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В статье изложены результаты 
более чем 40-летнего наблюде-
ния за вирулентностью популя-
ции возбудителя ржавчины льна 
Melampsora lini (Pers.) lev. 
при изучении устойчивости образ-
цов мировой коллекции льна Вир 
на искусственном инфекционном 
фоне. показано значительное 
сужение вирулентности популяции 
гриба, вызванное распростране-
нием в льноводной зоне сортов, 
имеющих полигенную устойчи-
вость, обеспечивших спокойную 
эпидемиологическую обстановку 
в течение нескольких десятилетий. 
В настоящее время под влиянием 
распространения сортов с разным 
типом устойчивости гриб пере-
шел в депрессивное состояние. 
однако современная тенденция 
селекции, направленная на исполь-
зование преимущественно верти-
кальной устойчивости, в отсутствие 
контроля над оригинальностью 
r-генов может привести к новому 
витку развития болезни.
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ВВЕДЕНИЕ 

Экологическая чистота сельскохозяйственной продукции и окружающей 
среды в значительной мере зависит от устойчивости возделываемых сортов 
к болезням, исключающей необходимость применения ядохимикатов.

Ржавчина льна — болезнь, вызываемая грибом Melampsora lini (Pers.) 
Lev., в годы широкого распространения наносила огромный вред, сни-
жая урожайность и качество волокна и семян. Гриб относится к семейству 
Melampsoraceae, к классу Basidiomycetes, порядку Uredinales — ржавчин-
ные грибы. Это облигатный паразит с полным пятистадийным циклом раз-
вития, все стадии которого проходят на льне. Патоген зимует в телейтоста-
дии. Телейтоспоры при прорастании весной дают базидии с гаплоидными 
базидиоспорами. Базидиоспоры заражают листья и стебли льна и образуют 
спермогонии (пикниды), на которых развиваются спермации. При слиянии 
спермациев с противоположным половым знаком (половая стадия) на спер-
могониальных пятнах образуются эцидии в виде оранжево-желтых порошис-
тых пустул с одноклеточными дикариотическими эцидиоспорами. В результате 
заражения растений эцидиоспорами возникает уредомицелий и развиваются 
уредопустулы с уредоспорами (повторяющаяся стадия гриба). При благопри-
ятных погодных условиях (температура 18–22 ° и капельно-жидкая влага для 
прорастания) уредоспоры генерируют новые поколения каждые 8–10 дней, 
инфицируя весь посев. В результате происходит накопление инфекции, ко-
торое может привести к эпифитотии (Попова, 1935, Flor, 1953, Пересыпкин 
и др., 1986). При наступлении неблагоприятных условий (жаркая засушли-
вая погода, осеннее похолодание) гриб переходит в стадию покоя — телей-
тостадию (Флор, 1956, Кутузова, 2014).

Устойчивость льна к ржавчине наследуется моногенно или малым числом 
высокоэффективных доминантных генов (вертикальная устойчивость), либо 
полигенно — многими доминантными генами с частичной эффективностью 
(горизонтальная устойчивость) (Флор, 1962; Кутузова, 1994). В настоящее 
время у культурного льна известно 6 локусов — K, L, M, N, P и Q, контроли-
рующих этот признак. Для первых пяти локусов методами формальной гене-
тики доказан множественный аллелизм. Так, в локусе L известно 12 аллелей, 
в M — 7, в N — 3, в P — 7, в K — 2. В локусе Q выявлен один эффективный 
аллель устойчивости (Islam, Shepherd, 1991; Кутузова, 2005). Локусы N и P 
сцеплены, все другие наследуются независимо.

Современными методами выявлены уникальные фрагменты ДНК, марки-
рующие аллели L2, L6, L9, L11 (Hausner et al., 1999a), P, P2 (Dodds et al., 
2001a), M3 (Hausner et al., 1999b), M4 (Bo et al., 2008). В настоящее время 
секвенировано девятнадцать аллелей генов: 11 в локусе L, 3 — в M, 3 — в N 
и 2 — в Р (Ravensdale et al., 2011).

Доказана частичная гомология между секвенированными генами, распо-
ложенными в разных локусах (Ravensdale et al., 2011). Продукты этих генов 
контролируют передачу сигнала о заражении внутри клетки и принадлежат 
к классу TIR-NBS-LRR белков (TIR — домен Toll/Interleukin-1 Resistance, 
гомологичный цитоплазматическому домену Toll белка дрозофилы и интерлей-
кинового рецептора (IL-R) млекопитающих; NBS — нуклеотид связывающий 
сайт, LRR — лейцин обогащенные повторы) (Hammond-Kosack, Jones, 1997). 
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Методами молекулярной генетики показано, что L ген 
имеет множество аллелей, N, M и P локусы обладают 4, 
более чем 15, или 6–8 тандемно повторяющимися пара-
логами соответственно (Anderson et al., 1997; Dodds et 
al., 2001 а и 2001b; Ravensdale et al., 2011).

В большинстве случаев различия между аллелями 
одного гена касаются лейцин, обогащенных доменов 
(Dodds et al., 2001b, Ellis et al., 1999), однако для гена 
L4 показана однонуклеотидная замена в NBS домене 
(Ellis et al., 2007).

Возбудитель ржавчины M. lini дифференцирован 
на множество физиологических рас, имеющих опреде-
ленную комбинацию генов вирулентности. Вирулент-
ность, как правило, наследуется моногенно и контроли-
руется рецессивными генами (Flor, 1942, 1946, 1955). 
Заражение происходит, если комплементарные гены 
растения и гриба находятся в гомозиготном рецессивном 
состоянии (Флор, 1962).

Знания особенностей расообразовательного процес-
са в местных условиях, возможности появления и рас-
пространения новых, более широко вирулентных рас 
в льноводной зоне, являются важными. Без их учета 
невозможно выбрать правильную стратегию селекции 
на устойчивость к болезни. Известно, что в условиях 
нашей страны возбудитель ржавчины может зимовать 
только в телейтостадии и воспроизводится только через 
половой процесс, при котором в результате рекомбина-
ции ежегодно меняется расовый состав гриба и увеличи-
вается гетерозиготность популяции, приводящая к су-
жению ее вирулентности. Широко вирулентные расы, 
как правило, присутствуют в популяции гриба в малом 
количестве (Flor, 1962; Misra, Prasada, 1966; Крыло-
ва, 1994).

Идентификацию рас M. lini проводят с помощью 
международного набора моногенных линий-дифферен-
циаторов. В связи с недолговечностью рас гриба их иден-
тификация проводится в основном для выявления новых 
генов устойчивости. С помощью заражения большим 
числом монопустульных изолятов гриба было установ-
лено, что этот набор неудовлетворительно дифферен-
цирует расы ржавчины в нашей стране (Крылова, 1981; 
Кутузова, Куликова, 1985).

Наиболее важной причиной образования новых 
по вирулентности рас гриба, как показано выше, яв-
ляется генетическая рекомбинация, связанная с поло-
вым процессом, при котором вирулентность сужается. 
Возникновение агрессивных форм гриба происходит 
в основном за счет мутаций. Мутации вирулентности, 
связанные с изменением отдельного гена, благодаря ди-
кариотическому состоянию мицелия могут накапливать-
ся в гетерозиготном состоянии по ряду локусов, оста-
ваясь незаметными. Так как вирулентность рецессивна, 
мутантные расы могут поражать растения только в го-
мозиготном состоянии. Гомозиготной раса может стать, 
если аналогичная мутация происходит в обоих ядрах од-

ной дикариотической споры, или если гаплоиды с иден-
тичной мутацией вступают в половой процесс (Flor, 
1955). В конечном итоге мутации обусловливают и фун-
даментальные изменения патогенности, проявляющиеся 
позднее в результате гибридизации и других процессов, 
связанных с генетической рекомбинацией (Тарр, 1975).

В истории селекции льна на устойчивость к возбуди-
телю ржавчины известно множество случаев появления 
новых рас гриба с более широкой вирулентностью (Зе-
мит, 1949; Flor, 1953; Hoes, Zimmer, 1976; Wieks, 1978; 
Крылова, 1994), что часто приводило к возникновению 
эпифитотий.

Широко вирулентные расы могут сохраниться в по-
пуляции гриба только на сортах с высокой степенью ус-
тойчивости, поскольку, благодаря стабилизирующему 
отбору, расы с повышенной вирулентностью постепенно 
элиминируются из популяции как менее жизнеспособ-
ные (Flor, 1953; Leonard, Czochor, 1978). Изучение ви-
рулентности популяций гриба из различных регионов 
СССР (Псковской, Смоленской, Калининской областей, 
Белоруссии и Литвы) в сравнении с пушкинской пока-
зало, что последняя отличается наиболее широкой виру-
лентностью, поскольку ежегодно на инфекционном фоне 
высевался большой набор образцов коллекции, в том 
числе относительно устойчивые сорта (Кутузова, 1985).

В настоящее время сорта льна-долгунца, не поражаю-
щиеся ржавчиной, или поражающиеся в очень слабой 
степени благодаря защите доминантными генами ус-
тойчивости, занимают в нашей стране 88,5 % посевных 
площадей (Павлова, 2010; Лошакова, Павлова, 2010). 
Среди них доминантными генами защищены 56,1 %, 
а полигенной системой устойчивости — 29,3 % сортов 
(Кутузова, 2012). Долговечность устойчивости к обли-
гатным патогенам сортов, защищенных R-генами, в пер-
вую очередь зависит от расового состава популяции воз-
будителя и его изменений.

В задачу настоящей работы входило изучение изме-
нения вирулентности, происходящих в популяции ржав-
чины льна в нашей стране за последние 43 года, чтобы 
определить степень опасности поражения возделывае-
мых сортов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Многолетние наблюдения за развитием популяции 
M. lini проводились при изучении устойчивости образ-
цов льна-долгунца из мировой коллекции ВИР в ус-
ловиях инфекционно-провокационного фона, который 
с 1970 г. ежегодно создавали в Пушкинских лаборато-
риях ВИР. В качестве инокулюма использовали телей-
тоспоры гриба. Прошлогоднюю солому со скоплениями 
телейтоспор гриба отбирали во время уборки с различ-
ных по устойчивости образцов льна и хранили в течение 
зимы в естественных условиях. В соответствии с мето-
дикой ВИР (Методич. указания, 1988) инфицированную 
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солому раскладывали по всходам универсально воспри-
имчивого (чувствительного ко всем расам M. lini) сор-
та-стандарта Danish-40 (к-6258), который располагали 
через 9 делянок тестируемых образцов. Естественное 
течение расообразовательного процесса в популяции 
патогена при этом не нарушалось.

При оценке, которую проводили по поражению гри-
бом в телейтостадии, определяли процент восприим-
чивых растений и средневзвешенный балл поражения 
по четырехбалльной системе. К устойчивым относили 
образцы без следов поражения (0). Имеющие неболь-
шое число восприимчивых к болезни растений (до 10 %), 
или поражающиеся в слабой степени (балл 1), считали 
относительно устойчивыми; пораженные на балл 2 — 
восприимчивыми в средней степени, на баллы 3–4 — 
восприимчивыми в сильной степени.

Так как при первичной оценке коллекции ежегод-
но на инфекционном фоне высевали 300–500 образ-
цов льна, охватывающих широкое разнообразие по при-
знаку устойчивости к ржавчине, можно полагать, что 
расовый состав патогена был достаточно разнообраз-
ным. О высокой плотности инфекции свидетельствует 
тот факт, что из 1600 получивших оценку образцов льна-
долгунца 1430 поражались в сильной степени, и только 
у 170 выявлена некоторая степень устойчивости к пато-
гену. Наиболее устойчивые из них высевали на инфекци-
онном фоне ежегодно. Это позволило проследить их ре-
акцию на заражение популяцией возбудителя ржавчины 
в течение многих лет, а значит, дает возможность судить 
о присутствии в ней рас гриба с комплементарными ге-
нами вирулентности.

Материалом для настоящего исследования послу-
жили 45 выделившихся по устойчивости образцов кол-
лекции. О вирулентности популяции судили по степени 
поражения этих образцов, не расчленяя популяцию 
на расы и принимая, что устойчивость образца означает 
отсутствие рас, способных его поражать, а восприимчи-
вость — наличие в ней вирулентных генов.

Приводим результаты оценки образцов за 1978–
1982 гг., на протяжении которых в популяции патогена 
происходили наиболее заметные изменения. Тестирова-
ние их в 2011–2012 гг. позволяет судить о том, насколь-
ко жизнеспособными и долговечными были расы, воз-
никшие в эти годы.

В соответствии с изначальной устойчивостью 
(1978 год изучения) исследуемые образцы были разде-
лены на четыре группы: (1) относительно устойчивые; 
(2) со средней степенью устойчивости; (3) районирован-
ные сорта; (4) линии с частично эффективными генами 
устойчивости.

Математическую обработку данных проводили с по-
мощью MS Excel 2007 и программы Statistica 7.0 (дис-
персионный анализ) (Ивантер, Коросов, 2003; Stat soft, 
2013). Долю влияния фактора (η2, %) по Фишеру (года 
и генотипа) вычисляли по формуле:

001 %2 
общая

фактораSS
SS

  
 

,

где η2, % — доля влияния фактора, SSфактора — фактор-
ная сумма квадратов отклонений, SSобщая — общая сум-
ма квадратов отклонений.

Для оценки влияния вклада конкретного года или 
генотипа на результат дисперсионного анализа приме-
няли апостериорное сравнение с использованием кри-
терия достоверной существенной разницы Тьюки (ДЗР, 
HSD — Honestly significant difference, Tukey) (Насле-
дов, 2005, Stat. Soft, 2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИя 

Многолетние наблюдения за устойчивостью к M. lini 
образцов из различных районов России и ряда зарубеж-
ных стран (табл. 1) свидетельствует о том, что у относи-

№ по
ката-
логу
ВИР

Образец,
происхождение

1978 г. 1980 г. 1981 г. 2011 г.

% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл

119 Селекции Альтгаузена, Россия 42 1,0 71 2,5 85 2,4 0 0,0
1442 Местный, Псковская обл. 32 1,0 56 1,6 76 1,6 73 2,7
1502 Местный, Вятская обл. 44 1,3 93 2,5 100 2,7 18 0,3
2011 Premost, США 25 0,5 40 1,2 100 1,7 53 0,8
2608 Местный, Карелия 20 0,6 53 1,6 100 1,6 0 0,0
5507 Roland, Чехия 14 0,5 20 0,6 100 2,6 0 0,0
5739 Л-1120, Россия 36 1,0 71 1,3 79 2,4 41 1,1
6099 Mocovi MAG, Аргентина 7 0,1 0 0,0 100 2,4 57 1,3

Таблица 1
степень поражения M. lini в условиях инфекционного фона относительно устойчивых при первичной оценке 
образцов льна в 1978–1981 и 2011 гг. (оценка по телейтостадии)
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тельно устойчивых при первичной оценке образцов пос-
тепенно увеличивалось число восприимчивых растений 
и степень их поражения. К 1981 г. начали в слабой или 
средней степени поражаться практически все образцы, 
в том числе невосприимчивый ранее сорт Noralta из Ка-
нады (к-6783). Образец из Вятской области (к-1502) 
и чешский сорт Roland (к-5507) практически потеряли 
устойчивость.

Оценка, проведенная в 2011 г. на жестком инфекци-
онном фоне, показала повышение устойчивости боль-
шей части этих образцов, свидетельствующее о сужении 
вирулентности популяции гриба. При этом устойчивость 
части образцов вернулась к уровню 1978 г., а 7 — пере-
стали поражаться, что означает отсутствие в популяции 
рас, к которым они были восприимчивы. Однако образец 
из Псковской обл. (к-1442) и сорт из Польши Millenium 
(к-6883) продолжали поражаться на том же уровне или 

даже сильнее, что указывает на наличие в популяции па-
тогена вирулентных к ним рас.

Эти же выводы подтверждают результаты тестиро-
вания ряда образцов, поражавшихся в 1978 г. в сред-
ней степени, которые к 1981 г. совершенно утратили 
устойчивость к ржавчине (табл. 2). По оценке в 2011 г. 
их поражение значительно снизилось, в ряде случаев 
до полной устойчивости. Так, местный образец из Ом-
ской обл. (к-970), Опочецкий кряж из Псковской обл. 
(к-1444), сорта Forrest (к-6609) из Австралии и Aoyagi 
(к-6746) из Японии перестали поражаться. Пораже-
ние ряда других образцов стало очень слабым, однако 
у местного льна из Тобольской обл. (к-1441) и венгер-
ского сорта Adominsky (к-5959) процент пораженных 
растений остался довольно высоким, средний балл по-
ражения также свидетельствовал о наличии вирулент-
ных к ним рас.

Таблица 2
степень поражения M. lini в условиях инфекционного фона образцов льна, при первичной оценке в средней 
степени устойчивых к ржавчине, в 1978–1981 и 2011 гг. (оценка по телейтостадии)

№ по
ката-
логу
ВИР

Образец,
происхождение

1978 г. 1980 г. 1981 г. 2011 г.

% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл

6352 Pergamino, Аргентина 2 0,03 0 0,0 100 1,6 18 0,3
6582 Cree, Канада 9 0,04 52 1,4 99 1,6 0 0,0
6606 Banner, Австралия 26 0,9 56 0,8 100 1,4 0 0,0
6688 Engelum 476, Голландия 11 0,3 95 1,6 100 1,6 0 0,0
6783 Noralta, Канада 0 0,0 66 0,7 24 0,8 13 0,2
6807 Оршанский 2, Беларусь 9 0,2 18 0,3 100 1,2 8 0,1
6883 Millenium, Польша 5 0,1 96 1,2 100 1,7 100 1,3
7270 Сигнал, Россия 11 0,3 85 0,9 100 1,2 0 0,0
6258 Danish-40, st. 100 4,0 100 4,0 100 4,0 100 4,0

Таблица 1 (Окончание)

№ по 
ката-
логу  
ВИР

Образец,
происхождение

1978 г. 1980 г. 1981 г. 2011 г.

% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл
% пора-
жения

балл

628 Местный, Чувашская респ. 50 1,3 83 2,9 98 3,6 9 0,1
860 Местный, Пензенская обл. 47 1,8 91 2,8 100 3,0 20 0,3
970 Местный, Омская обл. 34 0,9 98 2,0 100 3,1 0 0,0

1336 Местный, Енисейская обл. 57 1,6 92 2,8 99 3,3 10 0,1
1441 Местный, Тобольская обл. 61 2,0 100 3,0 100 4,0 74 1,9

1444
Опочецкий кряж,
Псковская обл.

41 1,1 81 2,6 100 3,3 0 0,0

3517 Местный, ДВК 32 0,8 84 1,2 100 3,5 33 0,8
5959 Adominsky, Венгрия 43 0,6 97 1,9 100 3,2 82 2,1
6609 Forrest, Австралия 29 0,5 100 4,0 100 3,4 0 0,0
6746 Aoyagi, Япония 21 0,5 99 2,7 100 4,0 0 0,0
6258 Danish-40, st. 100 4,0 100 4,0 100 4,0 100 4,0
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Значительная часть возделываемых в настоящее вре-
мя сортов льна-долгунца районирована еще в 1980-е го-
ды, когда ржавчина на посевах льна была распространена 
очень широко. Эти сорта поражались на инфекционном 
фоне в сильной степени (табл. 3). К 2012 г. практически 
все они стали относительно устойчивыми, а слабо пора-
жающийся сорт Новоторжский перестал поражаться. 
Эти данные еще раз свидетельствуют о сужении к насто-
ящему времени вирулентности популяции возбудителя 
ржавчины льна в нашей стране.

Результаты оценки поражения линий шестого поко-
ления инбридинга, выделенных из различных местных 

образцов и кряжевых льнов и имеющих по одному ори-
гинальному доминантному гену устойчивости с частич-
ной эффективностью (табл. 4), также свидетельствует, 
что пик расширения вирулентности популяции гриба на-
блюдался в 1980 г. Уже к 1981 г. часть линий перестала 
поражаться. Однако и в последующие годы в популяции 
гриба периодически появлялись в небольших количест-
вах вирулентные к ним расы. Поскольку линии поддер-
живались в условиях искусственной изоляции, появ-
ление восприимчивой примеси исключено. Этот факт 
свидетельствует о возникновении новых, различающих-
ся по вирулентности рас гриба.

№ по
ката-
логу 
ВИР

Сорт
Год первичной  

оценки

Поражение при
первичной оценке

Поражение
в 2012 г.

% балл % балл

6599 Псковский 359 1978 100 3,0 63 1,5
6767 Тверца 1978 100 4,0 100 1,4
6977 Смоленский 1980 98 2,4 36 0,4
7225 Торжокский 4 1979 86 2,3 33 0,9
7243 Лазурный 1978 100 4,0 27 0,3
7254 Союз 1978 99 3,1 39 1,2
7461 С 108 1982 100 2,2 43 0,8
7463 Славный 82 1982 100 2,1 12 0,8
7474 Псковский 85 1986 100 4,0 19 0,2
7563 Новоторжский 1979 97 1,1 0 0,0
7803 Смолич 1990 100 2,8 31 0,6
8155 Синичка 1998 100 4,0 38 0,8
8286 Пролеска 2004 100 3,0 22 0,4
6258 Danish-40, st. 1970 100 4,0 100 4,0

Таблица 3 
степень поражения M. lini в условиях инфекционного фона некоторых сортов льна-долгунца, находящихся 
в государственном реестре селекционных достижений в 2012 г. (оценка по телейтостадии)

Таблица 4 
степень поражения M. lini в условиях инфекционного фона линий льна, имеющих по одному  
оригинальному гену устойчивости к ржавчине с частичной эффективностью, в 1978–1985 и 2011 гг. 
(оценка по телейтостадии)

№ по 
катало-
гу ген. 
кол-

лекции 
ВИР

Происхождение  
исходного  
образца

1978 г. 1980 г. 1981 г. 1985 г. 2011 г.

% 
пора-
жения

балл
% 

пора-
жения

балл
% 

пора-
жения

балл
% 

пора-
жения

балл
% 

пора-
жения

балл

467 л. 1-1 из к-467 (Вологодская обл.) 2 0,02 100 2,3 7 0,5 29 0,3 2 0,02

490 л. 5 из к-490 (Архангельская губ.) 14 0,30 53 1,5 0 0,0 26 0,4 0 0,00

630 л. 4-1 из к-630 (Симбирская губ.) 24 0,70 76 2,3 19 0,4 16 0,2 6 0,06

716 л. 2-1 из к-716 (Псковский кряж) 13 0,40 54 1,0 0 0,0 4 0,07 16 0,20

780 л. 2-3 из к-780 (Минская обл.) 11 0,30 17 0,3 0 0,0 20 0,3 0 0,00

867 л. 1-2 из к-867 (Вотский кряж) 62 1,40 100 1,3 100 1,4 100 1,4 0 0,00

6258 Danish-40, st. 100 4,0 100 4,0 100 4,0 100 4,0 100 4,00
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Двухфакторный дисперсионный анализ (год, генотип) 
для относительно устойчивых образцов (табл. 5 А) показал 
достоверное влияние года тестирования как на процент 
пораженных растений (η2 = 58 %), так и на балл пораже-
ния ржавчиной (η2 = 43 %). На последний также досто-
верно, но менее сильно, влияет и генотип сравниваемых 
линий (η2 = 25 %), то есть во время возделывания доля 
невосприимчивых растений у образцов осталась прежней, 
а изменилась только степень поражения восприимчивых. 
Выявлены достоверные попарные отличия между всеми 
годами исследования, кроме 1978 и 2011 как для степени, 
так и для балла поражения, свидетельствующие, что сов-
ременная инфекционная нагрузка вернулась к уровню 
1978 г. Критерий ДЗР Тьюки (табл. 6 А) не выявил досто-

верных попарных отличий между образцами, однако НСР 
критерий по Фишеру (наименьшей существенной разни-
цы) подтвердил обособленность сорта Millenium.

Дисперсионный анализ для выборки образцов 
со средней степенью устойчивости (табл. 5 Б) подтвер-
дил достоверное влияние года на процент пораженных 
растений (η2 = 80 %) и на балл их поражения (η2 = 78 %). 
Критерий ДЗР Тьюки показал достоверные отличия 
1980 и 1981 гг. от 1978 и 2011, однако существенных 
отличий между 1978 и 2011 гг. по обоим показателям об-
наружено не было (табл. 6 Б). В 1980 и 1981 гг. растения 
этих образцов поражались одинаково. Дисперсионный 
анализ не выявил достоверного влияния генотипа образ-
цов на исследуемые признаки.

Таблица 5 
Влияние года тестирования и генотипа образцов на степень поражения M. lini по результатам двухфакторного 
дисперсионного анализа

Фактор

Процент поражения Балл поражения

df SS MS F p
Доля  

влияния
SS MS F p

Доля  
влияния

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

А. Образцы, относительно устойчивые в 1978 г. (табл. 1)

Генотип образца 15 10446 696 1,10 0,38 11 10,56 0,70 2,29 0,02 25

Год тестирования 3 54277 18092 28,62 0,00 58 18,07 6,02 19,59 0,00 43

Ошибка 45 28452 632 31 13,84 0,31 33

Всего 63 93174 42,47

Б. Образцы со средней степенью устойчивости в 1978 г. (табл. 2)

Генотип образца 9 3666 407 1,58 0,17 7 3,99 0,44 1,11 0,39 6

Год тестирования 3 42904 14301 55,47 0,00 80 53,47 17,82 44,43 0,00 78

Ошибка 27 6961 258 13 10,83 0,40 16

Всего 39 53530 68,30

В. Возделываемые сорта (табл. 3)

Генотип образца 12 3907 326 1,08 0,45 12 7,40 0,62 1,47 0,26 17

Год тестирования 1 25673 25673 84,90 0,00 77 31,68 31,68 75,66 0,00 72

Ошибка 12 3629 302 11 5,02 0,42 11

Всего 25 33209 44,10

Г. Линии с частично эффективными генами устойчивости (табл. 4)

Генотип образца 5 12526 2505 5,78 0,00 37 2,68 0,54 2,57 0,06 20

Год тестирования 4 13115 3279 7,56 0,00 38 6,61 1,65 7,94 0,00 49

Ошибка 20 8675 434 25 4,16 0,21 31

Всего 29 34316 13,45

Д. Суммарная выборка (таблицы 1, 2, 4)

Генотип образца 31 42107 1358 2 0,01 22 49 1,58 2,94 0,00 32

Год тестирования 3 88904 29635 43 0,00 46 56 18,78 34,96 0,00 36

Ошибка 93 63918 687 33 50 0,54 32

Всего 127 194929 155
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Дисперсионный анализ выборки возделываемых сор-
тов (табл. 5 В) показал те же результаты, что и в преды-
дущей выборке, то есть достоверное влияние только года 
тестирования как на процент (η2 = 77 %), так и на балл 
поражения (η2 = 72 %), а критерий ДЗР Тьюки подтвер-
дил достоверные отличия между годами (табл. 6 В).

Дисперсионный анализ линий с частично эффек-
тивными генами устойчивости (табл. 5 Г) подтвердил 
прежние выводы о влиянии года возделывания на про-
цент и балл поражения (η2= 38 и 49 %, соответствен-
но). Критерий ДЗР Тьюки выявил достоверные отличия 
1980 г. от остальных годов изучения (табл. 6 Г). Дан-
ные свидетельствуют о том, что на процент пораженных 
растений также достоверно влияет генотип сравнивае-
мых линий (η2 = 37 %), которые по-разному отвечают 
на изменение расового состава патогена. Критерий 
ДЗР Тьюки выявил достоверные отличия только линии 
1–2 из к-867 (Вотский кряж) от всех других по про-
центу пораженных растений (табл. 4), что обусловлено 
быстрым усилением восприимчивости до полной поте-

ри устойчивости, а к 2011 г. — восстановление устой-
чивости.

Для обобщения влияния генотипа и условий года 
на поражение льна ржавчиной была использована сум-
марная выборка образцов (табл. 1, 2, 4). Двухфакторный 
дисперсионный анализ (год, генотип) показал достовер-
ное, примерно равное влияние этих факторов на процент 
пораженных растений (η2 = 22 и 46 % соответствен-
но) и балл поражения (η2 = 32 и 36 % соответственно, 
табл. 5 Д). Критерий ДЗР Тьюки подтвердил достовер-
ные отличия 1980 и 1981 гг. от 1978 и 2011 гг., однако 
между 1978 и 2011 гг. по обоим признакам достоверных 
отличий обнаружено не было (табл. 6 Д), то есть эпиде-
миологическая обстановка в 2011 г. вернулась к состоя-
нию 1978 г.

Результаты опыта свидетельствуют о том, что расы 
с более широкой вирулентностью появляются регуляр-
но, но большая их часть довольно быстро элиминируется 
из популяции патогена, при этом ее вирулентность оста-
ется на низком уровне.

Год  
тестирования

Процент поражения Балл поражения

х ср. ± ст. ош 1978 1980 1981 2011 х ср. ± ст. ош 1978 1980 1981 2011

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

А. Образцы, относительно устойчивые в 1978 г. (табл. 1)

1978 18,3 ± 3,6 0,00 0,00 0,93 0,49 ± 0,1 0,01 0,00 1,00
1980 54,5 ± 7,9 0,00 0,00 0,01 1,1 ± 0,2 0,01 0,01 0,01
1981 91,4 ± 4,9 0,00 0,00 0,00 1,8 ± 0,1 0,00 0,01 0,00
2011 23,8 ± 7,9 0,93 0,01 0,00 0,5 ± 0,2 1,00 0,01 0,00

Б. Образцы со средней степенью устойчивости в 1978 г. (табл. 2)

1978 41,5 ± 4,0 0,00 0,00 0,07 1,1 ± 0,2 0,00 0,00 0,20
1980 92,5 ± 2,4 0,00 0,75 0,00 2,6 ± 0,2 0,00 0,03 0,00
1981 99,7 ± 0,2 0,00 0,75 0,00 3,4 ± 0,1 0,00 0,03 0,00
2011 22,8 ± 9,8 0,07 0,00 0,00 0,5 ± 0,3 0,20 0,00 0,00

В. Возделываемые сорта (табл. 3)

1978-1981 98,5 ± 1,1 0,00 2,9 ± 0,3 0,00
2012 35,6 ± 6,9 0,00 0,7 ± 0,1 0,00

Г. Линии с частично эффективными генами устойчивости (табл. 4)

1978 21,0 ± 8,7 0,01 1,00 0,63 0,5 ± 0,2 0,02 0,98 0,40
1980 66,7 ± 13,1 0,01 0,01 0,00 1,5 ± 0,3 0,02 0,01 0,00
1981 21,0 ± 16,1 1,00 0,01 0,63 0,4 ± 0,2 0,98 0,01 0,71
1985 32,5 ± 14,0 0,87 0,07 0,87 0,16 0,5 ± 0,2 1,00 0,01 1,00 0,57
2011 4,0 ± 2,5 0,63 0,00 0,63 0,1 ± 0,03 0,40 0,00 0,71

Д. Суммарная выборка (таблицы 1, 2, 4)

1978 26,1 ± 3,2 0,00 0,00 0,77 0,7 ± 0,1 0,00 0,00 0,48
1980 68,7 ± 5,5 0,00 0,26 0,00 1,7 ± 0,2 0,00 0,16 0,00
1981 80,8 ± 6,4  0,00 0,26 0,00 2,0 ± 0,2 0,00 0,16 0,00
2011 19,8 ± 5,1 0,77 0,00 0,00 0,4 ± 0,1 0,48 0,00 0,00

Таблица 6 
существенность (вероятность) различий степени поражения образцов льна M. lini между годами  
возделывания с использованием критерия достоверной существенной разницы (Hsd тьюки)
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Процесс появления и накопления рас с более широ-
кой вирулентностью в популяции возбудителя ржавчи-
ны, который отчетливо прослеживался в 1978–1981 гг., 
не являлся преобладающим. Неоднократно были отме-
чены случаи, когда появившиеся новые расы нивелиро-
вались, или их численность в посевах льна снижалась. 
В последующие 30 лет спектр вирулентности гриба 
снизился настолько, что значительная часть образцов 
перестала поражаться и приобрела, таким образом, се-
лективную ценность. Стабильно узкую вирулентность 
популяции патогена подтверждают также исследования 
ВНИИ льна (Крылова, 2002).

Изменение вирулентности популяции M. lini в нашей 
стране с конца 60-х годов прошлого века до наших дней 
показывает, что она в основном зависит от степени и типа 
устойчивости возделываемых сортов (Кутузова, 2012). 
До 1970 г. практически все отечественные сорта льна-
долгунца были сильно восприимчивы к ржавчине. Пер-
вые четыре относительно устойчивых сорта появились 
к 1970 г. (Крылова, 1970), в 1980-е годы их количество 
быстро возрастало и в 1983 г. они составляли уже 33 % 
(Кутузова, 2012).

Как показали наши исследования, устойчивость всех 
этих сортов определялась полимерными генами, т. е. 
была горизонтальной, менее зависимой от расового со-
става патогена (Кутузова, 1979). По мере распростране-
ния сортов льна, защищенных устойчивостью этого типа, 
вирулентность популяции гриба и степень поражения 
возделываемых сортов снижались. К концу 1980-х годов 
они занимали 94 % площадей в стране, при этом распро-
странение заболевания сократилось до 1–2 % в слабой 

степени пораженных посевов. К 1998 г. среднеустой-
чивые и высокоустойчивые сорта занимали уже 95,2 % 
площадей, ржавчина на производственных посевах льна 
в России больше не регистрировалась (Крылова, 2000).

Первый сорт льна в России, защищенный доми-
нантным геном устойчивости — Томский 16, появился 
в 1990 г., к настоящему времени более половины сортов 
обладают вертикальной устойчивостью. При этом коли-
чество восприимчивых сортов и сортов с горизонтальной 
устойчивостью неуклонно сокращается. Так, к 2009 г. 
число сортов с полигенной устойчивостью среди создан-
ных во ВНИИ льна, основном селекционном учреждении 
по льну в России, снизилось с 35 до 15 % (Лошакова, 
Павлова, 2010). В 2010 г. большая часть отечественных 
сортов (около 60 %) была защищена R-генами с высо-
кой эффективностью, и число таких сортов с каждым го-
дом растет (рис. 1).

Как показала мировая практика, защита посевов льна 
от ржавчинного гриба только R-генами может быть весь-
ма опасной. Среди известных в мире 32 аллелей генов 
устойчивости, идентифицированных у культурного льна 
(Islam, Shepherd, 1991), в условиях России в настоящее 
время эффективны 17 — L4, L6, L8, L10, M, M2, M3, 
M4, M6, N, N1, P, P1, P3, P4, P6, K (Кутузова, 2014), 
тогда как в Северной Америке уже к 1978 г. их оставалось 
только 6 — L6, L11, M3, M6, P3 и P4, а в Южной Аме-
рике, где гриб зимует в уредостадии, поэтому расы спо-
собны закрепиться и размножиться, всего 2 — P4 и M6 
(Wicks, 1978).

Наибольшие опасения вызывает ситуация, когда при 
селекции сортов льна используются идентичные гены, 
или малое число генов, без учета территориального раз-
мещения генотипов. Такие гены способны обеспечить 

рис. 1. Изменение распространения возбудителя ржавчины льна и вирулентности его популяции при внедрении в производство 
в России сортов льна-долгунца с различным типом устойчивости (1963–2013 гг., оценка на инфекционном фоне по пора-
жению грибом в телейтостадии)
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полную устойчивость сортов только на некоторое время, 
так как могут спровоцировать появление в популяции 
гриба супервирулентных рас и со временем вызвать но-
вые эпифитотии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Многолетние наблюдения за изменением популяции 
гриба, вызывающего ржавчину льна выявили, что ее 
вирулентность в условиях нашей страны существенно 
изменялась: к 1980–81 годам появились расы с более 
широкой вирулентностью, что значительно усилило вос-
приимчивость коллекционных образцов, в том числе се-
лекционных сортов. В последующие годы эти расы в по-
пуляции патогена обнаружены не были. Основная роль 
в снижении распространения патогена и сужении ви-
рулентности его популяции принадлежит широкому 
внедрению в льноводной зоне страны сортов, имеющих 
горизонтальную устойчивость, благодаря которой еще 
до появления первого сорта с вертикальной устойчи-
востью обеспечивалась спокойная эпидемиологическая 
обстановка в течение нескольких десятилетий. В настоя-
щее время гриб под влиянием устойчивых сортов, защи-
щенных разными типами устойчивости, перешел в де-
прессивное состояние (Кутузова, 2012). Определенную 
роль в этом процессе могли сыграть также сокращение 
занятых льном посевных площадей и неблагоприятные 
погодные условия для развития патогена — жаркая за-
сушливая погода во время репродуцирования уредоспор, 
наблюдавшаяся в последние годы.

Современные тенденции распространения защищен-
ных R-генами сортов без учета оригинальности их генов 
могут нарушить сложившееся равновесие и привести 
к новому витку развития болезни. Как известно из миро-
вого опыта, наиболее уязвимыми в такой ситуации будут 
моногенные сорта.
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eVolutIoN of VIruleNce IN PoPulatIoN of flaX 
rust PatHogeN MELAMpSORA LINI (Pers.) leV. 
IN coNdItIoNs of russIa

Kutuzova S. N., Porokhovinova E. A., Brutch N. B.

summary C : Background. Rust is a dangerous flax disease, which 

reduces the yield and quality of products. The choice of methods of breed-

ing for resistance should be based on knowledge of the processes oc-

curring in the fungi population, and leading to changes in its virulence. 

Materials and methods. The article describes the results of over then 

40 years observation of the flax rust pathogen Melampsora lini (Pers.) 

Lev. populations’ virulence during the study of resistance of accessions 

from VIR world flax collection on artificial infectious background. Late 

sparse sowings were infected by last year’s infected with fungi straw. 

The method of this background creation allows one to maintain a natu-

ral flow of race-forming process. Results. Susceptibility of 45 relatively 

resistant accessions from 1978 to 2011 is presented. The significant 

narrowing of the fungi populations’ virulence, caused by the spread in 

flax sowing zone cultivars with polygenic resistance, providing a calm 

epidemiological situation for several decades, was shown. Now under the 

influence of the distribution of varieties with different types of resistance, 

fungi turned into depression. Conclusion. The modern trend of breeding, 

mainly aimed at the creation of varieties with vertical resistance, and in 

the absence of control over the originality of their R-genes can lead to a 

new round of the disease development.

Key words C : Linum usitatissimum; Melampsora lini; populations’ 
virulence; infectious background; resistance genes; polygenic resis-
tance.
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