8; 16,6 mM сульфата аммония; 1,5–     
3,0 mM MgCl2; 0,01 % Tween 20; 200 μM 
dNTP; по 0,5 μM каждого праймера; 10 нг 
геномной ДНК и 1 ед. рекомбинантной 
термостабильной ДНК полимеразы (НПО 
«Сибэнзим», РФ). Амплификацию ДНК 
проводили в термоциклере MiniAmp Plus 
(Thermo Fisher Scientific, США). Темпера-
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турно-временные режимы амплификации 
описаны ранее [25]. 

Электрофорез продуктов амплифика-
ции проводили в 2%-ном агарозном и  
8%-ном полиакриламидном гелях. Ис-
пользовали камеры SE-20 и VE-20 для 
горизонтального и вертикального элек-
трофореза соответственно (Хеликон, Рос-
сия). Результаты электрофореза 
документировали при помощи гель-
документирующей видеосистемы  BIO-
PRINT (Vilber Lourmat, Франция). Размер 
фрагментов ДНК определяли с использо-
ванием программного обеспечения 
BioCapture (Vilber Lourmat, Франция) от-
носительно маркера длины фрагментов 
ДНК GeneRuler 100 bp DNA Ladder 
Thermo Scientific (Сибэнзим, Россия).  

Математическую обработку результа-
тов расщепления проводили с использо-
ванием χ2-критерия соответствия 
фактических расщеплений, теоретически 
ожидаемым в моно- и дигибридных 
скрещиваниях. Расчет частоты рекомби-
нации r и ошибку рекомбинации sp по  
результатам расщепления в F2 рассчиты-
вали по методу максимального правдопо-
добия [26]. 

Результаты и обсуждение. Для вали-
дации молекулярных маркеров ORS 662, 
ORS 509 и ORS 822 и определения их ди-
агностической ценности были отобраны 
устойчивая ко всем расам линия RHA 419 
и восприимчивые линии ВК 776 и ВК 
925. Эти линии также отличаются по мик-
росателлитным профилям от линии RHA 
419 [25]. 

Как правило, SSR-маркеры имеют ко-
доминантное наследование, у гибридов F1 
в микросателлитном профиле присутст-
вуют фрагменты обоих родителей, однако 
бывают и исключения. Imerovski с соав-
торами сообщали, что локус ORS 509 
имеет доминантное наследование [20]. 
Однако результаты нашего исследования 
поколения F1 показали, что он наследует-
ся кодоминантно так же, как локусы ORS 
662 и ORS 822. Так как техника искусст-

венного скрещивания сводится к выпол-
нению двух операций: кастрации цветков 
материнских линий и опылению их пыль-
цой, собранной с отцовских особей, не 
всегда достигается 100%-ная гибридность 
растений. Анализ ДНК позволяет досто-
верно определить негибридные растения 
и исключить их из дальнейшей работы. У 
полученных нами образцов поколения F1 
по изучаемым локусам выявлены фраг-
менты обеих родительских линий. На ри-
сунке 1 для примера представлена 
электрофореграмма продуктов амплифи-
кации ДНК с праймером ORS 662. У об-
разцов на дорожках 1–20 выявлены 
фрагменты обеих родительских линий, 
представленных на дорожках 21–24 и 25–
28. Аналогичный результат получен и с 
праймерами ORS 509 и ORS 822. 

 

 

 
Рисунок 1 – Электрофореграмма продуктов 

амплификации ДНК образцов  
подсолнечника поколения F1  

по локусу ORS 662:  
дорожки 1–5, 11–15 – RHA 419 × ВК 776;  

6–10, 16–20 – RHA 419 × ВК 925,  
21–22 – ВК 925, 23 – ВК 776,  
25–28 RHA 419, М – маркер  

молекулярного веса 100 bp (ориг.) 
 
На основании полученных результатов 

из поколения F1 было отобрано и само-
опылено по пять растений для получения 
поколения F2. Анализ расщепления по 
устойчивости подсолнечника к ложной 
мучнистой росе для комбинаций скрещи-
ваний RHA 419 × ВК 776 и RHA 419 ×   
ВК 925, выполненный по результатам  
фитопатологической оценки, показал, что 
фактически наблюдаемое расщепление по 
фенотипу соответствовало теоретически 
ожидаемой модели 3 : 1 при моногенном 
наследовании признака. Для комбинации 
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RHA 419 × ВК 776 из 144 растений потом-
ства F2 пораженных растений было 38. А 
для комбинации RHA 419 × ВК 925 из 
102 проанализированных растений пора-
женных было 18.   

Критерий χ2, характеризующий соответ-
ствие фактических расщеплений теорети-
чески ожидаемым, подтвердил доминантное 
моногенное наследование устойчивости 
для обеих комбинаций (табл. 1).  

 
Таблица 1  

Наследование признака устойчивости  
к ложной мучнистой росе в поколении  
F2 при скрещивании линий подсолнечника 
 

Ген Plarg 

Всего 
расте-
ний, 
шт. 

Теоретически 
ожидаемое 

соотношение 

χ2 
 df P 

RHA 419 × ВК 776 144 3 : 1 0,156 1 0,21 

RHA 41 × ВК 925 102 3 : 1 3,794 1 0,34 

 
Эти результаты согласуются с данны-

ми Wieckhorst с соавторами (2010), кото-
рые определили, что локус Plarg 
контролируется одним геном и наследу-
ется доминантно [18]. Это является как 
преимуществом, так и недостатком, по-
скольку устойчивость, обусловленная та-
кими генами, быстро преодолевается.  

Далее был проведен гибридологический 
анализ поколения F2 для трех SSR-локусов. 
Результаты по оценке наследования      
SSR-локусов для комбинации скрещива-
ния RHA 419 × ВК 776 представлены в 
таблице 2.  

 

Таблица 2 
  

Наследование SSR-локусов ДНК ORS 509,  
ORS 662 и ORS 822 в F2 при скрещивании  
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Как видно из таблицы 2, все локусы 

показали несоответствие фактического 

расщепления ожидаемому соотношению     
1 : 2 : 1. В литературе описаны многочис-
ленные примеры такого искажения рас-
щепления. Такое явление наблюдается в 
7–13 % случаев при внутривидовых 
скрещиваниях. А в скрещиваниях куль-
турных форм с дикорастущими видами 
встречается значительно чаще – от 23 до 
90 %. Например, Ime rovski с соавторами 
(2016) сообщали об искажении расщепле-
ния при скрещивании линий с другими 
генами устойчивости подсолнечника, 
происходящими из диких видов, напри-
мер, гена устойчивости к заразихе orab-vl-8. 
В скрещиваниях восприимчивых линий 
подсолнечника с линией АВ-VL-8, про-
исходящей из многолетнего дикорасту-
щего вида H. divaricatus, несоответствие 
расщепления было в пользу аллелей от 
восприимчивой родительской линии либо 
наблюдался избыток гетерозигот. Со-
гласно предположениям авторов, это про-
исходит из-за того, что ген устойчивости 
лежит в области искажения сегрегации 
[27]. При картировании гена Plarg в скре-
щиваниях восприимчивой линии с другим 
донором гена, интрогрессированным из H. 
argophyllus, – линией Arg 1575-2, Dußle 
(2004) с соавторами отмечали похожее 
искажение расщепления. Из 126 растений 
поколения F2 было получено 16 гомози-
готных устойчивых, 82 гетерозиготных и 
28 гомозиготных восприимчивых, и χ2 

был равен 13,6 [19].  
Линия RHA 419, использованная в на-

шем исследовании, получена в результате 
скрещивания RHA 373 × Arg 1575-2. И, 
несмотря на отсутствие соответствия 
фактических расщеплений теоретически 
ожидаемым в поколении F2, мы сделали 
тест на совместное наследование гена 
Plarg с изучаемыми SSR-локусами. На ри-
сунке 2 показаны электрофореграммы 
продуктов амплификации ДНК образцов 
подсолнечника поколения F2 (RHA 419 × 
ВК 776), полученные с праймерами ORS 
509 и ORS 662. По локусу ORS 509 изу-
ченные образцы распределились в пять 
классов. Это устойчивые и восприимчи-
вые растения, имеющие фракцию разме-
ром 195 п.н. такую же, как у линии RHA 
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RHA 419 × ВК 776 из 144 растений потом-
ства F2 пораженных растений было 38. А 
для комбинации RHA 419 × ВК 925 из 
102 проанализированных растений пора-
женных было 18.   

Критерий χ2, характеризующий соответ-
ствие фактических расщеплений теорети-
чески ожидаемым, подтвердил доминантное 
моногенное наследование устойчивости 
для обеих комбинаций (табл. 1).  
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скольку устойчивость, обусловленная та-
кими генами, быстро преодолевается.  

Далее был проведен гибридологический 
анализ поколения F2 для трех SSR-локусов. 
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419 (рис. 2a, дорожки 7, 12–15 и 17), вос-
приимчивые растения с фракцией 189 п.н., 
как у линии ВК 776 (рис. 2a, дорожки 3, 5, 
6, 8–10, 16 и 18). Растения, имеющие 
фракции обоих родителей, были как сре-
ди устойчивых, так и восприимчивых 
(рис. 2a, дорожки 4, 11). Не было выявле-
но устойчивых растений с фрагментом 
ДНК, как у восприимчивой линии ВК 776. 
По локусу ORS 662 были выявлены четы-
ре класса. В отличие от локуса ORS 509 
не обнаружено восприимчивых растений 
с генотипом, как у линии RHA 419. Но 
среди устойчивых и восприимчивых так-
же были растения, имеющие фракции 
обоих родителей. По локусу ORS 822 мы 
наблюдали шесть классов. Это устойчи-
вые и восприимчивые растения, имеющие 
такую же фракцию, как у линии RHA 419, 
восприимчивые растения с фракцией, как 
у линии ВК 776. Растения, имеющие 
фракции обоих родителей, были как сре-
ди устойчивых, так и восприимчивых. 
Были выявлены устойчивые растения с 
фрагментом, как у восприимчивой линии 
ВК 776. Для отбора устойчивых гетерози-
готных растений данные маркеры не 
применимы. Но их можно использовать 
для отбора гомозиготных устойчивых 
растений из расщепляющейся популяции. 

  
(а)                                (b) 

 

 
Рисунок 2 – Электрофореграмма продуктов 
амплификации ДНК образцов подсолнеч-

ника поколения F2 (RHA 419 × ВК 776)  
в полиакриламидном геле: (a) по локусу 

ORS 509, дорожки: 1 – RHA 419,  
2 – ВК 776, 3–18 – образцы подсолнечника 

поколения F2; (b) по локусу ORS 662,  
дорожки 1–18 – образцы подсолнечника  

поколения F2, 19 – ВК 776,  
М – маркер молекулярного  

веса 100 bp (ориг.) 
 
В таблице 3 представлены данные по 

оценке совместного наследования гена 

Plarg с SSR-локусами в потомстве F2 (RHA 
419 × ВК 776). Показаны значения χ2, а 
также вероятность нулевой гипотезы о 
независимом наследовании (P) между 
анализируемыми генами. Тест на совме-
стное наследование показал сцепленное 
наследование гена Plarg c локусами ДНК 
ORS 662, ORS 509 и ORS 822.  

 
Таблица 3   

Значения χ2 между геном Plarg  
и SSR-локусами в потомстве F2 
(RHA 419 × ВК 776) 
 

Пара  
локусов 

Всего 
расте-
ний, 
шт. 

Фактически 
наблюдаемое 
соотношение, 

шт. 

Теоретиче-
ски ожидае-

мое соот-
ношение 

χ2 df P 

Plarg – ORS 662 113 46 : 33 : 0 : 0 : 12 : 22 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 89 5 <0,01 
Plarg –  ORS 509 106 16 : 31 : 24 : 0 : 5 : 30 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 98 5 <0,01 
Plarg –  ORS 822 141 35 : 68 : 1 : 13 : 9 : 15 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 42 5 <0,05 

 
Была выполнена оценка частоты ре-

комбинации между парами локусов Plarg –  
ORS 662, Plarg – ORS 509 и Plarg – ORS 
822. Значения частот рекомбинации, 
представленные в таблице 4, подтвердили 
сцепление этих локусов. Частота реком-
бинации между парами локусов Plarg – 
ORS 662 составила 0,11 ± 0,03, Plarg – 
ORS 509 – 0,23 ± 0,04 и Plarg – ORS 822 – 
0,31 ± 0,05 (табл. 4). 

 
Таблица 4  

 

Значения частот рекомбинации между  
геном Plarg и локусами ORS 509, ORS 662  
и ORS 822 в F2 (RHA 419 × ВК 776) 
 

Пара локусов r sp 
Plarg– ORS 509 0,23 0,04 
Plarg– ORS 662 0,11 0,03 
Plarg– ORS 822 0,31 0,05 

 
На следующем этапе работы выполни-

ли тест на совместное наследование гена 
Plarg с SSR-локусами в потомстве F2    
(RHA 419 × ВК 925). Анализ расщепления 
ДНК-локусов в поколении F2 для гибрид-
ной комбинации проводили только по двум 
локусам: ORS 509 и ORS 662. Искажения 
расщепления в данной комбинации не на-
блюдалось. Критерий χ2 по этим локусам 
составил 3,7 и 4,6 соответственно при Р 
равном 0,25 (табл. 5). 
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М – маркер молекулярного  

веса 100 bp (ориг.) 
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Таблица 5 
  

Наследование SSR-локусов ДНК ORS 509  
и ORS 662 в потомстве F2 при  
скрещивании линий RHA 419 и ВК 925 
 

Локус 
Всего 
расте- 

ний, шт. 

Теоретически  
ожидаемое  

соотношение 

χ2 
 df P 

ORS 509 106 1 : 2 : 1 3,7 2 0,25 
ORS 662 102 1 : 2 : 1 4,6 2 0,10 

 
Значения χ2 между геном Plarg и SSR-

локусами в поколении F2 для гибридной 
комбинации RHA 419 × ВК 925 показаны 
в таблице 6. 

 
Таблица 6 

  

Значения χ2 между геном Plarg  
и SSR-локусами в потомстве F2  
(RHA 419 × ВК 925) 
 

Пара 
локусов 

Всего 
расте-
ний, 
шт. 

 

Фактически 
наблюдаемое 
соотношение, 

шт. 

Теорети-
чески 

ожидаемое 
соотно- 
шение 

χ2 df P 

Plarg –  ORS 509 106 18 : 45 : 20 : 0 : 5 : 12 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 14,7 5 <0,01 
Plarg –  ORS 662 102 17 : 45 : 22 : 0 : 8 : 10 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 12,1 5 <0,02 

 
Тест на совместное наследование пока-

зал сцепленное наследование гена устой-
чивости c локусами ORS 509 и ORS 662. 
Частота рекомбинации составила 0,28 ± 0,05 
для пары Plarg – ORS 509 и 0,34 ± 0,05 для 
пары Plarg – ORS 662 (табл. 7) 

  
Таблица 7 

 

Значения частот рекомбинации между  
геном Plarg и локусами ORS 509 и ORS 662  
в потомстве F2 (RHA 419 × ВК 925) 
 

Пара локусов r sp 
Plarg – ORS 509 0,28 0,05 
Plarg – ORS 662 0,34 0,05 

 
Результаты нашего исследования пока-

зали, что частоты рекомбинации между 
геном Plarg и изученными локусами в 
обеих комбинациях скрещиваний отлича-
лись. Причем, если по локусу ORS 509 
различия небольшие (0,23 и 0,28), то по 
ORS 662 они значительнее (0,11 и 0,34). А 
в исследовании Dußle с соавторами час-
тота рекомбинации по локусу ORS 662 

составила 1,9 [19]. В связи с этим мы счи-
таем, что в практической селекции на ус-
тойчивость к P. halstedii необходимо 
применение нескольких молекулярных 
маркеров. 

Многие авторы отмечают, что на оцен-
ку расстояния между локусами могут ока-
зать влияние ошибки фенотипирования, 
потому что идентификация восприимчи-
вого фенотипа как устойчивого при клас-
сификации приводит к увеличению 
класса рекомбинантных генотипов и ис-
кажает дистанции на генетической карте 
[18; 19]. А также на оценку расстояния 
между генами оказывает влияние еще и 
искажение расщепления в поколении F2 у 
SSR-локусов. Такие данные показывают, 
что диагностическую ценность молеку-
лярных маркеров необходимо проводить 
на большем количестве гибридных ком-
бинаций. 

Заключение. Таким образом, апроба-
ция молекулярных маркеров ORS 509, 
ORS 662 и ORS 822 гена Plarg с использо-
ванием гибридных комбинаций линий 
подсолнечника RHA 419 × ВК 776 и RHA 
419 × ВК 925 показала, что маркерные 
аллели в реципиентных линиях ВК 776 и 
ВК 925 отличались от аллелей линии 
RHA 419. Изученные микросателлитные 
локусы наследуются кодоминантно. Ген 
устойчивости и SSR-локусы наследуются 
сцеплено. С точки зрения практического 
их использования в маркерной селекции 
предпочтительно применять все три локу-
са ORS 509, ORS 662 и ORS 822, чтобы 
минимизировать ошибки при отборе ус-
тойчивых растений.  
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Таблица 5 
  

Наследование SSR-локусов ДНК ORS 509  
и ORS 662 в потомстве F2 при  
скрещивании линий RHA 419 и ВК 925 
 

Локус 
Всего 
расте- 

ний, шт. 

Теоретически  
ожидаемое  

соотношение 

χ2 
 df P 

ORS 509 106 1 : 2 : 1 3,7 2 0,25 
ORS 662 102 1 : 2 : 1 4,6 2 0,10 

 
Значения χ2 между геном Plarg и SSR-

локусами в поколении F2 для гибридной 
комбинации RHA 419 × ВК 925 показаны 
в таблице 6. 
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Тест на совместное наследование пока-

зал сцепленное наследование гена устой-
чивости c локусами ORS 509 и ORS 662. 
Частота рекомбинации составила 0,28 ± 0,05 
для пары Plarg – ORS 509 и 0,34 ± 0,05 для 
пары Plarg – ORS 662 (табл. 7) 
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локусы наследуются кодоминантно. Ген 
устойчивости и SSR-локусы наследуются 
сцеплено. С точки зрения практического 
их использования в маркерной селекции 
предпочтительно применять все три локу-
са ORS 509, ORS 662 и ORS 822, чтобы 
минимизировать ошибки при отборе ус-
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Таблица 5 
  

Наследование SSR-локусов ДНК ORS 509  
и ORS 662 в потомстве F2 при  
скрещивании линий RHA 419 и ВК 925 
 

Локус 
Всего 
расте- 

ний, шт. 

Теоретически  
ожидаемое  

соотношение 

χ2 
 df P 

ORS 509 106 1 : 2 : 1 3,7 2 0,25 
ORS 662 102 1 : 2 : 1 4,6 2 0,10 

 
Значения χ2 между геном Plarg и SSR-

локусами в поколении F2 для гибридной 
комбинации RHA 419 × ВК 925 показаны 
в таблице 6. 

 
Таблица 6 

  

Значения χ2 между геном Plarg  
и SSR-локусами в потомстве F2  
(RHA 419 × ВК 925) 
 

Пара 
локусов 

Всего 
расте-
ний, 
шт. 

 

Фактически 
наблюдаемое 
соотношение, 

шт. 

Теорети-
чески 

ожидаемое 
соотно- 
шение 

χ2 df P 

Plarg –  ORS 509 106 18 : 45 : 20 : 0 : 5 : 12 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 14,7 5 <0,01 
Plarg –  ORS 662 102 17 : 45 : 22 : 0 : 8 : 10 3 : 6 : 3 : 1 : 2 : 1 12,1 5 <0,02 

 
Тест на совместное наследование пока-

зал сцепленное наследование гена устой-
чивости c локусами ORS 509 и ORS 662. 
Частота рекомбинации составила 0,28 ± 0,05 
для пары Plarg – ORS 509 и 0,34 ± 0,05 для 
пары Plarg – ORS 662 (табл. 7) 

  
Таблица 7 

 

Значения частот рекомбинации между  
геном Plarg и локусами ORS 509 и ORS 662  
в потомстве F2 (RHA 419 × ВК 925) 
 

Пара локусов r sp 
Plarg – ORS 509 0,28 0,05 
Plarg – ORS 662 0,34 0,05 

 
Результаты нашего исследования пока-

зали, что частоты рекомбинации между 
геном Plarg и изученными локусами в 
обеих комбинациях скрещиваний отлича-
лись. Причем, если по локусу ORS 509 
различия небольшие (0,23 и 0,28), то по 
ORS 662 они значительнее (0,11 и 0,34). А 
в исследовании Dußle с соавторами час-
тота рекомбинации по локусу ORS 662 

составила 1,9 [19]. В связи с этим мы счи-
таем, что в практической селекции на ус-
тойчивость к P. halstedii необходимо 
применение нескольких молекулярных 
маркеров. 

Многие авторы отмечают, что на оцен-
ку расстояния между локусами могут ока-
зать влияние ошибки фенотипирования, 
потому что идентификация восприимчи-
вого фенотипа как устойчивого при клас-
сификации приводит к увеличению 
класса рекомбинантных генотипов и ис-
кажает дистанции на генетической карте 
[18; 19]. А также на оценку расстояния 
между генами оказывает влияние еще и 
искажение расщепления в поколении F2 у 
SSR-локусов. Такие данные показывают, 
что диагностическую ценность молеку-
лярных маркеров необходимо проводить 
на большем количестве гибридных ком-
бинаций. 

Заключение. Таким образом, апроба-
ция молекулярных маркеров ORS 509, 
ORS 662 и ORS 822 гена Plarg с использо-
ванием гибридных комбинаций линий 
подсолнечника RHA 419 × ВК 776 и RHA 
419 × ВК 925 показала, что маркерные 
аллели в реципиентных линиях ВК 776 и 
ВК 925 отличались от аллелей линии 
RHA 419. Изученные микросателлитные 
локусы наследуются кодоминантно. Ген 
устойчивости и SSR-локусы наследуются 
сцеплено. С точки зрения практического 
их использования в маркерной селекции 
предпочтительно применять все три локу-
са ORS 509, ORS 662 и ORS 822, чтобы 
минимизировать ошибки при отборе ус-
тойчивых растений.  
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