
Введение.

И
звестно, что мутантные, или ге-

нетические изменения в гено-

мах организмов могут возникать спон-

танно или при искусственном индуци-

ровании [6, 18, 23]. Наследственные

изменения, произошедшие в результа-

те одной мутации, могут быть разными

и охватывать от одного признака или

небольшого их числа до многих качест-

венных и количественных показателей

растения [1,15,27,28]. При индуциро-

ванном мутагенезе частота мутаций

возрастает [19-23]. Однако при ис-

пользовании физических и химических

факторов на растения имеет место

жесткое воздействие на генотип, что

ведет к ослаблению жизнеспособности

растений, значительной разбалансиро-

ванности генома, цепному мутирова-

нию тесно сцепленных генных комплек-

сов [19,22]. Спонтанные мутации, как

правило, возникают с невысокой часто-

той [18,19], которая у эукариот на 1 по-

коление составляет лишь 1 : 105-106 и

зависит как от конкретных генов, так и

от отдельных организмов [16]. Основ-

ной причиной их возникновения явля-

ются внутригеномные мутаторы – мо-

бильные генетические элементы (МГЭ),

активность которых возрастает в стрес-

совых условиях среды [16,25]. 

У эукариот в качестве МГЭ могут вы-

ступать контролирующие элементы,

транспозоны, провирусы, ретротранс-

позоны, плазмиды и, вероятно, в мень-
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шей степени другие генетические

структуры [16,20,25]. Эти мобильные

генетические элементы могут быть ин-

серциями в хромосомах, подавлять

действие доминантных генов, вызы-

вать их структурные изменения, реком-

бинации, дупликации, делеции, хромо-

сомные перестройки. Каждому типу

МГЭ присущи свои специфические

особенности влияния и взаимодей-

ствия с генотипом хозяина. Имеются

основания считать, что использование

естественного механизма мутаций

благоприятствует ускоренному созда-

нию хозяйственно ценных новых форм

растений [1,28,9], так как часто удается

наблюдать спонтанные моногенные

мутации признаков [1-5]. Однако осо-

бенности их возникновения и наследо-

вания остаются мало изученными, не-

смотря на то, что отмеченное явление

представляет не только теоретичес-

кий, но и практический интерес для се-

лекции. 

Условия, материалы и методы.

Опыты, учёты и наблюдения проводили

в аридных условиях Астраханской об-

ласти (АО) на селекционном поле

ВНИИОБ. Особенность климатических

условий региона состоит в ежегодных

летних высоких стрессовых экстре-

мальных дневных температурах до 40-

44°C и нагреве почвы до 65°C, низкой

относительной влажности воздуха, ко-

торая опускается в полдень до 14-16%. 

В качестве исходного материала ис-

пользованы коллекционные и селекци-

онные линии томата, баклажана и пер-

ца, выращиваемые в селекционном

процессе на площади 2-3 га. Их коли-

чество колеблется по годам от 500 до

900. У всех трех культур выделяли

спонтанные мутанты, но более деталь-

но их исследовали у томата, генетика

признаков которого хорошо изучена

[29,31]. Технология посева, посадки и

ухода за растениями общепринятая

для условий региона при искусствен-

ном орошении [14]. Учитывали количе-

ство и спектр спонтанных мутаций, де-

лали отборы хозяйственно ценных

форм и их описание. 

Критериями отбора мутаций явля-

лось: 

1) Обнаружение единичных расте-

ний – генетических новообразований, в

которых был изменен один или не-

сколько отличимых от исходной формы

признаков. Обращали внимание на то,

что мутантное растение сохраняет ос-

новной комплекс признаков исходной

формы. 

2) В потомстве мутанта отсутствуют

признаки, не свойственные исходной

форме, кроме мутантных. Это исключа-

ет вероятность гибридного происхож-

дения мутанта.

Результаты и обсуждение иссле-

дований. На селекционном поле в те-

чение более 20 лет фиксировали и вы-

деляли у многих линий и сортов еди-

ничные спонтанные моногенные или

точковые мутации, которые возникали

чаще по окраске плода: красный →

малиновый, красный → желтый; мали-

новый → желтый, молочно-бурый (не-

созревающий мутант nor) → розово-

молочный плод; форме и размеру

плода: увеличение или уменьшение

диаметра по высоте или длине или из-

менение индекса формы, размеру

растения: увеличение или уменьше-

ние длины стебля; типу растения:
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обыкновенный  → картофельный,

штамбовый; различным свойствам

плода: твердая консистенция → раз-

мягченная, наличие зеленого пятна в

основании плода → его отсутствие.

Они были описаны нами в ряде публи-

каций [1-5,21]. Описанные мутации яв-

ляются точковыми, или моногенными и

обусловлены изменением в аминокис-

лотном составе одного белка, проду-

цируемого посредством одного гена.

Как известно из законов генетики, один

ген обуславливает образование одного

фермента (белка), хотя имеются ред-

кие исключения, когда за образование

одного белка отвечают два гена [24].

Частота спонтанных мутаций, как пра-

вило, была в пределах 1-2 на 30-50 тыс.

растений и отличалась по отдельным

признакам и в разные годы. Это в 20-67

раз чаще, чем обычно свойственно эу-

кариотам, в том числе растениям. Упо-

мянутая частота возникновения мута-

ций растений, достигающая до 0,007%,

проявлялась по отношению ко всем

растениям селекционного поля. В тоже

время, по отношению к конкретным

размножаемым сортам или совокупно-

сти растений размножаемых линий од-

ного образца она была значительно

выше: в пределах 0,11-0,35%. Повы-

шенную частоту мутаций в конкретных

генотипах мы объясняем накоплением

в геномах селекционных линий МГЭ в

результате ежегодных отборов расте-

ний, отличающихся по каким-либо хо-

зяйственно и биологически ценным

признакам [4,5], а также летними экс-

тремальными высокими температур-

ными условиями Астраханской облас-

ти. Вызывая заметные генетические

изменения у отдельных растений в ли-

ниях, МГЭ попадали с ними в отборы и

накапливались в селекционном про-

цессе. Широкое распространение ви-

русов в АО могло способствовать пере-

носу МГЭ между растениями, так как

подобное явление у эукариот давно из-

вестно [17,25]. 

Хотя большинство спонтанных мута-

ций визуально сохраняли исходный

комплекс признаков, все же во многих

случаях при измерении и подсчетах по-

казателей растений некоторые разли-

чия обнаруживаются по ряду количест-

венных признаков при сравнении с ис-

ходными линиями [1,2,3]. Частота

спонтанных мутаций у томата и перца,

как правило, возрастала у полученных

мутантов, особенно заметно по окрас-

ке плода. Ряд мутантов были стабиль-

ными. Но у многих мутантов появились

реверсии моногенных признаков. У то-

мата ревертировали признаки: мали-

новый – красный плод, желтый – крас-

ный, полосатая – однородная его окра-

ска, низкий – высокий куст, удлинен-

ный – округлый плод и другие. Ревер-

сии появлялись со значительно боль-

шей частотой (до 2-15%), чем мутации.

Возникновение моногенных спонтан-

ных мутаций и появление спонтанных

моногенных реверсий привело нас к

выводу, что наблюдаемые 3 генетичес-

ких изменения состояния генотипа (до-

минантное – рецессивное – доминант-

ное) на моногенных уровнях наследо-

вания признака являются наиболее ха-

рактерным свойством внутригеномных

мутаторов – МГЭ, относимых к классу

транспозонов. Закономерные генети-

ческие изменения растений доказыва-

ют их перемещение в геноме. Как изве-

стно, к транспозонам, в отличие от рет-

ротранспозонов, относят перемещаю-

щиеся непосредственно как ДНКовые

элементы хромосом [20, с.132]. К

транспозонам также относят и контро-

лирующие элементы (КЭ) [24, с.481],

которые при перемещении вызывают

соматические генетические изменения

у растений. При инсерции транспозона

в локус доминантного гена следует

спонтанная рецессивная мутация, а

при транспозиции, т.е. эксцизии и пе-

ремещении транспозона в другой ло-

кус, у наблюдаемых растений-ревер-

сий восстанавливается доминантность

гена. Такое явление перемещения ин-

серций цитологически и генетически

было исследовано и описано для КЭ,

которые индуцируют соматическую хи-

мерную пятнистость зерна кукурузы

[30]. Аналогичная закономерность пе-

ремещения МГЭ и проявления спон-

танных мутантных признаков зафикси-

рована и у Drosofila melanogaster, у ко-

торой 80% спонтанных мутаций вызва-
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Год учета
Сорт, в котором

произошла мутация
"бесцветный эпидермис"

Количество
размноженных растений

мутанта

Количество растений с
реверсией признака
"желтый эпидермис"

Процент возникших
ревертантов

2008 Супергол 28 4 14,3

2008 Рановик 60 9 15,0

2008 Праздничый 55 6 10,9

2009 Супергол 88 8 9,1

2010 Классический 44 2 4,5

2010 Форвард 52 1 1,9

Реверсии мутантного признака окраски эпидермиса плода томата 

при размножении мутантных растений, отобранных у разных сортов
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ны инсерциями, т.е. перемещениями

мобильных элементов [20]. 

Доминантные реверсии у томата,

как правило, проявлялись при размно-

жении рецессивного мутанта, но могли

появляться в размножаемых поколени-

ях. При удалении реверсий, а также по-

томств растений мутантов, которые

выщепляют реверсии, мы получали му-

тантные сорта со стабильным проявле-

нием признака, которые сохраняют его

уже более 10 лет [7,8,10-13]. 

Более подробно происхождение и

поведение спонтанных мутаций и ре-

версий нами проанализировано на

признаках томата – красная и малино-

вая окраска плода, которые возникают

чаще других. Доминантный признак –

красная окраска плода томата обус-

ловлен геном жёлтого эпидермиса

Y(y+), а его рецессивная аллель – бес-

цветный эпидермис геном у, который

придаёт плоду малиновую окраску.

Спонтанные малиновоплодные мутан-

ты были получены у многих красно-

плодных сортов. Частота их возникно-

вения составляла от 1:300 до 1:1250,

т.е. в пределах 0,08-0,33% или в сред-

нем 0,21%. Такая частота доказывает

высокую активность внутригеномных

мутаторов, которые мы связываем с

транспозонами. Мутанты сохраняли и

размножали как растения, представля-

ющие селекционный и хозяйственный

интерес.

Эти мутанты в потомстве «выщепля-

ли» исходные красноплодные вариан-

ты растений от 2 (один случай) до 4,5-

15% (табл.) или в среднем 9,28%. 

В 2008 году малиновоплодный Рано-

вик в отдельных потомствах «выщепил»

из 60 растений 9 красноплодных,

Праздничный Малиновый из 55 – 6

красноплодных. Одна линия Супергол

Малиновый из 28 растений в 2008 году

«выщепила» 4, а вторая в 2009 году – 8

из 88 растений с красными плодами. В

2010 потомство малиновоплодной ли-

нии мутанта из сорта Классический из

44 растений «выщепило» 2 красно-

плодных растения. В предыдущие годы

отдельные линии малиновоплодного

мутанта, полученного из сорта Моряна,

в потомстве «выщепляли» по 3-6 крас-

ноплодных растений из 60. Во всех на-

блюдаемых случаях ревертанты по

комплексу остальных признаков пол-

ностью или близко соответствовали

исходным мутантам. Перечисленные

выше сорта имеют цветки, короткий

столбик которых спрятан в плотной ко-

лонке пыльников, что практически ис-

ключает случайные переопыления.

Сам анализ аллельных линий исходной

и мутантной исключает возможность

участия гибридизации в их происхож-

дении. Инсерция транспозона в локус

гена у+ томата может иметь плейо-

тропный эффект. В частности, малино-

вая окраска плода у сорта Супергол

Малиновый возникла вместе с увели-

чением длины растения, числа междо-

узлий, но сохранились форма, размер

плода, тип кисти, бессочлененность

плодоножки, устойчивость к болезням.

У остальных мутантов, кроме окраски

плода, другие изменения не были за-

метны.

Наблюдаемые по окраске плода

спонтанные мутации и последующие

реверсии с восстановлением первона-

чального признака относятся к моно-

генным или точковым, так как происхо-

дят в одном гене. 

Как известно, к точковым мутациям

относят 3 генетических изменения ге-

на: 1) делеции; 2) замена пары осно-

ваний (трансзиции и трансверсии); 3)

инсерции или включения, способные

перемещаться у эукариот из одного

сайта хромосомы в другой [24]. По-

скольку у томата гомозиготы по деле-

циям летальны, то они не могут быть

связаны с рассматриваемым явлени-

ем. Дупликации генов, повторы нук-

леотидов в регуляторных областях, а

также вставки нуклеотидов, вызываю-

щие сдвиг рамки считывания, и другие

структурные изменения генома, хотя и

ведут к появлению мутаций, но их фе-

нотипическое проявление другого ти-

па как при мутациях, так и при ревер-

сиях генома. По этой причине пере-

численные структурные изменения в

связи с точковыми моногенными му-

тациями, отмеченными в опытах, нами

не рассматривается. На модели точ-

ковых мутаций гена y+ – y -y+ остаёт-

ся рассмотреть только два варианта

изменений структуры доминантного

гена. Первый из них – замена пары ос-

нований. Этот процесс в естественных

условиях происходит с низкой часто-

той, но возрастает при индуцирован-

ном мутагенезе. Особенностью ре-

версий или репараций при точковых

мутациях, связанных с заменой пар

оснований, является то, что они всег-

да происходят закономерно с более

низкой частотой, чем сами мутации

[16,20] и ревертанты при этом появля-

ются в 10 раз реже, чем сами мутации

[24]. При втором варианте точковых

мутаций изменение доминантного

признака в рецессивный происходит

из-за инсерций или включений, кото-

рые у эукариот, как и у прокариот, спо-

собны к перемещениям. Реверсии к

доминантному гену происходят при

удалении инсерций из локуса рецес-

сивного гена. При этом частота транс-

позиций инсерций может возрастать

во много раз, что зависит, как уже от-

мечалось, от условий среды. В наблю-

даемых нами случаях точковых мута-

ций многих генов частота реверсий

всегда превосходила частоту самих

мутаций. На многократно изученном

гене окраски плода это превосходство

составило 44,2 (9,28% : 0,21%) раза. 

Таким образом, рассмотренные

разные критерии отличий моногенных

точковых мутаций и реверсий генов к

доминантному типу позволяют сделать

однозначный вывод о том, что мутации

генов: доминантный – рецессивный –

доминантный (y+ – y – y+), повторен-

ные на многих сортообразцах, являют-

ся отражением результата перемеще-

ния инсерций, т.е. транспозиций мо-

бильных генетических элементов, в ча-

стности, транспозонов. Транспозоны

или подвижные ДНКовых элементы

хромосом – неотъемлемая часть спон-

танного мутационного процесса. Ин-

серция транспозона в сайт гена y+ де-

лает его рецессивным, а эксцизия и но-

вая транспозиция приводит к восста-

новлению его доминантности. 
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Реверсии, или растения с восста-

новленным доминантным геном у+, по-

являются в первом поколении размно-

жаемого мутантного растения. Неста-

бильность рецессивных мутантов про-

является и у отдельных линий размно-

жаемых растений (второе поколение

мутанта). Выщепление доминантных

мутаций в потомстве рецессивного

растения или линии никак не может

быть связано с гетерозиготностью ре-

цессив/доминант, но оно, по-видимо-

му, связано с расщеплением взаимо-

действущих определённых сочетаний

транспозонов, как мы предполагаем, А

и Б, где А-инсерция, а Б – её активатор. 

Нашими опытами показано, что пу-

тем оценки потомств мутанта можно

отобрать и размножить линии, у кото-

рых реверсий признака не отмечается.

Повторяющиеся результаты опытов да-

ют основание в ряде случаев предпола-

гать существование ранее упомянутой

автономной бинарной системы МГЭ у

томата, состоящей из транспозона-А

(Т-А) и транспозона-Б (Т-Б). Наличие Т-

Б обуславливает перемещение Т-А по-

добно контролирующим элементам Ds

и As, открытым B. MсСlintock [30]. Уда-

ление ревертантов (по анализу по-

томств) стабилизирует рецессивный

мутант, т.к. с ревертантами удаляется и

элемент Т-Б. Этот прием использовал-

ся нами в селекции [4,9], хотя иногда

могут быть сразу отобраны стабильные

(без реверсий) мутации [1,2].

Изученный мутационный процесс,

связанный с инсерциями и перемеще-

ниями транспозонов томата по фено-

типическому проявлению существенно

отличается от спонтанного мутацион-

ного эффекта контролирующих эле-

ментов (КЭ), описанных MсСlintock

[30]. КЭ, как упоминалось, являются

эндогенными мутаторами соматичес-

ких тканей и проявляются в пятнистой

химерности частей зерна или листьев

кукурузы. В научной литературе также

описаны КЭ соматической химерной

пятнистости львинного зева, петунии,

табака [25]. Можно предполагать нали-

чие КЭ и у культуры томата, так как со-

матическая пятнистая химерность

встречается на листьях, молочных и

зрелых плодах у некоторых коллекци-

онных образцов, но до последнего вре-

мени она не исследовалась. 

В наших опытах «включение-выклю-

чение» рецессивных генов происходи-

ло на уровне всего генома растения и

поэтому было несомненно связано с

перемещением транспозонов в клет-

ках полового пути, т.е. до или при обра-

зовании половых клеток. Образовав-

шиеся половые клетки и зигота несут

мутантный генотип, что оправдывает

их название – транспозоны половых

клеток (ТПК). Обнаруженные ТПК в ге-

номе томата в отличие от соматических

транспозонов или КЭ, можно отнести к

растительным МГЭ другого типа, так

как возникающие мутантные растения

не являются химерами и представляют

генетически однородный мутантный

генотип. Присутствующие в геномах

растений КЭ и ТПК в форме инсерций

хромосом наследуются посредством

полового процесса. Их перемещения

(транспозиции) в случаях КЭ происхо-

дят в соматических тканях – органах

растений, приводя к появлению секто-
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риальных химер, поэтому их можно на-

звать соматическими транспозонами.

Понятие ТПК вводится для отличия ха-

рактера проявления его мутаций от КЭ

(СТ). Транспозиции инсерций ТПК,

присутствующих в геноме томата, яв-

ляются причиной спонтанных моноген-

ных точковых мутаций, наследуемых на

уровне всего организма, и потому эта

причина не может быть не привязана к

половым клеткам. При мутации гена y+

в рецессивный y все плоды растения

несут рецессивный признак, а в случае

реверсии гена все плоды растения ока-

зываются с доминантным признаком.

Анализ доступной нам научной лите-

ратуры показал, что до последнего

времени транспозоны половых клеток у

растений и точковые моногенные

мутации, связанные с их транспозици-

ями, не исследованы и не описаны, хо-

тя известны перемещения и различные

эффекты от транспозиций МГЭ у дро-

зофилы D.melanogaster [24-26].

Спонтанные мутанты, вызванные пе-

ремещениями ТПК, могут иметь высо-

кую хозяйственную ценность. Резуль-

тативность селекции на основе ТПК за-

висит от частоты их транспозиций, что

в свою очередь обусловлено накопле-

нием ТПК в геномах селекционного ма-

териала, а также индуцирующим влия-

нием экстремальных условий среды, и,

вероятно, распространением вирусов. 

Задача селекционера состоит в том,

чтобы добиться стабилизации спон-

танного мутационного изменения у от-

обранных растений. В результате се-

лекции овощных культур с использова-

нием спонтанных мутаций и отборов в

поколениях создано 6 сортов паслено-

вых культур – 4 томата, 1 – баклажана и

1 перца сладкого [7-13], которые во-

шли в Госреестр селекционных дости-

жений РФ и используются для возде-

лывания фермерскими, крестьянскими

и дачными хозяйствами. 

Заключение. Проведенными ис-

следованиями на пасленовых культу-

рах обнаружен спонтанный точковый

моногенный мутагенез растений, обус-

ловленный внутригеномными мутато-

рами – мобильными генетическими

элементами, отнесенными авторами к

классу транспозонов половых клеток

(ТПК). Их перемещения в геноме, как

правило, приводят к моногенным мута-

ционным изменениям на уровне цело-

го организма. Мутагенная функция ТПК

продемонстрирована на многократных

примерах мутаций гена окраски эпи-

дермиса плода томата: y+ -y -y+. Пе-

ремещения ТПК в хромосоме «включа-

ют – выключают» ген y, меняя состоя-

ние его аллелей: доминантное – рецес-

сивное – доминантное на уровне всего

растения. Предполагается существо-

вание бинарной системы ТПК-А и ТПК-

Б, при которой мутации появляются

при наличии обоих компонентов, а ста-

билизация рецессивной мутации при

инсерции только ТПК-А. Обнаружен-

ные ТПК у паслёновых культур отлича-

ется от ранее открытых у растений кон-

тролирующих элементов, вызывающих

только химерную соматическую пятни-

стость. Использование ТПК-мутантов

позволяет ускорить селекционный

процесс у растений и создать сорта с

новыми хозяйственно ценными при-

знаками.

MODERN TRENDS IN SELECTION OF VEGETABLE CROPS

н а у ч н о - п р а к т и ч е с к и й   ж у р н а л о в о щ и   р о с с и и   №  4  ( 2 1 ) 2 0 1 3[  25 ]

Литература

13. Авдеев Ю.И., Иванова Л.М., Авдеев Ю.И.. Кигашпаева О.П. Патент на сорт перца сладкого Оранж-Классик №3178

от 13.09. 2006г. 

14. Авдеев Ю.И., Коринец В.В., Байрамбеков Ш. Б., Бочаров В.Н. и др. Рекомендации по возделыванию с.-х. культур

при капельном орошении в Астраханской области. М. -2003. – 44 с.

15. Айала Ф., Кайгер Д. Современная генетика. Т.3. 1988. -254 с.

16. Алиханян С.И., Акифьев А.П., Чернин Л.С. Общая генетика. М. 1985. -446 с. 

17. Голубовский М.Д. Организация генома и формы наследственной изменчивости у эукариот // В кн. Молекулярный

механизм генетических процессов: молекулярная генетика, эволюция и молекулярно-генетические основы селекции.

М., Наука.-1985.-С.146-162.

18. Дубинин Н.П. Молекулярная генетика и действие излучений на наследственность. М. 1963. -239 с.

19. Дубинин Н.П. Общая генетика. М. Наука. 1986. – 559 с.

20. Жимулёв И.Ф. Общая и молекулярная генетика. Новосибирск. 2007. -479 с.

21. Жученко А.А. Экологическая генетика культурных растений. Кишинёв. Штиинца. 1980. -588 с. 

22.  Коваленко Л.В., Захарченко Л.П., Волошина М.А. и др. Поведение транспозонов hobo и P в нестабильной линии

yellow 2-717 Drosofila melanogaster и её производных после скрещиваний с лабораторной линией //Генетика.-Т.42.-

2006.-№6.-С.748-756.

23. Лобашов М.Е. Генетика. Л. 1969. -752 с. 

24. Льюин Б. Гены. Пер. с англ. под ред. Георгиева Г.П. М. Мир. 1987.- 544с. 

25. Хесин Р.Б. Непостоянство генома. Наука. 1984. -472с.

26. Юрченко Н.Н., Коваленко Л.В., Захаров И.А. Мобильные генетические элементы: нестабильность генов и геномов//

Вавиловский журнал генетики и селекции. Т.2.-2001.-С.261-270.

27. Avdeyev Y.I. Pleiotropic effect of y- genе //TGC Report, №31. Devis. USA. 1981.Р.2.

28. Avdeyev Y.I., Kigashpaeva O.P., Avdeyev А.Y. Mutation of fruit diameter //TGC Report №53. University of Florida. USA.

2003. Р.9-10.

29. Chetelat R., Rick C.M. Revised list of monogenic stocks //TGC Report. №58. 2008. P.42-62. 

30. McClintock B. Controlling element and the gene //Cold Spring Harbor Symposium. Quant. Biol. V21. 1956. 197 p. 

31. Rick C.M., Mutschler M., Tanskley S. Linкage maps of the tomato //TGC Report №3. 1987. Р.5-34.


