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В данной работе показано, что в период с 2007 по 2012 г. соотношение основных типов спаривания A1:A2 
у 367 исследованных изолятов возбудителя фитофтороза оказалось близким к 1:1 с небольшим доминированием A2, 
а с учетом выявленного редкого типа A1A2 суммарное соотношение A1:A2:A1A2 составило 153 (41,7 %):208 (56,7 %): 
6 (1,6 %). В указанные годы сбора оба основных половых типа обнаружены на большинстве полей всех областей ре-
спублики, что свидетельствует о их достаточно равномерном пространственном и временном распределении. Полу-
ченные данные являются важным показателем, указывающим на возможность протекания полового процесса в при-
родных популяциях P. infestans. Отмечены заметные различия в соотношении A1 и A2 типов спаривания для штаммов 
патогена, выделенных с картофеля и томата. Для картофеля преобладающим являлся A2 тип, для томата – A1. Кроме 
того, показано, что соотношение типов спаривания в пределах одного поля и сезона могут существенно варьироваться 
в зависимости от времени сбора.
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It was shown that in the period 2007 and 2009–2012  ratio of basic mating types A1:A2 for 367 isolates of Phytophthora 
infestans was close to 1:1 with a slight predominance of A2, and taking into account a rare type A1A2 also marked in this work 
total ratio A1:A2: A1A2 was 153 (41.7 %): 208 (56.7 %):6 (1.6 %). Both main types of sex were marked during all years 
of collecting in all regions of the country in most fields, indicating that they were fairly uniformly distributed in space 
and time. These data are an important indicator and the main condition for the possibility of occurrence of sexual reproduction 
in natural populations of P. infestans. It is noted significant differences in the ratios A1:A2 for potatoes and tomatoes isolates 
of pathogen. In the case of potato A2 was predominant type, as for tomato – A1 type. Furthermore it was revealed 
that the ratio of mating types within one field, and within the season vary substantially depending on the time of collection.

Keywords: Phytophthora infestans, occurrence of А1 and A2 mating types, ratio A1:A2.

Введение. Оомицет Phytophthora infestans (Mont.) de Bary – возбудитель фитофтороза, наи-
более вредоносной болезни картофеля и томатов. Ежегодные общие потери сельхозкультур от 
заболевания и затраты на борьбу с ним стремительно растут и на данный момент оцениваются 
примерно в 3–6 млрд долларов [1, 2]. В условиях, благоприятных для развития болезни, потери 
урожая картофеля в Беларуси могут в годы эпифитотий превышать 50 %, причем эпифитотий-
ное развитие болезни в последнее время наблюдается регулярно, с интервалом 1–1,5 года [3]. 

Основной путь распространения заболевания связан с переносимыми ветром и водными по-
токами зооспорангиями и вышедшими из них бесполыми зооспорами. Половой процесс также 
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является одним из способов размножения в жизненном цикле патогена. Для его осуществления 
необходимо взаимодействие специализированных структур, принадлежащих различным мице-
лиям, которые относятся к А1 и А2 типам спаривания. Крайне редко у этого гетероталличного 
организма выявляются самофертильные изоляты [4, 5]. До конца 1970-х годов у возбудителя фито- 
фтороза повсеместно выявлялся один тип спаривания (А1), а половой процесс имел место только 
в популяциях патогена на его родине – в Центральной Мексике. Появление возможности половой 
репродукции у P. infestans на территории европейских стран и США благодаря миграции «новых» 
штаммов привело к увеличению генетического разнообразия в популяции оомицета [6, 7].

Тип спаривания является одним из важнейших фенотипических признаков P. infestans. Соот-
ношение различных типов спаривания используется в качестве характеристики популяций пато-
гена, позволяющей оценить возможность половой рекомбинации, которая обеспечивает высо-
кую изменчивость возбудителя и является предпосылкой к быстрым приспособительным реак-
циям и повышению вредоносности заболевания [8]. В результате полового размножения 
образуются устойчивые к неблагоприятным условиям структуры – ооспоры, которые являются 
важным дополнительным источником первичной инфекции [9]. 

Таким образом, всестороннее изучение особенностей структуры популяций и жизненного 
цикла патогена на той или иной территории имеет существенное практическое значение, так как 
позволяет более эффективно прогнозировать динамику развития болезни и планировать меро-
приятия по защите картофеля и томатов от фитофтороза [8].

В ряде работ показано, что для различных популяций соотношение половых типов может 
сильно отличаться – от полного доминирования одного из них до сосуществования их в равно-
весном соотношении [10–13]. 

Цель данной работы – изучение встречаемости и соотношения различных типов спаривания 
среди изолятов P. infestans в Беларуси в период с 2007 по 2012 г.

Материалы и методы исследования. В работе использовали 367 изолятов, собранных в те-
чение 5 полевых сезонов с растений картофеля и томатов в 2007 и 2009–2012 гг. Сбор проводили 
как с малых делянок личных подсобных хозяйств, так и с крупных полей фермерских хозяйств 
на территории различных районов всех областей республики. В окрестностях каждого населен-
ного пункта собирали образцы листьев с нескольких участков. В зависимости от характеристик 
каждого участка собирали от 1 до 27 изолятов, в среднем – по 3–5. 

Изоляты выделяли из листьев картофеля и томатов методом картофельных дисков. Листо-
вую пластинку с зоной поражения патогеном помещали между двумя ломтиками картофеля, ко-
торые инкубировали во влажных камерах в течение 5 дней. Далее небольшой фрагмент пророс-
шего через ломтик мицелия переносили на селективную среду, приготовленную на основе RyeA 
агара и дополнительно содержащую 0,3 г/л ампициллина, 0,06 г/л рифампицина, 0,1 г/л нистати-
на. Через 5 дней агаровый блок, содержащий развившийся мицелий P. infestans, переносили в про-
бирки с ржаной агаризованной средой RyeA, приготовленной по методике Кейтона [14].

Определение типов спаривания проводили методом попарного скрещивания исследуемых 
изолятов на ржаной агаризованной среде с тестерными штаммами с известными типами спари-
вания. Чашки инкубировали в темноте при 18 °С в течение 14 дней, после чего с помощью свето-
вого микроскопа определяли наличие или отсутствие ооспор в месте контакта гиф между штамма-
ми. Если исследуемый изолят образовывал ооспоры c тестером А2 и не образовывал их с тесте-
ром А1, его относили к типу совместимости А1, если наоборот – к типу А2. Изолят относили 
к А1А2 типу, если он образовывал ооспоры с обоими тестерами, либо считали стерильным, если 
он не образовывал ооспоры ни с одним из тестеров [8].

Результаты и их обсуждение. Из 367 исследованных изолятов тип спаривания A1 обнару-
жен у 153, A2 – у 208. Кроме того, на разных полях и в разные годы были обнаружены 6 изолятов 
редкой группы A1A2. Таким образом, суммарное соотношение A1:A2:A1A2 составило 153 (41,7 %): 
208 (56,7 %):6 (1,6 %). Полученное соотношение A1 к A2 близко к 1:1 (частота половой рекомби-
нации – 0,74), что является важным показателем и основным условием для возможности проте-
кания полового процесса в природных популяциях [4].
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Т а б л и ц а  1.  Встречаемость различных типов спаривания P. infestans в 2007, 2009–2012 гг.

Год сбора К-во всех 
изолятов

К-во изолятов с определенным типом спаривания Соотношение A1:A2 
или A1:A2:A1A2, %

Частота половой 
рекомбинацииA1 A2 A1A2

2007 25 14 11 0 56,0:44,0 0,79
2009 64 19 45 0 29,7:70,3 0,42
2010 181 74 103 4 40,9:56,9:2,2 0,72
2011 83 35 46 2 42,2:55,4:2,4 0,76
2012 14 11 3 0 78,6:21,4 0,27
Все годы 367 153 208 6 41,7:56,7:1,6 0,74

В табл. 1 представлены данные о количестве выявленных штаммов с различными половыми 
типами за отдельные годы.

Приведенные данные свидетельствуют о том, что изоляты обоих типов спаривания были 
распространены в течение 5 сезонов сбора. При этом в течение двух сезонов на разных полях 
были выявлены самофертильные изоляты A1A2. Очевидно, что преобладающим типом спарива-
ния в рассмотренный период на территории республики являлся тип A2: доля его составила 56,7 % 
от общего количества проанализированных образцов. В 2007 и 2012 гг. доминирующим оказался 
не A2, а A1 тип спаривания. Можно предположить, что на точность полученных данных оказа- 
ли влияние объем и равномерность выборки. Так, в 2007 г. было собрано только 25 изолятов, 
а в 2012 г. – всего 14 изолятов на двух полях. Тем не менее, очевидно, что от сезона к сезону соотно-
шение типов половой совместимости для большей части выборки оставалось достаточно близким 
к 1:1, что обеспечивало высокую вероятность половой репродукции патогена в данных популяциях.

В 2010 г. доля собранных штаммов была максимальной – 181, среди них были представле- 
ны образцы, полученные из всех областей республики. В Минской области сбор был проведен 
в окрестностях 9 населенных пунктов из равноудаленных друг от друга районов, в Брестской области 
аналогичным образом были выбраны для сбора образцов 7 населенных пунктов, в Витебской, 
Гомельской, Гродненской и Могилевской областях – по 4 населенных пункта. В окрестностях 
каждого из них сбор проводили с 1–5 полей (или делянок), по несколько изолятов с каждого. 
С учетом размера и равномерности выборки для группы изолятов этого года сбора была оцене- 
на приуроченность отдельных типов спаривания к определенным территориям. В табл. 2 пред-
ставлена информация о встречаемости различных типов спаривания на территории отдельных 
областей в 2010 г.

Т а б л и ц а  2.  Встречаемость различных типов спаривания P. infestans 
на территории отдельных областей в 2010 г.

Область К-во изолятов
К-во изолятов с определенным типом спаривания Соотношение A1:A2 

или A1:A2:А1A2, %
Частота половой 
рекомбинацииA1 A2 A1A2

Брестская 57 36 21 0 63,2:36,8 0,58
Витебская 16 7 9 0 43,7:56,3 0,78
Гомельская 11 2 9 0 18,2:81,8 0,22
Гродненская 15 5 10 0 33,3:66,7 0,50
Минская 70 21 46 3 30,0:65,7:4,3 0,46
Могилевская 12 3 8 1 25,0:66,7:8,3 0,38
Вся республика 181 74 103 4 40,9:56,9:2,2 0,72

Как следует из полученных данных, оба типа половой совместимости P. infestans обнаруже-
ны повсеместно. При этом, как правило, изоляты обоих типов спаривания встречались во всех 
населенных пунктах, причем чаще всего на одном поле или делянке одновременно. Соотноше-
ние различных типов спаривания обеспечивало частоту полового процесса в популяции фитопа-
тогена на территориях отдельных областей и населенных пунктов в диапазоне от 0,22 до 0,78. 

В изучаемой выборке изолятов P. infestans 2010 г. сбора наблюдалось небольшое преоблада-
ние в общей численности А2 типа спаривания. Результаты исследования изолятов из Брестской 
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области отличались от показателей, которые были характерны для других регионов республики: 
соотношение А1 и А2 типов половой совместимости было смещено в сторону А1 типа спарива-
ния. Однако некоторую погрешность в регистрируемое соотношение, возможно, внесли показа-
тели, полученные с отдельных делянок, на которых было собрано достаточно много штаммов, 
причем с выраженным доминированием A1 типа половой совместимости. Исходя из результа- 
тов анализа выборок штаммов с одного участка, населенного пункта или района, в том числе 
и в другие годы, можно отметить, что чем более крупные и равномерные выборки штаммов 
были рассмотрены, тем больше регистрируемое соотношение A1:A2 стремилось к 1:1. Так, на-
пример, для Гомельской области, где количество собранных штаммов было минимальным, соот-
ношение типов спаривания было максимально удалено от 1:1. Отсутствие штаммов одного из ти- 
пов спаривания в конкретных районах сбора образцов на фоне примерно равного их соотноше-
ния на всей анализируемой территории показано также для популяций данного фитопатогена 
в России, Эстонии, Венгрии [12, 13, 15].

Большинство изолятов P. infestans, использованных в работе, были собраны с растений кар-
тофеля, однако 28 изолятов (11 – в 2010 г., 17 – в 2011 г.) были собраны с растений томата. Анализ 
полученных данных показал, что для томатных штаммов доминирующим типом спаривания 
оказался именно A1, соотношение A1:A2 составило 19 (67,9 %):9 (32,1 %). Штаммы, выделенные 
из листьев томата, были собраны с 15 изолированных делянок в 8 районах республики. A1 тип 
был отмечен на 10 делянках, А2 – на 7. Полученная выборка томатных изолятов не так велика, 
как картофельная, тем не менее, учитывая ее равномерность (с одной делянки собирали не более 
1–3 изолятов), на основании полученных данных о встречаемости типов половой совместимости 
P. infestans можно предположить, что среди штаммов патогена существует некоторая специали-
зация на картофельные и томатные, что было отмечено также и другими авторами [16]. Однако 
эта специализация, вероятно, не является очень четкой, учитывая тот факт, что все изоляты, 
в том числе и из листьев томата, при выделении в чистые культуры успешно прорастали через 
картофельные диски, причем полученные из картофеля разных сортов. 

Несмотря на имеющиеся в литературе данные о специализации штаммов возбудителя фито- 
фтороза, высказывается мнение, что в современных популяциях, в которых половой процесс 
и рекомбинация – частые явления, нет выраженной приуроченности изолятов к растению томата 
либо картофеля, штаммы с картофеля успешно поражают растения томата, и наоборот. Изуче-
ние структуры популяции возбудителя фитофтороза картофеля и томатов в 1991–2011 гг. в России 
позволило сделать заключение о возникновении единой популяции патогена на двух растениях-
хозяевах с одинаковой агрессивностью к обоим видам [8, 11].

Соотношения типов спаривания в пределах одного поля и сезона могут существенно варьи-
роваться в зависимости от времени сбора образцов [17]. Так, для двух из трех исследованных 
нами участков показано, что в течение вегетационного сезона происходит выраженное смещение 
соотношения типов спаривания изолятов P. infestans в сторону одного из них при исходном соот-
ношении, очень близком к 1:1. В случае первого сбора для одного участка у 16 проанализирован-
ных штаммов типы спаривания A1 и A2 были представлены в равном количестве, в случае вто-
рого сбора из 18 изолятов 15 имели тип спаривания A1 (83,3 %) и 3 – A2 (16,7 %). Для другого 
участка в случае первого сбора соотношение А1:A2:A1A2 составило 13 (48,2 %):13 (48,2 %):1 (3,6 %), 
в случае второго сбора – 6 (25,0 %):17 (70,8 %):1 (4,2 %). Еще на одном из участков не отмечено 
существенных изменений в соотношении типов половой совместимости в течение вегетацион-
ного периода. На основании этих результатов и с учетом данных литературы [8] можно предпо-
ложить, что чаще всего для одного поля соотношение половых типов будет ближе к 1:1 именно 
в начале сезона, при появлении первых симптомов заражения. Из полученных нами данных сле-
дует, что соотношение типов спаривания на отдельных полях и делянках может быть значитель-
но сдвинуто в сторону одного из типов и может отличаться в зависимости от времени сбора.

Соотношение типов спаривания, близкое к 1:1, обеспечивает возможность половой репродук-
ции в природных популяциях P. infestans. Однако подобное соотношение в популяциях может 
быть также следствием определенного влияния полового процесса на динамику численности 
патогена, особенно в начале сезона, так как множественные прорастающие ооспоры, вероятно, 
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дают штаммы в соотношении, близком к 1:1, по типу спаривания. Следовательно, можно предпо-
ложить, что соотношение половых типов 1:1 – это и условие, и следствие полового размножения. 

Таким образом, результаты определения типов спаривания 367 изолятов P. infestans, собран-
ных в 2007 и 2009–2012 гг. на территории Республики Беларусь, свидетельствуют о том, что 
в рассмотренный период соотношение типов половой совместимости патогена в белорусских по-
пуляциях сохранялось близким к 1:1 с некоторым преобладанием доли А2 типа и не претерпело 
резких изменений, связанных, например, с исчезновением одного из типов спаривания. Учиты-
вая результаты, полученные в РУП «НПЦ НАН Беларуси по картофелеводству и плодоовоще-
водству» под руководством члена-корреспондента НАН Беларуси В. Г. Иванюка в 1990-е годы 
и в начале 2000-х годов [3, 18], когда доминирующим типом спаривания был A1, можно говорить 
о том, что в период 2007–2009 гг. произошло изменение структуры белорусской популяции воз-
будителя фитофтороза, связанное с распространением и некоторым преобладанием A2 типа спа-
ривания. Увеличение доли штаммов этого типа спаривания в популяциях P. infestans за послед-
ние 10–15 лет характерно и для других европейский стран [10, 13, 19, 20].

Последние популяционные исследования возбудителя фитофтороза показали, что размноже-
ние патогена происходит преимущественно в клональной манере, а половой процесс для него 
остается достаточно редким явлением для большинства регионов мира, за исключением части 
Мексики и стран Северной и Северо-Восточной Европы, в том числе и европейской части России 
[11, 20–22]. В указанных странах популяции P. infestans характеризуются сбалансированным со-
отношением типов спаривания, что делает возможным половую репродукцию патогена. Это при-
водит к повышению генетической вариабельности возбудителя, усилению его вирулентности 
и часто ‒ к появлению резистентности к фунгицидам [8]. 

Заключение. Полученные нами результаты являются важным аргументом в пользу утверж-
дения о том, что современные белорусские популяции P. infestans характеризуются регулярным 
протеканием полового процесса, который может оказывать заметное влияние на изменчивость 
патогена и определенное влияние на динамику его численности. Формирующиеся в результате 
данного способа размножения ооспоры способны сохраняться в течение длительного времени 
вне тканей растения и переживать неблагоприятные условия, что, помимо инфицированных ми-
целием клубней, делает их серьезным источником первичной инфекции на поле и может обеспе-
чить более раннее начало эпидемии. 

Изучение и понимание указанных особенностей популяции P. infestans имеет существенное 
практическое значение, так как полученные результаты могут быть использованы в более взве-
шенном и грамотном планировании севооборота и защитных мероприятий при выращивании 
картофеля и томатов на территории Республики Беларусь.
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