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ВВЕДЕНИЕ
Проблема дефицита протеинов в рационах людей и домашних 

животных привлекает особое внимание к производству раститель­
ного белка, важнейшим источником которого являются зерновые 
бобовые сельскохозяйственные культуры. Однако в условиях Си­
бири зернобобовые культуры не всегда и не везде надежно созре­
вают, а их урожайность по годам нестабильна. В структуре посев­
ных площадей Западной Сибири они занимают всего 1 — 2%, при­
чем из всего разнообразия семейства бобовых возделываются в 
основном горох и яровая вика (Васякин, 1995; 2003). Расширение 
ассортимента и ареала возделывания зернобобовых в Сибири мо­
жет произойти только за счет выведения и распространения новых 
адаптированных сортов.

В мировом растениеводстве основными зернобобовыми куль­
турами являются соя (Glycine max (L.) Merr.) и нут (Cicer arietinum 
L.), отличающиеся высоким качеством зерна в сочетании с ком­
плексом адаптивных свойств и технологических преимуществ, что 
и явилось причиной их широкого распространения на всех земле­
дельческих континентах планеты. К сожалению, эти ценные куль­
туры в большинстве районов Сибири не возделываются, хотя мно­
голетние исследования В.Б. Енкена (1959), В.Е. Горина (1984), 
Н.И. Васякина (1985, 1995, 2002) показали реальную возможность 
стабильного производства зерна сои и нута в степной и лесостеп­
ной зонах Западной Сибири. Выдающимся достижением селек­
ционеров явилось создание сортов сои сибирского экотипа, что 
граничит с коренным преобразованием этой культуры (Кашеваров 
и др., 2004).

Стратегия селекции на адаптивность для условий Сибири, 
сформулированная П.Л. Гончаровым (2002), предусматривает 
создание селекционного материала, приспособленного к 
экстремальным климатическим факторам, не снижающего резко 
продуктивность в стрессовых ситуациях, полнее использующего 
природные, технологические и организационно-экономические 
ресурсы. Актуальные направления селекции сои и нута -  создание 
скороспелых, высокопродуктивных сортов, устойчивых к гидро­
термическим стрессам и основным патогенам, с высоким качест­
вом продукции. Соя и нут — самоопылители, сорта их высокоин- 
бредны, поэтому для формирования генетической базы отбора це­
лесообразно применять, наряду с традиционными методами гиб­
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ридизации и мутагенеза, и эффективные биотехнологические ме­
тоды, направленные на увеличение генетического разнообразия.

Новые признаки и комбинации признаков можно получать, 
используя сомаклональную изменчивость и мутагенез in vitro (Си­
доров, 1990). Эти методы основаны на спонтанном или индуциро­
ванном возникновении в клетках разнообразных мутаций (так на­
зываемых сомаклональных вариаций) при культивировании изо­
лированных растительных тканей на питательной среде. Получен­
ные из мутировавших клеток растения-регенеранты несут и пере­
дают своему потомству наследственные изменения самых разных 
признаков. Задачи исследователя состоят в получении и выявле­
нии сомаклональных вариаций, изучении их стабильности в ряду 
поколений и отборе перспективных форм для дальнейшей селек­
ционной работы.

В книге, предлагаемой вниманию читателей, сделана попытка 
обобщения отечественного и зарубежного опыта и представлены 
результаты собственных исследований по проблеме сомаклональ- 
ной изменчивости на примере сои и нута.

Автор благодарит Е.А. Свежинцеву, Н.Г. Кпеблееву, И.Б. Чер­
нявскую, Л.Н. Чанышеву, Т.В. Шилову за участие в проведении 
лабораторных и полевых работ, В.И. Артемова за фотографии, 
Д.А. Потапова и С.В. Рожанскую за оформление рисунков. Я глу­
боко признательна академикам РАСХН П.Л. Гончарову и Н.И. 
Кашеварову, профессору Р.А. Цильке за оказанную методическую 
и практическую помощь.



ОПРЕДЕЛЕНИЯ И СОКРАЩЕНИЯ
В5 -  питательная среда Гамборга В5 (Gamborg et al., 1968)
In vitro -  "в стекле" (лат.): культивирование тканей, органов или организмов 

в пробирках или колбах
М ,...М „ -  поколения линейных потомств растений-мутантов 
MS -  питательная среда Мурасиге-Скуга (Murashige, Skoog, 1962)
Ro -  растения-регенеранты «нулевого поколения», полученные непосредст­

венно in vitro
R i...R „ - поколения линейных потомств растений-регенерантов 
у-лучи -  гамма-лучи
БАП -  6-бснзиламинопурин (б-бензиладенин): регулятор роста, фитогормон 

(цитокинин)
ИМК -  3-индолилмасляная кислота: регулятор роста, фитогормон (ауксин) 
ИУК -  3-индолилуксусная кислота (гетероауксин): природный регулятор 

роста, фитогормон
Каллус -  масса дедифференцированных клеток 
Кинетин -регулятор роста, фитогормон (цитокинин)
Линия -  потомство одного растения, полученное путем самоопыления 
НУ К -  1-нафтилуксусная кислота: регулятор роста (ауксин)
1/2 В5 -  питательная среда Гамборга В5 с уменьшенной вдвое концентраци­

ей компонентов
1/2 MS -  питательная среда Мурасиге-Скуга с уменьшенной вдвое концен­

трацией компонентов
2,4,5-Т -  2,4,5-трихлорфеноксиуксусная кислота: регулятор роста, фитогор­

мон (ауксин)
2,4-Д -  2,4-дихлорфеноксиуксусная кислота: регулятор роста, фитогормон 

(ауксин) «■
Сомаклональные вариации -  спонтанные мутации, возникающие в клет­

ках in vitro и проявляющиеся у растений-регенерантов 
Сомаклоны -  растения-регенеранты и их потомства
Соматический эмбриогенез -  формирование зародышей из соматических 

клеток
Эксплант -  фрагмент живой растительной ткани, приготовленный для 

культивирования in vitro
Эксплантнрование -  выделение экспланта из растительного организма
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Г л а в а  1

МОРФОГЕНЕЗ IN VITRO И СОМАКЛОНАЛЬНАЯ
ИЗМЕНЧИВОСТЬ

Применение биотехнологии в растениеводстве и селекции

Начиная с 80-х годов прошлого века, селекционеры многих 
стран мира используют клеточные технологии для создания улуч­
шенных форм растений (Brettell et al., 1980; 1986; Edallo et al., 1981; 
Larkin, Scowcroft, 1981; Oono, 1981; Orton, 1984; Hildebrand et al., 
1986; Росс, 1989; Dale et al., 1993; Атанасов, 1993; Fraley, 1994; Ро­
дина, 1995; Шумный, 2001).

В России были созданы сорта и новые уникальные формы ри­
са, картофеля, сахарной свеклы, клевера, люцерны, люпина, тома­
тов, гречихи, кукурузы, пшеницы, ячменя и многих других сель­
скохозяйственных культур с помощью биотехнологических мето­
дов (Кучеренко, 1986; Першина, Шумный, 1986; Хромова, 1987; 
Солодкая, Новоселова, 1987; Ильенко и др., 1989; Сидоров, 1990; 
Жук, 1993; Сатарова, 1993; Васильев, 1994; Голованова, Никитина, 
1994; Яговенко, 1998; Барсукова, 2000; Россеев, 2001; Сорокатая, 
2001; Зобова и др., 2002; Конышева, 2004; и др.). Методом сома- 
клональной изменчивости нами получен ценный селекционный 
материал рапса, эспарцета, сои, нута, люцерны (Рожанская, Све- 
жинцева, 1991; Рожанская, Кпеблеева, 1994а, Ь; 1999; Рожанская и 
др., 1999; 2002; Рожанская, 2002а,Ь; 2005).

Развитие современной биотехнологии культурных растений на­
правлено на освоение молекулярно-генетических методов транс­
формации ДНК и переноса генов, практическое применение кото­
рых рассматривается как важнейший компонент селекции XXI века 
(Ковалёв, 2001; Цильке, 2002). Однако большинство количествен­
ных признаков сельскохозяйственных растений в генетическом 
плане пока не идентифицированы, а генноинженерные методики не 
разработаны. К тому же мы не в силах предусмотреть все последст­
вия широкого использования трансгенных технологий, которые мо­
гут оказаться столь же опасными, сколь и выгодными, как считает
А.А. Жученко (2003). Схема использования методов биотехнологии 
в растениеводстве и селекции представлена на рисунке 1.

Создание in vitro нового исходного материала для селекции 
растений (получение гаплоидов, сомаклональная изменчивость

6



Рис. 1. Схема применения методов биотехнологии в растениеводстве и селекции



и мутагенез in vitro, клеточная селекция, соматическая гибридиза­
ция, генетическая инженерия и др.) предусматривает овладение 
способами управления морфогенезом.

Морфогенез в культуре растительных тканей
Ключевым моментом реализации биотехнологических ме­

тодов является разработка регенерационных протоколов, т.е. 
методик получения целых растений из отдельных клеток или 
изолированных тканей. Регенерация растений из соматических 
тканей происходит благодаря свойству тотипотентности расти­
тельной клетки (Бутенко, 1964). Успех регенерационного про­
цесса зависит от баланса фитогормонов, типа экспланта, дли­
тельности культивирования, минерального состава среды, физи­
ческих условий культивирования, способности вида к регенера­
ции и других факторов.

Морфогенез высшего растения как создание определенной ма­
териальной структуры является результатом влияния условий 
внешней среды на наследственно закрепленные признаки посред­
ством сложных физиологических взаимодействий между органа­
ми, тканями, клетками, разделенными в пространстве и времени. В 
онтогенезе реализуются генетически закрепленные особенности и 
.нормы морфогенетических реакций. Гармоничное осуществление 
процесса развития растения обеспечивается на уровне организма 
синтезом морфогенетически активных соединений в одних орга­
нах и тканях, переносом их на разные расстояния и рецепцией в 
тканях-мишенях, реагирующих соответствующим образом на эти 
стимулы (Бутенко, 1975; Шевелуха, 1992).

Начальное звено в цепи морфогенетических реакций целого 
организма — это его клетки, разнообразие которых являются ре­
зультатом изменения темпа и направления их делений и роста. Ци- 
тодифференцировка представляет собой базу морфогенеза на кле­
точном уровне. Следовательно, анализ регулирующих механизмов 
размножения, роста и дифференцировки клеток может привести к 
пониманию механизмов морфогенеза целого растения.

Нормальным состоянием соматической клетки является митоз 
или подготовка к нему. Дифференцировка происходит после при­
остановки деления клеток посредством блокирования процессов 
подготовки к очередному митотическому циклу. Особенно важны
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события детерминации, предшествующие морфогенетической ре­
акции. Детерминированная система способна проходить опреде­
ленный путь развития и достигать определенного состояния авто­
матически, даже если внешний стимул, побудивший ее развивать­
ся в данном направлении, прекратил свое воздействие.

В культуре in vitro компетентная клетка, детерминированная к 
одному из трех типов морфогенеза, становится морфогенетиче­
ской единицей каллуса, корня или побега (Моисеева, 1991). На­
чальным этапом морфогенеза in vitro следует считать превращение 
дифференцированной клетки экспланта в каллусную. Каллусооб- 
разование свойственно растительным тканям in vivo как естест­
венная реакция организма на повреждение (Кренке, 1950). Форми­
рование каллусной ткани связано с индукцией клеточного деления, 
способность к которому была блокирована в процессе дифферен- 
цировки тканей исходного растения до эксплантирования. Возоб­
новление митотической активности обусловлено дедифференци- 
ровкой растительной клетки и служит первым шагом к реализации 
тотипотентности, находящейся под генетическим контролем и свя­
занной с функцией фитогормонов (Лутова, 1993). Эксплантиро- 
ванные ткани и клетки на искусственной питательной среде, со­
держащей минеральные соли, сахара и регуляторные вещества, 
переходят к неорганизованному размножению. Каллусную ткань в 
культуре in vitro легко образуют не только дедифференцирован- 
ные, но и митотически активные меристематические клетки. Если 
дедифференцировка специализированной клетки связана с индук­
цией деления под влиянием фитогормонов, то дедифференцировка 
делящейся клетки меристемы связана с остановкой делений, дес­
пециализацией и только после этого -  с индукцией делений, при­
водящих к образованию каллуса.

Особенности каллусных клеток подробно рассмотрены в фун­
даментальных работах Р.Г. Бутенко (1964, 1975, 1985). Доказано, 
что длительно культивируемые клетки устойчиво сохраняют видо­
вую, органную и тканевую специфику исходного экспланта. Они 
остаются способными к некоторым специфическим биосинтезам 
вторичного обмена и могут сохранять даже такие комплексные 
физиологические свойства исходного генотипа, как устойчивость к 
низким температурам или высокой концентрации сахарозы в сре­
де. Тем не менее свободное существование вне организма опреде­
ленным образом отражается на морфологических и функциональ­
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ных характеристиках клеток, и каллусные культуры разного про­
исхождения приобретают морфологическое сходство. Некоторые 
биохимические характеристики основного клеточного обмена кал- 
лусных клеток высших растений унифицируются, становясь более 
архаичными, приобретая сходство с обменом низших растений 
или даже бактерий.

Однако наиболее важным свойством культивируемой расти­
тельной клетки является тотипотентность — сохранение способно­
сти к вторичным дифференцировкам и образованию структур, 
свойственных только высшим растениям и тому исходному расте­
нию, генетическую информацию которого клетка сохраняет во 
время неорганизованного размножения.

Это уникальное свойство растительной клетки принципиально 
отличает ее от культивируемых клеток высших животных. В про­
цессе морфогенеза возникают сформированные de novo, не связан­
ные с предсуществующими инициалами элементы тканевых струк­
тур, корни, побеги, листья и цветки. Каллусная клетка может упо­
добиться зиготе и дать начало соматическому зародышу, вырас­
тающему затем в целое растение, способное цвести и плодоносить.

С.Э. Смоленская (2002) следующим образом систематизиро­
вала реакции, наблюдаемые при культивировании in vitro:

Способ получения Тип реакции
Прямой (из клеток или тканей Ризогенез
экспланта) Органогенез

Соматический эмбриогенез
Каплусогенез (образование неморфогенного
каллуса)

Непрямой:
1) из первичного каллуса Ризогенез

Органогенез
Соматический эмбриогенез

2) из пассируемого каллуса Органогенез
Соматический эмбриогенез

3) вторичный из каллуса на Соматический эмбриогенез
побегах или соматических эм- 
бриоидах

Органогенез

Способность к регенерации дана от природы всем живым ор­
ганизмам для заживления ран, восстановления или компенсации 
утраченных частей. Термин «регенерация» обозначает, с одной 
стороны, восстановление целостности организма, с другой — обра­
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зование новых организмов из соматических клеток. Изучая реге­
нерационные процессы у животных, М.А. Воронцова впервые оп­
ределила регенерацию как вторичное развитие: «регенерация есть 
процесс вторичного развития органов или тканей, вызванный по­
вреждением того или иного рода» (Воронцова, 1949, с. 33). Пер­
вичным развитием считается онтогенез, т.е. развитие организма от 
яйца до взрослого состояния. По мнению Б.П. Токина, у животных 
нельзя смешивать соматический эмбриогенез с регенерацией, по­
скольку различия между ними чрезвычайно велики: в первом слу­
чае происходит закладка и развитие нового организма, не совпа­
дающего с материнским, во втором — производится починка старо­
го. В ходе эволюции животного мира способность к соматическо­
му эмбриогенезу, как и к бесполому размножению, ослабляется, к 
регенерации -  усиливается (Токин, 1959).

У растений в ходе эволюции сохранились различные формы 
вегетативного и бесполого размножения, что сглаживает различия 
между процессами первичного и вторичного развития раститель­
ных организмов. Несмотря на известные морфологические осо­
бенности соматического эмбриогенеза и органогенеза (рост эм- 
бриоида носит биполярный характер, побега — униполярный), в 
итоге мы получаем равноценные растения-регенеранты, которые 
могут быть идентичны исходному генотипу, а могут и отличаться 
от него.

Согласно Ф.М. Куперман (1977), в культуре тканей in vitro 
растение проходит две фазы органогенеза:

— возникновение меристемы в каллусе и появление почек или 
эмбриоидов, что соответствует I и Па этапам органогенеза;

— активный рост зачаточных органов и формирование побега, 
соответствующие Пб этапу органогенеза.

Способность к регенерации генетически детерминирована. 
Процессы каллусо-, корне- и побегообразования контролируются 
разными группами генов (Лутова, 1993; Лутова и др., 1994). Уста­
новлено, что на регенерационную способность влияют ядерные и 
цитоплазматические гены, не являющиеся специализированными 
генами культуры тканей (Henry et al., 1994).

Началом процесса регенерации побега или соматического за­
родыша на клеточном уровне является изменение типа деления в 
отдельной клетке или небольшой группе клеток. Деления в такой 
клетке быстро следуют одно за другим без перехода к росту рас­
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тяжением. В результате возникает очаг мелких клеток меристема- 
тического типа, отличающихся от вакуолизированных каллусных 
клеток увеличенным ядерно-плазменным отношением. Процессы 
органогенеза и эмбриогенеза в каллусе асинхронны: наряду с пол­
ностью сформированными регенерантами в клеточной популяции 
могут присутствовать клетки, только приступающие к образова­
нию очага меристемы. Каллусная клетка, превращающаяся в мери- 
стематическую, реорганизует свою внутреннюю структуру: воз­
растает число рибосом, митохондрий, меняется внутренняя струк­
тура последних, в пластидах накапливается крахмал. Инициальные 
клетки эмбриоидов и меристематических очагов отличаются от 
каллусных клеток интенсивным синтезом ДНК, РНК и белка (Да­
нилина, 1974). Микроскопические исследования позволили вы­
явить активизацию межклеточных взаимодействий и внутрикле­
точных процессов в проэмбриоидных структурах и очагах органо­
генеза. Если каллусная клетка во многих отношениях существует 
сама по себе, то в клетках организующихся структур повышается 
число плазмодесм, связывающих их между собой, и микротрубо­
чек, которые считаются ответственными за внутриклеточный 
транспорт. Установлено, что начало дифференцировки тканей со­
матического зародыша связано с правильной ориентацией микро­
трубочек вдоль внешней мембраны (Бутенко, 1975).

В работах Н.Ф. Кузнецовой (1998, 2003) по изучению репро­
дуктивного цикла сосны Pinus sylvestris L. приводятся убедитель­
ные доказательства существования у растений не только «наслед­
ственной линии» по формированию генома будущего организма, 
но и «энергетической линии» по концентрации биологической 
энергии у инициали зародыша до максимального для вида уровня 
путем активирующих делений — разновидности асимметричного 
митоза. Деления активации происходят так, что одна из дочерних 
клеток повышает свой энергетический потенциал за счет другой, 
которая погибает, утратив энергию. Можно предполагать, что и в 
культуре in vitro при формировании инициали соматического за­
родыша или побега первые деления должны носить активацион­
ный характер, обеспечивая накопление биологической энергии для 
онтогенеза растения-регенеранта. В таком случае рост регенераци­
онного потенциала ткани будет сопровождаться гибелью некото- 
оых клеток. Подтверждением этой гипотезы может служить пря­
мая корреляция между частотой эмбриогенеза и долей клеток с
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признаками апоптоза, обнаруженная в суспензионной культуре 
моркови (Pennel et al., 1992) и каллусных тканях пшеницы и ячме­
ня (Bishimbayeva, 2002).

Роль фитогормонов в регуляции морфогенеза
Клеточная дифференциация и развитие растений контролиру­

ются балансом и уровнями растительных гормонов. Присутствие 
экзогенных гормональных факторов считается обязательным ус­
ловием дедифференцировки клетки и превращения ее в каллус- 
ную. В качестве модельной биотехнологической системы во мно­
гих лабораториях применяют изолированную сердцевинную па­
ренхиму стебля табака (СПТ), в экспериментах с которой был от­
крыт один из основных классов фитогормонов — цитокинины 
(Skoog, Miller, 1957). Согласно теории гормональной регуляции 
Скуга и Миллера, тип морфогенеза определяется соотношением 
концентраций ауксина и цитокинина в среде.

Фитогормоны представляют собой низкомолекулярные соеди­
нения. Основным природным ауксином является индолил-3- 
уксусная кислота (ИУК), производное триптофана. Ауксины сти­
мулируют рост растяжением, могут активировать и тормозить 
процесс деления клеток, индуцируют образование корней, уско­
ряют синтез пектина в клеточной стенке, усиливают поглощение 
клеткой воды и растворенных в ней веществ. Природные цитоки­
нины синтезируются в корнях и представляют собой аденин-б- 
замещенные аминопурины; наиболее активный из них -  зеатин. 
Цитокинины стимулируют процессы деления клеток, активизиру­
ют синтез РНК и белка, подавляют апикальное доминирование, 
ускоряют цветение, вызывают зеленение листьев и задерживают 
их старение, а в избыточном количестве содействуют дефолиации. 
Было установлено, что определенное превышение содержания 
ауксина над кинетином в среде вызывает развитие корней, обрат­
ное соотношение концентраций этих фитогормонов приводит к 
формированию почек и стеблевых побегов. Дополнительное вве­
дение в питательную среду аминокислот тирозина и фенилалани­
на, а также фосфатов, способствует усилению эффекта цитокини- 
нов и соответственно уменьшает эффект ауксинов. Введение гиб- 
берелловой кислоты тормозит процессы стеблевого и корневого 
морфогенеза, а абсцизовая кислота снижает эффект гиббереллина 
(Skoog, Miller, 1957; Туркова, 1967; Thorpe, 1978; Кулаева, 1985;
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Зубкова и др., 1990). В наших опытах по культивированию in vitro 
тканей рапса (Рожанская, Козиенко, 1989) и в экспериментах Н.А. 
Моисеевой на тканях СПТ (1991) гиббереллин не влиял на конеч­
ный морфогенетический эффект, но вызывал изменения морфоло­
гии адвентивных побегов.

Н.Н. Дмитриева в опытах на клетках СПТ выявила триггерную 
роль кинетина при переходе клетки к делению либо к росту растя­
жением. На среде с одним ауксином клетки, подготовленные к де­
лению прошедшими синтезами РНК и ДНК, но блокированные 
отсутствием кинетина в премитотическом периоде цикла, в митоз 
не вступали и переходили к растяжению (Дмитриева, Бутенко, 
1970; Дмитриева, Липский, 1973).

Соматический эмбриогенез в первые моменты индукции и де­
терминации требует присутствия гормонов, дальнейшее же разви­
тие зародыша является процессом независимым от гормональных 
факторов. Развивающийся зародыш сам делается источником не­
обходимых для его развития гормонов. Становление многоклеточ­
ного организма связано с приобретением способности к 
саморегуляции (Бутенко, 1975).

При заражении Agrobacterium tumefaciens и A. rhizogenes в ге­
ном растений встраиваются онкогены Т-ДНК, детерминирующие 
синтез фитогормонов. В опухолевых клетках синтезируются соб­
ственные эндогенные ауксины и цитокинины, обеспечивающие 
автономный рост опухоли типа корончатого галла или бородатых 
корней (Пирузян, 1988).

Исследования Л.А. Лутовой (1993) показали, что процессы де- 
дифференцировки и вторичной дифференцировки (корне- и побе­
гообразования) наблюдаются не только у изолированных тканей in 
vitro, но и при трансформации агробактериями. Линии и сорта с 
высокой регенерационной способностью обладали высокой спо­
собностью к трансформации. По мнению автора, это говорит об 
определяющей роли генотипа, т.е. генетически детерминированно­
го эндогенного баланса фитогормонов, в сравнении с экзогенным 
регулированием морфогенетического ответа на экспериментальное 
воздействие.

Л.А. Кучеренко, не отрицая значительной роли генотипа, на 
практике считает возможным создание адекватных условий для 
массовой регенерации in vitro растений любого вида и сорта. Она 
справедливо полагает, что если сорт не дает регенерантов на не­
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скольких модификациях питательных сред, это не значит, что не­
способность к регенерации у данного сорта генетически детерми­
нирована, но свидетельствует лишь о том, что каллус данного сор­
та не способен к регенерации в конкретных экспериментальных 
условиях (Кучеренко, 1991)

Нарушение гормонального баланса культивируемых клеток 
считается одной из основных причин возникновения генетическо­
го разнообразия in vitro (сомаклональной изменчивости), посколь­
ку может приводить к изменениям кинетики клеточного цикла. В 
результате нарушений цитокинеза появляются клетки с отличным 
от исходного геномом. От соотношения фитогормонов, которые 
регулируют клеточный и тканевой гомеостаз, во многом зависит и 
цитогенетическая структура клеточных популяций (Кунах, 1980). 
Культивирование клеток на искусственных питательных средах, 
содержащих экзогенные фитогормоны, обычно нарушает гормо­
нальный баланс, вследствие чего возникает морфологическая и 
цитогенетическая разнокачественность клеточных популяций 
(Shamina, 1966; Фролова, Шамина, 1974).

Генетическая изменчивость in vitro
С первых работ по культивированию растений in vitro внима­

ние исследователей привлекало цитологическое изучение клеток, 
растущих вне организма. Было установлено, что процесс культи­
вирования клеток и тканей на искусственных питательных средах 
может сопровождаться различными аномалиями митоза, приводя­
щими к возникновению значительного генетического разнообра­
зия в популяциях клеток (Buvat, 1944; Naylor et al., 1954; Mitra et 
al., 1960; Murashige, Nakano, 1966; Shamina, 1966). Среди растений, 
возникающих из недифференцированной каллусной ткани и в 
культуре изолированных протопластов, обнаружили формы с 
иным числом хромосом, генетическими и соответственно феноти­
пическими изменениями по сравнению с исходным растением (Бу­
тенко и др., 1967; Sacristan, Melchers, 1969; Takebe et al., 1971; 
Binding et al.,1978; Shepard et al., 1980; Thomas et al., 1982; Lorz, 
Scowcroft, 1983). В культуре клеток in vitro происходит автоселек­
ция наиболее приспособленных к условиям выращивания клеточ­
ных типов (Бутенко, 1975). В длительно пассируемой культуре 
клеток отбор идет в соответствии с коэффициентом их размноже­
ния и не контролируется морфогенезом; изменение условий выра­
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щивания обычно меняет направление отбора. Вариабельность рас­
тений, прошедших стадию неорганизованного роста, в той или 
иной степени отражает генетическую изменчивость клеток в куль­
туре in vitro (Сидоров, 1990).

Информация, накопленная в разных лабораториях, подтверди­
ла, что прохождение клетками стадии неорганизованного роста in 
vitro способствует возникновению новых форм растений, отли­
чающихся от исходных. По данным В.А. Высоцкого (1995), кло­
нальное микроразмножение обеспечивает генетическую стабиль­
ность только при использовании меристем, детерминированных к 
развитию побегов, в условиях, ингибирующих каллусообразова- 
ние, т. е. на средах без ауксинов. Использование различных фито­
гормонов на разных стадиях микроэволюции клеточных популя­
ций (для индукции каллусогенеза, пролиферации каллуса или пас­
сирования сформированной ткани) по-разному влияет на цитоге­
нетические особенности культивируемых клеток. Различные типы 
морфогенеза (соматический эмбриогенез или органогенез), регу­
лируемые главным образом разным содержанием и соотношением 
экзогенных фитогормонов, могут по-разному сказываться на гене­
тических изменениях и, соответственно, на фенотипе растений- 
регенерантов. Генетическую изменчивость клеток, культивируе­
мых in vitro, могут вызвать и другие компоненты питательной сре­
ды: отдельные минеральные элементы, углеводы, витамины, ток­
сины, органические добавки и пр., а также режим культивирования 
(Deambrogio, Dale, 1980; Reisch, 1983; Daub, 1984; Barg, Umiel, 
1985; Hitomi et al. 1998; Plader et al.; 1998).

Стабильные (сохраняющиеся после прекращения действия ин­
дуцирующего фактора) и наследуемые изменения у растений, ре­
генерированных из соматических клеток in vitro, называют сома- 
клональными вариациями.

В 80-х годах прошлого века изучение этого феномена вошло в 
практику многих исследователей, а термин «сомакпональная ва­
риабельность», обозначающий разнообразие среди клеточных ли­
ний и растений-регенерантов, стал общепринятым. Причины воз­
никновения сомаклонапьной изменчивости сопряжены с фунда­
ментальными проблемами развития, дифференцировки и регуля­
торной активности генов, но для практического использования 
достаточно установить наследуемость вариаций и управлять их 
размахом. Если целью служит получение однородного материала,
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сомаклональную вариабельность желательно свести к минимуму, 
тогда как для получения дополнительной генетической изменчи­
вости степень вариабельности необходимо усилить.

Действенным способом сохранения генетического постоянст­
ва у растений-регенерантов является сокращение периода прохож­
дения неорганизованного роста in vitro. Для сохранения генетиче­
ской стабильности в суспензионных культурах, как правило, ис­
пользуют регулярное пассирование, а также специально спланиро­
ванные питательные среды (Evans, Gamborg, 1982). Подобный эф­
фект, а также генетическую стабилизацию клеточных популяций, 
могут вызывать синтетические вещества цитокининового действия 
(Frolova et al., 1984).

Механизмы индуцируемого in vitro разнообразия, характер 
изменчивости, возможности регуляции и использования данного 
явления для практической селекции сельскохозяйственных рас­
тений рассматривались многими зарубежными и отечественными 
исследователями. Необходимость генетического анализа по- 
томств растений, полученных in vitro, привела к созданию специ­
альной терминологии и символики. Первоначально предлагалось 
называть растения-регенеранты из каллусной ткани «калликло- 
нами» (Skirvin, Janik, 1976а), а из протопластов -  «протоклона­
ми» (Shepard et al., 1980).Термин «сомаклоны» предложили авст­
ралийские ученые P.J. Larkin и W.R. Scowcroft (1981) для расте­
ний, прошедших стадию неорганизованного роста in vitro. R. S. 
Chaleff (1981) для регенеранта предложил символ R, для потомка 
первичного регенеранта после самоопылрния — Rj, а для после­
дующих поколений -  R2, R3 и т.д. Другие исследователи (Edallo et 
al., 1981; Sears, Deckard, 1982; Evans, Sharp, 1983) обозначили 
регенерант «нулевого» поколения RoJ М. Sibi (1976) те же поко­
ления обозначал Ро, Pj и т. д. Эти числовые индексы не соответ­
ствуют общепринятой генетической символике, поэтому другие 
авторы изменили нумерацию так, что Rj соответствовал первич­
ному регенеранту, a R2, R 3  и т.д. -  последующим поколениям. П. 
Ларкин с соавторами (Larkin et al., 1984) для создания единой 
номенклатуры предложили аббревиатуру SC (сомаклон), исполь­
зуя обозначение SCj для регенеранта, a SC2, SC3 и т. д. -  для по­
следующих поколений. Все же большинство исследователей 
предпочли обозначения Ro, Rj, R2..., которые применяются с не­
большими модификациями независимо от происхождения куль-
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тйвируемых клеток, дающих растения-регенеранты. Мы также 
придерживаемся этой номенклатуры.

Генетические исследования потомств сомаклонов стали про­
водить сразу же после открытия феномена сомакпональной измен­
чивости. Результаты исследований на пшенице (Larkin et al., 1983), 
томатах (Evans, Sharp, 1983), рисе (Oono, 1985) убедительно дока­
зали, что большая часть сомаклональных вариаций обусловлена 
стабильными генетическими изменениями, т. е. мутациями. Фено­
типические и генетические изменения, возникшие после прохож­
дения растениями стадии культуры клеток, были выявлены при 
изучении регенерантов из протопластов мутанта табака aurea с 
промежуточным типом доминирования. Характер расщепления 
существенно отличался от ожидаемого менделевского 1 : 2 : 1  
(Lorz, Scowcroft, 1983).

Наследование вариаций моногенных и полигенных признаков 
было изучено на пшенице (Scowcroft, Ryan, 1986). Среди сомакло­
нов обнаружены изменения по морфологическим и биохимиче­
ским признакам, находящимся под простым (состав глиадинов, 
цвет зерна) и полигенным генетическим контролем (высота расте­
ний, сроки колошения, урожайность). Отдельные сомаклоны соче­
тали вариации по признакам, которые в потомстве группируются 
независимо. Среди первичных регенерантов выявлены как гетеро­
зиготные, так и гомозиготные мутанты, причем отдельные сома­
клоны имели оба состояния в разных локусах. Мутации затрагива­
ли признаки, по которым основные генные локусы локализованы 
во всех семи гомеологических группах, среди них были рецессив­
ные (остистость, цвет зерна), доминантные (цвет шелухи зерна, 
безостость) или кодоминантные (глиадины).

Проведен генетический анализ сомаклонов томатов Lycopersi- 
соп esculentum (Evans, Sharp, 1983; Evans, 1984; Miller et al., 1985). 
Среди 230 регенерантов обнаружено 13 форм с дискретными 
ядерными мутациями, в том числе с доминантными, контроли­
рующими созревание плодов и габитус, и одиночными рецессив­
ными: бесколенчатости плодоножки, оранжевой мякоти плода, 
пигментдефектности, крапчатости листьев. Наследование призна­
ков изучалось в потомствах Rj и R2, а также в потомстве от скре­
щивания растений Rj с известными мутантными линиями. В поко­
лении Rj получены пестролистные хлорофиллдефектные мутанты, 
идентифицированные как цитоплазматические; полудоминантная
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мутация, контролирующая вариант алкогольдегидрогеназы; доми­
нантная мутация устойчивости к Fusarium oxysporum расы 2. Оп­
ределенная на основании этих исследований частота одиночных 
генных мутаций составила 4 -  5%. Благодаря сомаклональной из­
менчивости удалось получить новые генные мутации, не обнару­
женные при обычном мутагенезе. Получены доказательства, что 
причиной вариаций может быть митотическая рекомбинация и му­
тации хлоропластной ДНК.

Подтверждения генетической природы сомаклонального варь­
ирования получены при использовании в качестве генетических 
маркеров электрофоретических спектров запасных белков семян: 
глиадинов пшеницы, гордеинов ячменя, белков люцерны (Larkin et 
al., 1984; Brettell et al., 1986; Cooper et al., 1986; Metakovsky et al., 
1986; Атанасов, 1993; Дейнеко и др., 1997; Зобова, 2002). Молеку­
лярно-генетические методы анализа ДНК дают интересную ин­
формацию о различных изменениях ядерных и мт-генов и микро- 
сателлитных ДНК-маркеров в культуре in vitro (Kanasava, 1998; 
Melnyk et al, 2002; Sivolap, 2002; Gesteira et al., 2002).

Механизмы сомаклональной изменчивости
Цитологические и молекулярно-генетические исследования 

свидетельствуют, что вариабельность, индуцируемая условиями 
культивирования in vitro, связана с истинно генетическими изме­
нениями. R.J. Larkin и W.R. Skowcroft (1981, 1983а), F. D'Amato 
(1985); М. Lee и R.L. Phillips (1988); М. Buiatti (1989), A. Karp 
(1995) выделили следующие возможные механизмы генетической 
изменчивости in vitro:

1. грубые кариологические изменения, происходящие в ре­
зультате ядерной фрагментации и/или дисфункции митотического 
веретена;

2. криптические хромосомные перестройки и изменения в экс- 
трахромосомном геноме, как результат:

-  активации мобильных генетических элементов;
-  поздней репликации гетерохроматина;
-  амплификации и редукции генов;
-  соматического кроссинговера и обмена сестринских хроматид;
-  нуклеотидной несбалансированности;
-  криптической элиминации вирусов;
-  ослабления или повреждения механизмов репарации.
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Наиболее крупные нарушения, такие как анеуплоидия и серь­
езные хромосомные аберрации, элиминируются в процессе реге­
нерации или прохождения через мейотический фильтр (D' Amato, 
1985; Buiatti, 1989). Селективное преимущество, как наиболее 
жизнеспособные, получают регенеранты с тем же числом хромо­
сом, что и у исходных растений (Першина, Шумный, 1986). Как 
грубые, так и тонкие хромосомные изменения — мелкие делеции, 
дупликации, транслокации, инверсии — могут вызывать сущест­
венные фенотипические изменения не только в первичных регене­
рантах, но и в их потомстве. Интенсивные перестройки хромосом 
часто наблюдаются при исследовании мейоза регенерантов: транс­
локации, инверсии, субхроматидные обмены, частичная утрата 
хромосом (Orton, 1980; Ogihara, 1981; McCoy et al., 1982; Li, Dong, 
1994). Это доказывает, что большая часть фенотипических изме­
нений генетически обусловлена.

В результате цитологических и цитофотометрических иссле­
дований в культуре гомоплоидных протопластов показано, что эн­
доредупликация, поли- и анеуплоидия наблюдаются уже на на­
чальных этапах культивирования. Обнаруженные изменения со­
держания ДНК в клетках связаны прежде всего с аномалиями ци­
токинеза, которые отмечались уже при первом клеточном делении 
(Сидоров и др., 1977; Глеба и др., 1978; Sree Ramulu et al., 1984). 
Имеются данные о триггерном влиянии культуры ткани на транс­
позиционные эффекты (Lorz, Scowcroft, 1983; Lorz, Brown, 1986). 
Доказан вклад в сомаклональную изменчивость амплификации 
или редукции генов, индуцированных на стадии культивирования 
клеток in vitro (Donn et al., 1984). На молекулярном уровне выяв­
лены тонкие перестройки ядерной ДНК у протоклонов и сомакло- 
нов (Landsmann, Uhrig, 1985; Brettell et al., 1986; Kanasava, 1998; 
Melnyk et al, 2002).

A. Binns и F.J. Meins (1973) выделяли эпигенетические изме­
нения фенотипа, которые могут стабильно передаваться дочерним 
клеткам, но не проявляться в регенерантах или их половом потом­
стве. Часть сомаклональных вариантов объясняется изменением 
характера метилирования ДНК у культивируемых in vitro клеток, 
где наблюдается как локус-специфичность, так и сайт- 
специфичность этого явления (Хвырлева и др., 1986). Изменения 
уровня метилирования ДНК были обнаружены у 25% растений- 
регенерантов R2 кукурузы (Lorz, Brown, 1986).
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В процессе прохождения растениями in vitro стадии неоргани­
зованного роста могут происходить изменения цитоплазматиче­
ских генетических элементов и проявляться в вариациях призна­
ков, наследуемых по материнской линии. Перестройки мтДНК 
впервые обнаружили среди сомаклонов кукурузы, полученных из 
каллусной ткани в культуре незрелых зародышей (Kemble et al., 
1982). Известно, что растения кукурузы, несущие цитоплазму Т- 
типа (Техасская), являются мужскостерильными и высокочувстви­
тельными к Helminthosporium maydis расы Т и токсину этого гриба. 
Среди растений кукурузы, полученных из каллусной ткани с Т- 
цитоплазмой, обнаружены мужскофертильные токсинустойчивые 
растения. Данный признак наследовался по материнской линии. 
Подобные изменения мтДНК, наблюдаемые при культивировании 
in vitro, никогда не обнаруживали во время обычного размножения 
кукурузы семенами (Gengenbach et al., 1977; Brettell et al., 1979, 
1980). Перестройки мтДНК также обнаружены в популяции про­
токлонов картофеля: у 5 протоклонов из 47 отмечены изменения в 
последовательностях высокомолекулярной мтДНК, два растения 
имели дополнительные низкомолекулярные формы мтДНК 
(Kemble, Shepard, 1984). Изменения в составе митохондриальной 
ДНК табака в ходе длительного культивирования и регенерации А. 
Kanasawa (1998) объяснил рекомбинациями de novo и селективной 
амплификацией молекул мтДНК.

Имеется много сведений о сомаклональных вариациях пла- 
стидного генома. Цитоплазматическая природа хлорофилльных 
мутаций у сомаклонов показана в работах Zong-Xui с коллегами 
(1983) и Evans (1984). Довольно часто возникают альбиносные ре­
генеранты, особенно в культуре пыльников злаков (Deambrogio, 
Dale, 1980; Oono, 1981; Sree Ramulu et al., 1984a; Гапоненко и др., 
1985a; Гостимский и др., 1985; Васильев, 1996). Установлено, что 
андрогенные альбиносы характеризуются делециями пластидной 
ДНК, которые могут достигать 40-80% генома хлДНК (Day, Ellis, 
1984; Annil, Noel, 1985; Ананьев и др., 1986).

Причины сомаклоналыюй изменчивости
Из вышеизложенного следует, что спектр регистрируемых со­

маклональных вариаций очень широк и включает морфологиче­
ские, физиологические и биохимические признаки. Изменения 
происходят как в ядерной, так и в цитоплазматической ДНК, опи­
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саны растения-регенеранты с крупными геномными перестройка­
ми и точковыми мутациями. Некоторые изменения физиологиче­
ского происхождения (морфозы) проявляются лишь у растений, 
непосредственно полученных из культивируемых клеток, но не 
наследуются. Однако значительная доля изменений имеет мутаци­
онную природу, причем частота образования вариантов намного 
превышает частоту спонтанного мутагенеза и сильно зависит от 
исходного генотипа и экспланта.

В чем же источник сомаклональной изменчивости? По мне­
нию большинства исследователей (Larkin, Scowcroft, 1981; Karp, 
Bright, 1985; Demarly, 1986; Lee, Phillips, 1988; Buiatti, 1989; Сидо­
ров, 1990; Витанова и др., 1990; Долгих, Шамина, 1991; Атанасов, 
1993; Karp, 1995), основными причинами сомаклональных вариа­
ций являются:

1. генетическая гетерогенность соматических клеток исходно­
го экспланта;

2. генетическая изменчивость, индуцируемая условиями куль­
тивирования in vitro.

Действительно, на различных этапах онтогенеза в ходе диф- 
ференцировки почти у 80% покрытосеменных может происходить 
эндоредупликация хромосом и формирование тканей различного 
уровня плоидности, хотя дифференцированные клетки тканей рас­
тений находятся главным образом в эуплоидном состоянии, 
(D'Amato, 1978; Кунах, 1978, 1980). В соматических тканях расте­
ний нередко присутствуют клетки с измененным анеуплоидным 
числом хромосом, особенно у апомиктичных и вегетативно раз­
множаемых растений (Бреславец, 1963). Например, у картофеля 
происходит активное накопление вегетативных мутаций, поэтому 
сорта со временем теряют свои свойства (Ассеева, 1968). С другой 
стороны, повышенная частота наследственных изменений в сома­
тических тканях отмечалась у гетерозиготных генотипов, в част­
ности у аллогамных видов люпина (Атабекова, 1960). Причиной 
высокой гетерогенности соматических тканей у растений с беспо­
лым размножением служит отсутствие в жизненном цикле мейоза 
как эффективного фильтра хромосомных аберраций, а у гетерози­
готных растений — нестабильность генома, совмещающего различ­
ные аллели. По-видимому, наименьшую частоту вегетативных му­
таций в соматических тканях имеют растения-самоопылители.

22



Явление «почечных вариаций» (bud variation) описано Ч. Дар­
вином как источник новых признаков, позволивший из обычного 
персика с опушенными плодами получить нектарин («голый пер­
сик») с улучшенным вкусом (Дарвин, 1896). Таким образом, инду­
цируя in vivo или in vitro образование адвентивных побегов, мож­
но получить новые формы растений (Skene, Barlass, 1983; D'Amato, 
1984). Активизация хромосомных перестроек, приводящих к появ­
лению химерности и миксоплоидии у растений, наблюдается при 
изменении условий произрастания: понижении и повышении тем­
пературы, засолении, внесении высоких доз минеральных удобре­
ний, ранении, переносе растений в непривычные условия обита­
ния, опылении чужеродной пыльцой. Результатом действия этих и 
других внешних факторов являются аномальные митозы и клетки 
с числом хромосом, отличным от такового в материнской ткани 
(Кунах, 1980). Итак, многоклеточный генетически неоднородный 
эксплант при культивировании in vitro может сформировать гете­
рогенную популяцию, из которой в свою очередь будут получены 
растения, отличающиеся от исходного. Поэтому доля измененных 
регенерантов у вегетативно размножаемых культур — сахарного 
тростника и картофеля -  обычно выше, чем у растений с половым 
размножением, и достигает 70% (Karp, Bright, 1985).

Тем не менее генетическая неоднородность исходного экс- 
планта не является необходимым условием появления сомакло- 
нальной изменчивости. Накопленный в разных лабораториях экс­
периментальный материал показывает, что большая часть сома- 

. клональных вариаций возникает именно во время культивирова­
ния клеток in vitro (Сидоров, 1990). По данным Е.Д. Никитиной 
(2001), 83% регенерантов пшеницы Triticum aestivum L. сущест­
венно отличались от исходного сорта Скала по одному или не­
скольким признакам. Таким образом, частота сомаклональных ва­
риаций у самоопыляющегося вида с предположительно небольшой 
вегетативной изменчивостью может быть более высокой, чем у 
вегетативно размножаемых сахарного тростника и картофеля с 
гетерогенными эксплантами.

Об индуцирующем влиянии культивирования in vitro свиде­
тельствует хорошо известная прямая зависимость частоты появле­
ния измененных регенерантов от продолжительности культивиро­
вания (McCoy et al., 1982; Витанова и др., 1990; Кагр, 1995; Plader 
et al., 1998), хотя аномалии цитокинеза отмечались уже при первом
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клеточном делении (Сидоров и др., 1977; Sree Ramulu et al., 1984). 
Даже при гарантированном генетическом единообразии исходного 
материала, т е. при использовании в качестве экспланта одиночной 
клетки или протопласта, сомаклональные вариации неизменно 
возникали в процессе культивирования (Karp, Bright, 1985), а сре­
ди дигаплоидных растений, полученных в культуре пыльников, 
обнаружены гетерозиготные мутанты (D1 Amato, 1985).

И все же само по себе культивирование in vitro является необ­
ходимым, но не достаточным условием получения сомаклонапьных 
вариантов. При микроклональном размножении побеги регенери­
руют непосредственно из меристемы, минуя стадию каллуса, при 
этом, как правило, все растения идентичны родительским (Orton, 
1984; Lourens, Martin, 1987; Высоцкий, 1995). Появление дополни­
тельной изменчивости определяется наличием этапа дедифферен- 
цированного роста растительной ткани. Доказано, что сомакло­
нальные вариации возникают как следствие нарушения порядка в 
клеточных процессах, обслуживающих деление и сопутствующих 
ему. Заметное возрастание генетических аберраций происходит при 
быстрых клеточных делениях и при недостатке онтогенетического 
принуждения (ontogenetic constraints), свойственном неорганизован­
ной ткани (Gould, 1986). Регенеранты из недифференцированного 
каллуса кукурузы имели больше вариаций признаков, чем растения, 
полученные из меристематических клеток или путем прямого сома­
тического эмбриогенеза (Armstrong, Phillips, 1988). Мы исследовали 
4 поколения потомств регенерантов из тканей одного растения рап­
са. Количественные признаки в группе сомакпонов из каллуса варь­
ировали в 2 — 3 раза сильнее, чем в группе клонов из стеблевых уз­
лов (Рожанская и др., 1999).

Т. Ортон, обьясняя резкое возрастание вариабельности у реге­
нерантов из протопластов по сравнению с регенерантами из мери­
стем, зародышей, почек in vitro, выдвинул гипотезу о низком 
уровне ошибок у активно делящихся клеток (Orton, 1984). По мне­
нию Р.Г. Бутенко (1986), причиной нестабильности генотипов 
культивируемых клеток является активация гена-мутатора. Ю.М. 
Константинов и М.И. Ривкин (1991) предложили свободноради­
кальный механизм возникновения сомаклональной изменчивости в 
процессе перекисного окисления липидов, индуцируемого проок­
сидантами в составе питательных сред.
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Согласно гипотезе Y. Demarly (1986), клетка испытывает воз­
действие регулирующих сигналов (гормональных, трофических, 
физических) со стороны организма и соседних клеток и сама про­
изводит регуляторные сигналы. При изменении внешних условий 
поступает новая информация, она влияет на экспрессию тех или 
иных генов и тем самым изменяет сигналы, идущие из клетки. По­
сле введения в культуру in vitro изменяется спектр работающих 
генов, а если клетка не может приспособиться к новым условиям, 
то в ней возникают нарушения и мутации. Одни, наиболее круп­
ные изменения, элиминируются в процессе регенерации, другие 
сохраняются и наследуются при семенном размножении.

Представляется очевидным, что фундаментальные причины 
сомаклональной изменчивости кроются в процессах, происходя­
щих на субклеточном уровне при переходе клетки к дедифферен- 
цировке либо ко вторичной дифференцировке in vitro.

Современное представление о растении как интегрированной 
системе генетических детерминантов ядра и цитоплазмы подразу­
мевает существование каскада генетических систем, защищающих 
целостность генома вида (Жученко, 2003). Такие системы контро­
ля обеспечивают генетическую идентичность организма. Исходя 
из анализа научных публикаций и результатов наших исследова­
ний, можно полагать, что «блок управления» системы контроля 
возникает перед началом дифференцировки зародыша и обеспечи­
вает детерминацию клеток. Иными словами, прежде всего буду­
щий организм получает план своего построения, т.е. то, что Н.П. 
Дубинин (1986, с. 442) называл «общим планом развития».

Оставляя открытым вопрос о физической природе плана раз­
вития, предположим, что он осуществляет первичное программи­
рование развития зародыша и регуляцию активности генов. Даль­
нейшие процессы дифференцировки тканей, развития и функцио­
нирования органов проходят под системным контролем с исполь­
зованием прямых и обратных связей; «сверяясь с планом», орга­
низм исправляет генетические нарушения с помощью систем ре­
парации или элиминации дефектных структур. Функционирование 
системы контроля начинается с первых шагов онтогенеза. Напри­
мер, если генеративные клетки кукурузы, по данным Н.В. Кривова 
с коллегами (1993), детерминируются на стадии 4-клеточного эм­
бриона, то план развития должен возникнуть не позднее второго 
деления зиготы. Контролируя каждый момент онтогенеза, индиви­
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дуум сохраняет свою идентичность в процессе развития, тем са­
мым обеспечивая наследственность, сохранение генетической ста­
бильности и видовой специфичности.

Рассмотрим ситуацию в культуре растительных тканей in vitro. 
Технологии предусматривают использование изолированных час­
тей растений, и в процессе эксплантирования прерывается связь с 
организмом и перестает работать система контроля. Если эксплант 
содержит меристему, детерминированную к дифференцировке, 
имеющийся у нее план развития способен активировать собствен­
ные системы контроля и не допустить генетических нарушений в 
тканях развивающегося побега. Поэтому микрокпональное раз­
множение растений в условиях, исключающих каллусообразова- 
ние, обеспечивает генетическую идентичность потомков.

Иначе обстоит дело с немеристемными эксплантами. В усло­
виях in vitro, при наличии всех необходимых элементов жизне­
обеспечения и соответствующего гормонального управления, 
клетки дедифференцируются и начинают пролиферировать бес­
контрольно, формируя неорганизованную массу ткани. Бескон­
трольный цитокинез сопровождается генетическими нарушения­
ми, которые не корректируются из-за бездействия или отсутствия 
систем контроля и репарации.

Как же в неорганизованной ткани происходит соматический 
эмбриогенез или образование адвентивных побегов? По- 
видимому, в процессе регенерации каждая компетентная клетка на 
базе собственного генома формирует de novo индивидуальный 
план развития будущего растения. Обособленность и индивиду­
альный характер события косвенно подтверждается известной ра­
зобщенностью и асинхронностью процессов морфогенеза в неор­
ганизованной ткани. Возникновение плана развития происходит 
во время первых делений проэмбриоида или очага меристемы, 
совпадая с периодом энергетической активации инициапи регене­
ранта. Вновь созданный системный контроль фиксирует накоп­
ленные исходной клеткой генетические изменения как присущие 
новому растению.

Так генетические нарушения, полученные в ходе неорганизо­
ванной пролиферации, реализуются в растениях-регенерантах и 
передаются их потомкам в виде сомаклональных вариаций качест­
венных и количественных признаков (рис. 2).
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Рис. 2. Схема возникновения сомаклональных вариаций
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Г  л а в а 2

СОЯ

Хозяйственное значение н распространение
Соя считается одним из древнейших культурных растений. 

История ее возделывания насчитывает 6 - 7  тысяч лет (Енкен, 
1959). Н.И. Вавилов (1966) включал сою в число первичных, наи­
более древних сельскохозяйственных культур, наряду с пшеницей, 
ячменем и просом.

Из семян сои производят белковые концентраты и структуриро­
ванные продукты — аналоги изделий из мяса. Они не уступают нату­
ральным мясным продуктам по питательности и переваримости, но 
намного дешевле обходятся производителям. В настоящее время зна­
чительная доля мясной продукции в мире заменена продуктами из 
сои. Соевое молоко считается ценным пищевым продуктом, способ­
ным служить заменителем молока для пищевых целей и для вскарм­
ливания молодняка сельскохозяйственных животных. Соевое масло, 
обладая хорошими вкусовыми и кулинарными свойствами, состоит 
из физиологически активных полиненасыщенных жирных кислот, 
незаменимых для животного организма, и содержит биологически 
активные вещества. Кроме пищевого и кормового направлений ис­
пользования, белок и масло сои находят применение как техническое 
сырье для изготовления пластмасс, клея, покрытий, пропиток, взрыв­
чатых веществ, лаков, красок, мыла, инсектицидов и многого друго­
го. Жмых и шрот сои широко используются в животноводстве для 
приготовления высокобелковых кормов, зеленая масса — для непо­
средственного скармливания и в виде сена и силоса. На бедных поч­
вах соя возделывается в качестве сидерата.

В мировом производстве растительного белка и масла соя явля­
ется ведущей культурой. Она занимает первое место в мире среди 
зернобобовых по посевным площадям и возделывается на пяти кон­
тинентах мира. Наибольшие площади занимают посевы сои в США, 
Аргентине, Китае, Бразилии; в России площади под ней составляют 
менее 1% от мировых (Васякин, 2002; Кашеваров и др., 2004).

Родиной культурной сои считается Юго-Восточная Азия, а 
именно северные и восточные части Китая (Енкен, 1959; Вавилов, 
1966; Синская, 1969; Жуковский, 1971). Здесь же находится центр 
генетического разнообразия данной культуры. Предком ее являет­
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ся дикорастущая уссурийская соя Glycine soja Sieb. et Zucc., широ­
ко распространенная на Дальнем Востоке России, в Китае, Япо­
нии, Корее (Скворцов, 1927; Корсаков, 1973а; Ала, 1976; Singh, 
Hymowitz, 1988; Сеферова, 2001а).

Систематика и морфология
Род Glycine L. насчитывает 11 видов из двух подродов: Glycine 

Willd. и Soja (Moench.) F. Y. Herm. К первому из них относят 9 
многолетних диких видов, произрастающих в Австралии, Китае и 
на островах Тихого океана и обладающих ценными признаками 
скороспелости, устойчивости к болезням, высокого содержания 
белка в семенах, многосемянности бобов и повышенного количе­
ства бобов на растении. Второй подрод Soja включает культурный 
вид (культиген) G. max (L.) Мегг. и дикорастущую уссурийскую 
сою G. soja Sieb. et Zucc. (G. ussuriensis Reg. et Maack) (Лещенко и 
др., 1990; Сосудистые растения..., 1996). Культурная и дикорас­
тущая соя способны скрещиваться между собой (Ала, 1984).

Соя Glycine max (L.) Merr. [Phaseolus max L.; Dolichos soja L.; 
Soja hispida Moench; Phaseolus sordidus Salisb.; Soja japonica Savi; 
S. viridis Savi; S. angustifolia Miquel; Glycine hispida (Moench) 
Maxim.; Soja max Piper; Glycine gracilis Skvortz.] -  Соя культурная, 
соя щетинистая -  однолетнее травянистое растение из семейства 
бобовых с прямостоячим или завивающимся стеблем, ветвящимся 
в нижней части, покрытое короткими грубыми волосками от бело­
ватой до темно-коричневой окраски. Корневая система стержне­
вая, в верхней ее части обычно присутствуют округлые клубеньки 
симбиотических бактерий диаметром 2 - 4  (до 8) мм.

Семядоли при прорастании выносятся на поверхность. Гипо- 
котиль зеленый или с антоциановым оттенком. Стебель у боль­
шинства сортов высотой 60 — 110 см. Листья сложные с тремя, 
редко с пятью крупными яйцевидными или овальными листочка­
ми; боковые листочки часто асимметричные (рис. 3). Форма ли­
стьев определяется соотношением длины и ширины средних лис­
точков в сочетании с характером их контуров. В.Б. Енкен (1959) 
выделял следующие основные формы листочков:

• широкояйцевидная с притупленным или заостренным окон­
чанием (отношение длины к ширине 1:0,8);

• овально-заостренная и овально-удлиненная, когда длина 
значительно больше ширины (отношение 1:0,7), степень заострен­
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ности верхушки может варьировать, но притупленных окончаний 
не встречается;

• клиновидная форма характеризуется резким преобладанием 
длины над шириной (отношение 1:0,5);

• ланцетная форма.
Поверхность листовой пластинки в большинстве случаев бо­

лее или менее гладкая, реже встречаются морщинистые листья с 
небольшими вздутиями. В засушливых условиях степень морщи­
нистости усиливается. Поверхность листьев связана с размером и 
формой: узкие и мелкие листья обычно гладкие, а у крупных и 
широких листьев, особенно с притупленной верхушкой, часто бы­
вает морщинистая поверхность.

Цветки мелкие, почти без запаха, собраны в кистеобразных 
пазушных соцветиях; венчик фиолетовый или белый. Завязь одно­
гнездная с одним плодолистиком и несколькими семяпочками.

Бобы длиной 3 - 7  см, шириной 0,5 -  1,5 см, прямые, изогну­
тые, серповидные, опушенные, редко голые, серые, коричневые, 
бурые или черные. Число семян в бобе от 1 до 4, чаще 2 - 3 .

Рис. 3. Соя (по Б. В. Скворцову, 1927)

1 -  побеге цветками;2 -5 -цветок; 6 -чаш ечка; 7 -9 -ч асти  венчика; 10-11 -  завязь; 
12-пы льник; 13 -  пыльцевые зерна; 14-у зел  с бобами; 15-сем ена.
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Семена крупные, масса 1000 семян от 100 до 250 г, форма шаро­
видная, овальная, округло-плоская, удлиненно-округлая, почко­
видная; поверхность блестящая или матовая; окраска семенной 
оболочки желтая, янтарная, зеленоватая, коричневая, черная, пест­
рая; семядоли желтые или зеленые. Рубчик крупный, овальный, 
реже клиновидный или линейный, окраска его может отличаться 
от окраски семенной оболочки. v

В результате изучения мировой коллекции сои В.Б. Енкен 
(1959) в пределах вида выделил следующие 6 географо­
экологических подвидов:

Ssp. g r a c i l i s - п о л у к у л ь т у р н ы й  ( и з я щ н ы й ) .  
Среднеспелые формы высотой от 50 см до 2 м, с повышенной 
ветвистостью. Стебли очень тонкие, нежные, часто стелющиеся 
и вьющиеся. Опушение редкое, беловатое или светло­
рыжеватое, листья мелкие, овальные. Бобы короткие и узкие, 
семена очень мелкие.

Ssp. s 1 a v o n i c a - с л а в я н с к и й .  Балканская вторичная 
группа сортов. Растения высотой 40 -  60 см, многоцветковые, 
стебли тонкие, чаще полегающие, цветки и бобы в приземной час­
ти куста, семена мелкие. Известны популяции добружанка (бол­
гарская) и унгеройка (венгерская).

Ssp. i n d i c a - и н д и й с к и й .  Сильно разветвленные кусты 
до 2 м высотой, цветки мелкие, бобы средние, семена очень мел­
кие, сорта наиболее позднеспелые.

Ssp. c h i n e n s i s - к и т а й с к и й .  Растения до 1 -  1,5 м вы­
сотой, ветвистые, цветки средней величины, лиловые. Бобы корот­
кие или средние. Семена мелкие, но крупнее индийских. Сорта 
позднеспелые.

Ssp. m a n s h u r i c a - м а н ь ч ж у р с к и й .  Растения 60 -  90 
см высотой, ветвистость средняя, стебли менее грубые, чем у ки­
тайских и индийских форм, кисти короткие; малоцветковые. Бобы 
средней длины (4 -  4,8 см), семена более крупные, чем у китай­
ских и индийских форм, чаще всего желтые. Сорта среднеспелые, 
высокомасличные.

Ssp. k o r a j  e n s i s - к о р е й с к и й .  Растения 60-110  см вы­
сотой, ветвистость средняя, стебли грубые, толстые, листья и 
цветки крупные, кисти длинные, многоцветковые. Бобы крупные 
или средние. Семена наиболее крупные, высокобелковые. Высоко­
рослые формы позднеспелые, низкорослые — скороспелые.
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Н.И. Корсаков (1973а) различал 5 подвидов, объединив ин­
дийский с китайским, славянский с маньчжурским и выделив 
культурный и дикорастущий (уссурийский) подвиды. Для удобст­
ва апробации сортов В.Б. Енкен установил апробационные груп­
пы, определяемые по признакам зрелого растения.

Экология и онтогенез
Соя по своей природе — растение короткого дня, чувствитель­

ное к фотопериоду, поэтому сорта ее дифференцированы по широ­
те культивирования. При выращивании в северных широтах юж­
ные сорта сильно затягивают сроки начала цветения и созревания, 
увеличивают период вегетации. Специализированные сорта север­
ного экотипа (Северная 4, Fiskeby 3, Fiskeby 5) в более южных ши­
ротах становятся низкопродуктивными карликами (Булах, 2004). 
Сорта, нечувствительные к фотопериоду, имеют большое значение 
в селекции; многие отечественные образцы созданы В.И. Сичка- 
рем с коллегами (Лещенко и др., 1990).

Продолжительность вегетационного периода является важной 
характеристикой сорта, в сильной степени зависящей от темпера­
турного режима. Поэтому более точным показателем скороспело­
сти, генетически обусловленным и стабильным, служит сумма ак­
тивных температур. Ультраскороспелые сорта с вегетационным пе­
риодом менее 80 дней способны развиваться при сумме активных 
температур менее 1700°С, но отличаются низкой продуктивностью. 
Очень скороспелые сорта созревают за 81 -  90 дней при сумме ак­
тивных температур 1700 -  1900°С; скороспелые за 91 -  110 дней при 
1900 — 2200°С. Климат Западной Сибири не способен обеспечить 
надежное созревание среднеспелых и тем более позднеспелых форм 
сои с продолжительностью вегетации 170 и более дней.

Соя — мезофильное растение, довольно требовательное к теплу 
и влаге в период налива семян, поэтому в нашей стране она тради­
ционно возделывается на юге Европейской части и Дальнего Вос­
тока. Согласно агроклиматической оценке территории СССР, 
проведенной В.М. Степановой (1970, 1985), в Западной Сибири 
нет территорий, благоприятных для возделывания сои. Критиче­
ский период в развитии (начало цветения -  формирование семян) 
в условиях южной лесостепи Западной Сибири приходится на 
июль, который в среднем на 4°С холоднее, чем в Краснодаре, а по 
количеству осадков уступает Благрвещенску на 55 мм (Васякин,
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2003). Первая половина вегетации у скороспелых сибирских сор­
тов, в том числе у СибНИИК 315, проходит при пониженных 
среднесуточных температурах и меньшей сумме осадков, а цвете­
ние и созревание обеспечены теплом и осадками лучше, чем в ев­
ропейской части страны (Кашеваров и др., 2004). Это говорит о 
существенных изменениях адаптивных свойств и ритмов развития 
у сортов сои сибирского экотипа. Результаты многолетних иссле­
дований Н.И. Васякина (2002, 2003) подтверждают лимитирую­
щий характер влияния на урожайность сои гидротермических ус­
ловий июля.

В.Б. Енкен (1959) определил минимальную температуру, не­
обходимую для прорастания семян сои 6...7°С, появления всходов
8 .. .10°С, формирования генеративных органов и цветения
16.. .18°С, созревания семян 8...9°С. Биологический минимум для 
роста и развития сои составляет 10°С, оптимальная температура 
для любой фазы развития не опускается ниже 20°С. Всходы вы­
держивают кратковременные понижения температуры до -3°С. 
Осенние заморозки в пределах -2...-2,5 °С не повреждают семена, 
но более низкие температуры в период налива нарушают развитие 
семян в верхнем ярусе, вызывают подмерзание листьев, гибель 
цветков и зеленых бобов.

Соя довольно устойчива к засухе в первой половине вегета­
ции. По отношению к влагообеспеченности В.Б. Енкен (1959) счи­
тал критическим периодом фазу образования семян. Т.А. Василье­
ва (1989), изучавшая проблему засухоустойчивости сои в вегета­
ционных опытах, пришла к выводу, что характер расходования 
воды растениями разных сортов определяется главным образом 
условиями среды, а не генотипом; следовательно, устойчивость 
сои к засухе обусловлена не экономным расходованием воды, а 
иными причинами.

Поскольку родина сои расположена в регионе с муссонным 
климатом, она довольно легко переносит избыточное увлажнение 
и даже 2-недельное затопление, имея адаптивные механизмы для 
продолжения жизнедеятельности и нейтрализации повреждений: 
отрастание воздушных корней у всходов, развитие новых листьев 
взамен отмерших.

Сою можно выращивать на самых разных почвах, за исключе­
нием солонцов, солончаков, заболоченных и кислых почв. Она 
способна расти на бедных почвах, но при этом снижает урожай­
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ность. Оптимальное значение pH 6,5 — 7. Высокие урожаи соя дает 
на хорошо аэрируемых плодородных почвах при внесении азот­
ных (30 — 40 кг/га действующего вещества), фосфорных и калий­
ных удобрений (Кашеваров и др., 2004). Важным свойством сои 
является симбиоз с клубеньковыми бактериями рода Rhizobium, 
способными обеспечить при благоприятных условиях фиксирова­
ние 200 — 250 кг/га азота воздуха за вегетацию.

На разных фазах развития соя поражается фузариозом, серой и 
белой гнилью, аскохитозом, бактериозом, морщинистой и желтой 
вирусной мозаикой, антракнозом, церкоспорозом и другими гриб­
ными, бактериальными и вирусными болезнями, которые в годы 
эпифитотий значительно снижают урожай. Потери урожая семян 
от грибных болезней составляют 22 — 30%, при этом содержание 
белка в семенах пораженных растений уменьшается до 16%. Бак­
териальные и вирусные болезни снижают урожайность на 29 — 
37%, а содержание белка на 4 -  9 и 7 -  19% соответственно (Кор­
саков, 1973 б). На сое обитают многие виды вредителей: прово­
лочники, долгоносики, блошки, жуки-листоеды, полевые клопы, 
луговой мотылек, подгрызающая и люцерновая совки, соевая 
моль, а также соевая плодожорка и паутинный клещ (Торопова и 
др., 2002; Кашеваров и др., 2004).

Вегетационный период сои делится на 5 основных фаз: всхо­
ды, ветвление, цветение, плодообразование, полная спелость. Если 
длину вегетационного периода принять за 100%, то период всходы 
— начало цветения займет 35% времени, цветение -  25%, образова­
ние плодов и семян — 30%, созревание — 10%, с отклонениями у 
разных сортов и в зависимости от условий года (Васякин, 2002).

Жизненный цикл сои и особенности морфогенеза изображены 
на рисунке 4 (Рейвн и др., 1990). Заложение цветочных бугорков у 
скороспелых форм происходит очень рано, в фазе двух настоящих 
листьев. Развитие цветка и завязи включает восемь фаз, причем 
подготовка к опылению проходит в течение первой и второй фаз, а 
созревание тычинок, высыпание пыльцы на клейкое рыльце и оп­
лодотворение — в третьей и четвертой фазах, когда лепестки еще 
плотно сомкнуты (Енкен, 1959). Венчик начинает раскрываться 
через 15 — 30 минут после прорастания пыльцы. При недостатке 
тепла цветки не раскрываются, что не мешает их опылению.

Таким образом, устройство цветка и ход процесса опыления 
говорят о приспособленности сои к самоопылению. М.А. Вишня­
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кова, изучая эволюцию семенного размножения в семействе Fa- 
baceae, пришла к выводу о связи автофертильности зерновых бо­
бовых, в том числе G. max и Cicer arietinum, с длительной доме­
стикацией. Клейстогамия у этих видов отсутствует, но им присуща 
бутонная автогамия контактного типа, когда оплодотворение осу­
ществляется в бутоне путем непосредственного контакта рыльца и 
пыльников (Вишнякова, 2003; 2004). Невзрачные цветки сои могут 
посещаться шмелями, пчелами и осами. Спонтанная естественная 
гибридизация происходит очень редко с частотой 0,1 -  0,2, иногда 
до 0,5%. Неблагоприятные условия среды (понижение температу­
ры, засуха, очень высокая влажность воздуха) вызывают опадение 
цветков и завязей.

Семена сои гигроскопичны, имеют тонкую кожуру и при хра­
нении быстро теряют всхожесть, особенно со светлой окраской 
оболочки. По данным Кубанской станции ВИР, через 9 лет хране­
ния желтые и зеленые семена имели всхожесть 8 -  10%, а корич­
невые и черные с более прочной семенной оболочкой 31 -  32% 
(Енкен, 1959).

Биохимические признаки
В семенах сои содержится 35 -  52 % белка и 17 -  27 % жира, 

витамины А, В, С, D, Е, ряд ферментов. Сено сои при 11%-ной 
влажности содержит в среднем 15% белка, 5% жира, 23% клетчат­
ки, 7% золы, 39% безазотистых экстрактивных веществ.

Соевый белок представлен в основном (до 94%) легкораство­
римыми фракциями (альбумин 8 -  25%, легкорастворимый глобу­
лин 59 — 81%), что выгодно отличает ее от гороха, люпина и дру­
гих зернобобовых (Корсаков, 19736). В белке сои присутствуют 
почти все аминокислоты, а лизина в 9 раз больше, чем в белке 
пшеничной муки. Отношение незаменимых аминокислот к белкам 
у сои составляет 50%; по этому показателю она превосходит стан­
дарт ФАО более чем вдвое и уступает только нуту (Кашеваров и 
др., 2004). Кроме того, белок сои обладает ценным свойством 
створаживания, подобно казеину молока. Содержание белка в се­
менах сои увеличивается в засушливые годы и у более скороспе­
лых сортов (Васякин, 2002).

Соевое масло содержит до 55% незаменимой линолевой ки­
слоты (С 18:2) и 1,7 -  3,2% фосфатидов, регулирующих обменные 
процессы в животных организмах, а также токоферол (витамин Е).
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Несмотря на высокие достоинства соевой продукции, требуют 
решения известные проблемы ее качественного состава. В соевом 
масле присутствует 8% линоленовой жирной кислоты (С 18:3), 
нестабильной на воздухе и на свету, из-за чего портится вкус и за­
пах масла. Около 3% сухой массы семян составляют лектины или 
гемагглютинины из группы гликопротеинов, вызывающие агглю­
тинацию красных кровяных телец в крови животных. До 6% массы 
семян приходится на белки -  ингибиторы трипсина, пищевари­
тельного фермента животных. Фермент липоксигеназа способст­
вует быстрому окислению ненасыщенных жирных кислот, опреде­
ляя неприятный вкус и запах продуктов. В соевом белке, который 
в целом хорошо сбалансирован для потребления животным орга­
низмом, мало метионина (Лещенко, 1990; Barwale, Widholm, 1990).

Генетнка сои
Соя G. max имеет диплоидный набор хромосом (2п=40). Ди­

корастущая G. soja Sieb. et Zucc., широко распространенная на 
Дальнем Востоке России, в Китае, Японии, Корее, имеет то же 
число хромосом, независимо от географического района произра­
стания и экологической ниши (Пробатова, Рудыко, 1981; Сеитова 
и др., 2004). Генетика сои довольно хорошо изучена, что в сочета­
нии с легкостью культивирования суспензий клеток и протопла­
стов способствовало ранним успехам генноинженерных проектов 
(Hildebrand et al., 1986). Первыми отечественными исследователями 
генетики сои были Л.А. Декапрелевич и А.К. Лещенко (Лещенко, 
1962; Лещенко и др, 1990).

Изучены генетические механизмы устойчивости сои к ряду 
болезней и вредителей, известны гены основных биохимических 
признаков, определены изоферментные системы и ДНК-маркеры, 
которые широко используются для идентификации сортов и выяв­
ления филогенетических связей с дикорастущими видами (Корса­
ков, 1982; Лещенко и др., 1987, 1990; Tsukamoto et al., 1993; Сиво­
лап и др., 1998; Jin et al., 1999; Rahman et al., 1999; Manjaya, Pawar, 
1999; Ludwig, Tenhaken, 2000; Meesang et al., 2001; Beilinson et al., 
2002; Gesteira et al., 2002; Piffer et al., 2002; Ma et al., 2003; Сеитова 
и др., 2004).

Cary и Nickell (1999) провели генетический анализ признака 
коротких черешочков в сложном листе. Gerber с коллегами (2000) 
занимаются изучением генетики биохимических признаков семян
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с помощью капиллярного гель-электрофореза. В.И. Глазко (2000) 
исследовал генетически детерминированный полиморфизм фер­
ментов сои.

Эволюция признаков сои, по мнению Н.И. Корсакова (1982), 
соответствует филогенезу рода. Так, мелколистность, мелкозер- 
ность, тонкостебельность, темная окраска семенной оболочки и 
рубчика, растрескиваемость бобов после созревания, чувствитель­
ность к фотопериоду присущи филогенетически старым видам и 
являются доминантными признаками. В роде Glycine L. наблюда­
ется чрезвычайный полиморфизм признаков вегетативных и гене­
ративных органов и выделяются гомологические ряды в наследст­
венной изменчивости. В пределах каждого вида найдены формы 
ранне- и позднеспелые, мелко- и крупнолистные, опушенные и 
голые, с антоциановой окраской и без нее, и т. п. Культурная соя 
отличается наибольшей полиморфностью по многим признакам.

Н. И. Корсаков и П.П. Булах (1978) установили, что продол­
жительность периода вегетации -  признак с полигенным наследо­
ванием, демонстрирующий фенотипическое доминирование сред- 
неспелости, которая контролируется аллелями <щикого» типа.

Признак неограниченного роста стебля, свойственный диким 
формам, является доминантным и контролируется геном Dtl. 
Промежуточный тип роста определяется другим доминантным ге­
ном Dt2. Фасциация стебля и карликовость — результаты рецессив­
ных мутаций. Высокорослость и часто связанная с ней позднеспе­
лость -  доминантные, филогенетически более ранние признаки. 
Широкий средний листочек тройчатого листа — признак доми­
нантный, как и блестящая поверхность, а опадение листьев при 
созревании вызвано рецессивным геном.

Дикие и малокультурные формы сои имеют темную окраску 
опушения, которая доминирует над светлой. Отсутствие опушения 
контролирует доминантный ген. Венчик цветка у диких форм име­
ет фиолетовую окраску (доминантный признак), а белая окраска 
венчика у некоторых сортов — действие рецессивного аллеля. Тем­
но-коричневая и черная окраска бобов контролируется доминант­
ными, а светлая -  рецессивными аллелями. Известны серии генов, 
определяющие окраску семенной оболочки или рубчика, причем 
темная окраска соответствует филогенетически старой форме вы­
ражения признака. Нечувствительность к длине светового дня 
обеспечивается одним или несколькими рецессивными генами.
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Способность к симбиозу с разными расами клубеньковых бакте­
рий также находится под генетическим контролем.

Количественные признаки сои контролируются путем поли- 
генного наследования, изменчивость их зависит от условий выра­
щивания. Н.И. Корсаков и П.П. Булах (1978) на базе дальнево­
сточного экспериментального материала выделили 6 групп измен­
чивости признаков:

1. Изменчивость на 91 -  100% определяется генотипом (окра­
ска различных органов: кожуры и рубчика семени, венчика цветка, 
боба, опушения);

2. Изменчивость на 79 — 89% обусловлена генотипом (ширина 
и длина боба, величина семян, ширина листочка);

3. Изменчивость на 70 — 71% зависит от генотипа (длина вегета­
ционного периода, форма семян, толщина стебля, длина листочка);

4. Изменчивость на 45 -  53% обусловлена генотипом (форма 
куста, число семян в бобе, угол отхождения ветвей от стебля);

5. Изменчивость на 31 -  41% зависит от наследственных осо­
бенностей (длина междоузлий, ветвистость, высота растений, чис­
ло бобов, характер роста стебля);

6. Доля генетического фактора в изменчивости 19 -  29% (рас- 
трескиваемость бобов, высота прикрепления нижнего боба, обли- 
ственность, масса семян 1 растения). Эти признаки сильно зависят 
от погодных и агроэкологических факторов, их коэффициент ва­
риации достигает 18 -  27%.

Направления и методы селекции
Увеличение урожайности сои в условиях Сибири обеспечива­

ется оптимальным сочетанием комплекса элементов продуктивно­
сти с повышенной адаптивностью сорта к условиям возделывания 
(пониженным положительным и отрицательным температурам, 
засухе, болезням и вредителям). Хозяйственная ценность сорта, 
наряду с продуктивностью, определяется качеством зерна (Вася- 
кин, 2002). Сорта сои для Западной Сибири должны обладать сле­
дующими свойствами:

• Вегетационный период (посев-созревание) 90 -110  дней;
• Высота растения 60 -  80 см;
• Высота прикрепления нижнего боба выше12 см;
• Масса 1000 семян 100 -  120 г;
• Средняя урожайность семян 2,0 -  2,5 т/га;
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• Содержание белка 38 -  40 %;
• Содержание жира 18 — 20 %;
• Форма куста полу сжатая или сжатая с углом отхождения 

ветвей 25 — 30°;
• Устойчивость генеративных органов к опадению;
• Устойчивость к фузариозу, бактериозу, другим болезням и 

вредителям;
• Устойчивость к полеганию стебля, облому ветвей;
• Устойчивость к растрескиванию бобов при созревании;
• Устойчивость к механическому повреждению семян при об­

молоте.
В селекционной работе с соей высокую эффективность пока­

зали различные виды индивидуального отбора из местных сортов 
и коллекционных образцов (Енкен, 1959; Простакова, Бронштейн, 
1989; Barwale, Widholm, 1990; Горин, 1994; Spehar, Souza, 1999; 
Singh, Hymowitz, 1999; Фоменко, 2000; Васякин, 2002; Ващенко и 
др., 2004). Наибольшее распространение получил метод педигри, 
применяется также метод отбора одного семени.

Для большинства селекционеров основным ресурсом расши­
рения генетической изменчивости как базы отбора является экспе­
риментальная и спонтанная гибридизация (Лещенко, 1962; Кузин, 
Рязанцева, 1972; Мякушко, 1973; Лунин, 1988; Ала В.С., 1990; Ала 
А.Я., 2001; Булах, 1990; Толоконников, 1999; Дудина, Горин, 1999; 
Carpentieri-Pipolo et al., 2000; Манакова, 2001; Трембак, 2001; Гай- 
дукович, Омельянюк, 2002;).

В середине XX века получали исходный материал методом ве­
гетативных прививок, что, по словам В.Б. Енкена (1959), при пра­
вильно подобранном подвое повышало изменчивость количест­
венных и качественных признаков в потомстве привоя и давало 
возможность отбора ценных новообразований во втором и особен­
но третьем поколениях. Перспективные образцы были созданы 
А.К. Лещенко, Е.И. Тюгиной, Ф.Д. Коган, К.К. Малышем. Сорт 
сои Юбилейная (ВНИИ сои) выведен методом индивидуального 
отбора из гибридной популяции от скрещивания потомства вегета­
тивной прививки Амурской 21 на Амурскую 51 (Лавриненко и др., 
1978). Интересно, что именно этот сорт оказался наиболее склон­
ным к мутациям в исследованиях по экспериментальному мутаге­
незу (Кузин, Рязанцева, 1972).
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Многие сорта и формы сои получены с использованием 
физических и химических мутагенов (Лещенко, 1945, 1962; Енкен, 
1959; Лещенко и др., 1987; Кирилленко, Похвалитый, 1994; Ки- 
рилленко и др. 1994; Rahman et al., 1994; Алексиева, 2000; Казь­
мин, Комолых, 2000; Красковская, 2003).

Интересный селекционный материал создан биотехнологиче­
скими методами с использованием эмбриокультуры и гибридиза­
ции in vitro, сомаклональной изменчивости, клеточной селекции 
(Roth et al., 1984; Hildebrand et al., 1986; Polacco et al., 1989; Bar- 
wale, Widholm, 1990; Фисенко, Мудрик, 2000; Мудрик и др., 2000; 
Taregyan et al., 2001; Дега и др., 2003; Фисенко и др., 2003). В по­
следнее десятилетие в США и других развитых странах расширя­
ется производство генетически модифицированных форм сои 
(Dale et al., 1993; Falco et al., 1995; Baker, Carter, 1996; Gertz et al., 
1999; Dan, Reichert, 1999).

Развитие исследований по культуре тканей сои in vitro
Регенерация целого растения из недифференцированных кле­

ток -  необходимый этап любой технологии in vitro, применяемой в 
растениеводстве и селекции, однако соя в этом отношении долгие 
годы не поддавалась усилиям исследователей.

Gamborg с сотрудниками в 1968 г. опубликовали состав пита­
тельной среды В5 для каплусной и суспензионной культуры сои 
(Gamborg et al., 1968). K.N. Kao с коллегами (1970) сообщили о 
делении клеток в культуре протопластов, D.R Elvers с сотрудника­
ми (1974) освоили культуру пыльников. Легкость культивирования 
клеточных суспензий сои привела к раннему развитию технологий 
культуры изолированных протопластов и генетически модифици­
рованных клеток, но регенерация растений долго не удавалась 
(Barwale, Widholm, 1990).

В экспериментах Cheng и Saka с коллегами (Cheng et al., 
1980; Saka et al., 1980) были получены растения-регенеранты 
сои из семядольных узлов, причем из одного экспланта форми­
ровалось до 11 побегов. Т. Катеуа и J.M. Widholm (1981) доби­
лись регенерации растений разных видов Glycine из отрезков 
гипокотилей, G.C. Phillips и G. В Collins (1981) получили сома­
тические эмбрионы сои. M.L. Christianson и сотрудники в 1983 
г. сообщили о морфогенной суспензионной культуре тканей не­
зрелых зародышей (Christianson et al., 1983a,b). Наконец, в 1985
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-  1987 г.г. многие зарубежные исследователи опубликовали 
разработанные ими методики регенерации растений из тканей 
различных эксплантов сои путем органогенеза и соматического 
эмбриогенеза (Ranch et al., 1985, 1986; Lazzeri et al., 1985; Li et 
al., 1985; Barwale et al., 1986a,b; Hymowitz et al., 1986; Chazi et 
al., 1986; Wright et al., 1986; 1987).

К тому времени и перед российской наукой была поставлена 
задача разработать технологию регенерации в культуре in vitro 
отечественных сортов сои (Шевелуха, 1986). Вскоре ученые из 
ВНИИ сои сообщили об успешном получении растений in vitro в 
культуре тканей сортов, районированных в Амурской области 
(Донцова, 1989; Соловьев, 1990; Соловьев, Родина, 1990).

В начале 90-х годов в Приморском НИИСХ П.П. Фисенко с 
коллегами добились регенерации растений из тканей незрелых се­
мядолей и семядольных узлов путем органогенеза и соматического 
эмбриогенеза (Фисенко, Галукян, 1992; 1994; Хохлова, Фисенко, 
1994). В это же время в Сибирском НИИ кормов развернулись на­
ши исследования по разработке регенерационных систем на базе 
уникального сорта СибНИИК 315 (Рожанская, Клеблеева, 1994).

Материал и методика исследований
Характеристика сорта сои СибНИИК 315. Сорт сибирского 

экотипа создан в СибНИИ кормов В.Е. Гориным с сотрудниками 
путем отбора из шведского сортообразца коллекции ВИР к-5828. 
По мнению авторов, причиной изменчивости в коллекционном 
образце явилась спонтанная гибридизация (Горин, 1994). Сорт от­
носится к маньчжурскому подвиду и входит в апробационную 
группу sordida. Растения высотой 50 -  80 см, зеленые с коричне­
вым опушением, формируют компактный куст с 1 — 4 ветвями и 10
-  12 междоузлиями. Тип роста промежуточный. Высота прикреп­
ления нижнего боба 8 - 1 0  см. Лист тройчатосложный с широко­
яйцевидными листочками. Соцветие -  кисть с 2 -  5 фиолетовыми 
цветками. Бобы слабоизогнутые, четковидные, 2 -  3-семянные, с 
густым рыжим опушением, при созревании желто-бурые. Семена 
округлые, светло-желтые, рубчик коричневый, масса 1000 семян 
160 -  180 г. Период вегетации 9 0 -1 1 0  дней. Сорт устойчив к по­
леганию и растрескиванию бобов, засухоустойчив, средняя уро­
жайность 1,6 т/га, максимальная 2,8 т/га. Содержание белка в се­
менах 35 -  40, жира 17 -  20%.
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Сорт районирован с 1991 г. и допущен к использованию в произ­
водстве по Волго-Вятскому, Средневолжскому, Уральскому, Запад­
но-Сибирскому и Восточно-Сибирскому регионам России и в Рес­
публике Казахстан (Каталог сортов..., 2003; Кашеваров и др., 2004).

Основной задачей на первом этапе стала разработка эффек­
тивных методик культуры in vitro и регенерационных протоколов 
для отечественных сортов сои. Кроме СибНИИК 315, источником 
эксплантов служил сорт Рассвет селекции ВНИИ сои.

Лабораторные опыты позволяют определить параметры хи­
мических и физических факторов, индуцирующих процессы мор­
фогенеза in vitro. Это прежде всего питательные вещества, фито­
гормоны, температура и свет. Экспланты размещаются на различ­
ных вариантах питательной среды в разных условиях. Условия 
культивирования специфичны для разных сортов и органов расте­
ний. Индикатором активности факторов служит направление и 
скорость процессов морфогенеза, происходящих в ткани экспланта 
при данных условиях. В лабораторных опытах учитывали сле­
дующие показатели:

— частоту образования каллуса, корней, эмбриоидов, органои­
дов, побегов в процентах от общего количества эксплантов в опыте;

— количество побегов, листьев, корней, генеративных органов, 
эмбриоидов, органоидов на каждом экспланте;

— морфологические особенности каллусов, корней и регене­
рантов: объем или массу, длину, толщину, форму, цвет, конси­
стенцию, наличие хлорофилла, антоциана, опушения.

Основными типами эксплантов в наших опытах являлись 
фрагменты асептических проростков и молодых растений сои. Для 
введения в культуру in vitro семена дезинфицировали 30- 
процентной перекисью водорода с добавлением моющего средства 
в течение 30 минут, затем проращивали в стерильных чашках Пет­
ри. Экспланты из зародышей, семядолей, гипокотилей, корней, 
листьев помещали на агаризованные питательные среды Гамборга 
В5 (Gamborg et al., 1968) или MS (Murashige, .Skoog, 1962) с раз­
личными добавками (табл. 1), почки проростков переносили на 
среды без гормонов с уменьшенной концентрацией минеральных 
солей для выращивания асептических растений — источников экс­
плантов. Культуры инкубировали при 18 -  24°С, освещенности 1 — 
3 тыс. лк, 16-Часовом фотопериоде.
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Т а б л и ц а  1
Питательные среды и фитогормоны для регенерации сои

Среда + фитогормоны, мг/л Эксплант
Н20  
1/2 В5
1/2 В5 + БАП 0,5
В5 + кинетин 1 + 2,4-Д 0,3
В5 + БАП 3
MS + БАП 0,5
MS+БАП 1
MS + БАП 2
MS + БАП 4
1/2 В5 + кинетин 0,5

семядоля 
семядоля 
семядоля 
семядоля 
семядольный узел 
семядольный узел 
ось зародыша 
семядольный узел 
гипокотиль 
стеблевой узел

Молодые растения-регенеранты размножали путем клониро­
вания в культуре стеблевых узлов, через 3 - 4  недели растения с 
корнями и листьями высаживали в горшки с почвой. Регенераци­
онные системы сорта СибНИИК 315 были созданы на базе зрелых 
семядольных узлов и семядолей, семена получены in vitro или по­
сле пересадки растений Ro в горшки с почвой.

Полевые испытания сомаклонов проводились с 1998 г. По­
левые исследования позволяют выявить качественную и количест­
венную изменчивость морфологических, физиологических и био­
химических признаков и выделить генетически стабильные линии 
с полезными изменениями для использования в селекции.

Семена регенерантов Ro и последующих поколений высевали 
в специальных питомниках (рис. 5) вручную на глубину 5 см при 
площади питания 5 х 60 см, с контролем (исходным сортом) через 
каждые 10 номеров. В течение вегетационного периода проводили 
фенологические наблюдения, учеты заболеваний и повреждений, 
измерения высоты растений, оценки общего состояния и морфоло­
гических особенностей в соответствии с методическими указания­
ми Всесоюзного научно-исследовательского института растение­
водства им. Н.И. Вавилова (1975; 1981). Продолжительность веге­
тационного периода сои определяли от даты посева до начала опа­
дания пожелтевших листьев при полном побурении бобов (семена 
при этом находятся в фазе восковой спелости, и можно начинать 
уборку снопов). Во время уборки в середине ряда набирали сноп 
из 20 растений для измерений и подсчетов морфометрических 
признаков и анализа химического состава семян. Определение со­
держания белка и жира и другие анализы проведены в аналитиче­
ской лаборатории СибНИИ кормов по стандартным методикам.
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Учет сомаклональных вариаций по качественным признакам 
осуществляют путем определения частоты встречаемости изме­
ненного признака; варьирование количественных признаков удоб­
но оценивать с помощью среднего квадратического отклонения 
или коэффициента вариации (De Klerk, 1990). Чтобы констатиро­
вать наличие сомаклональной изменчивости, критерий вариабель­
ности в популяции регенерантов должен достоверно превышать 
внутрисортовую изменчивость исходного сорта.

Достоверность различий средних определяли с помощью кри­
терия Фишера, корреляции признаков -  по Пирсону, а в случаях 
нарушения нормальности распределения использовали непарамет­
рические критерии статистики и корреляционный анализ по 
Спирмену (Зайцев, 1973; 1990; Животовский, 1991).

Индуцированный мутагенез. В тот же период времени для 
создания и изучения дополнительной изменчивости сои мы при­
меняли методы индуцированного мутагенеза. Сухие семена обра­
батывали следующими электромагнитными излучениями:

1. красным когерентным светом оптического квантового гене­
ратора (лазера) гелий-неонового с длиной волны 632,8 нм и мощ­
ностью на выходе 1 мВт;

2. у-излучением кобальтовой пушки (обработка проводилась в 
Институте цитологии и генетики СО РАН).

Весной 1998 г. семена сорта СибНИИК 315 были облучены 
светом лазера в течение 15 минут при плотности потока мощности 
0,08 мвт/см2 и через месяц высеяны в полевом питомнике. В 1999 
г. были высеяны семена сои СибНИИК 315, обработанные дозой С- 
излучения 50 грей. Линейные потомства растений из облученных 
семян испытывали в полевых питомниках (рис. 5) по той же мето­
дике, что и сомаклоны.

Морфогенез сои in vitro
Микроклональноеразмноо1сение в культуре стеблевых узлов 

применялось нами для размножения и сохранения ценных геноти­
пов сои. Наилучшие результаты были получены на агаризованной 
среде В 5 с уменьшенной вдвое концентрацией минеральных ком­
понентов, без гормонов (табл. 2). Каждая почка формировала 1 —2 
побега и корни через неделю после начала инкубации, причем у 
трети эксплантов развивались каллусы в базальной части. Лег­
кость укоренения и наличие каллусной ткани говорят о присутствии
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Рис. 5. П и том н и к полевы х испы таний сом аклонов и м утантов сои

эндогенных ауксинов в эксплантах. Через три недели побеги высо­
той около 10 см имели 4 - 6  листьев, в последующие 1 -  2 месяца 
они цвели и формировали бобы in vitro. С каждого растения получа­
ли от трех до семи асептических семян с нормальной всхожестью.

Добавление ауксинов и цитокининов неизменно снижало рост 
и частоту образования побегов, усиливая пролиферацию каллуса. 
Формирующиеся побеги, достигнув высоты 0,5 -  1 см, чаще всего 
прекращали развитие и скрывались в разросшемся каллусе. Повы­
шение концентрации БАП вызывало полное подавление стеблево­
го и корневого морфогенеза и замену его каллусогенезом.

Т а б л и ц а  2
Клонирование сон в культуре стеблевых узлов in vitro

Состав среды с добавками, мг/л
Частота мо ’эфогенсза, % от числа почек

побеги корпи калпус

'/г В5 100 100 33

'А В5 +  кинетин  0,2 80 75 65

В5 + 2 .4 -Д  0,3 +  кинетин  1 100 100 100

В5 +  2 ,4 -Д  0,3 + БАП 0,1 50 0 100

В5 +  Н У К  0,5 + БАП 0,1 75 0 100

M S +  2 ,4 -Д  2 13 3 74

M S +  БА П  1 44 0 100

M S +  БА П  4 0 0 100
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Каллусообразован не на эксплантах семядолей и листьев проис­
ходило на различных питательных средах (табл. 3). Каллусная 
ткань, рыхлая или плотная, однородная или узловатая, вначале была 
зеленой, светло-зеленой, светло-желтой, но со временем станови­
лась бежевой и бурой, продолжая рост. На среде MS с добавкой 2,4- 
Д в концентрации 2 мг/л зеленые участки сохранялись до 6 месяцев 
без пассирования на свежую среду. Масса ткани, полученной из од­
ной семядоли на этой среде, достигала 7 г. Листовые экспланты да­
вали светло- или серо-зеленый каллус с бурым налетом.

Т а б л и ц а  3
Влияние состава питательных сред на каллусообразование 

в культуре тканей сои

Среда с добавками, 
мг/л

Характеристика каллуса
из семядолей из м о л од ы х лист ьев

MS + 2,4-Д 2 Светло-желтый, светло- 
зеленый, зеленый; рых­
лый; имеются корни

Светло- и серо­
зеленый

MS + НУК 2 + БАЛ 2,5 Светло-зеленый и темно­
зеленый, рыхлый или 
плотный; узловатый; 
имеются корни

-

В5 + НУК 2 + БАЛ 2,5 + 
гиббереллин 1

Темно-зеленый и оливко­
вый, плотный, бархати­
стый

Темно- и светло- 
зеленый, гладкий 
или бархатистый

MS + ИУК 0,1 + БАЛ 0,2 
+ глутамин 10

Светло-зеленый и ярко- 
зеленый, мокрый -

MS +  ИУК 0,01 + БАЛ 
0,2 + глутамин 10

Светло-зеленый и ярко — 
зеленый, мокрый -

В5 + 2,4-Д 0,3 + 
кинетин 1

Светло-желтый, светло-и 
темно-зеленый, бежевый, 
белый, рыхлый; имеются 
корни

Светло-желтый и 
зеленый, влажный, 
корней мало

В5 + 2,4-Д 0,3 + БАЛ 0,1 Светло-зеленый, желто- 
зеленый, белый, плотный -

В5 + НУК 0,5 + БАЛ 0,1 Желто-зеленый, темно­
зеленый, плотный -

В5 + НУК 0,5 + БАЛ 0,1 
+ гидролизат казеина 100

Зеленый, оливковый, 
плотный

-

Уг В5 + ИУК 0,2 + БАЛ 
0,2

Желто-зеленый и темно­
зеленый,плотный; имеют­
ся корни

-
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На стеблевых эксплантах возникала желто-зеленая влажная 
или светло-желтая мягкая каллусная ткань. Отрезки корней давали 
светло-желтый каллус с блестящей поверхностью.

Наиболее интенсивное каплусообразование отмечалось на 
среде В5 с добавками 2,4-Д 0,3 мг/л и кинетина 1 мг/л, рекомен­
дуемой для получения каллуса из семядолей (Pavlina, 1986). 
Спустя неделю с начала культивирования на эксплантах семядо­
лей появлялся светло-зеленый рыхлый каллус, в дальнейшем 
приобретавший желтоватые и буроватые оттенки. Ризогенез на­
чинался через 3 - 4  недели, формируя в некоторых случаях мощ­
ные корневые системы.

Эксперименты с внесением в питательные среды фитогормо­
нов и различных добавок (гиббереллина, глутамина, гидролизата 
казеина) не показали заметного влияния этих веществ на каллусо- 
генез; каллусы не различались как по приросту массы, так и каче­
ственно (см. табл. 3).

Культура изолированных семядолей. Зрелые семядоли сои 
при определенных условиях обладают способностью к морфогене­
зу (рис. 6). В наших опытах рост каллуса, корней, побегов был бо­
лее интенсивным при культивировании семядольных эксплантов 
на средах с минеральной основой В5, чем на MS, хотя характер 
изменений зависел в большей степени от стимуляторов роста, чем 
от минерального состава среды (табл. 4).

Каллусообразование на эксплантах семядолей происходило в 
присутствии всех использовавшихся фитогормонов и их сочетаний,

Т а б л и ц а  4
Культивирование изолированных семядолей сои

Состав среды с добавками, мг/л Частота, % от числа эксплантов
каллусогенез ризогенез регенерация

н2о 29 29 7
1/2 В5 50 92 0
1/2 В5 + БАП 0,5 100 71 43
1/2 В5 + БАП 0,2 + ИУК 0,2 100 90 0
В5 + БАП (0,1-1) + 2,4-Д 0,3 100 0 0
В5 + БАП 0,1 +Н УК 0,5 100 0 0
В5 + кинетин 1 + 2,4-Д 0,3 100 3 0 - 1 0 0 0 - 2 5
MS + БАП 1 + 2,4-Д 0,3 100 0 0
MS + БАП 2,5 + НУК 2 100 17 0
MS + 2,4-Д 2 100 25 0
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так же как и в отсутствие их. Наличие в среде стимулятора роста 
не являлось лимитирующим фактором для роста каллусной ткани. 
Более того, каллус формировался даже без питательной среды, ко­
гда семядоли помещали на фильтровальную бумагу, смоченную 
дистиллированной водой. Это говорит о присутствии в семядолях 
эндогенных стимуляторов роста и больших запасов питательных 
веществ. Однако внутренние ресурсы исчерпывались в течение 1 -  
3 недель, и каллусные ткани на безгормональных средах быстро 
прекращали рост, приобретая бурый цвет.

Морфология каллусной ткани была сходной на безгормональ­
ных средах и на средах с добавкой ауксинов или кинетина: боль­
шой объем, рыхлая консистенция, значительная оводненность, 
светло-зеленый цвет (см. табл. 3). Добавление в среду цитокинина 
БАП, не снижая частоты каллусообразования, приводило к изме­
нению структуры ткани: экспланты покрывались тонким (1 -3  мм) 
слоем плотного темно-зеленого каллуса с бархатистой поверхно­
стью. Через 2 - 3  недели рост прекращался, ткань приобретала 
оливковый, затем бурый цвет.

Семядоли сои in vitro легко формировали корни на самых раз­
личных средах и на воде, с фитогормонами и без, за исключением 
сред с добавкой сочетания БАП с 2,4-Д. Корни зачастую имели 
неограниченный рост и достигали 2 -  3 мм в толщину и десятков 
сантиметров в длину. Такой гипертрофированный ризогенез по­
давлял образование каллусной ткани и побегов. Формирование 
корней шло более активно на средах с уменьшенным вдвое содер­
жанием питательных веществ.

При культивировании семядольных эксплантов сои Рассвет на 
среде В5 с кинетином и 2,4-Д были получены растения- 
регенеранты (см. табл. 4). Появлению побегов предшествовал ин­
тенсивный рост рыхлой бело-зеленой каллусной ткани, а также 
(хотя и не всегда) толстых белых корней и тонких волосков. Вско­
ре из массы каллуса появлялся побег с тонким вытянутым стеблем 
и мелкими зелеными листьями, простыми и тройчатыми. Через 6 
недель инкубации при освещенности 1000 лк побеги формирова­
лись на 25% эксплантов. В темноте при тех же условиях частота 
регенерации была вдвое меньше, этиолированные побеги имели 
недоразвитые листья-чешуйки. После клонирования стеблевых 
узлов на среде Vi В5 развивались нормальные растения. К сожале­
нию, регенерация не отличалась стабильностью: из десяти опытов,
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поставленных на этой среде в разное время, формирование побе­
гов из каллуса отмечено только в двух.

Растения-регенеранты возникали всегда из части семядоли, 
прилегающей к стеблю (рис. 6). В специальных опытах было ис­
следовано распределение ростовой активности семядоли вдоль ее 
оси (табл. 5).Семядоли делили на две половины: проксимальную и 
дистальную по отношению к почке, и помещали на питательные 
среды. Через 3 - 4  недели определяли параметры роста. 
Относительный прирост массы Wt вычисляли по формуле 
(Бутенко, 1964): ■

где т0 — начальная масса экспланта, т t — масса в конце перио­
да инкубации.

Т а б л и ц а  5
Изменение ростовой активности in vitro вдоль оси семядоли

сои СибНИИК-315

Состав среды с добавками, 
мг/л

Частота, % от числа 
эксплантов

Длина
кор-
ней,
см

Относительный 
прирост массы 

W,каллусо-
генез

ризо-
генсз

регене­
рация

В5 + кин. 1 + 2,4-Д 0,3 100
100

100
79

0
0

2,9*
0,3*

-

В5 + кин. 1 + 2,4-Д 0,1 100
100

92*
40*

8
0 -

21,6*
17,6*

В5 + БАП I + 2,4-Д 0,3 100
100

0
0

0
0 - 21.4

22,2

MS + БАП 1 + 2,4-Д 0,3
100
100

0
0

0
0 - ILL

10,5

Примечание: в числителе -  проксимальная половина семядоли, в знаменателе — 
дистальная;
*- разница достоверна на 5%-м уровне

На средах с кинетином органогенная активность проксималь­
ной половины была достоверно выше, чем дистальной. На средах с 
БАП ризогенез и регенерация побегов не происходили, а различия 
в активности каллусогенеза были статистически недостоверны. 
Интересно, что среда В5 обеспечивала вдвое больший прирост 
каллуса, чем MS, при одинаковых гормональных добавках.

Растения-регенеранты из семядолей были получены в ряде 
опытов по изучению влияния света на процессы морфогенеза 
(табл. 6). Изолированные семядоли помещались на три варианта
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субстрата: 1) фильтровальную бумагу, смоченную дистиллирован­
ной водой; 2) питательную среду без гормонов; 3) среду с цитоки- 
нином БАП.

На воде и в темноте около половины семядолей давали рых­
лый светло-бежевый каллус и корни. Появление побегов на воде 
отмечалась только на свету, где регенерации предшествовал ризо- 
генез, но каллус не формировался. Свет стимулировал рост кал- 
лусной ткани, корней и побегов у изолированных семядолей, по­
мещенных на питательные среды. На безгормональной среде УгВ5 
семядоли давали длинные толстые корни и реже — каллусную 
ткань. Включение в среду БАП увеличивало частоту каллусообра- 
зования, снижало ризогенез и на свету способствовало регенера­
ции побегов почти у половины эксплантов.

Т а б л и ц а  6
Влияние питательной среды и света на регенерацию побегов 

из семядолей сон СибНИИК 315

Состав среды 
с добавками, 

мг/л

Освс-
щсн-

ностъ,
лк

Частота, % от числа эксплантов
Длина 

корней, смкаллусо-
генез ризогенез регенера­

ция

Н20 0 43 57 0 7
1000 0* 14* 14* 8

Уг В5 0 33 83 0 15
1000 50* 100 0 10

Уг В5 + БАП 0,5 0 100 43 0 3
1000 100 71* 43* 7*

* Разница (темнота -  свет) достоверна на 5%-м уровне

Наши наблюдения позволяют считать среду Гамборга В5 бо­
лее пригодной, чем среду MS, для микроклонального размножения 
и культивирования зрелых семядолей сои. Среды на основе В5 в 
разных опытах обеспечивали более активный рост побегов, кор­
ней, каллусной ткани (см. табл. 2 -  5).

Mott с соавторами (1984) считали источник азота в среде кри­
тическим фактором роста побегов и корней сои, поскольку ионы 
аммония задерживают ростовые процессы, а нитратный азот спо­
собствует росту и нейтрализует действие аммония. Среда Гамбор­
га В5 содержит ионов аммония в 17 раз меньше, чем среда MS, а 
нитратных ионов — лишь в 1,6 раза. Среда В5 менее богата мине­
ральными солями, что может быть полезно для тканей семядолей
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сои с их запасами питательных веществ: использование эндоген­
ного питания стабилизирует ход ассимиляционных процессов, то­
гда как на богатой искусственной питательной среде избыток ряда 
элементов может нарушать естественное протекание биохимиче­
ских реакций.

Свойство сои формировать побеги из семядолей (котилегония) 
было замечено физиологами давно. Изолированные семядоли на 
влажной почве на 12-й день давали ростки без простых листьев 
(Дунин и. др., 1933). В.Ф. Марьюшкин и В.К. Даценко (1991) из 
семядолей разных сортов сои на влажной фильтровальной бумаге 
наблюдали регенерацию побегов с частотой от 9 до 62%, в зависи­
мости от генотипа. В потомствах регенерантов I и П поколений 
они не обнаружили хлорофилльных мутаций и изменчивости по 
продуктивности и маркерным признакам «серое опушение» и «бе­
лые цветки». Очевидно, котилегония у сои происходит via органо­
генез, о чем говорит отсутствие простых листьев, и обеспечивает 
реализацию резервного варианта выживания, возникшего по ка­
ким-то причинам в процессе эволюции вида.

Факты образования каллуса, корней и побегов на безгормо- 
нальных средах и на воде указывают на присутствие эндогенных 
стимуляторов роста в семядолях сои. Особенности морфологии 
каллусной ткани позволяют предположить, что кинетин функцио­
нально ближе эндогенному цитокинину сои, чем БАП, поскольку 
каллусы на средах без гормонов или без цитокининов по своей 
структуре не отличались от каллусов, формировавшихся на средах 
с кинетином, тогда как добавка в среду БАП вызывала формиро­
вание каллусной ткани совершенно иного вида (см. табл. 3).

О высоком уровне специфических эндогенных фитогормонов 
говорит и то, что микроклональное размножение сои возможно в 
отсутствие экзогенных регуляторов роста. Попытки увеличить ко­
эффициент размножения путем введения гормонов в среду всякий 
раз приводили к подавлению побегообразования и усилению про­
лиферации каллусных тканей.

Влияние БАП на ткани сои in vitro довольно противоречиво. В 
его присутствии все экспланты приступали к каллусообразованию, но 
рост каллуса быстро прекращался. Стеблевые узлы сои в присутствии 
БАП не формировали корней (см. табл. 2), а экспланты семядолей 
почти всегда снижали частоту ризогенеза и длину корней (см. табл. 4, 
5). Добавка БАП в среду в отсутствие экзогенных ауксинов способст­
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вовала регенерации побегов из семядолей. Сочетания Б АП с 2,4-Д и 
НУК исключали регенерацию побегов и почти всегда подавляли ри- 
зогенез. Для получения растений-регенерантов сои достаточно по­
местить экспланты семядолей на агаризованную среду В5, разбав­
ленную вдвое, с добавкой БАП (см. табл. 4,6).

Можно предположить, что БАП, не обладающий достаточным 
сходством с эндогенным цитокинином сои, создает стрессовую 
ситуацию для ткани и тем самым производит внешний сигнал, не­
обходимый для начала процессов дифференцировки и формирова­
ния побегов. Кинетин же, более сходный с природным гормоном 
сои, действует мягче и реже вызывает регенерацию. Именно ксе- 
номорфностью БАП для сои можно объяснить его негативный эф­
фект при микроклональном размножении: ведь развитие побегов 
из почек — естественный процесс, требующий натуральной гормо­
нальной поддержки. Что касается ризогенеза, то для его реализа­
ции семядоля сои имеет вполне достаточное количество эндоген­
ных фитогормонов, поэтому добавка «чужого» БАП ведет к деста­
билизации и замедлению роста корней.

Эксперимент по изучению распределения морфогенной ак­
тивности тканей семядоли показал, что в присутствии кинетина 
проксимальная часть семядоли значительно активнее дистальной 
(см. табл. 5). Это можно объяснить следующим образом. Семядоля 
служит органом запаса и фотосинтеза у проростка, транспортируя 
питательные и ростовые вещества от периферических частей к оси 
побега, в семядольный узел и далее в апикальную зону проростка. 
После изоляции семядоли путь прерывается и эндогенные продук­
ты накапливаются вблизи среза, формируя материальную базу 
морфогенеза. Наличие градиента морфогенной активности в изо­
лированных семядолях на средах с кинетином подтверждает наше 
предположение о физиологической близости кинетина эндогенно­
му комплексу регуляторов роста сои. Наоборот, на средах с БАП 
не обнаружено никаких различий между половинами семядолей по 
уровню и характеру морфогенной активности. Очевидно, в этом 
случае изолированная семядоля функционирует как однородная 
ткань, а не орган, что можно объяснить нарушением естественных 
биохимических процессов и блокированием эндогенных фитогор­
монов под действием БАП.

Умеренная освещенность культивируемых тканей сои опреде­
ленно стимулировала морфогенез, однако в варианте опыта с водой
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(см. табл. 6) каллус формировался только в темноте и ризогенез без 
света начинался вчетверо чаще, хотя побеги возникали только на 
свету. Известно, что формирование побегов требует большего коли­
чества питательных веществ и энергии, чем рост корней и каллус- 
ной ткани. Семядоли на свету в отсутствие экзогенного минераль­
ного питания еще способны сформировать побеги с помощью фото­
синтеза, тогда как в темноте они лишены этой возможности, а внут­
ренних ресурсов хватает лишь на рост каллуса и корней.

Почему же семядоли в варианте свет + вода не дают каллус- 
ной ткани? Вероятно, стресс изоляции экспланта от материнского 
растения и отсутствие питания даёт толчок именно прямой регене­
рации побегов как самому простому способу выжить. В условиях 
жёсткого дефицита питания семядоля мобилизует все внутренние 
резервы, подключает фотосинтез и формирует побег, хотя это уда­
ётся лишь небольшой части эксплантов.

На питательной среде lA В5 без гормонов ситуация радикально 
меняется. По-видимому, экзогенное питание снимает остроту 
стресса эксплантации, и семядоля продолжает процесс транспор­
тировки питательных веществ и фитогормонов к месту среза, где 
накопленные продукты индуцируют рост каллуса и корней как на 
свету, так и в темноте. На свету рост усиливается благодаря фото­
синтезу в тканях семядоли.

Рис. 6. Регенерация побега в культуре семядолей сои
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С добавкой в среду БАП экспланты получают «чужой» гор­
мон, грубо вторгающийся в естественные процессы и выступаю­
щий в роли индуктора стеблевого морфогенеза. На свету с помо­
щью фотосинтеза начинается формирование побегов, но в темноте 
регенерация не происходит. Это можно объяснить нехваткой эле­
ментов питания в среде В5 с половинным минеральным составом, 
что подтверждается данными других опытов, демонстрирующих 
регенерацию побегов в темноте на среде В5 полного состава (на­
пример, описанных на странице 49, см. табл.4).

Итак, уровень содержания эндогенных гормонов в изолирован­
ных тканях сои обеспечивает развитие на безгормональных пита­
тельных средах не только побегов из почек, но и каллуса и корней 
из тканей семядолей. Запасы питательных веществ и фитогормоны в 
семядолях сои способны обеспечить регенерацию побегов при 
культивировании на среде с низкой концентрацией солей и даже на 
дистиллированной воде. Свет усиливает пролиферацию каллусной 
ткани и способствует ризогенезу и регенерации сои in vitro.

Развитие Rj из семян, полученных in vitro. Растения- 
регенеранты сои СибНИИК 315 в колбах объемом 250 мл, с побе­
гами не более 10 см высотой или даже с розеткой укороченных 
побегов, способны цвести и плодоносить. Пригодны ли такие се­
мена для размножения?

Мы провели опыт с 36 семенами, полученными от регенеран­
тов Ro в условиях in vitro. Семена поставили на проращивание в 
чашках Петри на влажной фильтровальной бумаге при температу­
ре 20°С. Через три дня проросли тридцать семян, на шестой день 
появились еще пять проростков. Таким образом, всхожесть соста­
вила 97%. Проростки были посажены в вегетационные сосуды с 
почвой и культивировались при температуре 15 -  20°С.

Интересный результат дал эксперимент по изучению влияния 
холода на развитие растений Rj из семян, полученных in vitro (рис. 7). 
Проросшие семена инкубировали в холодильнике при температуре 
2°С в течение 55 часов перед посадкой в почву. По скорости роста 
«охлажденные» растения значительно опередили контрольную 
группу, содержавшуюся при 20°С: в трехнедельном возрасте их 
средняя высота составила 22 см, а контрольных -  16 см, в возрасте 
семи недель — 29 против 22 см.
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Рис. 7. Влияние обработки холодом на рост проростков R| сои

Верхняя линия -  опыт ( +2°С, 55 ч. перед посадкой); 
нижняя линия -  контроль (20°С)

I • . . , * * ’ * i

У молодых растений R| мы обнаружили некоторые морфоло­
гические особенности, аномалии и нарушения развития. В таблице 
7 показана частота их встречаемости.

Т а б л и ц а  7
Особенности развития сои Rt из семян, полученных in vitro

Признак Частота встречаемости, %

Отсутствие апекса 3
Отсутствие простых листьев 9
Аномалии строения листьев 15
Аномалии семядольного узла 21
Бесплодие 36

Один всход не имел точки роста побега, что стало причиной его 
гибели в стадии семядольных листьев. У двух растений отсутствова­
ли примордиальные листья в первом узле, а у третьего имелся лишь 
один такой лист. Пять растений имели аномалии в строении листьев; 
семь растений сформировали в семядольных пазухах простые листья 
или ветви с простыми и двухлисточковыми листьями.

Низкое ветвление в семядольном или примордиальном узле 
свойственно только малокультурным тонкостебельным разновид­
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ностям сои (Енкен, 1959) и не встречается у исходного сорта Сиб- 
НИИК315.

Высота растений в фазе четырех настоящих листьев варьиро­
вала от 9 до 38 см. Два экземпляра погибли в возрасте 39 и 42 дней 
с симптомами фузариозного увядания. В возрасте двух месяцев 
при высоте от 13 до 41 см растения имели простые и тройчатые 
листья в количестве от 5 до 12, а число стеблевых узлов колеба­
лось от 4 до 8. Плодоносящие экземпляры имели до трех бобов с 
одним или двумя семенами (табл. 8).

В 1997 г. эти семена были посеяны в полевом питомнике 
(всхожесть составила 67%), чтобы в конце сезона получить семена 
следующего поколения.

Т а б л и ц а  8
Развитие потомств первого поколения регенерантов сои 

в вегетационных сосудах

№R,

Период 
до цве­
тения, 
дней

Период 
до со­
зрева­
ния, 
дней

Высота,
см

Число
листьев

Число
узлов

Высота 
разме­
щения 

нижнего 
боба, см

Число
бобов

Число
семян

606 I 52 100 19 5 6 12 1 2
II - - 2 0 - - - -

656 I 56 - 33 9 6 - 0 0
II 42 108 33 8 6 5 3 3

657 I 50 93 29 5 4 25 1 2
II 42 93 23 4 4 21 1 1

658 I 50 - 29 8 6 - 0 0
II 44 100 28 7 5 20 1 2

661 I 48 - 37 10 8 - 0 0
II 41 130 35 10 7 26 I 1

662 I 50 104 30 10 6 10 2 2
II - - 6 1 - - - -

663 I 50 120 27 8 7 16 1 1
II 50 - 28 7 7 - 0 0

664 I 48 100 27 8 6 25 1 2
II 47 п о 18 5 6 17 1 1

665 I 51 120 20 6 6 10 1 1
II 50 - 13 5 - - 0 0

668 I 44 130 32. 8 6 18 1 2
II 42 - 29 7 6 - 0 0

672 45 125 41 12 7 21 1 1

58



Полевые испытания
Природные условия района исследований. Полевые испыта­

ния сомаклонов и мутантов проводились на опытных полях Си­
бирского НИИ кормов, расположенных близ города Новосибирска 
в трех километрах от реки Оби. Согласно схеме ботанико­
географического районирования, приведенной в работе А.В. Ку- 
миновой с коллегами (1963), место проведения исследований рас­
положено у восточной границы дернисто-луговой подзоны в Се­
верном Приобском лесостепном округе. Растительный и почвен­
ный покров испытывают влияние различных форм мезо- и микро­
рельефа. Наиболее распространённой формой рельефа является 
равнина с микропонижениями различных размеров и глубин. Поч­
венный покров представлен выщелоченными чернозёмами, в зна­
чительной мере окультуренными, и тёмно-серыми и серыми лес­
ными почвами под берёзовыми или берёзово-осиновыми лесными 
массивами и колками. Залесенность составляет около 20%. Зо­
нальная растительность — разнотравно-луговые степи и лесостеп­
ные луга — почти полностью распахана. Между перелесками со­
хранились участки остепнённых и настоящих суходольных лугов 
вторичного происхождения.

Климат  резко континентальный, умеренно прохладный, 
умеренно засушливый, с продолжительной суровой зимой и ко­
ротким жарким летом, нередко с весенне-летней засухой и 
дождливой осенью. Среднесуточная температура самого холод­
ного месяца января -19 ... -21°С, самого теплого месяца июля 
17 ... 21°С. Среднегодовая сумма осадков составляет на левобе­
режье р. Оби 350 -  400 мм, наибольшее количество выпадает в 
июле -  72 мм, за период с мая по сентябрь — 280 мм. Преоблада­
ет ясная малооблачная погода, в среднем ежегодно в Новоси­
бирске бывает 2028 часов солнечного сияния. Безморозный пе­
риод длится 110 -  115 дней. Сумма температур воздуха выше 
10°С равна 1800 -  1950°С, средний гидротермический коэффи­
циент 1,2 — 1,0.

Среднесуточные температуры воздуха и суммы осадков в го­
ды исследований представлены на рисунке 8. Вегетационный се­
зон 1998 г. по температуре и количеству осадков был близок к 
норме, 1999 г. был очень засушливым и жарким (гидротермиче­
ский коэффициент Селянинова ГТК 0,3), а лето 2000 г. отлича­
лось частыми и обильными ливнями (ГТК 2,0). Последующие два
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года были сырыми, а 2003 г. -  засушливым. Контрастные 
погодные условия удобны для выяснения экологических особен­
ностей сомаклонов и мутантов.

Количественная изменчивость сомаклонов сои
В 1998 г. в полевом питомнике изучались 46 растений сои R2 и 

R3 из семян, полученных в полевых и лабораторных условиях. В 
таблице 9 приведены результаты полевого испытания потомств 
регенерантов и исходного сорта СибНИИК 315. Потомства реге­
нерантов в среднем превосходили исходный сорт по таким важ­
ным признакам, как количество продуктивных узлов, узлов с 
большим числом бобов, бобов с большим числом семян, количест­
во семян и их масса. Вариабельность сомаклонов по большинству 
признаков значительно превышала уровень фенотипического 
варьирования исходного сорта.

По комплексу элементов семенной продуктивности ( числу 
продуктивных узлов, бобов, количеству и массе семян) выдели­
лись по одному растению из потомков R 656 II, R 663 I, по два рас­
тения из R 661, R 808, R 809. Одно растение имело нижние бобы 
на высоте 23 см, два — 15 см, но продуктивность их была низкой. В 
следующем году все полученные семена каждого растения были 
высеяны в поле для изучения и оценки изменчивости.

В условиях жаркого и засушливого лета 1999 г. снизились 
многие количественные показатели вегетативной и генеративной 
сферы сои: высота растений, семенная продуктивность и особенно 
масса семени по сравнению с 1998 г. (табл. 10, см. табл. 9). Содер­
жание белка в семенах также оказалось низким. В то же время 
увеличение числа продуктивных узлов позволило в какой-то сте­
пени компенсировать падение продуктивности.

Анализируя распределение сомаклонов относительно исходно­
го сорта по длине вегетационного периода в 1999 г., можно кон­
статировать значительный сдвиг изменчивости в сторону позднес­
пелости как за счет верхнего лимита, так и по количеству изме­
ненных линий (табл. 10, рис. 9 А).

Аналогичная ситуация сложилась и по данным 2000 года: из 
79 сомаклонов 19 созрели на 4 -  5 дней раньше исходного сорта, а 
35 — позже на 4 -  12 дней. Скороспелость присуща исходному ге­
нотипу, возможно, поэтому дальнейший сдвиг в сторону ускоре­
ния развития менее вероятен, чем в обратную. В распределении
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Изменчивость признаков потомств регенерантов сои R2 и Rj (1998 г.)
Т а б л и ц а  9

Показатели

Среднее арифметическое Лимиты Среднее квадратическое 
отклонение

Коэффициент вариации, 
%

СибНИИК
315

R
СибНИИК

315 R СибНИИК
315 R СибНИИК

315 R

Высота, см 66,9 73,0* 5 6 -7 8 4 9 -9 3 5,73 11,84 8,6 16,2

Число ветвей 4,1 3,4 2 - 6 2 - 8 1,03 1,52 25,4 44,5
Число продуктивных узлов 20,8 30,2* 1 4 -3 6 1 0 -4 9 6,48 10,78 31,2 35,8
Высота размещения ниж­
него боба, см

8,4 9,0 2 -  16 2 - 2 3 4,45 3,97 52,8 44,2

Число бобов 49,0 65,8* 19-102 12-155 23,19 35,61 47,3 54,1
из них:

1-ссмянных
10,0 15,8* 1 - 7 3 - 2 4 4,79 10,45 47,9 66,3

2-ссмянных 22,6 30,2* 5 - 1 6 1 - 2 2 8,44 19,70 37,4 65,2
3-ссмянных 13,4 20,7* 0 - 1 1 0 - 2 0 6,17 9,42 46,0 45,6
4-семянных и более 0,1 1.2* 0 - 1 0 0 - 2 2 0,36 1,47 254,2 124,5

Число семян 94,2 141,8* 3 9 - 1 8 3 3 0 - 3 1 6 34,76 71,88 36,9 50,7
из них щуплых 2,7 4,9* 0 - 5 0 - 2 2 1,54 5,26 56,8 108,1
М асса семян, г 12,6 19,3* 4,7 -  26,0 5 ,6 -45 ,1 5,31 9,95 42,0 51,6

М асса 1000 семян, г 134,6 138,4 113,3-
156,0

104,4 -  
157,4 15,34 13,36 11,4 9,7

* - разница достоверна на 5%-м уровне



Т а б л и ц а  1 0
Изменчивость хозяйственных признаков и химического состава семян сомаклонов и лазерных мутантов сои

Признак

Среднее
Лимиты

1999 г. 2000 г.
Контроль R 2-К , М2 Контроль R j-R s Мз

Вегетационный период, дней 95,1±0,90 99,9±0,73 96,0±0,77 96Д±1,05 98,3±0,57 98,1±0,92
94-105 94-100 91-108 92-113

Высота растения, см 55,8±0,72 68,9±1,11* 58,9±0,92 68,8±0,92 88,0±2,37* 73,4±1,89
55,4-84,1 50,1-67,6 39,9- 122,4 59,1 -106,4

Число ветвей 1 порядка 3,9±0,14 3,9±0,11 4,4±0,09* ЗД+0,11 2,4±0,11 2,6±0,19
2 .8 -5 ,2 3 ,8-5 ,2 0 ,9-4 ,8 1.6-3,7

Высота заложения нижнего 
боба, см 8,3±0,15 9,7±0,21 8,4±0,17 8,7±0,18 7,0±0,21 7,0±0,19

7,4-11,3 7 ,1-9 ,9 2,3 -  10,3 2,6-10,0

Число продуктивных узлов 25,0±1,07 25,5±0,69 30,4±0,90* 20,7±0,47 19,3±0,42 20,5±0,59
18,7-33,4 21,5-36,8 12,1-28,8 14,9-26,3

Число бобов на 1 растение 44,4±2,27 48,4±1,3 58,3±1,79* 41,5±1,23 38,1±0,98 41,9±1Д9
30,9-64,6 35,1 -78,6 24,2-59,8 30,4-54,7

Число семян на 1 растение 90,0±4,90 110,2±2,49* 120,0±2,90* 75,9±2,28 72,1±1,76 76,2± 1,92
69,9- 149,8 68,6- 156,5 44,5-114,0 57,8-99,5

Масса семян на 1 растение, г 10,6±0,65 13,0±0,41 14,2±0,50* 14,0±0,45 12,9±0,36 14,2±0,40
7,9-18,2 7,6-19,1 7,2-21,1 8,4-19,0

Масса 1000 семян, г 113,7±1,5 113,7±1,58 114,2±0,99 184,7±1,8 177,3±1,39 180,8±1,20
101,6-135,4 105,0-121,6 157,6-216,7 147,6-209,3

Содержание сырого белка, % 35,7±0,19 35,6±0,37 36,1±0,37 38,4±0,53 39,2±0,48 37,2±0,89
32,8-38,4 33,1 -38,0 35,8-43,6 35,3-42,0

Содержание жира, % 20,3±0,10 20,8±0,25 19,9±0,16 19,2dk0,14 18,7±0,15 19,0±0,13
19,5-22,0 19,1-21,0 17,3-19,7 17,8-19,8

Содержание сахаров, % 10,1±0,20 10,1±0,21 9,5±0,13 9,9±0Д1 10,0±0,25 10,3±0,20
7,9-11,5 8,7-10,4 8,0-12,8 8,9-11,8

*- разница с контролем достоверна на уровне 5%; Контроль (исходный сорт) -  СибНИИК 315



(отклонения от уровня исходного сорта, А - вегетационный период, дней.; 
Б - высота растения, %; В - количество ветвей I порядка, %;

Г -  высота заложения нижнего боба, %; слева - 1999 г., справа - 2000 г.)
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линий по высоте растений наблюдалась значительная асиммет­
рия в сторону увеличения (рис. 9 Б). Большинство сомаклонов 
уменьшили ветвистость по сравнению с исходным сортом (рис. 
9 В). Изменчивость по высоте заложения нижнего боба зависела 
от погодных условий вегетационного сезона: в сухом и жарком
1999 г. подавляющее большинство сомаклонов увеличили этот 
показатель, тогда как во влажном 2000 г. наблюдалась обратная 
картина (рис. 9 Г).

Изменчивость по элементам семенной продуктивности так­
же продемонстрировала зависимость от гидротермического ре­
жима. В 1999 г. большинство сомаклонов имели более высокие 
параметры количества и массы семян, чем исходный сорт, а в
2000 г. лишь каждый третий сомаклон был более продуктивным 
(рис. 10 А-Д).

Среднее содержание питательных веществ в семенах сома­
клонов изменялось незначительно по сравнению с исходным 
сортом СибНИИК 315, однако лимиты изменчивости возросли. 
Если в 1999 г. вариации содержания белка были симметричны 
по отношению к исходному сорту, то в 2000 г. изменчивость 
была направлена в основном в сторону повышения (табл. 10, 
рис. 11 А). По содержанию масла в 1999 г. сомаклоны варьиро­
вали в основном в сторону повышения, в 2000 г. -  в сторону 
понижения (рис. 11 Б). Изменчивость по содержанию клетчат­
ки и золы также показала зависимость от условий года (рис. 11 
В, Г). По содержанию растворимых сахаров в 1999 г. отмечено 
преимущественное варьирование сомаклонов в сторону пони­
жения, в 2000 г. -  в сторону повышения. У линий исходного 
сорта в сыром 2000 г. повысилось содержание белка, снизи­
лось — масла и углеводов по сравнению с засушливым 1999 г. 
(табл. 10, рис. 11 Д).

В таблице 11 представлена информация о некоторых сомакло- 
нальных линиях, выделившихся в 2000 г. по различным морфо­
метрическим признакам, в том числе о впервые обнаруженной 
среди сомаклонов карликовой позднеспелой форме сои с округ­
лыми морщинистыми листьями (R 68).
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Рис. 10. Изменчивость количественных признаков сомаклонов сои

(отклонения от уровня исходного сорта, %: А - число продуктивных узлов 
на растении, Б - число бобов, В — число семян, Г - масса семян на растении, 

Д - масса 1000 семян; слева - 1999 г„ справа - 2000 г.)
6 6



Рис. 11. Изменчивость биохимических признаков семян сомаклонов сои

(отклонения от уровня исходного сорта, %: А - сырой протеин, Б - жир,
В - клетчатка, Г - зола, Д - сахар; слева - 1999 г., справа - 2000 г.)
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Признаки сомаклонов сои R3 - R 5  (2000 г.)
Т а б л и ц а  1 1

№
линии

Высота,
см

Число 
ветвей I 
поряд­

ка

Высо­
та

зало­
жения
ниж­
него
боба

Число продуктивных узлов 
на 1 растении Число бобов на 1 растении Число 

семян 
на 1 

расте­
нии

Масса 
семян 
на 1 

расте­
нии, г

Масса 
1 0 0 0  

семян, гВсего

В том числе

Всего

В том числе

с 1

бобом
с 2

бобами

сЗ
боба­

ми

с4
боба­

ми

1-
семян-

ных

2 -
семян-

ных

3-
семян-

ных

R3 71,7 3,5 8,4 25,4* 8,3 1 0 ,0 * 5,4 1,7 51,8* 15,5* 24,3 1 1 ,6 * 99,0* 17,6* 178,5
R6 75,1* 3,4 7,5 27,7* 9,2 9,0 6,3* 3,2* 59,6* 16,4* 30,8* 1 2 ,0 * 114,0* 2 1 ,0 * 185,2

R7 70,9 2,9 8,4 26,1* 9,6* 9,1 5,4 2 , 0 52,5* 16,4* 26,9* 9,0 96,2* 17,1* 179,7
R12 84,3* 1 ,8 * 10,5* 1 2 , 1 * 3,8* 5,3* 1 ,6 * 1,4 24,8* 4,4* 9,5* 10,3 55,2* П,4 216,7*
R23 72,4 4,2* 8,3 28,9* 1 0 ,0 * 1 0 ,6 * 5,6 2,7* 59,2* 17,6* 28,9* 1 2 ,2 * 111,4* 2 1 , 1 * 188,5
R25 71,8 3,3 6,9* 28,5* 1 0 ,6 * 1 0 ,8 * 4,9 2,3 56,0* 16,5* 28,0* 1 1 ,0 * 105,5* 19,6* 185,8
R27 73,0 2 , 8 1 0 ,0 * 2 2 , 1 6 , 1 9,0 5,2 2 ,6 * 50,7* 15,2* 26,1* 9,5 89,7 16,4 181,1
R29 73,9 3,3 7,7 2 2 , 1 4,8* 8,7 6,4* 2,3 51,9* 13,8 27,3* 1 0 , 8 96,2* 17,8* 183,7
R34 117,0* 0,9* 4,8* 14,7* 5,8 6 ,0 * 2,4* 0,7 27,4* 6,7* 1 2 ,2 * 8,5 55,4* 9,6* 174,0
R39 119,0* 1,4* 4,7* 14,1* 5,5 5,9* 2,3* 0,7 26,4* 7,3* 10,5* 8,7 51,9* 8 ,8 * 165,1
R65 76,3* 4,7* 7,8 25,3* 8 , 6 8 , 6 5,7 2,4 52,3* 15,3* 26,7* 9,7 97,9* 17,5* 177,0
R6 8 39,9* 4,8* 6 ,6 * 16,1* 6,4 4,9* 3,7 1 , 1 31,9* 6 , 1 * 13,6* 1 2 , 1 * 69,8 14,6 205,8*
R70 73,3 3,4 8,7 22,4 6 , 0 7,7 9,0* 2,9* 50,6* 1 2 , 6 25,8 1 0 , 0 94,9* 18,2* 194,4
R71 72,3 3,7 6,9* 2 2 , 0 5,5 8,4 5,9* 2,4 49,2 1 1 , 0 24,3* 12,9* 98,2 18,8* 187,4
Кон­
троль 6 8 , 8 3,2 8,7 20,7 7,2 7,9 4,2 1,4 41,5 1 1 , 8 19,8 8,43 75,9 14,0 184,7

Примечания: * различия достоверны на 5%-м уровне; контроль -  СибНИИК 315



Эффекты предпосевного облучения семян сои лазером
Влияние предпосевного облучения лазером семян сои исследовали 

в течение трех лет в полевых опытах (Рожанская и др., 2003). Парамет­
ры излучения и методика обработки приведены на странице 46.

Первое поколение М| изучалось в условиях вегетационного сезо­
на 1998 г. с температурой и увлажнением, близкими к среднестати­
стической норме (см. рис. 8). У растений из облученных семян в 
среднем увеличились на 8 -  10 % масса и число семян с одного рас­
тения, ветвистость, число продуктивных узлов и 3-семянных бобов. 
Заметно уменьшилась вариабельность количественных признаков по 
сравнению с контрольной группой растений: коэффициенты вариа­
ции по высоте, ветвистости, элементам семенной продуктивности 
снизились в 1,5 — 2 раза. Таким образом, эффект лазерного облучения 
в первом поколении, в условиях вегетационного сезона 1998 г. с нор­
мальными гидротермическими условиями, проявился в стабилизации 
модификационной изменчивости при незначительном стимулирова­
нии параметров вегетативной и генеративной сферы.

Второе поколение М2 изучалось в 1999 г., в условиях чрезвы­
чайно засушливого и жаркого вегетационного сезона. Потомства 
облученных растений в среднем превзошли исходный сорт по чис­
лу и массе семян с одного растения на 40 и 37 % соответственно 
(см. табл. 10). Обнаружена межлинейная и внутрилинейная вариа­
бельность количественных признаков. Итак, предпосевная обра­
ботка семян сои излучением лазера во втором поколении стимули­
ровала семенную продуктивность в условиях гидротермического 
стресса и увеличила фенотипическую изменчивость.

Вегетационный сезон 2000 г., более благоприятный для сои по 
условиям увлажнения, не выявил достоверных различий средних 
между опытной популяцией и исходным сортом. Сравнение лими­
тов изменчивости в популяциях лазерных мутантов Мз и сомакло- 
нов сои R-з -  R5 показало более широкий размах вариаций количест­
венных признаков у потомств растений-регенерантов (см. табл. 10).

Между линиями из облученных семян выявлены значительные 
морфологические и физиологические различия, выделились позд­
неспелые и высокорослые формы мутантов с более крупными ли­
стьями. Из двадцати шести изученных линий пять достоверно от­
личались высокой семенной продуктивностью (табл. 12), четыре 
линии имели более крупные семена, семь — созревали раньше ис­
ходного сорта на 4 -  6 дней.
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Т а б л и ц а  1 2

Признаки высокопродуктивных лазерных мутантов сон М3  (2000 г.)

Признаки
СнбНИИК

315
(контроль)

Линия №

1 3 14 16 25

Вегетационный 
период, дней 98 1 0 0 96 99 92 93
Высота, см 6 8 , 8 74,7 74,6 69,4 75,1 78,8*
Высота зало­
жения нижнего 
боба, см

8,7 6,9* 6,9* 8,4 8,4 7,8

Число продук­
тивных узлов 20,7 22,4 26,3* 22,9 23,7* 23,4*
Число бобов на 
1 растение 41,5 49,5 52,7 50,7* 50,9* 54,7*
Число семян на 
1 растение 75,9 88,7 99,5* 91,6 94,7* 93,9*
Масса семян на 
1 растение, г 14,0 17,5* 19,0* 18,8* 18,5* 16,3
Масса 1000 
семян, г 184,7 196,5* 189,5 191,7 194,2* 168,9*

* - разница с контролем достоверна на 5%-ном уровне

Вычисления коэффициентов корреляции биохимических 
признаков семян сои показали достоверные различия в зависи­
мости от происхождения линий и гидротермических условий 
года (табл. 13). Отрицательная корреляция между содержанием 
белка и жира, слабая у исходного сорта, была стабильно силь­
ной у сомаклонов, а у лазерных мутантов слабой в засушливом 
1999 г. и сильной в сыром 2000 г. У сомаклонов в 2000 г. обна­
ружена достоверная отрицательная связь между содержанием 
белка и минеральных веществ. Корреляции между содержанием 
белка и сахаров отсутствовали у всех популяций в условиях за­
сухи и были отрицательными при избытке влаги. Если в засуш­
ливом 1999 г. у исходного сорта достоверно коррелировали 
масличность и содержание минеральных веществ в семенах, то 
у сомаклонов и лазерных мутантов такая связь отсутствовала, 
зато в сыром 2000 г. эта корреляция проявилась только среди 
сомаклонов.
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Т а б л и ц а  1 3
П а р н ы е  к о э ф ф и ц и е н т ы  к о р р е л я ц и й  п о  П и р с о н у  б и о х и м и ч е с к и х  п р и з н а к о в  в

п о п у л я ц и я х  с о и  р а з н о г о  п р о и с х о ж д е н и я

Пары признаков

Происхождсмие линий

СибНИИК315 Сомаклоны Облучение лазером 
лазером

1999 г. 2 0 0 0  г. 1999 г. 2 0 0 0  г. 1999 г. 2 0 0 0  г.
Белок -  жир -0,41 -0,35 -0,79* -0,73* -0,34 -0,63*
Белок -  клетчатка 0,07 -0,25 -0,08 -0,29 -0,38 -0,38
Белок -  зола 0 , 1 0 0,19 -0,24 -0,49* -0,07 -0,15
Белок -  сахар -0,08 -0,80* -0,03 -0,52* 0 , 0 2 -0,63
Жир -  клетчатка -0,19 0,30 0 , 0 2 0,06 -0,31 0,15
Жир -  зола 0,58* 0,25 0 , 2 2 0,61* 0,06 -0,07
Жир -  сахар 0,16 0,47 -0,04 0,55* 0,18 0 ,6 8 *

* -  достоверно на 5%-ном уровне

Изменение структуры корреляций у сомаклонов или мутан­
тов по сравнению с исходным сортом свидетельствует о генети­
ческих различиях между линиями или внутрилинейной гетеро­
генности по степени проявления количественных признаков в 
разных условиях.

Семена лучших растений из высокопродуктивных линий, по­
лученных в результате облучения лазером, были переданы в лабо­
раторию селекции СибНИИ кормов. После трех лет изучения ста­
бильности и наследуемости признаков в селекционных питомни­
ках, в результате отборов выделены два образца, превосходящие 
исходный сорт СибНИИК 315 по комплексу хозяйственно важных 
признаков. Они совмещают скороспелость и высокую семенную 
продуктивность и включены в селекционный процесс создания 
новых сортов сои.

Изменчивость сомаклонов и мутантов сон при отборе
на продуктивность

Сомаклоны и мутанты сои с повышенной семенной про­
дуктивностью выявлялись и отбирались нами для изучения их 
перспектив в качестве селекционного материала. Начиная с 
поколений R3 -  R5 (2000 г.), мы определяли с помощью дис­
персионного анализа линии с повышенным количеством и мас­
сой семян на растениях и отбирали для посева будущего года 
наиболее продуктивные экземпляры. В том же году был прове-
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ден индивидуальный отбор у-мутантов на продуктивность в 
поколении М2.

В 2001 г. были испытаны в поле и проанализированы по 
семнадцати признакам 79 линий сомаклонов R4-  R6 и 56 мутан­
тов в третьем поколении. Из них девятнадцать сомаклонов со­
зрели на 4 -  5 дней раньше исходного сорта, тридцать пять -  
позже на 4 -  12 дней, остальные достигли фазы восковой спело­
сти практически одновременно с исходным сортом СибНИИК 
315 (101 ± 3  дня). Среди мутантов более скороспелые формы не 
обнаружены. В среднем сомаклоны отличались пониженной вы­
сотой растений (47,8 см), мутанты -  повышенной (59,7 см) по 
сравнению с исходным сортом. Среди сомаклонов встречались 
карликовые формы не выше 40 см. Высокой семенной продук­
тивностью отличались 7 сомаклонов с достоверными различия­
ми более чем по шести признакам (табл. 14), низкопродуктив­
ными были 27 линий. Среди мутантов выделились 11 линий с 
повышенной массой семян и 10 -  с пониженной.

Сравнение количественной изменчивости между группами 
потомств регенерантов и мутантов сои после отборов обнару­
жило у тех и других широкий спектр вариаций. В 2002 были ис­
пытаны в поле 66 сомаклонов поколений R4 — R$ и 107 мутантов 
М4, отобранных по продуктивности в 2000 и 2001 гг.; в 2003 г. с 
жарким и засушливым летом испытывались потомства высоко­
продуктивных образцов 2000 -  2002 гг.: 26 сомаклонов R5 -  R6 и 
23 мутанта М5.

В 2002 г. с дождливым июнем и пониженной температурой 
июля (см. рис. 8) растения исходного сорта сои созрели в среднем 
за 100 дней. Вариабельность по длине вегетационного периода у 
линий регенерантов и мутантов составила 93 — 120 дней; двадцать 
три линии созрели на 5 — 7 дней раньше исходного сорта, и 
шестьдесят пять -  позже на 6 -  20 дней. В начале цветения (5 ию­
ля) средняя высота растений у большинства линий варьировала в 
пределах 40 -  50 см, у трети -  не достигала 40 см, и лишь у немно­
гих превышала 50 см (рис. 12). Позднее размах изменчивости воз­
рос, поскольку детерминантные формы быстро достигали предела 
роста (50 — 60 см), тогда как растения индетерминантного типа 
продолжали расти до конца сезона. Многие позднеспелые линии 
отличались от исходного сорта высоким вьющимся стеблем и бо­
лее крупными листьями с округлыми пластинками и морщинистой
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Т а б л и ц а  1 4
Характеристики высокопродуктивных линии сомаклонов 

R 4 -  R* и мутантов М3  сои (2001 г.)

Линия

Веге­
таци­
онный
пери­
од,

дней

Высота,см Число
продук­
тивных
узлов

на
расте­
нии

Число бобов Число семян
Масса
семян

на
расте­
нии, г

Масса 
1 0 0 0  

семян, г
расте­
ний

заложе­
ния

нижне­
го боба

в узле
на

расте­
нии

в бобе на рас­
тении

Сомаклоны
R 34 ПО 61,0* 6,9 27,3* 1,90 53,8* 2 ,2 0 * 118,3* 20,7* 172,5*
R 10 103 54,6 6 , 8 2 1 ,8 * 1,97 44,2* 2,16* 98,3* 17,6* 182,8*
R 25 ПО 59,6* 9,0 21,7* 1,87 41,3* 1,93* 79,8* 17,6* 216,9*
R 35 103 47,1* 6 ,0 * 18,6 2,50* 46,9* 1 ,6 6 * 75,7* 15,9* 2 0 2 , 8

R 54 99 45,8* 7,0 17,6 2,06 37,7 1,82 69,2* 14,4* 197,0
R 46 1 1 1 57,8* 9,0 15,9 1,71* 27,9 2 , 1 2 * 60,6 14,4* 241,8*
R 16 1 0 2 53,5 5,5* 19,5* 1,82 36,0 1 , 8 8 66,9 14,3* 212,9

Мутанты
М 14 1 0 1 60,5* 6,3* 26,6* 1,89 49,8* 1,75 87,1* 18,2* 206,1
МЗО 98 60,4* 6,7* 22,5* 1,94 43,5* 1,78 76,5* 16,3* 2 1 1 , 2

М 15 1 0 0 56,6 7,2 24,6* 1,83 45,2* 1,72 76,8* 16,2* 211,4
М 35 105 77,0* 1 1 ,8 * 19,1 2,17* 42,1* 1,76 72,1 15,7* 214,7*
М 51 1 0 1 49,8 7,9 14,8 2,63* 39,7* 1,84 70,7* 15,3* 218,8*
М 53 98 67,0* 6,7* 16,4 2,29* 37,8 1,64* 61,9 15,2* 2 2 2 ,2 *
М 13 1 0 2 56,8 7,4 2 2 ,0 * 1,84 40,8* 1,74 69,2* 15,2* 217,2*
М 44 1 0 2 59,6 7,5 24,7* 1,70* 42,7* 1,62* 68,3* 15,2* 221,7*
М 18 103 61,6* 8,3 2 2 ,8 * 1,74 40,2 1,69 67,0* 14,8* 219,4*
М 45 103 61,8* 8 , 2 21,4* 1,84 41,1* 1 ,6 6 * 65,6 14,4* 218,2*
М 25 103 51,5 5,5* 19,1 2,14* 43,1* 1,62* 69,7* 14,3* 205,3
Кон­
троль 1 0 1 52,7 8 , 1 16,5 1 , 8 8 32,4 1,81 55,5 11,4 204,0

Примечания: * различия достоверны на уровне 10%, контроль - СибНИИК 315

поверхностью (рис. 13), встречались среди них и карликовые 
формы высотой 34 -  45 см.

Средние арифметические показателей вегетативного развития 
и продуктивности в 2002 г. не имели достоверных различий между 
группами линий разного происхождения и с исходным сортом 
(табл. 15). Однако размах изменчивости различался: у сомаклонов 
был повышен верхний лимит по высоте растений и числу 
генеративных элементов, у мутантов снижен нижний лимит почти 
по всем изученным признакам.
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Высота растений, см
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Рис. 12. Динамика распределения линий сомаклонов и мутантов сои по высоте
растений, 2 0 0 2  г.

Т а б л и ц а  1 5
Изменчивость между линиями сомаклонов и мутантов сон

Признак

2 0 0 2  г. 2003 г.
Спелиее
Лимиты

Спслнее
Лимиты

Кон­
троль

Сомакло- ; 
ны

Ra-R*
Мутанты

М4

Кон­
троль

Сома-
клоны
Rj- Ra

Мутанты
М5

Вегетационный 
период, дней 1 0 0

103
9 3 - 1 1 9

1 0 1

9 3 - 1 2 0 91 £3
8 8 -  105

97
8 9 -  100

Высота, см 61,3 59,3
34,5-91,4

60,3
34,9-84,4 48,2 60,8*

42,3-93,6
56,5*

35,2-95,2
Высота зало­
жения нижнего 
боба, см

8 , 0
м

4,4-15,1
м

2,8-15,1 8,3 9J5
5,2-15,2

9J.
4 ,8-17,7

Число продук­
тивных узлов 18,0 16,8

7,5-28,6
16,4

6,6-25,3 1 1 , 1
15.7

11,6-26,0
15,7

11,1-21,3
Число бобов на 
1 растение 38,2 32,3

13,5-56,9
35,2

10,0-54,1 30,2 31,3
21,1-51,8

31.5
20,6-43,5

Число семян на 
1 растение 67,6 63,6

27,4-109,0
63,0

14,6-99,8 53,6 58,9
34,5-97,6

57.5
34,6-81,5

Масса семян на 
1 растение, г 13,1 12,4

5,5-20,0
V2A

2,3-21,5 9,4 9*6
4,8-18,4

1 0 , 1

6,4-15,0
Масса 1 семе- • 
ни, мг 192 197

159-249
195

159-244 173
160

1 2 0 - 2 2 1

173
147-196

*- разница с контролем достоверна на уровне 0 , 1 %; контроль (исходный сорт) -  
СибНИИК 315
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Рис. 13. Изменчивость сомаклонов сои по морфологии листа и 
продолжительности вегетационного периода

Вверху -  исходным сорт СнбНИИК 315 (фаза созревания), 
внизу -  Rs 606 (фаза зеленых бобов).
Листья собраны 24 августа 2002 г.
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Немногим менее половины линий сомаклонального и мутант­
ного происхождения достоверно отличались от исходного сорта по 
высоте растений, из них карликовый рост имели 17% сомаклонов 
и 15% мутантов. Две трети линий карликов-сомаклонов по про­
дуктивности не уступали контролю СибНИИК 315, но ни одна не 
превзошла. Среди карл и ков-мутантов половина отличалась низкой 
продуктивностью, но одна линия (М 76) превосходила исходный 
сорт по массе семян на 37% (табл. 16). Среди всех линий досто­
верно отличались от контроля по семенной продуктивности 24% 
сомаклонов (из них 14% в сторону увеличения) и 36% мутантов 
(из них 6% в сторону увеличения). Четырнадцать линий сомакло­
нов и мутантов превосходили исходный сорт по семенной продук­
тивности на 32 -  58%.

Т а б л и ц а  1 6
Характеристики высокопродуктивных линии сомаклонов R j -  R6

и мутантов М4  сои ( 2 0 0 2  г.)

Ли­
ния

Всгстаци
окиыП
период.

ЛИСП

Высота, см Число
продук­
тивных
узлов

Число
бобов

Число семян Масса семян, г
растс
-НИИ

заложения
нижнего

боба
на рас­
тении в бобе

на
расте­

нии
1 0 0 0

Сомаклоны
R 8 1 1 1 75* 1 0 , 2 23,3* 49,0 87,9 1,89 17,9* 2 1 1

R9 103 55* 6,7 23,3* 52,7* 97,3* 1,85 18,9* 192
R 11 97 54* 8,3 25,8* 56,9* 109,0* 1,92 2 0 ,0 * 179
R 18 99 61 6 , 8 26,2* 52,9* 94,9* 1,79 18,4* 194
R40 104 91* 8,5 23,5* 52,3* 108,7 2,09 19,0* 171
R49 ПО 60 4,5* 23,7* 49,5 88,5 1,80 19,1* 217
R 2 2 115 63 9,7 25,6* 46,4 92,6 2 , 0 0 18,0 193
R33 118 77* 4,7 2 2 , 8 51,0 96,3 1 , 8 8 18,0 187

Мутанты
МП 97 58 6,3 22,9* 51,9* 92,9* 1,78 19,2* 2 1 0

М47 98 60 6 , 2 2 0 , 6 47,9 8 6 , 2 1,83 18,0* 298
М53 105 74* 4,5 18,6 43,9 86,4 1,97 18,0* 208
М6 8 103 70 2,9* 22,5 53,9* 99,8* 1 , 8 8 21,5* 215
Мб 117 82* 10,5 2 1 , 0 40,6 78,7 1,91 18,0* 224*
М76 108 41* 7,8 20,4 43,5 91,3* 2 , 1 2 18,6* 207
Кон­
троль 1 0 0 64 8,4 18,4 38,2 69,6 1,82 13,6 196

Примечания: * различия достоверны на 5 % уровне; контроль -  СибНИИК 315
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Исследование архитектоники генеративной сферы сома- 
клонов и мутантов позволило выявить их дополнительные разли­
чия с исходным сортом и между собой (рис. 14). Так, если у сорта 
СибНИИК 315 в нижнем ярусе (до 12 см) размещалось 8% бобов, 
то у линий сомаклонов и мутантов этот показатель варьировал от 3 
до 17%.

В отличие от исходного сорта с наибольшей долей бобов 
(29%) в ярусе 1 3 -2 4  см, линия R8 отличалась равномерным рас­
пределением бобов по высоте растений, мутант М76 (карлик) 
большую часть бобов разместил между 13 и 36 см, а линии R40 и 
Мб выше уровня 60 см несли бобов больше, чем в любом из ниже­
лежащих ярусов.

Бобы сои, расположенные ниже 12 см, остаются в поле после 
механизированной уборки, поэтому большое хозяйственное значе­
ние придается признаку высоты прикрепления нижнего боба как 
показателю технологичности сорта.

Однако, как можно видеть из рисунка 14, некоторые из на­
ших образцов с невысоким размещением нижнего боба (R33, 
R49 и М68) даже за вычетом технически недоступного урожая 
нижнего яруса превосходили исходный сорт по числу бобов на 
21 -  27%. Таким образом, если подойти к ситуации неформаль­
но, потеря при комбайнировании одного-двух нижних бобов 
(как правило, односемянных) с избытком может быть компен­
сирована повышенной семенной продуктивностью сортов на 
основе подобных форм сои.

На рисунке 15 представлена фотография растений сои, при­
надлежащих к разным линиям, которая дает некоторое представ­
ление о разнообразии сомаклонов по высоте, ветвистости, архи­
тектонике генеративной сферы и типу роста стебля (исходный 
сорт СибНИИК 315 имеет стебли промежуточного типа). На ри­
сунке 16 изображены семена сомаклонов, различающиеся по раз­
меру, форме, окраске оболочки и рубчика.

Жарким и засушливым летом 2003 г. длина вегетационного 
периода исходного сорта СибНИИК 315 составила 91 день, про­
дуктивность его снизилась на 31% по сравнению с 2002 г. Сома- 
клоны и мутанты вегетировали от 88 до 105 дней. Большинство 
линий (61% сомаклонов и 48% мутантов) по высоте растений зна­
чительно превосходили исходный сорт, по остальным признакам 
средние арифметические групп разного происхождения не имели
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достоверных различий (см. табл. 15). Три сомаклона и два мутанта 
превысили уровень исходного сорта по массе семян с растения, 
четыре сомаклона и пять мутантов — по количеству семян (табл. 
17). Кроме засухи, заметное отрицательное влияние на развитие 
сои оказали агротехнические условия нового опытного участка с 
более бедными почвами. Очевидно, линии, снизившие продуктив­
ность в 2003 г., оказались недостаточно устойчивыми к засухе в 
сочетании с эдафическим стрессом.

Т а б л и ц а  1 7
Характеристики высокопродуктивных линий сои, 2003 г.

Ли­
ши

Вегета-
шюнныП
период,
дней

Высота, см Число
продук-
тивных
узлов

Число
бобов

на
расге-
шш

Число семян Масса семян, г

расте­
ний

заложе­
ния

нижних
бобов

на рас­
тении в бобе

на
расте­
нии

1 0 0 0

Самаклоны
R 10 90 62,0* 7,4 2 0 ,2 * 41,6* 87,5* 2 , 1 0 14,2* 159,0
R 14 97 64,9* 5,2* 26,0* 51,8* 97,6* 1 , 8 8 18,4* 187,2
R21 92 71,7* 10,3 20,5* 41,9* 93,1* 2 , 2 2 13,4 154,0
R 2 2 90 69,2* 9,5 18,7* 39,7 84,4* 2,13 13,6* 153,3

Мутанты
МП 92 54,7* 7,5 21,3* 43,5* 81,5* 1,87 15,0* 184,3
М12 97 71,9* 9,0 14,9* 34,3 72,3* 2 , 1 1 12,4 164,0
М14 95 88,3* 10,9* 18,2* 37,2 72,0* 1,94 1 2 , 1 161,6*
М15 95 64,9* 8 , 8 19,7* 37,8 71,6* 1,89 12,3 170,6
М16 92 54,3* 9,9 18,1* 39,4 74,5* 1,89 13,9* 185,9*
Кон­
троль 91 48,2 8,3 И ,1 ЗОД 53,6 1,77 9,4 173,3

Примечания: *различия достоверны на 5 % -м уровне, контроль -  СибНИИК 315

Если отбор на продуктивность в условиях лимитирующего 
фактора является отбором на устойчивость к этому фактору 
(Драгавцев, 1995), то образцы, отобранные в годы с избыточным 
увлажнением (2000-2002 гг.), будут устойчивы скорее к повышен­
ной влажности, чем к засухе. Тем не менее некоторые из наших 
линий остались высокопродуктивными и при дефиците влаги, усу­
губленном плохими почвенными условиями. Доля сомаклонов с 
повышенной продуктивностью составила 16%, мутантов — 8%. От­
сюда следует, что сомаклональная изменчивость и мутагенез
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VO

% от числа бобов на растении 

■0-12И 13-24о 25-36о37-48о49-60Онышс 60

40

■ 0-12113-24025-36037-4$П49-60а выше 60

Рис. 14. Размещение бобов по ярусам у высокопродуктивных линий сомаклонов (слева) и мутантов (справа) сои.
На оси Y изображены линии сои, разделенные на яруса ( 0 - 1 2  см, 1 3 -2 4  см, 25 -  36 см, 3 7 - 4 8  см, 49 -  60 см, выше 60 см).



Рис. 15. Изменчивость фенотипа сомаклонов сои в III поколении



Рис. 16. Изменчивость признаков семян сомаклонов сон

( 1 -  исходный сорт СмбНИИК 3 15, семена желтоватые с темным рубчиком; 2, 4, 5 -  
крупные семена сомаклонов со светлым рубчиком ,3 ,6 -  мелкие семена двух линий R? 606 с 

желто-коричневой и желто-зеленой окраской оболочки).

способны создавать формы сои с экологически стабильной высо­
кой продуктивностью, причем частота встречаемости таких эколо­
гически стабильных линий среди сомаклонов вдвое выше, чем 
среди мутантов.

Нестабильность сомаклонов
Нестабильность сомаклонов сохраняется на протяжении мно­

гих поколений. Рассмотрим изменчивость потомств растения- 
регенеранта R0 606, возникшего в культуре семядольного узла сои 
СибНИИК 315 в 1996 г. В условиях in vitro от него было получено 
два семени. После проращивания в лабораторных условиях один 
всход погиб из-за отсутствия апекса, другое семя дало растение Ri 
высотой 19 см с пятью листьями и одним двусемянным бобом. Ре­
зультаты полевого испытания шести растений третьего поколения 
представлены в таблице 18.
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Т а б л и ц а  1 8
Характеристики III поколения потомств регенеранта сон R 606, 1998 г.

Растение

Высота, см Число 
вствсП 
I по­

рядка

Число
продук­
тивных
узлов

Число
бобов

на
расте­

нии

Число семян Масса семян, г

расте­
ния

зало­
жения

ннжннх
бобов

на
расте­

нии
в бобе

на
расте­

нии
1 0 0 0

3-3 58 3 2 17 27 55 2,04 8 , 0 145
3-4 60 8 4 2 1 26 54 2,04 5,9 109
3-5 62 7 2 15 19 36 1,89 6 , 0 167
3-6 67 4 2 19 37 76 2,05 1 2 , 0 158
3-7 84 1 0 8 35 55 123 2,24 20,9 170
3-8 78 7 3 27 57 117 2,05 17,5 150

Контроль 
СнбНИ- 
ИК 315

66,9 8,4 4,1 2 0 , 8 49,0 94,2 1,92 1 2 , 6 135

На рисунке 14 (см.) было показано распределение бобов по 
ярусам у сомаклонов R9, R22 и R33, являющихся линейными по- 
томствами R5 606. Из них R22 с вегетационным периодом 115 дней 
имел в ярусе ниже 12 см только 5% бобов, у скороспелого R9 (103 
дня) было 10% бобов в нижнем ярусе, у относительно позднеспе­
лого R33 (118 дней) — 17%. Таковы вариации в пятом поколении 
по длительности онтогенеза и архитектонике генеративной сферы 
в условиях 2002 г.

Потомства регенеранта 606, отобранные из линии R22 в пятом 
поколении, практически стабилизировались по продуктивности в 
поколении R6, но продолжали варьировать по другим признакам. 
Результаты испытания 2003 г. представлены в таблице 19, данные 
по 2004 г. — в таблицах 20 и 21. Среди потомств регенеранта 606, 
сохранившихся после отборов, есть линии с индетерминантным и 
промежуточным типом роста стебля, но в целом они более высо­
корослые по сравнению с исходным сортом. Сомаклоны R6 606 
имеют повышенное количество семян в бобе, но семена их более 
мелкие (табл. 19).

У потомств R7 606 в 2004 г. были определены морфометриче­
ские признаки листа. В фазе плодообразования от каждого образца 
брали 20 листьев среднего яруса и измеряли длину и ширину их 
структурных элементов (табл. 21). Черешки листьев большинства 
сомаклонов были более длинными, чем у исходного сорта, листья 
их были крупнее, за исключением образцов 1-21 и П-17, из кото­
рых первый отличался узколистностыо, а второй имел более
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Т а б л и ц а  1 9;
Характеристики поколений R5  и R* потомств регенеранта сои 606 (2003 г.)

Поколение
к»

№ образца

Вегета-
цион-
ный

период,
дней

Высота, см Число
продук­
тивных
узлов

Число бобов Число семян Масса семян, г

расте­
ния

зало­
жения

нижних
бобов

на
расте­

нии
в узле

в ярусе 
0 - 1 2  

см

Выше 
48 см

на рас­
тении в бобе

на
расте­
нии

1 0 0 0

Rs
4 95 59,0* 6 , 6 17,8 34,1 1,92 3,5 5,2* 69,0 2 , 0 2 9,7 141*
13 92 93,5* 1 2 ,0 * 17,3 33,0 1,91 0,9* 1 1 ,2 * 62,8 1,90 8 , 8 136*
2 90 68,9* 14,5* 16,4 ■ 32,5 1,98 0 ,8 * 8 ,2 * 57,3 1,76 8 , 8 149

R*

9 90 62,7* 8,3 17,4 32,7 1,90 3,0 4,9* 67,8 2,07 1 0 , 0 146
1 0 92 62,0* 7,4 2 0 ,2 * 41,6* 2,06 4,6 5,9* 87,5* 2 , 1 0 14,2* 159
2 1 92 71,7* 10,3 20,5* 41,9* 2,04 1,7* 7,5* 83,1* 1,98 13,4* 154
2 2 92 59,2* 9,5 18,7* 39,7 2 , 1 2 3,6 5,0* 84,4* 2,13 13,6* 153

Контроль 91 48,2 8,3 14,1 30,2 2,14 4,1 1,7 53,6 1,77 9,4 173
НСР 0,05 - 6,7 2 , 8 4,5 1 0 , 2 - 1,5 3,0 2 0 , 8 - 4,0 28

П р и м еч а н и я :  Контроль -  СибНИИК 315; * различия достоверны на 5%-м уровне



широкие листочки, чем исходный сорт. Крупнолистные формы 
также варьировали по форме листочков: от клиновидных (образец 
1-14) до овально-заостренных (IV-9, IV-18).

Вариации по величине и окраске семян в поколении R7 606 
можно видеть на рисунке 16, где справа изображены семена уро­
жая 2004 г. от потомств наиболее продуктивного растения из ли­
нии R22 2003 г. У всех двадцати исследованных экземпляров были 
мелкие семена, причем *у девятнадцати -  желто-коричневой окра­
ски (№ 6), у одного растения — желто-зеленой (№ 3).

Итак, проведенное нами изучение фенотипических признаков 
семи поколений линейных потомств одного регенеранта сои Ro 
606, полученного из семядольного узла проростка сорта СибНИИК 
315, говорит о наличии вариаций количественных признаков, по­
зволяющих проводить отбор селекционного материала. После оче­
редного отбора на продуктивность сохранялась изменчивость по 
важным хозяйственным признакам: длине вегетационного перио­
да, высоте растений, высоте заложения нижнего боба, устойчиво­
сти к болезням.

Т а б л и ц а  2 0
Некоторые признаки потомств VII поколения регенеранта R 606, 2004 г.

Линии
Вегета-

ционный
период,

дней

Высота, см Поражсниость
бактериозом

7 июля 26 июля
| индекс 
развития, 

балл

распростр 
anemic, %

r 7

606

1-14 1 1 0 64 113 1 5 '
1 - 2 1 1 0 0 73 123 1 5
1-24 ПО 65 133 0 0

Н-2,3,4 115 46 89 1 - 2 1 0 - 2 0

11-12,13,14 1 0 0 70 82 0 - 1 0 - 1 0

11-15,16,17 1 0 2 69 1 2 0 0 - 1 0-5
II-18 116 70 8 8 0 0

1 1 - 2 1 109 61 91 0 0

II-23 ПО 6 8 104 0 0

I1I-18 103 78 ПО 1 5
Ш-25 103 72 1 2 1 0 0

IV-9 109 58 97 0 0

IV-18 117 62 1 1 0 1 5
СибНИИК 315 99 52 85 1 5
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Т а б л и ц а  2 1
Изменчивость морфометрических признаков листа 

у линий R7 606 в 2004 г.

Линии
Длина

черешка
листа,

см

Длина
среднего
листочка,

см

Ширина
среднего
листочка,

см

Длина 
черешоч- 

ка, см

Отноше­
ние длины 
к ширине 
среднего 
листочка

1 - 1 4 14,5±0,97 12,1 ±0,29* 6,4±0,24 3,5±0,18* 1 0,53
1 - 2 1 13,4±1,22 11,0±0,19 5,6±0,28* 2,9±0 , 1 1 1 0,51
1 - 2 4 15,4±1,17* 11,9±0,42* б,8±0,25 3,3±0,18* 1 0,57
I I -  17 14,0±1,18 10,3±0,42 6,2±0,45 2,7±0,21 1 0,60
III- 2 5  , 13,9±0,92 11,0±0,46 6,6±0,31 3,0±0,21 1 0,60
III- 2 5  2 14,0±0,88 11,3±0,50 6,5±0,30 3,4±0,24* 1 0,58
IV - 9 16,4±1,11* 12,0±0,33* 7,5±0,28* 3,3±0,12* 1 0,63
I V -  18 18,5±1,06* 12,1 ±0,47* 7,8±0,33* 3,6±0,19* 1 0,64
Среднее 15,0 11,5 6,7 3,2 1 0,58
СибНИИК 315 13,8 1 1 , 0 6,4 2,7 1 0,59

* различия достоверны на 5%-м уровне

В среднем по всей совокупности сомаклонов R 606 после от­
боров увеличились высота растений и число семян в бобе и 
уменьшилась масса семени. Многие линии имели достоверные 
различия с исходным сортом по ветвистости, количеству продук­
тивных узлов, бобов, семян и значительно превосходили исходный 
сорт по семенной продуктивности и высоте прикрепления нижнего 
боба, не уступая ему в скороспелости.

Разнообразие по продолжительности вегетационного периода, 
с одной стороны, открывает перспективы выделения более скоро­
спелых форм, но с другой стороны такая длительная генетическая 
нестабильность затягивает селекционный процесс.

Наличие крупных наследственных изменений признаков у 
потомств регенеранта, полученного из семядольного узла в пер­
вом пассаже, говорит о сомаклональной изменчивости. Семя­
дольные узлы на ранней стадии развития проростка, по- 
видимому, еще не имеют меристематических тканей, детерми­
нированных к воспроизведению исходного генотипа. Изоляция 
экспланта на этой стадии нарушает контролирующее влияние 
организма, приводит к неорганизованной пролиферации ткани и 
способствует появлению генетических изменений у адвентив­
ных почек, возникающих довольно быстро из тканей семядоль­
ных пазух изолированных узлов.
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Таким образом, ранние стадии развития проростков сои мож­
но использовать для культивирования семядольных узлов с целью 
получения сомаклонапьных вариаций. Сроки образования мери­
стем пазушных почек сои могут быть установлены путем анато­
мических исследований.

* * *

Возделывание сои в Сибири способно если не решить, то зна­
чительно снизить остроту проблемы дефицита белка в питании 
людей и домашних животных. Для этого необходимы новые высо­
коурожайные сорта сои, адаптированные к местному климату и 
пригодные к широкому распространению.

Наши исследования показали эффективный путь получения с 
помощью сомаклональной изменчивости новых форм сои, отли­
чающихся повышенной продуктивностью, скороспелостью, эколо­
гической стабильностью, технологичностью и улучшенными пока­
зателями качества зерна. Богатый спектр и высокая частота сома- 
клональных вариаций по основным хозяйственным признакам при 
возрастании изменчивости у нескольких поколений сомаклонов 
позволяет вести отбор нужных генотипов для разных условий воз­
делывания и регулировать объемы изучаемого материала в самых 
широких пределах при ограниченном первоначальном количестве 
регенерантов Ro.

Мы убедились, что сомаклональная изменчивость зависит от 
характеристик исходного сорта. Как правило, она увеличивает фе­
нотипическое разнообразие путем появления вариаций, распреде­
ленных симметрично относительно параметра исходного генотипа, 
если он ранее не подвергался отбору по данному признаку. Чем 
успешнее была селекционная работа над исходным сортом в ка­
ком-либо направлении, тем меньше частота встречаемости сома- 
клональных вариаций, сдвигающих значения признака в том же 
направлении, и меньше величина сдвига. Поэтому только единич­
ные сомакпоны превосходили исходный сорт сои по скороспело­
сти или имели меньшую высоту растений.

Сомаклональная изменчивость сои содействует появлению 
доминантных признаков, свойственных ее диким предкам. Так 
появились формы с мелкими семенами, с длинными, тонкими, 
вьющимися и стелющимися стеблями индетерминантного типа,
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резко отличающиеся от исходного сорта с крупными семенами и 
жесткими неполегающими стеблями промежуточного типа роста.

Предпосевная обработка семян сои СибНИИК 315 в течение 
15 минут низкоэнергетическим лазерным излучением с длиной 
волны 632,8 нм при плотности потока мощности 0,08 мВт/см2 сни­
зила модификационную изменчивость в I поколении и стимулиро­
вала семенную продуктивность в условиях засухи во П поколении.

Предпосевная обработка семян сои дозой у-излучения 50 грей 
вызвала увеличение изменчивости в поколении Mj. Потомства об­
лученных лазером и у-лучами семян, начиная со второго поколе­
ния, показали значительную межлинейную и внутрилинейную из­
менчивость по важным хозяйственным признакам, что позволило 
провести отборы и получить новый селекционный материал сои.

Размах количественной изменчивости сомаклонов сои в наших 
опытах превосходил уровень вариаций аналогичного характера у 
мутантов, полученных в результате обработки сухих семян светом 
лазера и у-излучением.
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Г л а в а  3

НУТ
I I

Хозяйственное значение и распространение
Нут является второй после сои зерновой бобовой культурой 

мирового земледелия (Кожевников и др., 1958). Он превосходит 
другие зернобобовые по устойчивости к засухе и вредителям и 
возделывается в регионах с жарким и сухим климатом с древней­
ших времен. Его называют иногда «горохом засушливых стран» 
(Жуковский, 1971, с. 313). Семена нута содержат до 30 % белка, до 
8 % жира, 40 -  60% углеводов (крахмала и сахаров) и используют­
ся как пищевой и кормовой продукт.

Нут в целом уступает чечевице и некоторым сортам гороха и 
фасоли по разваримости семян, но у сортов со светлой окраской 
семенной оболочки разваримость хорошая: от 78 до 173 минут, 
тогда как темноокрашенные семена развариваются хуже: за 180 — 
290 минут (Мирошниченко, Павлова, 1953).

Зерно нута употребляют в пищу обычно в вареном виде, для 
приготовления супов, пюре, каш, гарниров, пирожков и нацио­
нальных блюд. Из жареных семян изготавливают лакомства. Ну- 
товую муку добавляют в кондитерские и макаронные изделия и в 
молочные смеси для детей. Проростки и молодые бобы употреб­
ляют подобно шпинату, зеленые семена едят как овощи, цветки 
используют в составе выпечки, сладостей, церемониальных блюд 
(Altaf, Ahmad, 1990). В народной медицине настой из стеблей и 
кожуры бобов нута употребляют как средство от камней в почках, 
от кожных болезней. Вареный нут помогает при старческих запо­
рах, масло нута применяют в лечении грибковых заболеваний ко­
жи, нутовую муку — в лечении чесотки и рака (Балашов, 1995).

В животноводстве семена нута (цельные, дробленые, в виде 
муки) употребляются в составе концентрированных кормов, осо­
бенно для свиней и птицы. Белковая подкормка в виде смеси муки 
нута и злаковых культур способствует оздоровлению поголовья 
животных, повышает яйценоскость кур, настриг шерсти у овец, 
привесы у крупного и мелкого рогатого скота при стойловом со­
держании (Ливанов, 1963).

Вегетативные части растений содержат много яблочной и ща­
велевой кислот и, по мнению специалистов, скотом не поедаются
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(Жуковский, 1971) и непригодны в качестве корма (Кожевников и 
др., 1958; Васякин, 2002). По химическому составу и переваримо­
сти зеленая масса нута не уступает чине (Мирошниченко, Павлова, 
1953). Исследования Краснокутской селекционной станции пока­
зали целесообразность использования зеленой массы нута в фазе 
налива зерна, когда выделение кислот листьями резко снижается, а 
кормовое достоинство возрастает за счет бобов. Надземная масса 
вместе с бобами охотно поедалась свиньями и овцами. В опыте, 
где овцы паслись на нутовом поле, а контрольная группа на посе­
вах суданки и естественном пастбище, привес увеличился в 2,5 
раз, а прирост шерсти вдвое (Ливанов, 1963). Наши наблюдения 
2003 -  2004 гг. свидетельствуют о кормовой привлекательности 
вегетативной массы нута: начиная с июня, молодые побеги на­
столько основательно поедались зайцами, что потребовалось уста­
новить специальное защитное ограждение по периметру посевов.

Нут -  высокотехнологичная культура: он не полегает, высоко 
расположенные бобы при созревании не опадают и не растрески­
ваются, что дает возможность проводить уборку прямым комбай- 
нированием. Нут засухо- и жароустойчив, не повреждается зер­
новкой, наносящей большой вред урожаю гороха и фасоли, и дру­
гими насекомыми. Как и прочие бобовые культуры, он обогащает 
почву азотом благодаря деятельности клубеньковых бактерий и 
служит хорошим предшественником для зерновых культур (Ми­
рошниченко, 1976).

Наибольшие площади нут занимает в странах Индо- 
Пакистанского субконтинента, Средней Азии и Восточного Закав­
казья, в Турции, Эфиопии, Тунисе, в странах Средиземноморья, в 
Мексике и Южной Америке (Altaf, Ahmad, 1990, Fontana et al., 
1993) и неуклонно распространяется в более северные регионы. В 
России нут возделывается на Северном Кавказе, в Татарстане, 
Башкирии, Нижнем Поволжье (Балашов, 1995). Его продвижению 
в зоны более гумидного климата препятствуют физиологические 
особенности: снижение фертильности и устойчивости к грибным 
патогенам, особенно Ascochyta rcibiei, при высокой влажности и 
пониженной температуре воздуха в период оплодотворения и фор­
мирования семян.

В степных районах Сибири выращиваются сорта Краснокут- 
ский 123 и Приво 1. Большое внимание уделяется разработке тех­
нологий возделывания (Анохина, 1999; Садохин, 2002; Яровой,
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2004; Бодягин, 2004). В лесостепных районах Сибири нут недоста­
точно стабилен по урожайности и качеству зерна, поэтому необхо­
димы новые сорта, хорошо адаптированные к местным условиям 
(Васякин, 1995, 2002).

Происхождение нута
Возделывание нута началось с древнейших времен, о чем гово­

рит его сохранившееся название на санскрите (Мирошниченко, Пав­
лова, 1953). Остатки растения, относящиеся к IV тысячелетию до н.
э., были обнаружены при раскопках в Палестине (Жуковский, 1971).

Нут принадлежит к роду Cicer L. из семейства бобовых 
(Fabaceae Lindl.), объединяющего около 40 видов однолетних и 
многолетних трав и многолетних кустарников (Altaf, Ahmad, 
1990). Известны 9 однолетних видов, все они имеют одинаковое 
число хромосом (2п=16). В культуре распространен только один 
вид -  С. arietinum L., отсутствующий в диком состоянии, хотя 
культурные формы способны к одичанию. Почти все дикие виды 
Cicer сильно отличаются от культурного нута. Они имеют древне­
средиземноморский ареал от Марокко на западе до Гималаев на 
востоке, в пределах 30 -  41° северной широты. Большинство дико­
растущих нутов обитают в горах на высоте 1 —2 тыс. м и выше. 
Исчезновение дикого С. arietinum П.М. Жуковский (1971) объяс­
нял его крайней неустойчивостью к патогенному грибу Ascochyta. 
Родиной нута, по мнению Жуковского, поддержавшего версию 
Декандоля, является территория между Грецией и Ираном в Юго- 
Западной Азии, где фактически находится центр рода Cicer.

И.В. Сеферова (1994, 2001b), анализируя географическое рас­
пространение видов р. Cicer и разновидностей С. arietinum, отме­
тила строгую приуроченность рода к территории со средиземно- 
морским типом увлажнения и предположила, что р. Cicer сформи­
ровался во время Альпийского орогенеза, когда возникшие горы 
преградили путь влажным атлантическим воздушным массам, в 
результате чего в Средиземноморском бассейне сложился засуш­
ливый климат.

Н.И. Вавилов (1966) определил переднеазиатский очаг проис­
хождения культурных растений как вторичный центр происхож­
дения нута, поскольку по направлению от Гималаев к Средизем­
номорью для этого вида «увеличивается число рецессивных при­
знаков, наблюдается укрупнение семян, плодов» (стр. 218). Вави­
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лов считал, что первичный центр происхождения нута расположен 
на территории индийского и среднеазиатского очагов происхож­
дения культурных растений. Е.Н. Синская (1969) также отмечала 
увеличение с запада на восток числа разновидностей нута с темно- 
окрашенными, угловатыми мелкими семенами. И.В. Сеферова 
(1994) полагает, что такое распределение связано со степенью раз­
вития культуры земледелия: если в Средиземноморье возделывали 
урожайные сорта с крупными белыми семенами, то в Индии и 
Восточной Африке выращивали смесь мелкосемянных разновид­
ностей на низком агрофоне; переходную зону представляет азиат­
ский регион. Таким образом, в Индии находится рефугиум исход­
ного разнообразия, но не центр видообразования.

Систематика и морфология
Cicer arietinum L. (Cicer grossum Salisb.; C. sativum Schkuhr.; 

C. physodes Rchb.; Vicia arietina E. Krause; Cicer sintenisii Hausskn.;
C. odessanum Bomm.) -  нут культурный, нут рогообразный, chick­
pea, gram, channa, chhola. Народные названия: бараний горох, ази­
атский горох, пузырник, персидский горох, сахарный горох, нагут, 
нухат и др. (Жуковский, 1971; Ванифатьев, 1981; Altaf, Ahmad, 
1990; Балашов, 1995).

Нут представляет собой однолетнее железистоопушенное рас­
тение, светло- или сизо-зеленое (рис. 17). Стебли прямые, колен­
чатые или лежачие, 25 -  75 см длиной, ветвящиеся. Корень стерж­
невой, разветвленный. Семядоли при прорастании семян остаются 
в почве. Лист с коротким черешком, непарноперистый. Листочков 
в листе 11 — 17, форма их эллиптическая или обратнояйцевидная, 
край мелкопильчато-зубчатый (рис. 18).

Цветки одиночные, редко по два на цветоносе, мелкие, окра­
ска венчика белая, розовая, красно-фиолетовая, редко желто- 
зеленая, голубая; окраска цветков коррелирует с окраской семян. 
Бобы вздутые, ромбические, овальные или удлиненные, 1,4 — 3,5 
см длиной, 1-, 2-, реже 3-семянные. Семена с клювиком, по форме 
угловатые (похожие на голову барана), более округлые (похожие 
на голову совы) или круглые, гороховидные (см. рис. 1). Поверх­
ность их бугорчатая, морщинистая, шероховатая, гладкая. Окраска 
семенной кожуры белая, розовая, желтая, коричневая, темно­
красная, черная. Семядоли желтые (Павлова, Генералов, 1949; 
Мирошниченко, Павлова, 1953).
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Рис. 17. Растение нута (вверху) и семена разной формы (внизу)
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Все формы культурного нута зарубежные исследователи объ­
единяют в две расы, или группы: microsperma и macrosperma (мел- 
косемянные и крупносемянные), эквивалентные типам desi и ка- 
buli (Moreno, Cubero, 1978; Hatwin, Singh, 1980).

Внутривидовая классификация вида С. arietinum проведена 
Г.М. Поповой на основании изучения обширной коллекции ВИР, 
охватывающей практически все мировое разнообразие нута. Вид 
включает 4 подвида, 13 экологических групп, 22 разновидности.

Ssp. o r i e n t a l e  G. Pop. Растения очень мелколистные, се­
мена очень мелкие, 0,6 -  0,7 см длиной, масса 1000 семян 100 -  
120 г, различной окраски. Растет в Индии, Пакистане, на Памире, в 
Эфиопии, Египте. Восточный подвид включает индийскую, иран­
скую, эфиопскую, памирскую и горную группы.

Ssp. a s i a t i c u m  G. Pop. Семена мелкие, масса 1000 семян 
100 — 120 г, округлые, шероховатые, с клювиком, окраска белая 
или розоватая, редко коричневая (черных нет). Растет в Средней 
Азии, Афганистане, Западном Китае, Иране, в восточной части 
Малой Азии. Азиатский подвид включает туркестанскую, кашгар­
скую, афганскую группы.

Ssp. m e d i t e r r a n e u m  G. Pop. Листья крупные. Семена 
наиболее крупные, масса 1000 семян более 350 г, бледноокрашен- 
ные, округлые, с клювиком, небугорчатые. Бобы крупные, взду­
тые. Растет в странах Западного Средиземноморья и в приэгейской 
части Малой Азии, включает испанскую группу.

Ssp. e u r a s i a t i c u m  G. Pop. Растения высокорослые. Семе­
на средней крупности (масса 1000 семян 200 -  300 г), округлой 
формы, с клювиком, бугорчатых очень мало; окраска семян блед­
ная. Растет в Сирии, Израиле, Закавказье, на Украине. Евроазиат­
ский подвид включает турецкую, палестинскую, среднеевропей­
скую (закавказскую) и южноевропейскую (богемскую) группы. К 
двум последним принадлежит большинство отечественных сортов.

Разновидности нута определяют по признакам семян (Сеферо- 
ва, 1994): форме (угловатой, округлой, округло-угловатой, шаро­
видной) и окраске семенной оболочки (черной, темно-коричневой, 
светло-коричневой, рыжеватой, телесно-розовой, белой, зеленой).

Онтогенез и экологические особенности
Нут -  яровое растение длинного дня, замедляющее развитие 

при коротком фотопериоде (Ливанов, 1963). Вегетационный пери­
од длится от 60 до 120 дней, в зависимости от сорта и погодных 
условий. К температуре в первой половине вегетации нут нетребо­
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вателен, семена начинают прорастать при 2 - 5 °  тепла, оптималь­
ная температура прорастания 16 -  18°С. Всходы весной и взрослые 
растения осенью переносят заморозки до -8°С, однако в период 
цветения и плодообразования растение нуждается в тепле (опти­
мальная температура 20 — 25 °С) и страдает от повышенного ув­
лажнения во второй половине вегетации (Павлова, Генералов, 
1949; Мирошниченко, Павлова, 1953; Васякин, 2002).

Нут -  строгий самоопылитель, ему присуща бутонная автога­
мия контактного типа, когда оплодотворение осуществляется в 
бутоне путем непосредственного контакта рыльца и пыльников 
(Malik et al., 1982; Malhotra, Singh, 1986; Вишнякова, 2003; 2004). 
Высокая степень самоопыления у нута обеспечивается тем, что 
только определенные сосочковые клетки рыльца специализируют­
ся к приему пыльцы до наступления полного цветения. Трудности 
искусственной гибридизации могут быть связаны с распределени­
ем времени восприимчивости рыльца и ограниченным числом кле­
ток -  рецепторов пыльцы. Функциональная специализация клеток 
рыльца может таким образом быть ответственной за автогамную 
природу нута (Turano et al., 1983). Известны случаи спонтанного 
перекрестного опыления, но частота их даже при обилии опылите­
лей в экспериментах индийских ученых не превышала 2% (Nikene- 
jad, Khosh-Khui, 1972).

Высокая влажность и пониженная температура препятствуют 
опылению и прорастанию пыльцы (Туркова, Ахундова, 1995; Ба­
лашов, 1995). При температуре ниже 20°С приостанавливается 
развитие семени. Неоплодотворенные бутоны и недоразвитые бо­
бы опадают, но цветение продолжается на новых формирующихся 
побегах, при этом удлиняется вегетационный период. По данным 
Е.В. Турковой и В.А. Ахундовой (1991), изучавших 40 образцов из 
коллекции ВИР, в условиях Кубани (зона неустойчивого увлажне­
ния) доля цветков, опадающих на V -  X этапах органогенеза, со­
ставляла от 17 до 86%, а в условиях аридного климата Узбекистана 
опадали лишь отдельные цветки. В Сибири при дождливой второй 
половине сезона вегетация нута затягивается вплоть до октября и 
прекращается с морозами, а в сухие годы дружное созревание се­
мян происходит в конце августа.

Засухоустойчивость и жаростойкость нута обеспечиваются 
комплексом морфологических и физиологических адаптаций, при­
сущих растениям степного экотипа -  гемиксерофитам. Имея мощ­
ную корневую систему, проникающую на глубину до 140 см, и
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небольшую листовую поверхность, он хорошо переносит почвен­
ную и воздушную засуху. Водный стресс вызывает увеличение 
числа листочков в листе при уменьшении общей листовой поверх­
ности и массы листьев (Gupta et al., 1995). Для нута характерна 
высокая интенсивность транспирации, защищающая ткани от пе­
регрева, и способность прочно связывать воду, обеспечивающая 
устойчивость к завяданию. Среди бобовых культур нут выделяется 
солевыносливостью, уступая только чине (Асалиев, Серов, 1973; 
Корнилов и др., 1982).

К почвам нут довольно требователен. Лучшими для него явля­
ются черноземы, каштановые, бурые почвы легкого и среднего ме­
ханического состава, пригодны и солонцеватые почвы. Реакция 
почвенного раствора должна быть нейтральной или слабощелочной; 
на кислых и заболоченных почвах сеять не следует (Боднар, Лаври­
ненко, 1977; Буянова, 1989). Нут хорошо отзывается на минераль­
ные удобрения, особенно фосфорные (Кожевников и др., 1958), и в 
благоприятных условиях способен дать свыше 3 т/га семян. Как и у 
других бобовых растений, на корнях нута обитают азотфиксирую- 
щие клубеньковые бактерии, что делает его хорошим предшествен­
ником для зерновых культур (Мирошниченко, 1976).

Развитие нута подчинено известным корреляциям признаков. 
Вегетационный период положительно связан с урожайностью се­
мян, но не повсеместно: в зонах с неустойчивым увлажнением 
иногда определяется отрицательная корреляция, что означает ус­
пешное завершение вегетации скороспелыми сортами и опоздание 
позднеспелых. Скороспелые формы лучше используют осенне- 
зимние запасы влаги (Балашов, 1995). По сведениям индийских 
ученых, вегетационный период до цветения прямо коррелирует с 
урожайностью семян, числом бобов, водным и осмотическим по­
тенциалом листьев. Урожай зерна достоверно связан с числом ли­
стьев, бобов и семян на растении, массой 1000 семян, содержанием 
хлорофилла (Chaudhary et al., 1992; Sathe et al., 1993; Rajoli et al., 
1997). Наиболее изменчивыми признаками нута являются: индекс 
урожайности, биологический урожай, семенная продуктивность 1 
растения, масса 1000 семян (Yaday et al., 2003).

По данным Е.В. Турковой и В.А. Ахундовой (1991), потенци­
альная продуктивность нута прямо связана с числом сформиро­
вавшихся побегов: коэффициент корреляции на Кубани достигал 
0,74, в Узбекистане 0,97. Теснота связи зависит от климата: в ус-
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ловиях неустойчивого увлажнения Кубани часть цветков опадала, 
поэтому не все фертильные побеги смогли внести свой вклад в 
продуктивность нута.

Биохимические признаки
Семена нута богаты питательными веществами. Они содержат 

18 -  30% белка, 4 -  8% жира, 48 -  56% безазотистых экстрактив­
ных веществ (крахмал, сахар и др.), 3,5 -  5% клетчатки, 2,8 -  3,7% 
золы, витамины А, В|, В2, Вб, С, РР (Павлова, Генералов, 1949; 
Мирошниченко, 1976; Балашов, 1995). Основная часть белков се­
мени нута представлена глобулинами. По сведениям Государст­
венной комиссии по сортоиспытанию сельскохозяйственных куль­
тур, содержание белка в семенах и пределы варьирования зависят 
от района возделывания нута (Боднар, Лавриненко, 1977):

Россия: Центрально-черноземный район 
Поволжье 
Северный Кавказ 
Урал (Оренбургская область) 

Украина: восточная лесостепь 
степь

Молдова
Закавказье
Казахстан: восточные области 
Средняя Азия

-  1 7 ,6 (1 4 ,9 -1 8 ,8 )%  
- 2 0 ,3  (1 2 ,0 -3 0 ,7 )%  
-2 3 ,8 ( 1 4 ,4 - 3 2 ,7 ) %  
-2 2 ,8 (1 4 ,1  -2 9 ,1 )%
-  1 9 ,3 (1 5 ,2 -2 7 ,1 )%  
-2 2 ,6 ( 1 6 ,6 - 2 9 ,5 ) %  
-2 0 ,2 ( 1 4 ,6 - 2 7 ,3 ) %  
- 2 2 ,7 ( 1 4 ,9 - 2 8 ,3 ) %  
- 2 1 , 5 ( 1 3 , 3 - 3 1 , 7 ) %  
- 2 3 , 8 ( 1 9 , 1 - 2 9 , 9 ) %

Содержание в белке важнейших аминокислот, по данным М.И. 
Смирновой-Иконниковой (1962), колеблется в следующих пределах 
(%): аргинина 9,5 -  12,5, гистидина 1,6 -  3,1, лизина 2,2 -  6,1, ме­
тионина 1,6 -  2,2, тирозина 1,5 -  2,9, триптофана 0,8 -  1,1. Из всех 
незаменимых аминокислот метионин более других лимитирует 
биологическую ценность белка зерновых бобовых, и наиболее вы­
соким содержанием его отличаются нут и вигна (Иванов, 1972).

Углеводы семян состоят в основном из крахмала и небольших 
количеств сахаров, пектиновых веществ и гемицеллюлоз. Жир ну­
та, содержащий 43% линолевой, 22% олеиновой и 10% насыщен­
ных жирных кислот, относится к полувысыхающим маслам. Кроме 
того, семена нута содержат более 2% фосфатидов (лецитина и др.), 
что значительно повышает их питательную ценность.

Минеральный состав семян нута очень благоприятен в пище­
вом отношении. В составе минеральных элементов более 90% за­
нимают фосфор, калий, магний и кальций, причем содержание
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магния значительно выше, чем у других зернобобовых культур. 
Мелкосемянные формы имеют преимущество как источник легко­
усвояемого кальция, поскольку его концентрация отрицательно 
коррелирует с массой семени (Abbo et al., 2000).

Болезни и вредители
Посевы нута во всем мире поражаются тремя основными бо­

лезнями: аскохитозом (gram blight), фузариозом (chickpea wilt) и 
мелколистностью (smalling of leaves). Самое вредоносное заболе­
вание -  аскохитоз, возбудителем которого является гриб Ascochyta 
rabiei. Растение покрывается бурыми пятнами разного размера, 
затем частично или полностью засыхает. После дождей иногда це­
лые поля выглядят, как после пожара. Семена в пораженных бобах 
не образуются или остаются мелкими, щуплыми, с низкой всхоже­
стью. Вторая по вредоносности болезнь -  вилт, или увядание, ко­
гда корни поражаются патогенным комплексом грибов, в основ­
ном Fusarium oxyspomm. В результате разрушения сосудистой 
системы растение увядает и засыхает. Третье заболевание -  мел- 
колистность -  характеризуется приостановкой роста, уменьшен­
ными размерами вегетативных органов, отсутствием бобов. При­
чина его неизвестна, но болезнь хорошо контролируется генетиче­
ски (Altaf, Ahmad, 1990).

Нут отличается от других бобовых высокой устойчивостью к 
насекомым-вредителям. По-видимому, железистое опушение, 
покрывающее всю поверхность растения, играет защитную роль. 
Мы убедились в неуязвимости нута для гусениц лугового мо­
тылька, когда в 1999 г. произошла вспышка численности этого 
вредителя, нанесшего большой вред урожаю сои, картофеля и 
других культур. При этом-было замечено, что соседние с нутом 
делянки сои повреждались гусеницами лугового мотылька гораз­
до сильнее, чем расположенные в отдалении, поскольку прини­
мали на себя насекомых, не сумевших отложить яйца на растени­
ях нута с железистым опушением. В южных регионах в фазе 
формирования бобов нут повреждается точильщиком Heliothis 
armigera (Vyas et al., 1983).

В степи заметный вред посевам нута наносят суслики (Вани- 
фатьев, 1981). На наших опытных участках верхушки побегов нута 
повреждались зайцами. Для защиты от зайцев по периметру пи­
томника ставили ограждение: на высоте 40 -  50 см натягивали



шпагат с прикрепленными к нему верхним концом ленточками из 
пластика длиной 1 5 -2 0  см, которые под действием ветра раска­
чивались и шелестели, отпугивая вредителей.

Направления и методы селекции
Основные направления селекции нута для Западной Сибири -  

создание высокоурожайных сортов, устойчивых к аскохитозу и 
фузариозу (Васякин, 2002). Сорта нута для Западной Сибири 
должны иметь вегетационный период от посева до созревания 90 -  
105 дней в степных районах, 110 -  115 дней в лесостепных; уро­
жайность 1,5 -  2,0 т/га; содержание в семенах белка 20 — 30%, жи­
ра 5 -  8%. Для возделывания в лесостепи необходимо обеспечить 
толерантность нута к пониженным летним температурам и повы­
шенной влажности в период цветения и формирования семян. По­
скольку родина нута характеризуется средиземноморским клима­
том с жарким и сухим летом, сибирским селекционерам вряд ли 
имеет смысл искать нужный генетический материал в центре про­
исхождения рода Cicer, у произрастающих там диких видов нута. 
Для создания новых признаков более пригодны индуцированный 
мутагенез и сомаклональная изменчивость.

Межвидовая гибридизация нута применяется зарубежными и 
отечественными селекционерами (Witter et al., 2000; Булынцев, 
2001; Croser et al., 2003). Дикий Cicer reticulatum легко скрещива­
ется с культурным видом и поэтому считается его предком. Дру­
гой вид, способный скрещиваться с С. arietinum — это С. есЫпо- 
spermum (Ladizinsky, Adler, 1976 a,b). Поскольку C. reticulatum ус­
тойчив к аскохитозу, гибридизация предназначается для передачи 
устойчивости культурным сортам (van der Maesen et al., 1980). Ус­
тойчивость к аскохитозу имеется и у других диких нутов: С. Ы- 
jugum, С. pinnatifidum, С. judaicum (Nene, Haware, 1980; van der 
Maesen et al., 1980; Singh et al., 1981); а устойчивость к вилту обна­
ружена у С. judaicum (Nene, Haware, 1980), но эти виды не скре­
щиваются с С. arietinum. Большие надежды возлагаются на методы 
клеточной селекции и генной инженерии в плане переноса устой­
чивости к основным заболеваниям в генотип культурного нута.

Традиционным и наиболее распространенным способом полу­
чения селекционного материала благодаря чрезвычайному поли­
морфизму вида С. arietinum является внутривидовая гибридизация 
(Филатов, 1998; СЛчкар, Бушулян, 2000; Nimbalkar, Harer, 2001;
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Безуглая, Кобызова, 2001; Германцева, 2001; Булынцев, 2003). За 
рубежом важной селекционной стратегией является интрогрессив- 
ная гибридизация между группами microsperma и macrosperma 
(Byth et al., 1980).

Селекция нуга производится методами педигри, массового от­
бора, беккросса и множественного скрещивания (Altaf, Ahmad, 
1990). Однако в случаях более сложного наследования и необходи­
мости изучения расщепляющихся поколений требуются слишком 
большие объемы популяций, и очень редко можно получить желае­
мое сочетание двух признаков в ранних поколениях. В таких случа­
ях более пригоден индуцированный мутагенез, особенно если один 
из желательных признаков имеется у хорошо адаптированного вы­
сокоурожайного местного сорта. В Пакистане значительно возросли 
площади под нутом после выведения устойчивого к Ascochyta rabiei 
и высокопродуктивного сорта СМ72, полученного путем облучения 
у-лучами в дозе 15 крад местного высокоурожайного, но неустойчи­
вого к A. rabiei сорта (Haq, Hassan, 1980). По мнению Н.А. van 
Rheenen с коллегами (1993), нут очень тяжело поддается генетиче­
скому улучшению, но обработка семян ЭМС в концентрации 0,1% в 
течение 4 часов или облучение у-лучами в дозе 30 -  45 крад дает в 
М2 большой спектр качественной и количественной изменчивости. 
Индуцированный мутагенез применяется и для создания дополни­
тельных генных маркеров (Gaur, Gaur, 2003).

Отечественные сорта нута создавались методами индивиду­
ального и массового отбора из местных сортов, гибридных комби­
наций, спонтанных гибридов (Мирошниченко, 1976; Васякин, 
2002; Гос. реестр..., 2004).

Развитие методов культуры тканей нута
Биотехнология нута разработана зарубежными специалистами 

для местных сортов. Особенно активно развивают это направление 
ученые Пакистана и Индии, в экономике которых нут занимает 
важное место.

Первые работы по культуре тканей нута были проведены в 1970-х 
годах. Образование каллуса на стеблевых и корневых эксплантах про­
исходило в присутствии ауксина 2,4-Д (Hosel et al., 1972, 1977, 1978; 
Muhle et al., 1976; Burmeister, Hosel, 1980). В 1974 г. O.L. Gamborg c 
коллегами сообщили о делении клеток в культуре протопластов листо­
вого происхождения (Gamborg et al., 1974). В 1979 г. появилась инфор­
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мация о морфогенезе в культуре тканей нута после криосохранения на 
среде MS: стеблевые апексы в присутствии 2 мг/л ИУК формировали 
целые растения, а при замене ее на 2,4-Д дали каллус (Bajaj, 1979b). В 
том же году опубликованы сообщения о побегообразовании и ризоге- 
незе в культуре апикальных меристем (Bajaj, Dhanju, 1979) и образова­
нии каллуса из семядолей (Gosal, Bajaj, 1979). В дальнейшем при куль­
тивировании нута были получены побеги из стеблевых меристем (Каг- 
tha et al.,1981), каллус и корни в культуре гипокотилей (Singh et 
al.,1982), корни в культуре апикальных и субапикапьных стеблевых 
эксплантов (Devis, Foster, 1982), растения из стеблевых меристем 
(Bajaj, 1983), клеточная суспензия из стеблевой ткани (Sinha et 
al.,1983). Семядольные узлы на среде с 2,4-Д и кинетином давали кал­
лус, а в присутствии НУК -  стеблевые почки и корни (Khan, Chosh, 
1984). N. Altaf и M.S. Ahmad получали целые растения в культуре се­
мядольных узлов и стеблевых апексов, каллус и корни из семян, апек­
сов, молодых листьев, стеблей, семядольных узлов, корней, пыльников 
(Altaf, Ahmad, 1986 a,b). A. Neelam с коллегами (1986 а, в) сообщили о 
развитии побегов из гипокотилей и стеблевых апексов, образовании 
каллуса и корней в культуре семядолей. Y.P.S. Bajaj и S.S. Gosal полу­
чили многоклеточную пыльцу и эмбриоиды в культуре пыльников 
(Bajaj, Gosal, 1987; Gosal, Bajaj, 1988).

Исследования N.Altaf u M.S.Ahmad показали, что для куль­
тивирования тканей нута вполне применимы основные среды MS 
и В5, а фитогормоны чаще всего действуют следующим образом: 
БАП способствует росту побегов, ИУК, НУК и ИМК стимулиру­
ют рост корней, а 2,4-Д пригодна для длительной пролиферации 
клеток. Росту каллуса, полученного на среде MS в присутствии 
БАП (5 мг/л) и гиббереллина (0,5 мг/л), способствовали добавки 
следующих веществ: зеатина (5 мг/л), экстракта проростков нута 
(70%), экстракта семядолей нута (70%), кокосового молока (10 — 
15%), меда (2 г/л), картофельного экстракта (15 -  20%). Так же 
хорошо каллусная ткань пролиферировала на среде MS с экс­
трактом зеленых семян (50%) или с добавкой пролина, глутами­
на, цистеина, глицина в концентрации 1мг/л. Из цитокининов 
наилучшее действие на каллусообразование оказывал зеатин (2 — 
5 мг/л), вторым был БАП ( 5 - 6  мг/л), кинетин и 2-ip действовали 
хуже. Определено, что 25 -  30-кратное превышение концентра­
ции цитокинина над ауксином является оптимальным для роста 
каллуса нута. Наилучшей комбинацией гормонов была следую-
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щая: БАП 5 мг/л + НУ К 0,1 мг/л + 2,4-Д 0,1 мг/л. Облучение кал­
луса нута у-лучами в дозе 5 крад увеличивало массу ткани. После 
изучения большого набора сортов сделано заключение, что гено­
типы с высокой урожайностью более отзывчивы на введение в 
культуру in vitro, а белосемянные сорта растут хуже темносемян- 
ных (Altaf, Ahmad, 1986 а; в; 1990).

В восьмидесятые годы XX века техника in vitro стала воспри­
ниматься как потенциальный источник селекционного материала. 
Для нута это означало возможность создания устойчивых к аско- 
хитозу и фузариозу форм методами клеточной селекции и генной 
инженерии, поэтому большие усилия прилагались для разработки 
способов регенерации растений из активно пролиферирующих 
каллусных тканей и клеточных суспензий.

R. Islam с коллегами (Пакистан) всесторонне исследовали ме­
тодические проблемы культуры тканей нута для трансформации 
посредством Agrobacterium tumefaciens и A. rhyzogenes. Разрабаты­
вая способы клонального размножения нута и регенерации из экс- 
плантов гипокотилей, они установили, что среда MS дает лучшие 
результаты, чем В5, а оптимальной гормональной комбинацией 
явилось сочетание БАП с ИУК или НУК. Ими также отмечено, что 
различные генотипы нута по-разному реагируют на различные 
комбинации и концентрации фитогормонов (Islam, Riazuddin, 
1992; Islam et al., 1993; 1995; 1998).

Итальянские специалисты разработали методику генетической 
трансформации нута с помощью A. tumefaciens, обеспечив массо­
вую регенерацию побегов из осей зрелых зародышей без апикаль­
ной меристемы (Fontana et al., 1993).

Соматические зародыши нута были получены на среде MS с 
добавкой 3 мг/л ауксина 2,4,5-Т (Sagare et al., 1995). Эмбриоген- 
ный каллус формировался из незрелых семядолей и незрелых за­
родышевых осей, инкубируемых при 25°С в течении 60 дней при 
16-часовом фотопериоде. Прямой органогенез и регенерацию по­
бегов нута в культуре незрелых семядолей индуцировали L. 
George и S. Еареп из Индии (1999) с помощью тидиазурона. Изу­
чая два местных сорта нута, R.H. Sarker и S.T. Awal из Бангладеш 
(1999) установили сортовые различия сред для регенерации из 
каллуса, при одинаковом составе сред для прямой регенерации из 
семядольных узлов. S. Huda с коллегами сообщили о регенерации 
растений из каллуса, полученного в темноте из эксплантов междо­
узлий и семядолей (Huda et al., 1999; 2003).
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Многие исследователи отмечали большие различия требова­
ний к составу сред и условиям культивирования у разных сортов и 
разновидностей нута.

Характеристика исходных сортов
Для введения в культуру in vitro в качестве исходного сорта ис­

пользовался Краснокутский 123, районированный в Западной Си­
бири. Он выведен на Краснокутской селекционной станции путем 
отбора из гибридной комбинации сорта Совхозный 14 и образца к- 
1417. Высота растений 40 -  70 см, кусты прямостоячие, цветки 
красно-фиолетовые. Семена угловатые (в виде бараньей головы), 
морщинистые, красно-коричневые и бурые. Масса 1000 семян 280 -  
315 г. Содержание белка 21 -  25%. Сорт среднеспелый, созревает за 
95 -  110 дней в Кулундинской степи Алтайского края, высокоуро­
жайный (до 3,2 т/га семян), используется преимущественно на корм, 
устойчив к засухам и суховеям, но сильно поражается болезнями и 
плохо созревает в условиях сырой осени (Васякин, 2002).

По данным лаборатории селекции СибНИИ кормов, на 
опытном поле близ Новосибирска (лесостепь) сорт созревает за 
118 дней от даты посева, в годы с избыточным увлажнением 
сильно поражается аскохотозом, полегает из-за чрезмерного роста, 
затягивает цветение.

Позднее нами был введен в культуру in vitro сорт 
Волгоградский 10, включенный в Государственный реестр с 1990 г. 
Он входит в число семи ценных по качеству российских сортов 
нута, имеет светлоокрашенные семена, среднеспелый, устойчив к 
аскохитозу и фузариозу (Государственный реестр..., 2004). При 
работе с ним потребовались радикальные изменения методики 
культивирования, разработанной ранее для Краснокутского 123, что 
говорит о значительных генетических различиях между сортами.

Морфогенез нута in vitro
Асептические растения нута получали из семян после поверхно­

стной дезинфекции. Режим стерилизации должен соответствовать 
специфике генотипа и особенностям строения семенной оболочки. 
Семена темносемянного нута Краснокутский 123 с толстой и проч­
ной оболочкой промывали в мыльном растворе, затем помещали на 1 
минуту в 70%-й этиловый спирт, после чего дезинфицировали в 10%- 
м растворе хлорамина Б 20 -  30 мин. Для светлосемянного сорта Вол-
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го граде кий 10 длительность контакта с активными средами пришлось 
сократить вдвое, иначе семена теряли всхожесть.

Тщательно промыв автоклавированной водой, асептические 
семена проращивали в стерильных чашках Петри или пробирках с 
минимальной средой. Экспланты из тканей 3 -  7-дневных проро­
стков помещали на агаризованные питательные среды В5 или MS 
с добавлением ауксинов и цитокининов. Культуры инкубировали 
при температуре 18 -  24°С, 16-часовом фотопериоде и дополни­
тельной освещенности 3 тыс. лк. Результаты наших опытов час­
тично опубликованы (Рожанская, 2002b).

Образование каллуса на эксплантах из тканей проростков 
происходило в присутствии ауксинов, цитокининов и их сочета­
ний (табл. 22). Ауксин 2,4-Д способствовал увеличению объема 
каллуса (табл. 23). Первичный каллус желтовато-зеленого цвета 
рыхлой консистенции формировался медленно по срезам и за 2 -  3 
недели достигал объема до 40 мм3 на свету и до 300 мм3 в темноте. 
Однако пассированная каллусная ткань активнее пролиферировала 
на свету.

Регенерация побегов происходила в присутствии цитокинина 
БАП в культуре тканей семядольного узла, причем особенно ак­
тивно в темноте (см. табл. 22, 23). Ткани экспланта семядольного 
узла сильно увеличивались в объеме, особенно в зоне контакта с 
питательной средой, приобретали светло-зеленый цвет и через 2 — 
3 недели формировали слабо дифференцированные побеги с 
утолщенными стеблями и неразвернутыми листьями (рис. 19).

Растения-регенеранты были также получены в культуре из­
мельченных тканей зрелого зародыша (табл. 22, 24). Морфогенез в 
культуре тканей зародыша происходил путем образования адвен­
тивных побегов, корней и каллусной ткани (см. рис. 19). В таблице 
24 представлена динамика развития регенерантов в течение шести 
недель на двух разных средах. Оптимальным вариантом мы счита­
ем использование среды Гамборга В5 половинной концентрации с 
добавкой кинетина в количестве 0,25 — 0,5 мг/л по причине эконо­
мичности и достаточно высокой частоты регенерации: в течение 
месяца на каждом экспланте формировалось в среднем около двух 
побегов высотой от 1 до 4 см, с 2 -  3 листьями. При дальнейшем 
культивировании регенеранты активно развивались, но часть из 
них погибала, поэтому не следует затягивать с пересадкой сфор­
мировавшихся побегов на новую среду.
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Т а б л и ц а  2  2
В л и я н и е  с о с т а в а  с р е д ы  н а  м о р ф о г е н е з  в  к у л ь т у р е  т к а н е й  н у т а

К р а с н о к у т с к н й  123

Среда с добавками, 
мг/л Эксплоит Частота образования, %

каллуса корней побегов

1/2 В5 + БАП 0,5
Измельченный зародыш 8 50 65
Семядоля 56 6 0

Семядольный узел 0 0 67
MS + БАП 1 Почка 0 0 8 8

M S + БАП 4 Измельченный зародыш 67 0 50
Почка 0 0 1 0 0

MS + 2,4,5-Т 3 Семядоля 58 0 0

Семядольный узел 50 0 0

MS + НУК 8 Измельченный зародыш 1 0 0 50 0

1/2 MS + БАП 3 +  
НУК 0,04

Семядоля 64 0 0

Семядольный узел 58 0 53

Т а б л и ц а  2 3
Влияние света на морфогенез в культуре тканей нута 

Краснокутскнй 123

Среда
с добавками, мг/л Эксплант

Частота образования, 
%

Объ­
ем

кал­
луса,
мм3

Количество на 
1 эксплант

кал­
луса

кор­
ней

побе­
гов

кор­
ней

побе­
гов

MS + БАП 1

Семядо­
ля

8 6

1 0 0

29
33

0

0

6

9
JJ)
2,5*

0

0

Гипоко-
тиль

1 0 0

1 0 0

50
50

0

0

7
6

3J)
2 , 0

0

0

M S + БАП 4
Семя­

дольный
узел

80
83

2 0

0 *
60
67

J2
60*

1 * 0

0

2 * 0

3,4*

В5 + кинетин 1 + 
2,4-Д 0,3

Семядо­
ля

1 0 0

1 0 0

19
27

0

7
39

107*
!Л
3,3*

0

1 , 0

Гнпоко-
тиль

1 0 0

1 0 0

0

0

0

0

35
267*

0

0

0

0

MS /витамины В5 + 
БАП 0,5 +2,4-Д 0,1 Каллус 80

80
0

0

0

0

920
570*

0

0

0

0

Примечание. Числитель —  на свету, знаменатель —  в темноте; 
♦разница по фактору света достоверна на 5%-м уровне
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Рис. 19. Регенерация нуга в культуре измельченного зародыша (вверху)
и семядольного узла (внизу)

1 0 6



Т а б л и ц а  2  4
Д и н а м и к а  м о р ф о г е н е з а  в к у л ь т у р е  и з м е л ь ч е н н ы х  з а р о д ы ш е й  н у т а

К р а с н о к у т с к и й  123

Признак 1/2 В 5 + книстпн 0,5 мг/л MS + НУК 8  мг/л

2  недели 4 недели 6  недель 2  недели 4 недели 6  недель
Число побегов 
на оксплант 1 , 1 1 , 8 1,7 0,7 0 , 8 1 , 0

Высота побе­
гов, см 1,5 2 , 0 3,4 0 , 1 0 , 1 0 , 1

Частота ризо- 
генеза, % 0 50 60 0 50 50

Число корней 
на эксплант 0 0,9 1 , 0 0 3,0 4,0

Длина корней, 
см 0 2 4,4 0 0,5 0,5

Число листьев 
на побег 0,5 2,7 4,4 0 0 0

Частота кал- 
лусогенеза, % 0 8 8 1 0 0 1 0 0 1 0 0

Среда MS с добавкой 8 мг/л НУК вызывала каллусогенез и 
формирование зачаточных побегообразных структур, рост кото­
рых быстро прекращался. Очевидно, уровень эндогенного цитоки- 
нина у исходного генотипа недостаточно высок для поддержания 
гормонального баланса, необходимого для регенерации, при высо­
кой концентрации экзогенного ауксина.

Основной задачей культивирования регенерантов нулевого 
поколения является размножение путем клонирования и получе­
ние семян. В наших опытах нут не плодоносил in vitro, в отличие 
от сои, поэтому молодые растения необходимо готовить к высадке 
в почву, а для этого они должны иметь развитые листья и корни 
(см. рис. 18, рис. 20).

Клонирование нута в культуре стеблевых узлов на среде MS с 
добавкой БАП приводило к образованию множества коротких ад­
вентивных побегов с зачатками листьев, без корней и каллуса 
(табл. 25). Увеличение концентрации БАП стимулировало частоту 
стеблевого морфогенеза и выход побегов, снижая их высоту и сте­
пень развития (рис. 20).
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Рис. 20. Клонирование нута в культуре стеблевых узлов (слева) и растение-регенерант нута с корнями (справа)
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Т а б л и ц а  2 5
В л и я н и е  Б А П  н а  м о р ф о г е н е з  в  к у л ь т у р е  с т е б л е в ы х  у з л о в  н у т а

К р а с н о к у т с к и й  123

Признак MS + БАП 1 мг/л MS+ БАП 4 мг/л
Частота каллусогенеза, % 0 0

Частота побегообразования, % 8 8 1 0 0

Частота ризогенеза, % 0 0

Число побегов на эксплант 4,6 5,8
Высота побегов, см 1,5 0 , 8

Число листьев на эксплант 0 0

Культивирование регенерантов на среде 1/2 В5 без гормонов 
способствовало достижению состояния пригодности к высадке за 
4 — 5 недель, однако частота образования корней не превышала 
50%, а рост их был медленным. Добавки фитогормонов оказали 
значительное влияние на развитие растений. Определяя оптималь­
ный состав среды для культивирования регенерантов, мы постави­
ли серию опытов, результаты которых представлены в таблице 26.

Добавка кинетина способствовала усиленной вторичной реге­
нерации побегов из разросшейся базальной части первичного ре­
генеранта. Адвентивные побеги были в основном слабо диффе­
ренцированными, с аномальными витрифицированными листьями 
и стеблями, склонными к побурению и отмиранию. Если на среде 
с 1 мг/л кинетина многие побеги нормально росли и формировали 
корни, то при увеличении концентрации цитокинина замедлялся 
рост побегов и прекращался ризогенез.

Т а б л и ц а  2 6
Влияние экзогенных фнтогормонов на развитие регенерантов нута

Краснокутский 123

Признак

Среда 1 / 2  В5 + фитогормон (мг/л)

кине- 
тнн I

кине- 
тнн 2,5

кине- 
тнн 2,5 
+ ИМК 

03

имк
0 , 2

ИМК 
0 , 2  + 
СИ* 

0 , 0 0 0 1

НУК 1 2,4-Д 1 ИУК 1

Частота ризогенеза, % 40 0 0 53 75 69 46 82
Количество корней 0 , 8 0 0 - - 6,4 1 0 , 0 5,5
Длина корней, см 1,7 0 0 4,0 2 , 1 0,5 0,9 2 , 2

Количество побегов 8,3 1,4 5,5 5,3 1 , 0 2 , 1 1 , 6 1,9
Высота побегов, см 4,2 2,4 1,4 3,6 9,0 2 , 1 2,9 5,4
Количество листьев 4,0 - - 2,5 2.5 3,3 2,3 6,4
Г ибель побегов, % 25 33 0 - - - - -

*Примечание: СИ -  симбионт Иванова, регулятор роста грибного происхождения
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Присутствие экзогенного ауксина ИМК в среде с кинетином 
не способствовало ризогенезу и замедляло рост побегов, но предо­
храняло их от побурения и гибели.

В отсутствие экзогенных цитокининов добавление в среду 
ауксинов стимулировало образование корней и адвентивных побе­
гов. На среде с ИМК происходила интенсивная вторичная регене­
рация побегов из базальной части, ризогенез и быстрый рост кор­
ней у каждого второго экспланта, при отсутствии каллусообразо- 
вания. На такой же среде с добавкой регулятора роста грибного 
происхождения «Симбионт Иванова» вторичная регенерация по­
бегов не происходила, но достоверно увеличился каллусогенез, 
ризогенез и рост побегов в высоту. Эффект «Симбионта Иванова» 
был подобен действию ауксина, причем в чрезвычайно малой дозе 
этот регулятор роста заметно сдвинул гормональный баланс.

Наиболее благотворное воздействие на развитие регенерантов 
оказала добавка ИУК в концентрации 1 мг/л, способствовавшая 
увеличению частоты ризогенеза до 90% и достаточно быстрому 
росту и развитию растений. Для ускоренного размножения регене­
рантов мы часто использовали среду 1/2В5 с кинетином в концен­
трации 0,5 -  1 мг/л. Растения с корнями высаживали в почву, а не- 
укоренившиеся -  клонировали в культуре стеблевых узлов.

Темпы роста in vitro отдельных растений-регенерантов сильно 
варьировали даже в одинаковых условиях культивирования. В 
таблице 27 приведены данные наблюдений за развитием 
пятидесяти четырех растений в течение 50 -  60 дней на среде 1/2 
В5 с добавкой кинетина 1 мг/л. Вариабельность была очень высо­
кой, особенно по высоте растений, длине корней, ветвистости.

Выращивание регенерантов в почве. Растения-регенеранты 
Ro с развитыми корнями высаживали в горшки с почвой. После 
пересадки каждый второй регенерант погибал по разным причи­
нам, снижающим способность к адаптации in vivo. Растения с 
нежным, слабым стеблем, удлиненными междоузлиями, с каллу­
сом у основания побега плохо переносят пересадку в почву. Ино­
гда у них отсутствует или ослаблена связь сосудов между стеблем 
и корнем, что исключает или затрудняет выживание ex vitro (Altaf, 
Ahmad, 1990). Растения, благополучно пережившие процесс адап­
тации, через несколько дней возобновляют рост. Существует два 
варианта условий их дальнейшего развития:

1. выращивание до созревания в лабораторных условиях;
2. высадка в полевой питомник после периода адаптации.

110



Ход развития регенерантов Ro в вегетационных сосудах 
вплоть до созревания семян представлен в таблице 27. Измен­
чивость по высоте и количеству узлов значительно уменьши­
лась по сравнению с этапом культивирования in vitro за счет 
выпадения растений с тяжелыми аномалиями морфогенеза, од­
нако варьирование по другим элементам вегетативной сферы 
осталось на прежнем уровне, дополненное высокой изменчиво­
стью по числу генеративных органов. В среднем один из трех 
цветков завязывал боб с одним, редко двумя семенами. Выра­
щивание растений-регенерантов нута Ro в поле имеет свои про­
блемы, главная из которых — неблагоприятные погодные усло­
вия, но в случае жаркого и засушливого лета можно получить 
более 100 семян от каждого растения.

Т а б л и ц а  2 7
Изменчивость признаков растеннн-регенерантов нута Ro

Признак Среднее
арифметическое Лимиты Коэффициент 

вариации,%

In vitro
Высота, см 4,5 1 .2 -19 ,5 105
Количество корней 3,1 0 - 1 5 50
Длина корней, см 3,5 0 ,3 - 18,0 124
Количество: ветвей 1 . 2 0 - 4 94

узлов 4,3 1 - 1 0 48
листьев 1 2 , 2 2 - 2 7 44

In vivo (в вегетационных сосудах)
Период до созревания, дней 149,6 9 7 -  189 2 0

Высота, см 75,4 1 0 -9 8 15
Количество: ветвей I порядка 1 . 8 1 - 7 98
узлов 30,4 6 - 4 0 18
листьев 37,9 7 - 7 8 43
цветков 1 2 , 0 1 -2 6 63
бобов 3,7 1 - 9 67

Итак, нами определены следующие условия культивирования 
и закономерности морфогенеза in vitro нута Краснокутский 123:

1. Каллусогенез в эксплантированных тканях проростков 
происходит на средах MS и В5 с добавками кинетина, БАП, НУК, 
2,4-Д и 2,4,5-Т, что говорит о слабой зависимости процесса от 
экзогенных регуляторов роста.

1 1 1



2. Условия освещенности при культивировании влияют на про­
лиферацию каллусной ткани: свет ингибирует каллусогенез на пер­
вичных эксплантах и стимулирует рост пассированного каллуса.

3. Цитокинин БАП в концентрациях от 0,5 до 4 мг/л способст­
вует регенерации растений из тканей семядольного узла и измель­
ченного зрелого зародыша нута путем стеблевого органогенеза.

4. Добавление кинетина в концентрациях от 0,25 до 1 мг/л в 
среду для культивирования растений-регенерантов нута стимули­
рует появление адвентивных побегов в базальной части и способ­
ствует росту стеблей, листьев, корней. Добавление ИУК увеличи­
вает частоту ризогенеза у регенерантов и улучшает рост побегов.

Количественная изменчивость сомаклонов нута 
в полевых испытаниях

Семена первого и последующих поколений высевали в конце 
второй -  начале третьей декады мая на опытном поле СибНИИ 
кормов (г. Новосибирск) вручную, с расстоянием между расте­
ниями в рядке 10 см, между рядками -  60 см (рис. 21). Морфо­
метрические признаки определяли в выборках объемом 20 расте­
ний после созревания. Фитопатологическое обследование прово­
дили сотрудники СибНИИ кормов З.В. Агаркова, Л.Ф. Ашмари­
на, Н.М. Коняева. Микологический анализ пораженных семян 
нута был проведен Л.Н. Коробовой в Новосибирском государст­
венном аграрном университете, результаты опубликованы (Ро- 
жанская и др., 2002).

Рис. 21. Сомаклоны нута в полевом питомнике (фаза цветения).
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Погодные условия имеют жизненно важное значение для нута 
в сибирской лесостепи. Вегетационный сезон 1998 г. характеризо­
вался несколько повышенной температурой и пониженным количе­
ством осадков по сравнению со средними многолетними, а лето 
1999 г. было экстремально сухим и жарким для Сибири (см. рис. 8). 
Последующие три сезона подряд (2000, 2001, 2002 гг.) отличались 
повышенным количеством осадков и прохладным июлем. Сезон 
2003 г. был жарким и засушливым, а в 2004 г. майская жара и ран­
нелетняя засуха сменились сырой и прохладной погодой во второй 
половине лета. Для нута условия 1998, 1999 и 2003 гг. были благо­
приятными, а 2000 -  2002 и 2004 гг. -  неблагоприятными, что по­
зволило провести оценку изменчивости сомаклонов на естествен­
ном селективном фоне.

Изменчивость количественных признаков была проанали­
зирована у четырех поколений потомств регенерантов нута, и ре­
зультаты анализа представлены в таблице 28.

У двадцати трех растений Rj, выращенных в поле в 1998 г., 
заметно варьировали морфологические признаки и наблюдались 
физиологические различия по темпам роста. Два растения имели 
высоту менее 50 см, четыре -  отличались повышенной ветвисто­
стью, четыре регенеранта образовали большое количество бобов 
(94 -  124) и семян (111 -  148), шесть низкопродуктивных растений 
сформировали от 3 до 20 бобов и от 2 до 20 семян, одно было бес­
плодным. Количество семян в бобе в среднем не намного превы­
шало 1, но у одного растения более половины бобов содержали по 
два семени, а у трех других растений все бобы были односемян­
ными или пустыми. Количество недоразвитых семян также варьи­
ровало: у половины растений все семена были полноценными, у 
других обнаружено по 1 -  3 недоразвитых семени, и лишь у трех 
растений доля неполноценных семян превышала 10%. Коэффици­
енты вариации достигали: по признаку ветвистости 38%, по при­
знакам генеративной сферы (числу бобов и семян, массе семян на 
одном растении) превышали 70%.

В 1999 г. сухая и жаркая погода привела к снижению средней 
высоты растений нута за счет верхнего лимита и увеличению вет­
вистости за счет нижнего лимита (см. табл. 28). В среднем сильно 
возросла семенная продуктивность, количество семян в бобе, мас­
са 1000 семян. Период от посева до созревания составил у исход­
ного сорта 90 дней, у сомаклонов от 86 до 108 дней. Все семена
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Т а б л и ц а  2 8
Изменчивость в четырех поколениях сомаклонов нута

Признак Поколение Среднее Лимшы Коэффициент
арифметическое вариации,%

R, (1998 г.) 64,6±1,6 48-75 11,7
Высота, см R2(1999 r.) 57,8±1,1 46,5-67,0 8,5

R3 (2000 г.) 88,0±1,4 75,8-105,8 8,7
R̂  ( 2 0 0 1  г.) 98,2±1,2 82,7-106,8 6 , 0

Число R, (1998 г.) 5,3+0,4 2-9 37,8
ветвей I R2  (1999 г.) 6 ,8 ± 0 , 2 4,7-8,9 12,9
порядка R3 ( 2 0 0 0  г.) 2 ,8 ±0 , 2 . 1,5-5,2 43,7

R* ( 2 0 0 1  г.) 2 ,8 ±0 , 1 1,9-3 , 8 17,7

Число R, (1998 г.) 49,7±7,2 0-124 70,4
бобов R2 (1999 г.) 53,1±3,0 7,5-67,8 . 25,6

R3 (2000 г.) 30,6±2,3 4,9-50,7 40,2
R̂  ( 2 0 0 1  г.) 31,9±1,7 21,7-50,9 25,6

Число R, (1998 г.) 56,2±8,5 0-148 74,3
семян R2 (1999 г.) 81,0±5,8 8,7-123,0 32,5

R3 (2000 г.) 27,8±2,6 1,0-54,9 50,6
R̂  ( 2 0 0 1  г.) 22,1±1,5 11,4-39,5 33,3

% недоразви­
тых семян R, (1998 г.) 3,2±1,1 0 -2 2 , 2 167,2

R4  ( 2 0 0 1  г.) 46,5±3,4 27,3-100,0 35,4

% поражен­
ных семян R3 (2000 г.) 47,9±2,8 17,6-79,2 32,0

R4 ( 2 0 0 1  г.) 18,1±3,5 2,1-85,8 94,4

Количество R, (1998 г.) 1,04±0,06 0-1,39 28,9
семян в бобе R2(1999 г.) 1,50±0,06 0,85-2,00 17,2

R3 (2000 г.) 0,84±0,05 0,11-1,29 34,3
R4  ( 2 0 0 1  г.) 0,66±0,03 0,39-1,03 23,3

Масса семян R, (1998 г.) 14,1 ±2,4 0-34,0 82,8
на растение, г R2 (1999 г.) 23,3±1,6 1,2-32,4 31,7

R3 (2000 г.) 5,5±0,5 0,3-10,2 46,2
R4  ( 2 0 0 1  г.) 2,7±0,2 1,6-4,7 35,3

Масса 1000 R, (1998 г.) 239,0±14,6 60,0-344,4 29,3
семян, г R2 (1999 г.) 284,4±10,4 142,6-359,1 16,8

R3 (2000 г.) 226,0±7,5 173,6-320,0 18,2
R4  ( 2 0 0 1  г.) 123,1 ±4,8 64,4-155,2 18,9
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были выполненными. Две линии оказались на 4 дня более скоро­
спелыми, чем исходный сорт, они же имели повышенное количе­
ство ветвей I порядка, бобов, семян, двухсемянных бобов. Пять 
линий выгодно отличались по семенной продуктивности и массе 
1000 семян, а у одной линии имелись трехсемянные бобы.

Изменчивость корреляций признаков нута
Корреляции несут ценную информацию о взаимодействии ге­

нотипа и окружающей среды. По итогам полевых испытаний в ус­
ловиях 1999. г. были вычислены внутрилинейные парные коэффи­
циенты корреляции некоторых признаков по Пирсону. В таблице 
29 представлены результаты этого анализа.

У исходного сорта Краснокутский 123 высота расположения 
нижнего боба положительно коррелировала с высотой растения; 
отрицательно — с ветвистостью. Из двадцати четырех сомаклонов 
лишь у четырех обнаружены достоверные положительные связи 
между высотой растения и высотой размещения нижнего боба. 
Отрицательная связь высоты размещения нижнего боба и ветви­
стости была свойственна большей части сомаклонов, но у пяти 
линий эти признаки коррелировали положительно (г = 0,51 -  0,71). 
У половины сомаклонов имелись аналогичные исходному сорту 
более или менее тесные связи между высотой растений и количе­
ством бобов (г = 0,51 -  0,79).

Пара признаков “число ветвей I порядка” и “число бобов”, как 
и у исходного сорта, была связана положительно у большинства 
сомаклонов, и лишь у одной линии обнаружена отрицательная 
корреляция (г = -  0,45). Остальные две пары проанализированных 
признаков у исходного сорта не проявили какой-либо зависимости 
друг от друга; у десяти сомаклональных линий отмечены досто­
верные положительные корреляции высоты растений с ветвисто­
стью; у шести линий выявлена отрицательная, у одной -  положи­
тельная связь между высотой расположения нижнего боба и коли­
чеством бобов.

Межлинейные корреляции признаков нута в 1999 г. представ­
лены в таблице 30. Вегетационный период отрицательно коррели­
ровал с количеством семян на растении и в бобе, что само по себе 
интересно, поскольку обычно продолжительность развития расте­
ния положительно связана с элементами продуктивности, напри­
мер, у сои. Более того, вегетационный период нута не коррелиро­
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вал с признаками вегетативной сферы: высотой, массой, ветвисто­
стью. По-видимому, более скороспелые формы успели после 
июньских дождей заложить большее количество генеративных 
органов, чем позднеспелые, до прекращения роста нута вследствие 
засухи. Отсюда отрицательные связи продуктивности с вегетаци­
онным периодом.

Т а б л и ц а  2 9
Парные коэффициенты внутрилннейной корреляции  

признаков нута, 1999 г.

Линии

Высота растений — Высота размещения 
нижнего боба -

Число 
ветвей 1 

порядка -

-  высота 
размещения 

нижнего 
боба

-  число 
ветвей I 
порядка

-  число 
бобов

-  число 
ветвей I 
порядка

-  число 
бобов

-  число 
бобов

1 0,31 0,42 0,58* -0,21 -0,14 0,80*
2 0,52* -0,22 0,09 -0,23 -0,39 0,58*
3 0,51* 0,65* 0,25 0,71* 0,44* 0,26
4 0,49* -0,14 0,09 -0,62* -0,34 0,69*
5 -0,07 0,48* 0,67* -0,49* -0,28 0,44*
6 0,11 0,11 -0,03 -0,64* -0,54* 0,82*
7 0,31 0,02 0,42 -0,38 -0,36 0,62*
8 0,33 0,54* -0,07 0,52* 0,05 0,06
9 -0,38 0,22 0,79* -0,41 -0,55* 0,46*
10 0,21 0,31 -0,19 0,53* 0,03 -0,14
11 0,17 0,52* 0,51* -0,29 -0,04 0,83*
12 0,08 0,65* 0,58* -0,46* -0,14 0,38
13 -0,19 0,17 0,64* -0,71* -0,56* 0,60*
14 0,18 0,42 0,65* -0,22 -0,32 0,76*
15 -0,21 0,64* 0,64* -0,38 -0,11 0,71*
16 -0,04 0,11 0,13 -0,83* -0,75* 0,90*
17 0,01 0,30 0,76* 0,03 -0,29 0,42
18 -0,20 -0,37 0,29 -0,44* -0,58* -0,06
19 0,29 0,31 0,65* -0,19 -0,13 0,60*
20 0,18 0,31 0,00 0,56* -0,26 -0,45*
21 -0,25 0,45* -0,20 0,34 -0,18 -0,10
22 0,66* 0,56* 0,65* 0,52* 0,32 0,53*
23

госч•*
о1 0,87* 0,63* -0,46* -0,80* 0,79*

24
Красно-

0,17 0,64* 0,57* -0,40 -0,26 0,72*

кутский
123

0,47* 0,02 0,82* -0,64* 0,07 0,44*

* -  достоверно на 5 % уровне
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Т а б л и ц а З О
М ежлинсйныс корреляции признаков нута в 1999 г.

Пары признаков Коэффициент
корреляции

Вегетационный период -  высота растения 0,27
Вегетационный период -  масса растения - 0 ,0 4
Вегетационный период -  число ветвей I порядка - 0 ,1 4
Вегетационный период -  число бобов на растении 0,42
Вегетационный период -  число семян на растении -0 ,6 1 *
Вегетационный период -  число семян в бобе -0 ,6 5 *
Вегетационный период -  масса семян на растении - 0 ,3 8
Вегетационный период -  масса 1000 семян 0,26
Высота -  число бобов на растении 0,35
Высота -  масса 1000 семян 0,59*
Число ветвей I порядка -  масса растения 0,52*
Число ветвей I порядка -  число бобов на растении 0,56*
Число ветвей I порядка -  число семян на растении 0,54*
Число ветвей I порядка -  масса семян на растении 0,45*
Число бобов -  масса растения 0,46*
Число бобов -  число семян на растении 0,90*
Число бобов -  масса семян на растении 0,88*
Число семян -  масса растения 0,53*
Число семян на растении -  число семян в бобе 0,69*
Масса семян на растении -  масса растения 0,47*
Масса семян на растении -  число семян на растении 0,90*
Масса семян на растении -  число семян в бобе 0,58*
Масса семян на растении -  масса 1000 семян 0,52*

* - достоверно на 5%-м уровне

Остальные корреляции были естественны для нормально разви­
вающихся однолетников, несмотря на засуху, что подчеркивает ксе- 
рофильность нута. Высота растений прямо коррелировала с крупно­
стью семян, ветвистость -  с массой растения, числом бобов и семян, 
массой семян. Количество бобов прямо зависело от мощности рас­
тения и определяло семенную продуктивность, которая в свою оче­
редь была тесно связана с числом семян в бобе и массой семени.

Устойчивость сомаклонов к грибной инфекции
В 2000 г. теплое и дождливое лето (см. рис. 8) способствовало 

увеличению вегетативного роста нута, удлинению периода цвете­
ния, полеганию и развитию грибных болезней. Растения были уб­
раны с цветками в верхней части и созревшими нижними бобами.
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Вегетационный период от посева до уборки составил у исходного 
сорта 109 дней, у сомаклонов варьировал от 105 до 118 дней.

По сравнению с предыдущими годами в среднем значительно 
увеличилась высота растений при снижении ветвистости, умень­
шилось количество плодов и семян (многие бобы были пустыми); 
многократно уменьшилась семенная продуктивность (см. табл. 28). 
В среднем почти половина семян были поражены грибной инфек­
цией и покрыты плесенью, причем между линиями этот показатель 
варьировал от 17,6 до 79,2%, а внутри линий встречались растения 
с долей пораженных семян не более 3%.

Анализ микрофлоры на заплесневевших семенах нута показал 
преобладание спор Ascochyta rabiei, возбудителя аскохитоза 
(табл. 31), на втором месте были грибы рода Cladosporium, на 
третьем — Aspergillus. Зараженность семян грибами рода Fusarium 
была невелика. Достоверных различий между линиями по видово­
му составу микрофлоры не обнаружено.

Сырое лето 2001 года в сочетании с прохладной погодой в пе­
риод оплодотворения нута создало исключительно неблагоприят­
ные условия для его нормального развития и в то же время позво­
лило провести оценку толерантности сомаклонов к этим факторам. 
В полевом питомнике выращивались линии четвертого поколения 
регенерантов из семян наиболее продуктивных растений с наи­
меньшей долей заплесневевших семян урожая 2000 г. Период цве­
тения нута затянулся до сентября и растения были убраны

Т а б л и ц а  3 1
Видовой состав микрофлоры семян нута, 2000 г.

Вид Зараженность, %
Ascochyta rabiei 56,3
Fusarium spp. 2,7
Cladosporium herbarum 13,0
Cladosporium spp. 10,6
Penicillium rubrum 1,2
Penicillium spp. 1,0
Aspergillus tiiger 8,3
Aspergillus spp. 0,3
Trichotecium roseum 3,0
Stysanus 2,0
Scopulariopsis brevicaulis 0,3
Diccocum spp. 0,3
Прочие 1,0
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зелеными, в связи с чем данные о длине вегетационного периода 
отсутствуют. Увеличение высоты растений сопровождалось сни­
жением количества и завязываемости семян и двукратным умень­
шением их массы. Около половины семян были недоразвитыми, 
остальные -  щуплыми (см. табл. 28).

Фитопатологическое обследование питомника нута в 2001 г. 
выявило значительное распространение аскохитоза и поражен- 
ность корневыми гнилями (табл. 32). Обследование показало по­
вышение устойчивости к аскохитозу у ряда сомаклональных ли­
ний по сравнению с исходным сортом Краснокутский 123. Из 21 
сомаклональной линии выделены 9 более устойчивых, в то же 
время 2 сомаклона оказались значительно менее устойчивыми к

Т а б л и ц а  3 2
Поражеиность сомаклонов нута болезнями, 2001 г.

Линия
. . • »

Аскохнтоз Корневая гниль: 
поражеиность, 

%индекс разв!гтия, 
%

распространение,
%

1 12,2+ 29,4+ 4,8+ '
2 12,6+ 32,2+ 1 6 ,8 -
3 35,8 68,7 1 3 ,7 -
4 25,3 65,6 6,5
5 8,2+ 30,1 + 6,3
6 28,4 65,1 9,0
7 14,7+ 29,2+ 3,3+

• 8 * 19,6 40,0 9,4
9 13,6+ 31,2+ 5,2
10 9,7+ 28,4+ 8,8
11 22,9 64,6 11,6
12 14,2+ 26,6+ 4,5+
13 30,0 46,7 8,8
14 11 10,9+ 26,1 + 5,2

‘ 15 •. 22,0 70,0 9,0
16 23,3 67,2 7,8
17 25,7 65,6 5,8
18 46,1 - 7 5 ,0 - 2 2 ,0 -
19 22,4 55,3 8,4

г-. ’ • 20 13,3+ . 32,0+ 5,0+
21 4 6 ,6 - 7 2 ,0 - 1 8 ,0 -

Краснокутский 123 23,3 60,0 7,4

П р и м е ч а н и е :  + более устойчивые линии, -  менее устойчивые
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аскохитозу и поражались в 1,5 — 2 раза сильнее исходного сорта. 
Все линии в разной степени поражались фузариозной корневой 
гнилью, при этом 4 были более устойчивы, другие 4 линии более 
восприимчивы, чем Краснокутский 123. Комплексное повышение 
устойчивости к болезням продемонстрировали четыре сомаклона, 
понижение -  два.

Распределение сомакпонов по характеру и степени изменчиво­
сти в отношении устойчивости к аскохитозу является несиммет­
ричным вследствие отбора растений с наименее пораженными се­
менами, проведенного в 2000 г. Распределение по степени устой­
чивости к корневым гнилям более симметрично по отношению к 
исходному сорту и несколько сдвинуто в сторону снижения, что 
характерно для сомаклональной изменчивости по тщательно отсе- 
лектированным признакам. Поскольку сорт Краснокутский 123, 
безусловно, создавался с применением методов отбора по устой­
чивости к патогенам, расшатывание генотипа с помощью сома­
клональной изменчивости с большей вероятностью ухудшает по­
казатель, чем улучшает, что ведет к преобладанию среди сомакпо- 
нов менее устойчивых форм.

В 2000 г. из тридцати двух изученных сомаклонов была выяв­
лена одна относительно устойчивая линия с уменьшенной пора- 
женностью семян грибной инфекцией (17%). Таким образом, час­
тота положительных вариаций признака пораженности семян со­
ставила 3%. В 2001 г., после отбора, частота встречаемости пози­
тивных отклонений от уровня исходного сорта по устойчивости к 
грибным патогенам составила 43%. Приведенные результаты го­
ворят о том, что даже однократный индивидуальный отбор по сте­
пени пораженности семян дает хороший эффект и позволяет выде­
лить материал, вдвое менее восприимчивый к аскохитозу как по 
развитию, так и по распространению болезни.

Причиной значительной количественной изменчивости в пер­
вом поколении регенерантов нута (см. табл. 28) могла быть неоди­
наковая жизнеспособность семян, полученных в лабораторных 
условиях от растений Ro. Растения-регенеранты часто имеют мор­
фологические нарушения развития вследствие экстремальных воз­
действий условий in vitro и стресса при пересадке в почву.

Пониженная вариабельность в поколении R2 является следст­
вием благоприятных для нута погодных условий. В.А. Драгавцев 
(1995) объясняет подвижность фенотипических параметров в по-
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левых экспериментах сменой спектра локусов при изменении 
внешних лимитирующих факторов, подчеркивая, что этот фено­
мен затрагивает лишь промежуточные этапы пути "продукт гена -  
признак", не изменяя активность генов и "разрешая" им работать. 
Благоприятные для нута погодные условия означают отсутствие 
лимитирующих факторов, способных вызвать переопределение 
спектров генов количественных признаков.

Увеличение вариабельности в поколении R3 в присутствии ли­
митирующего фактора -  повышенной влажности -  свидетельствует 
о гетерогенности популяции сомаклонов нута. Снижение дисперсии 
в поколении R 4, на фоне двух лимитирующих факторов (высокой 
влажности и пониженной температуры в фазе цветения) -  результат 
отбора на продуктивность и иммунитет к грибным патогенам.

Изменение структуры корреляций между признаками у сома­
клонов по сравнению с исходным сортом (см. табл. 29) свидетель­
ствует о генетических различиях между линиями или внутрили- 
нейной гетерогенности сомаклонов по степени проявления коли­
чественных признаков.

Анализ микрофлоры пораженных семян нута (см. табл. 31) по­
казал значительное видовое разнообразие грибов, из которых 
только Ascochyta и Fusarium являются паразитами, прочие же ви­
ды заселяют уже омертвевшие ткани пораженных семян в услови­
ях высокой влажности. По-видимому, заражение фузариозом про­
исходит в основном через почву (Билай, 1977), поэтому отбор рас­
тений нута с наименьшей долей заплесневевших семян является 
отбором на устойчивость к аскохитозу. Кроме того, согласно В.А. 
Драгавцеву (1995), отбор на продуктивность в условиях лимити­
рующего фактора является отбором на устойчивость к этому фак­
тору. Это подтверждают результаты фитопатологического обсле­
дования ( см. табл. 32), где распределение двенадцати наиболее 
отклоняющихся от исходного сорта линий было асимметричным 
по признаку пораженности аскохитозом (9:2) и симметричным по 
пораженности фузариозом (4:4).

Влияние отбора на пораженность семян грибной инфекцией 
выразилось в сдвиге распределения сомаклонов по этому призна­
ку. Семена у половины линий из семян урожая 1999 г. были пора­
жены сильнее, чем у исходного сорта, у другой половины — значи­
тельно слабее. Симметричное распределение сомаклонов, как пра­
вило, наблюдается при отсутствии отбора. У сомаклонов из семян

1 2 1



урожая 2000 г. после однократного отбора обнаружена асимметрия 
распределения: 30% линий были менее устойчивы, чем исходный 
сорт, 70% более устойчивы.

Сомаклоны нута с повышенной 
семенной продуктивностью

В 2002 г. в полевом питомнике испытывались линии, отобран­
ные по признаку устойчивости к патогенам, а именно пятьдесят 
образцов четвертого поколения регенерантов из семян наиболее 
продуктивных растений с наименьшей долей заплесневевших се­
мян урожая 2000 г.

Созревание было растянутым: нижние бобы начали созревать 
в конце августа, но даже в сентябре большинство растений про­
должали цветение по причине теплой погоды. Тем не менее уро­
жай был убран и проанализирован по морфометрическим призна­
кам, в результате чего выделены шесть линий с повышенной про­
дуктивностью (табл. 33, рис. 22). В целом большинство сомакло- 
нов уступали исходному сорту по развитию вегетативных призна­
ков (массы и ветвистости растений) и при этом имели достоверно 
менее инфицированные и щуплые семена, чем Краснокутский 123. 
Это говорит о повышении устойчивости в популяции сомаклонов:

• к сырой погоде, затягивающей развитие нута и вызывающей 
чрезмерный вегетативный рост;

• к грибным патогенам, поражающим не только листья и стеб­
ли, но и семена.

Фитопатологическое обследование сомаклонов нута в 2002 г. 
выявило значительное распространение аскохитоза (до 100%) и 
пораженность корневыми гнилями (до 100%). Из семидесяти об­
разцов выделено семнадцать с индексом развития аскохитоза ме­
нее 25%, остальные линии, как и стандарт, были восприимчивы в 
средней степени. Все сомаклоны поражались фузариозной корне­
вой гнилью; двенадцать были относительно устойчивы (поражен­
ность менее 20%), а один -  более восприимчив, чем Краснокут­
ский 123. Комплексную устойчивость к болезням продемонстри­
ровали десять линий, восприимчивость — одна линия.

По итогам испытания 2002 г., однократный отбор среди сома­
клонов нута по пораженности семян привел к появлению более ус­
тойчивых форм. Частота встречаемости толерантности к аскохитозу 
составила 24%, к фузариозу -  17%. Повысилась завязываемость
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Т а б л и ц а  3 3
Признаки высокопродуктивных сомаклонов нута IV поколения, 2002 г.

Линия, №
Сухая 
масса 

растения, г

Число 
бобов на 
растении

Число семян Масса 
1000 

семян, г

Число 
семян в 

бобе
на

растении • щуплых

1 74,4 81,9 75,3 3,6* 224 0,92
4 60,3 66,1 76,1 5,3* 223 1,15*
6 83,9 95,2* 98,4* 8,2* 182 1,01
17 78,0 102,3* 124,7* 13,9 182 1,17*
29 84,1 71,4 79,0 12,4 229 1,09
41 95,0* 114,9* 113,0* 40,3* 225 1,06

Контроль 67,0 63,4 61,2 16,1 205 0,96

*- различия достоверны на 10 % уровне, контроль — Краснокутский 123

□  Масса семян, г ■  % инфицированных семян

Рис. 22. Устойчивость к патогенам высокопродуктивных сомаклонов нута 
IV поколения, 2002 г. St -  Краснокутский 123

семян в бобах и достоверно снизилась доля щуплых и инфициро­
ванных семян у 84% линий сомаклонов нута по сравнению со 
стандартом Краснокутский 123.

В 2003 г. испытывались потомства регенерантов Нута четвер­
того поколения из семян урожая 2000 г. от наиболее продуктивных 
растений с наименьшей пораженностыо грибной инфекцией. Ре­
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зультаты испытаний представлены в таблице 34 и на рисунке 23. 
Фитопатологическое обследование питомника не выявило значи­
тельной распространенности и развития болезней, в первую оче­
редь из-за сухой и жаркой погоды. В фазе ветвления нут был силь­
но поврежден зайцами, и в результате массового отрастания побе­
гов после стравливания увеличилась ветвистость, удлинился пери­
од вегетации, цветение было недружным и продолжительным. 
Благоприятные для нута погодные условия позволили растениям 
сформировать плоды и семена, хотя и не все они созрели к момен­
ту уборки в конце сентября.

Т а б л и ц а  3 4
Признаки сомпклонов нута R4  с повышенной продуктивностью, 2003 г.

Образец
Сухая мас­
са 1 расте­

ния, г
Число
бобов

Число семян 
на растении

Число се­
мян в бобе

Масса 1000 
семян, г

VII-1 (88) 43,2 58,7 74,8 1,25 184,3***
VII-13 (101) 50,3 60,4 81,2 1,31 167,2
V-4 (R854) 47,7 54,9 75,0 1,30 166,7
V-14 (R893) 51,0 63,1 90,9** 1,41** 178,3*
V1-6 (101) 57,5* 72,0** 78,9 1,11*** 149,1
VII-14 59,8** 74,9*** 92,0** 1,22 141,2*
V1I-11 37,4 47,2 66,6 1,41*** 186,4***
VII-12 65,2*** 79,2*** 102,4*** 1,30 120,7***
Краснокутский
123 46,0 52,8 70,1 1,28 161,2

*- различия достоверны на 10%-м; ** - 5 %-м; ***- 1%-м уровне значимости

Среди сомаклонов IV поколения количество бобов на расте­
нии варьировало в пределах 22,4 -  79,2; число семян — от 24,2 до 
102,4; масса семян на растении составляла 5,0 -  16,4 г; в бобе завя­
зывалось от 0,89 до 1,46 семян; поражались грибной инфекцией от 
0,04 до 55% семян. Масса 1000 семян у сомаклонов варьировала в 
пределах 99,3 — 204,9 г..

Две линии достоверно превысили уровень исходного сорта по 
массе семян на растении, три -  по числу семян и столько же -  по 
числу бобов, причем ни одна не выделилась одновременно по всем 
элементам продуктивности, но семь из них превосходили исход­
ный сорт по устойчивости к поражению семян грибной инфекцией
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Рис. 23. Устойчивость к грибным патогенам высокопродуктивных 
сомаклонов нута IV поколения, 2003 г.

Сомаклональная изменчивость в культуре 
семядольных узлов нута

По мнению известных специалистов N. Altaf u M.S. Ahmad 
(1990), регенерация растений нута из семядольных узлов происхо­
дит за счет предсуществующей меристемы. Если это так, то геном 
регенерантов формируется под контролем исходного организма и 
сомаклональная изменчивость практически исключается, как при 
микроклональном размножении. Для оценки степени изменчиво­
сти рассмотрим признаки потомств одного растения-регенеранта 
Ro 723, полученного в 1997 г. в регенерационной системе семя­
дольного узла нута Краснокутский 123.

Из семян этого регенеранта в 1998 г. в полевом питомнике 
были выращены семь растений Rj. Высота их варьировала от 48 
до 75 см, число бобов — от 19 до 98, число семян на растении от 
15 до 90, масса семян — от 0,9 до 29,8 г. Возможно, основной 
причиной такой изменчивости была разнокачественность семян,
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полученных от Rq после модифицирующего воздействия усло­
вий in vitro. В следующем, 1999 году семена каждого из семи 
растений Rj были высеяны на отдельных делянках как линейные 
потомства. Результаты наблюдений и измерений представлены в 
таблице 35.

Все растения имели красно-фиолетовую окраску цветков, как у 
исходного сорта, но окраска семенной оболочки варьировала от бе­
жевой до темно-коричневой. Линия R83 выделилась позднеспело­
стью, высокорослостыо и малым количеством семян в бобе, R87 -  
скороспелостью, повышенной фертильностью и разнообразием ок­
раски семян. Линия R88 отличалась более тонкими стеблями

Т а б л и ц а  3 5
Изменчивость во II поколении потомств регенеранта Ro 723, 

полученного в культуре семядольного узла нута 
Краснокутскин 123, 1999 г.

Линия
r2

Веге­
таци­
онный
пери­

од

Высо­
та, см

Сухая 
масса 
расте­
ния, г

Число
бобов

Число семян Масса
семян

1
расте­
ния, г

Масса
1000

семян,
г

Окраска
семян

1
расте­

ния
в бобе

R83 106 65,7* 26,1 43,1 37,3 0,85* 10,3 277 Коричне­
вые

R 87 88 61,0 32,4 64,2* 93,1* 1,45 25,0* 269

Темно- 
коричне­
вые, ко­
ричневые, 
бежевые

R 88 90 58,4 20,2* 55,3 83,0 1,50 24,7 293
Коричне­
вые, беже­
вые,

R 92 92 54,1 35,3 63,4* 114,0* 1,80* 30,7* 269 Светло-
коричневые

R93 108 67,0* 24,4 51,2 56,3 1,10 20,2 359* Бежевые

R 95 95 47,9* 30,0 48,1 77,0 1,60* 22,1 288 Темно-
коричневые

R 98 97 58,2 31,0 49,1 63,7 1,43 19,7 286 Коричне­
вые

Краса
окут-
ский
123

93 57,5 36,0 51,4 68,5 1,33 15,5 233 Темно-
коричневые

♦ Разница, с исходным сортом достоверна на 5%-м уровне
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при прочих характеристиках на уровне исходного сорта, R92 — вы­
сокой семенной продуктивностью, a R93 -  позднеспелостью, вы- 
сокорослостью и крупными семенами. Растения линии R95 были 
низкорослыми, с повышенным числом семян в бобе. Линия R98 
практически не отличалась от контроля Краснокутский 123.

В следующем, 2000 году было изучено III поколение линей­
ных потомств регенеранта Ro 723 (табл. 36). В неблагоприятных 
условиях избыточной влажности линии продолжали достоверно 
отличаться друг от друга и от контроля, но распределение их по 
сравнению с исходным сортом стало иным. Линии R83 и R87 были 
сильно угнетены, особенно R83, которая практически не дала се­
мян: две трети бобов оказались пустыми, и большая часть завя­
завшихся семян была поражена грибной инфекцией.

Линия R88 менее других подверглась избыточному вегетатив­
ному росту, отличаясь при этом более активным завязыванием и 
ростом семян в бобах и как результат — повышенной продуктивно-

Т а б л и ц а  3 6
Изменчивость потомств регенеранта Ro723, 

полученного в культуре семядольного узла нута Краснокутский 123, 2000 г.

Линия
Rj

Всге-
тацно
нныЛ

пе­
риод

Высо­
та, см

Су- 
хая 

масса 
растс 
ния, г

Число 
ветвей 
I по­

рядка

Число
бобов

Число семян
% по­

ражен­
ных 

семян

Масса 
1000 ; 

семян, г

I
рас­

тения

в
бобе

семян
1

расте­
ния, г

R  83 109
83.1»

22
27,2

2.3*
45

2 1 !
77

2.9*
130

0,35*
134

0,4*
143

69*
52

138
32

R 87 106
88,7

16
38,8

1 2
46

23,3*
72

19,6*
94

0,72
44

3.9*
99

49*
61

199
38

R  88 108
75,8*

8
33,2 1 2

34
33.1
36

34.8
42

1,02*
16

8.5*
46

40
59

244*
19

R  92 108
105,9*

9
51,2 1 2

30
39,2
47

31,2
69

0 ,77
38

1 2
61

39
44

188
17

R  93 108
89,7

5
32,4

4.7»
21

36.8
39

34,8
58

0,64
30

1 6
59

28
59

190
11

R  95 107
80,5*

11
31,2

4.1*
24

24,1*
31

23.1
45

0.95
30

1 1
63

46*
35

234»
20

R 98 107
82.7*

9 2 7 2
1 5
46

Ш
36

3 1 6
41

1 8 5
19

2 А
34

И
34

234*
11

К расно­
кутский

123
106

90,5
9 3 3 2

1 6
44

41.4
45

30.9
44

0.77
23

1 5
44

Л
33

178
14

Примечание: В числителе среднее арифметическое, в знаменателе коэффициент 
вариации, %; * разница с исходным сортом достоверна на 5%-м уровне
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стью и более крупными семенами. Линии R93 и R95 имели повы­
шенную ветвистость, причем вторая сочетала это с малым количе­
ством бобов и крупными семенами. Линия R98 практически не 
отличалась от исходного сорта, кроме более крупных семян.

Вычисление коэффициентов вариации показало, что все уч­
тенные количественные признаки исходного сорта, за исключени­
ем высоты растений и массы 1000 семян, сильно варьировали, од­
нако изменчивость внутри потомств регенеранта была больше (см. 
табл. 36). Линии различались по степени и спектру повышенной 
изменчивости: R83 варьировала намного сильнее исходного сорта 
по высоте и показателям генеративной сферы, R87 -  по элементам 
семенной продуктивности, a R88 была стабильнее исходного сорта 
по всем признакам, кроме пораженности семян. В линии R92 на­
блюдалось повышенная изменчивость по количеству и массе се­
мян, в R93 -  тоже, но в меньшей степени, при более высокой ва­
риабельности доли пораженных семян. Линия R95 была стабиль­
нее контроля по многим признакам, кроме массы семян, a R98 
варьировала на уровне контроля. Таким образом, потомства одно­
го растения-регенеранта не только достоверно отличались от ис­
ходного генотипа и между собой, но и продемонстрировали внут­
ренний потенциал изменчивости. Признаки генеративной сферы 
оказались наиболее вариабельными. С другой стороны, коэффици­
енты вариации были выше у линий, более других страдавших от 
повышенной влажности сезона 2000 г. Это является дополнитель­
ным подтверждением физиологического различия линий и суще­
ствования сомаклональной изменчивости по комплексу признаков, 
определяющих устойчивость нута к дождливой погоде.

Когда семена сомакпонов урожая 1999 г. повторно посеяли в 
неблагоприятных условиях 2002 г., линия R83 выделилась избыточ­
ным вегетативным ростом в ущерб формированию семян, треть ко­
торых оказалась пораженной грибными патогенами. Линия R88 при 
равном числе бобов превосходила ее вдвое по числу семян на рас­
тении и в бобе, причем менее 10% семян были покрыты плесенью.

Следующее, IV поколение изучалось в питомниках 2002 и 
2003 гг. после отбора растений с долей пораженных семян менее 
20 %. В неблагоприятных условиях 2002 г. два образца из линии 
R93 (6 и 41) и один из R87 (17) имели высокую семенную продук­
тивность (см. табл. 33, рис. 22). В засушливом 2003 году в потом­
стве R92 обнаружено одно растение с хлорофилльной мутацией
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(пестролистностью), а высокопродуктивным был образец УП-1 из 
линии R88 (см. табл. 34, рис. 23).

Итак, в наших исследованиях установлено наличие сомакло- 
нальной изменчивости у потомств регенеранта, полученного в 
культуре семядольного узла. Линии различались по степени по­
вышения изменчивости, характеру вариаций и имели разные эко­
логические оптимумы, что выразилось в «смене лидеров» по про­
дуктивности в засушливые и дождливые годы. Нестабильность 
сохранялась как минимум до IV поколения.

* * *

Возделывание нута в Сибири способно значительно улучшить 
качество питания людей и домашних животных. Для этого необ­
ходимы новые высокоурожайные сорта нута, адаптированные к 
особенностям климата. Наши исследования показали эффектив­
ный путь получения с помощью сомаклональной изменчивости 
новых форм нута, отличающихся от исходного сорта Краснокут- 
ский 123 повышенной продуктивностью, устойчивостью к патоге­
нам, скороспелостью, экологической стабильностью и улучшен­
ными показателями качества зерна.

Мы убедились, что сомаклональная изменчивость нута, как и 
сои, увеличивает фенотипическое разнообразие исходного геноти­
па путем появления симметрично распределенных вариаций, если 
в истории исходного сорта отсутствует селекция по данному при­
знаку. Частота встречаемости желательных сомаклональных ва­
риаций и величина сдвига показывают обратную зависимость от 
силы давления предварительного отбора. Поэтому только единич­
ные сомаклоны нута превосходили исходный сорт по устойчиво­
сти к аскохитозу.

Широкий спектр и достаточно высокая частота сомаклональ­
ных вариаций по хозяйственным признакам позволяют вести от­
бор нужных генотипов при разных селективных условиях. Сохра­
нение и расширение изменчивости у нескольких поколений сома- 
клонов ведет к увеличению объемов изучаемого материала в са­
мых широких пределах при ограниченном первоначальном коли­
честве регенерантов Rq.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Актуальные направления селекции сои и нута для условий 
Сибири — создание скороспелых, высокопродуктивных сортов, ус­
тойчивых к гидротермическим стрессам и основным патогенам, с 
высоким качеством продукции. Наши исследования показали, что 
сомаклональная изменчивость в сочетании с отбором способствует 
получению форм с хозяйственно ценными признаками по актуаль­
ным направлениям селекции.

Изучение фенотипических характеристик семи поколений ли­
нейных потомств регенерантов сои, полученных из тканей семядо­
лей и семядольных узлов проростков сорта СибНИИК 315, проде­
монстрировало наличие сомаклональной изменчивости, позво­
ляющей проводить отбор селекционного материала. Сомаклоны 
имели достоверные различия по морфометрическим, физиологиче­
ским и биохимическим признакам и архитектонике генеративной 
сферы. Выделены перспективные линии, стабильно превосходя­
щие исходный сорт по семенной продуктивности, не уступая ему в 
скороспелости.

У потомств растений-регенерантов нута, изученных в четырех 
самоопыленных поколениях, выявлено значительное разнообразие 
особенностей роста и формирования вегетативных и генеративных 
органов в разных погодных условиях. Отобраны линии с повы­
шенной устойчивостью к аскохитозу и фузариозу, значительно 
превосходящие исходный сорт Краснокутский 123 по семенной 
продуктивности в годы, неблагоприятные для генеративной функ­
ции нута.

Вариации признаков сомаклонов в полевых условиях обеспе­
чиваются влиянием по меньшей мере трех источников изменчиво­
сти, не считая случайных факторов.

Во-первых, количественная изменчивость является следствием 
сомаклональных вариаций, которые возникают в период недиффе­
ренцированного роста in vitro. На этом этапе, когда ткани и клетки 
переходят к «анархическому, неорганизованному размножению» 
(Бутенко, 1975), клеточный геном особо чувствителен к действию 
внешних сигналов — биологически активных веществ в составе 
питательных сред и других факторов. Полученные нарушения 
представляют собой генные и хромосомные мутации, наследуемые 
и ненаследуемые эпигенетические изменения (Karp, 1995).
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Во-вторых, источником вариабельности может быть переоп­
ределение генетических формул количественных признаков расте-г 
ний, которые детерминируются спектром генов (Драгавцев, 1995).

В-третьих, адаптивные вариации признаков также могут быть 
источником изменчивости. В последние десятилетия обнаружено 
много доказательств нестабильности генома под действием внеш­
них факторов (Жученко, 2001; Голубовский, 2001). Предполагает­
ся, что живые системы обладают оперативной памятью, которая 
находится в непрерывном контакте со средой. Адаптивные генети­
ческие изменения происходят за счет мобилизации факультатив­
ных элементов генома (ДНК- и РНК-носителей) — природных ген­
ноинженерных систем с обратными связями. ,

Размышляя о причинах возникновения сомаклонов, устойчи­
вых к биотическим и абиотическим факторам среды, можно 
предположить, что растения-регенеранты в процессе возникнове­
ния и развития проходят отбор на неспецифическую устойчи­
вость к стрессам. Понятие регенерации в широком смысле обо­
значает, по мнению ряда известных ученых, базовую способность 
организма восстанавливать себя после повреждающих и уничто­
жающих внешних воздействий, в том числе травм, патологиче­
ских поражений и заболеваний. Регенерация осуществляется пу­
тем заживления ран, формирования адвентивных органов, акти­
визации вегетативного и генеративного размножения, а также 
иммунитета (Дарвин, 1896; Кренке, 1950; Лиознер, 1982). Регене­
рация высших растений in vitro рассматривается как элемент он­
тогенетической адаптации, способность «начать все заново» (Лу- 
това, 1993).

Связь между регенерационной способностью и иммунитетом 
растений означает, что генотипы, способные после глубокого экс­
периментального воздействия в условиях in vitro восстанавливать­
ся из изолированных тканей и клеток, могут обладать повышенной 
устойчивостью к повреждающим факторам патогенов.

Проведенные исследования показали, что сомаклональная из­
менчивость культурных растений, реализованная в виде количест­
венных вариаций, имеет следующие свойства:

• Как правило, она увеличивает дисперсию признака путем 
появления вариаций, распределенных симметрично относительно 
параметра исходного генотипа, если он ранее не подвергался от­
бору по данному признаку.
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• Чем успешнее была селекционная работа над исходным сор­
том в каком-либо направлении, тем меньше частота встречаемости 
сомаклональных вариаций, сдвигающих значения признака в том 
же направлении, и меньше величина сдвига. Поэтому только еди­
ничные сомаклоны сои превосходили исходный сорт -  по скоро­
спелости, нута — по устойчивости к аскохитозу.

• Сомаклональная изменчивость содействует появлению до­
минантных признаков, свойственных диким родичам культурных 
растений. Так среди сомаклонов сои появились формы с мелкими 
семенами, с длинными, тонкими, вьющимися и стелющимися 
стеблями индетерминантного типа, резко отличающиеся от исход­
ного сорта с крупными семенами и жесткими неполегающими 
стеблями промежуточного типа роста.

• Сомаклоны сои по сравнению с индуцированными мутанта­
ми имеют меньшую долю негативных (снижающих коэффициент 
размножения) вариаций и увеличенную частоту позитивных адап­
тационных изменений, повышающих экологическую стабильность.

Для использования сомаклональной изменчивости сои и нута 
в практической селекции следует применять метод педигри и дей­
ствовать согласно схеме индивидуального отбора у самоопылите­
лей. Поскольку в поколениях Ro и Rj фенотипы растений могут 
находиться под модифицирующим влиянием условий in vitro, а 
сомаклональные вариации часто проявляются в более поздних по­
колениях, не рекомендуется начинать отбор ранее, чем в поколе­
нии R3. Для этого необходимо:

1. Провести индивидуальный отбор растений с нужными 
признаками;

2. Посеять семена отобранных растений на отдельных делянках;
3. Провести оценку линий по хозяйственным признакам с помо­

щью адекватных статистических критериев различия средних;
4. Выделить перспективные линии и отобрать лучшие растения;
5. Повторять отбор в каждом поколении до стабилизации хо­

зяйственных признаков.
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