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ВВЕДЕНИЕ

Решениями ХШ съезда КПСС перед работниками сельского 

хозяйства поставлены большие и ответственные задачи*  Средне­

годовой объем производства сельскохозяйственной продэ в14‘8.*1151*

данной пятилетке необходимо увеличить на 20-22% в сравнении 

с предыдущим пятилетием. Одним из главных средств прогресса 

в растениеводстве является современная селекция. Почетный 

долг селекционеров и генетиков - обеспечить ускоренное соз­

дание и испытание высокоурожайных и ценных по качеству сор - 

тов культурных растений. Большой вклад в решение этой задачи 

может внести метод экспериментального мутагенеза. Этот метод 

дает генетике ценную информацию для понимания природы наслед­

ственности живых организмов и решения других биологических 

проблем.

Основными проблемами, стоящими перед исследователями, в 

области экспериментального мутагенеза являются:

а) отыскание эффективных методов воздействия мутагенами 

для получения высокого выхода мутаций;

б) исследование специфических особенностей действия му­

тагенных факторов и специфичности организма с целью получе­

ния определенных типов изменений;

в) изучение природы индуцированных мутантов и разработ­

ка эффективных методов мутационной селекции.
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Одним из наименее изученных вопросов индуцированное му­

тагенеза является исследование действия мутагенных факторов 

на физиологические и биохимические процессы у растений Мт и 

связи их с генетическим действием мутагенов.

Исходя из указанного, в настоящей работе была поставле­

на следующая цель;

I« выяснение концентрации н -нитрозо- ы-этилмочевины и 

методов обработки, при koropHX у гороха выявляется возможно 

большее количество мутаций, в первую очередь селекционно 

ценных;

2. изучение специфичности генотипа к данному мутагенно­

му фактору;

3. изучение качества полученных мутантов, в том числе и 

содержания белка и его аминокислотного состава в зерне;

4. изучение действия разных концентраций N -нитрозо- н- 

этилмочевины на некоторые физиологические процессы в расте­

ниях гороха в год воздействия, а также выяснение их связи с 

генетическим действием данного мутагена.

Работа проводилась с 1967 по 1972г, при секторе генети­

ки Института экспериментальной биологии Академии наук Эстон­

ской ССР.
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ЧАСТЬ ПЕРВАЯ

ЛИТЕРАТУРНЫЙ ОБЗОР

I, Краткий исторический обзор исследований по 

индуцированное мутагенезу

Исследователи, первыми начавшие эксперименты по искусст­

венное изменению наследственности, в качестве мутагенных 

агентов использовали как разные виды излучении, так и хими­

ческие соединения , Первые данные о влиянии рентгеновых лучей 

на живые организмы приведены в работах ученых прошлого века * 

в 1896 году Шобером, 1898 году Мальдынеем и Тувененом (по 

Бреславец, 1946), В начале XX века интерес к использованию 

облучения для получения наследственно измененных свойств и 

признаков организмов заметно возрос, причем объектами иссле­

дования служили разные виды растении и некоторые виды живот­

ных организмов (Перте, Евлер, Кернике и др, ; цит, по Брес­

лавец, 1946), В этих первых работах ио изучению действия из­

лучения на организмы не вскрывалась его сущность и рентгено- 

вые лучи рассматривались прежде всего как повреждающий фак­

тор.

На возможность повышения частоты мутирования искусст­

венным путем впервые указал X, Де-Фриз, а первое обобщение 

работ сделал немецкий ученый Е, Баур ( ваиг» 1925), который 

проводил опыты по выяснению действия высоких температур, 



- 4 -

монохроматического света и химических соединении на чистые 

линии львиного зева, В 1918 году его сотрудниками в качестве 

источника облучения был использован радии. Впервые наследст­

венные изменения под действием излучений были получены Г.А. 

Надсоном и Г.С. Филиповым (1925).

О получении наследственных изменении под действием иони­

зирующих излучении сообщил X. Миллер (Muller , 1927) на У 

международном конгрессе генетиков в Берлине, отмечая значи - 

тельное повышение количества мутаций у Drosophila melanoges- 

ter по сравнению с естественной частотой мутирования.

В 20-е и ЗО-е годы появились многочисленные, более глубо­

кие и теоретически обоснованные работы в этой области. Прежде 

всего следует отметить труды Г. Штуббе (stubbe , 1929, 1930). 

Классическими стали исследования, проводимые с 1930г. под ру­

ководством X. Нильсона-Эде и 0. Густафссона (Hilsson-Ehle, 

1939; Gustafsson , 1940, 1947; Gustafsson , Mac Key , 1948), 

в результате которых в 1950 г. был получен первый редкомутант­

ный сорт 'Сфалефская белая горчица*.

В 1928 г. были начаты опыты по радиационной генетике на 

пшенице А.А. Саленным и Л.Н. Делоне ( Сапегин, 1934, 1936; 

Делоне,1932, 1934). Изучением индуцированного мутагенеза у 

растений занимался рад исследователей: Н.В. Чехов(Х934) про­

водил опыты с бобовыми и злакоанж, С»н. Краевой (1935) - с 

горохом, Г.В. Ассеева, М. Благовидова (1935) - с картофелем, 

А.Н. Лутков (1937 а,б) - с ячменем и горохом и др.

В Эстонии опыты по радиационной генетике с ячменем и 

пшеницей проводил Т.А. Орав (1960).

Началом развития химического мутагенеза можно считать 
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тридцатые годы XX века. Экспериментальные работы, в которых 

был получен мутагенный эффект нод действием химических 

агентов, впервые осуществлены на Drosophila melanogaster 

В.В. Сахаровым в 1932 г. с использованием йода (Сахаров,1932) 

и М.Е. Добаиезыы в 1934 г. с аммиаком (Лобашев, Смирнов»1934). 

К этому периоду относятся также исследования по воздействию 

химических мутагенов И.А. Рапопорта. В начале для индуцирова­

ния мутаций у дрозофилы од использовал формальдегид (Рапопорщ 

1936, 1946). В 1934 г. ученые I. Ауэрбах (Auerbach , 1943) и 

Q, Элкерс (Oehlkera , 1943, 1945) независимо друг от друга 

установили, что иприт у плодовой мушки и уретан в клетках рас­

тении вызывают изменения клеточного ядра, проявляющиеся в ви­

де мутации. ф. Элкерс впервые отметил, что под воздействием 

химических веществ возникает оольшое количество хромосомных 

аберраций. Е работах Ш. Ауэрбах (Auerbach »Hobson • 1944, 

1947; Auerbach , 1951, 1958, 1960) выработаны теоретические 

основы химического мутагенеза. С. Дарлингтон и П. Коллер 

(Darlington , Koller , 1947) также обнаружили и подробно изу­

чили способность иприта индуцировать хромосомные аберрации в 

клетках пыльцы традесканции. Хромосомные нарушения после воз­

действия этилениминоы на crepis capillaris наблюдал П.К. 

Шкварников (1948), которым отметил появление до 9,5)2 хромо­

сомных перестроек. Большое значение имеют работы Р. Герриота 

( Harriott, 1948), в которых показано, что чувствительным к 

действию иприта субстратом при инактивации бактерий и вирусов 

является ДНК. Однако в то время еще не была выяснена роль 

ДНК в наследственности.

Более широкое использование химических соединений в ка­
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честве мутагенных факторов стало возможным только после отка­

тан ряда эффективных мутагенов. И.А. Рапопорту принадлежит 

приоритет открытия мутагенного действия таких соединений как 

диметил- и диэтилсульфаты (1947а), этиленимин (19476), диазо­

метан и различные эпоксиды (1948и). Этиленимин до сих пор яв- 
р

ляется одним из широко распостраненных химических мутагенов 

(Рапопорт,19476, 1962а,б? Зоз,1961, 1962, 1963; Эйгес, Вале- 

ва,1961; Эйгес, 1966; Бартошевич, 1966а; Ehrenberg и др. 1958, 

1959;Gustafsson , Ehrenberg . 1959).

Наряду с этиленимином перспективным считается воздейст­

вие диэтилсульфатом и этилметансульфонатом (Heiner и др., 

1960; HesZot , 1960; Heslot и др., 1961; Gaul , 1962). По 

мнению П.К. Шкварникова, в индуцированном мутагенезе наиболее 

широкое применение нашел этилметансульфонат как менее токсич­

ный и генетически более эффективный препарат (Шкварников и 

др., 1965).

В последние годы особый интерес представляют разные нит­

розосоединения, Впервые мутагенный эффект в-нитрозосодержа- 

щих соединений был описан И.А. Рапопортом (Рапопорт, 19486), 

Наиболее обширное использование из них нашли в-нитрозо- в - 

этилмочевина и в-нитрозо- в-метилмочевина (Рапопорт,1960; 

Рапопорт, Зоз, 1962; Зоз, Дубинин, 1961; Зоэ, 1961, 1962, 

1964 и др.). В работах на дрозофиле н-нитрозо- s-этил- и 

- s-метилмочевины показали очень сильный мутагенный эффект, 

который не сравним с эффектом ни одного другого мутагена (Ра­

попорт, 19626, 1963). У различных сортов пшеницы нитрозоал- 

килмочевины вызывают появление до 100% измененных растений 

и дают более широкий спектр мутаций, чем этиленимин (Зоз и 
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др., 19646; Сальникова, Зоз, 1965). Нитрозоалкилмочевины ока­

зались высокоэффективными и при ряде других объектов - часто­

та возникновения мутантных семей у сои после воздействия в - 

нитрозо-Н -этилмочевиной была равна 21-38%, после действия 

этилыетансульфоната - 6$8 (Восен, Чекуров, 1968), высокий му­

тагенный эффект нмтрозоалкилмочевин отмечен также у ячменя 

(Никифорова, 1968), чины (Чекалин, 1968), вики (Штанысо, 1968), 

картофеля (Першутина, ^шшна, 1968), льна (Шаров, 1968), пло­

довых культур (Каск, 1972; Ряднова и др., 1968). и -нитрозо- 

1 -этплмочевина является наиболее эффективным мутагеном и по 

частоте индуцирования полезных мутаций у томата (Тарасенко, 

Долгих, 1968а,б).

Вопрос о характере действия н -нитрозосоединении на клет­

ки млекопитающих и человека представляет большой интерес в 

связи с использованием химических мутагенов в онкологической 

практике для изменения свойственного популяционного состава 

клеток, а также цитостатиков (Раджабли и др., 1966; Рапопорт, 

ЮТО и др.).

Работами сю сравнительному исследованию действия различ­

ных химических факторов доказано, что наиболее активное и ге­

нетически эффективное действие на растительные объекты имеют 

алкилирующие соединения (Шкварников и др., 1965; Зое, 1966; 

Зоз и др., 1964а,6; Гуманов и др., 1966а). Подробный список 

соединений, обладающих алкилирующей активностью, дан в рабо­

тах Э. Фриза ($>гееее и ДР»» 1964) и А. Лавлеса (1970). В 

книге Лавлеса изложены также основы молекулярного механизма 

мутагенеза.

За последние годы нашли применение и новые мутагены -
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производные этпленимина (Сумкова, 1966; Бартошевич, Костя- 

новскии, 196b), а также другие адазиофующие соединения. В 

работах с горохом N-wrposoMerwmoweBua оказалась еде 

более эффективной, чем н -нитрозо- ы-метилмочевина (Беисен- 

баев, 1971).

Химические мутагены значительно превосходят физические 

по частоте индуцируемых мутаций. И.С. ЭйГес и С.А. Валена 

(1961; Энгес, 1964) обнаружили, что у озимой пшеницы этиле- 

немин вызывает в 5-6 раз больше мутации, чем гамма-облучение. 

0. Густафссон и Л. Эренберг ^Ehrenberg и *959;  Gustafg 

•шь 1963) показали, что количество жизнеспособных мутаций 

в потомстве ячменя после облучения нейтронами и Х-дучаыи сос­

тавляет лишь 4 и 5/2, а после воздействия окисью этилена и 

этиденимином соответственно 9 и 2Q%*  В работах с микроорга­

низмами показано, что : ческие мутагены, в частности •

нитрозо-н -этилмочевина, на актиноыицетах превосходят мута­

генные индексы рентгеновых лучей более чем в 500 раз, а ульт­

рафиолетовых лучей - в 150 раз (Бартошевич, 19666)*  Этилени- 

мин оказался у актиномицетов значительно эффективнее, чем 

рентгеновые и ультрафиолетовые лучи (Алиханнн, Жданова, 1960), 

Весь потенциал действия химических мутагенов в настоящее 

время, разумеется, не реализован, но по результатам .многочис­

ленных работ можно ухе заключить, что применение химических 

цутагенов открывает огромные перспективы для селекции*  По 

мнению K,A, Рапопорта (1971), мутагенный эффект супермутаге­

нов в сотни и тысячи раз превосходит мутагенный эффект корот­

коволновой радиациит
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2. Нитрованный ^агенез I гороха

Горох считается одним из наиболее глубоко и давно изу­

ченных растительных объектов. Ухе в монографии С. Велленсика 

(Wellensiek , 1925) описано 53 гена гороха.

Первые исследования во экспериментальному мутагенезу у 

гороха с использованием ионизирующих излучении были начаты 

в нашей стране в 30-е годы. Уже в вышеупомянутой работе С.Я. 

Краевого (1935) положительно оценена возможность получения 

хозяйственно-ценных мутаций в результате облучения, данные о 

влиянии рентгеновых лучей на рост и развитие проростков горо­

ха приведены в работе А.И. Атабековой (1936). Т.К. Един (1936) 

говорит о рентгеномутантах вики и гороха. А.Н. Лутков (19376) 

изучал выявление факториальных мутаций у гороха после облу­

чения пыльцы.

За рубежом первые опыты по облучению гороха рентгеновы­

ми лучами были проведены И. Расмуссеном (Rasnusson , 1938) 

и Г. Росеном ( Rosen» 1942). В 5О-е годы интенсивное изучение 

мутационных процессов у гороха началось во многих странах, 

прежде всего в Германии, Шве/ции и Голляиди* , в качестве фак­

тора воздействия использовались рентгеновые лучи (celin , 

1954, 1955, 1956; сеид , Blizt , 1956; Lamprecht , 1956,1957а, 

b • 1958; Blixt , Ehrenberg • Gelin • 1958; Gottschalk , 1960a, 

b,c, 1961, 1962; Gottschalk . Scheibe , 1960) или нейтроны 
( Gelin • Ehrenberg Blixt, 1958; Wellensiek , 1959, 1961; 

Jones» 1965, Klein , 1969). В Советском Союзе работы по из­

учению радиочувствительности различных сортов гороха и по по­

лучению наследственных изменении в результате их облучения,
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особенно расширились в 1960-е года (Дебелым, 1963; дангиль- 

дин, 1965; Чернов, 1965; Гребенникова, 1969; Преображенская, 

1969; Л^рапикин, Дарапикина, 1970). Интересно отметить, что 

при сравнении радиочувствительности пяти различных сортов 

гороха, самым радиоустойчивым оказался сорт •Торсдаг*(Оре,  

1965).

В течение довольно длительного времени главным методом 

получения индуцированных мутации было облучение. Работы по 

изучению генетического действия химических факторов на горох 
р 

особенно распростанились в последние десятилетия.

Широкое применение нашел этиленимин. Впервые он испытан 

на горохе шведскими учеными и вызвал в шесть раз больше му­

тации, чем ионизирующие излучения (Blixt и др., 1960,1963). 

Основательную работу с горохом в течение многих лет провел 

немецкий ученый Г. Jamupexr. В своих первых работах с хими­

ческими мутагенами он также использовал этиленимин ( Lamp­

recht , 1962). Теоретически и практически ценные результаты 

по изучению мутагенеза гороха после воздействия этиленишном 

получены в Институте цитологии и генетики СО АН СССР (Шквар- 

ников, 1964; Енкен, Сидорова, 1966; Сидорова, 1966, 1969; 

Сидорова и др., 1969а,б и др.), в Институте химической физики 

АН СССР (Зоэ и др., 1964а; Колотенков и др., 1966; Кожанова 

и др., 1966), а также в других научных учреждениях (Шарма, 

1965а,б,в, I967j Шарма, Рапопорт, 1965а,б; Ростимскии, 1965 

и др.). Высокая мутагенная активность этиленимина на ряде 

сортов гороха и фасоли показана исследовател/нми Всесоюзного 

научно-исследовательского института зернобобовых культур (Со­

болев, 1966, 1968 и др.).
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Действие этилметансульфоната на горох изучали многие 

исследователи, из которых прежде всего следует назвать С. 

Бникста (Blixt , 1965; Blixt и др,, 1966), В.Б. Енкена, К.К. 

Сидорову (5нкен, Сидорова, 1964, 1966; Сидорова, 1965, 1971а; 

Сидорова и др., 1965, I969a,d). В опытах К.К. Сидоровой, суда 

по частоте и спэктру видимых мутации, выделенных в М2 и после 

проверки наследственного характера изменений в Мо, наиоолее 

эффективные мутагеном дан гороха оказался этилметансульфонат, 

следовали н -нитрозо- к -этмлмочевина, н -нитрозо- и -метилмоче- 

вина и этиаенимин (Сидорова, 1973). Менее эффективными мута­

генами, на ее взгляд, по отношению к гороху являются диметил- 

сулъфьт, гидроксиламин и 1,4-бисдиазоацетилбутан. В сравни­

тельных исследования*  действия диэтилсульшта и этилметан - 

сульфоната на горох румынскими учеными обнаружены более широ­

кие спактры хлорофильных и морфологических мутаций под воз­

действием этильвтансульфоната ( Pipie , 1966). Преимущества 

эталметансульфсната при получении мутаций у гороха отмечены 

и в работах чехословацких исследователей ( Plerlinger и др., 

1966).

Предючтеьие дкэтилсуж,фата наблэдаетия в многочислен­

ных трудах Б. Парма (Шарма, 1965а,б,в,г, 19660; Шарма, Колес­

ников, 1965). По мнению Г.А. Дебелого (1966, 1971), днэтда- 

сульфат и даметилсулы^т на горохе менее эффективны, чем этил- 

метансульфюнат и в-нитрозо- н-этилмочевина, Нитрозоалкилмоче- 

влны испсльзован в работах с сортами зернового гороха (Мат­

виенко, iVbda, 1971; Колотеиков и др., 1966, 1968; Быковец, 

Васякин, 1971) и овощными сортами (Попова, 1968, 1971;Рыбаков,

Балашов, 1971). Повышение всхожести семян томатов, гороха и 



редиса иод влиянием химических мутагенов отметили С .Г. Дол­

гих и И.И. Тарасенков (1968). У гороха показано стимулирующее 

действие химических соединений, аналогичных этилен-биснитро- 

уретану (Borer и др., 1966). Отмечен факт стимуляции роста 

у гороха во втором поколении при воздействии 1,4-бисдиазоаце— 

тилбутаном (Сафин, Зозимович, 1968). После воздействия н - 

нитрозо-ы -этклмочевиной выделены растения с заметно повышен­

ной продуктивностью (Гарикова, 1968).

доказано, что устойчивости сорта к ионизирующим излуче­

ниям и к химическим мутагенам не совпадают (Gelin , Blixt, 1963; 

Сидорова и др., 1967, 1969а,б). Сравнительное изучение дейст­

вия излучении ж химических мутагенов на горохе проведено мно­

гими учеными (Heringe , 1964;Wellensiek , 1964; Ахунд-Заде, 

1965, 1966, 1967; Назаров, Егорова, 1969а,б; Хвостова, 1966; 

Шарма, 1966а,б). В работах Л. Монти (Monti , 1966, 1968) пока­

зано, что мутагенная эффективность диэтилсульфата при почти 

равном уровне выживаемости превосходит мутагенный эффект Х-лу- 

чеи в 3-4 раза. И.И. Тарасенков (1969), используя гамма-лучи, 

быстрые нейтроны и ряд химических мутагенов, самый широкий 

спектр изменении получил под действием н -нитрозо-н -этилмоче- 

винн и -н -метилмочевины. Число типов мутаций составляло соот­

ветственно 40 и 44, а при воздействии этиленимином - 23. эткл- 

метансульфонатом - 23. Самым эффективным фактором, вызывающим 

возникновение полезных мутации у гороха, по мнению автора, 

является диметилсульфат в концентрации 0,016% и этиленимин в 

концентрации 0,01 и 0,005%.

Многие работы, касающиеся специальных вопросов индуциро­

ванного мутагенеза гороха, будут освещены в соответствующих
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главах литературного обзора.

3. Понятие "мутация" и классификация мутации

Основным методом познания гена является его мутационное 
_ . 6 

изменение. Таким образом, получение мутации - один из серезных 

инструментов генетического анализа.

Изменения живых организмов классифицируются по-разному. 

Уже после вторичного открытия в начале XX века законов Менделя 

научились отличать ядерную наследственность от внеядерной - 

цитоплазматической наследственности. Термин "мутация" впервые 

был предложен в 1900 г. голландским ботаником X. Де-Фризом, 

использовавшим этот термин для обозначения спонтанных наследст­

венных изменений, обнаруженных у Oenothera . Однако в настоя­

щее время "мутация" имеет гораздо более узкий смысл, чем пер­

воначально, и под мутацией понимается стойкое изменение гене­

тических структур организма, передающееся из поколения в поко­

ление.

Мутации различаются по характеру изменений наследственно­

го материала и по результатам этих изменений, т.е. по характе­

ру изменений фенотипа.

Одной из наиболее распространенных классификаций мутации 

является разделение всех мутаций на три главных типа: I) геном­

ные мутации, 2) хромосомные мутации и 3) генные мутации.

X. Гауль (Gaul , 1961) разделяет все мутации на макро- и 

микромутации (следует отметить, что первым термин "микромута­

ция" использовал Е. Баур в 1922 г. /Вайт , 1922/). Под макро­

мутациями Гауль понимает резкие изменения морфологических и 
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и хозяйственных признаков. Макромутации,в свою очередь, Гауль 

разделяет на межвидовые и внутривидовые, отмечая в то же вре­
мя, что он^азличимы уже на единичных растениях. Некоторые 

макромутации затрагивают признаки, имеющие очень важное селек­

ционное значение: раннеспелость, стойкость против грибов, не- 

полегаемость и др. Под микромутациями Гауль в основном имеет 

в виду изменения в количественных признаках - урожайность, вы­

сота растений, величина семян и др. Микромутации он разделяет 

на явные и скрытые и они различимы лишь в группе растений.

После открытия природы генетического кода в 1961 г. (Ни­

ренберг, 1964; Nirenberg , Leder , 1964; Leder , Nirenberg , 

1964) принципы, характеризующие изменения триплетного кода, 

были разработаны Э. Фризом и Ф. Криком ( Freese, 1959а ,ь; 

Крик , 1964). Ими было доказано, что любое изменение в гене­

тической записи, осуществляемой чередованием нуклеотидов в 

молекулах нуклеиновых кислот, должно приводить к мутациям. 

В своем первоначальном анализе Э. Фриз (preese , 1959а,ъ ; 

Freese , В.В. , 1961) рассмотрел только такие типы мутаций, 

которые обусловливаются заменой одного нуклеотида другим. Эти 

замены могут быть простыми, т.е. типа транзиции или трансвер­

сии. В своих последующих трудах он доказал, что многие хими­

ческие мутагены обладают в этом отношении специфичностью - од­

ни приводят к заменам типа транзиции, а при действии других, 

например алкирующих соединений, возникают главным образом за­

мены типа трансверсий (Фриз, 1962, 1964).

После завершения опытов по выяснению более точной струк­

туры всех кодонов мутации по их функциональным особенностям 

были разделены на три класса (по Сойферу, 1970) : I) миссенс-
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мутации или мутации, изменяющие смысловое значение кодона;

2) нонсенс-мутации, при которых возникает бессмысленный ко­

дон; 3) замены оснований на кодонах, не приводящие к измене­

нию смысла кодонов*

При изучении мутационного процесса в культуре тканей в 

изменениях фенотипа клетки выявлено три вида мутаций: I) мор­

фологические мутации, 2) биохимические мутации и 3) мутации 

резистентности (Варшавер, 1965),

При изучении мутационного процесса пользуются и термина­

ми прямые и обратные мутации, В условном смысле прямые мута­

ции - это мутации, приводящие к изменению диком формы гена. 

Обратными называют мутации, которые приводят мутантный фено­

тип к дикому типу. Когда реверсия к дикому типу наступает за 

счет мутации в другом гене, такую обратную мутацию называют 

супрессорной.

Ш. Ауэрбах (дпатЬяли , 1958) приводит следующую класси­

фикацию мутационных изменении:

43161»

тур (хлоропласты, некоторые эписомы микроорганизмов).

II. Изменения, затрагивающие ядерныи аппарат, в том чис- 

• ле: •

I) изменение целого геномного набора,

2) изменение числа отдельных хромосом,

3) разнообразие изменения макроструктуры хромосо™,

4) внутривенные изменения.

Подводя итог сказанному о классификации мутации, следует 

отметить, что в настоящее время проблемы мутагенеза исследу- 

этся на двух уровнях: I) в генетических системах первого во- 
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рядка сложности - у микроорганизкюв и aKTepxoarOB - на 

уровне дЯК, 2) в более сложных генетических системах на уров­

не хромосом. По мнению С.И. Ажханана (1967), в системах 

первого порядка сложности мутации возникают в результате: 

а) saxeH пар основании в молекуле ДНК;

б) делений одной пары или групп пар основании;

в) вставок одной пары или групп пар оснований;

г) изменения в соотношениях частей хромосомы.

В системах второго порядка сложности мутации связаны: 

а) с изменениями числа полных наборов хромосом;

б) с изменениями числа отдельных хромосом в диплоидном наборе 

в) с изменениями частей хромосом;

г) с изменениями в соотношении частей хромосом;

д) с точковыми мутациями.

На основании приведенной классификации можно сделать 

заключение, что мутацией называется любое изменение в генети­

ческом аппарате клетки.

4. Основные группы мутагенов

Все физические и химические агенты, резко увеличиваю­

щие частоту мутаций, называются мутагенами (Гершкович, 1968). 

В данной. главе освещены вопросы, касающиеся действия химичес­

ких мутагенов.

Химические мутагены - биологически активные химические 

соединенья, вызывающие наследственную изменчивость у живых 

организмов, классифицированы nopaznony. По эффективности их 

действия самые мощные принято называть супернутагенаыи. При 



воздействии супермутагенами у растений и животных отмечено 

100 и больше процентов мутаций (100% - появление 100 мутации 

на 100 хромосом дрозофилы) (Рапопорт, 1963). Следует отметить, 

что боумпинство суьермутагенов открыто в 60~е годы в Институ­

те химической физики АН СССР под руководством И.А. Рапопорта.

В работах 3. Фриза (уриз, 1964) все химические мутагены 

рявделенн на две группы, исходя из состояния ДНК в момент 

воздействия мутагеном, К первой группе относятся агенты, воз- 

действувдие на ДНК только при ее ре: един, Первичное дейст­

вие второй группы направлено на ДНК, находящуюся в состоянии 

покоя, но для закрепления цутации и в этой группе может ока­

заться необходимом ее репликация, Естественно, что в данным 

момент развития изучения индуцированного мутагенеза, когда 

действие большой части мутагенов изучено только на уровне ор­

ганизма или клетки, это разделение не применимо для всех слу­

чаев,
рБолее распостраненными и общепринятыми среда исследова­

телей химического мутагенеза являются классификации мутаге­

нов по их структуре и способу действия. Следует отметить две

из них. По схеш Г, Рорборна (ко^ьога • 1960) все химичес­

кие мутагены распределены на 9 классов: I) алкилиру 1ui2 е ве­

щества, 2) перекиси, 3) альдегиды, 4) гидроксиламины, 5)азо­

тистая кислота, 6) антиболиты, 7) соли тяжелых металлов, Ь) 

основные красители и 9) разнообразные вещества, в основном 

вещества ароматического рада - алкалоиды, гербициды, инсек­

тициды.

В. Никифоров (1966) выделил 5 основных групп химических 

мутагенов:



I) ингибиторы предшественников нуклеиновых кислот, 2) аналоги 

азотистых основании, включающиеся в нуклеиновые кислоты, 3) 

алкилирующие соединения, 4) окислители, восстановители и сво­

бодные радикалы, 5) акридиновые красители.

I.B группу ингибиторов предшественников нуклеиновых кислот 

входят соединения, являхвыеся структурными аналогами естест­

венных субстратов, которые блокируют активным центр фермента 

и не дают ему осуществлять свою функцию. Так, 5-аминоурацил, 

8-этоксикофеин подавляют синтез тимина; этилкарбамид, кофеин, 

азасерин - синтез пуринов. Азасерин является в то же время 

алкилирующим агентом (Хандшумахер, Велч , 1962).

2. Аналоги азотистых основании включаются ь ДНК на места 

обычных азотистых основаны, содержащихся в молекуле нуклеино­

вой кислоты. X ним относятся, например, галогенсодержащие ана­

логи тимина » 5-хлор-, b-мод- и 5-бромурацил, среди которых 

наиболее подробно изучено мутагенное действие последнего. В 

случае кето-формы, изометрически сходной с тимином, 5-бромура­

цил составляет пару с аденином, а енольная форма - с цитози­

ном Freese • 1959а). В результате этого происходит и дальней­

шая замена пар основаны в ДНК.

3. К классу алкилирующих соединении принадлежит боль­

шинство мутагенов, используемых в практике химического мута­

генеза. Роль алкильных гр^дп могут играть разнообразные орга­

нические радикалы как метил, этил, пропил и т.д. и по числу 

этих радикалов, способных вступать в реакцию алкилирования.

различают моно-, би- и п 

нения» Так как в работе изучено действие разных кон­

центрации g-нитрозо-g -этилж>челины, вопрос и механизме дейст 

вид алкилирующих соединении более подробно будет освещен ниже



4. В четвертую группу входят окислители, восстановители

и свободные радикалы- Химический механизм действия некоторых

соединений, отно P1WP»» ICH к этому классу, например азотистой

кислоты, довольно хорошо изучен. Сущность реакции окисления 

нуклеиновой кислоты состоит в окислении аминогруппы до азота:

H-HHg * ШЮ2 -» В-ОН ♦ »2 ♦ H20.

Основания, возникшие в результате этого дезаминирования, от­

личаются от исходных по способности образовывать специфичес­

кие комплементарные пары. Предполагается, что такая замена 

является причиной многих точечных мутаций. Следует отметить, 

что не каждая замена оснований при дезаминировании нуклеино­

вых кислот может привести к мутациям - после дезаминирования 

гуанина образуется ксантин, который, как и гуанин, составляет 

комплементарную вару с цитозином. Дезаминирование гуанина 

дает преимущественно инактивирувдии эффект (?гееые • 19596; 

Vielmetter • Schuster • 1960). .
Кроме дезаминирования оснований азотистая кислота пре­

пятствует расхождению комплементарных нитей ДНК, так как она 

образует специальные сшивки между ними ( Geidxwchek • 1961).

Действие мутагенов этой группы характеризуется высокой 

неспецифичностью. Вследствие этого они могут вступать в разно­

образные реакции. Многие из этих мутагенов являются естествен­

ными метаболитами и в то же время источниками спонтанных му­

таций.

5. Акридиновые красители.

Мутагенное действие акридиновых красителей обусловливает­

ся их способностью легко образовывать комплексы с нуклеиновы­

ми кислотами. Рентгеноструктурными и оптическими исследовали-



-го­

ями доказано, что молекулы акридина проникают между парами 

пурин-пиримидиновых основании, нить ДНК вытягивается и реп­

ликация ДНК нарушается. Опытами Крика с сотрудниками дока­

зано, что акридины вызывают цутации, осуществляя вставки 

или потерю, утрату одном или нескольких пар основании (Crick 

и др., 1961).

Акридины способны присоединяться и к фосфатам Д ЫК.

5. Особенности действия нитрозоалкилмочевин

В данной работе в качестве фактора воздействия исполь­

зовали н-нитрозо-И^-этилмочевину 
a,N - с - S х И0 

~^°2Н5

Ее мутагенное действие, как мы уже отметили, было от­

крыто и всесторонне исследовано И.А. Рапопортом и его сотруд­

никами (Рапопорт, 19486). По мнению некоторых авторов, My- 

тагенное действие нитрозосоединений обусловлено не самими 

этими соединениями, а какими-то их дериватами, образуемыми 

в клетке (Preese .Preese , 1966а, ; Сойфер, 1969), скорее 

всего алкилирующими производными ( Schoentel , 1960; Drue - 

kerey и др., 1963). В настоящее время широко известно, что 

нитрозосоединения обладают комбинированным действием. Им 

свойственно несколько реакций с ДЫК, суммарный эффект кото­

рых значительно выше теоретически ожидаемого. На возмож­

ность получения суммарного эффекта от воздействия нитрозо­

соединениями и вторичными продуктами их, в частности диазо­

алканами, указано впервые И.А. Рапопортом (19486). Но нель-
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ая провести равенства мевду механизмами действия диазоме­

тана и большой группы производных, образующихся под влия­

нием ы-нитрозоалкилмочевин, При действии диазометана и 

диазоэтана получено в 2,5 раза меньше мутаций, чем при 

действии н-нитрозоалкилмочевин (Рапопорт, 1966). Высокое 

количество мутаций, полученное при изучении мутагенного 

эффекта н-нитрозометоксиметиламина, вообще неспособного 

образовывать диазометан в любых условиях, доказывает, что

в -нитрозосоединения могут осуществлять свою мутагенную 

активность независимо от появления диазометана (Рапопорт, 

1969).

Io~BM] цу, о нитрозоалкилиочевинах следует говорить

как нитрозосодержащих алкилирующих соединениях, обладающих 

Мутагенным действием, механизм которого может быть различ­

ным (Рапопорт, 1966; Veleminaky и др., 1970а).

Экспериментально доказано алкилирующее действие нитро- 

зоалкилмочевин на ДНК и РНК и другими исследователями (Бед­

няк, 1970; Бедняк, Сизова, 1968; Бедняк, Дружков, 1971).

Возможность взаимодействия нитрозосоединении с компо­

нентами клетки не только по механизму алкилировании, но и 

путем нитрозирования обеспечивается некоторым сродством их 

по своим полярным группировкам к генному материалу. Предпо­

лагается, что нитрозосоединения взаимодействуют непосредст­

венно с гистонами и нуклеиновыми кислотами (Рапопорт, 1962а) 

3 клетке они образуют комплекс с химически инертными вещест­

вами и в этом комплексе они проходят через протоплазматичес­

кие и нуклеоплазматические пространства, чтобы достигнуть 

прямого контакта с генетическим материалом для вступления в 



реакцию с попнепнии. Продукты замещения атома водорода на 

нитрозогруппу обладают высоком реакционной способностью#

Была высказана мысль (Рапопорт, Домрачева, 1971), что 

молекулы химических мутагенов в мутагенных реакциях выпол­

няют роль моста меаду двумя родовыми уровнями состояния: хи­

мическим и генетическим. Есть данные о том, что нитрозосоеди­

нения понижают поглощение фосфора и тормозят синтез белка. 

По мнению И.А. Рапопорта (1966), эго объясняется блокирова­

нием соответствующих ферментов и с этим меха^шзмом связаны: 

I) причины прямой гибели клеток и 2) истоки канцерогенеза. 

Необходимо отметить, что механизм действия нитрозосоединениА 

окончательно не выяснен, но у соединений этой группы четко 

выражена триада сопутствующих свойств: канцерогенность, кан- 

церолитичность и мутагенность (Рапопорт, 1966; Бартошевич и 

др., 1966; Домрачева, 1971).

Не вызывает сомнении, что нитрозосоединения являются 

алкилирующими агентами. Мутагенное действие их связано с ал­

килированием предшественников или непосредственно самой ДИК, 

Многие исследования (Бак, Александер, 1963; Росс, 1964; Фриз, 

1964; Lawley • 1957а; Reiner , Zamenhof ,1957; Brookes .Lew — 

ley . 1961 и др.) посвящены изучению этих процессов. В рабо­

тах одного из основателей теории химического мутагенеза, Ш. 

Ауэрбах (Auerbach »Hobson , 1947;Auerbach , 1951, 1958 и 

др.) отмечен ряд специфических особенностей механизма дейст­

вия алкилирующих соединении.

Местами атаки в нуклеиновых кислотах могут быть (росфат- 

ные группы и атомы азота пуринового или пиримидинового колец. 
Имеются данные, что алкилирующие агенты не реагируют с пен­



тозами нуклеиновых кислот ( Stacey и др., 1958; Росс, 1964).

Наиболее широко в отношении как химического действия на 

ДНК, так и мутагенного эффекта, изучены метилирующие и эти­

лирующие агенты GUexander , 1952; Alexander , Stacey ,1958;

Stacey и др., 1958; Brookes , Lawley , 1960 и др.). Дейст­

вием этих агентов можно вызвать в ДНК изменения пяти различ­

ных типов (Фриз, 1964).

I, Наиболее активно алкилируются фосфатные группы. Обра­

зующийся в результате этой реакции фосфорный триэфир нестаби­

лен и обычно гидролизуется, освобождая алкильную группу (Ale­

xander» Stacey» 1958), Если к началу репликации ДНК значи­

тельное количество алкильных групп остается связанными, удвое­

ние может быть подавлено. Это приводит к довольно грубым на­

рушениям.

2. Фосфорный триэфир иногда может гидролизоваться, в 

результате чего нить ДНК оказывается разорванной. Разрыв це­

пи может индуцировать крупные перестройки. Гидролиз ДНК являет­

ся наиболее вероятной причиной летальности при алкилировании 

< Loveless» 1959, TyMaHOB, 1969 и др.).

3. Алкилируются азотистые основания, главным образом 

гуанидин ( Bautz» Freese, 1960, Reiner , Zamenhof , 1957).

Заменгоф показал, что при алкилировании оснований происходит

образование соответст алкильных производных пуринов и

цитозина. Степень алкилирования падает в порядке к-7 гуа­

нин > N-I аденин > п-З аденин > цитозин ( Lawley, 

1957а; Brookes » Lawley » 1960b, 1961) • Алкилирование тимина, 

по—видимому,^биологических экспериментах не учитывается, так 

как эта реакция осуществляется только в жестких условиях
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(ври очень высокой pH среды) ( Reiner, Samenhof , 1957, Law-

ley, 1957a, ),

Александер с сотрудниками (Alexander и др., 1958) пред­

полагают, что алкилирование основании протекает не прямо, а 

путем переноса алкильной группы от фосфата к основанию. Летт 

доказал, что такой процесс трансалкилирования характерен не 

для всех алкилирующих агентов ( bett и др,, 1962).

Алкилированное основание может, вероятно, препятство­

вать редупликации ДНК или нарушать «ШЛИ?№ комплементарности

Этот тип изменения ДНК обычно приводит к появлению точковых 

мутации. Следует отметить, что после некоторых клеточных де­

лений алкильная группа может отщеплятся от основания и, оста­

ваясь в ДЦК, оно может опять функционировать как нормальное.

4. Депуринизация. Алкилирование пуринов приводит к пере­

стройке электронов в основании, в результате чего азот, свя­

занный сахаром, становится четвертичным,и связь меаду основа­

нием и углеводом гидролизуется. Пурин, таким образом, осво­

бождается ( Bautz, Freese , 1960; bett и др., 1962). Возник­

ший при депуринизации пробел монет мешать репликации ДНК или 

привести к включению несоответствующего основания.

5. Депуринизация гложет привести к разрыву цепи ДКК, так 

как в отсутствие основания легче происходит гидролиз сахаро- 

фосфатной связи. Эта лабильность может быть отнесена за счет 

присутствия некоторого количества альдегидной формы, в кото­

рой гидроксильная группа находится в ß -положении к фосфоди- 

эфирной связи (Лавлес, 1970).

Следует указать еще на одну peamisi) алкилирующих аген­

тов с ДЦК, хотя эта реакция, по-видимому, не играет сущест­



венной роли в индукции мутаций. Предполагается, что би- и 

полифункциональные агенты вызывают сшивки молекул ДНК между 

собой (Росс, 1964; Бак, Александер, 1963). В свази с этим 

тормозится раскручивание нитей ДНК и их репликация, что пре­

пятствует делению клетки. Этой реакцией иногда объясняют тот 

факт, что именно полис^ункциональные алкилирующие агенты го- 

даваают рост раковых клеток (Росс, 1964).

В последние годы экспериментами А.М. Серебряного с со­

трудниками (Серебряный и др., 1969; Матвиенко, Серебряный, 

1969) доказано, что кроме вншеупомянутых механиз?лов алкили­

рования и нитрозирования в реакциях между нитрозоалюдтмочеви- 

ной и ДЦК происходит и процесс карбамохлированин, который, 

кодет быть, вносит сущест веяный вклад в общую мутагенную ак­

тивность мутагена.

Среди нитрозоалкилмочевин наиболее активными являются 

метильные и этилыые производные. j—нитрозо--этил- и N- 

нитрозо-у-метилмочевины, по-видимому, в настоят[ее время яв­

ляются самыми эффективными мутагенами. Полученные И.А. Вано- 

портом результаты на дрозофиле показали превосходстве- мута­

ционного индекса этального произво.-тдого (Panonopr, 19626; 

1963). При обработке вгазовои фазе возникало свыше 100% му­

таций, Ни один из известных химических, а тем более физичес­

ких факторов не вызвал такой высокой наследственной изменчи­

вости у дрозофилы. При испытании на 145 сельскохозяйственных 

культурах шести алкилирующих мутагенов установлено, что уро­

вень кутабильности различных культур в среднем был равен 30­
50%, причем нитрозоэтилмочевина индуцирует у многих культур 

до 100% мутантных семей (Зов, Рапопорт, 1971 з др.). Факт,
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что этилирующие агента обладают большим мутагенным эффектом, 

чем метилирующие, доказан и работами многих других исследо­

вателей ( Baute , freese , 1960; ЬотеХем , Howarth , I959£ 

Росс, 1964; Бартошевич, 19666; Попова, 1968). Надо отметить, 

что более высокая мутагенная активность этилирующих агентов 

по сравнению с метилирующими может зависеть от их различной 

токсичности, поскольку первые могут, обычно, применяться в 

более высоких дозах, чем метилирующие (Росс, 1964).

Высокий эффект нитрозоалкилсоединений был потвержден у 

животных, человека (Раджабли и др., 1966; Керкис, Столбова, 

1966; Ostertag , 1968 и др.) и у микроорганизмов (Туманов и 

др., 1965; Бартошевич, 19666; Дачюлите, 1969; Максимова, Ра­

попорт, 1967).

Кроме высокой мутагенной активности нитрозоа. чеви-

ны обладают рядом ценных качеств, которые придают им особое 

значение для использования их в селекционных работах.

Нитрозосоединения способны вызвать как точечные мутации, 

так и хромосомные аберрации с явным преобладанием первых 

(Зоз, 1966; Хвостова, Тарасенко, 1970). Б. Шарма (19666,в) 

обнаружил у гороха в два раза меньше клеток с хромосомными 

аберрациями при действии и-нитрозо- н-метилмочевины, чем 

при действии -лучей и быстрых нейтронов. Следует отметить, 

что в некоторых исследованиях при действии нитрозоалкилмоче- 

вин наблюдался и довольно высокий процент хромосомных пере­

строек (Макарова, 1966).

Выход полезных мутаций под влиянием нитрозоалкилмоче- 

вин значительно выше, чем при действии других химических му­

тагенов (Рапопорт, 1966; Зоз, Рапопорт, 1971; Шарма, Колес-



ников, 1965). Ив 106 мутантных признаков, полученных в рабо­

тах Б. Шарма у гороха, около 20 оказались хозяйственно-ценны­

ми дан селекции.

При воздействии нятрозоалкилмочевинами характерно появ­

ление большого количества видимое доминантных мутации на фо­

не слабого летального действия (Зоэ и др., 19646;Сальникова, 

Зоэ, 1966),например, в экспериментах Б. lapma (1965г) с горо­

хом.

В то время как в гомологических радах диалкилсульфатов, 

эпоксидов и некоторых других мутагенов мутагенная активность 

; определяется только первыми номерами рада, м-нитрозо-у -ал- 

,килмочевины сохраняют сильную мутагенную активность вплоть

до C6 и выше (Рапопорт, 1966).

Положительным качеством а. ьных соединении является

и их способность индуцировать новые мутации, которые не об­

разуются спонтанно и под действием облучения (Шарма, 1966в; 

УеЬцу • Гейшу , 1956). В литературе имеются данные, что при 

экспериментальном получении нутаций новые признаки не возии-

, кают (Scholz , Leteoann • 1962 и др.), например. Г. Штуббе 

(1966) отмечает, что принципиально ноже признаки почти никог 

да не возникают, наблюдаются только все переходы от очень 

частого до очень редкого мутирования локусов. В свете этого 

правильнее говорить не о новых мутациях, а о способности ал- 

кялирукщих соединении вызывать изменения в потенциально ред­

ко мутирующих локусах.

Для нитрозоалкилмочевин был обнаружен своеобразный эф­

фект преходящей, но очень сильной активации роста после об­

работки (Шкарова, 1966; Рапопорт, 1968). Это отмечено и на- 



мп в данной работе. Предполагается, что этот эффект вызван 

торможением ряда важных ферментативных реакций, причем нако­

пившиеся промежуточные продукты обусловливают резкую активи­

зацию ростовых процессов гораздо выше нормы.

6. Специфичность в индуцированном мутагенезе

Специфичность действия мутагена может быть рассмотрена 

на разных уровнях: I) на хромосомном уровне специфичность 

(региональная специфичность) выявляется в локализаций абер­

раций; 2) ыежяокусная специфичность проявляется в дифферен­

циальной мутабильности отдельных локусов; 3) внутрилокусная 

специфичность вызывает изменения в отдельных участках одного 

локуса и фенотипически они могут быть сходными; 4) послед­

ний тип специфичности касается особых фенотипов, имеющих раз­

нообразное генетическое происхождение. Именно этот тип спе­

цифичности был доказан при действии алкилирующих агентов на 

растения.

Впервые проблема специфичности в мутагенезе эксперимен­

тально решалась В.В. Сахаровым (1935). Вопрос заключается в 

том, что при действии мутагенных факторов характер реакции 

организма зависит от внутренних особенностей его и от специ- 

фкки воздействия агента.

Сравнивая действие ионизирующих излучений и химических 

мутагенов можно указать на некоторые наиболее важные разли­

чия. Как отмечалось выше, при воздействии химическими мута­

генами возникает сравнительно меньше перестроек хромосом, чем 

при использовании излучении (особенно крупных перестроек и



храислокацм /Хвостова и др., 1970; битее, Валева, 1961/)« 

Химические мутагены с высоком частотой индуцируют появление 

мозаичных особен, которые при облучении возникают относитель­

но редко (Auerbach , 1946, 195I;Broenlng .Altento^g ,1961). 

Опытами на дрозофиле , Pehny , 1966) и на растениях 

(Indquist , Wettstein , 1962 Mac Kelvie , 1963) доказано, 

что разные локусы мутируют с разной частотой при физическом 

и химическом мутагенезе. Среди химических мутагенов один лишь 

кислород при высоком давлении дает мутагенный эффект, по спект­

ру не отличающийся от эффекта ври облучении (ОеИп и др., 1959).

В противоположность прежним представлениям о ненавравлен- 

ности i-цдуидроваяного мутагенеза многими авторами показано, 

что химические мутагены отличаются по характеру действия не 

только от радиации, но и друг от друга. Отсада и возникает 

вопрос о специфике действия кавдого мутагена и получении нап­

равленных мутации. Впервые стали известны достоверные случаи 

направленных мутаций у бактерии и грибов (Demnerec ,Сап ,1952; 
Kluarck, 1953; Хуманов и др., 19666) и у фагов (Вепзег ,1961; 
Pyenge и др., 1961). Были получены доказательства ген-специ- 

фического эффекта рада химических соединении. С. Бенцер и Э. 

Фриз составили точную карту мутации, индуцированных аналогами 

азотистых основании, азотистой кислотой и этидметансульфона- 

тод (Вем«- 1958). м, Демерецоы (й**»ес  ,с*а  ,1952)

выдвинута гипотеза, что ненаправленных генных мутаций совсем 

нет, все мутагенные факторы в большей или меньшей степени спе­

цифические. Предполагается, что высокая специфичность свойст- 

венла мутагенам, взаимодействующим одновременно с двумя или 

более основашьнш (Фр»з, 1962).
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В лсслсдованых, проведенных на нейроспоре, было обна­

ружено, что специфичность мутагенов относительна. К действию 

определенного агента один ген был устойчив, а другой мутиро­

вал в сотни раз чаае (Алиханян, 1961).

Более подробные данные о специфике действия различных 

!дутагенов приведены в работах X. Спита ( Sxith , 1961), Ш. 

Ауэрбах (I9GG; Auerbacn , Westergaard , 1960), Н.Н. Боз (1966, 

1963а), МД*.  Оганесяна (1969), В.К. Щербакова (1972). М.Г.Ога- 

несян, например, отмечает, что специфичность мутагенеза опре­

деляется двумя основными процессами: индукцией. и проявлением 

гуттаций. Своеобразие Ецдукции определяется свойстыши мутаге­

на и генотипической средн организма, Проявление ыутацня про­

текает без участия мутагена и почта целиком определяется ге­

нотипической средой организма. По мнению В.Н. Зоз (1966), 

специфичность действия мутагенов заключается прежде всего в 

том, что одни из них при высокой генетической активности в 

отношении морфологических и других мутаций индуцируют пере­

стройки хромосом, другие же вовсе че вызывают структур mx на­

рушений хромосом. Например 8-этокспкофе/н, вызывай разрывы 

хромосомы, не дает видимых мутаций (Gustafsson • В60); ди­

этилсульфат, Т.4-бис-гтзояцетилбутан высокоэффективно инду­

цируют видимые «угасли при незначительной частоте перестроек 

хромосом (Рапопорт, 8оз, 1962). Китрозоалиилмочевины зани­

мают в этом отношении промекуточное положение, индицируя с 

высокой частотой как перестройки хромосом, так и вщцгыые цу- 

тацгн (Зоэ, 1968а). К таколу выводу в отне^енит. алкплируицих 

соединений npyuUTM Л. Эренберг с сотр, на основании сопостав­

ления процента стярильносте и частоты хлорофильных мутации., 
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индуцируемых разными мутагенами, у ячменя (Ehrenberg ,1960). 

О межлокуснои специфичности действия мутагенов можно судить 

во фенотипическому разнообразию мутантов. Убедительные дан­

ные получены при изучении спектров хлорофильных мутации, 

индуцированных облучением и воздействием химическими мута­

генами. С. Бликст и соавт. (Blixt и др., 1963) отметили, 

что хлорофильным мутант типа maculata возникает при облуче­

нии гороха в два раза чаще, чем при воздействии этиленимином. 

Этими хе исследователями в экспериментах с этиленимином у 

гороха были получены три очень редких мутанта типа albina. 

Различия в спектре и частоте хлорофильных и морфологических 

мутацлй проявляются и при воздействии различными химически­

ми мутагенами. Используя в качестве xpurepua фертильность 

растений My и частоту мутации в у твердой пшеницы мутаге­

ны можно расположить по возрастанию их эффективности следую­

щим образом: для хлорофильных мутаций - диэтилсульфат, Х-лу- 

чи, быстрые нейтроны, этилметансульфонат, медленные нейтроны; 

для морфологических мутаций - Х-лучи, диэтилсульфат, этилме­

тансульфонат, быстрые и медленные нейтроны (Bossini и др., 

1970). В опытах К.К. Сидоровой (1968а) самый широкий спектр 

индуцированных мутантов у гороха отмечен в вариантах с этил- 

метансульфонатом, при воздействии этим мутагеном получено и 

самое большое количество хозяйственно-ценных мутантов. У зер­

новых сортов при воздействии этилметансульфонатом выделено 

8-9 типов подобных мутантов, при воздействии нитро яоэти-пмоче- 

виной — 6 типов, при воздействии другими, мутагенами гораздо 

меньше, Высокая мутагенная активность атилметансульфоната и 

н -нитрозо- и -этилыочевины отмечена у гороха в трудах Г.А.



Дебелого (1966). П.В. Колотенковым (1968) показана специфич­

ное» действий мутагенов на примере двух нитрозосоединении - 

к -нитрозо- В -метилмочевины и Н-нитрозометилпаратолуолсуль- 

фамида.
При воздействии алкилмочевинами выявляется довольно вы­

сокая частота таких мутаций, которые не возникахгг при дейст­

вии других мутагенов, и высокая частота доминантных мутация, 

что свидетельствует о чрезвычайно специфическом действии нлт— 

розоалкильных агентов вообще, а в-нитрозо- ж-этилмочевины
особенно (Zetterberg • 196I; Marquardt и ДР». 1963; Jos, 1966, 

1969; Зоэ, Макарова, 1964; Мальченко, 1968; Тарасенков, Дол­

гих, 19686).
Описи из специфических особенностей действия н-нитрозо- 

н -шпшлмочевин является гибель всходов в фазе 3-4 настоицих 

листочков и в более поздние сроки вегетации. Это явление "от­

даленной гибели" отмечено многими учеными - С.И. Макаровой 

(1966) у пшеницы*  Б. Шарма (1965а) и К.К. Сидоровой (1971а) 

у гороха и др.

В экспериментах И.И. Тарасенкова и С.Г. долгах частота и 

спектр как морфологических, так и хлорофильных мутаций у горо­

ха после воздействия нитрозоэтил- и нитрозометилмочевинами 

оказались наибольшими, сравнительно с воздействием другими 

мутагенами, число типов мутация составляло соответственно 40 

и 44, а при воздействии этиленимином - 23, этилметансульфона- 

том - 24.

Как отмечено веве, в опытах К Л. Сидоровой частота и 

спектр мутаций у гороха оказались наивысшими при воздействии 

именно этилметансульфонатом. Отсщда и возникает вопрос о спе­
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цифичности сорта и объекта. На важность проблемы сортовой 

специфичности обратим внимание Дж, (4ак Кеи (Mac. Key. 1961) 

и В.Б. Енкен (1963, 1965а,б, 1966). Чем ближе сорта по свое­

му генотипу, тем больше сходство в характере их мутационной 

изменчивости, но каждому сорту свойственны определенные чер­

ты и возможности фенотипического проявления мутации. Изучая 

цутабильность овощных, зерновых и кормовых сортов гороха при 

воздействии некоторыми мутагенами, были выявлены четкие сор­

товые различия (Енкен, Сидорова, 1964; Сидорова, 1965, 1966, 

1968а; Сидорова и др. 1965, 1966, 1967; Мехацджиев, Васильева,

1 1970; Гребенникова, 1971). К.К. Сидорова (1971а) отмечает, 

что о цутабильности сорта следует судить не только по общей 

частоте видимых мутации, но и по частоте хозяйственно-ценных 

мутации.

Очевидно, проблема специфичности действия мутагенных 

факторов должна решаться в связи с проблемой специфичности 

объекта в мутагенезе.

7. Факторы, модифицирующие действие мутагенов

Эффективность обработки химическими мутагенами зависит 

не только от характера мутагена и самого объекта, но и от 

концентрации мутагена, экспозиции воздействия и от целого 

ряда внешних факторов, модифицирующих результаты воздействия.

Отмечена линейная зависимость между количеством мутации 

и дозой (Heinez и др., 1960;Ehrenberg и др», 1958; Ehren— 

berg , 1960). Зависимость нарушалась лишь при наивысших кон­

центрациях, когда мутации были, по-видимощу, элиминированы в



результате вторичных эффектов.

Исследованиями коллектива Института химической физики 

АН СССР совместно с научно-исследовательскими, селекционны­

ми и другими учреждениями установлены оптимальные концентра­

ции для шести наиболее часто употребляемых мутагенов приме­

нительно к 145 сельскохозяйственным культурам (Зоз, Рапопорт, 

1971). В табл. I приведены данные об этих концентрациях,при­

чем критерием чувствительности растений к действию мутагенов 

служила полевая всхожесть семян.

Таблица I

Концентрации химических мутагенов (%), вызывающие 

наибольшее число хозяйственно-ценных мутаций у сельскохо­

зяйственных культур

Чувства- Средне- Устой- ОптимальныеМутаген тельные"aet культуры
чувствитель- чивые

ные 
культуры

культуры концентрации

в -нитрозо-в 0,01
-эталмочевина 0,012

0,012 
0,025
0,05

0,025 
0,05

i 0.07
0,025; 0,05

0,025
В —нитрозо—в 0,006
-метилмочевина 0,01

0,01
0.012
0,025

0,012 
0,025
0,05

0,01; 0,012
; 0,012

Этиленимин 0,008
[ 0,01

0.01
0,02

0,02
0,03 , 0,01; 0,02

1,4-бис-диазо- 0,07 
ацетилбутан ; 0,1

0,1
0,2

: 0.2 
0,3 j 0,1; . 0,2

Диэтилсульфат 0,05 
j 0,1

0,1
0,2

0,2
' 0,3 : 0,1; 0,2

Диметилсульфат: 0,016
0,025

0.025 
0,05

0,05
I 0,07 0,016; 0,025



Выход мутаций зависит и от длительности воздействия. 

Химические мутагены при растворении в воде довольно быстро 

разлагаются на вещества менее активные в генетическом отно­

шении, но часто более токсичные. Опытами у гороха показано 

(Зоз, Колотенков, 1968; Колотенков, Зоз, 1968), что зависи­

мость полевой всхожести в M и частоты мутации в М2 от экспо­

зиции выражена более четко, чем от концентрации »-нитрозо-N 

-этилмочевины. На пшенице доказано (Зоз, 1971а), что с увели­

чением экспозиции частота мутаций возраста ет до определенно­

го уровня (при действии ы -нитрозо-ы -этилмочевины и этилени- 

мина до 12 ч, при »-нитрозо- а-метилмочевине до 16 ч, а за­

тем снижается. Частота мутаций у одного и того хе сорта зави­

сит также от условий обработки. Важным фактором является 

влажность семян ( Ehrenberg и др., 1961; Natarajan и др., 

1965). ■

Естественно, что от степени набухания семян зависит про­

никновение мутагена. При предварительном замачивании семян 

частота мутаций во втором поколении после воздействия нитро- 

зоэтилмочевиной увеличилась на 10-20% (Зоз, 1969). С Конза- 

ком с сотр. ( Konzak и др., 1964) обнаружено, что предвари­

тельное замачивание семян позволяет обеспечить постоянную ско­

рость проникновения мутагена. У семян ячменя влажностью 8% 

при обработке их этилметансульфонатом количество перестроек 

хромосом было гораздо выше, чем у семян влажностью 20% (?iem- 

pomova, 1970).

В литературе имеются данные о том, что лучшим способом 

обработки является воздействие раствором мутагена на верху­

шечные почечки проростков (Тарасенко, 1968, 1971а; Сидорова,



1972). К.К. Сидоровой удалось таким способом получить высокую 

частоту мутации у сорта гороха, считавшегося ранее низкомута- 

бИЛЬНЫМ.

И. А. Рапопортом был предложен метод воздействия химичес­

кими мутагенами в газовой ase (1962в, 1965а,б). При изучении 

мутагенного аффекта уретана на дрозофиле установлено, что в 

газовом состоянии его активность выше, чем в растворе. Работа­

ми А.Г. Павловой и Н.Н. Зоз у гороха и пшеницы (ЗОз, 1969; 

Павлова, Зоз, 1971; Павлова, 1971, 1972а,б) показано, что воз­

действие химическими мутагенами в газовой фазе приводит к зна­

чительному снижению частоты стерильных растений по сравнению 

с применением водных растворов мутагенов.

Метод воздействия в газовом фазе имеет большое приклад­

ное значение, так как позволяет избежать намачивания семян 

при обработке и расширяет границы применения химических мута­

генов (Шведов, Соболев, 1972).

Эффективность действия мутагена определяется и временем 

и режимам хранения семян после воздействия (нпаа • 1960; Диа­

лер, 1971; Зоз, 1969). При хранении семян гороха после обра­

ботки их атиленимином наблюдалась волнообразная кинетика пере­

хода потенциальных изменения в истинные Myrauuw хромосом (Ко- 

рытова, 1971). С Банкетом и соавт, (Bizt и др*,  1966) пока­

зано, что высушвание и непродолжительное хранение семян горо­

ха после обработки их растворами мутагенов не влияют на часто­

ту мутации, в то время как длительное хранение сникает выход 

Мутации,

Установлена взаимосвязь между степенью усиления повреж- 

даицего аффекта эткленимина и возрастом обрабатываемых семян



(Протопопова и др., 1969). Предполагается, что клеточные мета­

болиты, способные усиливать мутагенное действие этиленимина, 

постепенно исчезают при старении семян.

Во многих работах установлена зависимость мутагенного 

действия от pH обрабатываемого раствора. Для каждого химичес­

кого мутагена существуют оптимальные pH раствора (Garret и 

др., 1965; Wagner и др., 1968; Mikaelsen и др., 1968; Vale- 

n innky И др., 1970а,Ъ ; Zimneraann и др., 1965; Mohan Rao, 

1972; Corwin , Hanratty , 1972). Для актиномицетов Н -нитрозо- 

li -этилмочевина обладает наивысшей мутагенной активностью в 

области кислых pH (Туманов и др., 1965). В модельных экспери­

ментах на свободных основаниях, нуклеотидах и ДНК было обна­

ружено, что при pH от 4 до 7 проходят реакции дезаминирования 

ж алкилирования оснований, в сильно-кислой среде происходит 

только дезаминирование (Туманов, 1969). Цри воздействии на 

семена пшеницы В -нитрозо-в -этилмочевином при pH 5,5 и 7,5 

спектр мутации различается. Частота мутаций оказалась визе 

при pH 5,5 (Зоз, 19716). У фагов отмечается прямая зависимость 

увеличения мутагенного эффекта в —нитрозо—в -метилмочевшш от 

уменьшения кислотности среды (Кононова я др., 1968).

Немаловажное значение при формировании мутагенного эффек­

та имеет температурный режим (Шангин-Березовокии и др., 1972; 

Beale , 1972).

Генетическое действие мутагенов модифицируется и рядом 

Д1>угих факторов. Доказана важность стадии онтогенеза в момент 

обработки мутагенами (Питиримова, 1970; Батыгин, Питиримова, 

197~; Тарасенко, Родионова, 1971), Наиболее чувствительной в 

отношении обработки эткленимином у Crepis capllaxia оказа-



лась ранняя стадия G, (Дубинина, Дубинин, 1970)# При обуаиот- 

ке этилметансульфонатом проростков ячменя с хаотичней синхро- 

штозов было обнаружено, что частота и спектр хлоро- 

фил-ьнкх ьупппий зависят от стадии клеточного деления - мутан­

ты типа nlbina , ytridia и striata появлялись нри воздей­

ствии чутагеном в начале S -периода, в то время как мутанты 

тирп chlorina возникали при обработке в конце G-фазы (Тара­

сенко, I97I6). В этом ко исследовании удалось повысить часто- 

■ ту тотяпии при совместном использовании ростовых веществ и 

химических мутагенов.
Мутационные процесс оказывается глубоко и специфически 

связанным с деятельностью сложной системы ферментативных

реакций, обеспечивающих жизнь клетки и охраняющих генетичес­

кие структуры (Дубинин, Сойфер, 1970).

Доля полезных мутации в потомстве колосьев от нормально 

плодовитых растений в выше, чем в потомстве растений с по­

ниженной фертильностью ( Geul. 1953).

Спектр мутации зависит также от условии выращивания р« 

тении My (Зоз,. 1969; Батыгин, Питиримова, 1969) и Ы2 (Суйко-

звании константных мутантных линий гороха

в разных экологических условиях выявлены различия в степени 

выраженности отдельных мутантных признаков (Сидорова, 1969; 

Сидорова, Хвостова, 1971).
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8, Действие различных факторов на физиолого-биохцмичес- 

кие процессы растений Мт и получение биохимических 

мутантов

Эффект обработки семян химическими мутагенами обусловли­

вается не только генетическими причинами, большую роль в фор­

мировании конечного результата воздействия играют и изменения 

физиологических процессов объекта.

Каждый организм представляет собой сложную динамическую 

систему, находящуюся в непрерывном обмене веществ и энергии, 

У зеленых растений в этом процессе огромная роль принадлежит 

двум неразрывно связанным сторонам - дыханию и фотосинтезу. 

Известно относительно мало работ, в которых рассматриваются 

физиологические процессы у мутантов, полученных в результате 

химического и радиационного мутагенеза. Интенсивность дихания 

мутантов изучена у ячменя (Калам, Майер, 1971), пшеницы (Бог­

данова и др,, 1969), кукурузы и огурцов (Концур, 1969), горо­

ха (Матвиенко, 19686; Ушаков, 1968; Ушаков, Зоз, 1972). Среди 

работ, посвященных хлорофильным мутантам гороха, следует вы­

делить прежде всего работы Г. Лампрехта (bamprecht , 1955, 

1960с), С. Бликста (Blixt , 1961, 1965), В. Готшалка ( Gott­

schalk , Muller , 1964), К.К. Сидоровой (1966), С.А. Гостимс- 

кого (1966, 1971), Доказано, что в клетках мутанта гороха 

меньше ламелл в хлоропластах, чем в клетках нормального рас­

тения (Highkin и др,» 1969), Известно также, что у мутантов, 

лишенных хлорофилла а , ламеллы в хлоропластах короткие (300 
8 до Ivtr), и, наоборот.в присутствии большого количества хло­

рофилла а - ламеллы длинные и параллельно расположены (Оси-
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А
нова, 1965). Отсвда следует, что хлорофилл обеспечивает опре­

деленное расположение ламелл в хлоропластах. Предполагается, 

что хлорофильные мутанты обусловлены дефицитом железа и, та­

ким образом, аномальную структуру хлоропластов надо считать 

вторичным эффектом (Богорад и др», 1962), В результате оти­

тов на ячмене К» Уоддингтон (1964) отмечает, что первичный 

эффект мутации заключается в воздействий на какое-нибудь ве­

щество, от которого зависит конечное образование молекул 

хлорофилла» Ограничение метаболизма хлорофиллов у высших рас­

тений путем нарушения развития пластид иллюстрируется иссле­

дованиями на мутантах ячменя alblne-7 и xantha-23 (brik - 

эоп »Kahn » walles • Wettstein • 1961), Скорость образование 

порфиринов, в том числе хлорофиллов, зависит от активности 

соответст:4'1 * HI'Л J ферментов, от доступности субстратов и от кон­

центрации ингибирующих соединении (Богорад, 1968). Л. Богора­

дом с сотрудниками доказано, что торможение образования белка 

или PHK ингибирует образование хлорофелла (Богорад и др., 1962; 

Smillie , Ю62). В большинстве случаев хлорозильный дефект 

мутантов связан с генным изменением хромосомного материала. 

По С, Бкиксту (вит! • 1969) у гороха в терминальном конце 

хромосомы I имеется группа генов, контролирующих синтез хлоро— 

билла: 16, 17, сМ 4, 3 и др. Большое число ге­

нов контролирует формирование пластидных структур. Установле­

но, что в зависимости от момента блокирования возникает опре­

деленный тип хлорофильных мутаций — блокирование в более ран­

них стадиях приводит к появлению мутанта типа „чыпп « в ^°~ 

лее поздних - типа xantha и т.д. (Ветштеин, 1962).

Основным фактором в биосинтезе хлорофилла у покрыто -



семянных является свет. Но следует отметить, что имеются на- 

блвдения об образовании небольшого количества хлорофилла и в 

полной темноте (Walker . 1964). Ферментативные системы.участ- 

вуищие в биосинтезе хлорофилла, по—видимому, ухе активированы 

светом и могут функционировать некоторое время после прекра­

щения притока световой энергии (Годнев, 1963). Олигами с хло— 

родильными мутантами томата показано, что особое значение 

имеет не общее количество света, а интенсивность его (Segrom- 

ку , 1954). Образование хлорофилла обычно сопровождается рас­

падом части его молекул,и содержание пигмента в растении оп­

ределяется соотношением скоростей обоих процессов. На табаке 

доказано, что быстрое разрушение хлорофилла определяется 

двумя независимо наследующимися доминантными генами Wb и хъ 

(51ml*  , 1969). Изменения этих генов могут привести к мута­

ционной изменчивости содержания хлорофилла. Количество хлоро­

филла в листьях модифицируется рядом факторов - кислородом 

(Слободская и др., 1970), азотным питанием (Тукова, Буткевич, 

1941), наличием калия (Лукманов, 1969) и др. Зависимость об­

разования хлорофильных мутаций от условии выращивания М. яв­

ляется общебиологическои закономерностью и имеет место при 

действии облучения и химических мутагенов (Батыгин, Питиримо­

ва, 1969). Известно, что содержание хлорофилла находится в 

зависимости от возраста объекта. Установлена также корреляции 

между фотосинтетической активностью и интенсивностью питания 

(smillie, 1962).

Более подробно изучена белковость гороха. Горох, как и 

другие бобовые растения, содержит много белка во всех частях 

растения и поэтому является ценной пищевой и кормовой культу­



рой. Количество белка в семенах гороха в зависимости от сорта 

и условий выращивания составляет 21 - 34%, т.е. в 2-3 раза 

больше, чем в хлебных злаках (Макашева, Осипова, 1953; Пинеги- 

на, Клименко, 1959; Заиров, 1963). Белок гороха в значитель­

ной своей части растворяется в воде, вследствие чего относи­

тельно легко усваивается животными организмами (Макашева, Оси­

пова, 1953). Многими исследованиями выявлено, что в процессе 

созревания изменяется белковый комплекс семян (Андреева, 1969; 

Клименко, Ткаченко, 1969;Enacheecu и др^_1959; Beevers "91966" 

др.). При уборке в более ранних стадиях, в фазе начала желте­

ния, семена содержат относительно больше общего азота и меньше 

жира (Родин, 1967). В ходе созревания изменяются и некоторые 

физико-химические свойства белковых веществ семян - уменьшает­

ся показатель преломления, повышается оптическая активность, 

изоэлектрическая точка передвигается в щелочную сторону (Шефф­

лер, 1967а,б). Этот последний факт объясняется изменением ами­

нокислотного состава белка - при созревании повышается количест­

во аминокислот, обладающих щелочными свойствами (лизин, гисти­

дин). Однако следует отметить, что суммарные белки молочновос­

ковозрелого гороха беднее лизином, тирозином и гистидином по 

сравнению с белками зеленого горошка (Марх, Юрченко, 1965). 

Очевидно, изменение аминокислотного состава белка имеет волно­

образный характер. Этот факт важно учитывать при консервирова­

нии зеленого горошка. Изменение количества и качества белка 

при созревании надо учитывать и при изучении наследования этих 

признаков - необходим хорошо выровненный по степени зрелости 

материал при достаточно больших выборках (Бурдун, 1969).

Установлена широкая изменчивость признака белковости внут-
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ри рода И.surn (Милов, 1969). В большинстве случаев содер­

жание протеина наследуется плохо (Неклвдов и др., 1970,1973). 

' Форш, отличающиеся высоким или низким содержанием белка, в 

большинстве случаев в следующих поколениях имеют потомство, 

содержание белка которого близко к стандарту данного сорта.

На процесс синтеза белка существенное влияние оказывают два 

взаимосвязанных фактора - температура и влажность. От них за­

висит и величина урожая и, казалось бы, что содержание белка 
с

1 должно хорошо коррелировать продуктивностью, В действитель­

ности у гороха существует отрицательная корреляция между уро­

жайностью и содержанием белка в зерне (Бурдун, 1969; Неклю­

дов и др., 1970), хотя известны и противоположные данные 

(Бенкен, 1966), В связи с этим особенно следует подчеркнуть 

большие возможности метода химического мутагенеза. Этим мето­

дом Н.А. Соболевым с сотрудниками получены высокобелковые 

урожайные формы гороха (Соболев, 1968; Соболев и др., 1971а, 

Ь; Володин и др., 1971).

Белковость гороха может быть связана с раянообря hhww 

axzopanu. Ряд исследователей связывает высокобелковость с 

позднеспелостью сортов, окраской семян, с мощностью развития 

растения, определенными ярусами растения и т.д. В исследова- 

, ниях, проведенных на Горьковской сельскохозяйственной опытной 

станции у 144 коллекционерных образцов, ни одна из вышеупомя­

нутых связей не нашла подтверждений (Неклвдов и др., 1970). 
Можно предположить, что в различных исследованиях могли участ­

вовать и различные другие модифицирующие факторы, но опреде­

ленную роль играла, безусловно, и сортовая специфичность.

Установлено влияние некоторых микроэлементов на про^-



тивность и качество семян. Бертраном с соавт, (Bertrand и 

др., 1964) доказана роль цинка. Кургановой (1969) изучена 

подкормка бором, молибденом и медью, причем существенного алия 

ния на содержание форм азота в sepne не установлено. При воз­

действии регуляторами роста получены изменения в содержании 

сцрого протеина в зерне (Маркин, 1969); на качество семян ока­

зывают влияние пестициды (Яковлева, 1969). Экспериментально 

удалось увеличить содержание белка в семенах, облучая расте­

ния в фазе бутонизации (дунусов, 1964), Биохимических иссле­

довании хемомутантов гороха нам известно относительно мало. 

Существенные достижения при изучении и выделении ценных по 

белковости мутантов гороха получены во Всесоюзном научно-ис­

следовательском институте зернобобовых культур (работы, упомя­

нутые выше) и в Научно-исследовательском институте сельского 

хозяйства центральных районов нечерноземной зоны (Дебелыми 

и др., 19726; Ли, Бежанидзе, 1973).

9. Использование индуцированного мутагенеза в

селекции

Индуцированный мутагенез становится одним из основных 

методов создания исходного материала дл# салак, гни растений, 

Разработанные генетиками способы искусственного получения 

мутация представляют большой интерес для селекции во всем ми­
ре (Штуббе, 1966; Густафссон, 1968; Gottschalk , Chen .1969; 

Hofnann 1959; sigurbjornsson * 1969). Обзор новых сортов 

ячменя, гороха, acona и др, культур, полученных путем облу— 



чения и обработки химическими мутагенами в Швеции, США, ФРГ 

и на Яве, приведен X, Шмальцом ( sehmalz « 1962), Обширная 

библиография по вопросу практической селекции дана Р. Найле- 

ном с сотрудниками (Hilm и др,, 1964),

Химические мутагены впервые были широко применены в 

практике шведскими учеными (Ehrenberg и др,, 1958, 1959; 

Gustafsson , 1963; mixt , I965;Bllxt и др., 1964). Перед 

селекционерами открылись новые резервы для ускоренного созда­

ния высокоурожайных и ценных по качеству сортов. Шведскими 

авторами был широко использован в качестве экспериментального 

объекта горох и, по данным С. Вликста GBlixt , 1960), уже в 

1960 г. получено свыше 500 мутантов гороха. В результате про­

веденных ими работ, получен первый мутантный сорт гороха 

"Строль", превышающий по урожайности многие прежние сорта 

(Гелин. 1957)-

В нашей стране широкое использование метода индуцирован­

ного мутагенеза начато с 1956 г. в Институте биологической 

физики АН (ССР по инициативе Н.П. Дубинина (Дубинин и др., 

1960, Дубинин, 1965,''Щербаков^1964). В настоящее время цент­

ром работ по химической селекции является лаборатория хими­

ческого мутагенеза растении Института химической физики АП 

СССР, руководимая И.А. Рапопортом и Н.Н. Зоз (Зоз, 19686; 

Рапопорт, 1971). Совместные исследования по химическому мута­

генезу проводятся более чем в 200 учреждениях нашей страны, 

в результате которых в государственное сортоиспытание пере­

дан ряд сортов, отличающихся принципиально новыми качествами, 

например, высоко зимостойкий сорт ячменя, позднеспелый сорт 

овса, дающин высокий урожай зеленой массы (Краснодарский на— 



учно-исследовательский институт сельского хозяйства), светло­

листный сорт табака (Всесоюзный институт табака и махорки), 

безалкалоидный сорт люпина (Украинский институт земледелия) 

и др. (по Рапопорту и др., 1972). Методом экспериментального 

мутагенеза в Молдавии получена большая коллекция мутантных 

линии кукурузы, которая заслуживает широкого внедрения и ис­

пользования в практической селекции (Вляндур, Лысиков, 1970, 

1972). По НЛ. Тарасенко (1973), к 1972 г, было внедрено бо­

лее 100 новых сортов, созданных на основе искуственных мута­

ции, а той числе гороха 4.

X. Рауль (Gaul , 1963, 1965) выделяет следующие методы 

селекционной работы с мутациями у самоопылителей : I) непо­

средственное использование мутантов, 2) скрещивание мутантов:

а) скрещивание мутантов, полученных от одного и того хе 

сорта 11ли линий; б) скрещивание мутантов с другими сортами; 

в) получение мутации в гибриднои популяции как дополнительный 

источник изменчивости.

Естественно, что получение мутантов в настоящее время 

при наличии большого набора высокоэффективных мутагенов не 

представляет больших трудностей. Для селекции растений наи­

более ценны генные мутации, так как они в большей степени 

определяют выход жизнеспособных, интересных в практическом 

отношении изменений (Gaul , 1958 b). На возможность получе­

ния практически ценных форм гороха при помощи индуцированно­

го мутагенеза обратил внимание В. Готшалк (Gottachalk ,1960а, 
1963).

В СССР большая работа по получению и выделению мутантов 

у зернобобовых культур проведена К.К. Сидоровой и Н.А. Собо-
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левым с сотрудникам, в трудах которых приведена и основная 

методика индуцированного мутагенеза у зернооооовых. ilu мне- 

нмю И.А. Соболева (1968), при отборе мутантов целесообразно 

* ограничиться вторым и третьим поколениями — в каждом lo сле­

дующем поколении количество новых мутаций прогрессивно уиеяь- 

шаетсд. 11м предложен и отбор определенных типов мутантов по 

этапам развития растении, Подчеркивается необходимость полу­

чения малых мутаций, улучающих некоторые свойства и признаки 

существующих сортов, особенно мутаций, затрагивающих коли­

чество и качество белка (Соболев, 1971)*  На основе закона

, гомологических рядов надо вести поиск таких мутантов, которые 

обладают свойствами и признаками, отсутствующими в мировом 

гено-фенофонде данной культуры*  Важное направление в исполь­

зовании химических мутагенов для практической цели является 

обработка объектов мутагенами, имеющими четко выраженную спе­

цифичность и менее грубое действие (Соболев, 1973)*

В Институте цитологии и генетики СО АН СССР методами 

химической селекции получены мутантные линии гороха, превы­

шающие по продуктивности исходные и широко районированные в 

нашей стране, например, зерновые сорта гороха’Торсдаг’, Тамон- 

ский 77 и кормовой сорт’беленский 42*  (Сидорова, 1968б,в), В 

результате многолетних опытов с индуцированными мутантами 

гороха предложены и основные принципы мутационном селекции 

(Сидорова, 19716, 1972),

Мутанты, обладающие скороспелостью, устойчивостью к по­

леганию, высоким содержанием белка и другими хозяйственно 

ценными признаками, но уступающие исходному сорту по урожай­

ности, представляют ценным исходным материал для гибрипича-
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цин» Скрещивание мутантов с исхо. сортами, а также му­

тантов, выделенных из одного и того же сорта, шжду собой.

часто дает лучшие результаты, чем скрещивание разных сортов. 

При скрещивании разных сортов наблцдалтся очень сложные рас- 

щеиления, В ряде случаев хорошие результаты дает индивидуаль­

ный отбор внутри мутантных линий, выделенных ио крупным мута­

циям, нс затем расщекляющкхсг; ко малым мутациям,

Работы ко индуцированию мутация доказали положительный 

аффект этого метода в селекционном процессе для устранения 

отдельных недостатков сорта (Хангильдин, Хангильдин, 1971), 

Для получения высокобелковых форы гороха среди других методов 

селекции более эффективным оказался метод химического мутаге­

неза (Дебелый, 1966, 1971; Дебелы.! и др., 1Э726).

Метод химического мутагенеза нашел широкое иоголмоняние 

в селекционной практике, нс дальнейшие исследования до усовер­

шенствованию его, разумеется, необходимы.
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ЧАСТЬ ВТОРАЯ

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ

Зернобобовые культуры являются высокобелковыми культу­

рами, что определяет их важную роль в решении проблемы расти­

тельного белка. Горох - основная зернобобовая культура. Его 

белки являются полноценными в питательном отношении, их ус- 

вояемостьчеловеческим организмом лишь немного ниже усвояемос­

ти белков животного происхождения (Федотов, 1960). При инду­

цированном мутагенезе одной из важнейших проблем является вы­

деление мутантных форм гороха, отличающихся от исходных по­

вышенным содержанием белка в зерне. В то же время горох - ге- 

нетическ»: хорошо изученная культура (составлена карта генов 

гороха; рис. I). Хлорофильные мутации, которые составляют 

труппу наиболее легко и объективно определяемых изменении, у 

гороха относительно хорошо идентифицированы. Кроме того, горох 

является генетически гомогенным материалом, так как он клеи- 

стогашен. В литературе известны очень редкие случаи естествен- 

HOji гибридизации гороха ( Tschexmak , 1925; Wellensiek Д9Ь9)е 

В индуцированном мутагенезе вероятность перекрестного опыле­

на.*!  гороха меньше 0*5%  (Gottschalk > 1964),



Рис. I. Карта генов гороха /Lamprecht, 1964b/
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ГЛАВА I

ШМШИВ РАЗЛИЧНЫХ К0Кд1Ш’РАдИ.1 у-ЖГРОЗО-н- 

ЭТИЖОЧйОм НА BCXOZECTb СВИНЫ ГОРОХА И НА РОСТ 

ПРОРОСТКОВ и KOPEINXCOB

I. материал « методик«

В качества исходного материала были взяты два сорта 

зернового гороха - ‘Торсдаг III*  в ’Кийр*.  Семена получены 

с MureBacKo селекционной станции Эстонского научно-исследо­

вательского института земледелия и мелиорации (урожаи 1966 

г«). Сорт 'Торедаг III*  ( Pisum sativum var, vulgatum ) заве- 

зек из Швеции. В СССР широко районирован, в Эстонской ССР с 

1963 года. Сорт среднеспелый, в мы условиях считается 

раннеспелым. Засухоустойчивость средняя. Листья с 2-3 пара­

ми листочков округло-тяйцевадной формы. Бобы прямые или сла­

бо изогнутые с тупым концом. Семена аелтоватобелые с глад­

кой поверхностью. Вес 1000 семян 140200 г. Развариваемость 

хорошая. Содержание белка в зерне в среднем 22-26$» (Федотов, 

1560; Hindoalla , 1964). В Hexoropax работах по сравнении 

цутаоильности разных сортов гороха сорт •Topczar» пкяая иля 

наиболее цутабильным (Сидорова и др., 1965).

Места*  сорт «Киир' ( aeu*  satvum таг. vulgotum 

иногда относят к разновидности geandisesmineumn . этот перс­

пективный сорт выведен недавно на Пыгеваскои селекционной 

станции при cKpeiUMbamat mecraoro сорта ’Иыгева яыуд» с &u_ 

СЮ1М сортом 'Келлерво*  с г-оследухщим отбором. Среднеспелый, 
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засухоустойчивый сорт. Стебель высокий (90-150 см), число 

мевдоузлим до первой завязи Ю-14» Бобы прямые с тупым кон­

цом» Семена зеленоватые круглые с гладкой поверхностью,круп- 

нке» Вес 1000 семян 240-320 г» Содержание протеина в семенах 

21-27%. Растения сорта •Киир*  нередко ветвятся» Дисточки эл­

липтические, большие, по 2 (редко 1,5-3) пари на черешке» 

Сорт •Кийр*  особенно подходит для консервирования, а вследст­

вие высоких урожаев зеленой массы может быть успешно исполь­

зован в качестве кормовой культуры (Hindoalla , 1967).

Первой задачей данной работы было выяснение подходящих 

концентраций ^-нитрозо—и -этилмочевины (НЭМ) для проведения 

волевых опытов. Для этого в лабораторных исследованиях изуча­

ли воздействие девяти различных концентраций НЭМ на первые 

этапы развития растений.

Воздушно-сухие семена супералиты обрабатывали» раствора­

ми НЭМ в концентрациях: I; 2; 3; 5; 6; 8; 10; 20:, 40 мМ. Му­

таген растворяли в дистиллированной воде. Отношение количест­

ва обрабатываемых семян к объему раствора мутагена 1:10,Тем­
пература при обработке 18-20°, Время экспозиции 24 ч. После 

окончания экспозиции семена промывались в течение 1,5 ч водо­

проводной водой. Контрольные семена находились 24 ч в дистил­

лированной воде, а затем также пропивались в течение 1,5 ч 

водопроводной водой. Обработанные семена проращивали на 

фильтровальной бумаге во влажной атмосфере в чашках Петри в 

течение 48 ч. После этого семена переносили в кристаллизато­

ры таким образом, чтобы было возможно измерять высоту про­

ростков и длину корешков непосредственно в посуде (рис. 2).

Кристаллизаторы с проростками помещали в лабораторные
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Рис. 2. Схема выращивания проростков гороха в кристалли­
заторах во влажной атмосфере

световые установки при интенсивности света 5 мвт на I см^ 

листовой пластинки, режим - 16-часою. день, 8-часовая ночь. 

За прорастанием и развитием проростков велись наблюде­

ния в течение 10 дней, учитывался процент прорастания семян 

через 4 дня после обработки и процент выживаемости через 10 

днем. В каждом варианте измерялась высота 100-150 пророст­

ков и длина корешков через каждые 2 дня.

II Результаты и ение“ele’Ei“)

В течение первых четырех днем семена всех вариантов у 

обоих сортов развивались относительно равномерно (рис. 3). 

Семена прорастали даже при высоких концентрациях мутагена, 

причем длина корешков на 4-й день была у сорта 'Тороуаг Цр 
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6-7 MM, у сорта •Kuüp” 3-4 мм. Только в варианте camoi силь­

ной обработки отмечена задержка роста - длина корешков соот­

ветственно 3 и 1,5 мм. В ходе дальнейшего роста у растений 

сорта •Topcuar IIIе отмечено два пика - при 2 1*1  и 8 1Й. Ко­

решки к 8- дню и проростки к 10-му дню были в 1,8-2 раза 

длиннее, чем у контрольных растений. У сорта *Кийр*  такого 

стимуляционного эффекта при воздействии НЭМ не отмечено, и 

растения в обработанных вариантах росли медленнее, чем расте­

ния в контрольном вариаяте.

Для отражения воздействия H3I на темпы ростовых процес­

сов определяли коэффициенты относительного роста - Кт - ко­

решков, Ку - проростков, по формуле

К - —— , где (I)

К - коэффициенты относительного роста корешков (resp. 
проростков);

1ц - средняя длина первичного корешка (геер. проростка) 

в вариантах после обработки H3M;

j, - средняя длина первичного корешка (геар. пророст­

ка) в контроле (рис. 3).

11о сущности эти коэффициенты совпадают с коэффициентами 

подавления роста по Н.А. Соболеву и Г.Г, Шведову (19726).

Известно, что многие химические мутагены обладают так 

наз. эффектом отдаленной гибели (Макарова, 1966; Шарма, 1966а; 

Рапопорт, 1965; Сидорова, 1971а). Так и в нашем эксперимен­

те - начиная со второй недели развития растения в вариантах 

с концентрацией 40, 20 и 10 ada стали массово гибнуть. На 
14-й день количество выживших растений составляло соответст-
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веяно у сорта •Торсдаг IIIе 20, 42 и 69% и у сорта "Kup” 

6, 28 и 54% от высеянных семян.

Таким образом, на основании предварительных лаборатор­

ных опытов установлены концентрации, необходимые для нолево­

го опыта, С целью установления стимулирующее дозы НЖ у горо­

ха акала концентраций в пределах более низких ценностей бра­

лась густая (табл. I).

ГЛАВА И

ИЗУЧЕНИЕ ДЕЙСТВИИ s-ИИТРОЗО-и -ЭТИЛМОЧЕВИШ НА

ЧАСТОТУ И НУТАЦИИ У ГОРОХА

I, Материал и методика

Воздушно-сухие семена обрабатывали в соответствии со 

стандартным методом (Зоз, Макарова, 1964), описанным выше в 

данной работе. Время экспозиции сократили до 12 ч, так как 

при более длительной обработке нитрозоалкилмочевинаш коли­

чество цутацди не увеличивается, а токсичное влияние мутаге­

на за счет продуктов разложения увеличивается (Зоз, 1966). 

Все семена высевались в поле сразу после промывания, без 

подсушивания. Использовали общепринятую в селекционных рабо­

тах агротехнику. Широкорядный посев проводили ручным спосо­

бом, ширина междурядий 50 см, между растениями в рядке 6 см. 

Глубина заделки семян 5-6 см.

Так как целью данной работы было выяснение физиологи­

ческого действия НЖ, которое, по-видимоцу, играет иольщую
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Таблица I

Схема полевого опыта (1967 г.)

Концентрация

Hai, adl__

Количество семян. шт.

•Торедаг ПР | •Киир*

10 1500 —

1500 | 1500

5 1200 1500

2 1200 ' 1200

I 900 1200

0,5 900 900

0,4 — 900

0,25 900 ; 900

0.1 900[ ' 900

Контроль 2000 j 2000

Всего 11000 11000

* Опыт заложен в 3-4 повторностях.

роль в формировании мутагенного эффекта, в 1968 году повто­

рили опыт с Мт и обрабатывали семена сорта •Торедаг ПР 

концентрациями, представлнищиш для нас наибольший интерес, 

судя по результатам My поколения 1967 г., т.е. 0,25; 2,0 и 

5.0 1».

В My» а также следущих поколениях проводились феноло­

гические наблюдения по Руденко (1950), отмечали сроки появ­

ления всходов, время цветения и созревания. Чтобы охаракте­
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ризовать теми прироста на ранних стадиях развития растении, 

измеряли высоту растении в течение 2 месяцев через каждые 

10 дней. Определяли полевую всхожесть и выживаемость расте­

ний. Ha поле выделяли и подсчитывали растения с хлорофильны­

ми нарушениями и морфологическими изменениями, резко уклоняю­

щиеся от исходной формы» После уборки в My и проводили 

учет и измерения растении по десяти признакам. Учитывали рас­

тения о пониженной фертильностью и стерильные растения. В My 

учитывали количество измененных растений, в h2 ~ частоту му­

тантных растений и семей.

2. Исследование влияния химических мутагенов

на растения Mj

При сравнении действия разных концентраций НЭМ в Мт бы­

ло установлено, что некоторые низкие концентрации мутагена 

увеличивают полевую всхожесть и выживаемость растений (табл. 

2). Хотя его увеличение было статистически недостоверным, 

ясно, что аффект стимуляции следует ожидать именно при исполь­
зовании относительно слабых доз мутагена.

Резкое снижение полевом всхожести семян и выживаемости 

растении наблюдалось после обработки семян HM в концентра­

циях 5 и 8 ыМ у сорта »Кийр» и 8 и 10 мМ у сорта 'Торсдаг IIIе 

(данные в абсолютных цифрах приведены в табл. 3). Следует 

отметить, что при сравнении изученных двух сортов между со­

бой по результатам выращивания и по многим другим ^зло- 

логическим показателям у растений сорта •Кийр* отмечены бо­

лее резкие отклонения от нормы, чем у растения сорта ‘Торс— 
дат Цр,
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Таблица 2

Влияние разных концентраций в-нитроао- н-этил- 

woveswu на полевую всхожесть и выживаемость гороха в My•

% от контроля

Концен-. •Topcxar HI» »Кимр»_____________

Всхожесть Выживаемость Всхожесть выживаемость

0.1 108,7+0,003 109,0+0,003 104,2+0,003 106,1+0,003

0,25 108,9+0,003 112,2+0,003 99,7+0,003 98,2t0.0I

0,4 - - . 94,3+0,03 96,0+0,02
0,5 j 108,0+0,003 108,1+0,003 94,7+0,02 I 94,010,03

1.0 103,0+0,003 103,0+0,003 '■ 94,0+0,02 96,5+0,015

2,0 1 95,9+0,002 100,8+0,003 100,6+0,003 1 101,0+0,003

5,0 91,0+0,03 ; 90,5+0,03 81,8+0,02 ■ 61,510,03
8,0 | 92,8+0,03 i 64,5+0,05 48,5+0,03 12,0+0,02
ю,о | 
______

64,2+0,04 ! 48,4+0,04 ' - ••

Более высокая чувствительность растений сорта »Кийр» к 

воздействию использованного мутагена наблюдалась и при изу­

чении фертильности растений. Так, у сорта •Кийр*  отмечено в 

4-5 раз больше стерильных растений, чем у »Торсдаг III» в 

соответствующих вариантах (табл. 3).

Для характеристики физиологического действия НЗМ измеря­

ли и прирост растений. У обоих сортов отмечено заметное коли­

чество растении со значительным подавлением роста после обра­

ботки семян мутагеном, причем у растений сорта »Чийр*  подав­

ление роста было наиболее супественнтг! (табл. 3 л рис. 4).



Таблица 3

характеристика некоторых физиологических показателе^ растешь. гороха в My после обработай сешн 

Н -нитрозо-N -этилмочевином

.фи^чанме» Иодче.

Показатель Сорт
.{онцентрациа НЭИ, "

- дьОНТрОЛЬ
0.1 0,25 0,5

■.................... .............
I

>—
2 5 8 10-... ■

Всхожесть, % •Торсдаг III’ 91,3+0,04 91,5+0,05 90,7+0,08 88,0+0,06 82,0+0,12 74,Itp,I9 79,4+0,16

...... - II

55,8+0,26 83,8+0,04

ЙЙ1Шваеыость#%

•Киир*

♦Торсдаг III*

94.6tP.II
86.8±0,06

90,4+0,08

09,310,06

07,1+0,14

85,310,10

84,9+0,16

81,610,10

90,8+0,19

81.2^1,12

73.710.26

70,0+0,20
43f Qfcü#

49.1+O.I8 41,1+0.17

89.510,07

79,6+0,04
от числа вы­
сеянных сешн ♦Кимр* 93,1+0,09 86.3+0,II 83,5+0,14 85,3+0,21 89,0+0,23 53,6+0.19 Ю.6+0. II - 87.1+0.06

Частота •Торсдаг III’ 0 0 0 0 1,010,01 S*2to.oi 11,7+0,01 26.4+0.03 0.2+0,01
стерильных
растении*  > ♦Киир* 0,310,02 0 0 0 I,IiP,0I MaZ±P.O3 56.6+0.07 — 0,310,01

Частота •Торсдаг П1е 2,4+0,01 1,2+0,01 2,2+0,02 3,410,01 10,1+0,02 sh-abhg—— 60.1+0,12 631210.21 2,0Ю,01
Растешь*  е 
сильным подав- 
леиным ростов. •Кайр*

।.... । ..........
0 0,5+0,01 2,4+0,01

■ ■
2,4+0,025 3,310,01 53,6+0,17 81,2+0.31 0,510,01

тые данные существенно чаются от контрсыы ( t -тест, J,ül)e- <
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По времени наступления фенофаз у опотных растений резких 

отклонений от контроля не обнаружено. Семена, обработанные 

низкими концентрациями НЭ^Л (0,1-0,5 1Й), взошли на 2-3 дня 

раньше контроля, все остальные фазы эти растения проходили на 

2-3 дня раньше контроля или в те же сроки. Более сильные дозы 

(5, 8, 10 мЫ) вызвали запаздывание фенофаз, особенно созрева­

ния. Много позднеспелых, а также так называвши вечнозеленых 

растений, у которых верхушки были зелеными еще 2-3 недели пос­

ле уборки других растений, набладалось у обоих сортов после 

воздействия концентрацией 5 iti.

Растения с хлорофильными изменениями в большинстве 10HB- 

лялись при концентрации 8 Ш у обоих сортов (табл. 4). Было 

обнаружено несколько явных типов хлорофильных нарушений, в 

частности xanthe -формы; все они были летальными и погибли на 

ранних стадиях развития.

Среди морфологических изменений наблкдалось непарное или 

асимметричное расположение листочков, морщинстые листовые 

пластинки, растения с измененными бобами. У многих растений 

встречалось дахотошое разветвление стебля.лак известно,боль- 

•IHCTBO мутаций, вызванных химическими мутагенами, рецессивные 

и пыявляются в М2 или в более поздних поколениях^ Так и в на­

ших опытах, в MI было обнаружено лишь одно растение с резко 

измененными признаками, которые наследовались в М». Мутантное 

растение имело короткие междоузлия, зигзагообразный стебель, 

неправильное расположение листьев и плодоножек, глелкие бобы с 

измененной формой, пониженную фертильность. Изменения, наблю­

давшиеся в MI у всех остальных растений, оказались морфозами.
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Таблица 4

Частота растении с хлорофильными изменениями в MI 

у гороха при воздействии к —нитрозо—в —этилмочевинои

Концент­
рация,

По типам изменений j _ Всего
мИ | пестро­

листные ц желтые j мозаич­
ные |

- бледно­
зеленые

0 0/0 ; 0/0 0/0,2 о/о ■ ( - 0/0,2

ОД 0/3 i 0,6/0 0/0,4 I 0/0,4 0,6/0,8

0.25 0/0 : 0/0,3 \ 0/0 0/0 0/0,3

0,4 -
-/0 I

-/о -/1,4 ! -/0 -/1.4

0,5 0/0 0/0 0/0,3 0/0 I 0/0,3

1.0 0/3,2 0,6/0 0/1Д 0,5/0 1,1/1,3

2,0 2,6/8,6 0,4/0 0,9/5,9 0/0 3,8/14,5

5,0 23,5/65,9 [0,5/0,9 ЗД/2.8 0,2/0,1 27,3/69,7

8,0 59,3/81,6ДД/о ! 1,0/0,6
1 0/э 1 61,4/82,2

10,0 । 57,3/- ■0,8/- 1 2,2/- ;о,2/- 60,5/-

Примечание. В числителе - данные для сорта 'Торсдаг III*.  

в знаменателе - да. сорта *Кийр*.

3. Частота и спектр мутации в

В M2 изучали частоту мутации и их спектр в зависимости 

от характера действия мутагена в My. Для выращивания H2 высе­

вали семена следующих вариантов;

I) с применением НЖ в концентрациях 0,1 и 0,25 мМ, т.е. 

вариантов, в которых было установлено увеличение полевой всхо­

жести семян и выживаемости растений;
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2) с применением НЭМ в концентрациях 2 и 5 т.е. ва­

риантов, в которых установлен самый широким спектр морфозов в

3) с применением НЭМ в концентрациях 8 и 10 мЫ, т.е, вари­

антов с заметным угнетапцим действием.

Посев проводили по семьям.

Для оценки физиологического повреждения в определяли 

количеств) взошедших и выхи «них растении, а также отмечали сте­

рильные и ыалофертильные формы и растения с сильным подавлением 

роста (табл. 5). 7 обоих сортов названные показатели наименее 

выражены в варианте с обработкой НЭМ в концентрации 0,25 и 

наиболее выражены в варианте с обработкой НЭМ в концентрации 

5 M, При белее высоких концентрациях количество поврежденных 

растений уменьшается, очевидно, в результате высокой степени 

эллиминации измененных растений в первом поколении.

Анализ второго поколения показал, что у обоих испытанных 

нами сортов самый большой выход хлорофильных мутации с наибо— 

лее широким спектром наблудается после обработки семян НЖ в 

концентрации 5 При этой концентрации было отмечено у сор­

та •Торсдаг*  11,0% и у сорта «Киир» 13,3% семей с хлорофиль­

ными нарушениями. Почти во всех вариантах больше всего наблэ- 

далооь хлорофильных мутаций типа е1«го<^г1<ц.6 ( Lamprecht , 
1960а) (табл. 6).

Среди растений, измененных по морфологическим и физиоло­

гическим признаком, отмечены: скороспелые, позднеспелтые, сте­

рильные, малофертильные, с торможением роста, измененной фор­

мой листочков, измененными краями листочков, моршинисттш дис- 

товыми пластинками, неровными парами листочков (первая паря
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очень Bexmca), с асимметричным расположением листочков, с 

листьями, напоминаниями листья клевера, с длинными меддоуз- 

лаами, короткими междоузлиями, с зигзагообразным стеблем, 

утолщенным стеблем, сильно разветвляющиеся растения, с длин­

ными 11O#OHOKKaMx, добавочными бобами на плодоножке, с двум,; 

плодоножками в узле, плодоножкой и добавочным побегом в узле, 

с многими побегами на верхушке, с деформированными усиками. 

Всего обнаружено 24 типа изменении. Самое большое количество 

измененных растении и самый широкий спектр изменении у обоих 

сортов наб сдали при концентрации НЭМ 5 (табд. 7).

Для рада культур, в том числе и гороха, в некоторых ис­

следованиях была установлена корреляция частоты мутаций в M 
с числом бесхлорофильных пятен на листьях в М| ,1965; 

Blizt и ДР», 1958, 1966; Сидорова, 1966). Однако как выясни— 

лось из дальнейших исследований (Мальченко, 1968; Матвиенко, 
1у68> зта корреляция имеет место далеко не во всех случаях и 

зависит от муклена и сорта. В опытах Г.А. Дебелого с сотруд­
никами (ЮТМ) при ооработке семян гороха этилешшином, „ -нит- 

розо-л -метилмочевиной и установлена прямая связь

певду наличием бесхдорофи.гнаых пятен на листьях проростков 

гороха с частотой мутаций, выявленных в В наших опытах 

коррсд. р М «аду яаврввобц хлорофильных Нарусов в Ъ и 

частотой мутаций в Мп при разных концентрациях не наблюдалась. 
Однако, если сравнить число бесхлорофильных пятен в Ы с об- 

«Ю yTadurazoczan Mpi!1 , ,2 ОЕредеинное
Па «ж«,, №зульга„в азучеши

»р, .Шр, змм (срю; '

-юар. LlM0 кзиени1шх



Таблица 7

Частота появления измененных форы у гороха в 
M, при действии 5-нитрозо- д-этилмочевины (%)

5

* В таблице не приводятся хлорофильные мутации»

Концент-
PA3, 

1« :

•Торсдаг IIIе ] еКийр*

Частота 
семей

Частота 
растений

Частота 
семей

Частота 
растений

0.0 I2.9tP.24 1,5+0,01 I3,3tI,I 1,510,04

од w 3,310,6 0,3810,02

0.25 16.3t0,27 j 2.2+0,01 6,610,8 0,6810,03

2,0 i 52.0tP.28 i U.7t0,03 46,6tl,7 12,4+0,14

5.0 52.8tP.35 • I6.3tP,04 b6t6±I»6 18,9*0,21  :

8,0 5i,0t0.50 13,610,05 ■ 40,0*0,5 7,(М,10

10,0 44.0t0.50 7,6tP,04 * -

•Тородаг* , а также спектр изменении был шире)» Наибольшая 

частота мутации в M2 характерна для таких концентрации НЭМ, 

которые в My либо оказывали слабое угнетающее действие (5мМ), 

либо не влияли на рост и развитие растений Мт (2Л)» При од­

ной и той ке концентрации наблюдался наибольший выход как 

хлорофильных мутаций, так и кюрфологических изменений»

4» Частота цутаций в Мд

В Мд высевали семена, полученные от наиболее интерес­

ных ферм всех вариантов» Кроме того, по сорту еТорсдаг IIIе 

высевал юь семена всех растений варианта с обработкой 



раствором НЭЙ в концентрации 5 1Ü, т.е. наиоолее эффектив­

ного варианта воздействия мутагеном. Посев проводили семьями.

Семена в варианте с применением НЭЙ в концентрации 5 1*1  у 

сорта •Торсдаг*  высевали в трех группах. Группа А представ­

ляла собой потомство мутантных растений Му группа Б - по­

томство нормальных растений от мутантных семей М2 и В - по­

томство растений от неизмененных семей M2- Сравнение частоты 

нутаций в разных группах показало, что наибольшее количество 

мутантных растений, как и следовало ожидать, наблвдалось в 

первой группе (табл. 8), причем спектр мутаций в этой груше 

был весьма ограниченным (табл. 9 и 10). Самый широкий спектр 

мутаций набладался среди потомства нормальных растений от му­

тировавших семей М2. Выделенные мутанты классифицированы 

следупцим образом:

Растения с хлорофильными нарушениями

>ных мутации использована сис­

тема Ламкрехта (Laxprecht , 1960а). Изменение окраски листьев 

растений можно разделить на две основные труппы - изменения 

обусловленные генами и соматические изменении ( Lamprecht, 

1955). К последней труппе принадлежат и изменения, обуслов­

ленные паразитами или другими внешними факторами. В настоя- 

щен работе будут рассматриваться в основном генетически обу­

словленные изменения окраски. Хлорофильные ыутануи Лашрехт 

разделяет на четыре группы. Такое разделение использовано и 

нами, но при подразделении более сходные группы нами объеда- 

нены. Например, группа I, к которой относятся мутанты типа 

chlorohom , у Ламкрехта делится на 21 подразделение, в д-ы-
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Таблица IO

Частота мутантов в 13 у гороха сорта *Торсдаг  XII*  (обработка HNI 5

Количество мутантных растении с mopouorvecxM изменениями по отдельным типам,

V изменения листьев VI изменения стебля ; Ш роста

32 всего2 3 5 всего5 6 7 ; всего 12 3 4 всего 1всею I

0,54 000 0,54 0 0,54 1,62 0 0 0 0 0 i 0 0 . 0,54 3,24 1,09 4 ,07 0 4,89 0 0
±0,06 i

+q ,28 ±0,32

0,04 0 0 0,22 0,04 0,04 0,07 ме 0 ü,61 0,11 0,04 0 0,76 0 0,61 1,37 0,29 2,27 0,11 0,58 0,83 0,14 1,66
. ■ ■ ±ü,03 ±0,04

' i
±o ,19 ±0,11

0 0,02 0,02 0 0 0 0,02 0,06 0,02 0,16 0,20 G 0,09 0,47 0.02 0,04 0,51 0,18 0.75 0,04 0,25 0,16 0 0,45
j - . ■ ±n OI*U,U1 +n 0 i "U—,—3 ±0,01 ± ,03 ±0,06
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ной работе дается 4 подразделения (табл, 9):

X - chlorohom- мутанты,
Мутанта, принадлежащие к этой труппе, окрашены одинако­

во в течение всего периода жизни, причем хлорофилл распреде­

лен равномерно,
1-1 - белые и желтые растения.
Из этого подразделения нами отмечены мутанты тишхвп! - 

ha, одно растение оказалось мутантом типа еигеа^ - отит тип 

мутанта и по литературным данным у гороха встречается очень 

редко (Lebrecht , 1952), Вполне естественно, что 1-1 му­

танта отмечены только у растений Б и В групп, так как все бе­

лые и желтые мутанты детальны. Механизм возникновения их по- 

лигенный, и ясно доказана возможность их появления в более 

поздних поколешшх.

1-2 - растения с измененной степенью зеленой окраски,

К этой группе принадлежат часто встречающиеся хлорофиль­

ные мутанты такие как chlorina , chlozotica ,flevOTlridlet 

Claro viridis и др. Они имеют разную степень витальности. 

Часть их погибает после нескольких недель развития, а боль­

шинство характеризуется пониженной жизнеспособностью, замед­

ленным темпом роста и пониженной продуктивностью по сравне­
нию с исходной формой,

1-3 - растения с серее или синим оттенком (glauca ,сое - 

ruleoTirens .argentea и др,).

Таюи мутантов нами отмечено относительно много, особен­

но среди потомства мутантных растений М2. Они одинакового 

ИЛИ даже более высокого роста по сравнению с контрольными 

растениями, по жизнеспособности не отличатся от них



- 71 -

I-4 - оливковые мутанты (oliveoe» • slariolivaces) •

В некоторой степени они уступают контрольным растениям 
по кизнесгособности, часть их отличается низким ростом. Кроме 

того, для многих мутантов этой группы характерно отсутствие 

воскового налета на листьях. Это и может быть одной из причин 

более узкого роста мутантов, так как при кутикулярной транс- 

иирацк- растений большое значение имеет нормальный восковой 

налет. В литературе имеется даняне о наличии шести генов, ко- 

торне определяют формирование типичного воскового налета у 

гороха ( Wellensiek f 1928; Milason • 1933; Lemprecht • 1939, 

1954; Lem , 1957),

II * chlorodiv-yrauTH.
Эти мутанты являются многоцзетными в течение всего пе­

риода жизни,

II- - пятнистые ( maculata).
Большинство многоцветных мутации были пятнистыми*  причем 

главными красками являлись белая и зеленая, т,е, мутанты типа 

alb-viride -roculata • Хлсрофилыые мутанты типа II-1 являют­

ся так называемыми ьфаморкыми химерами (Lemprecht , Svensson , 

1949; Lemprecht , 1960b).

11—2 - с отличающимися по окраске краями листьев (margi­

nata) •

11-3 - с различной окраской жилки (eostata )•

Мутанты типов II—2 и 11-3 наблюдались очень редко,

П1 - chloroout -мутанты. 

Растения, принадаежаю^ще к этой группе, меняют цвет

славно в ходе развития.
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III-1 - virido-eaergere мутанты.

Эти растения имеют нормально окрашенные всходы а в тече- 

нин вегетационного периода приобретают myraxraaüä цвет.

Il 1-2 - aegroto -emergere цутанты.

Эти растения имеют хлорофильные дефекты на всходах в 

дальнейшем развитии приобретают нормальный цвет (т.е. -

сепп . -мутанта) или другой мутантный цвет. Aegroto - emergere 

uyraxros встречается часто и, очевидно, у всех видов растении 

при воздействий излучения или химических мутагенов. Л в Hauux 

исследованиях Ш-2 мутантов отмечено в несколько десятков 

раз больше, чем III- мутантов.

5 - chlorofract -мутанта.
Они меняют цвет скачкообразно на определенной стадии раз­

вития, Таких мутантов отмечено нами очень мало*

Морфологически измененные растения разделены наш на 

пять основных групп (табл, IÜ) (в таблице нумерация общая с 

хлорофильными мутантами).

V-umeHenua лисвьев.

V-1 - удлиненные листочки.

У исходной формы обоих сортов индекс листочка ко­

леблется около 1,5*1,7  , а у мутантов этого типа — около 2,4 — 

2,6. Края листочков немного волнистые. Прилистники при этом 

резко зубчатые (рис. 5). По Готшалку ( Gottschalk, 1954) в 

дгыном случае имеет место влияние двух разных плейотротанх
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генов»
v-2 - округлые листочки.
У всех известных рас и культурных форм Plaum листочку 

имеют самую большую ширину ниже середины (ovatus тип). У му­

тантов типа 2 листочки перевернуто-яйцевидные, т.е. obo^ 

vatus-uyrawru (по Лампрехту, Lamprecht . 1964а) (рис. 6).

y-3 - листочки с острыми кончиками.

y-4 - удлиненные листочки с вырезкой.

y-5 - воронкообразные листочки. Мутанты этого типа впер­

вые описаны Лаяпрехтом (Lepzecht , 1945) , затем шведскими 

учеными ( Gelin и др., 1959) и называются laciniata -мутанта­

ми. Выявляются при наличии соответствующих рецессивных генов 

в гомозиготном состоянии. Нами отмечены такие формы в Мд 

(и в М4); они стерильны, завязывают несколько мелких бесплод­

ных бобов (рис. 7).

V -6 - первая пара листочков особенно велика,,

V -7 - сморщенные листовые пластинки.

V I - изменения стебля

V l-1 - утолщенные стебли.

Растения, имеющие более толстый стебель, могут иметь 

значение в получении устойчивых к полеганию форм гороха.

у!-2 - искривленные стебли.

V 1-3 - волнисто-изогнутые стебли.

Эти два типа мутантов могут иметь только теоретическое 

значение.

V 1-4 - с короткими междоузлиями.

Степень укорочены овна разно» - как в случае у полу- 

картков у Гелина ( Gelin, Is56) „ Kol№oiUo, у с
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соавторами (Blixt и др., 1958; Gelin и др., 1959) или в 

случае у nicro -мутантов у Расмуссона и Линдквиста (Rasous -

■on, 1938; Lindquist , 1951) и ш1пи tue-мутантов у Лампрехта 

(Lamprecht , 1957а).

-5 - ветвистые. Эта группа мутантов охватывает no JM- 

тературным данным очень разные типы изменений, дохода от вы­

соких с большой зеленой массой растении до кустистых карлико­

вых форм.

V 1I - изменения бобов

В данном подразделении находятся растения с явно изменен­

ной формой величиной бобов.

V III - торможение роста

VIII-t- карлики.

У Ш-2 - полукарлики.

V III-3 - растения с нормально развитыми боковыми побега­

ми при прекращении роста главного побега.

IX - комплексные мутяну и

Число измененных признаков у одного мутанта может дохо­

дить до 10. Р. Найлэн (1967) отмечает, что распространенной 

особенностью индуцированных мутаций является высокая степень 

илейотропии. Чаще всего встречается такой характер плейотро- 

пии, при котором гены, определяющие какие-нибудь внешние приз- 

нпки, одновременно вызывают снижение жизнеспособности расте­

ния (Мкнтцинг, 1963). В случае комплексных мутаций большинст­

во измененных признаков отклоняется в отрицательную сторону. 
У форм, отличающихся от исходного сорта большим комплексом



Рис. 8. Исходная форма ’Торсдаг III’

Рис. 9. Мутант E IX-I
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mpusuaxoB, во-видикюму» одновременно мутирует несколько IeoT- 

ровных генов«
IX - мутанты с укороченными междоузлиями и зигзагооб­

разно утолщенным стеблем.

Неправильно расположены листья и плодоножки, причем рас­

тение находится как будто на одном уровне. Рост ниже исходной 

формы. Растения завязывают много мелких бесплодных бобов с из­

мененной формой или в случае менее ярко выраженных мутантных 

признаков являются иолуфертильнымм (рис. 9).

I-2 - растения с горбатой верхушкой и очень близко рас- 

лояеннымй большими листьями с неровной поверхностью, создаю­

щими как бы розетки. Очень толстый стебель и толстые черешки. 

Рост карликовый или полукардиковый (рис. 10). Растения имеют 

низкую фертильность.

IX-3 - растения с изохнутш стеблем, неравными междоуз­

лиями, неправильным расположением и формой листьев, измененной 

формой бобов. Растения этого тиш малофертильнн или стерильна.

П-4 - приземистые, очень ветвистые растения с сильно 

укороченными междоузлиями (рис. II). Большинство их стериль­

ны, одиночные экземпляры малофертильны. По данным Сидоровой 

(1960в), судя во гибридологическому анализу мутантов, выявле­

ние этого типа растений обусловлено ыейотропным действием 

двух мутантных генов.

Среди потомства измененных растений Ma других вариантов 

обработки отмечены те же типы изменений, которые описаны ви- 

ие. Следует отметить, что степень расщепления мутантов очень 

высокая и частота нерасцепляющихся семей была в пределах 

(табл, II). Относительно часто отмечено появление множествен-
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Рис. 10. Мутант JE IX-2

Рис. П. Мутант JE IX-4
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них мутяпуй, т.е. по нескольку «мутантных типов в одной семье. 

Но литературным данным, это явление характерно дан многих 

высокоэффективных мутантов, как например этилметансульфонату 

в-нитрозо- К-этилмочевине, В-нитрозо-Ы-метильючевине (Сидо­

рова, 1973).

По данным изучения Му отмечены сортовые различия в мути­

ровании, что выражается в различных спектрах мутаций у разных 

сортов. Наблюдалось и неодинаковое соотношение между морфоло­

гическими и хлорофильным-: мутациями. Так, у сорта •Тородаг*  

почти во всех вариантах было относительно равное количество 

как хлорофильных, так и морфологических изменений. У сорта 

•Кийр*  в вариантах с применением ИЗЫ в концентрациях 2 и 5 ni 

хлорофильных мутации было в 2 раза больше, чем морфологичес­

ких. В варианте с применением HSli в концентрации 8 мМ большая 

доля мутаций приходилась на морфологические (это соотношение 

было у сорта *Кийр*  1:3, у сорта »Тородаг*  1:1,4) (табл. IX).

Иа основе литературных данных можно сказать, что по та­

ким признакам как форма семян, форма и размер цветка мутации 

возникают очень редко ( Gottschalk , 1964; Сидорова, 1973). 3 

наших исследованиях не отмечено ни одного случая водимого из­

менения цветка. Среди растений 'Кийр*  после воздействия 2мМ 

раствором ПЭ!.! у одного комплексного мутанта типа IX-2 кроме 

ухе описанных изменений отмечены ярко выраженные различия в 

форме семян - растения имели угловатые или бобовидные семена.

Кроме описанных выше, нами отмечены мутанты, имеющие бо­

лее короткий или более длинный вегетационный период. Эти му­

танты мы рассмотрим в дальнейшем.



-*П -
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5. Изучение мутантных линий в и в Мц

Б дальнейшем главное наше вни^нае обращено на сорт 

»Торс пн? III’, который районирован но всей Эстонии,

В М4 BuceBaJ 68 цутантных линий сорта ’Торсдаг IIIе, 

которые во како&у-то признаку npeBocxO,JM исходный сорт зли 

представляла теоретический интерес, У сорта *Ки2р*  высевали 

только линии с наиболее явными мутантными признаками (4 ли­

ши), Учитывали степень расщепления цутадтов и отмечали по­

явление новых мутантных признаков. Из всего количества высеян­

ных линий сорта ’Торсдаг*  в Мд 12 были константными, 37 ли­

ний расщеплялось, у них отмечен и рад новых признаков, у 17 

ланий видимых кутантных признаков не наблюдали, В MD высева­

ла дутантные л-чаи, не расщеплнащиеся в Мд и расщепляющиеся 

линии с более яркими изменениями, всего 24 линии плюс 3 под- 

ленж: 

а) ливни о измененной длительностью вегетационного периода -

одна ультраскороспелая (на 10-15 дней) (J 5-315),”

две скороспелых (на 5-7 днем) (*  10-306; 10-198);

б) линии с иорфологическирли мутациями -

две штамбовые (J6 2-229; 5-52),

одна полу-штамбовая U 8-303),

одна карликовая О 5378),

одна карликовая-компактная (Je 5-ЗЗи),

одна компактная с острыми листочками (й 5-82), 

одна с воронкообразными листочками (Ja b-28ü).

одна с уде ленными листочками (& 5-271),

* В нумерации линий первая цифра — обозначает концентра! I 

НЭМ, нри воздействии которой выделена данная линия.
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две комплексные типа IX—3 (ä 5-302; Ö-174),

о,цна копилзксная типа 1Х-3, но кустистая О 5-306 А), 

одна цркземистая-ветвистая типа IX—4 (й 2—272 В), 

одна комплексная мутация - растения вялые со скрученны­

ми удлиненными листочками (й 2-272 Л);

в) линии с хлорофильными мутациями -

четыре линии типа 1—2 - с измененном степенью зелено! 

окраски (й 2-359» 2-205» 5-377, 8168),

три линии типа л-З - с серым или синим оттенком (Й 2-12, 

5-306, 5-356), 

одна линия тина 1-4 - оливковая (й 5-22),

одна линия типа III-L -virido-emergere (й 5-306 В), 

одна линия типа 4.11-2 - aegrotoemergere (й 5-306 С). 

Следует отметить, что оливковые мутанты в более рашых 

поколениях характеризовались отсутствием воскового налета на 

листьях и бобах, а растения Мк имели слабый восковой надет, 

г) 1 линия с ярко выраженными как морфологическими, так и 

хлорофилы зад изменениями (й 10- 42),

Зга линия паделена в Мд как хлорофильный мутант типа 

1-2 (в данном случае - flavovridts по Лампрехту) с листок 

ками. типа »bovatus . Известно, что мутанты fiavoxiridiB ^о- 

47т быть с рьатчной жизиесгоссбностю и, часто превосходят

нсходеый. сор-? ю какому-то признаку. Так ив данном случае 

наши мутанты мьали крупные семена, и в 5 ста линия высева— 

лась как круинссемянная, содержа;,чая кроме того увеличенное 

количество протеина в зерне (см, влага III, 3, б),

Ео резулы атам изучения растений можно заключит^.-ьс- 
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скороспелые линии но длительности периода вегетации прибли- 

жятипь к контролю, ультраскороспелая линии сохраняла свою 

ценность- Свои мутантные признаки потеряла и часть линии с 

морфологическими изменениями ( 8-174; 5-378; 5-308), 3 линии 

расщеплялись О 2-272 В; 5-330), Линии с хлорофильными нару­

шениями оказались все константными кроме * 5-306 В - virido- 

emergere • растения которой сохранили нормальный цвет вегета­

тивных частей до конца вегетации,

6. Мутантные линии. щ>е^ставл™цие практический 

интерес

Среди мутантных линий, выделенных нами после воздействия 

НЖ, отмечены шесть линий, которые могут представлять практи­

ческий интерес для дальнейшей селекционной работы.

I) J 5-315 - ультраскороспелая линия.

Среди растений Мд в группе В (потомство от неизмененных 

семей M2) были выделены 2 раннецветущих растения. Все их по­

томство в М4 цвело на 9 дней и созрело на 15 дней раньше 

контроля. В М5 поколении названная линия осталась ультраско- 

роспелой и цвела на 7 и созрела на 10 дней раньше исходного 

сорта. По продуктивности немного уступает исходному сорту.

2) Ä 10-42 - крупносемянная линия.

Вес 1000 семян 190 г (у исходного сорта 170 г). Хотя 

по общей продуктивности эта линия остается на уровне исход­

ного сорта, она заслуживает внимания как ценный материал 

для гибридизации, С этой точки зрения следует отметить и
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все ветвящиеся мутанты. Известна высокая ветвящаяся продук­

тивная форма гороха, полученная К.К. Сидоровой при гибридиза­

ции низкого ветвящегося мутанта с исходной формой сорта •За­

ленский 42*  (Хвостова, Сидорова, 1972).

3) Л 2-229 и M 5-52 - штамбовые линии.

Имея утолщенный стебель, они более устойчивы к полеганию 

Расположение бобов способствует механизированной уборке (рис. 

12).

4) Л 5-330 и  5-82 - компактные линии.*

Имеют утолщенный стебельсс укороченными междоузлиями.

Ценная особенность их - повышенная устойчивость к полеганию.



Рис. 12. Мутантная линия J 2-229 
с штамбовым стеблем
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ГЛАВА III

ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ ИССЛВДОВАНИ!! ОБРАБОТАННЫХ 

МУТАГЕНАМИ РАСТЕНИЙ ГОРОХА И МУТАНТОВ

I. teeme измене^, в йзиодо^

телях 3Z растений после действия w -нхтрозо- ■; -

эттымочезииой

Известно, что особенно высокий модифицирующий эффект 

при выявлении мутаций имеют изменения разных физиологических 

процессов, происходящих на первых этапах роста и развития 

организмов, В основе этих процессов у зеленых растений лежат 

дыхание и фотосинтетическая деятельность.

I) Изучение содержания хлоро­

филла в листьях

а) Материал и методика

После обработки семян растворами НЭМ (концентрации раст­

воров от 2 до 20 161, время экспозиции 24 ч растения гороха 

выращивали на световых установках. Содержание хлорофилла оп­

ределяли в спиртовом экстракте из свежих листьев 6-8-недель­

ных растений по методике Г.Н, Годнева (1963). Анализы хлоро­
филлов я и 6 проводили в смеси ьри помощи спектрофотометра 

№•10. Максимум поглощения для хлорофилла а находится при 

663 м ч , для хлорофилла С - при 644 м Ч .



б) Результаты и обс^^цение

На основании результатов, полученных нами в разных ва­

риантах опыта, не удалось установить общих закономерностей в 

различии по содержанию хлорофилла (табл. 12).

У сорта *Торсдаг  III*  в вариантах, обработанных низкими 

дозами НЭМ, наблюдалось некоторое увеличение содержания хло­

рофиллов по сравнению с контролем, обработка сильными дозами 

мутагена существенно снижала содержание хлорофилла в листьях. 

У сорта •Кийр*  отмечено во всех вариантах опыта существенное 

появление содержания хлорофилла. Отношение хлорофилла а к 

хлорофиллу 4 в листьях гороха, по данным Лампрехта ( -

rent • аОЛхно быть равным примерно 2,75 : I. Обра­

ботка НЭМ вызывала увеличение отношения хлороуилла Л к хло­

рофиллу 4 (табл. 12).

для образования хлорофиллов а и 6 выдвинуто четыре 

пути (Годнев, 1963), но в настоящее время представляется наи­

более вероятным, что непосредственным предшественником хлоро­
филла С служит хлорофилл » (или протохлорофиллид о. ) (Бо­

горад, 1968). Таким образом, можно предполагать угнетающее 

действие НЗМ на окислительные ферменты, участвующие в процес­

се превращения хлорофилла а в хлорофилл 4 .

Весьма важная роль в процессах синтеза зеленых пигмен­

тов листа принадлежит дыханию, и следующей нашей задачей яви­

лось изучение активности дыхания растений гороха при воздейст­

вии различными концентрациями НЖ.
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Таблица 12

Влияние н-нитрозо-s-этилмочевины на содержание 

хлорофиллов и соотношение их в листьях гороха (Мр)

Примечание. Выделены данные, существенно отличающиеся

Концентрация 
мутагена, мм

Содержание 
хлорофилла, 

мг/г

Хлорофилл »
Хлоросилл 1

Содержание ХлороСчлл 
хлора.™,; Хлорофилл £

М ♦ ® М + и М + а М + а

0

2

3

4

6

10

20

•Торсдаг IIIе

2,56+0,22 2,50+0,11

2,63+0,16 : 3.18+6,09

2,92+0,21 2,56+0,10

- -
2,21+0.39 1 2,68+0.21 

2,04+0,46 i 2,97+0,08 
1^78+0,12 j 2,5540,10

,Кийр*

2,19^0,10 , 2,46+0,10

1.57+0,10 : 2,60+0,04

1,63*0 ,10 ; 2,39+0,10 
** ' —

1,78±0,10 ; 2,57±0,05
1x41+0,12 j 2,80+0.12

от контроля (t -тест, Р 4 0,05).

^Изучение активности дыхания

проростков и корешков

Дыхание находится в самой основе всего обмена веществ ор­

ганизма. Исключительная роль принадлежит способности живых 

клеток аккумулировать реализуемую в процессе дыхания свобод­

ную анергию субстрата в форме специфических ыакрозргических 

соединении типа ATQ. Одним из основных звеньев дыхания являе­

тся система цитохромов, однако в растительной ткани Cuoco-z 
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ностью переносить электроны на кислород обладает не только 

цитохромоксядаза, но и рад других завершающих оксидаз*  MsBecT- 

но много химических соединений, являющихся ингибиторами фер­

ментативных систем дыхания, причем установлена ярко выражен­

ная зависимость эффекта различных концентрации одного и того 

же ингибитора (Рубин, Ладыгина, 1966).

Нагли изучалось влияние различных концентраций НЭМ на 

активность дыхания всходов.

а) Материал и методика

Семена чистолинейного сорта 'Торсдаг III*  обрабатывались 

I, 2, 5, 10, 20 растворами НЭЫ в соответствии с общеприня­

той методикой. Bpema экспозиции 12 ч. По истечении срока экс- 

позициж семена проращивались на фильтровальной бумаге во влаж­

ной атмосфере в чашках Петри. Трехдневные проростки переноси­

ли на пропитанную парафином марлю, покрывающую кристаллизато­

ры с водопроводной водой. Анализы проводили на 8- и 9-дневных 

проростках и листьях 21-дневных растении, Интенсивность дыха­

ния определяли манометрически в аппаратуре Варбурга по погло­

щению кислорода«*  (Вознесенский и др., 1965; Семихатова, Чула- 

новская, 1965). В качестве поглотителя выделяющейся углекис­

лоты использовали 10^-ный раствор едкого натрия в количестве 

примерно в 10 раз больше по сравнению с количеством выделяе­

мой объектом углекислоты. Для увеличения поверхности щелочи 

во вместилище с щелочью помещали сложенную гармошкой фильт­
ровальную бумагу. Размеры проб составляли приблизительно 0,5 

г. Температура при исследовании + 25° С, взбалтывания сосу-

Дов - НО раз в I глин.
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Одновременно определили сырой вес и д лину корешков и 

всходов.

б) Результаты и обсуждение

Обработанные семена прорастали даже при обработке высо­

кими концентрациями мутагена. Только в вариантах с обработкой 

очень сильной дозой мутагена (10 и 20 ей) на третий день раз­

вития была отмечена пониженная всхожесть. К пятому дню число 

проросших семян, обработанных высокими дозами мутагена, возрос­

ло, следовательно, прорастание семян при таких вариантах об­

работки, было задержано. Далее картина резко изменилась и к 

десятому дню много выживших и развивающихся семян погибало 

(рис. 13).

Во всех опытных вариантах после обработки семян наблюда­

лось торможение роста растений. Растения, обработанные дозой 

2 IdI, характеризовались длинными и тонкими корешками со слабо 

развитыми боковыми ветваш (рис. 14 ж 15).

При изучении дыхания растений гороха было установлено, 

что поглощение кислорода проростками после обработки семян 

мутагеном изменяется по сравнению с контрольными. При обра­

ботке средними дозами НЗМ во всех проведениях сериях опыта 

количество поглощенного проростками кислорода показало тен- 

дзнщго к увеличению (рис. 16).

При сравнений данных по дыханию растений с данными, при­

веденными на рис. 14, 15 и 16, можно отметить, что при одина­

ковой илз даже увеличенной интенсивности дыхания наблюдается 

сильное отставание в весе и росте проростков после opaoTEZ

ceraiH растворами ИЖ.



Рис. 13. Влияние разных концентраций НЭМ на 
прорастание семян гороха

Рис. 14. Влияние разных концентраций НсМ на пост гороха
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Полученные результаты свидетельствуют о значительных 

затратах метаболических веществ на ускорение процессов дыха­

ния, что сопровождается замедлением темпов роста. Эффективная 

реализация клеткой энергии дыхания обеспечивается лишь в слу­

чае использования ее для синтеза макроэргических связей. Оче­

видно, при воздействии химическими мутагенами происходит ра­

зобщение дыхания с окислительным фосфорилированием, причем 

включение неорганического фосфата в состав АТФ нарушается, и 

аккумуляция энергии, освобождающейся в результате дыхания, 

становится недостаточной.

Возрастание интенсивности .дыхания проростков гороха при 

воздействии мутагеном в средних дозах, отмечено и в других 

работах, В опытах Л,Н, Матвиенко (1968) при интенсивном пог­

лощении проростками гороха кислорода отмечено повышение кон­

центрации H202 в тканях, что, очевидно, и является одной из 

причин отдаленной гибели растений, В.А, Ушаков (1968), изучая 

окислительно-восстановительный режим проростков гороха после 

воздействия и -нитрозо- к -метилмочевиной (HM), отметил рез­

кое увеличение интенсивности дыхания семядолей, Интенсивность 

дыхания ростков снизилась, по его мнению, из-за отрицательно­

го влияния уменьшенной цены pH в проростках на активность ды­

хательных ферментов. Разумеется, механизм действия мутагенов 

очень сложный, результаты зависят от концентраций мутагенов, 

от длительности обработки и, безусловно, от различий геноти­

па сорта в характере биологических процессов.

Анализы дыхания листьев трехнедельных растений показали, 

что дыхательные процессы с возрастом растения нивелируются 

(см, рис, 16), но нарушения в отдельных метаболических зве-



Рис. 15. Влияние разных концентраций НЭМ на вес 
проростков гороха "

Рис. 16. Интенсивность дыхания растений гороха после 
обработки семян разными концентрациями Hr



ньях, происходящие на ранних этапах, очевидно, влияют на весь 

казненный процесс. При средних дозах мутагена, ври которых 

отмечено самое большое отклонение интенсивности дыхании от 

нормы, в М2 и в следующих поколениях наблюдается наибольшим 

выход мутаций.

II Физиолого-биохимические показатели мутантов 

в Мд и

В области экспериментального мутагенеза при выделении 

мутантов зернобобовых культур имеются два основных направле­

ния. Во-первых, поиск мутантов, отличающихся рядом ценных осо­

бенностей - быстром ростом на ранних этапах развития, прочным 

стеблем, компактным расположением бобов, крупными семенами и 

т. д. и, во-вторых, поиск малых мутаций, затрагивавшие коли­

чественные признаки, а также количество и качество белка 

(Соболев, 1971).

Начиная с растений Ma поколения, нами были выделены му­

тантные форш гороха, явно отличающиеся от исходной фореш, а 

в M3 и в следующих поколениях изучали их расщепление. Изуче­

ние физиолого-биохимических показателей проводили у констант­

ных мутантных линии Мд и М4.

I) Изучение содержания хлоро­

филла в листьях хлорофиль­

ных мутантов гороха

В индуцированном мутагенезе растений хлорофильные мута­

ции составляют группу многочисленных и вместе с тем наиболее
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легко и объективно определяемых изменений. Изменение окрас­

ки вегетативных частей растений моиет быть обусловлено как

генетическими факторами, так и мо;НУДИЛИацнями*  По результатам

изучения мейоза у 10 линий хлорофильных мутантов гороха С.А.

Гостимский (1971) заключает*  что в большинстве случаев хлоро­

фильный дефект связан с генными изменениями хромосомного ма­

териала*

а) Материал исследований

Анализы по содержанию хлорофилла в листьях проводили по 

методике, описанной выше (см*  стр, 80); объектом служили хло­

рофильные мутанты Мд и MZ|*  Определялось общее содержание хло­

рофиллов (табл*  13),

Пигментное содержание различных хлорофильных мутантов 

характеризовали полученные при помощи спектрофотографа 0^-10 

кривые оптической плотности спиртовых растворов исследуемого 

материала*  Для приготовления растворов брали одинаковые на­

вески (400 мг) свежего растительного материала и доводили 

растворы до одинаковой емкости (40 мл)*  На рис*  17 и 18 при­

ведены усредненные кривые оптической плотности для основных 

типов хлорофильных мутантов*
Для изучения наследуемости пигментного состава листьев 

определяли содертяние хлорофиллов у пяти константных мутант­

ных ли ни и w Анализы проводили в листьях растений одинакового 

возраста двух последующих поколений*

б) Результату и обсуждение

Полученные результаты совпадают с имеющимися v. лг^ра
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Таблица 13

Содержание хлорофилла в листьях растений гороха 

после обработки к -нитрсзо-Я -этилмочевиной (М^, Мд)

1 1 М4
Il I 1 III

Белые и желтые 
(I-I) 0,33+0,02 j

•Kuütp-

4,27+0,32
С измененной сте­
пенью зеленей 
окраски (1-2) ! - 1,39+0,08 3,06+0,12
С серым или синим 
оттенком, более i 
темные (1-3) 85*0,08 2,56+0,14 j 1,66+0,09 2,71+0,10
Сливковые (1-4) ;1,07+0,02 2,98+0,17 : 1,48+0,04 2,99+0,10
Контрольные 
растения ‘1,44+0,05

1
2,52+0,11 1,55+0,04 3,04+0,08

1
’Торсдаг III*

Белые и желтые 1
(I-I) 0,36+0,02 6,30+0,41 0,10+0,01 2,61+0,17

С измененной сте*  
пенью зеленой 
окраски (1-2) 0,98*0,07 3,24+0,20 0,85*0,05 3,55+0,24
С серым или си— 1 
ним оттенком,бо- 
лее темные (1-3);2,23+0,II j •• 3,03+0,18 1,82^0,10 2,7^0,12
Оливковые (1-4) !2,05+0,14 2,98+0,18 2,01+0,12 3,79+0,26
Контрольные

3,55+0,14

;• —

растения j 1,68+0,06

—' ______ i___________

3,04+0,15 i1,60+0,09

Примечание, I - подержание хлорофилла в мг/г сырого веса? 

L - отношение хлорофилла л к хлорофиллу - •



Рис. 18. График оптической плотности растворов хлорофилла для 
основных типов хлорофильных мутантов у сорта ’Кийр’
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туре IaHEEm о том, что факторы, глияюгтг на хлорофильный ап­

парат, прежде всего изменяют соотношение красящих веществ лис­

та, Изменение отпсшннкя хлорофилла к хлорофиллу 4 яме 

облечено уже при анализе растений Мг, В данной серии наших 

опытов получены различные отношения, очевидно,обусловленные 

либо различиями условий вегетации, либо сортовой спецификой. 

Характеристика хлорофильных мутантов приведена в табл,

13, Мутанты классифицированы как описано выше, т.е, наиболее 

близкие группы мутантов объединены.

Из приведенных данных следует, что у некоторых типов хло­

рофильных мутантов содержание хлорофилла уменьшено иногда на 

95# по сравненью с нормальными растениями (мутантный тип 1-1 

у сорта ’Торсдаг Ш*),  а у некоторых увеличено на 35% (му­

тантный тип 1-3), -хвных сдвигов при распределении отдельных 

пигментов у различных мутантных типов не отмечено (рис, 1? и 

18)е

Содержание хлорофилла в константных линиях по хлорофиль­

ным мутациям в Мд и наследуется у разных мутантов по-раз­

ному, Количество хлорофиллов у мутанта $ 2-51 (тип flavoviri- 

die ) осталось в оба года однозначным, а также отношение хло­

рофилла о*  к хлорофиллу £ оказалось относительно близким 

(табл, 14),

Сравнение двух изученных сортов гороха показало, что у 

сорта •Торсдаг III*  как в контрольном варианте, так и вс всех 

COOrBerCTByxouIX опытных вариантах наблюдалось более высокое 

содержание хлорофилла в листьях, чем у сорта ’Киир*,
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Таблица 14

гороха

Номер Тип
1969 г. 1970 г.

eAronetIO Y mAnA TrT CL содержание хлороомд 
хлоройадла,хлорофилл /

МГ/Г
ЛИНИИ содервкЕихвс

хлороМдла.хлоро^илл /
МГ/Г * 1

K5-I93

ч--------------

1-4

m ,u, ■
1,07+0,08 j 2,98+0,09 1,48+0,10 ; 2,99+0,21

К2-220 13 1,85+0,12 . 2,56*0,09 1,66+0,12 j 2.71+0.20

Контроль 1,44±0,07 . 2,52*0,07  1,55+0,09 ; 3,04+0,17

; ’Торсдаг III»

2-51 1-2 0,85+0,06 1 3,30+0,12 0,88+0,08 : 3,52^0,14

5-22 1-4 2,25+0,21 3,05+0,10 2,01+0,18 1 3,79+0,21

5-356 1 1-3

Контроль

2,58+0,37 2.50+0,11

1,65+0,10 3,04+0,08 
—

1,78+0,18 ; 2,78+0,14

1,60+0,05 i3,55+0,17

2е Изучение активности дыха­

ния листьев

а) Материал исследовании

В течение вегетационного периода растений проводили 

изучение интенсивности дыхания листьев некоторых константных 

линии, Листья одинакового возраста были собр^ш в определен­

ные часы дня. Интенсивность дыхания определяли манометричес 



ки в аппаратуре Варбурга (см. стр. 84 и 83). Для характеристика 

дян&микз днхаяяя объекта проводили отсчеты через каждые 15 

мин в течение 2 ч (после 20-минутного пребывания сосудов с 

исследуемыми объектами в термостатной ванне для выравнивания 

температурных условий). По литературным данным, на протяжении 

1,5-3 ч интенсивность газообмена продолжает оставаться очень 

близкой к той, какая была в начале опыта (Семихатова, Чула - 

невская 1965).

б) Результаты и обсуждение

В табл. 15 приведены средние данные по интенсивности и

динамике дыхания листьев гороха. Интенсивность дыхания %1
рассчитана дифференциальным способом*  и результаты отложены 

в группы, которые были применены нами при рассмотре хлорофиль­

ных мутантов»

На основании полученных данных следует отметить, что в 

течение 2 ч динамика дыхания остается относительно однородной, 

причем количество поглощенного кислорода в течение первого

часа наблюдений немного больше количества поглощенного 0g в 

течение второго часа» Увеличенные цены в первых периодах

определений обусловлены, очевидно, раздражением листьев при 

переносе их в экспериментальные условия, Исхода из этого, нам 

представляется, что первое показание манометров надо снимать 

через 30-40 мин после помещения сосудов с листьями в термос - 

татную ванну яш^рятя R У оливковых мутантов дыхание более ин­

тенсивное по сравнению с контрольными растениями, а у более 

темных мутантов с серым или синим оттенком - менее интенсив­

ное, Наивысшую интенсивность дыхания листьев члблздеиь. л сор
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ta •Кийр*  У мутантов типа 1-2, а у сорта ‘Торсдаг IIIе у

этой группа отмечены самые низкие цены V 9HwUneV -WMM в этой

группе в большинстве наблюдались мутанты типа clrovirdis 

и chlorotica • характеризующиеся замедленным темпом роста, У 

•Торсдаг IIIе отмечено много мутантов типа flavoviridts ♦ с 

повышенной витальностью*  Очевидно, здесь и причина расхожде­

ния результатов в этой группе мутантов» Во всех остальных 

соответствующих вариантах интенсивность дыхания листьев у 

сорта ’Торсдаг IIIе выше, чем у сорта *Кийр*,

Сравнивая результаты изучения дыхания и содержания хло­

рофилла в листьях, можем отметить некоторую тенденцию к сле­

дующим корреляциям:

I) в рамках одного сорта (особенно у •Киир)  при повышен­*

ном содержании хлорофиллов отмечается пониженная интенсив­

ность дыхания и, наоборот;
2) при увеличении отношения хлорофилла я к хлорофиллу 4 

отмечается более интенсивное дыхание»

Между активностью фотооинжеза и интенсивностью дыхания 

существует положительная корреляция, 0 корреляциях между фо­

тосинтетической активностью и количеством хлорофилла досто­

верных данных не имеется, Физиологически трудно объяснить от­

меченный нами в данной работе факт отрицательном связи между 

содержанием хлорофилла и интенсивностью дыхания, Можно предпо­

лагать, что основой этого является субсидирование двух различ­

ных генетических эффектов.
Наличие положи тельной корреляции между отношением хлоро­

филла л к хлорофиллу 4 ж интенсивностью дыхания может быть 

физиологически обосновано как результат нарушения окисли-



тельно-восстановительных процессов у хлорофильных мутантов.

3. Изучение содержания белка

и его аминокислотного сос­

тава в семенах

а) Материал и методика

Объектом исследований служили растения четвертого поко­

ления сорта 'Торсдаг Щ*.  Среднее содержание сырого протеи­

на по сотру 22-26$ (Hindoalla , 1964). Для анализа были взяты 

семена константных цутантных линий, в первую очередь - линий 

Ийуё

них, штах^овых, коьшактоидов, а также семена некоторых хло­

рофильных мутантов.

Анализы проводили по объемному методу определения аммо­

нийного азота без отгонки аммиака по Кьельдалю (Lan, Леончик, 

1968) • Сущность метода заключается в прямом оксидиметричес- 

ком титровании ионов аммонии, содержащихся в анализируемых 

вытяжках. Для анализа бр^пь средние для каждой линии пробы, 

вес пробы 0,2 г. Образцы сжигали смесью серной и хлоркой кис­

лот. В полученных вытяжках титровали ионы аммония стандарт­

ным раствором гипобромита с биамперометрической индикацией 

конечной точки. Титрование осуществляли с помощью азотометра 

типа А314-УНИИЗ. Полученные данные пересчитывали на содержание 

сырого протеина при помощи №аффжпщента 5,7 (Петербургский, 

1968).

У мутантных линий, превосходящих исходный сорт по содер­

жанию белка, определяли аминокислотный состав зерна. Анализы 



проводили по гидролизату на автоматическом анализаторе амино­
кислот типа AAA-81 (Чехословакия) при 53° С в цитратнатриевых 

буферах. Гидролиз муки проводили 6 н. HCI в течение 24 ч при 

110° С в глицериновом термостате, количество муки для гидро­

лиза - 0,0300 г. Всего идентифицировали 7 незаменимых (кроме 

триптофана) аминокислот и 10 заменимых - гистидин, аргинин, 

аспарагиновая кислота, серин, глютаминовая кислота, пролин, 

глицин, аланин, цистеин, тирозин.

ö) Результаты и обсуждение

Результаты анализов показали, что общее содержание сыро­

го протеина у различных мутантных линий значительно варьиро­

вало. В табл. 16 приведены данные о тех линиях, в зерне кото­

рых содержание белка оказалось выше, чем в контрольных. Ваш 

выделены четыре линии, существенно превосходящие исходный сорт 

по этому признаку. У мутантной линии Й 5-52, полученной воз­

действием НЖ в концентрации 5йЛ и наделенной как дггамбовая, 

содержание сырого протеина было на 5,8% выше, чем в контроле. 

У мутантной линии й 2-229 (НЖ-2&СЛ) содержание протеина также 

было почти на том же уровне. Следует отметить, что в наших 

опытах при этих двух дозах мутагена была получена и самая ши­

рокая гамма изменений. Интересные данные получены у длина 29 

10-42, где крупносемянность сочеталась с высоким содержанием 

протеина. Это свидетельствует о возможности при помощи хими­

ческого мутагенеза преодолеть обычно наблюдаемую корреляцию 

иевду крупносемянностью и малооелковостью.

Мутантные линии, характеризующиеся повышенным количест­

вом белка, могут служить ценным материалом в селекции TOP’ ха.
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Таблица 16

Содержание сырого протеина в зерне мутантов 

гороха в М. сорта 'Торсдаг III'

Линия Характеристика 
мутанта

Содержание сырого 
протеина, % к 
сухому веществу

5-52 штамбовый

2-229 штамбовый

10-42
1

 

о о о1
 

м

2-12

мутант темный

синевато-зеленый

8-303 полу-штамбовый

5-378 карликовый

5-315 ультраскороспелый

2-359 хлорофильный мутант, 

светло-зеленый

27,75 ± 0,27

27.17 + 0,27

25,96 + 0,21

25,71 + 0,12

24,75 + 0,09

23,70 + 0,14

22,81 + 0,25

22,11 + 0,39

•Торсдаг III*,  

- исходный 

сорт 21,96 ± 0,14

Примечание, Вниеленн данные, существенно отличающиеся

от исходного сорта ( t- тест, Р 4- 0,01)-

но надо учитывать тот факт, что при повышении общего содер­

жания белка в зерне не всегда сохраняются его высокие качест­

венные показатели.
Качество белка определяется пищевой ценностью и нали­

чием незаменимых аминокислот. Пищевая ценности > - с..
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отношением П =т~» где П - пищевая ценность белка, А - про­

центное содержание альбуминов, Г - процентное содержание 

глобулинов. Исследованиями в области химического мутагенеза 

у зернобобовых культур показано (Соболев м др., 1971а,б$ Во­

лодин и др., 1971), что содержание отдельных белковых фракции 

изменяется не пропорционально. Суммарное погашение количества 

белка может быть достигнуто за счет мутаций отдельных генов, 

ответственных за синтез определенных белков. Повышение коли­

чества белка может происходить за счет погашения количества 

неполноценных его компонентов и, следовательно, неправомерно 

во всех случаях рассматривать мутант с повышенным общим содер­

жанием белка в зерне как хозяйственно-ценный.

Учитывая это, дня правильной оценки наших так называемых 

белковых мутантов, был определен аминокислотный состав сырого 

протеина в их семенах.

Из проведенных анализов следует (табл. 17), что среди не­

заменимых аминокислот наиболее изменчивы метионин, лейцин и 

лизин. Количество лейцина и метионина у всех мутантных линий 

было выше контрольного. Между общим содержанием сырого протеи­

на и относительным количеством лизина в нем отмечалась тенден­

ция к отрицательной корреляции. Сравнивая абсолютные количест­

ва аминокислот (табл. 18), можно отметить, что у линий с по­

вышенным содержанием белка отношение незаменимых аминокислот 

к заменимым находилось почти на том ае уровне как и у конт­

роля, или даже на более низком уровне (й 10-42). Только у 

Трех прпяняттирлвянных линий (й 5-315, 5—378, 2-3^9) yaeju- 

чение общего содержания белка в зерне происходило в значи гель- 

ной степени за счет более ценных его компонентов, пр ачем кс
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Таблица 18

Отношение незаменимых аминокислот к заменимым

в зерне мутантов гороха в сорта 'Торсдаг IIIе

—

Линия
Общее содержание аминокислот, 

% к сухому весу Отношение
I к 11

незаменимых (I) заменимых (II)
-.............. Will ..*■.11*1  II. ..........«... . ........................ ........... ........................ .. .......................... ■■■

5-52 9,31 18,34 0,51

2-229 8,99 17,76 0,51 '

10-42 8,59 17,08 i 0,50

2-12 8,91 16,57 0,53

8-303 8,25 16,18 0,51

5-315 8,85 14,65 0,60

5-378 7,95
1 14,63 0,54

2-359 । 7,90 14,12 0,56

.Тородаг III» 
исходный 

сорт
. 7,47 I 14,27 0,52

содержанию белка эти три линии отличались от исходного сорта 

незначительно.
В результате анализов выделены мутантные линии, сущест­

венно (на 5%) превышающие исходный сорт по содержанию сырого 

протеина в зерне. Повышение общего содержания белка не всег­

да сопровождалось сохранением его качественных показателей. 

Из незаменимых аминокислот наиболее изменчивыми по количест­

ву оказались метионин, лизин и лейцин.
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ГЛАВА Iv

АНАЛИЗ М0Р<Х)1ЕТРИЧЕСЙ[Х ПОКАЗАТЕЛЕ! РАСТИНЫ 

ГОРОХА Мх И И2

В работах по индуцированному мутагенезу особое внимание 

обращается на учет выхода мутаций и различий спектров при 

воздействии разными мутагенами, морфометрического ана­

лиза растении первых поколений мало, несмотря на это некото­

рыми исследователям;! доказана относительно высокая зависи­

мость количества мутантов от квантитативных показателей рас­

тений M и Mg.

Нами проведены учет и измерения созревших растений М, и 

Но поколений в соответствии с лабораторным анализом при селек­

ции гороха ( Rumi , Lepajõe , 1966),

Полученные данные обрабатывались статистически. Опреде­

лялись: а) средняя величина показателя (х), б) ошибка средней 

(-ха), в) коэффициент изменчивости ( у)»

Для сравнения средних достоверность различий определяли 

в ряде случаев по критерию Стадента (Бенли, 1964)«

Кроме того, проводили корреляционный анализ морфологи­

ческих параметров и некоторых физиологических показателей, 

а также иснользовшиг метод корреляционных плеяд вместе с ана­

лизом их структур.

I) Изучение морфометрических показателей.

В анализ морфометрических показателей включены наиболее 

характерные параметры растений и ^2» Обработка семян ropo- 
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ха растворами НЗМ сильно влияет на рост растений, увеличивая 

количество растении с сильным подавлением роста (табл. 5 и 

рис. 3). Многие из карликовых растений погибали в течение ве­

гетационного периода. Различия в высоте созревших растении не 

очень существенны. В И. можно отметить как стимулирующее (кон­

центрации 4 1*0  iil), так и угнетающее (концентрации >> 2,0 MM) 

действие НЗМ (табл. 19). Коэффициент изменчивости особенно вы­

сок у растений из семян, обработанных концентрациями НЗМ 

5 «И.

Таблица 19

Высота созревших растений гороха My после воздействия 

Н -нитрозо-н -этилмочевиной

•Торсдаг III* •Киир*Концентра-_
цияНЗМдМ " M

I 

в • X + Ш V D

---------------------------------------------- -------- --------------------------------------
Примечание, Здесь и в остальных таблицах подчеркнуты 

данные, существенно отличающиеся от контроля. 

Одной чертой — разницы достоверны при Р 0,иЬ, 

двумя - при Р 0,01.

Контроль 75,3±2,05 = 17,1 - 97,1±1,46 14,6 е*

0,1 77,5+0,96 j 13,6 2,2 106,0+1,80 16,7 8,9

0,25 79,7+1,26 16,3 4,4 100,2*1,25 12,5 3,1

0,5 82,8+1,08 j 13,5 7,5 100,4tI,56 15,0 3,3

1»0 79,5+1,24 15,4 4,2 103,0+1,49 14,1 5,9

2,0 70,2*1,14 19,6 -5,1 101,9+1,64 14,4 4,8

5,0 59^0+1,10 20,9 -16,3 75,0* 2,97 27,5 -22,1

8,0 87^1,34 20,2 11,7 77,9+6,35 49,9 1-19,2

10,0 66.2+1,97 23,6 -9.1 - — •В
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В вариантах, высеянных нами в M2» стимулирукидее действие 

НЭЙ исчезает, угнетающее действие сохраняется, но у сорта 

•Торсдаг IIP становится менее существенным (табл. 20).

Таблица 20

Высота созревших растений гороха М2 после воздейст­

вия Н-нитрозо-н -этилмочевиной

Концентра­
ция

•Торсдаг ПР еКиИ£4#

х - ш 1 V D X ± ш V . D

Контроль ; 110,0+1,11
1

19,0 - 147,0+2,53 16,7 [ -

0,1 — ■ ' w j 128,6+2.47 j 18,9 -18,4

0,25 i 108,9+1,00 : 18,2i -1,1 1 144,3+2,42 i 16,6 j - 2,7

2,0 ; 103,4+1,21 26.8 i -6,6 !1 1 1 142,3+2,95 i 19,4 : - 4,7i
5,0 ’ 102,6+1,29 : 25,5 1 -7,4 i

1 121,1+2.67 j 20,8 i-25,9
1 ’

8,0 \ 100,1+1,51 '! 24,9 j -9,9 131,1+3,74 ! 27,9 -15,9

10,0 I 99,6+1,П 
* 19,0 -10,4 ;

Число междоузлий в наших опытах не являлось существенно 

варьирующим признаком в (табл. 21), поэтому в Ma этот приз­

нак нами не учитывался. Следует отметит, что у сорта •Торсдаг 

III’HB одном варианте не было отмечено уменьшения числа 

иевдоузлий. Даже при наименьшей высоте растений (при 5 MM) ко­

личество междоузлий оказалось немного выше, чем в контроле. 
Ухе Б. Шарма (1965а) в своих работах по гороху заключил, что 

уменьшение высоты растений связано с уменьшением длины междо­

узлий, а не числа их. В работах В. Готтшалка ( Gottachalk, 
1964) у многих радиационных мутантных типов гороха отмечено
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уменьшение числя междоузлий и только в очень редких случаен.

увеличение числа их. Вероятно, в этом выражается одно из раз­

личий между воздействием химических и физических факторов.

Таблица 21

Число мевдоузлий до последней завязи у растений 

гороха в Мг после воздействия Ж -нитрозо-В -этилмочевиной

Концентра­
ция H3M,M,

•Торсдаг IIIе •Кийр'
X - а V D - х ± а V D

Контроль 15,1+0,23 13,3 16,2+0,33 19,5 •

0,1 15,6+0,19 13,0 1 0,5 16,6^0,23 ' 13,0 0,4

0,25 15,8±0,19 11,8 0,7 ' 17,040,22 i 11,9 0,8
0,5 16,7+0.18 10,1 1,6 17,5+0,23 12,3 1,3
1,0 16,3+0,35 20,9 1,2 17,6+0,24 12,3 1,4
2.0 16,6+0,14 9,8 1.5 1 17,7+0,31 15,4 1,5
5,0 16,0+0,90 17,5 0,9 16,3+0,86 41,8 '■ 0,1
8,0 18,5+0,39 19,0 ! 2,4 . 15,5+0,56 29,1 -0,7

Ю.о 16,2+0,34 16,5 1,1 — * -

Число узлов до первой завязи - показатель продолжительности 

периода от всходов до цветения, поэтому раннеспелость гороха 

связывают с меньшим количеством узлов до первой завязи. Полу- 

чешше п.д. Сидоровой с сотр. (Сидорова, 19716; Сидорова и 

ДР., 1969а) скороспелые мутанты гороха созревают на 6-7 дней 

Раньше контроля, и первые цветки развиваются у мутантов на 4-6 

1 Уме. у контроля на 12-14-м узле. В среднем по отдельным 

вариантам наших опытов число мевдоуздий до первой завязи коле­

балось от 10,9 до 12,5 у сорта «Торсдаг Ш» и от Ц 2 до 12 7 
*1**  4• ±e * 
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у сорта •Кийр*  (табл, 22)• Таким образом, различия между от­

дельными вариантами не очень большие, В пределах одного вариан­

та отмечено сильное варьирование только у сорта •Киир’ (0,5 

5 iil; 8 мЫ), Наши скороспелые мутантные линии, выделяющиеся у 

сорта •Торсдаг III’, также имели первые цветки только на 1-2 

узла ниже контроля.

Таблица 22

Число междоузлий до первой завязи у растений гороха 

Mr после воздействия к -ыитоозо-н -этилмочевиной

Концентра­
ция Н?Г,1Й!

•Торсдаг IIIе •Кийр*
V '__ X - д___ Y , , J.JU-

а1И V D

Контроль 10,9±0,22 12,5 i <— ' 12,0+0,19 15,7 W

0,1 9,9 | 0,6 j 1I,7±O,23 ! 15,7 i -0,3

0,25 j 11,4+0,10 9,0 ' 0,5 12,6+0,13 10,2: 0,6

0,5 : 11,9+0,07 — 7,7 . 1,0 12,7+0,20 34,3 | 0,7

1,0 11,9+0,04 7,6 1.0 j I2,9$0,II 7,7 0,9

2,0 12,5+0.06 5,6 j 1,6 i 12,0+0,19 17,3 0,0

5,0 1 12,3+0,08 9,3 1,4 j 11,2+0,40 27,1 Š —0t8

8,0 j 11,4+0.19 15,4 0,5 i 11,2+1,44 46,7 -0,8

10,0 ■ 11,2+0,27 20.4 ; 0,3 •* * —

Сравнивая результаты измерения данного признака у двух 

сортов, можно отметить специфичность сорта в характере измене­

нии, Воздействие НЭМ вызывало у сорта •Торсдаг III" увеличение 

числа ме^коузлий во всех вариантах, т.е, отмечается тенденция 

к позднеспелости растений в результате обработки семян, У сор­

та •Киир1 имелись средние показатели, отклоняющиеся в о грина- 
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тельную и положительную стороны.

Важным признаком, разумеется, у каждой культуры растений 

является продуктивность. У гороха урожай зерна зависит от сле- 

дуюцих структурных особенностей растений: I) числа фертильных 

узлов, 2) числа бобов на плодоносе, 3) числа зерен в бобе (вы­

полненность боба) и 4) веса 1000 зерен. По мнению В.С. Федото­

ва (1960) наиболее устойчивым из них является выполненность 

боба. Им доказано, что более урожайным сортам гороха соответст­

вует и более высокий показатель выполненности боба. Opaorxa 

семян гороха растворами НЭП в среднем по варианту уменьивет 

названный показатель, ocoemo при концентрации 5 Л (табл. 23). 

У этих растений (концентрация 5 M1) в завязывается и наиме­

ньшее количество -бобов, в том числе и фертильных (табл, 24).

Таблица 23

Выполненность боба у растений гороха Му после воз­

действия n -нитрозо- и -этилмочевиной

Концентра- 
W 14, •Торсдаг IIIе

__ 2___
•Кий

„jLL-ŽB___
К------

i У...1 в
Контроль 3,95x0,06 20,0 3,32+0,26 19е2 0,52

0,1 ■* 2,80+0,21 ’ 19,0 :-0,52i
0,25 3,68x0,27 23,2 -0,27 3,42+0,28 19,5 0,10

2 3,27+0,18 27,1 -0,63 2,78+0,34 ' 36,1 -0,54

5 2.80+0.39 33,9 -1,15 2,15+0,32 i 43,0 -1,17

8 3,11+0,47 31,7 -0,84 2,47+0,29 29,1 -0,85

_ 10 3,23+0,40 26,2 -0,72 • —
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Таблица 24

Число фертильных бобов на одно растение гороха

Мт после воздействия Н-нитрозо-ы -этилмочевиной

•Торсдаг III*  ■ _ ’Кийр*
х - m I V -D— 7 4А — Ш | 7 D

Контроль 9,2+0,28 ; 33,0 1
• 7,7+0,29 ; 36,0 iJ

0,1 9,1^0,28 32,8 -0,1 8,9+0,26 . 31,4 1,2

0,25 \ 9,5+0,26 ; 28,3 ; 0,4 i 8,3+0,30 : 37,2 i o,6

0.5 ) 9.9+0.28 i 28,4 0,7 i 8,4+1,01 35,6 ; °»7
I J 9^0,22

23,2 0,7 ; 8,9+0.30 35,3 I 1,2

2 8,5+0,28 1 38,0 ! -0,7 7,5+0,36 ; 45,9 -0,2

5 | 5,7+0.36 j 65,0 ! О E i 3e3t0*46 = 65,4 -4 >4

8 j 8.6±0.57 j 73,5 -0,6 1 А PLlU 00 jUTv t ! 79,7 2,9

10 7,5+0,53 I 52,7 - -1,7 — ■ *

В варианте, обработанном 0,25 MM концентрацией НЭМ, отмеченное 

увеличение количества бобов у сорта 'Торсдаг III*  сохранилось 

н становилось более существенным в (табл. 25),
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Таблица 25

Число фертильных бобов на одно растение гороха Му 

после воздействия в-витрозо- в -атилмочевиной

Концентое 
да НЭМд

-________ *Торсдаг  III • •Кийр*
X ± m У .1. xi в ¥ D

Контроль ; 9,810,16 34,1 : •• . 9,9+0,30 ( 28,2 : -

од -$ •' - • 9,ItÜ,27 28,0 -0,6

0,25 10,8±0Д7 31.6 1,0 i 9,0+0,32 33,1 -0,9

2,0 • 9,6+0,18 j 41,1 -0.2 • 9,710,45 1 43,1 -0,2

5,0 9,210,22 47,0 : -О.6 i 7,2+0.52 68,2 : -2,7

8,0 9,4+0,241 ■* 43.5 • -0,4 : 8^2+0,41 48,5 -1,7

10,0 8,8+0,19 37,4 5 -1,0 — w
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2. Корреляционный анализ

В настоящей работе предпринята попытка показать корреля­

ционные связи между морфологическими признаками в зависимости 

от дозы обработки, а также связи между морфологическими приз­

наками и некоторыми физиологическими показателями (табл. 26 

к 27). .

Корреляции устанавливали для растений Мт и Мо поколений 

по следупщим признакам:

I - всхожесть, %

2 - выживаемость, % от числа высеянных семян

3 - высота до первой завязи, см

4 - высота до последней завязи, см
5й- число междоузлий до первой завязи, шт.

6*-  число междоузлий до последней завязи, шт.

7*-  средняя длина междоузлий, ом

8 - число бобов на I растение, шт.

9 - количество фертильных бобов, %

10 - число бобов на I узел, шт.

II - длина нижнего боба, см

12 - число семян на I боб, шт. .

13 - растения с сильным подавлением роста, %

14 - стерильные растения, %

15 - ветвистые растения, %

16 - концентрация раствора H3M, Ml 

Примечание.  Признак учитывался только в М,, 
*  признак учитывался только в Му

*
*

Корреляционные матриксы вычислялись на ЭВМ "Минск 3^. . 

Программа составлена на алгоритмическом языке "АКИ—400 (Йемен— 

“ан и др., 1965).
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Таблица 26

^оэусжциенты корреляции MenNy признаками растений Мт у сорта ’Торсдаг 111 •

Всхожесть, % -0,78 -0,05 —ü ,68 -0,76 0,40
Вижлваеыость, % -0,87 -0,17 _g.8r -0,83 0,53
Высота до первой завязи*  см -0,73 0,15

w, w*

-0,66 -0,77 0,71
Высота до последней завязи, см —0,28 —u,22 -0,30 0,50
Число междоузлия до первой j) 09 Ul ПР - 1 * £ CI о гзавязи, ште —L,28 "—g—- U,dl
Число междоузлии до последней 
завязи, шт. 0,26 0,75 0.05 0,09 0,23
Длина м&эдоузлш, см -0,46 0,30 -0,31 -0,46 0,54
Число Зобов на 1 растение, шт. -0,14 0,44 -0,19 —0,29 0,58
Количество ( epvumuux бобов, % -0,70 -0,47 _ 71 -0,81 0,85
Число бобов на 1 узел, шт, -0,73 -0,62 -0,67 -0,81 0,61
Мина нижнего соба, см -0,63 -0,16 -0,58 -0,66

Растеши с сильным подавлением 
роста, % 0,93 0,34

Стерильные растения, % 0,86 0,35

Ветвистые растения, % 0,44



Таблица 27

Коэффициенты корреляции мевду признаками растении у сорта ‘Küp®

Ветвистые растения, %

11 I । § й Ш • 31 8 i S * 8

■ • § 11 е 2. 18 1 К II Р ., I

5 S 5k 8 | з m ■ 88 д * о*  о 8 в >$ 4 8 * 3 6 в
■к gte S j | • бч §'8 81 оэ *D  5 * -j- 4 • 6 j ".

Р iU й! 53 И !| Зу 8 ■ iss I
О Q t Й Ф « 4 СЗ О О >> CD Я ОО 9$ О О 3 e4 t« СО £ч й Я9 11 Р 1*  1*  II И 1 I!1 м Р а

ä 1 6 li 1 1 lg 3— I М |о . Ц 1 1

Всхожесть, % -0,86 0,31 -0,87 0,89 0,64 0,56 0,72 0,70 0,66 0,55 0,40 0,67 0,82 0,94

Вы-ышеглость, % -0,95 0,11 -0,92 -0,97 0,65 0,63 0,74 0,65 0,53 0,48 0,47 0,55 0,78

Высота до первой завязи, см -0,76 0,39 -0,81 -0,79 0,84 0,70 0,78 0,83 0,76 0,50 0,32 0,75

Высота до последней завязи, см -0,42 0,47 -0,52 -0,48 0,61 0,27 0,50 0,92 0,88 0,80 0,16

Число мевдоузлий до первой _q>50 _0>26 _q 56 _ü<53 0<43 0 61 0 54 üf35 _у>05 0>54
~cL 1 <5 x1 Ш л •

^сло tiex-'оузл^ до 1 обеднен ^,33 -0,42 0,47 0,22 0,37 0,79 0,47

^лина см ~Ut47 0,53 -0,52 -0,40 0,61 0,31 0,55 0,78 .

т1исло бобов на 1 растение, шт» -0,56 0,26 -0,67 -0,63 0,78 0,54 0,68

Количество фертильных бобов, % -0,79 0,02 -0,91 -0,84 0,91 0,86

Число бобов на I узел, шт» -0,75 -0,06 -0,77 0,79
Длина нижнего боба, см -0,69 0,11 -0,81 -0,74 г < 0,37 Р 0,00
п г = 0,37 ... 0,47 Р < 0,05Растение с сильньил подавлением п о« л пт а qp

роста, I -‘76 U’UI W г Q.47 , < №
Стерильные растения, % 0,92 -0,01

0,01



Приведенные в табл. 26 и 27 коэффициенты корреляции 

показывает, что в первом поколении в высшей корреляционной 

связи от концентрации НЭМ находится целый ряд физиологичес­

ких показателей - всхожесть семян, выживаемость растений, 

ж фертильность их (/г/,> 0,78), а также некоторые морфоло­

гические признаки - количество бобов на плодоносе, высота 

растений (/»/^ 0,73). Количество растений с подавление! 

роста находится в наивысшей корреляционной связи от дозы 

обработки 1/г/> 0,93), причем эта связь наблюдалась и у 

растений M2 (табл. 28 и 29). Интересно отметить, что боль­

шинство изученных нами параметров находится в более тесней 

связи с высотой растений до первой завязи, чем с высотой 

до последней завязи. Отсюда следует, что при оценке растений 

гороха Mr особенно важно учитывать место первой завязи.

В корреляционный анализ растений М2 включены: 

а) выход мутаций в Ma, (17 - хлорофильных; 18 - других мор­

софизиологических), б) частота растений с хлорофильными из­

менениями в (19).

Между выходом мутантов в ^2 и рядом физиологических 

показателей (всхожесть, выживаемость) отмечается высокая 

корреляционная связь у обоих сортов (/г /0,74), в особен­

но высокой степени для морфофизиологических кутантов (/г /> 

0,92). Частота растений о хлорофильными изменениями в 

находится в наивысшей прямой корреляции с дозой обработки, 

(Д/= 0,98).
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Таблица 28

Коэ^ициенты корреляции между признаками растении M2 у сорта •Торсдаг ИХ*

**********

Выход мутации. хлорозильных, % 0,07 0,81

Выход морфологических мутантов, 0,49
%

Всхожесть, % -0,66 -0,97 -0,74 -0,70 -0,20 —0,95 -0,86 0,96 0,96 0,95 0,47 0,63 0,88 0,76 0,97
Выживаемость, % -0,55 -0,95 -0,77 -ii,59 -0,31 -0,92 -0,81 0,84 0,97 0,94 0,51 0,64 0,81 0,70
Высота до первой завязи, см -0,91 -0,59 -0,31 -0,94 0,17 -0,56 -0,93 0,66 0,67 и,7о -0,12 0,88 0,97
Высота до последней завязи, см —0,67 -0,76 -0,50 -0,92 0,13 -0,73 —0,94 0,83 0,80 0,84 0,08 0,81
Число бобов на X растение, шт. -0,76 -0,45 -0,36 —0,82 0,25 -0,49 -0,72 0,50 0,57 0,70 0,03
Количество фертильных бобов, % 0,09 -0,61 -0,69 0,05 —0,36 _л 7Т—и, г 1 -0,01 0,54 0,49 0,45
Число бобов на I узел, шт. -0,73 -0,89 —0,58 -0,74 -0,34 —0,82 -8,09 0,84 0,87
Длина нижнего боба, см —0,46 -0,96 -0,86 —0,54 -0,16 МММ -0,75 0,90
Число семян на 1 боб, шт. -0,59 -0,95 -0,78 -0,66 -и, 03 -0,94 -0,73

Растения с сильным подавлением 
роста, % 0,88 0,75 0,34 0,86 0,16 0,70

Стерильные растения, 0,53 0,97 0.76 0,57 0,31

Ветвистые растения, % -0,08 0,30 0,03 •0 у г < 0,81 Р > 0,05
Концентрация раствора НЖ, M 0,98 0,53 0,21 г = 0,81 0,91 Р < 0,05



Таблица 29

Коэффициенты корреляции между признаками растении у сорта •Киир*

Всхожесть, % -Ü.6I *0,92 *0,98 -0,47 *0,21 -0,97 -0,65 0,84 0,79 -0,24 0*95 0,29 0,76 0,75 0,86
BHKMBaeMOCTb, % -0,49 *0,94 -0,89 *0,43 *0,15 -0,91 *0,75 0,79 *0,97 *0,44 0,74 -0,01 0,54 0,73
Высота до первой завязи, см -0,54 -0,61 -0,66 -0,47 0,16 -0,64 -0,69 0,89 0,60 -0,13 0,56 0,47 U, 91
Высота до последней завязи, см *0,66 -0,54 -0,63 -0,56 0,21 -0,62 -0,62 0,88 0,37 0,09 0,67 0,73
Число бобов на I растение, шт. -0,73 -0,13 -0,10 -0,70 0,64 -0,19 -0,48 0,57 *0,20 0,18 0,35
Количество фертильных бооов, % -0,64 -0,86 -0,94 -0,49 *0,22 0,95 *0, о 9 0,73 0,69 -0,20
Число бобов на I узел, шт. 0,4В 0,52 0,27 0,51 *0,27 0,40 0,55 -0,34 -0,36
длина HZKKerO боба, см -и, 30 -0,89 -0,87 *0, 24 -0,34 *0,86 —и 160 0,62

Число семян на X боб, шт. -0,63 -0,80 -0,73 -0,77 0,32 -0,80 0,90

Растения с сильным подавлением 
роста, > 0,89 0,78 0,56 0,91 *0,52 0,72

CrepMJTbHHe растения, % и,64 0,98 0,97 0,53 0,16

Ветвистые растения, % -0,6а 0,11 0,37 -0,72 Г < 0,81 Р > 0,05
аияцентрацля раств- ра НЭЫ, ш 0,98 0,57 0,33 г = 0,81 ... 0,91 Р < 0,05
Выход мутаций, хлорофильных, % 0,47 0,93 г >0,91 Р 4 0,05
Выход морфофизмологическмх му* 0,65таптов, %
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3. Анама плеяд»

Для правильной оценки совокупности определяемых связей 

использован метод корреляционных плеяд, разработанный П.В. 

Терентьевым (1959, 1960) и несколько модифицированный Ю.И. Ка­

ланом (1971), Bmecro корреляционного кольца или цилиндра Те­

рентьева использовалась корреляционная спираль (рис. 19 и 20).

На оси спирали отмечались абсолютные величины коэфф ента

корреляции. Все признаки, соединенные линиями в случае сущест­

вования связи между ними, расположены на протяжении одного 

витка.

Для описания плеяд определялись предложенные П.В. Теренть­

евым мощность (G) и "крепость" (D ) и предложенная В.И. Кала­

мом "валентность" (V ), а также изучалась конструкция плеяд 

(рис. 21 и 22). При "валентности" в пределах 1,0 - 1,5 она 

выражается в структуре "цепь", в пределах 1,5-2,0 в структу­

ре "звезда" и в пределах 2,0 - (п-1) в структуре "сеть", ( п- 

число членов плеяды). Величина валентности приближается к 

■нгоимальной величине, когда Самостоятельный признак

может рассматриваться как член с валентностью 7=0.

На уровне /г /> 0,90 в Мт самостоятельными являются 

следующие признаки: 3 - высота растений до первой завязи, 

5 - число междоузлий до цервой завязи, 10 - число бобов на 

I узел и 15 - количество ветвистых растений. Кроме того, у 

сорта "Topcxar’: I - всхожесть, 2 - выживаемость, 9 - коли­

чество фертильных бобов, И - длина нижнего боба, 14 - коли­

чество стерильных растений, а у сорта ’Кийр’ - 7 - средняя 

Дюша междоузлий. Остальные признаки группируются в идеалы 

"а" и "б0" у сорта •Торсдаг*  и "б." иЧв," у сорта Мийр’
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(рис. 21). На уровне /г / 0,85 у сорта »Торсдаг IIIе при­

бавляется плеяда "д", а плеяда "а" дополняется до плеяды "г"; 

у сорта »Кийр*  плеяда "б^" с включением признака 7 становит­

ся в плеяду *62",  плеяда "B_" о включением признака 10 - в 

плеяду *в2"*  У обоих сортов самостоятельными являются те же 

признаки (3, 5, 15),

На уровне Д 0,80 выявляются плезды "63" и "62" у 

сорта »Торсдаг III» и "е" у сорта »Кийр». Бросается в глаза, 

что плеяда "г" является составной частью почти всех осталь­

ных (By, В2, е).

Таким образом, корреляционная связь на высшем уровне 

имеется между концентрацией мутагена и некоторыми физиологи­

ческими показателями гороха - всхожестью, выживаемостью, ко­

личествами стерильных растений и растений с подавлением рос­

та, а также между некоторыми морфометрическими показателями 

(плеяды б2, б2, б3)е

Изучалась и структура корреляционных плеяд по данным 

М2 (рис, 22)• Можно отметить, что во втором поколении наблю­

дается высокая корреляционная связь между концентрацией мута­

гена (16) и количеством растении с подавлением роста (13), 

Ветвистость растении является самостоятельным признаком на 

всех наблюдаемых уровнях, у обоих сортов и в обоих поколениях» 

На первый взгляд это противоречит существующим данным, так 

как общепринято, что воздействие мутагенами увеличивает вет­

вистость растений» Однако такой вывод достоверен только при 

обработке средними, оптимальными дозами» В данной работе 

переделы концентраций настолько широки, чтот такая корреля­

ция, разумеется, существовать не может»
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Сравнивая анализы двух поколений, можно заключить, что кор­

реляционные связи между разлил 1,121119 признаками у двух изучен­

ных нами сортов гороха являются более сходными, чем эти свя­

зи в пределах двух поколений одного сорта. Это свидетельст­

вует о единстве процесса формирования мутагенного эффекта. 

Корреляционные отношения между наблюдаемыми признаками нахо­

дились на более высоком уровне у растений Нс, чем у растении 

Мт, и их количество было заметно больше, чем в год воздейст­

вия мутагеном.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Среда применяемых для индуцирования наследственной из­

менчивости химических веществ первое место по частоте вызы­

ваемых мутаций и их спектру принадлежит а-нитрозо- н-алкил- 

мочежшам. Поэтому изучение особенностей этой группы мутаге­

нов необходимо для разработки эффективных генетических мето­

дов селекции.

При исследовании физиологического и генетического дейст­

вий разных концентраций g-нитрозо- ц-этцлмочевины на горох 

выявлена четкая корреляция между мутагенной активностью и фи- 

аиологическим действием HN у обоих исследованных сортов зер­

нового гороха» Наибольшая частота мутаций в наблкщается 

при обработке семян НЖ в таких концентрациях, которые либо 

не влияют на всхожесть семян и выживаемость растений И±, ли­

бо оказывают слабое угнетающее действие, т.е. концентрации 

от 2 до 5 nd. При таких концентрациях полевая всхожесть 

составляет 82 и 7455 (контроль 84^) у сорта ’Торсдаг III*  и 

91 и 74$ (контроль 90%) у сорта •Киир*;  выживаемость соот­

ветственно 81 и 70% (80%) и 89 и 54% (87%) (табл, 3), Часто­

та мутантных семей в Ш У сорта •Торсдаг IIIе при обработке 

НХ' в концентрации 2 мМ - 61%, 5 - 64%; у сорта *КиЙр е

соответственно 58 и 80% (сумш показателей см, в табл, 6 и 

7),

Установленные в вышеописанных опытах оптимальные ixOa- 

центрации НЭП могут быть рекомендованы IIS использование в 
ga& ■ . Г •

долевых опытах с горохом. Так как действия НХ*  характер - 
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но явление отдаленной гибели (Шарма, 1965 а; Мякярочя, 1966; 

Сидорова» 1971а), на наш взгляд, целесообразно учитывать имен­

но показатель выживаемости. По результатам наших исследований 

максимальная частота мутаций наблюдалась в результате дейст­

вия доз, при кото^шх в Mr ннювало 70-8Q# растений, 

Установленная корреляция между физиологическим действием 

и мутагенной активностью НЭК имеет практическое значение для 

сокращения материала, отбираемого в для посева в Mg. Разу­

меется, не исключена возможность получения в небольшом коли­

честве ценных мутантных форм при воздействии более высокими 

дозами НЭМ (например, наша крупносемянная линия й 10-42, по­

дученная после обработки семян раствором в концентрации 10мМ), 

но основное внимание для получения большого количества мутант- 

имх форм надо уделять физиологически слабоугнетащим дозам.

По Готтшалку (Gottschalk . 1964) главными типами мута­

ционной изменчивости являются:

I) изменения в длине вегетационного периода;

2) хлорофильные дефекты различной степени;

3) отклонения в системе ветвления растений;

4) карликовый рост и мелколиственность;

5) изменения в количестве и длине междоузлий;

6) аномалии в расположении листьев;

7) отсутствие воскового налета;

8) аномалии геотропизма;

9) различия в отношениях к определенному фактору условий.

К этому перечню надо добавить возникающие различные био­

химические мутации.
У многих форм встречались изменения по нескольким типам. 
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так VTO их трудно было распределить по определенным группам. 

Появление комплексных и множественных мутаций является одной 

13 наиболее характерных черт химического мутагенеза (Mapma, 

Орав, 1965; Сидорова, 1973)*  Интерпретировать это явление 

можно по-разному: или происходит одновременное мутирование 

нескольких локусов, или это является результатом изменения 

плейотропного гена» Наиболее вероятной причиной изменения cpa- 

зу многих признаков часть авторов считает плейотропное дейст­

вие одного или нескольких мутантных генов (Gottschalk • 1964; 

Наилен, 1967; Сидорова, 1973).

У гороха особенно часто мутировали локусы и гены, от­

ветственные за формирование листьев и стебля. Уже Ламлрехтом 

(Lamprecht • 1945) доказана большая амплитуда мутаций листьев. 

В большинстве своем они не имеют практической ценности» Наи­

более интересны изменения строения стебля и характера ветвле­

ния. Растения с более толстым стеблем могут иметь значение в 

получении устойчивых к полеганию форм гороха. Ветвящиеся с 

большой зеленой массой растения представляют интерес в качест­

ве зеленого корма. Исходя из данных генетики гороха, можно 

предполагать, что чаще всего мутации проявляются в таких приз­

наках, которые контролируются большим числом генов. Например, 

известно свыше 30 генов, ответственных за ветвистость стебля 
и 

гороха ( Gottschalk, 1969). Такой вывод сделан в других ра­

ботах (Сидорова, 1973). Часто встречались мутанты с затормо­

женным ростом, причем уменьшение высоты растений было обусло- 

лево главны?/. образом изменением длины междоузлий и реже из­

менением числа их. Известно, что длина междоузлии обусловле­

на жаиянием ьа/ie Miexi, причем длинные междоузлия домини- 
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рувт над короткими. Кроме этой плейотропной аллели длина 

междоузлий модифицируется су - факторам (Lesin , 1947). По- 

мдимому, гораздо чаще мутирует рецессивный ген 1е , чем до- 

минантныи ген te : мутантов с укороченными мездоузлиями из­

вестно значительно больше, чем с удлиненными мездоузлиями. 

Рецессивность большинства индуцированных мутаций является 

важной чертой у высших растений. До недявн^т времени счита­

ли, что настоящие доминантные мутации - редкость (Найден, 

1967). После открытия сугермутагенов это представление изме­

нилось, и появление относительно (Зольшого количества доми­

нантных мутаций под влиянием супершутагенов отмечено в рабо­

тах ряда исследователей (mapma , 1965 г; Сальникова. Зоз,1966; 

Зоэ и др., 1973). В наших исследованиях отмечено лишь единст­

венное явно доминантное изменение в My. Судя по литературным 

данным, доминантные и полудоминантные мутации, по-видимому, 

более часто возникают у полиплоидов (D*Anato  и др., 1964).

Удобную модель для оценки частоты индуцированных мута­

ций представляют собой хлорофильные мутации. Для ряда зерно­

бобовых культур установлена корреляция частоты мутаций в М2 

с числом бесхлорофильных пятен на листьях в My ( Blixt ,1965; 

Сидорова, 1966; Дебелый и др., 1972). Синтез хлорофилла - 

весьма сложный биохимический процесс, и в отношении причин 

недостатка хлорофилла имеются различные точки зрения, Бликст 

с сотрудниками ( Blixt и др,, 1964) объясняет возникновение

хлорофильных мутантов только генетическим действием мутаге­

нов♦ вызыва перестройки хромосом, Гостимскии (1971) от­

мечает, что в большинстве случаев хлорофильный дефект связан 

с генными изменениями, Захариас и Эренберг ( Zacharias , Eh-
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renberg t 1962) недостаток хлорофилла изменением

генетического материала в результате перестроек хромосом и 

точковых MyraxuÄ, но не исключают также возможности прямого 

действия мутагенов на пластиды» Дебелый и Бежанидзе (1972а) 

считают, что бесхлорофильная пятнистость может служить толь— 

ко косвенным показателем генетического эффекта, так как она, 

по их мнению, обусловливается соматическими мутациями в ме­

ристематических клетках зародыша*  Ранчнлис (Ранчалис и др*,  

1966) считает пестролистность растений результатом модифика­

ционных изменении пластид под действием мутагена*  В наших 

опытах между количеством растении с хлорофильными пятнами в 

My и выходом мутацш! в М2 не было достоверной корреляции - 

у сорта •Торсдаг III*  /г / = 0,07 при учете хлорофильных му­

тации в М2 и /г / = 0,49 при учете других морфофизиологичес­

ких мутаций в М2* У сорта *Кийр*  соответственно - /г / =0,47 

и 0,65*  Мы считаем, что учет хлорофильных мутаций для опреде­

ления специфичности действия мутагенов является, очевидно, 

эффективным способом лишь в определенных аспектах*

Известно, что алкилирующие агенты, в том числе и НЭМ, 

индуцируют мало хромосомных аберраций, по сравнению с неко­

торыми видами излучений (Хвостова, Тарасенко, 1970 и др*)*  

Алкильные соединения индуцируют относительно меньше мутаций 

типа elbine и относительно больше мутаций типа viridiB 

(Blixt и др*,  1963; Сидорова, 1973), В наших опытах у расте­

ний М2 отмечены только некоторые мутанты типа albina , боль­

ше всего отмечались хлорофильные мутанты типа viridis * На 

наш взгляд, обоснованным является предположение Вестергаар- 

Да (Westergaard , 1960), который считает, что алкилирующие 
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химические соединения, как было уже сказано, вынутая ют больше 

генных мутаций и меньше крупных аберраций, и вследствие их 

слабого действии на хромосомы в их спектре преобладают менее 

радикальные наследственные изменения wiridis ) и относитесь— 

ио меньшее количество мутаций, приводящих к летальному исхо­

ду бйМаа ), по сравнению с ионизирующими излучениями.

На основании наших исследований можно заключить, что го­

рох сорта *Кийр*  более чувствителен к действию НЭМ, чем горох 

сорта ’Торсдаг IIIе, В физиологических показателях в М; у 

растений сорта •Киир*  отмечены более широкие отклонения от 

нормы, чем у растений сорта ‘Topcxar III’• Всхожесть семян 

составляла, например, после обработки 8 мМ раствором мутагена 

у сорта ’Кийр*  только 43%, у сорта ’Торсдаг III’ - 79%, Выжи­

ваемость растений при этой концентрации была соответственно 

II и 49%,

Более высокую чувствительность растений сорта ’Кийр’ к 

воздействию использованного мутагена отметили и при изучении 

фертильности растений. Так, у сорта ’Кийр’ отмечено в 4-5 раз 

больше стерильных растений, чем у сорта ’Торсдаг III*  в соот­

ветствующих вариантах.

Для характеристики физиологического действия НЭМ измеря­

ли и прирост растений, У обоих сортов отметили заметное коли­

чество растений со значительным подавлением роста после об­

работки семян мутагеном, однако у растений сорта ’Кийр*  по­

давление роста было существенно больше,

В My больше всего растений с хлорофильными изменениями 

наблхщалось у обоих сортов при концентрации 8 ^1 - у сорта 

’Торсдаг IIIе 61% и у сорта ’Кийр*  82% от общего количества
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растений*  При других концентрациях у сорта •Киир*  тюянля— 

дось заметно большее количество растений с хлорофильную на­

рушениями, чем у сорта ♦Торсдаг III» - при 5 мМ соответст­

венно 60 и 27%, при 2 1» - 32 ж 12%*

У сорта *Кийр*,  как более изменчивого сорта, в My, в Ко 

отмечено некоторое увеличение количества измененных растений, 

чем у сорга •Торедаг IIIе, а также расширение их спектра 

(табл*  6 и 7), Частота мутантных семей с хло^юфильными нару­

шениями составляла при 5 мМ 13% у сорта *Кийр*  и 11% у сорта 

•Торедаг IIP, при 2 II и 9%; с морфофизиологическими из­

менениями соответственно 67 и 53% и 47 и 52%,

В некоторых работах по сравнению мутабильности разных 

сортов гороха наиболее мутабильным по частоте естественных 

цутаций, так же как по частоте индуцированных, указан сорт 

•Торедаг*  (Сидорова и др*,  1965)*  Одной из возможных причин 

большей цутабильности сорта *Кийр*мохно  считать то обстоя­

тельство, что он является молодым и еще нестабильным сортом*

В раде работ доказано увеличение чувствительности семян с 

возрастанием их веса*  Для гороха отмечена четкая корреляция 

между степеньфораяешш и величиной зерен в опытах по радиа­

ционному мутагенезу (Хангильдин, 1965)*  Можеть быть, более 

высокая чувствительность к воздействию НЭМ у сорта *Кийр*  

объясняется и большим размерам семян — вес 1000 зерен колеб­

лется от 240 до 320 г (у сорта ♦Тородаг III*  - 170 г). 

Как отмечалось выше, важнейшими изменениями в результа­

те действия мутированного гена являются изменения в длине 

вегетационного периода*  Получение раннеспелых форм — одна из 

основных задач селекции гороха*  В этом направления усиленно 
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работают эстонские селекционеры (sarv , 1968), После воздейст­

вия раствора НЭЫ в концентрации 5 мМ нами выделена одна конс­

тантная ультраскороспелан линия (& 5-315), которая в цве­

ла на 7 и созрела на 9 дней раньше исходного сорта.

Выявлены широкие возможности использования химических 

мутагенов для индуцирования физиологических и биохимических 

мутантов растений, в частности гороха. Особое значение для 

практики имеет получение высококачественных по содержанию и 

составу белка мутантов гороха, Методом индуцированного мута­

генеза Н,А, Соболевым с сотрудниками во Всесоюзном научно-ис­

следовательском институте зернобобовых и крупяных культур по­

лучены высокобелковые урожайные формы гороха и подчеркнута 

необходимость изучения качества белка (Соболев, 1968; Соболев 

и др,, 1971а,б), В Научно-исследовательском институте сельс- 

:сого хозяйства центральных районов нечерноземной зоны ГД, 

Дебелым с сотрудниками сделаны большие достижения по получе­

нию продуктивных и высокобелковых форм гороха методом экспе­

риментального мутагенеза (Дебелый и др,, 19726),

Нами выделены четыре мутантные линии у сорта ’Торсдаг III 

существенно превосходящие исходный сорт по содержанию белка 

1 зерне. Содержание сырого протеина в процентах от сухого ве­

щества у линии; Jü 5-52 - 28; J 2-229 - 27; Я 10-42 - 26; Jb 

М2 - 26; у исходного сорта - 22 (табл. 16). При изучении 

качества белка в зерне мутантов, превышающих исходный сорт 

по содержанию белка, найдено, что среди незаменимых ашнокнс- 

лот наиболее часто меняется содержание метионина, лейцина и 

лизина. Ценность белка гороха определяется содержанием метио­

нина, В этом отношении наши мутанты 16 5-52; 2—229 и 2- - 



представляют ценность, так как содержание метионина у них 

составляет 0,21% от суммарного белка (у исходного сорта 0,13% 

табл. 18). Но, учитывая отношение общего содержания всех не­

заменимых аминокислот к общему содержанию заменимых, нам 

представляется, что большую перспективу имеет индивидуальный 

отбор среди мутантов с умеренным повышением общего содержания 

белка в зерне (табл. 18).
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ВЫВОДЫ

Ha основании исследований по изучению генетического и 

физиологического действия N -нитрозо—N —этилмочевины на зер­

новой горох сортов •Зийр» и •Торсдаг III» можно сделать сле­

дующие выводы:

I. Отмечена четкая корреляция между мутагенной актив­

ностью и физиологическим действием и —нитрозо—Я -этилмочеви­

ны у обоих исследуемых сортов гороха,

2, Максимальная частота мутаций в М2 наблюдалась в ре­

зультате действия доз, при которых Му выживало 70-80% растений,

3. При использовании относительно слабых доз отмечался л 

стимулирующий эффект по различным физиологическим показателям ' 

в MI и М2  Выход мутаций при таких дозах крайне низок,*

4, Выявлены различия между изучаемыми сортами по степени 

физиологического повреждения растений, по критериям всхожес­

ти семян, выживаемости и стерильности растений, а также коли­

честву угнетенных растений,

5, Определена некоторая специфичность реакции сортов на 

воздействие Ы -нитрозоч? -этилмочевиной, проявляющаяся в раз-^ 

личной мутабильности их и различии в спектрах мутаций,

6, Обнаружены значительные изменения в физиолого-биохи­

мических показателях у растений M под действием к -нитрозо- 

N -зтилмочевины, Обработка сешш мутагеном снижало содержа­

ние хлорофилла в растениях, особенно содержание хлорофилла 

b , Поглощение кислорода проростками после обработки семян 

Мутагеном увеличивалось по сравнению о контролем. При дозах 
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мутагена, вызывающих самое большое отклонение интенсивности 

дыхания от нормы, в следующих поколениях наблюдался наиболь­

ший выход мутаций,

7, Содержание хлорофилла у хлорофильных мутантов коле­

балось от уменьшения на 95% до увеличения на 35% по сравне­

нию с исходным сортом,

8, При повышенном содержании хлорофиллов у мутантных 

форм отмечалась пониженная интенсивность дыхания и наоборот. 

При увеличении отношения хлорофилла а к хлорофиллу b отме­

чалось более интенсивное дыхание,

9, Белковость семян являлась при обработке семян и -нит­

розо- н-этилмочевиной сильно варьирующим признаком. Индиви­

дуальным отбором среди мутантов можно выделить формы с повы­

шенным содержанием белка в зерне,

10, В результате воздействия К -нитрозо- к -этилмочевиной 

возможно изменение содержания незаменимых аминокислот в зерне 

гороха, особенно метионина, лизина и лейцина,

II, Повышение общего содержания белка не всегда сопро­

вождалось сохранением его качественных показателей, для вы­

деления новых форм гороха, ценных во качеству белка, следует 

использовать мутантные формы с умеренным повышением общего 

содержания сырого протеина,

12, У сорта Торсдаг  III  выделено шесть перспективных 

для селекции мутантных линий, отличающихся морцофизиологи- 

ческиш изменениями, среди них 4 линии существенно превосхо­

дят исходный сорт по содержанию белка в зерне.

* *
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