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ВВЕДЕНИЕ 

Rак известно, данные о характере зависимости между ЛПЭ ионизи­
рующих излучений и индуцируемыми ими биологическими и, особенно, 
генетическими реакциями клеток послужили в свое время одной из важ­
ных экспериментальных основ при построении общих концепций совре­
менной количественной радиобиологии (1-3). 

В теоретическом и прикладном отношениях существенное значение 
имеет также сравнение относительной эффективности ионизирующих 
излучений в индукции различных генетических и биологических реак­
ций у разных организмов. В связи с еще непреодоленными трудностями 
в осуществлении точной сравнительной дозиметрии различных излучений 
достаточно надежные сравнения такого рода могут проводиться только 

на основе данных, полученных при одинаковых условиях облучения и до­
зиметрии. 

Именно в таком плане в течение последних лет в лаборатории экспери­
ментальной радиационной генетики ИМР АМН СССР проводились много­
численные опыты (частично в кооперации с Институтом биофизики АН 
ГДР), посвященные изучению биологической и, особенно, мутагенной эф­
фективности рентгеновых и у-лучей и быстрых частиц (протоны, альфа, 
нейтроны). R настоящему времени завершен первый этап работы с рент­
геновыми и у-лучами, с одной стороны, и быстрыми нейтронами - с дру­
гой. Полученные в этих опытах результаты и составляют предмет настоя­
щего сообщения. 

Объектами опытов служили дрозофила и семена арабидопсис. При 
этом на дрозофиле изучали такие генетические реакции, как возникнове­
ние сцепленных с полом видимых мутаций, сцепленных с полом рецессив­
ных летальных факторов, а также нерасхождение и потеря Х-хромосом. 
На арабидопсисе помимо возникновения рецессивных эмбриональных ле­
талей и хлорофильных мутаций изучали также выживаемость, рост, раз­
витие и плодовитость растений, выращенных из облученных семян. 

Проведенные опыты позволяют в первом приближении выяснить два 
вопроса: во-первых, относительную эффективность быстрых нейтронов в 
индукции различных генетических и соматических реакцийи, во-вторых, 
наличие или отсутствие корреляций между реакциями различных гене­
тических и соматических признаков на облучение. 
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Авторы выражают благодарность немецким коллегам, проводившим 
облучение подопытного материала и сравнительную дозиметрию приме­
нявшихся излучений в филиале Института биофизики АН ГДР в Россендор­
фе близ Дрездена. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Во всех опытах дрозофилу и семена арабидопсиса облучали рентгеновыми лучами 
(U = 245 в, I = 20 мА, фильтры 1 мм AI + 2 мм Cu, средняя энергия - 0,1 Мав, 
среднее значение ЛПЭ,..., 1,6 кэв/мк, мощность дозы,..., 6 крад/час) и быстрыми нейтро­
нами, полученными на циклотроне при бомбардировке бериллиевой мишени быстрыми 
дейтеронами (средняя энергия ,..., 5,6 Мэв, среднее значение ЛПЭ,..., 30-35 кэв/мк, 
мощность дозы,..., 6 крад/час). В ранее опубликованных работах приведены подробные 
данные о технике облучения и дозиметрии (4-7]. 

В опытах на дрозофиле для изучения радиационно-индуцированных рецессивных 
сцепленных с полом видимых и летальных му;rаций двух-трехдневных самцов линии 
Beгlin wild Drosophila melanogaster облучали рентгеновыми лучами (дозы 1, 2, 4, 6 крад 
в первой серии опытов и 1, 2, 3, 4 и 6 крад - во второй) и быстрыми нейтронами (дозы 
1, 2, 4 крад в первой серии опытов и 1, 2, 3 и 4 крад - во второй) и скрещивали не поз­
же чем через сутки после облучения для учета видимых мутаций с самками attached-X, 

Таблица 1 

Спонтанные частоты нерасхождения и потери Х-хромосом 
в четырех культурах Drosophila nielanogaster 

с разными генотипами 

Спонтанные часто-гы, % 
Номер 

нультуры Генотип нерасхожде-1 
ние потеря 

1 yellow 0,48±0,10 0,20±0,09 

2 у sc81In49 v sc8 2,4±0,58 0±0,38 

3 у/у sc81 In49v scs, Су/+ 3,6±0,24 0,10±0,17 

4 у/у sc81 In49vsc8/Y 51,6±0,93 3,4+0,67 

а для учета рецессивных леталей - с самками Muller-5, yellow (в обоих случаях две 
самки на одного самца). Через двое суток после начала скрещивания самцов удаляли 
из пробирок. "Учет возникающих мутаций проводили стандартными методами, 
при этом из видимых мутаций регистрировали только мутации типов RK1 и RK2 [8]. 

Радиационно-индуцированные нерасхождение и потерю Х-хромосом изучали в 
овогенеэе у самок из четырех культур D rosophila melanogaster. Генотипы мух, а также 
спонтанные частоты первичного и вторичного нерасхождения и потери Х-хромосом 
приведены в табл. 1. 

Частоты нерасхождения и потери Х-хромосом вычисляли следующим образом: 

частота нерас- число исключительных самок 

хождения = 2 Х число регулярных + число ·исключительных самок 
Х-хромосом самок и самцов 

частота потери = 
Х-хромосом 

число исключительных самцов - число исключительных самок 

число регулярных самок + число исключительных самок 
и самцов 

Одно-пятидневных самок облучали рентгеновыми лучами (дозы 1,2; 1,8; 2,4; 3,0; 
3,6 крад) и быстрыми нейтронами (дозы 0,6; 1,2; 1,8; 2,4; 3,0 крад). Тотчас после облу­
чения самок скрещивали с самцами Berlin wild. "Учитывали результаты трехдневной 
яйцекладки. Опыты, проведенные в двух повторностях для каждой культуры, дали 
сходные результаты, поэтому в работе приводятся суммарные данные. 

Покоящиеся воздушно-сухие семена Arahidopsis thaliana (L.) Heynh (раса Enkheim 
1) облучали рентгеновыми лучами (дозы 10, 20, 30, 40 крад) и быстрыми нейтронами 
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(дозы 5,2, 10,5; 15,6; 20,8 крад). Сразу после облучения семена намачивали в течение 
суток в воде, после чего растения выращивали на минеральном питательном агаре [9] 
в обычной пробирочной культуре [10) с равдомизироваввым размещением вариантов 
[11). 'Условия культивирования были обычными для арабидопсиса [12). Регистриро­
вали следующие признаки: всхожесть семя в:, выживание проростков в фазе семядолей 

~ 
о 

-~-о.в 

if 
~0.7 

~ 0,5 
~ 

~ 0,5 о/ 

:<j •2 
~ 0,4 
~ 
ff 0,3 
!:! 
~ 0,2 
~ 
Jg 01 
"' ' ~ 

3 4 
Доза, храа 

~ 
::§: 2 5 2 3 4 5 5 

Доза, цаа 

Рис. 1. Частота видимых сцепленных с 
полом мутаций, индуцированных в спер­
миях дрозофилы различными дозами 
рентгеновского (1) и нейтронного (2) об-

Рис. 2. Частота рецессивных сцепленных 
с полом леталей, индУцированных в спер­
миях дрозофилы различными дозами 
рентгеновского (1) и нейтронного (2) об-

лучения (вычтен контроль) лучения (вычтен контроль) 

и розетки, общую выживаемость растений до плодоношения, длину главного корня 
на седьмой день после наклевывания семян, высоту растений в день начала цветения, 
продолжительность развития по фазам прорастания (розетка, бутонизация, цветение}, 
число семян, процент стерильных семяпочек и процент мутантных эмбрионов М2 в не­
зрелых стручках растений М1 [13). 

ЭRСПЕРИМЕНТАЛЬНАЛ ЧАСТЬ 

Генетические эффекты рентгевовского и нейтронного облучения у дро­
зофилы и семян арабидопсиса. Rак отмечалось выше, в настоящей рабо­
те изучали влияние рентгеновского и нейтронного облучений на возник­
новение рецессивных сцепленных с полом видимых и летальных мутаций 

у дрозофилы, рецессивных эмбриональных и 
хлорофильных мутаций у арабидопсиса, а так­
же на частоту нерасхождения и потерю Х-хро­
мосом у дрозофилы. Полученные в этих опы~ 
тах результаты представлены на рис. 1-5. 

На рис. 1 и 2 приведены кривые доза - эф­
фект для рецессивных сцепленных с полом ви­
димых (рис. 1) и летальных (рис. 2) мутаций у 
дрозофилы. Статистический анализ полученных 
данных [14] не обнаружил значимых различий 

10 20 JO 40 между повторными опытами, а также значимых 
Доза. краа отклонений дозовых зависимостей от линейной. 

Рис. 3. Частота рецессивных 
эмбриональных и хлоро­
фильных мутаций у араби­
допсиса, ИНдУцированных 

различными дозами рентге­

новского (1) и нейтронного 
(2) облучения семян 

При этом в отношении индукции обоих типов 
мутаций быстрые нейтроны оказались достовер­
но эффективнее рентгеновых лучей. 

Rривые доза - эффект для эмбриональных 
и хлорофильных мутаций, полученных при 
рентгеновском и нейтронном облучении семян 
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арабидопсиса, представлены на рис. 3, из которого видно, что быстрые 
нейтроны также оказались эффективнее, чем рентгеновые лучи. 

Кривые доза - эффект для потери и нерасхождения Х-хромосом у 
дрозофилы в культурах, различающихся по структуре генотипа и спон­

танным частотам анеуплоидии, представлены на рис. 4, а, б. Для всех че-

32 

28 

д 1 

v2 
D З 

Q 4 

i+ 
+ 

§ 
"' ~ 
~ 

в 

4 

о 

-4 
~ R -в 
~" ;;;;: -1 
" J:~ 
~ 2 -16 

JS ~ 
§.~-20 

~ -24 
~ 

" 
-28 

~ -32 ii; 

~ -з 

~ 
ф? 
~ 

2 3 
Доза, кpatJ 

5 

дf 

v2 
оЗ 

04 

~~ 

4 

Рис. 4. Частота потери (а) и нерас­
хождевия (б) Х-хромосом в овоrе­
незе дрозофилы при различных 
дозах рентrеновскоrо (не заштри­
хованные значки) и нейтронноrо 
(заштрихованные значки) облуче-

t 

ния (вычтен контроль): 

1, 2, а, 4 - номера культур 
(см. табл. 1) 

+ 

t ~ 

тырех культур радиационно-индуцированные потери хромосом происходят 

значительно чаще при облучении нейтронами, чем рентгеновыми луча­
ми (см. рис. 4, а). На рис. 4, б можно видеть, что для культур 1, 2 и 3 с 
относительно низкими частотами спонтанного нерасхождения хромосом 

относительно малы и изменения этих частот, вызванные облучением, так 
что трудно сказать, станут ли достоверными с увеличением объема выборки 
некоторые намечающиеся различия в сторону большей частоты нерасхож­
дения при облучении нейтронами. Для культуры 4 с высокой спонтан­
ной частотой вторичного нерасхождения хромосом получены очень чет­
кие различия между облучением рентгеновыми лучами и нейтронами: 
частота нерасхождения хромосом убывает с дозой значительно быстрее при 
облучении нейтронами. 
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Рис. 5. Соматические эффекты 
различных доз рентгеновского 

(J) и нейтронного (2) облуче-
ния семян арабидопсиса: 

а - всхожесть семян; б - выжива­
емость в фазе семядо.лей; в - вы­
живаемость в фазе розетки; г - об­
щая выживаемость; д - рост кор­
ня; е - рост стебля; ж - скорость 
развития в фазе «всходы - розетка*; 
а - скорость развития в фазе <<Ро­
зетка - бутонизация»; и - ско­
рость развития в фазе «бутониза­
ция - цветение»; п - число семян; 
11 - относите.льная стери.льность 

Таким образом, в отношении индукции всех регистрировавшихся гене­
тических эффектов об.пучения у дрозофилы и арабидопсиса, за исключе­
нием нерасхождения хромосом в культурах 1, 2 и 3, быстрые нейтроны ока­
зались более эффективными, чем рентгеновые лучи. 

Соматические эффекты рентгенового и нейтронного облучения се:мян 
арабидопсиса. Кривые доза - эффект для основных морфофизиологичес­
ких реакций арабидопсиса (выживаемость, рост, скорость развития и пло­
довитость) на рентгеновское и нейтронное облучение семян представлены 
на рис. 5. При дозах до 40 крад рентгеновское облучение не сказывалось 
на выживаемости растений и приводило лишь к умеренному угнетению ро­
ста и развития растений и некоторому снижению их плодовитости (это 
подтверждается статистически). В то же время облучение быстрыми ней­
тронами в меньших дозах (до 20,8 крад) было очень эффективным в отно­
шении почти всех изученных признаков (при последней дозе (20,8 крад) 
быстрых нейтронов ни одно растение не пережило фазу розетки). Лишь 
два признака - всхожесть семян (см. рис. 5, а) и скорость развития в 
фазе «бутонизация - цветение» (см. рис. 5, и)-практически не изменялись 
под воздействием как рентгеновского, так и нейтронного облучения в при­
мененном диапазоне доз. 

Таким образом, хотя малая эффективность рентгеновского облучения 
в дозах до 40 крад в отношении большинства изученных соматических 
радиобиологических реакций не позволяет дать только на основании ре­
зультатов настоящих опытов количественных оценок ОБЭ нейтронов, не­
сомненным является общий вывод о том, что в отношении индукции всех 
изученных реакций на арабидопсисе быстрые нейтроны значительно бо­
лее эффективны, чем рентгеновые лучи. 
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ОБСУЖДЕНИЕ 

В этом разделе мы рассмотрим подробнее два вопроса, поставленные в 
введении, а именно об относительной эффективности рентrеновых лучей 
и быстрых нейтронов в индукции различных rенетических и соматических 
реакций и о корреляции между этими реакциями. 

:Как показано выше в отношении индукции реrистрировавшихся ра­
диационно-rенетических эффектов, кроме нерасхождения Х-хромосом в 
культурах с низкими спонтанными частотами этоrо процесса, быстрые 
нейтроны оказались значительно эффективнее рентrеновых лучей. При 
этом возникает вопрос: какова природа этих эффектов? Низкие частоты 
возникновения при линейной зависимости от дозы позволяют предпола­
rать, что видимые сцепленные с полом мутации у дрозофилы представля­
ют собой в значительной мере точковые (или rенные) мутации. Относи­
тельно сцепленных с полом рецессивных леталей у дрозофилы известно, 
что они представляют собой смесь точковых мутаций и хромосомных абер­
раций и доля последних больше, чем среди видимых мутаций (1, 15, 16). 
То же можно сказать и об эмбриональных и хлорофильных мутациях, 
регистрировавшихся у арабидопсиса (17-19). Полученные нами данные 
подтверждают, следовательно, уже сJ1ожившуюся в настоящее время точ­

ку зрения о большей эффективности нейтронов при индукции точковых 
:мутаций и хромосомных аберраций. В хорошем согласии с этим находится 
и большая эффективность нейтронов при индукции потери Х-хромосом 
в овогенезе дрозофилы. Существующие до сих пор данные указывают, что 
радиационно-индуцированная потеря Х-хромосом является следствием 
хромосомных аберраций (20-22). Большая эффективность нейтронов в 
уменьшении частоты нерасхождения хромосом в линии с высокой спон­
танной частотой также объясняется возникновением аберраций (23). От­
сутствие же заметных различий в эффективности нейтронов и рентгеновых: 
лучей при индукции нерасхождения Х-хромосом в линиях с низкими спон­
танными частотами скорее всеrо отражает иные, не связанные с rенными 

и хромосомными мутациями, :механизмы этого процесса, для которых спе­

цифика :микрогеометрического распределения поrлощенной энерrии ней­
тронов и рентrеновых лучей не имеет столь существенноrо значения. 

Таким образом, сделанный выше вывод о большей эффективности ней­
тронов по сравнению с рентrеновы:ми лучами относится в первую очередь 

к хромосомным и генным мутациям. :Каковы же количественные различия, 
если они существуют, в отношении эффективностей рентrеновых лучей и 
быстрых нейтронов между разными типами мутаций у дрозофилы и ара­
бидопсиса - решать на основании имеющихся данных вряд ли целесооб­
разно. 

Большая эффективность быстрых нейтронов по сравнению с рентrе­
новыми лучами в индукции rенных мутаций (типично одноударноrо про­
цесса, инициируемоrо одиночными ионизациями) позволяет уточнить не­
которые положения, допускаемые при биофизическом анализе мутацион­
ного процесса, а именно: такое соотношение эффективностей указывает, 
что квантовый выход данной радиобиологической реакции должен быть 
:меньше 1 (24]. 

Аналогичное заключение о большей эффективности нейтронов было сде­
лано выше и в отношении всех основных морфофизиологических (сомати­
ческих) реакций арабидопсиса на облучение семян. Однако результаты 
опытов, представленные на рис. 5, не позволяют в большинстве случаев 
дать количественную оценку соотношения эффективяостей этих двух ви­
дов излучений, поскольку примененные дозы рентrеновскоrо излучения 
дали четко выраженные эффекты только по отдельным признакам; при-
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Таблица 2 

Относительная эффективность быстрых нейтронов по сравнению с рентгеновыми 
и т-лучами в индукции различных радиобиологических реакций при 

облучении семян арабидопсиса 

дsо, крад 

Номер 
Признак 

овэ 
реаJЩИИ рентrеновые 1 нейтронов 

или у-лучи нейтроны 

1 Выжив_ание проростков в фазе семя- 225 19,2 11,7 
долеи 

2 Выживание растений в фазе розетки 117 16,0 7,3 
3 Общая выживаемость растений до 116 14,7 7,9 

плодоношения 

4 Рост корня 50 7,0 7,1 
5 Рост стебля 165 18,5* 8,9 
6 Скорость развития в фазе «Всходы - 112 14,6 7,7 

розетка» 

7 Скорость развития в фазе «розетка - 230 23,4* 9,8 
бутонизация» 

8 Число семян 48 5,9 8,1 
9 Относительная стерильность 88 8,0 11,0 

10 Частота эмбриональных и хлоро- 71 10,9 6,5 
фильных мутаций 

• Получено путем экстраполяции. 

менить же более высокие дозы облучения при малой мощности дозы и со­
ответственно длительных экспозициях сложно в техническом отношении. 

В связи с этим для ориентировочной оценки относительной эффективно­
сти нейтронов использованы средние зна-

чения дsо из разных опытов (включая и ~ 25 

настоящие) по рентгеновому и у-облучению ~ 
б ... -

покоящихся семян ара идопсиса в mиро- ~ 20 
ком диапазоне доз - до 300 крад (частично ~ 
эти данные приведены в работах (12, 25 - -~ 
29). Эти усредненные значения Д50 рентге- li 15 
новых и у-лучей из разных опытов, а так- ~ 
же значения дsо быстрых нейтронов, по ~ 

'С5 10 
данным настоящих опытов, приведены в :;;: 
табл. 2, из которой видно, что величины "'1: 

о7 

5 ol 
о 

100 150 200 240 
д50 рентгено8ы:r и r-nyчeu,кpaiJ 

Д 50 для отдельных изученных реакций 
очень сильно отличаются друг от друга как 

для рентгеновых и у-лучей (48-230крад), 
так и для быстрых нейтронов (5, 9-
23,4 крад). В то же время приведенные в 
этой таблице значения ОБЭ быстрых нейт­
ронов для различных реакций находятся 
в довольно узких пределах (6,5-11, 7). 

Рис. 6. Связь междУ средвими зна­
чениями дзо рентгеновых и у-лу­
чей и Д50 оыстрых нейтронов для 
десяти различных соматических и 
генетических реакций у арабидоп-

сиса 

Последнее особенно ясно видно ИЗ рис. 6, цифры указывают порядковые номера 
на котором показана связь между Д60 реакций (см. табл. 2) 

рентгеновых и у-лучей, с одной стороны, 
и быстрых нейтронов - с другой, для десяти различных реакций, при­
веденных в табл. 2. Практически линейный характер этой связи при не­
значительных (принимая во внимание приближенность оценок Д00) откло­
нениях в ту и другую сторону от линии регрессии свидетельствует об 
относительном постоянстве значений ОБЭ нейтронов для всех изученных 
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реакций и об отсутствии каких-либо четко выраженных тенденций изме­
нения ОБЭ в зависимости от Д60 для этих реакций. 

Таким образом, значения ОБЭ быстрых нейтронов в отношении их 
летального действия на арабидопсис, угнетения роста и развития ра­
стений, снижения их плодовитости и индукции эмбриональных и хлоро­
фильных мутаций очень близко совпали. Это тем более показательно, 
что оценки Д50 рентгеновых и у-лучей получены на основании результа­
тов разновременных опытов, не говоря уже о том, что сопоставление зна­

чений ОБЭ, полученных только по значениям Д50 для разных радиобио­
логических реакций, характеризующихся различной формой дозовых 
кривых, можно рассматривать только как грубое приближение. Поэтому 
наблюдаемую близость значений ОБЭ быстрых нейтронов в отношении ге­
нетических и соматических реакций арабидопсиса можно рассматривать 
как существенное указание на сходство, если не на общность первичных 
механизмов возникновения этих реакций; именно первичных механизмов, 
а не последующих путей развития реакций, которые, несомненно, различ­
ны для столь разнородных по своему характеру признаков. 

выводы 

В отношении индукции видимых сцепленных с полом мутаций и ре­
цессивных сцепленных с полом леталей у дрозофилы, рецессивных эмбрио­
нальных и хлорофильных мутаций у арабидопсиса, потери Х-хромосом и 
снижения при облучении частоты нерасхождения Х-хромосом у дрозофилы 
при ее высоком спонтанном уровне, т. е. для радиационно-генетических 

реакций, обусловленных генными и хромосомными мутациями, эффектив­
ность нейтронов больше, чем рентгеновых лучей. 

При низких спонтанных частотах нерасхождения Х-хромосом у дро­
зофилы частота нерасхождения несколько возрастала с дозой как рентге­
новского, так и нейтронного облучения; при этом заметных разщrчий в 
эффективности этих излучений не обнаружено. 

Между относительной эффективностью быстрых нейтронов в индукции 
генетических (рецессивные эмбриональные и хлорофильные мутации) 
и соматических (выживаемость, рост, развитие, плодовитость) эффектов 
у арабидопсиса отмечена очень тесная связь. 
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GENEТIC AND SOMATIC EFFECTS OF X-RAYS AND FAST NEUTRONS 
(EXPERIMENTS WITH ARABIDOPSIS AND DROSOPНILA) 

N. W. TIMOFEEFF-RESSOVSKY, Е. К. GINTER, N. W. GLOТOV, 
V. 1. IVANOV 
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Summary 

Тhе effect of X-rays (Е ....., 0,1 Mev, average LET....., 1,6 kev/mcm, dose rate about 
6 krad/hr) and D/Ве neutrons (Е ....., 5,6 Mev, average LET 30-35 kev/mcm, dose rate about 
6 k rad/hr) was studied on the frequences of sex-linked visiЬle and recessive lethal mutati­
ons in Drosophila, recessive embryonic and chlorophyll mutations in Arabldopsis, non­
d isjuntcion and loss of X-chromosomes in Drosophila strains differing in spontaneuos 
aneuploidy level, as well as on the principal morphological and physiological characters 

in Arabldopsis (survival, growth, development, fertility). Comparison of the dose-response 
curv es obtained has revealed а higher efficiency of fast neutrons as compared to X-rays in 
indu cing all the genetic and somatic responses studied in both Arabldopsis and Drosop­
hila. In Arabldopsis no significant differences were found between the RBE values of fast 
neu trons in all the studied cases of somatic and genetic effects of irradiation. 
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