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Введение

Важнейшая проблема индуцированного му-

тагенеза у высших растений касается специ-

фичности и продуктивности действия мутаген-

ных агентов, длительности генетической не-

стабильности мутантных популяций, их выжи-

ваемости и жизнеспособности, влияния пан-

миксии. Однако при индуцированном мутаге-

незе перекрестноопыляющихся видов расте-
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ний, в том числе и многолетних злаков, возни-

кают трудности с переводом мутантных генов 

в гомозиготное состояние. Впервые на это об-

ратил внимание С. Бликст [Blizt, 1976], показав 

преимущество парного скрещивания мутант-

ного и интактного растений в сравнении с са-

моопылением и перекрестным опылением об-

работанных мутагенами растений. Отличия в 

частотах составили не более 0,5 % при общей 

частоте выщепляющихся мутантов, равной 1,5–

2,0 %. Попытки анализа мутационного процес-

са у перекрестноопыляющихся видов растений 

встречаются довольно редко [Drozdová, 1985; 

Алексеева, Рарок, 1989]. Чаще всего мутаген-

ные агенты используются лишь для получения 

исходного селекционного материала [Будяк, 

1971; Писковацкий, 1975; Кремина, Кулешов, 

1982].

Целью настоящего исследования явилась 

оценка величины и характера формирования 

индуцированного генетического груза (на осно-

ве теста «хлорофилльные мутации»), выживае-

мости растений и действия естественного от-

бора в отношении компонентов выживаемости 

в ближайших и отдаленных от мутагенного воз-

действия потомствах.

Материал и методы 

В качестве объекта исследований исполь-

зовали диплоидный многолетний перекрестно-

опыляющийся злак – овсяницу луговую (Fеstuса 

рrаtеnsis Нuds.; 2n = 14). Исследование прово-

дилось на М
3
–М

5
-потомствах, сформированных 

на основе независимого и комбинированного 

действия физических (γ-излучение) и химиче-

ских (этилметансульфонат, этиленимин, азид 

натрия) мутагенных агентов. Доза облучения, 

концентрации химических мутагенов и после-

довательность обработки приведены в табл. 1. 

Растения М
1
 культивировали при умеренном 

фоне почвенного питания растений (N
60

P
60

K
60

). 

Семена, полученные с растений М
1
 на осно-

ве трех способов опыления (ауткросс, инцухт, 

гибридизация), высевали семьями, и в даль-

нейшем проводили внутрисемейное опыле-

ние в течение трех вегетационных периодов. В 

М
2
–М

4
-поколениях внутрисемейное опыление 

следовало после ауткросса. Оценку выживае-

мости растений в условиях полевого экспери-

мента осуществляли при трех уровнях почвен-

ного питания растений: высоком (органические 

удобрения – 60 т/га + N
120

P
60

K
60

), умеренном 

(N
60

P
60

K
60

) и низком (почва не удобрялась).

В лабораторном эксперименте десятиднев-

ные проростки М
3
–М

5
-поколений, выращен-

ные в фитотроне между двумя слоями влажной 

фильтровальной бумаги при температуре 25 ○С и 

круглосуточном освещении 96–120 mmol m-2 s-1, 

оценивали по частоте и спектру пигментных 

(хлорофилльных) мутаций [Калам, Орав, 1974]. 

Для каждого способа опыления проанализиро-

вано 44–56 семей, для вариантов мутагенной 

обработки – 1000–7000 проростков.

Оценку выживаемости проводили на осно-

ве анализа фертильности пыльцы, всхожести 

семян, доли выживших проростков и доли рас-

тений, достигших репродуктивного развития. 

Общую выживаемость рассчитывали как про-

изведение компонентов выживаемости в долях 

[Тимофеев-Ресовский и др., 1977].

Для оценки действия естественного от-

бора (стабилизирующей формы) вычисляли 

среднюю арифметическую, а также разность 

между средним и конкретным значением соот-

ветственно для каждого признака. Полученные 

ряды разностей ранжировали. По диаграммам 

рядов разностей от средней вычисляли трен-

ды (линии рассеивания) и по углу их наклона 

(крутизны) устанавливали степень различий 

между группами индивидуумов (особей) в от-

ношении действия стабилизирующего отбора. 

Использовали формулу линейной регрессии 

y = a + bx, где y – разность между средним и 

конкретным значением признака; а – значение 

пересечения линии тренда с осью Y; b – tg угла 

наклона линии тренда; x – номер ранга особи. 

Отклонения от средних в большинстве слу-

Таблица 1. Способы и условия обработки семян Festuca pratensis γ-квантами и химическими мутагенами

Способ мутагенной 

обработки семян
Доза (концентрация) мутагена, сопутствующие условия

Контроль Замачивание в дистиллированной воде – 8 часов, отмывка проточной водопроводной 

водой – 1 час

γ-излучение Облучение сухих семян дозой 30 Гр, 3,14 Гр/мин, РОКУС 018, 60Co, замачивание, отмывка

Этилметансульфонат (ЭМС) 2%-й раствор, экспозиция 1 час, трисбуфер (pH 7), отмывка

Этиленимин (ЭИ) 0,08%-й раствор, экспозиция 1 час, трисбуфер (pH 7), отмывка

Азид натрия (NaN
3
) 0,0065%-й раствор, экспозиция 4 часа, глицил-глициновый буфер (pH 3), отмывка

γ + ЭМС Непосредственно после γ-облучения семян обработка ЭМС, отмывка

γ + ЭИ Непосредственно после γ-облучения семян обработка ЭИ, отмывка

γ + NаN
3

Непосредственно после γ-облучения семян обработка NaN
3
, отмывка
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чаев значимо отличались друг от друга при p < 

0,05, что вместе со значениями коэффициента 

детерминации позволяет считать результаты 

статистически достоверными. Все вычисления 

проведены в программе MS Excel 6 [Кох, 1994].

Статистическую оценку учета мутаций и вли-

яния мутагенной обработки на частоту пигмент-

ных мутаций проводили с использованием ран-

гового критерия Фридмана, сравнение долей 

выборок – по методу Фишера [Зайцев, 1984], 

оценку взаимных связей – через коэффици-

ент непараметрической корреляции Кендалла 

[Айвазян и др., 1985].

Результаты и обсуждение

Для определения частоты индуцированных 

мутаций у многих видов растений в качестве 

основного критерия используются видимые 

рецессивные мутации, связанные с нарушени-

ем синтеза хлорофилла, которые могут быть 

проанализированы уже на стадии проростка 

[Найлэн, 1967]. В нашем исследовании при вы-

борке 1–7 тыс. проростков по каждому мутант-

ному потомству зависимость выхода частоты 

хлорофилльных мутантов от способа перево-

да мутантных генов в гомозиготное состояние 

(ауткросс, инцухт, гибридизация) статистиче-

ски не подтвердилась. Одной из возможных 

причин является то, что один и тот же мутантный 

фенотип контролируется не единственным ген-

ным локусом. Очевидно, этим же объясняется 

и наличие семей, неустойчиво выщепляю-

щих мутации в течение трех лет наблюдений 

(табл. 2).

Для контроля над величиной груза мута-

ций был выбран внутрисемейный инцухт, сле-

дующий после ауткросса. При таком чередо-

вании способов опыления отчетливо проявля-

ются и сохраняются на протяжении трех гене-

раций различия между потомствами, получен-

ными на основе воздействия химическими му-

тагенами и комбинированного применения их с 
γ-радиацией. Как показали исследования, для 

получения наибольшего количества мутаций в 

ранних генерациях предпочтительнее следую-

щее чередование типов опыления: инцухт со-

цветия в М
1
, а затем инцухт семей М

2
-растений 

(рис. 1).

Наибольшая частота хлорофилльных мута-

ций (20–30-кратное превышение над контро-

лем) в нашем, как и в ряде других исследований 

[Heiner et al., 1960; Blizt et al., 1963; Gustafsson, 

1963], наблюдалась у растений М
3
-потомств, 

сформированных на основе действия алки-

лирующих монофункциональных соединений 

(этиленимин, этилметансульфонат). В случае 

применения γ-излучения и азида натрия отме-

чено 7–10-кратное превышение частоты мута-

ций над контролем. Комбинированное исполь-

зование γ-излучения с алкилирующими соеди-

нениями по тесту «хлорофилльные мутации» 

Таблица 3. Зависимость частоты пигментных мутаций у М
3
–М

5
-проростков от способа мутагенной обработки 

семян

Потомства

М
3
-проростки М

4
-проростки М

5
-проростки

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций
в долях
1×10-2

p
1

p
2

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций 
в долях 
1×10-2

p
1

p
2

Проанали-
зировано 
пророст-

ков

Частота 
мутаций
в долях 
1×10-2

p
1

p
2

Контроль 3424 0,12 1802 0,72 1542 0,52

γ-потомство 3306 1,24 >0,001 4152 1,67 >0,01 2153 1,25 >0,05

ЭМС- 4590 2,70 >0,001 >0,001 3211 1,46 >0,05 >0,001 2683 5,03 >0,001 >0,001

γ + ЭМС- 5162 0,78 >0,001 814 3,69 >0,001 2181 0,50 <0,05

ЭИ- 6672 3,22 >0,001 >0,001 1479 1,49 >0,05 >0,05 1459 1,30 >0,05 >0,001

γ + ЭИ- 3827 0,13 <0,05 1519 1,05 <0,05 2071 11,25 >0,001

NаN
3
- 3382 0,83 >0,001 >0,01 1973 3,96 >0,001 >0,001 3338 1,50 >0,001 >0,01

γ + NаN
3
- 5650 0,48 >0,001 2056 0,63 <0,05 999 2,60 >0,001

Примечание. p
1 

– достоверность различий между контролем и мутантными потомствами; p
2
 – достоверность различий 

между мутантными потомствами: «химический мутаген» и «γ-облучение + химический мутаген».

Таблица 2. Выщепление пигментных мутаций в 

М
3
-поколении при различных способах опыления 

растений Festuca pratensis

Способ опыления

Проана-

лизировано 

семей

Семьи, выщепляющие 

мутации, %

всего
устой-

чиво

неус-

тойчиво

Ауткросс М
1
, инцухт 

семей М
2

56 30,4 16,1 14,3

Гибридизация М
1
, 

инцухт семей М
2

44 34,1 13,6 20,5

Инцухт соцветия М
1
, 

инцухт семей М
2

47 44,7 12,8 31,9
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или не давало эффекта (результат не превышал 

контроль), или он был не столь значительным: 

4–6-кратное повышение (табл. 3).

По данным нашего анализа этот последний 

результат связан с элиминацией растений уже 

в первых генерациях после комбинированной 

обработки семян мутагенами, и в варианте γ + 

ЭИ-потомства особенно высокой. Элиминация 

растений и частота пигментных мутаций ока-

зались количественно связаны, но лишь в пре-

делах двух следующих друг за другом генера-

ций (М
2
–М

3
). Как оказалось, уровень элимина-

ции растений в мутантных популяциях подда-

ется регулированию через уровень почвенного 

питания. «Комфорту» (высокий фон почвенного 

питания) и дефициту (обедненный фон почвен-

ного питания) адекватно соответствуют реак-

ции толерантности и резистентности, при кото-

рых элиминация растений в условиях полевого 

эксперимента минимальна. Чередование усло-

вий «дефицит – комфорт» или «комфорт – де-

фицит» сохраняет выживаемость растений при 

высоком уровне генетических повреждений 

клеток, и это важно в селекционном отношении 

(табл. 4).

Анализ частоты пигментных мутаций М
4
- и 

М
5
-поколений показал существование у мутант-

ных потомств долгоживущих потенциальных ге-

нетических повреждений ДНК, постепенно пе-

реходящих в реальные (табл. 3). Возможно, 

именно поэтому экспериментальные данные 

двух последующих генераций (М
3
–М

4
; М

4
–М

5
) у 

0,2 0,27

4,29

2,36

0,03
0,28

2,9 2,7

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

0,28

3,8

0,8

0,07

0,83

0,03

0,78

1,47

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

0,12

1,24

3,22

0,13

0,83
0,48

2,7

0,78

0

1

2

3

4

5

- - + - + - N N3- +N N3-

  1 

  2 

 1 

  2 

 1 

  2 

Рис. 1. Зависимость частоты пигментных мутаций от способа опыления у 

М
3
-мутантных потомств: 

по оси ординат – частота пигментных мутаций, %; по оси абсцисс – потомства
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ЭМС-, γ + ЭМС-, ЭИ-, NаN
3
-потомств характе-

ризуются простой закономерностью: ниже ча-

стота хлорофилльных мутаций в предшествую-

щей генерации и выше – в последующей. Эта 

закономерность не относится к γ-потомству, 

показывающему по пигментным мутациям 

стабильные результаты в М
3
–М

5
 генерациях. 

В вариантах γ + ЭИ- и γ + NаN
3
-потомств часто-

та мутаций возрастала от М
3
- к М

5
-поколению. 

Превышение частоты пигментных мутаций 

над контролем в М
5
-поколении составило 

2–7-кратный уровень у потомств, полученных 

на основе действия химических мутагенов, и 

5–20-кратный уровень – при комбинированном 

применении их с γ-радиацией (табл. 3). Об-

щее количество мутаций, выщепляющихся у 

мутантных потомств, возрастает от М
3
-, М

4
- к 

М
5
-генерации (соответственно 9,38; 13,95 и 

23,43 %), что указывает на значительную вели-

чину генетического груза в отдаленных от му-

тагенного воздействия потомствах, скрыто-

го от действия отбора, вероятнее всего, высо-

ким уровнем гетерозиготности перекрестно-

опыляющихся растений. Оценка варьирования 

частоты пигментных мутаций по поколениям у 

7 мутантных потомств показала, что оно суще-

ственно и статистически значимо (χ2 = 12,25; 

p < 0,01). Увеличение частоты пигментных му-

таций к М
5
-поколению привело к снижению 

выживаемости растений и возрастанию их 

элиминации, особенно высокой у ЭИ- и γ + ЭИ-

потомств (табл. 4). Таким образом, полученные 

результаты показывают, что процессы изме-

нения величины груза пигментных мутаций и 

выживаемости растений носят волнообраз-

ный характер со сдвигом максимума частот на 

одно-два поколения.

Аддитивный эффект совместного дей-

ствия γ-радиации и химических мутагенов 

при используемых способах обработки, дозе 
γ-излучения и концентрациях химических му-

тагенов по тесту «пигментные мутации» не вы-

явлен. Одна из причин отсутствия аддитивного 

эффекта при комбинированном применении 

мутагенных агентов может быть связана с раз-

витием реакции адаптивного ответа – индуци-

бельной формы репарации ДНК, направленной 

против повреждений, обусловленных алкили-

рованием [Samson, Cairns, 1977]. Изучение ра-

диочувствительности растений М
3
-потомств с 

использованием кофеина позволило выявить у 

них реакцию адаптивного ответа [Олимпиенко, 

Павлова, 1990]. Кривые дозовой зависимости 

по уровню клеточной пролиферации имели 

различные формы у потомств, полученных на 

основе действия химических мутагенов и ком-

бинированного применения γ-излучения и ал-

килирующих соединений. Для первой группы 

потомств характерны кривые доза – эффект с 

максимумом в середине, а не в начале диапазо-

на доз. Данные, полученные с использованием 

кофеина, отчетливо указывают, что подобная 

реакция относится к классу адаптивных: форма 

кривой, отражающей наличие адаптивного от-

вета, утрачивается и приобретает альтернатив-

ный характер.

Спектр пигментных мутаций в группе М
3
-

потомств, сформированных на основе дей-

ствия алкилирующих агентов, был шире, чем 

у γ-потомства, и в количественном отношении 

преобладал мутантный тип viridis. Совместное 

использование мутагенных агентов изменя-

ло соотношение основных типов мутаций: 

у γ + ЭМС-потомства превалировали мутации 

albina, у γ + NаN
3
-потомства отмечен более ши-

рокий спектр мутаций, чем при независимой 

обработке, спектр мутаций у γ + ЭИ-потомства 

обеднен (рис. 2). У М
4
-потомств (по сравнению 

с М
3
) произошло изменение спектра депиг-

ментации проростков: он расширился у NаN
3
-, 

γ + ЭМС- и γ-потомств и сузился у ЭИ- и 

γ + NаN
3
-потомств. Наибольшее колебание 

частот у всех потомств отмечено по основно-

му мутантному типу viridis и по количеству му-

тантных проростков с фенотипом albina. Число 

потомств, имеющих более глубокий тип депиг-

ментации – xantha и комбинированные феноти-

пы, увеличилось (табл. 5).

Таблица 4. Элиминация растений Festuca pratensis в зависимости от характера мутагенной обработки семян 

и условий выращивания в М
1
–М

5
-поколениях, %

Потомство

Фон почвенного питания материнских растений в двух последующих поколениях

умеренный, М
1
 

высокий, М
2

высокий, М
2
 

высокий, М
3

высокий, М
2
 

умеренный, М
3

умеренный, М
1
 

умеренный, М
2

умеренный, М
2
 

умеренный, М
3

умеренный, М
3
 

умеренный, М
4

умеренный, М
4
 

умеренный, М
5

Контроль 7 2 0 6 5 0 12

γ-потомство 2 2 0 10 0 0 12

ЭМС- 5 0 2 8 0 0 6

γ + ЭМС- 0 11 0 14 0 0 10

ЭИ- 5 5 2 8 0 0 20

γ + ЭИ- 4 14 0 22 0 0 30

NаN
3
- 3 5 0 14 0 0 12

γ + NаN
3
- 3 5 0 4 0 0 4
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Таблица 5. Общее число мутантных классов пигмент-

ных мутаций в М
3
–М

5
-поколениях Festuca pratensis

Потомство
Поколение

М
3

М
4

М
5

Контроль 2 5 3
γ-потомство 1 5 7

ЭМС- 4 4 12

γ + ЭМС- 3 4 6

ЭИ- 5 1 6

γ + ЭИ- 1 3 11

NаN
3
- 2 5 8

γ + NаN
3
- 4 1 6

В М
5
-поколении у мутантных потомств уве-

личивается не только частота пигментных му-

таций, но и сохраняется тенденция расшире-

ния фенотипического спектра за счет xantha, 

albina и комбинированных фенотипов, что, на 

наш взгляд, связано с отсутствием в М
3
–М

4
-

поколениях элиминации растений, несущих 

нежизнеспособные мутации (рис. 2). В целом 

спектр хлорофилльных мутаций, так же как и 

их частота, характеризуется значительным 

варьированием результатов у всех мутант-

ных потомств на протяжении трех генераций. 

Немногочисленные данные литературы также 

показывают нестабильность результатов в М
2
- и 

М
3
-поколениях у многолетних перекрестноопы-

ляющихся злаков Phleum pratense L. и Festuca 

pratensis Huds. как по частоте пигментных мута-

ций, так и по отдельным фенотипическим клас-

сам [Blizt, 1976; Drozdová, 1985].

Оценка специфичности и продуктивности 

действия физических и химических мутагенов 

в отношении пигментных мутаций является 

одним из дискуссионных и нерешенных вопро-

сов мутагенеза у высших растений. В работах 

Найлона и Конзака [Nilan, Konzak, 1961] хими-

ческие мутагены (ДЭС, ЭМС и ЭИ) индуциро-

вали у ячменя большее количество мутаций с 

фенотипом viridis и xantha и меньшее – с фено-

типом albina, чем рентгеновское и γ-облучение. 

Авторы сделали такой вывод, опираясь на 

большое число полученных мутантных типов, 

использованных для анализа мутационных 

спектров. Аналогичные данные в отношении 

алкилирующих соединений получены на ячме-

не и другими исследователями [Ehrenberg et 

al., 1961; Gustafsson, 1963]. Отличия в спектрах 

пигментных мутаций авторы связывают с раз-

личиями как в частоте индуцированных хромо-

сомных аберраций, так и/или в фертильности 

растений.

Показана также зависимость фенотипиче-

ского спектра от целого ряда внешних фак-

торов, прежде всего, температурных условий 

выращивания растений [Hallquist, 1924; Collins, 

1937; Nybom, 1955; Hänsel, 1960; Gaul, 1964]. 

В приведенных исследованиях специфичность 

действия физических и химических мутагенов 

оценивалась, как правило, лишь в одном: М
2
- 

или М
3
-поколении, об условиях их культивиро-

вания не сообщалось.

Анализ спектра пигментных мутаций в отно-

шении специфичности действия γ-излучения и 

химических мутагенов, проведенный нами на 

трех последовательных мутантных поколени-

ях, показывает, что выщепление отдельных ти-

пов мутаций у потомств, полученных на осно-

ве действия γ-излучения и алкилирующих со-

единений, колеблется от поколения к поколе-

нию (рис. 2). Статистическая оценка этого со-

бытия для фенотипа viridis, который дает наи-

большую частоту, выявила отсутствие влияния 

показателя «потомства» (генетических особен-

ностей мутантных потомств, связанных с дей-

ствием физических и химических мутагенных 

агентов) на его проявление (χ2 = 8,94; p > 0,05). 

В то же время сила влияния показателя «поко-

ление» (генотипических особенностей мутант-

ных потомств в каждом поколении и условий их 

культивирования) оказалась существенной (χ2 = 

390,0; p < 0,001).

Приведенные результаты позволяют пред-

положить, что специфичность действия мута-

генов обусловлена, вероятнее всего, процес-

сами внутриклеточного характера, не име-

ющими прямого отношения к реакции от-

дельных локусов на действие мутагенов. 

Преимущественное появление определенных 

мутантных фенотипов зависит не только от 

первичного генетического акта, т. е. взаимо-

действия мутагена и ДНК, но и от тех послед-

ствий, которые вносят активность ферментов 

репарации, наличие предшественников репа-

рационного синтеза ДНК, процессы трансля-

ции, размножение клеток, несущих мутации, 

и внешние условия: температура, кислород, 

почвенное питание растений. Таким образом, 

при оценке специфичности действия физиче-

ских и химических мутагенов важно не только 

достаточно большое количество отдельных ти-

пов пигментных мутаций, но необходим и ана-

лиз спектра пигментных мутаций в ряде му-

тантных поколений, а также контроль за усло-

виями выращивания растений.

Алкилирующие мутагенные агенты в нашем 

исследовании (ЭМС и ЭИ) оказались более 

продуктивны, чем γ-излучение, в отношении 

индуцированных пигментных мутаций: их коли-

чество (в сумме за три поколения), несмотря на 

колебания частот по поколениям, в 1,5–2 раза 

больше, чем у γ-потомства.

Следует отметить существование взаи-

мосвязи спектра пигментных мутаций с мор-
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фологическими мутациями, характеризую-

щими жизнеспособность растений и являю-

щимися ценными в селекционном отноше-

нии. Например, частота хлорофилльных мута-

ций у гороха и ячменя часто коррелирует с ча-

стотами других мутаций (эректоидные и кар-

ликовые мутанты, стерильные и полустериль-

ные формы), что важно при теоретическом и 

практическом обосновании мутационной се-

лекции [Lefort, 1959; Heringa, 1964; Ахунд-Заде, 

Хвостова, 1966; Сидорова, 1966; Валева, 1967; 

Орав и др., 1972]. У гороха расширение спек-

тра хлорофилльных мутаций сопровождалось 

разнообразием морфологических мутаций, 

хотя автор не отрицает случаев, когда положи-

тельная зависимость между частотой пигмент-

ных и морфологических мутаций отсутствовала 

[Сидорова, 1966].

В М
2
-поколении нами был выделен морфо-

логический мутант эректоидного типа (ком-

пактный узел кущения, небольшое количе-

ство репродуктивных побегов и его средняя 

толщина, темно-зеленые с восковым налетом 

вертикально расположенные листья, компакт-

ная, реже полураскидистая метелка, крупные 

семена), но только при высоком уровне по-

чвенного питания растений. Частота их у му-

тантных потомств оказалась незначительной: 

γ-потомство – 0,01, ЭМС-потомство – 0,02, 

ЭИ-потомство –0,06. В последующем эректо-

иды были выделены только в М
6
-поколении.

Между частотой пигментных мутаций, по-

казателями жизнеспособности (фертильность 

пыльцы, всхожесть семян, масса 1000 семян) и 

репродуктивной способностью растений (мас-

са семян на растение) в М
3
–М

5
-поколениях не 

выявлено отрицательных корреляций. Это обу-

словлено гибелью хлорофилльных мутантов, не 

способных к восстановлению уже на ранних эта-

пах развития в полевых условиях. Генетический 

груз в форме пигментных мутаций оказал нега-

тивное влияние лишь на формирование массы 

10-дневных проростков (табл. 6).

Таблица 6. Взаимосвязь пигментных мутаций с пока-

зателями жизнеспособности и выживаемости у М
3
–

М
5
-потомств Festuca pratensis

Показатель жизнеспособности
Потомство

М
3

М
4

М
5

Фертильность пыльцы 0,07 0,07 0,29

Всхожесть семян 0,26 –0,05 –0,55*

Надземная масса, г/растение 0,07 0,29 –0,36

Масса семян, г/растение 0,86* 0,04 –0,11

Масса 1000 семян –0,21 – 0,75*

Масса 100 проростков –0,64* –0,64* -0,71*

Примечание. Значение коэффициента непараметрической 
корреляции по Кэндаллу значимо при p < 0,05.

Изучение общей выживаемости панмикти-

ческих популяций, представленной частотами 

жизнеспособных особей на разных этапах он-

тогенетического развития растений трех по-

следовательных генераций (М
3
–М

5
, 15 лет на-

блюдений), показало, что она выше у мутант-

ных потомств, сформированных на основе дей-

ствия химических мутагенных агентов, чем у по-

томств, сформированных на основе комбини-

рованного их действия с γ-радиацией (табл. 7). 

Максимальные различия в выживаемости двух 

групп мутантных потомств выявлены в годы с 

наиболее благоприятными условиями произ-

растания растений. Величины относительной 

выживаемости (в сравнении с контрольной по-

пуляцией) указывают на развитие компенса-

ционных реакций, обеспечивающих повышен-

ную выживаемость растений только у потомств, 

сформированных на основе действия химиче-

ских мутагенных агентов. Аналогичные эффек-

ты в выживаемости мутантных особей тутово-

го шелкопряда и растений гороха были получе-

ны ранее и объяснялись авторами формирова-

нием у них компенсационного комплекса генов 

[Струнников, 1974; Гостимский и др., 1987].

Оценка действия естественного (стабили-

зирующего) отбора в отношении растений с 

естественным и индуцированным генетиче-

ским грузом представляет особый интерес 

[Шмальгаузен, 1969; Алтухов, 2003]. Анализ 

ранжированных отклонений от среднего ариф-

метического значения выживаемости и жизне-

способности растений на разных этапах онтоге-

неза (фертильность пыльцы, всхожесть семян, 

частота выживших проростков, частота расте-

ний, достигших репродуктивного развития) по-

казал, что интенсивность стабилизирующего 

отбора на протяжении пяти поколений опреде-

ляется типом мутагенеза (радиационный, хи-

мический) и способом использования мута-

генов (простая и комбинированная обработ-

ка) (рис. 3). В отношении мутантных потомств, 

сформированных на основе простой обработ-

ки семян химическими мутагенами (ЭИ, ЭМС, 

NaN
3
), стабилизирующий отбор действует бо-

лее жестко для всех изученных признаков (по-

логие линии трендов), по сравнению с потом-

ствами, сформированными на основе комби-

нированного их действия с γ-радиацией (более 

крутые линии трендов). γ-потомства характери-

зуются наиболее жестким давлением стабили-

зирующего отбора. В контроле действие стаби-

лизирующего отбора проявляется в меньшей 

степени, чем у мутантных потомств.

Таким образом, анализ пигментных мутаций 

при описании количественных и качественных 

эффектов действия мутагенных агентов (как в 
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отношении их природы: химические и физиче-

ские мутагены, так и способа их использова-

нии – простое и комбинированное действие) 

у многолетних перекрестноопыляющихся зла-

ков на примере Festuca pratensis Huds. пока-

зал их высокую генетическую продуктивность 

и выраженную нестабильность результатов от 

поколения к поколению. Существенное влия-

ние на частоту пигментных мутаций оказыва-

ет элиминация растений в ранних мутантных 

поколениях, а переход мутаций в гомозигот-

ное состояние вызывает в свою очередь сниже-

ние выживаемости в более поздних поколени-

ях. Общая выживаемость панмиктических попу-

Рис. 3. Выживаемость растений мутантных потомств Festuca pratensis, выраженная в от-

клонениях значений от средней арифметической:

 – фертильность пыльцы; ■ – всхожесть; ▲ – частота выживших растений; × – частота растений, 

достигших репродуктивного развития. По оси ординат – отклонения от средних значений призна-

ков; по оси абсцисс – номер ранга значения признака
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ляций, представленная частотами жизнеспособ-

ных особей на разных этапах онтогенетического 

развития, выше у мутантных потомств, сформи-

рованных на основе действия химических мута-

генных агентов, чем у потомств, сформирован-

ных на основе комбинированного их действия с 

γ-радиацией. Величины относительной выжива-

емости указывают на развитие компенсацион-

ных реакций, обеспечивающих повышенную вы-

живаемость растений, только у потомств, сфор-

мированных на основе действия химических му-

тагенных агентов. Стабилизирующий отбор дей-

ствует более жестко в отношении всех компонен-

тов выживаемости мутантных потомств, сфор-

мированных на основе простой обработки семян 

химическими мутагенами, γ-потомства характе-

ризуются наиболее жестким давлением стаби-

лизирующего отбора. Полученные в настоящем 

исследовании данные дополняют и углубляют те-

оретические представления о роли генофондов 

и условий произрастания в выживаемости рас-

тительных популяций и расширяют возможности 

направленной селекции.
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