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,BC'1'7П.IEBIE 

П':~сrра,uациовиое :воссtsноuев•е - о;юrе 1з вaueliЬux проб

~з~ совремеавоl ра~1обио.1оr1и 1 коtорея вачала рвараб8'!1i]18tъся 

сравниrепьво иедв:вво, в сияз• с чем бо.аъаое ч1с.10 :вa•ВlllX воп

росов, оиязаивых с эtol проб.иемоl ocraetoя вере•евиым. Прове

деннне до с1х пор 1сс.1едо:вав1я показаnи, чtо посtра.-иаqаоивое 

восс!авоВJrеиве ЯВJ!Нвtсв OJU118 1а :вааяеlllих фавrоров, об7сда:в-

111:ва111U1х ивб.жцае1111е uр1ац1• в реав:ц11 aiua орrавиамо.в ва 

об.жучев1е. В спец1аJ1Ьвнх 1сс.1едо:вав•вх покаэаво 1 чrо оно вrpa

er мав;р 11.11 №U :вe.QQJJ pon в прооrа:во.иучевом деlсr:вив квtt
r•x %11M8Ч8CIUIX вещеС!:В • :в ~elC!:Вll ва радвоч~С!:В1!8ЖЬНОС'!Ъ 

raux факtоро:в, uк re1111epama, ucaopoJU1oe вапрnев1е, ctfl
пe~ r1драtац11 о~ае1111Х об~кtо:в, сtаД111 !Uletoчвoro цмкпа, 

18 JEO!Opll'S Пр018:ВОД115СЯ обJqЧев1е. 

' 
0"88КО 88 atoro R8CJ18.Qe!, Ч!О с ПОС!р&Д118ЦJIОВВШI вос-

Сf810:вJ18В188 с:вяаавм все с~а• upвaq•• р&ДJОЧ)'JJС!:вмrе.иъвости 

Вапрпер, xot• a!'ot вопрос • ве 1сс•е~о:вав, веt в1ваквх 0(~110-

вanl CЧl!lt:r., Ч!О • основе B80ДllB8KOBOI Ч)'JJCПl!8DBOC!B рr:~з

.18ЧВНХ 11ксово111Чесвах 1'PJ1lll ae81t равв1а способвосn их пpeд
C!IBl!'exel к воссt1вов.жев111 01 JqЧeJlllX порааев11 •.. Со:вер•евво 
ясво, Ч!'О :1 DQO• оt~е.овом o•JЧ&ft :вопрос о pou :восс!'аао:впе" 
ВIЯ ~~в СП8Ц18:1ЪIО IССJ18~0118!ЪСЯ акспер1мев1а.ово. 

0№•• •• ваап • 11&•0 •1111еввп прверов :вар1аq11 pa~o

Чf!Ct:в1teJJЪяocr1 octae!'Ca ее •в•евев1е • процессе IBДIВJl~
вor ri РIJЗ:ВИ!IЯ. :в Ч8CfBOCl'I, в процессе !!!~j'XDBIЯ • npop&C!SBIЯ 
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семян расrений. Зtot с~лучай особенн J инrересев по!'ому, чжо в 

rечевие сраввиrельво J.<:oporкoro :времени радиочувсrвиrел:ьвосr:ь , 
определяемая по Еыходу хроuосомных аберраций, :возрастаеr в де

с11r:ь и более раз. Причи11а подобных хорошо извес!·ных изменений 

д.алеко не очевидна, rак как при эrou uевяеrся и физико-химиче-

Ckoe состояние кпеrок, и сrепен:ь их rидраrации, и интевсив-

Ro;rь обменных процессов, и uитоrическая акrивносr:ь. Следова

тельно, в оrноmении причин изменения радиочувсrвител:ьвосrи в 

npouecce набухания и прорасrания можно было сrроиr:ь самые рав

иоооразные предположения. 

В связи с вышеизло•евньш цель и содержание диссерrациои

ноМ работы можно сфорuулироваr:ь следующиu образок: изучение 

рани посrрадиационвоrо воссrановления в наблюдаемых на цвrоrе

каrцческоu уровне ивuенениях радиочувствиrел:ьвосrи сеuяв, об

~у~енных rакuа-лучаuи в процессе набухания и прорастания. 

Объеu двссерrации - 123 сrраницы uаmинописноrо teкcta с 

!8 рисунками и 23 rаблицаuи в teкcre и 7 rаблицаuи в прило•е

нми. 

Список жвtераrуры.вКJil)Ч8еt 185 рабоr (55 на русаком и 130 

иа мносrраввых языках). 

llАТЕРИАЛ И UЕТОдикА 

Дuв решения пооrавлеввой задачи в качесrве объекtа 1соnе

J:1):>:-1ания бьши 1спо.п:ьзовавьr оемева гороха copta "Капиrа.:11 11 7роав 

1%2-I963 r. Крвrерием радиочу:всtв1tеп:ьвосrи CJIYUJll хромо

ОО1ЧН1J1е аберрации. Семена во всех опьrfах об.пуча.пи rаuма-лучамв 
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со60 одной инrенсивносrи ·· 50 р/кин :в дозах 800 и 5000 р. Для 
циrопоrическоrо анализа кончики корешков фиксировали сме~ь» 

Карнуа. Фиксация проводипас:ь через разное вреvя после KOIEJ.З на 

мвчи:вания в аввисиuосrи о'!' цепи экспервuенrа. Кончики коре111J(ОВ 

окрашивапись ацеrолакмоидо11 или вцеrокарuиноu. Учеr хроыост..:-. 

внх аберраций·проводипся на давпенннх :временных препаратах ~ 

анафазах корне:вой мерисrекн. Кроме roro, во всех опыrах опре

де.11я.пась 11Иrоrическая акrи:вносr:ь, подочиrн:ваJiось число КJIGтo1<. 

нахоАЯщихся на разных фазах деления. 

Изучение рад1очрс'l'вИ'l.'е1:ьнос'J'и раэ:ви:вающихся сеuян rrptнщ .• 

~лось :в rpex нвпрввлевиях. 

I ~ Усrвнавли:валась за:висикосr:ь :внхода хроuосоuвых аберр~1-
цвй or облучения семян в разные сроки набухания и прорас'l'аниR, 
начиная or покояш.ихся семян в кончая nоЯВJiевмеu проросrко:в. С 

эtой цепью семена ropo:xa обиучаии на разных сrадвях 24-х часо
:воrо ва11&чи:ваная через каадне 6 часов дозами 800 в 5000 р ~· 

зateu продов11аnи обвучевие через зrи .в ивtерва~ времени ~ 

rечение 30 часов прорасrаимя семян. Во всех oпwrax наuачипание 
а проращивание семян nроводивосъ в repмoc'l.'&!e при rе1Шературе 

22 - 23°с. В опнrе по изучению зависимосrи появления хроиосом

ных аберраций 01 облучения сеuяв в разные сроки намачивания м 

прораставая семена фиксиро:ваnи о~окраrво в самом конце перво

rо после об~учевия миrоза. 

2. Изуча.1ас:ь зввисиuосn выхоl&В хромосомвwх аберраций of 
времени фиксации при обиучеи1и семян в раавые сроки наоуханм~ 

и прорастаная. Семена обиучаnи дозама 800 а 5000 р. Коре111км 
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фикси~овали пятикратно через разные интервалы времени после 

облучения. 

3. Изучалась зависимость выхода хромосомных аберраций от 

~азы облучения. Семена. набухающие в воде 18 и 24 часа, и на

К:'Iюлу:зшv.вся семена облучали дозами 800, 1600, 2400, 3200 и 

7000 р. д.."'Iя п~оростко:в были использованы дозы 600, 800, 1200, 

2400 и 3200 р. Дозы варьировали за счет длительности о6луче

н2я. Фиксацию ыатериала проводили один раз в конце первого де-

ления. 

Контролем :во :всех опытах служили необлученные сеuена. Так 

же ка~~ и :в опытных :вариантах, контрольные семена наuачивнли в 

3оде и проращивали на влажном песке. Корешки фиксировали сооf

зетственно или однокраtно в конце первого митоза, или uноrо

кратно через разное время после-облучения. Для обра6оrки полу

ченных резулъrаrов использоваJiИ обычные стаrисfические uеrоды 

(Бейли, I962). ·Процевt первично повреадениЬ11С КJieroк определяли 
по кеrоду, предпоаевноuу Лучником (Лучник, !963). 

РЕЗУJ1ЬТАТЫ ОПЬIТОВ 

I. Преuариtеm.вый onыr, 

Прис!уПая к иэучениD причин эависиuосrи радиочувствиrелъ

восrи or сtадий раз:виrи11 семщr, мы решили воспроизвести дан

ные, извесrиые из urepatypы, и сводящиеся к rouy, чrо в про

цессе набухания и про1)$сrаная радиочувсrвиrепьносrъ резко воз

расrаеr. Облучая покоящиеся семена,· семена в разные сроки на

бухания и прорасrания, мы получили аналогичные резульrаrы. Вы-
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ход хромосомных аберраций при облучении се:uян :в проuессе ргз -

виrия возрасrаеr в 7 - IO раз. Наблюдаемые различия :в чувстzи

rельносrи легче всего объясниrь изкеневиек пер:вичноn nора~а

емосrи клеrок в связи с физиологическими процессами. сопрово~

дающими развиr~е зародыша. 

Непосредсrвенно наблюдаrъ и учитывать собыrия, происходя

щие в клеrках в uоменr облучения вевоэuоиво. Возникновение по

вреzдени-й и их проя:вление всегда разделено интервалом :вреи.еви. 

в течение кoroporo происходиr целая цепь событий, приводящих к 

наблюдаемому эффекrу. В связи с зrим Приходится nользо:ваrъся 

косвенныu ке!.одом количесr:вевной оценки первичной пораzаеиосrи 

КJieroк {Лучник. 1963). Проведенный анализ показа~, что число 
первично повре~;ценных клеrок, определенное расчеrвьш путем, 

варьируеr незвачиrельво, в r.o время как наблюдаемое в опыте 

число поврекденных клеток изкеняеrся сущесrвенно,возрасrая поч

rи в IO раз. Однако в процессе набухания ваблюдаеrся уиеньше

вие числа первично повре:кдеиных клеrок, прИчек эror зффекr вос-

производи!ся из _опн!а в опнт, поэrоuу его следуеr счиrа~ь до

С!оверным. Зная число первично повреzдевиьа: клеrок и число по

вре:кденньа: клеток, наблюдаемое в опыrе, коино определи!ь долю 

клеток, восстановленных после облучения. Рассuоrрение предва

риrепьных резулиаrов привело к выводу, чrо наблюдаемый к9неч•-, 
. . 

вый эффекr облучения изкеняеrся за счеr -двух причин: первичной 

пораа:аеuосrи и восстановления в пострад.иациовный пер.i!од. Д,1я 

проверки и экспериuевrалъного обоснования полученного вывода 

нео6ходиuо было изучижь зависиuосrь появления хроuосоыных абер

раций от дозы облучения, чтобы усrановиrь границы rолеранrно-
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сти, :в коrорых uоано было бы рабоrаrь по изучению радиочув

ст:виrе:льносrи ра.э:виваюш.ихся сеuяв, опредеnвr:ь гганицы первого 

посrра;~tИационноr~ uиrоза д:ля сеuян, облученных в разные срокв 

набухания и nрорасrания, а rакже проспедвrь разниrие луче:воrо 

порахения :во времени. 

2. Кривые доза-эффекr при обnУЧении сеuян в разное 

вреuя набюсания и прорасrания. 

Извесrво, чrо различия в радиочувсrвиrепьносrв семян пр1 

облучении в разные uoueнrы набухания в прорасrания очень ве

лики. В связи с этиu для проведения опыrов веобХОАОIО подоб

раrь удобные для рабоrы дозы, а иuенно rакие, чrобы чacrora 

хроuосомннх аберраций, возникающих при облучении покоя•ихся и 

развивающихся семян была досrупна д:ля ко~ичесrвенноrо учеrа. 

С этой цепью набухающие, накпюнувшиеоя семена и проросrкв об-

1~учави различными дозаuи в диапазоне or 600 АО ?ООО р. В эrом 
инrервале доз в набухающих сеuенах (18 и 24 часа намачивания 
перед облучевиеu) частоrа хромосомных аберраций всегда ни.в, 

\jf,н.t при облучении наКJШнувшихся семян в проросrков. Сладуеt 

.: тметиr:ь, чrо uаксиuальное различие в величине зффекrа при 

сравнении кривых доза-эффект для набухающих, наклюнувшихся 

семян и проросrков наблюдаеrся пр~ дозах 1600,..3200 р (в 2,5-
'1 раз). Однако при облучении uаклюнувmихся сеuян и пророс!ков 

этими дозаuи число поврежденных клеrок досrигаеr 80-9D.'. В 

связи с Э!ИW д:ля дальнейших зкспериuенrов наuи была выбрана 

более низкая доза 800 р, а для сеuяв, облученных в разные сро-

}''11 набухания, .иcxoJUI из полученных данных, uы выбрали дозу 
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5000 р. 

3о Продолжительность КЛ·JТоч1:ого ~июrа при облучении 

2_еuян в разные сроки -Iа6ухания и. прорастания ;цо

эаuи 800 и 5000 р, 

Для получения Экспериыенталы1ых данных, сравнимых мсжд:1 

собой {кривые время-эффект, кривые стадия-эффект для раэны~ 

доз), были определены границы первого после облучения uитойа 

·для покоящихся! набухающих и прорастающих сеuян. С этой целью 

фи~•сацп11 itореш~ов начияашt о появления первых делящихся клето:к 

и продолжала ч~рез квадые I,5 - 2 часа :в зависимости от стадии 

в прИменябмой доэы вплоfil до конца первого деления. Признаком 

всту1шения клз~ои во :вт~рое после облучения деление служили 

микроядра в профЕ:эах,образующиеся из ацентрических фрагментов. 

Интервал ~рембмИ меzду появлением микроядер в профазах и вре

менем появлеввп первых делящихся клеток слуаил оценкой о6щеИ 

продолаительности кле~очвоrо цикла. Облучение семян различными 

доsа1О1 в разное время набухания в прорастания оказывает влия

ние, rnавВШI образом, ва всtуплевие кпеток в деление, то ест:ь 

на продолаитепьностъ внтерфазн. Так, при облучении покоящихся, 

набухающих в ваКJI11в1вшвхся семян дозой 800 р первые делящиеся 

клетки появлЯJJтся на 2 - 4 часа позднее, чем в контроле. При 

облучении семян доаоl 5000 р по сравнению с конrропе11 ваб1[1)да
е tся а~~ерака всrуплеввя кпеrок в ~епвнив :itnя покоящихся а на

б7:хвюиuсх семян на 6-9 часов. Постоянная мвrоrвческая акrив

вость при обпучевии покоящихся, набJХБюоusх 1 ваклювувшихся се

мян устанавливаеrся соо!веrсrвевно в разное время. О~вако про

ме~rок времени меиду выходом миrоrическоИ активвосrи ва плате 
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и появлением микроядер ~ профазах для всех варианrов примерно 

одинаков и составляеr около 15 часов. В эror период количество 

клеrок, вступающ.и:х в миrоз в единицу времени 11 за1tанчивающих 

его, одинаково. Эror проuеиуrок времени и оыл выорав для свя

rия кривых вреuя-эффекr. 

4. Кривые вреыя-эФФекr ;zwн покоящихся, набухающих, 
накл.vн.увw!!_хся сеuян !!. проростков. 

Изучение изменения радиооиоJ1011ических реа~щий во вреuени 

представляеt собой ва&1fое средство биофизического анализа лу

чевого orвera живых систем. Именно эror меtод позволил вплоr -
ную подойtи к проблеме посrрадиационного восстановления.В свя

зи с тем, чrо в общей радиочувсrвитез~ьности восстановление мо

жет иrраrь существенную роль, анализ кривых вреuя-эффекr преж

сrавлnе~ оqень большой интерес. 

С з~ой цель» покоящиеся семена 9% влакносrи, семенtl, ва

бухавщне в воде 12, 18 и 24 часа, а rакке наклюнувшиеся семена 

в проросrки облучали дозами 800 в 5000 р. Кривые время-эффекt 

сrроилисъ в сооrввrсrвии с кривыми миrоrической ажrивносrи 110 

пяrи времеввыu орокам фиксации. Первая фиксация проводилась в 

начале uиtоза, коrда миrоr1ческая акrивносrь в ка•АОМ варианrе 

досrиrла посrоянвоrо значения, последняя - в конце митоза, ос

rа.вьвые распреде~ЯJJмсъ ме.ду указанными враuенными rочками с 

rрехчасовыu инtервалок. Полученные в опыrе данные показываnt , 
чrо процевt повре-жеввых авафаа при облучении набухающих 1 про

расrа..-х се11ЯВ жоааки 800 и 5000 р J11евьwаеrся с увеличением 
прокеа;уtка времена ме~ обиучеввек 1 всrуппением клеток в ~е-
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Та6тща· I" 
ЗUIEWIOG'IЬ чm 00 ан::1"нv.нн:н. к.nmж от ВРЕМЕНИ. 

Jll"l8E81<11J ПОСВ ОБDЧЕНШ! 1Wi1:0-..ЛЮЩП 8 l'JPCFA:&TA.OlpiX СЕМЯИ' 
(ДЮЗ1 800 р) 

г--·- -------·----------~---г- ---------~ 
1 1 i:m . . 1 Ч:111~ло 1 П . _ .... .,, : f :~е-мя t ~·::.::л:е- 1 о.аре~нные а.11а,.,.а~ы , 
• В&риа!f'!.' 1 nwне .. ,д~·-" L.. 1 
1 1 Q~!FV- ' ·- ,,,." ... - 1 ----t 
1 1 ~J· 1 ,", ·х 1 1 

: 1"е-ния f 8 ;~,~аэ 11fисло I!роцен~ : 
-----~---------------+----7-------t--- r _____ _, 

i 39 1 .:5J: : 67 : 26.80 ! 2,80 1,

1 

1 : 1 1 

СемеltВ; набз;{.а.::JЩ'!М а ~ 42 i 25G t 43 : I7,6Q: ± 2,40 : 
во,це I2 часое t 45 1 25'11 1 34 ~· I3,SCI t 2,IB ! 

1 4& 1 250 1 22'. •· е 80 1- I 79 i : : ~ " '' - • ' . 1 
! 5'° 1 2_""-, i TI• r 5 b~n -1" Т 1!i::: 11 

1----------~ ' -- t • .,. 1 •. 11.L - ~,..,_. 
1 r t r 1 

1 33 ! 25'1 f 74 ! 29·,Jitl ! 2,68' ~i 
1 36 1 25G: ; 6I ', 24- Чl ~ 2.72 1 . Сеt.н~нв., fla69;i:811Щde :w 1 1 1 ~ • 
• 3'9 , ?.::п ' 24 ' .... 60 -t- r 86 i. so/J,e т 8 часо:з 1 • - ..JU' 1 , 7, · - , 1 
• h.~ .~ zс::п· 11 2I '" в· 4"· .,. r .,.s 1· ! ~ f ~ 1 ,. . •• w - 9.L. . 1 

1 45 1 z.sa 1 12 1 4 ВО; t а 92. 1 
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Таблица 2. 

ЗАВИСИМОСТЬ ЧИСJIА ПОВРЕЖДЕННЫХ КЛЕТОК ОТ ВРЕМЕНИ, 

ПPOfПP.ДlllEID ПOCJIE ОБJIУЧJ~НИЯ ПОIЮЯЩИХСЯ И НАБУХАЮЩИХ СЕМЯН 

(ДОЗА 5000 р) 

-----.... ----------, ~g~~=т~~~~~~т~::~::~::::-:::;:::-J--
Бариав'l' 6 1 довав- ------------------

~e~;ta~~aa Чиспо 1 Процен'l' 
--------------- ---- ---- -----+-~----~----

SI 200 32 16,00 t 1 ,02 
Вжоящиеся семена 54 200 66 32,00 ~ 2,62 

1 ~~ 1 ~00 46 23,00 t 2,07 --·--------..... ----~:-r~- , :~: ~::~-1 
·Jемева, набухающие :в 40 250 1202 ВI,00 t 2,48 
ноде 12 часов 43 250 175 70,00 t 2,04 ~· 

45 250 159 1 6I ,60 t 2,68 

------------------ 4§__ -'50 §!t--~~~2Q_~..!...§2~ 
1 . + 31 200 176 1 80,00 ~ 3,04 

Семена, набухающие :в 34 200 II7 158~50 t 3,00 1 
воде 18 часо:в 1 37 200 90 45~00 :t 2,~ f 

~----~-------t- :~ ~~ -· ~~~~~ 
Семена, набухающие :вli8 250 202 1 so,90.± .. 2,48 J 
воде 24 часа 31 250 20! 1 88,40 t 2,03 

34 250 I8I 172,50 t 2,63 
------------ 37 ~20_.l_!~-- !tfl~20~~-~~ 
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пение (Р < О, 0004-), :в 'fO в:1еuя как 11ри обпучевми покоящихсн С(; 

МВJ• ~ вла:.tВОС'fИ эффеК'f ocrae'fCЯ ПО(:'f(JЯВНШI (Р > 0,3) (!'a(r.и

qu I и 2)~ 

Кривые вреыя-еффек! бJJiи сня'fы 'f8IO&e жпя различных ntП6& 

радиациоиноrо повреждения хроuосом. Чиспо фраruен'fов и uocroь 

бопъmинс'fва рuсс:uо'fреиных rипо:в резко убы:ваеt в зависимости n'f 

:времени фиксации-пр~ обпучении набухающих и прорасtающих семян, 

при сблучении ае покоящихся семян из:uепеиий наблю.цаеuоrо эффе ... 

fa ве про1схо~t. Подобная карtива объясняеtся низкой влаано

с fЪll покоя ... хся семяв (Фесенко, Порядкова , 1966). 

Таким об.разом, число повреаденных анафаз, число фраruен

tо:в и uoc'foв уменъшаеrся :во вреuеви при обnучевии набухающих 

наюшнувшихся сеuян и пророс!'ков. Однако харакfер уменьшения 

поврвадевН11Х кле~ок в зависиuос'fи ot времени фмксации различен. 
Об ЭfОМ свидетепъствуеt наклон кривых время-эффекt о'fиосиtель

во .DОМ абсцисс. Уuев:ьшение повреаденных меrок бопее зффекr111в

вь· провсходиr при об.пучении сеuяв, вабуввших :в воде 12 и 18 

часов_, чем при об.лучении В8ЮJl)Вувшихся семян и пророс'fков.Ср&в

вевве кQJффаqиевrов реrрессии noiirвepQaer BfO! :внво~ (РаО,01). 
Пр1 кспОJ1Ао:вавив бмее высокоl доэн об.пучен1в (5000 р) разнв

qа в Ва10Iове. кр1:вых вре11я-ефф6Кf Ofl001!8XJ.BO 008 &бСЦIСС ва

б311~8fСЯ у.а прм об~ученив семян в раавне МО18евtм вабJХ&в1я. 

В81бо•ее аффепвввое 7бывав1е ио:вреQеввкх ueroк вaбDl№ttel 

ар1 о~евu семвв, вабуJВu1х :в во~е 12 1 18 часов, :в oru-
. ~-- . . 

. UI 01 оемяв, вабJхав•их пере,1 об~е)J1е11 24. часа. (Р-0, Ш). 

С•емеr otll6r11n, чrо фвксаqвя коре•ков :во :всех :в8раанnх от~-
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та проводилась TOiЧjtЩ) в пределах первого uиrоза, граница коrо

рог~ определялись специально, поэrому все наблюдаекне анафаза -
эrо к..1етки, делящиеся впервае и всrупающие в миrоэ через разный 

инrервал времени после облучения. В данном случае уменьшение 

числа повреидеввых клеток с увеличением промежуrка времени меж

ду облучением и вступлением кпеrок в митоз нельзя объясвиrь 

элиминацией повреждений в последующих делениях.Наблюдаекнй факr 

легче всего объясниrь посrрадиациовннк восстановлением клеrок. 

КJiеrки, позднее всrупающие в митоз, располагают большим време

нем для осуществления воссrановления. К такому ze выводу моzво 

придти, если сравви:ваrь число первично повреzдеввuх :'(.)еrок с 

ваблюдае11Н11 Числом повреценннх анафаз при фgксацим мsrермала в 

разное время. Первичные повреждения моаво оцзвиrъ TQIЫ'O с по

мощью косвеввнх меrо~ов. В настоящее время наиболее удобк~~ ме

rод осво:вав ва сrаrисrическом анализе распределения повреждений 

по клеткам (Лучник. 1963). Расчиrаниае rакиu способом проценrн 

первично поврежденных клеrок, а raкze проценrа ваблюдае11Ых в 

опыrе по:врецеивнх клеrок для равней и поздней фиксации приве

дены в !&блице 3. ПоJiученвне данвне показы:ваюr, чrо первичная 

пораzаемосrь очень незначиrельво изuеняеrся в аа:висимосrи or об
лучения се11Яв в разные сроки набухания в прорасrанвя. Кроме ro
ro, процовt пер:вмчво повре.деввьа: клеrок не за:ввсиt Q! времени 

фиксации. Цифры, пр1:ведевные в rаблице 3, .1РIЯ ранней1и поз№ей 
. \ 

фиксаций (ro есrь в вачаже и конце пер:воrо митоза) ' совпадаюr. 
Описанные резу~ъrаrа показнваюr, чrо облучение секяв, иаходя

•rшхся на разных стадиях набухания и прорастания приводиr к не 

e!C>llЬ ЭН8ЧИfеЛЬНШI р83ЛИЧИRМ В П0рВИЧНОЙ ПОр8Ж80110Сl'И ,. Чf~бЫ 38 
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Таблица 3. 

ЗАВИСИМОСТЬ ПЕРВИЧНОЙ ПОРАIАЕМОСТИ ОТ ОБЛУЧЕНИЯ СЕМЯН 

В РАЗНОЕ BPEIJЯ НАБУХАНИЯ И ПРОРАСТАНИЯ 

---------------------------------~------------------------~, 

lr i----гl!o2~-~QQ . .1L_т----+----,---~цш~_2QQQ_Q ______ ~ 
1 1 1 1 1 1 1 1 1 1» 1 \ IOФIP.. 1 OQ) 

t::: 111:; ~· ltr:t:::lt::: IQ ,~· :I:I=: 

1 1 ~ 1 ai 1 1 ::r :i:: 1 'О...... ro ::r :х: 
I O:ZSl&-1~1 м l:S: O:ZS fi('I) м :S: 

1Н о 1 :s:o \ со 1 IQM 1 о s:ro со IQI>< 
11:1 CD СО 1 ::r rt :е>: Р.:511 P.:ZS 1 Ф ro tr>8< 1 :!151 P.:S: 0..:Ц 

1 СО 1 1::: ::r 1 О CD 1 :!! >8<::8 CD :Ц 1 1=: t:r О СО 1 ::;!>ЕЭс::З Ф :ti 
:s: 1 О'--' 1 о i=: ::а aJ 1 t:: IQ :.: 1 о- о IQ 1 ::ii aJ t:: IQ 
о.. о 1 ~ t Ф о ri \ Ф ol о а.со 1 Ф о,... Ф :i:: 
t? = ~ = 1 со :ц '"'F:(rt = ь:: t:: aJ = 1Н F:( о 

. /:'Q 1 1511 ><1/;:(~CDlll:l ... I 151 Hll::tri:=Ф :i::1«&4 

1 а:щ1 o:is QO:=tlФФ 1ь::= o:zs iao::a Q)ф 

1 :11 ф 1 ~ IQ 1 t::: fi 1 ::rs:a. ::it ф 1=2 = !о;! &4 i:r р. 
ФР'! О 1~QJ IOIQ IФt:r О l'ОФ OIX! 
g. 1 :51 1О 11;: 1 О.О 1 Р, 151 1U ::! О.О 1 1 iQ 1 t:r' 1 ас.~ 11:::= llXI ~ 1= C:::t:: 

t--------t·--1" ___ _.., _____ -r-----:----1------r----1--------. 
1 Семе Ба, 1 39 / 250 1 25,2 l 68, 7 1 37 j' 250 11 87 ,61 96,О 1 
1 набуха- 1 1 1 1 1 1 1 
~;~00~~~--~~-==~-~--3,6 ~~::J__~~J--~~-l~r,бJ___98,o__J 
f gемена, 1 33 J 2501 25,О !12,ol 31 / 2001 84,sl 97,О 1 

~iL1ё ~= 1 ~:1 __ 4,~l ?I ~~ 1 ~ / ~~- I~~ 
I Семева, 'I 27t 2501 22,8 Гп,оt 2sl. 250 t 91,5 IOO,O 1 
вабуха- 1 1 ' ' ' 1 1 
L";~~r 39 1 ~ , -~ ,6tв·~~1_ гsо 47,о1--98,~-~ 
f!ам11в IS f 200 76,5 j 80,01 1 1 1 

lп t 18 2001 77,О ,84,0J 1 l 1 
L~:~~::= ~~ -~~~~·0-~!0l __ J__ 1 ____ _J 
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сче1' Э!'ИХ колебаний uo:rнo было объяснить весьuа сущес~:вевную 

разницу в наблюдаеuом эффекте. Очевидно большая роль в форми

ровании конечного радиационного эффекта принадлежит пpoueccau, 

про!'екающик в просtрадиационuый период и приводящим к восс~а

вовлеиию кле!'ок о! повреждений. 

5. Кривые с!адия-зффекt при облуqении сеuян дозаuи 

800 и 5000 р. 

Анализ кривых врекя-зффекt даеf возмоавосtъ говориfь о 

различной верояfносtв восстаuовления при облучении сеuян на 

разннх стадиях развиfия. 

Проанализируем более подробно вависимосrь эффекrа of об

лучения сеuян в разные сроки набухания и прорасrания. В описы

ваеuоu onыre сеuена, набухавшие в воде I2, I8 и 24 часа и npo
poC!'IUI через 12 и 24 часа после начала проращивания облучали 

дозами 800 и 5000 р. Фиксацию ка!ериала прово,цвли в конце пер

вого uи!'оза. Полученные данные показываDf, ЧfО происходи! воз

расrание радиочувсtвиtеJIЬвос!И при облучении семян в процессе 

развИfИЯ 01' покоящегося СОС!ОЯНИЯ и ДО ПОЯВJiевия ~рорОС!КОВ 
(fаблица 4). При облучении семян в ~озе 800 р Зффекt в разине 

сроки вамачиваиия не мевяе1ся, в 10 время Как прв ~озе 5000 р 

провсхоД111 равномерное воарасrавве чмс.иа повреа..еввых 1Ше1ок. 

Освоввоl вопрос, ввtерес~I вас, своu1ся к с.1е~•е111: 

1змевяе1ся JU1 первичная пораааекосrъ при обJ11Чевви се11Яв в раз

ине 11омев1ы вабр:ания и прорас1аввя, 1ли разивчия в р&ЮIОЧJВ -
С!ВИ!8;JIЬВОС!В об'ъясвЯll!СЯ раЗННIUI JCЖOBИЯJlll просtрадвациовво

rо ВОСС!8ВОВJIОНВЯ. 
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Таблица 4. 
ЗАВИСИМОСТЬ ВЫХОдА ПОВРЕ.IДЕННЫХ КЛЕТОК ОТ ОБЛУЧЕНИЯ 

СЕМЯН ДОЗАМИ 800 И 5000 р В РАЗНЫЕ МОUЕНТЫ 
НАБУХАНИЯ И ПРОРАСТАНИЯ 

~-----------------------------------------------------~--! 1 ~~g~~- ~--..JIO§!!-f QQ_n ___ -1---~0§!!_f QQQ_R_ __ ~ 
1 моuенrн 1 'овав- 1 Наб.люд~- I Проценr 1Набдюдg- 1 Процевr 

1 "" , е11ый J6 первич- ,емьrй ;ь 1 первич-
1 о .пучения 1 ннх 1 клеrок с ' но по- Jмеrок с но по-

1 анафаз фраrмен- 1 врецев- 1фраrмев- \ вреадев-

~.--,-----t---11 ~4~.~~-~·" -Р·~·-
1 !Ф 12 •1 250 9,2 1 7I,O 1 66,7 1 83,О 1 
1 tJ' :s.: 1 1 1 1 1 1 
1 !:i::I !8 I 250 I 7,2 I 68,4 1 70,О 'I 85,О 1 

1 ~ ! z,4 1' 250 1 8,8 t' 78,О 1' 74.,О 79,О 1 ·---..f - 1 1 
1 1 ФI !2 1 250 139,О 1 80,О 1 97,5 92,О J 
1 а:• 1 
li§.~l-~~--- __ 25~----1. ??,~--~~~~~--------=--------=--

Испо.пъзуя косвенный ueroд оценки первичной пора.аемосrв, 

мы получи.пи расче!вне данные, показывающие, Ч!о процев! пер

вично повреадеввых меtок при об.пучении семян в разине cpoКll 

набухания 1 прорасrаввя изменяеrся очень везначвtеnьво. То.пь

ко при об.пучении низкой дозой (800 р) во время намачивания 
наблюдае!ся умеиъmевие доли первично повреадеввнх кле!ок (!аб

.пвца 4 ). Для !oro, ч!обн усrановиu, ecn nи зависвмос!ь пер
вичной пораиаемосrи о! об.пучения семян в разнwе сроки набуха

ния и прорасrания быn проведен регрессионный аваnва получев

внх данных, ко!орый показаn, чtо до.ля первично повреадеввнх 

клеrок ве ааввсиr or сrадии развиrия. КозффJlцвев!W реrрессвв 

как при об.пучении семян в дозе 800 р, rак в при об.пучении до-
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зоl 5(ХХ} р жос'fоверво ве О'l'АИЧВD'fся or нynя.(P=O,SfJ и Р=О,33). 

Ожнако ко1ебав•е первичной пора.ае•оt:!'и, нnб.DWte•oв пр• обJQ

чен•• r'JllВll :во вреп В8Jlачвваввя о6ра8'8е!' ва себя ВВ1188ВВе 11 

не жае'f права преиебреrа,ъ №ВВШОI, хе:гко воспроr1зво.l1JОIШОI аз 

опыn :в ОПН'f. в СВЯ38 с Э!'• спрввеJР)IВО бу}{е'f СJ!8МIП С88~ -

IOЩllll ВЬIВОА: иэмевевве J18ЖllO'IJВC'rB8'feJIЬHOCTII в проqессе llВCIJD

BIЯ '-11 орорасrаввя се111111 сввааво с варао•еl, по креlвеl •ере, 

nyx ко1111овев1о:в-nервnвоl пор1ае•ос'f• • аоссnво:uеввя ue

roк в ПОС~ЮIВQВОВВнl П8]J80~. 

О Б С 1 .1 д Е В 1 Е 

ВН.еаЭJiо•еииые peзyп.rani показав, чtо об'.л~чение. сеа.щ1-1 

в процессе развиrвя о'! поацеrося сос'lоявия АО nоявле1--1щJ ;'ро· 

росrков соировоЖ)U!е~я рва ... воэрас~•еu ро./Ulоч~е.ств~те~ьно

сtи. Основное вввав1tе в .-ввоl ребоm бwro 7д;е.х~Еrо некоторым 

вoзuOZ&ЬDI прnuам, ВНЗIПl3118'П а311евеВJ16 юsеспlЛ"О радмаарон

ноrо аффеКИI. 

С.е~'! O'flfe'fBn, Ч!'О JIOIDID8 ~:!ICYDN8Ьll8C'lll ...,.._ 

еrся весЪ81 JW11JUeкcmD1, 'f8K ак '!'07 _... 111Ю1 JP1188• .,.:а.

теп.вос~rв ueiroк • opra11838U к ~ ",._ мв:.• 6c=J 

Ч8СЖО8 tвкmро:в, ll3 ко~ UIП"Ze'. ttG-:в ......... ~ - --

вес'l181. а ODOC•~•OllJ 3Вnf.!!В!IИ дifjna ..... " ЧОАМ!' --

l'OЧВJ'lt копчеспе&ЦJ8 on:eиzy. ():~nitlO' • 192 r. ~ 

(B.Я.Au11C8Q1JOВ, 1952) сфорr:рzр&вал C'Jle,Qмцaee 1111П111М JIO.W~ 

нве: 18peaJUo'l'8Y J18r;Jбвaro юзШ~:·1пз':l!'if и 8И1118 пе:ва • ФJIR

HPЭVll Р6~ ~rеП'О• aa18C11i'f rto ~eз.Wld ..-ере от тре"Х фаа&

ров: первnвоl cre1~rar ~'tiек:П~, 01' 1·рансq>0рмациt.4 Э'l'ot'O 
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перв11ч~ого повр~•Ао••Я в вару•ев1е 6~о~оrwческих Ф1ню:~к~ ~ от 

репараtорвоl способносt• объекtв". T&IUIM образом, о•еАУ~Т О)1!'е. 

.-в1~, чtо 11ервачвая пораuе11ос1:ь • :восс1ано111tел:ьные процессы 

• прос1ра~1аq1овиыl пер•оJ АDn•вы oкaз1U1&ti реааю•ее вяминме 

ва 1оnачесrвениуD вwрааеввосti ковечиоrо раJ14ационвоrо Э<tФек

tа. Попучеввые аксперамевtаn:ьвые Jавиые cв•Jetenьcr:вyюt о то~ 

чtо иак6оnее су•есtвевная po.IIt прива.-леааt процессам, npoтa

KB»IUIM в пооtрадаац1оиныl пер1од, а •менно, восоrаво:влени~о 

&Веtок ot повре•деваl. В по.JЪзу вroro roвopat ряд зксперимеи
tаn:ьвых фа~rо:в. 

Наабопее yбeJll!8JIЪBblll JOIUIЗ8!8.JI11C!BOM ВВПIЧIЯ воссrанов

~8818 ony88t раз~мчвыl ход кр1вых врекя-зффекt :.хя вабухающах 
1 прорасiаЮ-.х сеuяв. Однако веобхоJМм o~por1I ковtро~ про -

дoлureuнoo'r• ми'l'оrическоrо цвuа :в аа:ввсимооt1 ot оолученая 
семив в разное время набухаввя в прораоtав1я, rак ка К\ бвв это

rо ковtр~в при испо:11ьзован11 разных Jоз, 1 taae прв :воамо•-
1011 сдвиге фаз КJieroчнoro ц11СJ1а при об~учевив семян ва рааныt 
C'l'8AJIЯX Р88:ВИ!IЯ, B8бJIIOJ881ЦiЙ вффекr моаеt ве Otp&88fЪ ICYMH

BJI) карrмву. Кроме roro, 7с1авов:11ев1е rравац пер1оrо ~ит~за 

аоа:воJ11:110 •с1U111ч1r:ь объяовев1е поJIJЧеввоl карrаны &llllOttta.~~ 

ао:вре31Дев11 :в посnедоваtе~ъннх де:11ев1ях. Ес~а оы ~кт уыеt~1Ь

•ев1а повре31Девных КJieroa, ч1сжа мооtо:в 1 фраг~анrов в зави-

0111осr1 or вре11еи1 ф1ксаq11 б~ о:вазав rош.ко с д~реЦ\4 -

anвol ра,u1очропиrе:11ъвооrъ», ro ар1вые время-эффект .цпя 11а.

бJХВD1Ц1Х 1 прораоtаю••х оемяв 1ме:111 dw одимаковый на1t1ов от -
1001rе:11ьво ~· або~аоо. В o.uwre ваб~еrоя имая IC8.JJYllt8.Cтe
DeВJa 111енъ•ев1я повре&Аевннх к~еrок бов:ьше пр1 об.IJЧевмм на-
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бухающих семян, чем прорасrающих. При более высокой дозе кри

вые время-эффект отличаюrся по своему наклону оrносительно оси 

абсцисс и при облучении в разные периоды набу~ния.Наблюдаемые 

факrы легче всего объясняюrся пострадиационнъш воссrановлением 

клеток - 1tJ1етки, позднее вступающие в митоз, располагают боль

шим временем для его осущесrвления. 

Другая группа фактов, наиболее однозначно говорящих в 

пользу существования эффекта восстановлен~,- получена при срав

нении кривых стадия-эффект при однократно~ финсации корешков в 

начале и конце первого после облучения t•llH!OЗA. Ec.n11 бн измене
ние эффекта б~ло связано с дифференциальной ра.циочувс'!Ви~е.лъ -
восrью стадий, то эти кривые, снятые в начаже и кояqе оервого 

митоза, быnи бы параллельны между собой. Однако полученные экс

периuенrа.лъные кривые не параллельны. Именно rа1сой резул:ьтаr JJ 

сл.едуеr окидаrь при наличии восстановления в посrрадиационFый 

период. 

И, наконец, третья группа фактов, подтверждающих сделав

ннй вывод, получена при определении числа первично повреzдев

вых клеток, в семенах, находящихся на разннх стадиях набухания 

и прорастания, и сопостзвлении расчетных данных с наблюдае11НJО1 

в опыте. Расчет показал, что в ходе рвзвития, за исключе~Еек 

некоторых с~адий набухания, процент первично повреи.цеивь~х и~е

ток почти не изuевяеrся (таблица 4). Эror вывод nодrверадае~ся 
анализом резульrатов, полученных в опыrе по изучению зависимо

сти выхода хромосомных аберраций or времени фиксаnии, откуда 

cneдyer, чrо выход первично поврежденных клеток не иэменяеtся 

в зависиuосrи от времени фиксации, хотn наблюдаеuое в опыте 
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число повреаденных а11афаз изuенв.еrся очень резко. Причем сле

-дуеr один общий вывод, чеu больше времени проходиr uеаду об

лучбнием и всrуплениеu клеrок в деление, reu uеньше выход по
врежденных клеrок. Однако имеющаяся небольшая разница в пер

вичной пораааемосrи семян в разнЫе моuенrы набухания вносиr 

свой вклад в суммарный зффекr радиочувсrвиrельносrи. Получен

ные факrы позвоnЯ11r rовориrь о rом, чrо радиоqувсrвиrеnьвос~ 

семян в процессе развиrия or покоящегося сосrояния до пояВJ1е
вия проросrков изuеняеrся, по крайней мере, за счеr вариации 

первичной пораааемосrа и за счеr изuеневмя верояrносrи вос

сrановления повре11J11Энных кпеrок в посrрадиациовныl период.Как 

покааываюr опыrвые данные, наиболее сущесrвеввая poJIЬ привад

иеаиr воссrановиrельвwк процессам в посrрадиациовный период. 

ГлавнЫll поnQаениек во всех рассуадениях о посrрадиацион

вом воссrаво:влении являеrся концепцвя поrенциальны~ повреаде

ний. Именно зrа rочка зрения в васrоящее вреllЯ пучше всего 

объясвяеr боnьшее количесrво зкспериuенrапьных данных. Соглас

но гипоrезе поrенциальных повре~ений в клеrках под дейсrвием 

облучения возникаюr обраrиuне поrевциальвые поврехдения, ко

rорые приводяr к наблюдаемому зффекrу, пройдя зrап реализации. 

.в промеауrке времени uеаду возникновением поrенциальных по

вреадениl и их проявлением IUlerкa uoaer оовободиrься or зrих 

повреа.цениl. Таким образом, воссrановление - зrо peзyJIЬtar 

собы!ий, коtорые nраводяt к нереализации поrенциальвых повреа

дений. Однако, чtо зrо за собыrия, otвer на вопрос до оих пор 

не дан. В связи с эrим любые исследования, поавопяющие про~е

uонстрироваrь наличие процесса воссrановл::::r;:;t, условия, в ко-
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1 6,УХ6Ющие 1 250 1 60 1 24 1 I08 i 53 1 I ,88 1 89 1 24 1 59 1 I4 1 
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i-----------t---------t--------t-------т--------r-------r--------т-----т-------.---·-----r--------1 
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i . 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
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rорых этот эффект наблюдается. а такжо конкретизировать меха

низмы. лежащие в основе пострадиацион.iого восстано~ения nреА

ста:вляют ин1·ерес. 

В наших опытах 01{аза1;ось В:)Зможным проанализиромть со

отнuшение между локальным и покльточньш :восстановJ1е11tем (таб-

11и11а 5). Экспериментальные данные по1<азь:.ваюr. что JlОКВ.ЛЬ~ 

:восстановление иueer место rолько при облучеи~и семян ао вре

мя набухания, :в то :время ~сак восстановление кnетоr.: за счет по

клеточного типа осуществляется во все периоды раэаи-ти.я сем)lн. 

Таким образом , относительная роль двух иеханизмоа восс'Ш.Ноа- . 
ления различна при обJ1учении семяtk на разных стадиях иабухв.-

ния и прораuтания; необходиuо отuетить, что наиболее 

сr:венная роль принадле:асиr поклеточноuу :воссrаповлению. 

выводы 

суще-

I. Результаты оilьlтов по об.лучению сеuян га~.ша-луч8Jlи 

Со60 :в разные периоды набухания и прорастания показали, что 
ра;циочувсrвиrельносrь сеКl.!н возрастаеr_при облучении их в про

цессе развития от покоящеrося состояния до п~явления пророст-

ков. 

2. Кsчесrвенная и .количест~ввая карrина хромосомных 
аберраций, возникающих при облучвв1а, за:висиr, во-первых. от 

roro, :в какой uoueнr иабухаивя BJUI про~сrавия проводи'l'оя об

лучение, и, во-вrорых, or првмеия~мой дозн облучения. 

Из Полученных данных следуе~, _чrо копичеоrво всех исс.ле

;цуеuых rипо:в а_Центричесlitх фраrкенто:в pacrer при об.лучении 

семян :в процессе набухания и прорас'l'аим. Количество нен:ото-
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r•ы:х rипов дицевтрико:в ocraercя на одном уровне. Необходиuо оr

меrиrь, ~ro в зависикосrи or облучения в разные uоменrы набу

хания и прорастания и применяемой дозы меняеrся сооrноmение 

различных типов :хромосомных аберраций, что хорошо объяснимо с 

rочки зрения маrричной гипотезы. 

3. Анализ кривых :время-эффект показал, что при облучении 

набухающих, ва~люнувшихся сеuян и проросrков во время первого 

после облучения деления наблюдаеrся уменьшение числа поврежден

ных клеrок. Наблюдаеuый эффект объясняется воссrановлением кле

rок от первичных циrогенеrических повреждений. 

4. КосвенннИ метод оценки первично повреидевных клеrок, 

основанный на сопосrавлении общего числа повреждений с числом 

повреждевнн:х клеrок,показап, чrо процевr первично повреадевных 

клеrок при облучении семян в разные моменты набухания и прора

стания изменяется очень незначиrельно. 

Акализ кривых вреuя-зффекr позволяеr делать вывод о том, 

чrо во всех варианrах опыта процевr первично поврежденных кле

rок ocraercя посrоянвЮ1, в ro время как наблюдаемое число по

врежденных кпеток уменьшаеrся при увеличеним промежутка време

ни uеаду облучением и всrуплением клеток в де~ение. 

5. Уменьшение вабDдаекоrо числа поврежденных клеток в 

зависимости or времени фиксации объясняеrся воссrеновлением 
клеrок от первичных циrогенеrическиж повреждений. 

Воссrановление в пострадиационный период осуществляеrся 

за счеr nyx механизмов локального и пометочного. Как показы

вают реауJIЬrаты опытов сущес~венная роль принадлежит поюrеточ-
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ному восстановлению, 

б. Анатtз экспериментальных данных дает воэuожность раэдиф

ференцировать 061tщ.ti ~~~ект облучения на следующие составные час-

ти: 

пе рвич.ную но раз:аеuость, 

поклеточноо и 

локальное лосстановление. 

7. Из всех полученных экспериментальных данных следует 06 -

щий вывод о том, что конечный выход хромосомных аберраций связав, 

главным образоu, с кинетикой процессов пострадиапионноrо восставо -

впения. 

Основные положения диссертации изложены в ~ле;цующих работах: 

I. Шишенкова л.к. / Альшиц / О механизме изменения радиочув

ствительности в раннеu онтогенезе. Тезисы докладов первой научвоl 

сессии Института :uедицинской радиологии АМН СССР, !965, стр. 29. 

·"' 2. Царапкин Л.С., Порядкова Н.А., Шишенкова Л.К. / Апьшиц / 

Роль первичной поражаеuости и двух uеханизuов восстаноВJiения в 

радиочуБствите.nьности на кпеточноu ypr .вне. Тезисы Оиuпозиуuа по 

эксперимента.nьно:uу мутагенезу жиБотны1, растений и uикроорганиз

моБ, МОИП, АН СССР, Москва, !965, стр. 22. 

3. Шишенкова JI.K. / Аnьшиц / О приЧинах изuеневu JIВАJIОЧув
с~-вительности семян на разных Сi'адиях набухания • apopacasu. 

В кн. "Эащита и восстановление при пучевнх по1реадевuх", lf&Jxa, 
Uосква, !966, стр. I52-I53. 

4. Шише~оБа JI.K. / Альшиц / о харак!вре и1мененн.я радиочув

ствительности в процессе набухания и прорастАffИЯ сеuян. Инфорuа

пионн.ый бюллетень "Радиобиология", IO, Москва, !967, отр. 39-40. 
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~~АJ!Ы 11лссерrащ;;. ;c;oJ10JteШ1 на o~e;iu}}щxx: ко11феревц11•~: 

nарва.я ~аучкая с'сси~ IНС!И!1!8 ИS,J,JfЦИRGWO~ ~'!~lСГ~ АМИ СССР, 

OбlflПJ.C~; !%5. 

fц..,.оuум по Bt':Cn~pRllibll'f!iUИOIQ UJ!6.Г8JИ8Y кюю:rн;ц, }8tteltd 11 

"'""°о рrаю~1з11011, М о ск:иа, !965. 

fl."oв111u ~о nроблеwа• paAJ1oчyиctв1teJUnoo!и Ra мo~e~J.IЯJIROI, ltll!· 

fJtнoм 11 орrаR1з11ввпом уровнях. Номс1О11рсr, !'?~б. 
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