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Аннотация. Ключевую роль в защите растений от патогенов играют рецепторы, кодируемые R-генами. Они 
являются генетической основой для селекции многих сельскохозяйственных культур, в том числе картофеля. 
Множество генов устойчивости у картофеля стало известно и было вовлечено в селекцию благодаря изучению 
широкого разнообразия диких сородичей картофеля. Использование примитивных культурных видов (ПКВ), 
относящихся к первичному генофонду картофеля, также перспективно. Как наиболее близкие к ранним до-
местицированным формам картофеля, ПКВ представляют особый интерес для исследования эволюции генов 
устойчивости. Целью настоящего исследования стали поиск и анализ R-генов у ПКВ картофеля, геномы которых с 
различным качеством сборки представлены в базе данных NCBI. Исследовано 27 образцов, относящихся к трем 
видам: Solanum phureja Juz. & Bukasov, S. stenotomum Juz. & Bukasov и S. goniocalyx Juz. & Bukasov Проведен in silico 
поиск последовательностей, гомологичных 26 R-генам, идентифицированных у различных по филогенетиче-
ской отдаленности от ПКВ картофеля видов: паслёна (S. americanum Mill.), североамериканских (S. bulbocastanum 
Dunal., S. demissum Lindl.) и южноамериканских (S. venturii Hawkes & Hjert., S. berthaultii Hawkes) диких видов, а 
также видов культурного картофеля (S. tuberosum L., S. andigenum Juz. & Bukasov). Гомологи кодирующих последо-
вательностей всех исследованных генов обнаружены у ПКВ картофеля с относительно высокой степенью сход-
ства (85–100 %). Впервые у примитивных культурных видов картофеля найдены гомологи генов R3b, Rpi-amr3 и 
Rpi- ber1. Для 15  R-генов проведен анализ полиморфизма нуклеотидных и аминокислотных последовательно-
стей. Приведены отличия в частоте замен у ПКВ картофеля при анализе R-генов, референсные последователь-
ности которых идентифицированы у разных видов. Для всех изученных NBS-LRR генов доля замещенных амино-
кислот в LRR-домене превосходит этот показатель для NBS-домена. Показана потенциальная перспективность 
использования ПКВ картофеля в качестве источников устойчивости к вертициллёзному увяданию.
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Abstract. Pathogen recognition receptors encoded by R genes play a key role in plant protection. Nowadays, R genes 
are a basis for breeding many crops, including potato. Many potato R genes have been discovered and found suitable 
for breeding thanks to the studies of a wide variety of wild potato species. The use of primitive cultivated potato spe-
cies (PCPS) as representatives of the primary gene pool can also be promising in this respect. PCPS are the closest to 
the early domesticated forms of potato; therefore, their investigation could help understand the evolution of R genes. 
The present study was aimed at identifying and analyzing R genes in PCPS listed in the open database of NCBI and 
Solomics DB. In total, the study involved 27 accessions belonging to three species: Solanum phureja Juz. & Bukasov, 
S. stenotomum Juz. & Bukasov and S. goniocalyx Juz. & Bukasov. Materials for the analysis were the sequencing data 
for the said three species from the PRJNA394943 and PRJCA006011 projects. An in silico search was carried out for se-
quences homologous to 26 R genes identified in potato species differing in phylogenetic distance from PCPS, namely 
nightshade (S. americanum), North- (S. bulbocastanum, S. demissum) and South-American (S. venturii, S. berthaultii) wild 
potato species, as well as the cultivated potato species S. tuberosum and S. andigenum. Homologs of all investigated 
protein-coding sequences were discovered in PCPS with a relatively high degree of similarity (85–100 %). Homologs of 
the Rpi-R3b, Rpi-amr3 and Rpi-ber1 genes have been identified in PCPS for the first time. An analysis of polymorphism 
of nucleotide and amino acid sequences has been carried out for 15 R genes. The differences in frequencies of substitu-
tions in PCPS have been demonstrated by analysis of R genes, the reference sequences of which have been identified 
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in different species. For all the studied NBS-LRR genes, the proportion of substituted amino acids in the LRR domain 
exceeds this figure for the NBS domain. The potential prospects of using PCPS as sources of resistance to Verticillium 
wilt have been shown.
Key words: R genes; NBS-LRR; polymorphism; Solanum phureja; S. stenotomum.
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Введение
Главный фактор эволюции растений – адаптация к не-
благоприятным внешним условиям, в том числе к воздей-
ствию микроорганизмов и вредителей (Fang et al., 2022). 
За последнее время достигнут значительный прогресс 
в познании молекулярных механизмов взаимодействия 
растений с патогенами. Установлено, что у растений су-
ществует многоуровневая система защиты от вредных ор
ганиз мов, включающая стадии распознавания, сигналинга 
и ини циа ции защитного ответа (Zhang et al., 2019). Пока-
зано, что в активации иммунитета ведущую роль играют 
рецепторы, локализованные на поверхности или внутри 
клетки, а R-гены (гены устойчивости), кодирующие 
рецепторы, являются генетической основой селекции 
многих сельскохозяйственных культур на устойчивость 
к болезням (Deng et al., 2020). 

У растений выделяют две системы иммунитета: PAMP 
(pathogenassociated molecular patterns) иммунитет, вклю-
чает распознавание элиситоров (консервативные нерасо-
специфические сигналы: полисахариды, хитин и т. п.) и 
ETI (effectortriggered immunity) иммунитет, включающий 
распознавание расоспецифических эффекторов. Именно 
с распознаванием эффекторов связано действие R-генов, 
которые прямо или косвенно (опосредованно  другими бел-
ками) взаимодействуют с эффекторами и запускают им
мунный ответ растений, часто включающий запрограм-
мированную смерть клеток, блокирующую дальнейшее 
распространение патогена (Kourelis et al., 2018).

Картофель – важнейшая незерновая культура, по объе мам 
производства занимает четвертое место среди всех сель-
скохозяйственных культур. По данным FAO, в 2020 г. ми-
ровое производство картофеля составило более 350 млн т  
(FAO, 2020). Несмотря на высокий потенциал адаптации, 
картофель поражается множеством болезней и вредите-
лей, 27 из которых причиняют экономически значимый 
ущерб повсеместно (Bradshaw, 2021). Заболевания карто-
феля приводят к ежегодным потерям около 11.6 % валово-
го сбора (FAO, 2010). Возделывание устойчивых сортов 
картофеля необходимо для стабильного агропроизводства, 
оптимизации применения химических средств защиты, 
получения продукции высокого качества. Интрогрессия 
генов устойчивости от дикорастущих и культурных ро-
дичей картофеля (видов секции Petota Dumort. рода So-
lanum L.) позволяет создавать устойчивые сорта и селек
ционные линии. Поиск генов устойчивости к возбудителям 
болезней и вредителям у представителей разных групп 
генофонда картофеля представляет актуальное направ-
ление исследований, проводимых научными центрами в 
Европе, США, Индии и Китае (Bradshaw, 2021).

Селекционная ценность клубненосных видов Solanum 
зависит от их совместимости с культурным картофелем 
и характера наследования целевого признака ( Рогозина, 

Хавкин, 2017). Примитивные культурные виды, в том 
числе S. phureja Juz. & Bukasov, S. stenotomum Juz. & Bu
ka sov, S. goniocalyx Juz. & Bukasov (по системе J. Hawkes 
(Hawkes, 1990) S. stenotomum subsp. goniocalyx (Juz. & 
Bu kasov) Hawkes) относятся к первичному генофонду, 
представители которого легко скрещиваются с сортовым 
картофелем (Bradeen, Kole, 2011). В связи с этим исполь-
зование в качестве исходного материала для селекции 
примитивных культурных видов представляет особый 
интерес. 

В 2011 г. вышла первая статья, описывающая последо-
вательность генома искусственно созданного удвоенно
го моноплоида DM 13 516 R44 (DM13) Solanum L. груп
пы Phureja (Potato Genome Sequencing Consortium (PGSC), 
2011). Опубликованная последовательность представля
ла 86 % генома искусственно созданного гомозиготного 
клона. Она была получена в результате интеграции двух 
сборок геномных последовательностей: диплоидного ге
те розиготного клона RH8903916 и клона DM 13 516 R44 
(CIP 801092), (The Potato Genome Sequencing Initiative, 
https://www.hutton.ac.uk/sites/default/files/documents/posters/ 
sharma/Sharma_Potato_Sequencing_Initiative.pdf, дата об-
ращения 2 мая 2023 г.). 

Совершенствование технологий секвенирования по-
зволило к 2022 г. создать сборки геномных последователь-
ностей представителей всех групп генофонда картофеля: 
диких и культурных видов и тетраплоидных сортов кар-
тофеля (Usadel, 2022). Представленная в базах данных 
NCBI, Spud DB, Solomics генетическая информация о 
кар тофеле и родственных Solanum spp. способствует луч
шему пониманию их генетических различий, процесса 
эволюции видов, помогает в поиске генов, определяющих 
селекционноценные признаки. 

Цель работы – поиск и структурный анализ R-генов в 
данных полногеномного секвенирования, включая дан-
ные коротких прочтений (sequence raw archive, SRA) и 
частично собранные (до уровня контигов) геномы ПКВ 
картофеля. 

Материалы и методы
Материал. Для поиска генов устойчивости были исполь
зованы: последовательность референсного генома кар-
тофеля DM13 v4.3 (PGSC, 2011), данные коротких про
чтений, полученные в результате полногеномного сек ве
нирования в проекте PRJNA394943 (Li Y. et al., 2018), а 
также сборки геномов из проекта PRJCA006011 (Tang et 
al., 2022) для образцов ПКВ: Solanum phureja, S. stenoto-
mum, S. goniocalyx (табл. 1).

В качестве объектов для анализа были взяты 26 Rгенов 
(полный список приведен в Приложении 2)1, референсные 
1 Приложения 1 и 2 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2024-28/appx9.pdf
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последовательности которых представлены в базе дан-
ных NCBI. Эти последовательности были выделены из 
генетического материала диких и культурных видов кар-
тофеля, а также американского черного паслёна S. ameri- 
canum.

In silico-поиск и анализ R-генов в геномах ПКВ кар-
тофеля. На первом этапе анализа in silico осуществлен 
поиск гомологов R-генов в данных полногеномного сек-
венирования и сборках геномов ПКВ картофеля.

Поиск и анализ гомологов R-генов в SRA-данных. По-
сле оценки качества секвенирования (FASTQC v0.11.9) 
(Win gett, Andrews, 2018) проводили фильтрацию низ-
кокачественных прочтений (Trimmomatic 0.39), которая 
включала удаление ПЦРдубликатов, а также прочтений, 
содержащих более чем 20 % нуклеотидов с Phred каче-
ством менее 5 или более 10 % неустановленных нуклео-
тидов (Bolger et al., 2014). Далее выполняли выравнива 
 ние прочтений каждого образца на референсные Rгены 
с использованием алгоритма локального множественного 
выравнивания программы bowtie2 v.2.3.5.1 (Langmead, 
Salz berg, 2012). Результаты выравнивания обрабатыва
ли при помощи программ samtools 1.10 и bedtools 2.30.0, 
эти же программы использовали для оценки достаточно-
сти и однородности покрытия генов (Quinlan, Hall, 2010). 
Поиск вариантов осуществляли с помощью VarScan 2.4.4 
с минимальным покрытием 5 (Koboldt et al., 2009). Обра-
ботку результатов производили с использованием R 4.2.2 
и Python 3.8.2.

Поиск и анализ R-генов в сборках геномов ПКВ кар-
тофеля. Проверка наличия последовательностей генов в 
нескольких сборках геномов ПКВ картофеля из проекта 
PRJCA006011 (Tang et al., 2022) проведена при помощи 
local blast 2.5.0+ алгоритма (Ladunga, 2017). Отбирали по-
следовательности, имеющие сходство с референсными – 
не менее 80 % и покрывающие не менее 80 % последних, 
которые могли представлять как полные последователь-
ности Rгенов, так и отдельные их части – UTR, экзоны, 
интроны. При помощи локального выравнивания ClustalW 
выбраны последовательности с полностью представлен-
ной кодирующей областью гена.

На втором этапе обнаруженные в геномах ПКВ карто-
феля гены устойчивости анализировали на наличие по
лиморфизма в нуклеотидных и аминокислотных после-
довательностях. Для оценки изменений аминокислотных 
последовательностей применяли локальное выравнивание 
ClustalW в программе Mega X (Kumar et al., 2018). Для 
вычисления доменной организации и ключевых позиций 
в аминокислотных последовательностях R-генов исполь-
зовали InterPro (PaysanLafosse et al., 2023).

Результаты
В данных полногеномного секвенирования и сборках ге
номов S. phureja, S. stenotomum, S. goniocalyx иденти-
фицированы гомологи всех 26 исходных референсных 
Rге нов, выявлено их значительное сходство (более 80 %) 
в кодирующих областях. Некодирующие последователь-
ности (UTR и/или интроны) в большинстве предполагае
мых гомологов значительно отличаются от таковых в ре
ференсных генах, и степень их сходства, как правило, не 
превышает 60 %. 

Проведены оценка качества и равномерности покрытия 
SRAданных на каждый из 26 Rгенов и поиск в сборках 
геномов ПКВ картофеля полных кодирующих последо-
вательностей. Из дальнейшего анализа исключены гены, 
точные и полные белоккодирующие последовательности 
которых неизвестны, а также гены, при первичном поиске 
которых были расхождения между данными, полученны
ми при изучении сборок геномов, и SRAданными (в 
частности, при анализе SRAданных ген Rpi-mch1 имел 
крайне низкое покрытие, хотя в сборках он присутство-
вал). С учетом опубликованных данных о высокой степени 
сходства генов в кластерах на IV, VIII и IX хромосомах 
из каждого кластера выбран один референсный ген для 
анализа группы гомологов: Rpi-R2-like для группы гомоло-
гов Rpi-R2, Rpi-R2-like, Rpi-abpt и Rpi-blb3; Rpi-sto1 – для 
группы гомологов Rpi-sto1, Rpi-blb1 и Rpi-bt1; Rpi-vnt1.3 
– среди разных аллельных вариантов гена Rpi-vnt1. 

На основании результатов первого этапа анализа были 
отобраны 15 Rгенов. Ряд этих генов обеспечивает устой-
чивость картофеля к фитофторозу: Rpi-R1 (Ballvora et al., 
2002), Rpi-R2-like (Lokossou et al., 2009), Rpi-R3a (Huang 
et al., 2005), Rpi-R3b (Li G. et al., 2011), Rpi-sto1 (Vlee
shouwers et al., 2008), Rpi-blb2 (van der Vossen et al., 2005), 
Rpi-vnt1.3 (Foster et al., 2009), Rpi-ber1 (MoninoLopez et 
al., 2021), Rpi-R8 (Vossen et al., 2016) и Rpi-amr3 у паслёна 
(Witek et al., 2021). Среди них также были найдены гены 
устойчивости к X вирусу картофеля – Rx (Bendahmane et 
al., 1999), патотипу Ра2 бледной цистообразующей немато-
ды – Gpa2 (van der Vossen et al., 2000), к вертициллёзному 
увяданию – Ve1, Ve2 (Song et al., 2017), к вирусам мозаики 
томата и таба ка – Tm2-ToMV (Wu X. et al., неопубл.). Все 
указанные гены являются представителями двух семейств: 
гены Ve1 и Ve2 – семейства RLP/RKL (receptorlike pro
teins/receptorlike kinases), остальные 13 генов – семейства 
CCNBSLRR (CoiledCoil Nucleotide Binding Site Leucine 
Rich Repeats).

В сборках геномов ПКВ картофеля обнаружено разное 
число копий, анализируемых R-генов (табл. 2). Ген Rpi-
R3a представлен единственной последовательностью в 

Таблица 1. Полногеномные последовательности и SRA-данные, взятые в анализ 

Вид Обозначение Количество образцов (SRA-данные) Сборка генома

S. phureja phu 9 DM1-3; PG6169; PG6225

S. stenotomum stn 8 PG6029; PG6055

S. goniocalyx gon 4 PG6148

Примечание. Идентификационные номера сборок геномов даны согласно (Tang et al., 2022). Полное описание материала представлено в Прило-
жении 1.
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Таблица 2. Количество копий генов в сборках ПКВ картофеля с указанием числа копий,  
не содержащих преждевременных стоп-кодонов (в скобках)

Ген DM1-3 PG6029 PG6225 PG6169 PG6148 PG6055

Rpi-amr3 6 (1) 11 (3) 7 (6) 6 (2) 9 (6) 8 (4)

Rpi-R1 3 (0) 8 (6) 7 (3) 4 (3) 7 (5) 9 (5)

Rpi-R2-like 26 (7) 34 (22) 35 (21) 24 (17) 45 (26) 40 (23)

Rpi-R3a 7 (1) 1 (1) 1 (1) 1 (1) 2 (2) 1 (1)

Rpi-R3b 2 (0) 5 (1) 3 (2) 5 (2) 7 (6) 4 (2)

Rpi-sto1 5 (3) 16 (12) 13 (8) 7 (5) 20 (13) 8 (6)

Rpi-blb2 1 (0) 3 (1) 4 (4) 2 (2) 4 (3) 2 (1)

Rpi-ber1 3 (1) 6 (1) 9 (2) 4 (1) 5 (1) 3 (1)

Rpi-vnt1.3 6 (5) 6 (6) 11 (6) 10 (9) 17 (12) 13 (7)

Ve1 3 (2) 4 (2) 6 (4) 7 (6) 5 (3) 5 (3)

Ve2 3 (1) 3 (2) 3 (1) 4 (1) 4 (1) 4 (1)

Rpi-R8 10 (1) 18 (12) 20 (9) 21 (15) 12 (7) 15 (9)

Rx 2 (1) 4 (3) 6 (4) 3 (1) 4 (4) 2 (2)

Gpa2 2 (2) 3 (2) 7 (4) 2 (2) 6 (5) 2 (2)

Tm2-ToMV 4 (3) 6 (5) 11 (8) 7 (7) 10 (7) 9 (6)

большинстве геномов. Гены Rpi-amr3, Rpi-R1, Rpi-R3b, 
Rpi-blb2, Rpi-ber1, Ve1, Ve2, Rx, Gpa2 и Tm2-ToMV имеют 
от одной до десяти копий. Более десятка копий обнару-
жено у генов Rpi-sto1, Rpi-vnt1.3, Rpi-R8. Число копий 
гена Rpi-R2-like в разных сборках может достигать 45. 
Заметных различий в числе копий каждого гена между 
сборками геномов не наблюдается, коэффициент попар-
ной корреляции между числом копий в разных сборках 
превышает 80 % (см. табл. 2). 

В отличие от остальных сборок, в референсном геноме 
DM13 несколько генов (Rpi-R1, Rpi-R3b, Rpi-blb2) не 
имеют гомологов, способных производить схожие белки 
(все гомологичные последовательности содержат прежде
временные стопкодоны) (см. табл. 2). Мы связываем это с 
синтетическим происхождением удвоенного моноплоида 
S. phureja.

Для отобранных 15 референсных Rгенов в дальнейшем 
был проведен анализ нуклеотидных и аминокислотных 
последовательностей на наличие полиморфизма у ПКВ 
картофеля. При этом у данных видов в кодирующих по
следовательностях генов устойчивости обнаружено более 
2000 сайтов полиморфизма, большинство из которых – 
однонуклеотидные полиморфизмы (SNP). Во всех генах 
хотя бы в одной из копий были найдены делеции или ин  
серции, которые влияют на предполагаемую аминокис
лотную последовательность. Тем не менее для всех генов 
в геномах отдельных видов были найдены такие вариан
ты, которые способны производить белок, схожий с ре
ференсным. 

Распределение встречаемости SNP соответствует пред
ставлениям о ПКВ картофеля как о группе близкород-
ственных видов. Наиболее распространены общие для 
всех образцов SNP относительно уникальных SNP (най-
денных только в одном образце). Множество общих SNP 
(572, что составляет более 25 % от всех выявленных) при 

этом отличали исследованные образцы от референсных 
последовательностей Rгенов (рис. 1). Почти 15 % обна-
руженных SNP составляют уникальные сайты.

Распределение встречаемости SNP в образцах ПКВ 
картофеля зависит от происхождения вида – источника 
референсного R-гена. Мы обнаружили значимые различия 
(критерий Краскела–Уоллеса 7.4044, pvalue = 0.02467) 
между общими для всех исследованных образцов ПКВ 
картофеля SNP в генах из североамериканских диких 
видов и из культурных видов картофеля (см. рис. 1). 
Ана логичные показатели мы отмечаем и при анализе 
сборок геномов. Для референсных генов Rpi-R8, Rx, Ve1, 
Ve2, источниками которых являются образцы культур-
ного картофеля, количество общих для ПКВ картофеля 
вариа бельных сайтов было минимальным. А в генах 
Rpi-R3a, Rpi-blb2, Rpi-R2-like, идентифицированных у 
филогенетически отдаленных от ПКВ картофеля образ-
цов североаме риканских диких видов картофеля, более 
40 % обнаруженных SNP были одинаковы для всех об-
разцов ПКВ картофеля (см. рис. 1). Отличия в частотах 
уникальных SNP не столь выражены, но наибольшая доля 
характерна для генов Rpi-R8, Ve1 и Gpa2, источниками 
которых являются культурные виды картофеля.

Из генов, происходящих от североамериканских диких 
видов картофеля, только Rpi-R1 нарушает тенденцию вы-
сокой доли общих SNP, свойственную остальным генам 
(доля общих для ПКВ SNP в этом гене составляет менее 
20 %) (см. рис. 1). Данный ген был интрогрессирован в 
культурный картофель из отдаленного дикого вида S. de-
missum. Однако при исследовании различных копий этого 
гена, представленных в геномах ПКВ, в каждой из них мы 
обнаружили несколько инделей, включая делеции длиной 
до 15 нуклеотидов. Аналогичное снижение доли общих 
SNP вместе с наличием инделей в каждой из копий мы 
наблюдали при исследовании другого гена устойчивости к 
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фитофторозу – Rpi-amr3, обнаруженного у S. americanum, 
одного из видов паслёна, также очень далекого от куль-
турного картофеля.

При анализе сборок геномов и SRAданных выявлены 
различия в степени сходства последовательностей, най
денных у ПКВ картофеля, с референсными последователь-
ностями Rгенов (рис. 2, a). Различия наиболее выраже
ны у многокопийных генов. Это связано с тем, что при 
анализе SRAданных фактически учитывается консен-
сусная последовательность для всех копий. И увеличение 
количества копий уменьшает вероятность учета SNP, по-
скольку в консенсусной последовательности учитывается 
тот вариант, который встречается в большинстве копий. 

Наиболее сильные различия между оценками собранных 
геномов и сырых прочтений наблюдаются при анализе 
генов Rpi-R3a и Rpi-amr3 (см. рис. 2, а). Скорее всего, это 
результат химерного выравнивания прочтений с других 
генов на референсные. При дальнейшем анализе этих 
по следовательностей результаты обработки SRAданных 
нами не учитывались.

Обнаружены различия между образцами ПКВ картофе-
ля по степени сходства найденных гомологов (без учета 
сборки DM13) с референсными последовательностями 
R-генов. Медианный уровень отличий составляет 0.5 %. 
Наиболее схожие с референсным геном копии генов 
Rpi- ber1 и Ve1 между разными геномами ПКВ картофеля 

Рис. 1. Встречаемость SNP в гомологах R-генов среди образцов ПКВ картофеля (по SRA-данным). 

Рис. 2. Тепловая карта сходства нуклеотидных последовательностей cds (a) и аминокислотных последовательностей (б) гомологов R-генов 
у ПКВ картофеля с референсными последовательностями R-генов. 
Цветовая шкала отображает уровень сходства с референсным геном.
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Рис. 3. Сравнение доли аминокислотных замен в разных доменах 
R-генов. 
Значимые различия между LRR и другими доменами оценивали согласно 
критерию Краскела–Уоллеса 17.343, p-value = 0.0001714.

отличаются единичными SNP (0.01 %). Максимальный 
уровень различий между нуклеотидными последователь-
ностями гомологов Rгенов у ПКВ картофеля выявлен 
для гена Rpi-amr3, он составляет 2.3 %. Близкий к этому 
значению уровень полиморфизма отмечен при анализе 
гомологов Rx, R1, Rpi-vnt1.3, Rpi-sto1. Для генов Rpi-R8, 
Rpi-blb2, Ve2 показано, что одна или несколько копий 
довольно стабильны и обладают низким уровнем поли
морфизма, в то время как другие копии значительно раз
личаются между собой. Это соответствует представлениям 
об эволюционном процессе Rгенов, для которых копий-
ность может снизить влияние отбора.

В сборках ПКВ картофеля (без учета сборки DM13) у 
гомологов всех R-генов выявлены копии, потенциально 
способные производить аминокислотные последователь-
ности (в них не обнаружены сдвиги рамки считывания и 
преждевременные стопкодоны). Степень сходства с ре
ференсной аминокислотной последовательностью варьи-
рует (72–100 %) (см. рис. 2, б).

Гены, происхождение которых напрямую связано с 
культурным картофелем, по сходству аминокислотных по-
следовательностей с референсными четко подразделяются 
на две группы: гены семейства RLPRLK (Ve1 и Ve2) об-
ладают самым высоким сходством с референсным геном: 
100 и 92–94 % соответственно; сходство генов семейства 
CCNBSLRR (Gpa2, Rx, Rpi-R8) существенно ниже: 
85–90 % (см. рис. 2, б ). Гены семейства CCNBSLRR, 
происхождение которых связано с южноамериканскими 

дикими видами, имеют более высокое сходство аминокис-
лотных последовательностей с референсными, чем гены 
Rpi-R2-like, Rpi-sto1, Rpi-R1 и Rpi-R3b из североамери
канских диких видов: около 95 и 80–85 % соответствен
но. Изменения нуклеотидной последовательности в генах 
Rpi-R3a, а также Rpi-amr3 и Tm2-ToMV приводят к низкому 
сходству (75–80 %) с референсной аминокислотной по-
следовательностью (см. рис. 2, б ). 

Функциональный анализ аминокислотных последова-
тельностей, выполненный при помощи InterPro, показал, 
что в гомологах NBSLRR генов у ПКВ картофеля нет 
изменений в доменной организации даже в тех последо-
вательностях, сходство которых с референсной последо-
вательностью составляет менее 80 %.

Распределение аминокислотных замен по отдельным 
доменам у генов семейства CCNBSLRR показано на 
рис. 3. Учитывались только последовательности, образую
щие полноценные белки (не содержащие преждевремен-
ных стопкодонов). Не включены гены Ve1 и Ve2, имею-
щие, согласно данным InterPro и NCBI, другую доменную 
организацию по сравнению с CCNBSLRR. 

Доля замещенных аминокислот значительно варьирует 
в зависимости от домена (см. рис. 3). В LRRдомене всех 
найденных гомологов Rгенов обнаружено наибольшее 
число (в среднем более 9 %) аминокислотных замен по 
сравнению с референсом. В генах Rpi-vnt1.3, Rpi-sto1, 
Rpi-R1 и Rpi-R3b доля замещенных в LRRдомене ами-
нокислот превышает 10 %. Доля замен в CCдомене зна
чительно варьировала между генами. В этом домене не 
об наружено аминокислотных замен у гомологов генов 
R8, Rpi-vnt1.3 и Rx, в то время как у генов Rpi-blb2, Gpa2  
аминокислотных замен 7 %, у гена Tm2-ToMV – 11 %. 
В NBSдомене в среднем около 5 % замещенных ами-
нокислот.

Распределение замещенных аминокислот в разных 
доменах среди ПКВ картофеля также неравномерно.  
В CCдомене почти всех генов большинство замен 
встречается лишь в отдельных образцах или небольших 
группах. Общие для всех образцов ПКВ замещенные 
аминокислоты представлены 0–3 сайтами. Исключение – 
ген Gpa2, в котором пять замен в CCдомене являются 
общими, и из них несколько замен расположено или в 
RanGAP2сайте взаимодействия (по данным NCBI), или 
в непосредственной близости от него (соседние ами
нокислоты). В NBSдомене преобладают общие для ПКВ 
картофеля замены, единственным геном, где они отсут-
ствовали, был Rx. В LRRдомене общие и характерные 
лишь для некоторых образцов замещенные аминокислоты 
распределены относительно равномерно.

Обсуждение
Картофель – гетерозиготный тетраплоид, генетический 
анализ которого является сложной задачей. Геномное ис-
следование картофеля и родственных клубнеобразущих 
видов, поиск и аннотация генов, определяющих агроно-
мически важные характеристики, вносят существенный 
вклад в частную генетику культуры и совершенствование 
технологий селекции (Bradshaw, 2021). Примитивные 
культурные виды картофеля относятся к систематической 
группе, интересной с точки зрения эволюции и в качестве 
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источника селекционноценных признаков картофеля, 
таких как устойчивость к болезням.

Нами проведен биоинформатический анализ данных 
пол ногеномного секвенирования 27 образцов видов 
S. phu reja, S. stenotomum и S. goniocalyx (21 SRAданных 
и 6 сборок геномов) по 26 генам устойчивости к возбуди-
телям болезней и вредителям. У всех образцов найдены 
последовательности, гомологичные кодирующим участ-
кам всех проанализированных R-генов. Выявлено их зна  
чительное сходство c соответствующими участками ре
ференсных генов (> 85 %). Некодирующие последова-
тельности (UTR и/или интроны) в большинстве пред-
полагаемых гомологов сильно отличаются от таковых в 
референсных генах, и степень их сходства, как правило, 
не превышает 60 %. 

Многие из референсных последовательностей получе
ны из далеких от ПКВ картофеля видов. Так, последова-
тельность гена Rpi-amr3 изолирована из паслёна S. ame-
ricanum, а Rpi-blb2 – из S. bulbocastanum, представителя 
североамериканских диких видов картофеля. Последний 
напрямую не скрещивается с культурными видами, и 
об наружение гомологов Rгенов с довольно высоким 
уровнем сходства у ПКВ представляет интерес с точки 
зрения особенностей эволюции этих генов. Впервые у 
видов S. phureja и S. stenotomum обнаружены гомологи 
генов Rpi-R3b, Rpi-amr3 и Rpi-ber1.

У культурного картофеля, возделываемого на терри-
тории Южной Америки, обнаружены гомологи генов, 
обеспечивающих надежную защиту от фитофтороза, юж
ноамериканского дикого вида S. venturii и мексиканских 
видов S. bulbocastanum и S. stoloniferum, а также генов 
расоспецифической устойчивости к фитофторозу северо
американского вида S. demissum. Ранее молекулярногене-
тический скрининг образцов коллекции картофеля ВИР 
выявил наличие SCARмаркеров Rpi-генов у диких видов 
картофеля северо и южноамериканских серий и у образ-
цов ПКВ картофеля (Muratova et al., 2020; Гурина и др., 
2022; Rogozina et al., 2023). Сходство дикого и культурного 
картофеля по генам устойчивости к узкоспециализиро-
ванному паразиту Phytophthora infestans (Mont.) de Bary 
подтверждает вывод о наследовании части генетического 
материала дикорастущих видов диплоидным культурным 
картофелем (Hardigan et al., 2017). 

Обнаружение у представителей культурного картофе
ля не только генов, участвующих в защите картофеля от 
фитофтороза, вирусов, бледной нематоды, но и гомологов 
Rгенов томата и паслёна, хорошо согласуется с данными 
о существенно большем репертуаре генов устойчивости 
к болезням у картофеля, по сравнению с близкородствен-
ными паслёновыми культурами (Tang et al., 2022).

Ранее проведенный биоинформатический анализ ре
ференсного генома картофеля DM13 (Jupe et al., 2012; 
Lozano et al., 2012) был выполнен без учета генов R3b, Rpi-
amr3, Ve1, Ve2, Rpi-ber1, так как их последовательности 
еще не были известны. В более поздней работе, посвя-
щенной поиску NBSLRR генов у культурного картофеля 
S. ste notomum subsp. goniocalyx, не были использованы 
последовательности генов R8, Ve1, Ve2, Rpi-ber1 и Tm2-
ToMV (Liu, 2020). Для большинства выявленных нами 
гомоло гов R-генов степень их сходства с референсными 

последовательностями соответствует опубликованным 
данным (Lozano et al., 2012; Liu, 2020). Однако у изу
чен ных образцов S. goniocalyx Z. не обнаружены в до
ста точной мере достоверные гомологичные последо  
вательности для генов Rx, R3b и Gpa2 (Liu, 2020). Веро-
ятнее всего, это связано с крайне высокой степенью по-
лиморфизма некодирующих частей этих генов, которые 
к тому же занимают довольно протяженные участки, что 
препятствует их полноразмерному анализу. 

Диплоидные виды S. phureja и S. stenotomum наиболее 
близки ранним доместицированным формам клубнеоб
разующих видов рода Solanum L. У представителей этих 
видов мы обнаружили гомологи Rгенов с разной эволю-
ционной историей. На древнее происхождение внеклеточ-
ного рецептора, кодируемого геном Ve1, указывает ши
рокое распространение функциональных и нефункцио
нальных гомологов Ve1 у растений семейства Solanacea 
и других филогенетически отдаленных видов (Song et al., 
2017). У ПКВ картофеля во всех сборках найдены копии 
гена Ve1, которые по аминокислотной последовательности 
не отличаются от референса, что говорит о потенциальной 
перспективности этой группы в качестве донора устой-
чивости к вертициллёзному увяданию. 

Эволюция генов мексиканского вида S. bulbocastanum 
Rpi-blb1 и Rpi-blb3 происходила с разной скоростью и 
разными путями, а для гена Rpi-blb2 в образцах S. bulbo-
castanum были обнаружены только последовательности, 
идентичные референсному гену (Lokossou et al., 2010). 
Поэтому выявление гомологов Rpi-blb2 и Rpi-sto1 (ор-
толога Rpi-blb1) у культурного картофеля, произрастаю
щего на другом континенте и не скрещивающегося с 
S. bulbocastanum, представляет значительный  интерес.

Rгены, в особенности представители семейства NBS
LRR, как правило, представлены в геноме не одиночно, а 
в виде кластеров – многочисленных копий гомологичных 
генов (Prakash et al., 2020). В геномах ПКВ картофеля 
большинство исследованных R-генов (кроме R3a, Rpi-
ber1 и Ve2) также представлены двумя и более копиями. 
Особо выделяется ген R2-like, который относится к боль-
шому кластеру Rгенов, лежащих на IV хро мосоме. Его 
копийность среди ПКВ картофеля была самой высокой, 
количество найденных копий варьировало от 24 до 40. 
По литературным данным, присутствие/отсутст вие гена 
и число его копий – это распространенный тип полимор-
физма среди генов устойчивости, поскольку их органи-
зация способствует неравной рекомбинации, в результате 
которой в потомстве возникают отличия в числе копий 
одного гена. Для некоторых генов мы действительно на
блюдали различия в количестве копий, но поскольку сбор
ки незавершенные, а метод показывал лишь гомологи, 
имеющие сходство выше порогового, мы не можем точно 
утверждать, что обнаруженные различия имеют место, а 
не являются следствием методических аспектов работы. 

Некоторые исследователи связывают с процессом 
одомашнивания потерю разнообразия во многих генах, 
в первую очередь хозяйственно ценных, к которым от-
носятся и R-гены (Li Y. et al., 2018; Tang et al., 2022). Li с 
коллегами (2018) отмечали более низкую вариабельность 
генетиче ского материала культурных видов по сравнению 
с дикими. Это хорошо согласуется с высокой долей общих 
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SNP у ПКВ картофеля, а также с систематикой картофеля, 
разработанной D. Spooner, в которой большинство ПКВ 
картофеля рассматривается как группа в составе одного 
вида S. tuberosum (Spooner et al., 2014).

Исследуемые Rгены обладают сложной структурой; 
ранее была показана неравнозначность скорости амино-
кислотных замен в разных доменах (Prakash et al., 2020). 
Так, NBSдомен – более консервативный, поскольку свя  
зан с активацией механизма защиты растений внутри 
клетки, в то время как LRRдомен, отвечающий за рас-
познавание патогена, – более вариабельный, и скорость 
замен в нем выше. Выявленная нами неравномерность 
распределения аминокислотных замен по доменам NBS
LRR белков соответствует данным литературы о скорости 
эволюции этих белков. 

По распространенности замещенных аминокислот сре
ди образцов ПКВ картофеля домены Rгенов также не-
равномерны. Наиболее распространены общие для этой 
группы изменения в NBSдомене, что, вероятно, связано 
с изменением белков, в дальнейшем активируемых Rге
нами. В CCдомене, напротив, наименьшее количество 
общих для ПКВ картофеля аминокислотных замен. О вы
полняемой функции этого домена до сих пор мало из-
вестно, есть данные, что в некоторых белках он запускает 
механизм клеточной смерти (Huang et al., 2021), но для 
других генов показано его взаимодействие с системой рас-
познавания патогена (Rairdan et al., 2008). Предположить, 
чем обусловлены и к чему могут привести такие отличия в 
ПКВ картофеля, достаточно сложно, но при исследовании 
различных копий нами выявлено, что в большинстве явно 
нефункциональных последовательностей (содержащих 
преждевременный стопкодон) индели были именно в 
CCдомене. Это может отражать эволюционный характер 
диверсификации паралогов в геноме при сохранении от-
носительно стабильного варианта. 

В LRRдомене обнаружены как общие, так и харак-
терные для отдельных образцов или набольших групп 
замещенные аминокислоты, скорее всего, эти замены – 
часть адаптивного механизма предковых форм ПКВ кар-
тофеля к распространенным в то время расам патогенов. 
Механизм работы LRRдомена изучен плохо. Показано, 
что даже небольшое количество изменений конкретных 
аминокислот может привести к изменению распознавае-
мого патогена от вируса к нематоде (Slootweg et al., 2017). 
В то же время известны большие группы ортологов, схо-
жих между собой лишь на 85–90 %, которые распознают 
один и тот же патоген (Park et al., 2005). Вероятно, лишь 
изменения конкретных паттернов в последовательности 
приводят к изменению эффектора, который распознается 
LRRдоменом. Но для подробного изучения этого явления 
требуются значительно большее количество хорошо фе-
нотипированных образцов, а также применение методов, 
позволяющих оценить взаимодействие продуктов разных 
генов.

Заключение
У примитивных культурных видов картофеля обнаружены 
последовательности, гомологичные Rгенам, участвую-
щим в защите картофеля от фитофтороза, вирусов, блед-
ной нематоды; картофеля и томата – от вертициллёзного 

увядания; томата – от вирусов мозаики. Впервые произ-
веден поиск и показано наличие у ПКВ картофеля гомо-
логов генов R3b, Rpi-amr3, Ve1, Ve2, Rpi-ber1. Схожесть 
кодирующих последовательностей, обнаруженных у ПКВ 
картофеля, с референсными Rгенами свыше 85 % для 
всех генов. Впервые продемонстрировано, что гомологи 
всех Rгенов во всех исследованных сборках геномов 
имеют копии, среди которых во всех геномах, кроме 
DM13, встречается хотя бы одна последовательность, не 
содержащая стопкодонов или сдвигов рамки считывания. 

У исследованной группы образцов выявлены разли-
чия в характере полиморфизма R-генов, в зависимости 
от источника референсного гена. Для гомологов генов 
из се вероамериканских диких видов, по сравнению с 
генами из культурных видов картофеля, значимо более 
представлены изменения, характеризующие группу ПКВ 
картофеля в целом. Впервые показано, что одна из копий 
гена Ve1 у ПКВ картофеля не содержит аминокислотных 
замен относительно референсного гена, что говорит о 
потенциальной устойчивости ПКВ картофеля к вертицил-
лёзному увяданию (Verticillium dahliae Kleb.).
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