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Актуальность. Метод индуцированного мутагенеза применяется с целью кратковременного повышения частоты му-
таций, позволяющих с большей вероятностью получить растения, несущие новые аллели и ценные для селекции 
признаки. Поиск новых веществ, обладающих высокой мутагенной активностью, представляет интерес для развития 
мутационной селекции. Для ячменя таким мутагеном является фосфемид.
Материалы и методы. Полевые и лабораторные испытания проводились в 2016–2018 гг. Три генотипа ячменя были 
обработаны водным раствором препарата фосфемид в концентрациях 0,002% и 0,01%, экспозиция – 3 часа. Статисти-
ческая обработка экспериментальных данных проведена методами многофакторного дисперсионного анализа с ис-
пользованием программного обеспечения Statistica 7. Для средних величин была рассчитана ошибка среднего (Sx). 
Достоверность различий (P < 0.05) определена при помощи t-критерия Стьюдента. Проведена оценка частоты мута-
ций (Mf), мутагенной результативности (ME) и эффективности (Me).
Результаты и заключение. Выявлено, что наибольший вклад в формирование полевой всхожести семян мутантных 
популяций в поколениях М1 и М2 вносил мутагенный фактор (20,36%), а также взаимодействие факторов «гено-
тип × среда» (18,55%) и «мутаген × среда» (14,93%). Концентрация 0,01% отнесена к полулетальной для двух образ-
цов. В поколении М2 мутагенная результативность 0,002-процентной концентрации фосфемида превышала 0,01-про-
центную более чем в 4 раза. Низкая концентрация была более эффективна и действенна для сорта ‘Зерноградский 
813’ (17,43%) и образца Dz02-129 (12,04%). Для образца C.I. 10995 высокая концентрация фосфемида оказалась более 
эффективной (29,66%), обеспечив высокую частоту мутаций (9,79%) на фоне относительно низкой летальности 
(33,00%). В спектре мутаций выделено 9 различных типов. В поколении М3 отчетливое наследование изменений под-
твердилось в 46,43% семей. Наибольшее число семей с подтвержденными изменениями отмечено у образца C.I. 10995 
в опыте с более высокой концентрацией.
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Studies on mutagenic effect of phosphemide in barley

Background. The method of induced mutagenesis is used to temporarily increase the frequency of mutations, allowing a high-
er probability of obtaining plants with new alleles and traits valuable for breeding. The search for new agents with high muta-
genic activity is of particular interest for the development of mutational breeding. A new mutagen for barley is phosphemide. 
Materials and methods. Field and laboratory studies were conducted in 2016–2018. Three barley genotypes were treated 
with an aqueous solution of phosphemide at two concentrations: 0.002% and 0.01%, exposure: 3 hours. Experimental data 
were statistically processed by the analysis of variance (ANOVA) using Statistica 7. The error of the mean (Sx) was calculated 
for the mean values. Significance of differences (P < 0.05) was determined by Student’s t-test. Mutation frequency (Mf), muta-
genic effectiveness (ME), and efficiency (Me) were assessed. 
Results and conclusion. It was found that the greatest contribution to formation of field seed germination of mutant popula-
tions in M1 and M2 generations was made by the mutagenic factor (20,36%) and interaction of the genotype × environment 
(18,55%) and mutagen × environment factors (14,93%). The concentration of 0.01% was recognized as semi-lethal for two 
accessions. In the M2 generation, the mutagenic effectiveness of the 0.002% phosphemide concentration exceeded that of 
0.01% more than 4 times. The low concentration was more effective for cv. ‘Zernogradsky 813’ (17.43%) and accession Dz02-
129 (12.04%). For C.I. 10995, a higher concentration of phosphemide had greater effect (29.66%) providing a high mutation 
frequency (9.79%) against a relatively low lethality (33.00%). Nine different types were identified in the mutation spectrum. In 
M3 generation, distinct inheritance of the changes was confirmed in 46.43% of families. The highest number of families with 
confirmed changes was recorded for C.I. 10995 in the experiment with a higher concentration.
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введение

В условиях растущего влияния контрастности факто-
ров окружающей среды и глобально меняющегося кли-
мата минимизация действия абиотических и биотиче-
ских стрессов представляется важным условием для оп-
тимального развития растений и получения высококаче-
ственной продукции. Вместе с тем в научном сообществе 
широко обсуждается проблема генетической эрозии, 
возникающая в результате вовлечения в селекционную 
работу ограниченного числа генотипов, что приводит 
к сужению генетического разнообразия в возделывае-
мых сортах и утрате отдельных генов или комбинаций 
генов устойчивости к стрессовым факторам (Second Glo-
bal Plan…, 2011). Эти процессы обуславливают необходи-
мость создания, поиска и привлечения генетически раз-
нообразного материала в селекционный процесс (Me-
gersa, 2014). Основополагающую роль в адаптации к от-
рицательному воздействию факторов окружающей сре-
ды играет генетическая изменчивость (Cattivelli et al., 
2010).

Ячмень (Hordeum vulgare L.) – одна из важнейших зер-
новых культур во всем мире. В селекции ячменя наибо-
лее эффективным способом повышения урожайности 
и устойчивости к стрессовым факторам является повы-
шение адаптивного потенциала растений за счет внедре-
ния в селекционный процесс генетически разнообразно-
го исходного материала (Kumar et al., 2020). Одним из 
действенных методов создания нового исходного мате-
риала и расширения генетического разнообразия расте-
ний является индуцированный мутагенез. 

Встречающееся в природе разнообразие растений 
представляет собой результат хронологических спонтан-
ных мутаций, образовавшихся путем генотипической ре-
комбинации в популяциях, в условиях стрессового взаи-
модействия с факторами окружающей среды (Saini et al., 
2020). Для искусственного кратковременного повыше-
ния частоты мутаций в организме применяются различ-
ные физические или химические мутагены. Они позволя-
ют с большей вероятностью получить растения, несущие 
аллели и признаки, представляющие практическую 
ценность и экономическую значимость (Jain, 2010). Ме-
тод индуцированного мутагенеза считается действен-
ным средством генетической реконструкции сельскохо-
зяйственных растений (Raina et al., 2016; Saravanan, Sabe-
san, 2019). 

Использование мутагенных агентов обеспечивает 
расширение генетической изменчивости количествен-
ных признаков растений за счет образования новых ал-
лелей путем точечных (изменение нуклеотидной после-
довательности ДНК), хромосомных (инверсия, трансло-
кация, дупликация, делеция) или геномных (полиплои-
дия, анеуплоидия и гаплоидия) мутаций (Oladosu et al., 
2016). При этом наиболее значимые изменения наблю-
даются в улучшении адаптивных, продуктивных, каче-
ственных характеристик растений (Jankowicz-Cieslak, 
2016; Prasad et al., 2022).

На сегодняшний момент существует большое число 
как физических, так и химических мутагенов, эффектив-
ность которых оценивается способностью индуцировать 
высокую частоту полезных мутаций при минимальном 
биологическом ущербе (Rapoport, 1966; Kodym, Afza 
2003). В настоящее время развитие мутационной селек-
ции связано с поиском новых агентов, обладающих высо-
кой мутагенной активностью, и изучением специфично-
сти их действия на различные сельскохозяйственные 

культуры. Для ячменя одним из таких мутагенов являет-
ся фосфемид (ди-(этиленимид)-пиримидил-2-амидофос-
форной кислоты). 

Фосфемид является алкирующим соединением, про-
изводным этиленимина (Weisfeld et al., 2016). Первые ра-
боты по изучению цитогенетического эффекта препа-
рата были проведены в 60–70-е годы прошлого века 
(Chernov et al., 1963; Chernov, 1964; Weisfeld, 1965). Ре-
зультаты исследований Л. И. Вайсфельд продемонстри-
ровали ингибирующее действие фосфемида на митоти-
ческую активность клеток, а также зависимость частоты 
хромосомных перестроек от концентраций препарата. 
При этом очень высокие концентрации способствова ли 
разрушению веретена деления и фрагментации хро-
мосом. Было сделано предположение о взаимодействии 
фосфемида с белками посредством этилениминных 
групп и возможном включении в структуру хромосом во 
время синтеза ДНК благодаря пиримидиновому основа-
нию (Weisfeld, 1965, 2014). Современные исследования 
влияния фосфемида на генотипическую изменчивость 
хозяйственно ценных признаков культурных растений 
начались после синтеза препарата в 2014 г. Объектом ис-
следования служили сорта озимой и яровой мягкой пше-
ницы (Triticum aestivum L.) (Bome, 2014; Ripberger, Bome, 
2014). 

Выявленный мутагенный эффект препарата открыл 
возможность его использования в расширении генетиче-
ского разнообразия растений и создании нового исход-
ного материала для практической селекции. Ранее на яч-
мене фосфемид не применялся, в связи с чем целью дан-
ного исследования явилось изучение специфичности дей-
ствия мутагена и проведение оценки его результативно-
сти и эффективности по частоте и спектру мутаций.

Материал и методы исследования

Растительный материал 
Объектом исследования послужили три образца яч-

меня, полученные из мировой коллекции ВИР: ‘Зерно-
градский 813’ (к-30453, Россия, var. erectum), относящий-
ся к подвиду двурядного ячменя subsp. distichon L., и об-
разцы Dz02-129 (к-22934, Эфиопия, var. nigripallidum), 
C.I. 10995 (к-30630, Перу, var. sinicum) – подвид многоряд-
ного (син. шестирядного) ячменя subsp. vulgare. Ото-
бранные генотипы различались по ботанической и гео-
графической принадлежности, имели различия в ряд-
ности колоса, характере остей, окраске зерновок, а так-
же по результатам предварительной полевой оценки 
характеризовались как достоинствами, так и недостат-
ками в проявлении количественных признаков и био-
логических свойств.

Методика обработки мутагеном 
Для обработки мутагеном брали по 300 зерен каждо-

го образца ячменя (М0). Сухие зерна обрабатывали вод-
ным раствором препарата фосфемид в концентрациях 
0,002% (2 10–3М) и 0,01% (1 10–2М), экспозиция составила 
три часа, после чего промывали их в проточной воде 
в течение 40 мин. В качестве контроля использовали зер-
на, выдержанные в дистиллированной воде. Семена вы-
сушивались и сразу же высевались на эксперименталь-
ном участке. Обработка выполнена в соответствии с ме-
тодическими указаниями (Weisfeld, 2016).

Полевые исследования 
Закладка опыта проводилась в 2016–2018 гг. на экс-

периментальном участке Тюменского государственного 
университета. Посев, учеты и наблюдения выполнены 
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в соответствии с методикой полевого опыта (Dospekhov, 
2014) и методикой возделывания и использования инду-
цированных мутантов (Enken, 1967). Для получения пер-
вого поколения (М1) посев осуществляли по 25 зерен 
в 4-кратной повторности для каждого варианта. Длина 
рядка учетной делянки – 1 м, число рядков – 2, междуря-
дье – 15 см, глубина посева – 5-6 см, расстояние между 
растениями в рядке – 10 см. Растения М1 убраны индиви-
дуально. Посев второго поколения (М2) проводили се-
мьями по 20 зерен в каждой. Семья представляет собой 
потомство колосьев с растений М1. Всего высеяно 286 се-
мей. Путем визуальных наблюдений и описания расте-
ний М2 в процессе их вегетации были отобраны изменен-
ные по морфологическим признакам и биологическим 
свойствам формы в контрольных и обработанных мута-
геном популяциях сортов. На третье поколение (М3) вы-
севали семьи по 20 зерен в каждой, собранные с расте-
ний второго поколения, имеющие фенотипические укло-
нения от исходного образца. Всего высеяно 112 семей. 
В третьем поколении учитывали семьи, в которых четко 
наследовался измененный признак.

Статистический анализ
Статистическая обработка экспериментальных дан-

ных проведена методами многофакторного дисперси-
онного анализа с использованием программного обеспе-
чения Statistica 7. Для средних величин была рассчитана 
ошибка среднего (Sx). Достоверность различий (P < 0.05) 
определена при помощи t-критерия Стьюдента. Частоту 
мутаций (Mf), мутагенную результативность (ME) и эф-
фективность (Me) оценивали на основе расчетов C. F. Kon-
zak et al. (1965).

где Mf – частота мутаций, %; РМ – число растений с жиз-
неспособными мутациями, шт.; ОР – общее число проана-
лизированных растений, шт.; C – концентрация мутагена, 
mM; T – время обработки, час; L – процент летальности 
в поколении М1.

Результаты и обсуждение

Под влиянием мутагенной обработки нередко наблю-
дается угнетение клеточного деления верхушечной 
и корневой меристемы, что приводит к замедлению ро-
стовых процессов и поздней гибели проростков или же 
полной неспособности семян к прорастанию (Enken, 
1967; Khan et al., 2009). Чувствительность к мутагенному 
фактору может определяться как видовыми, так и гено-
типическими особенностями организмов. Одним из по-
казателей, по которому устанавливается степень повре-
ждающего эффекта мутагена, является полевая всхо-
жесть семян.

В первом поколении наибольшее угнетение росто-
вых процессов отмечено у сорта ‘Зерноградский 813’ при 
концентрации 0,01%: снижение всхожести в сравнении 
с контролем наблюдалось почти в три раза (рис. 1). Такой 
же эффект был обнаружен у образца Dz02-129 в варианте 
опыта с более высокой концентрацией. В то же время об-
разец C.I. 10995 не имел достоверных различий по поле-
вой всхожести семян между опытными вариантами 
и контролем, что говорит о его меньшей чувствительно-
сти к мутагенному фактору. Выживаемость контрольных 

растений в М1 составила 83,31–94,34%, в то время как 
в вариантах опыта с мутагеном – 89,87–100,00%. Предпо-
лагается, что наибольшая частота мутаций в поколе-
нии М2 наблюдается при концентрациях мутагена, обес-
печивающих выживаемость растений в М1 на уровне 80–
100% (Zoz, 1966).

Во втором поколении общая тенденция к снижению 
полевой всхожести семян в опытных вариантах сохра-
нилась. Достоверное снижение наблюдалось у сорта ‘Зер-
ноградский 813’ при концентрации 0,002% и у образца 
C.I. 10995 при двух концентрациях. В поколении М3 
в опытных вариантах с мутагеном отмечено статистиче-
ски значимое увеличение всхожести у сорта ’Зерноград-
ский 813’ при концентрации 0,002% (на 20,88%), у образ-
цов Dz02-129 и C.I. 10995 – при двух концентрациях (на 
18,65–22,87%). Полученные данные позволяют предпо-
ложить, что повреждающий эффект мутагена наиболее 
активно проявляется в поколении М1, и менее – в М2. 
В последующих поколениях в результате жесткого отбо-
ра под действием мутагена наблюдается повышение 
устойчивости мутантных растений к стресс-факторам.

Оценку значимости и вклада мутагенного фактора 
в формирование полевой всхожести семян ячменя опре-
деляли путем многофакторного дисперсионного анали-
за. Под фактором «генотип» понимали генетические осо-
бенности каждого из изученных коллекционных образ-
цов ячменя. Под фактором «мутаген» рассматривались 
применяемые концентрации химического мутагена. 
Фактор «окружающая среда» отражает метеорологиче-
ские особенности (среднесуточная температура воздуха, 
количество выпавших осадков) в период роста и разви-
тия растений. Наибольший вклад в формирование 
рассматриваемого признака вносил мутагенный фактор 
(20,36%), а также взаимодействие факторов «гено-
тип × среда» (18,55%) и «мутаген × среда» (14,93%) 
(табл. 1).

Меньший эффект отмечен от генотипических особен-
ностей ячменя (9,44%), а также совместного взаимодей-
ствия трех факторов (5,67%). Наличие достоверных эф-
фектов мутагенного фактора, а также его взаимодей-
ствия с другими факторами подтверждается статистиче-
ски достоверной значимостью (Fфакт .> Fтеор.). 

Основными показателями, определяющими генети-
ческую активность и эффективность мутагенов, являет-
ся частота и спектр мутаций. Как правило, частота 
спонтанных мутаций очень низкая и в среднем состав-
ляет 10–5–10–6 событий на локус в поколении (Jansson, Op-
sahl-Ferstad, 2003; Bhat et al., 2019). В зависимости от ис-
пользуемого мутагена, его концентрации/дозы и экспо-
зиции, сорта и культуры, частота индуцированных мута-
ций может превышать частоту мутаций естественного 
возникновения в десятки или сотни раз.

В нашем исследовании видимых изменений в поко-
лении М1 не наблюдалось. Посев второго поколения про-
водили семьями (потомство отдельных растений, полу-
ченных в М1). Всего в М2 было высеяно 286 семей. В опыт-
ных вариантах по трем образцам проанализировано 
280 семей; если переводить рассматриваемые значения 
на количество растений, то в семьях опытных вариантов 
проанализировано 2870 растений. С видимыми измене-
ниями выделено 112 семей, или 217 растений. Суммар-
ная частота мутаций в варианте с меньшей концентраци-
ей составила 6,92%, с высокой – 8,21% (табл. 2).

Мутагенная результативность и эффективность яв-
ляются важными показателями, отражающими успеш-
ность применяемого мутагена для определенной культу-
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Рис. 1. влияние мутагена на полевую всхожесть семян и выживаемость растений ячменя 
в поколениях М1, М2, М3 (различия с контролем достоверны при P < 0,05)

Fig. 1. Effect of the mutagen on field seed germination and survival of barley plants in the M1, M2 and М3 generations 
(differences with the control are significant at P < 0.05)
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Таблица 1. вклад факторов и их взаимодействия в формирование полевой всхожести семян в поколениях М1 и М2

Table 1. Contribution of the factors and their interaction to field seed germination in the M1 and M2 generations

Источник варьирования df mS Fфакт. P-Значение

Фактор СA (генотип) 2 863,87 9,24* 0,0004

Фактор СB (мутаген) 2 1863,40 19,93* 0,0000

Фактор СC (среда) 1 4,55 0,05 0,8262

СА × СВ 4 158,47 1,70 0,1646

СА × СС 2 1697,67 18,16* 0,0000

СВ × СС
2 1366,7 14,62* 0,0000

СА × СВ × СС 4 259,37 2,77* 0,0360

Неучтенный фактор Сz 54 93,48 - -

Примечание: df – степень свободы; mS – средний квадрат; * P < 0,05

Note: df – degrees of freedom; mS – mean squares; * P < 0.05
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ры и конкретного генотипа. Под результативностью по-
нимается мера частоты индуцированных мутаций на 
единицу дозы/концентрации мутагена. Эффективность 
же показывает отношение частоты мутаций к биологи-
ческому ущербу, полученному от мутагенной обработки 
в М1 (повреждение всходов, стерильность пыльцы, ле-
тальность) (Majhi, Mogali, 2020).

Расчет мутагенной результативности позволил уста-
новить, что применяемая 0,002-процентная концентра-
ция мутагена превышала 0,01-процентную более чем 
в четыре раза. Как видно из таблицы 2, процент леталь-
ности в варианте опыта с большей концентрацией был 
выше (56,00%), что отразилось на снижении общей эф-
фективности (14,66%). 

Рассматривая действие мутагена для каждого образ-
ца в частности, наблюдалась общая тенденция к сниже-
нию мутагенной результативности с увеличением кон-
центрации. Низкая концентрация была более эффектив-
на и действенна для сорта ‘Зерноградский 813’ (17,43%) 
и образца Dz02-129 (12,04%), поскольку высокая концен-
трация способствовала повышению процента летально-
сти, в среднем на 17–18%. Для образца C.I. 10995 высо-

кая концентрация фосфемида оказалась более эффек-
тивной (29,66%), обеспечив высокую частоту мутаций 
на фоне относительно низкой летальности (33,00%). 
Частота жизнеспособных мутаций у сорта ‘Зерноград-
ский 813’ зарегистрирована на уровне 8,03–9,94%; у об-
разцов Dz02-129 – 5,18–5,93%; у C.I. 10995 – 6,20–9,79% 
(табл. 3).

Действие химических мутагенов на различные куль-
туры неодинаково, в связи с чем важно иметь информа-
цию о специфичности действия используемого вещества 
и спектре индуцируемых мутаций при различных кон-
центрациях, позволяющих отбирать нужные формы на-
чиная с поколения М1 (Pathirana, 2021). Мутации, возни-
кающие под действием фосфемида, были разнообразны 
как по характеру проявления, так и по частоте встречае-
мости различных типов мутантов, однако общий спектр 
изменений для двух концентраций фосфемида был оди-
наков. Обнаруженные нами типы мутантов затрагивали 
стебель, листья, колос, физиологические показатели ро-
ста и развития, встречались системные мутации. Спектр 
изменений, отклоняющихся от контроля, во втором по-
колении был достаточно широким: раннеспелые и позд-

Таблица 2. частота мутаций, мутагенная результативность и эффективность фосфемида в поколении М2 

Table 2. Mutation frequency, mutagenic effectiveness and efficiency of phosphemide in the M2 generation

Таблица 3. частота мутаций у различных генотипов ячменя, мутагенная результативность и эффективность 
фосфемида в поколении М2 

Table 3. Mutagenic frequency in different barley genotypes, effectiveness and efficiency of phosphemide
in the M2 generation

вариант 
опыта

число изученных, шт. число выделенных, шт.
Mf, % ME, % l, % Me, %

растений семей растений семей

0,002% 1445 160 100 60 6,92 1,15 42,00 16,48

0,01% 1425 120 117 52 8,21 0,27 56,00 14,66

∑ мутаген 2870 280 217 112 7,56 - - -

Примечание: Mf – частота мутаций, ME – мутагенная результативность, L – процент летальности, Me – мутагенная эффектив-
ность

Note: Mf – mutation frequency, ME – mutation effectiveness, L – lethality percentage, Me – mutation efficiency

вариант опыта
число изученных 

растений, шт.
число выделенных 

растений, шт.
Mf, % ME, % l, % Me, %

Зерноградский 813

0,002% 392 39 9,94 1,66 57,00 17,43

0,01% 361 29 8,03 0,27 74,00 10,85

Dz02-129

0,002% 424 22 5,18 0,86 43,00 12,04

0,01% 421 25 5,93 0,20 61,00 9,72

C.I. 10995

0,002% 629 39 6,20 1,03 26,00 23,84

0,01% 643 63 9,79 0,33 33,00 29,66

Примечание: расшифровка обозначений приведена в таблице 2

Note: see the note to Table 2 for the list of abbreviations
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неспелые формы, крупноколосые, с изменением разно-
видности, окраски колоса и остей; выделены растения, 
у которых отмечено изменение в строении колоса (була-
вовидность, ветвистость, искривления остей, фурок 
и выступа колосового стержня). Также отмечены низко-
рослые, устойчивые к полеганию растения, с восковым 
налетом на стебле. Некоторые из обнаруженных мута-
ций представлены на рисунке 2.

Всего зарегистрировано 266 фенотипических изме-
нений. Были выделены множественные мутанты, отно-
сящиеся к разным типам. Так, например, нередко ранне-
спелость сочеталась с крупным колосом или черная 
окраска колоса сопровождалась высокой устойчивостью 
к полеганию и восковым налетом на соломине. Наи-
большее число видимых мутаций обнаружено в вариан-
те с концентрацией мутагена 0,002% – 141 шт., с концен-
трацией 0,01% – 125 шт. (табл. 4). 

Порядок частоты встречаемости различных типов 
мутантов при концентрации фосфемида 0,002% выгля-
дит следующим образом: КР (32,62%) > РС (19,14%) > 
УП (13,48%) > ВН (10,64%) > ОКР (9,93%) > ИСК (7,80%) > 
НР (4,26%) > ИР (1,42%) > ПС (0,71%). 

Частота встречаемости мутантов при 0,01% умень-
шалась в следующем порядке: РС (50,40%) > ИР (20,00%) > 
КР (17,60%) > ИСК (4,00%) > УП (2,40%) > ОКР (2,40%) > 
ПС (1,60%) > НР (0,80%) > ВН (0,80%). Высокая доза му-
тагена способствовала процентному повышению круп-
ных мутаций, затрагивающих структуру колоса. 

За фенотипическое проявление морфологических 
признаков ячменя отвечают гены или группы генов, ал-

лельное состояние которых определяет тот или иной ва-
риант (Søgaard et al., 1987). Рассматривая мутабильность 
изучаемых образцов, следует отметить специфичность 
в индуцировании типов мутаций. Наибольшая доля из-
менений у сорта ‘Зерноградский 813’ приходится на ран-
неспелые (34,72%) и крупноколосые (36,11%) мутанты. 
Различными изменениями в строении колоса характери-
зовались 12 растений из 10 семей. Доля низкорослых 
и позднеспелых мутантов составила 9,72 и 2,78% соот-
ветственно (табл. 5).

У образца из Эфиопии выявленные множественные 
мутанты отчетливо выделялись на фоне неизмененных 
растений, характеризуясь комплексом таких признаков, 
как высокая устойчивость к полеганию, сильное проявле-

Рис. 2. Мутации ячменя, наблюдаемые в поколении М2: 
а – изменение интенсивности черной окраски колоса; b – образование остей у фуркатного генотипа; c – изменение 

расположения колосков в колосе (ветвистость); d – низкорослые мутанты; e – курчавый колос; f – раннее колошение
Fig. 2. Barley mutations observed in the M2 generation: 

a – change in the intensity of black color of the spike; b – formation of awns in the hooded genotype; c – change in spikelet 
arrangement on the spike (branching); d – dwarf mutants; e – curly spike; f – early earing

a b c

d e f

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(4):141-151

   •   183 (4), 2022   •   

147

Tetyannikov N.V., Bome N.A.



ние воскового налета на соломине, а также изменение ин-
тенсивности черной окраски зерновок и остей. Кроме 
того, были выделены типы мутаций, затрагивающие из-
менение сроков вегетации (20,59%), формирование круп-
ных колосьев (10,29%), а также позднеспелые формы 
(1,47%). По литературным источникам известно, что ме-
ланиновые пигменты, придающие черную окраску коло-
су, играют важную роль в адаптации к биотическому 
и абиотическому стрессу (Long et al., 2019). Образование 
данного цвета контролируется геном Blp1, доминантные 
аллели которого Blp1.b (B), Blp1. Mb (Bmb), Blp1.g (Bg) опре-
деляют насыщенный черный, темный и серый цвет зер-
новки (Shoeva et al., 2018). Вероятно, в нашем исследова-
нии, применение фосфемида индуцировало мутации, за-
трагивающие данный ген, что стало причиной изменения 
комплекса признаков, что дает основание полагать о воз-
можном плейотропном действии данного гена. В литера-
туре отмечается возможная связь локуса Blp1 с массой 
1000 зерен и шириной зерновок (Shoeva et al., 2021). 

Фуркатный образец C.I. 10995 имел четыре типа му-
таций. Большую часть изменений занимают раннеспе-
лые (32,18%), крупноколосые (29,89%) и с изменением 
разновидности колоса (28,89%). Меньший процент при-
ходится на устойчивые к полеганию – 8,04%. Заставляет 
обратить на себя внимание тот факт, что в спектре види-
мых мутаций только у данного образца на 26 растениях 
в 13 семьях обнаружены мутанты с отличающейся от ис-
ходной разновидности, из которых большая доля обна-
ружена в варианте с высокой концентрацией мутагена 
(0,01%). В частности, нами были обнаружены остистые 
многорядные и двурядные формы ячменя. В литератур-
ных источниках имеются сведения, согласно которым 
фуркатность ячменя определяется геном Kap1 (K), явля-

ясь доминирующим признаком над остистостью, контро-
лируемой группой генов lks, и безостостью, связанной 
с геном Lks1 (Müller et al., 1995; Huang et al., 2021). Для 
проявления фуркатности необходимо наличие двух до-
минантных генов, указывающих на их комплементар-
ный эффект или рецессивный эпистаз нормальной ости 
над фуркатностью (Woodward, Rasmussen, 1957; Huang 
et al., 2021). Образование фенотипа с остями может быть 
обусловлено произошедшей мутацией в пределах данно-
го гена.

Один из полученных нами мутантов, помимо измене-
ния остистости, характеризовался изменением рядности 
колоса. Известно, что группа генов Vrs и выявленные ло-
кусы связаны с полным или частичным изменением фер-
тильности боковых колосков, рецессивные аллели кото-
рых могут независимо влиять на преобразование дву-
рядного колоса в многорядный (Bull et al., 2017). Глав-
ным геном, отвечающим за латеральную фертильность 
и соответственно рядность колоса ячменя, является Vrs1. 
В нормальном, функционирующем состоянии данный 
ген обеспечивает проявление фенотипа с двурядным ко-
лосом. Проявление многорядного колоса объясняется 
мутацией в работе данного гена vrs1 (Alqudah et al., 2016). 
Как показало наше исследование, фосфемид способен 
вызывать сильные структурные изменения ячменя по-
средством мутаций, затрагивающих гены, связанные 
с важными морфологическими признаками ячменя. В за-
висимости от генотипа, низкая или высокая концентра-
ция мутагена повышают частоту проявления того или 
иного типа мутаций.

Подтверждение рецессивных мутаций и наследуемо-
сти измененных признаков, выделенных в М2, проводит-
ся на основе посева третьего поколения. При этом неред-

Таблица 4. Спектр мутаций ячменя в поколении М2 при различных концентрациях фосфемида

Table 4. Mutation spectrum of barley in the M2 generation at different concentrations of phosphemide

вариант 
опыта

всего 
мутантов, шт.

частота встречаемости различных типов мутантов, %

РС пС НР Уп вН кР ОкР ИСк ИР

0,002% 141 19,14 0,71 4,26 13,48 10,64 32,62 9,93 7,80 1,42

0,01% 125 50,40 1,60 0,80 2,40 0,80 17,60 2,40 4,00 20,00

всего 266 33,83 1,13 2,63 8,27 6,02 25,56 6,39 6,02 10,15

Примечание: РС – раннеспелый; ПС – позднеспелый; НР – низкорослый; УП – устойчивый к полеганию; ВН – с восковым налетом 
на стебле; КР – крупноколосый; ОКР – изменение окраски колоса; ИСК – изменение в строении колоса; ИР – изменение 
разновидности колоса 

Note: РС – early-ripening; ПС – late-ripening; НР – semi-dwarf; УП – lodging-resistant; ВН – with a wax coating on the stem; КР – large spike; 
ОКР – change in the spike color; ИСК – change in the spike structure; ИР – change in the ear type

Таблица 5. Мутабильность изучаемых генотипов ячменя в поколении М2 

Table 5. Mutability of the studied barley genotypes in the M2 generation

вариант опыта
частота встречаемости различных типов мутантов, %

РС пС НР Уп вН кР ОкР ИСк ИР

Зерноградский 813 34,72 2,78 9,72 – – 36,11 – 16,67 –

Dz02-129 20,59 1,47 – 23,53 22,06 10,29 22,06 – –

C.I. 10995 32,18 – – 8,04 – 29,89 – – 29,89

Примечание: расшифровка обозначений приведена в таблице 4

Note: see the note to Table 4 for the list of abbreviations
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ко в М3 могут возникать новые мутации, но с меньшей ча-
стотой (Ingelbrecht et al., 2018). Отчетливое наследование 
изменений, выявленных в М2, подтвердилось в 52 семьях 
из 112 изученных в поколении М3, что составило 46,43% 
(табл. 6). 

Наибольшее число семей с подтвержденными изме-
нениями по признакам устойчивости к полеганию, ран-
неспелости, остистости и рядности колоса отмечено 
у образца C.I. 10995 в опыте с более высокой концентра-
цией – 22 шт., или 91,66%. Минимальный процент се-
мей с подтвержденными мутациями по признакам ран-
неспелости и крупности колоса (17,39–17,64%) наблю-
дался у сорта ‘Зерноградский 813’ в двух вариантах 
опыта. У образца Dz02-129 из Эфиопии общее число се-
мей с наследуемыми изменениями составило 5 и 9 шт., 
или 41,66 и 81,81% соответственно; при этом выделен-
ные в М2 множественные мутанты с изменениями 
окраски колоса, интенсивности воскового налета 
и устойчивости к полеганию сохранили данный 
комплекс признаков в последующих поколениях. Об-
щее число семей с изменениями по опыту с концентра-
цией 0,002% составило 18 шт. (30,00%), с 0,01% – 34 шт. 
(65,38%). Модификационная изменчивость чаще про-
являлась по таким признакам, как ранние сроки созре-
вания, крупный колос, изменения в строении колоса 
(булавовидность, ветвистость). Признаки низкоросло-
сти и позднеспелости в М3 также не подтвердились. 
В семьях с крупными мутациями, помимо оценки на 
константность, проводили отбор новых ценных мутан-
тов в семьях с расщеплением. Так, в 54 семьях поколе-
ния М3 обнаружены растения, отличающиеся от ото-
бранных в поколении М2 по таким признакам, как ран-
неспелость, устойчивость к полеганию, а также в трех 
семьях образца C.I. 10995 наблюдали выщепление ости-
стых многорядных форм.

В последующих поколениях при проведении экологи-
ческого испытания перспективных мутантов в Цен-
тральном регионе РФ (Московская обл.) на опытном 
поле отделения генофонда и биоресурсов растений ФНЦ   
садоводства и питомниководства закрепленные призна-
ки передавались по наследству, новых семей с расщепле-
нием не обнаружено. Проведенная комплексная оценка 
(2020 и 2021 г.) показала, что мутантные растения Тю-
менской репродукции поколения М5, а также местной ре-
продукции поколения М6 продемонстрировали хорошие 
адаптивные свойства и высокий биологический потен-
циал. Были отмечены мутанты, превышающие исходные 
образцы по полевой всхожести семян, устойчивости к по-
леганию, а также по ряду элементов продуктивности. По 

результатам трехлетней оценки мутантов планируется 
выделить и размножить лучшие высокопродуктивные 
и высокоадаптивные линии для дальнейшего изучения 
в контрольном питомнике, малом и конкурсном сортоис-
пытании.

Заключение

Таким образом, изученный мутагенный эффект фос-
фемида демонстрирует перспективность использования 
данного препарата для индуцирования полезных мута-
ций и расширения генетического разнообразия расте-
ний. Полученные результаты показывают генотипиче-
скую специфичность в проявлении частоты и спектра 
мутаций. Обработка мутагеном в двух концентрациях 
способствовала получению девяти различных типов му-
таций, представляющих практический интерес в улуч-
шении ценных признаков ячменя.

Оценка повреждающего эффекта мутагена показала, 
что наиболее активное угнетение ростовых процессов 
в опытных вариантах приходится на первое поколение. 
Концентрация фосфемида 0,01% отнесена к полулеталь-
ной для сорта ‘Зерноградский 813’ и образца Dz02-129, 
в то время как у образца C.I. 10995 не выявлено достовер-
ных различий с контрольным вариантом (семена, выдер-
жанные в дистиллированной воде). Наибольший вклад 
в формирование полевой всхожести семян мутантных 
популяций в М1 и М2 вносил мутагенный фактор (20,36%), 
а также взаимодействие факторов «генотип × среда» 
(18,55%) и «мутаген × среда» (14,93%). 

Самая высокая частота мутаций обнаружена у сорта 
‘Зерноградский 813’ в опыте с концентрацией 0,002% – 
9,94% и у образца C.I. 10995 при концентрации 0,01% – 
9,79%; у образца Dz02-129 она находилась в пределе 
5,18–5,93% при двух концентрациях. 

Мутагенная результативность применяемой 0,002- 
процентной концентрации фосфемида на ячмене превы-
шала 0,01-процентную концентрацию в четыре раза. 
Низкая концентрация была более эффективна и дей-
ственна для сорта ‘Зерноградский 813’ (17,43%) и образ-
ца Dz02-129 (12,04%). Для образца C.I. 10995 высокая 
концентрация фосфемида оказалась более эффективной 
(29,66%), обеспечив высокую частоту мутаций на фоне 
относительно низкой летальности.

В поколении М3 отчетливое наследование измене-
ний, выявленных в поколении М2, подтвердилось в 52 
семь ях, что составило 46,43%. Наибольшее число семей 
с подтвержденными изменениями отмечено у образца 
C.I. 10995 в опыте с более высокой концентрацией фос-
фемида. 

Таблица 6. число семей с подтвержденными и новыми мутациями в поколении М3 

Table 6. Number of families with confirmed and new mutations in the M3 generation

вариант опыта

число семей с изменениями, шт.

выделено в М2 подтверждено в М3 с новыми изменениями в М3

0,002% 0,01% 0,002% 0,01% 0,002% 0,01%

Зерноградский 813 23 17 4 3 6 -

Dz02-129 12 11 5 9 9 8

C.I. 10995 25 24 9 22 15 16

Всего 60 52 18 34 30 24
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