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НЕКОТОРЫЕ ВОПРОСЫ РАДИАЦИОННОЙ ГЕНЕТИКИ 

ВВЕДЕНИЕ 

Радиационная генетика занимается изучением генетического дей­
ствия излучений. 

Рассмотрению некоторых проблем радиационной генетики цеJ1есо­
образно предпослать небольшое историческое введение. 

Как известно, экспериментальная генетика стала бурно разви­
ваться после вторичного открытия правил Менделя в· 1900-1901 гг. 
Успех генетических исследований в значительной мере определялся вы­
бором удобных объектов как среди растений (кукуруза, горох, львиный 
зев и др.), так и среди животiНых (в первую очередь, дрозофила). В ре­
зультате обширных исследований на дрозофиле и ряде других объектов 
было найдено и генетически проанализировано большое число спонтан­
ных мутаций, и к концу второго десятилетия нашего века спонтанный 
мутационный процесс у дрозофилы и некоторых других объектов был 
изучен, если и не исчерпывающе, то во всяком случае достаточно хо­

рошо. В результате, естественно, возникли вопросы о причцнах мутиро­
вания и о возможности воздействия на спонтанный мутационный про­
uесс. При этом уже ранние исследования мутационного процесса пока­
зали, что мутационные изменения носят характер дарвиновской 
неопределенной изменчивости и статистичны по своей природе. 

Однако открытие генетиками спонтанного мутационного процесса 
как общебиологического явления и основы наследственной изменчиво­
сти не сразу получило всеобщее признание. В противовес дарвиновско­
му эволюционному учению еще в конце XIX века стали появляться раз­
личные формы ламаркизма, т. е. попытки возрождения эволюционных 
представлений антидарвиновского направления, строившиеся либо на 
идее наследования благоприобретенных приз1Наков, либо идущие еще 
дальше в этом направлении и привлекающие различные модификации 
телеологической немецкой натурфилософии начала XIX века. В связи 
с этим как представителями этих ламаркистских направлений, так и их 
противниками, стоявшими на дарвиновских позициях, были проведены 
многочисленные работы с целью либо доказать, либо опровергнуть воз­
можность наследования благоприобретенных признаков, а также ис­
следовать возможность экспериментального воздействия ·на наследст­
венную изменчивость. Однако и те, и другие работы страдали столь 
серьезными методическими ~недостатками, что они не могли дать и не 
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дали никакого результата. Во-первых, объекты исследования выбира­
лись, как правило, неудачно (например, известные камереровские сала­
мандры). Во-вторых, объем материала был чрезвычайно малым, по­
скольку, исходя из представлений о стопроцентной наследственной 
реакции и не зная о принципиальной статистичности наследственной 
изменчивости, экспериментаторы не уделяли должного внимания полу­

чению достаточно больших выборок, обеспечивающих достоверность ре­
зультатов. И, в-третьих, не зная генетической структуры природных по­
пуляций, что было в то время вполне извинительно, биологи пользова­
лись генетически нечистым и к тому же неизученным исходным 

материалом. По этим причинам работы этого направления не дали от­
вета на поставленные вопросы, а лишь помогли составить некоторое 

суждение о генетической гетерогенности природных популяций. 
Четкие результаты оказалось возможным получить, лишь преодо­

лев эти методические трудности на основании ясных генетических пред­

ставлений о статистической природе спонтанного мутационного процес­
са и неадекватности характера возникающих мутаций изменениям ус­
ловий среды. 

Кроме того, успех экспериментального получения мутаций опреде­
лялся еще двумя очень важными обстоятельствами: разработкой ме­
тодики объективного количественного учета вновь возникающих 
мутаций и выбором точно дозируемого фактора, способного воздейство­
вать на хромосомы генеративных клеток. Уже к началу 20-х годов было 
известно, что мутации могут вызвать изменения любых морфологиче­
ских, физиологических и химических признаков организма и проявле­
ние их может варьировать от резких патологических изменений до 
практически неуловимых мелких различий. А это значит, что при по­
пытках количественного учета всех возникающих мутаций неизбежно 
привнесение различных субъективных ошибок наблюдения. Поэтому у 
ряда крупных генетиков того времени .возникла идея о необходимости 
создания для точного количественного изучения мутационного процесса 

определенных типов скрещиваний с маркированными хромосомами, ко­
-торые позволяли бы объективно учитывать определенные классы воз­
никающих мутаций, например, видимые или летальные мутации в опре­
деленной хромосоме. И такие методы были разработаны. 

Наконец, хорошо известно, что генеративные ткани защищены от 

избыточных возмущающих воздействий внешней среды целым рядом 
морфофизиологических и биохимических барьеров. Это обстоятельство 
и явилось отчасти причиной неуспеха ранних попыток эксперименталь­
ного воздействия химическими и физическими агентами на мутацион­
ный процесс. В связи с этим открытие проникающей радиации и целого 
ряда радиобиологических эффектов привлекло внимание генетиков. 
Первые, правда неудачные, попытки получения радиационных мутаций 
были предприняты по совету Э. Бауэра его сотрудницей Э. Штайн и по 
совету Н. К. Кольцова его учениками Н. В. Тимофеевым-Ресовским и 
Д. Д. Ромашовым. В опытах Э. Штайн на львином зеве были получены 
интересные радиоморфозы (злокачественные опухоли растений), кото­
рые отвлекли внимание исследователя от первоначальной задачи; ее 
работа не стала отправным пунктом радиационной генетики. Н. В. Ти­
мофеев-Ресовский и Д. Д. Ромашов, не раополагая специальными ме­
тодами для количественного учета возникающих мутаций на Drosophila 
funebris, столкнулись с высокой генетической гетерогенностью природ­
ных популяций (из которых мухи брались в опыт) и при суммарном 
учете радиационных мутаций, естественно, не смогли обнаружить до­
стоверных различий между контролем и опытом. Наконец, в 1925 г. в 
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печати появились первые сообщения Г. А. Надсона и Г. С. Филиппова о 
получении ·В результате облучения препаратом радия стабильных форм 
дрожжей Sporobolomyces и Nadsonia. Однако вследствие неизученности 
генетики дрожжей и невозможности анализа мутационной природы по­
лученных форм и эта работа осталась в стороне от основных путей раз­
вития генетики. 

И лишь в 1927 г. Г. Мёллером были опубликованы первоклассные 
в методическом отношении совершенно точные опыты, объективно и 
однозначно показавшие чрезвычайно сильное воздействие рентгеновых 
лучей на мутационный процесс у дрозофилы. До этого Мёллеру удалось 
синтезировать очень удобную ку.льтуру дрозофилы для учета рецессив­
ных летальных мутаций в Х-хромосоме. Эта культура получила на­
звание ClB. У самок из этой культуры одна из Х-хромосом нормальная, 

Рис. 1. Методика CIB и attached-X. Толстые 
линии - облученные хромосомы. Подроб­

ные объяснения в тексте 

а другая содержит длинную ин­

версию (С), или, по старой тер­
минологии, доминантный запира­
гель кроссинговера, рецессивную 

летальную мутацию (1) и полу­
доминантную мутацию «Bar» 
(редукция числа глазных фасе­
ток), служащую в качестве мар­
кера. Следовательно, половина 
rамет, образуемых такими сам­
ками, содержит нормальную Х­
хромосому, а другая половина -
хромосому CIB. При скрещива­
нии самок CIB с нормальными 
самцами (рис. 1) образуются че­
тыре типа зигот: оплодотворение 

яйцеклеток с нормальнымиХ-хро-
мосомами Х-спермиями даст нор­

мальных самок, а У-спермиями- нормальных самцов; оплодотворение 
яйцеклеток с СIВ-хромосомами Х-спермиями дает СIВ-самок, а У-спер­
миями - нежизнеспособных вследствие присутствия в гемизиготе рецес­
сивной летали - самцов. Вследствие нежизнеспособности половины сам­
цов в культурах ClB получается соотношение полов 2 : l. При возник-
1-ювении в Х-хромосоме самца рецеосивной летальной мутации СIВ-до­
чери такого самца от скрещивания с самками CIB не будут давать жиз­
неспособных самцов. Таким образом, каждая рецессивная летальная 
мутация в Х-хромосоме самца может быть учтена в индивидуальных 
скрещиваниях по бессамцовым культурам во втором поколении. 

Кроме метода CIB, для учета рецессивных мутаций, возникающих 
в Х-хромосоме самцов, может. быть использован метод attached-X. 
Впервые культура attached-X была получена Л. Морган. Самки attached­
X имеют терминально сцепленные Х-хромосомы и дополнительно У­
хромосому. В гаметогенезе у таких самок образуются ХХ-яйцеклетки и 
У-яйцеклетки. При оплодотворении возникают J\ОМбинации: ХХХ - не­
жизнеспособные «сверхсамки», ХХУ - attached-X самки, ХУ - нор­
мальные самцы, получающие Х-хромосому от отца, и УУ - летальная 
комбинация. У нормальных самцов F 1, гемизиготных по генам отцов­
ской Х-хромосомы, могут быть выявлены возникающие у отца рецессив­
ные сцепленные с полом мутации (рис. 1). 

Используя методику CIB, Г. Мёллер установил, что рентгеновское 
облучение самцов дрозофилы резко повышает частоту возникновения 
рецессивных летальных мутаций. С помощью метода attached-X им же 
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было показано, что рентгеновское облучение индуцирует не только ле­
тальные, но и видимые мутации. 

Немедленно после опубликования работы Мёллера на различных 
видах дрозофилы разными авторами (К. Оливером, Дж. Паттерсоном, 
А. С. Серебровским, Н. В. и Е. А. Тимофеевыми-Ресовскими, Ф. Хансо­
ном и др.) были полностью подтверждены результаты, полученные 
Мёллером, а круг вопросов, связанных с вызыванием мутаций облуче­
нием, сильно расширен. 

Вскоре ренттенонские мутации были получены Л. Стадлером, 
Т. Гудспидом, Э. Бэбкоком, Г. Штуббе и другими на различных расти­
тельных объектах. Вслед за этим распространилась целая волна радиа­
ционно-генетических исследований на самых разнообразных объектах -
животных, растениях и микроорганизмах. Однозначность результатов 
всех этих работ показала универсальную мутагенную активность иони­
зирующих излучений. 

Таким образом, открытие Г. Мёллера положило начало развитию 
радиационной генетики. 

ОБЩИЕ ЧЕРТЫ МУТАЦИОННОГО ПРОЦЕССА, ВЫЗВАННОГО ОБЛУЧЕНИЕМ, 

И ОСНОВНЫЕ РАЗДЕЛЫ РАДИАЦИОННОИ ГЕНЕТИКИ 

К:ак мы уже отмечали, первым крупным достижением радиацион­
ной генетики было установление всеобщности в природе мутагенного 
действия ионизирующих излучений. Действительно, на всех объектах, 
принадлежащих к совершенно разным группам живых организмов, 

были получены аналогичные генетические эффекты, что давало полное 
право экстраполировать полученные данные на всю живую природу. 

Сейчас известно, что, воздействуя на клетки ионизирующими излучения­
ми, у любого объекта можно получить большое количество разнообраз­
ных мутаций. При этом принципиально одинаковые результаты были 
получены для всех типов ионизирующих излучений, обладающих до­
статочной проникающей способностью, чтобы достичь гамет. 

Важно отметить также, что ,специальные опыты Г. Мёллера, 
Н. В. Тимофеева-Ресовского и др. показали, что мутации в гаметах воз­
никают лишь в облученных хромосомах и не индуцируются при облуче­
нии цитоплазмы, или при облучении только соматических тканей. 

Следующим важным достижением радиационной генетики было 
установление, как и для спонтанного мутирования, статистичности и 

ненаправленности мутационного процесса, вызванного ионизирующи­

ми излучениями. Понятие статистичности мутационного процессса 
означает, что мутационные изменения могут затрагивать любые при­
знаки и свойства организмов, причем отклонения от исходного типа мо­
гут происходить во всех возможных направлениях. Естественно, конеч­
но, что статистичный и ненаправленный мутационный процесс у конк­
ретных видов живых организмов •Ограничен их генетическими данными, 

другими словами, историей вида - мутировать может лишь то, что за­
ложено в генотипе. Так, например, к настоящему времени генетиками 
просмотрено около миллиарда экземпляров дрозофилы, при этом ни­
когда не было найдено сине- или зеленоглазой мутации, и это объяс­
няется тем, что в онтогенезе подсемейства дрозофил отсутствуют био­
химические предпосылки для возникновения таких мутаций. 

При общем сходстве спонтанного и индуцированного облучением 
мутационных процеосов в смысле их статистичности :и ненаправленно­

сти весьма сложным является вопрос о сравнении спектров спонтанньlх 
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и индуцированных мутаций. Слож~ность этого вопроса связана с тем, 
что, несмотря на обширные генетические и радиационно-генетические 
иоследования, выборки из спонтанного и индуцироваНlного мутацион­
ных процессов все еще остаются относительно малыми. Так, у наиболее 
генетически изученного объекта - дрозофилы сейчас известно порядка 
тысячи мутаций. По приблизительной оценке число генов у дрозофилы 
составляет от пяти до восьми тысяч. Бели принять число аллелей в 
каждой серии равным 25 (что является вполне умеренной оценкой), то 
общее число возможных мутаций выразится огромной величиной - от 
125 до 200 тысяч различных генных мутаций, не считая хромосомных и 
геномных мутаций. Естественно, что при такой ограниченности выборки 
даже для наилучшим образом изученного объекта ооставить точное ко­
личественное представление о соотношении спектров спонтанных и ра­

диационных мутаций представляется довольно затруднительным. 
Имеющиеся данные позволяют все же сделать некоторые общие за­
ключения, а именно: при радиационном мутагенезе возникают те же 

типы мутаций, которые наблюд,.аются и в ходе спонтанного мутацион­
ного процесса, хотя относительные частоты отдельных мутаций могут и 

не совпадать. В частности, весьма редкие в апонтанном мутационном 
процессе хромосомные мутации составляют около половины всех му­

таций, учитываемых при радиационном мутагенезе. 

Уже в первые годы формирования радиационной генетики в ней 
определились три относительно самостоятельных направления: собст­
венно генетическое, практически-селекционное и биофизическое. 

Генетическое направление характеризуется тем, что радиационный 
фактор используется просто как удобный способ получения большого 
количества разнообразных мутаций, что особенно существенно для 
быстрого освоения новых генетичес~их объектов. Принципиально ра­
диационный мутагенез ·не отличается в этом отношении от любых дру­
гих способов экспериментального получения мутаций. 

Практическое направление радиационной генетики- это радиа­
ционная селекция, которая особенно интенсивно развивается в Швеции, 
Канаде и Германии, хотя первые исследования по радиационной селек­
ции были выполнены в нашей стране А. А. Сапегиным, А. Н. Лутковым, 
Л. Н. Делоне. Радиационная .селекция принципиально не отличается от 
других направлений этой науки, основанных на современной генетике. 
Радиационное воздействие используется либо для резкого повышения 
изменчивости исходного материала для отбора, либо для «доводки» хо­
роших сортов, разрушение наследственного комплекса которых даль· 

нейшими скрещиваниями нежелательно, либо, наконец, для получения 
(среди многих других) каких-либо особенно желательных из практи­
ческих соображений мутаций, появление которых у данного объекта 
можно ожидать исходя из закона гомологических рядов наследствен­

ной изменчивости Н. И. Вавилова. Особенно успешно радиационные 
методы применяются в селекции микроорганизмов; так, все современ­

ные высокоактивные промышленные штаммы микроорганизмов-проду­

центов антибиотиков получены путем радиационной селекции. 

Наконец, третье - биофизическое направление радиационной гене­
тики занимается ана.~:шзом пусковых механизмов мутационного процес­

са, опираясь на ряд физических представлений и количественное изу­
чение феноменов радиационно-генетического эффекта. 

К рассмотрению этого биофизического направления, которое и со­
ставляет основное содержание радиационной генетики в узком смысле 
слова, мы.и перейдем в следующем разделе. 
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БИОФИЗИЧЕСКИА АНАЛИЗ МУТАЦИОННОГО ПРОЦЕССА 

Сперва изложим вкратце результаты некоторых основных количе­
ственных радиационно-генетических опытов. Для того чтобы биофизиче­
ский анализ пусковых механизмов какой-либо индуцированной облуче­
нием реакции обещал уtпех, необходим ,выбор таких реакций, которые 
возникали бы более или менее непосредственно в результате пря­
мого действия излучений. В радиобиологии известно большое число слу­
чаев косвенного действия облучения, в которых первичные изменения в 
одних тканях и органах на основе физиологических корреляций вызы­
вают изменения в других, часто непосредственно не облучавшихся 
тканях и органах. Если изучаемая реакция является прямым ответом 
на облучение тех клеток, в которых она регистрируется, то далее необ­
ходимо точно количественно установить: а) кривую доза-эффект; 
б) зависимость или, в широких пределах, независимость от мощности 
дозы и в) зависимость при равных дозах от жесткости применяемых из­
лучений. 

В табл. 1 приведены результаты различных опытов на дрозофиле, 
показывающие, что мутации возникают лишь в хромосомах, непосред­

ственно подвергавшихся облучению. 

Таблица 1 
Частота сцепленных с полом мутаций у Dr. melanogaster: 
1-необлученный контроль; 2-культуры, с облученными 
рентгеном Х-хромосомами, которые не содержали мутаций 
непосредственно после облучения; 3-культуры с необлу­

ченными Х-хромосомами в облученных рентгеном 
яйцеклетках; 4-культуры с непосредственно облученными 

Х-хромосомами (доза 3000 р) 

Тип культу-
Число культур Число мутаций 1 % сцепленных 

РЫ с полом мутаций 

1 3708 7 0,19±0,D? 
2 1431 3 0,21±0, 12 
3 1737 2 0,11±0,08 
4 2239 198 8,84±0,59 

В необлученных хромосомах, введенных путем скрещивания в 
яйцеклетки, подвергнутые облучению высокими дозами, процент мута­
ций не превышает спонтанный. Хромосомы, в первом поколении после 
облучения, свободные от вновь возникших мутаций, в дальнейших по­
колениях не дают повышенной частоты мутаций. Наконец, облучение 
сомы весьма высокими дозами сверхмягких рентгеновых лучей, не про­
никающих на глубину гонад, при облучении мух со спины не повышает 
процента мутаций, возникающих в га метах (хотя столь же мягкие лучи, 
апплицированные с брюшной стороны мух и проникающие поэтому в 
гонады, вызывают процент мутаций, соответствующий локальной глу­
бинной дозе). Таким образом, можно ,считать, что мутации возникают 
в хромосомах лишь под прямым воздействием облучения. 

На рис. 2 изображена кривая доза - эффект д.1я сцепленных с по­
лом рецессивных леталей у дрозофилы по опытам различных авторов. Мы 
видим, что частота индуцированных мутаций пропорциональна дозе об­
лучения. 

На рис. 3 приведена такая же кривая для «видимых» (морфологи­
ческих) сцепленных с полом мутаций у дрозофилы. Сходные результа-
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ты были получены и у целого ряда других объектов, изучавшихся в этом 
отношении. 

На рис. 4 изображено следующее. Горизонтальная прямая соответ­
ствует .средней дозе (доза отложена на оси ординат в килорентгенах), 
вызывающей в опытах разных авторов 10% сцепленных с полом му­
таций у дрозофилы. Слева направо мощность дозы снижается, т. е. воз­
растает время экспозиции, за которое дается эта доза (логарифмически, 
в порядках числа минут экспозиции). Из рисунка видно, что экспери­
ментальные точки из опытов разных авторов случайно флюктуируют 
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Рис. 2. Зависимость частоты рецессив­
ных летальных мутаций в Х-хромосоме 
дрозофилы от дозы ионизирующих из­
лучений (из опытов разных авторов) 

вокруг горизонтальной прямой, 
не давая систематических откло­

нений; из этого следует независи­
мость процента индуцированных 

мутаций (в широких пределах) 
от мощности применявшихся доз. 
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Рис. 3. Зависимость частоты некото· 
рых рецессивных «видимых» мутаций 
в Х-хромосоме дрозофилы от дозы 

ионизирующих излучений 

Наrюнец, на рис. 5 дана кривая доза - эффект для сцепленных с 
полом мутаций у дрозофилы из опытов с рентгеновскими и гамма-луча­
ми разной жесткости и бета-частицами. Так как экспериментальные 
точки из опытов с излучениями разной жесткости случайно флюктуи­
руют вокруг одной и той же кривой доза - эффект, не давая от нее ста­
тистически достоверных отклонений, то следует заключить, что процент 
возникающих мутаций в широких пределах не зависит от жесткости из­
лучений и определяется лишь полученной дозой. 

Все вышеприведенные опыты на дрозофиле подтверждаются и в 
большинстве опытов на других объектах, на которых, однако, до сих 
пор получены менее систематичные и более фрагментарные данные. Та­
ким образом, процент возникающих в результате воздействия ионизи­
рующими излучениями мутаций в основном определяется лишь полу­
ченной соответствующими кJrетками дозой, будучи в широких пределах 
независимым от мощности дозы (ее распределения во времени) и от 
жесткости излучений. О результатах опытов с густоионизирующими 
корпускулярными излучениями и опытов по вызыванию хромосомных 

разрывов будет сказано позже. 
Теперь ,напомним основные чЕрты физической природы ионизирую-
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щих излучений и первичных механизмов поглощения их энергии в облу­
ченном веществе. 

К ионизирующим излучениям, как известно, относятся: электромаг­
нитные волны с большой энергией квантов (большей, чем у самых жест­
ких ультрафиолетовых лучей), соответственно с короткой длиной волны, 
т. е. рентгеновские и гамма-излучения разной жесткости, и корпуску­
лярные излучения- быстрые электроны, т. е. катодные лучи (электро­
ны, ускоренные в электрическом поле), бета-частицы (электроны и по­
зитроны, выбрасываемые ядрами атомов при радиоактивных процес­
сах), протоны, дейтроны и альфа-частицы (ускоренные в электрическом 
поле, выбрасываемые ядрами атомов при радиоактивных процессах 
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Рис. 4. Результаты опытов разных ав­
торов, показывающие отсутствие влия­

ния мощности дозы на процент мута­

ций, вызванных ионизирующими излу-
чениями 

На оси абсцисс - в логарифмическом маспrrа· 
бе время экспозиции, на оси ординат - вели­
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Рис. 5. Дозовая зависимость частоты 
индуцированных мутаций для излу­

чений различной жесткости 

или образующиеся в вид~ ядер отдачи под воздействием быстрых ней­
тронов и т. д.) разной жесткости. Характерной общей чертой для всех 
этих типов ионизирующих излучений является то, что при прохождении 
через вещество их энергия поглощается не теми или иными молекуляр­

ными структурами (как это, например, имеет место для видимого све­
та, ультрафиолетовых и инфракрас.ных лучей), а непосредственно ато­
мами, которые ионизируются или возбуждаются этими излучениями. 
При этом для каждого определенного типа ионизирующих излучений 
поглощение примерно прямо пропорционально электронной плотности 
вещества (т. е. его удельному весу). 

Рассмотрим несколько подробнее механизм поглощения энергии 
веществом для разных типов ионизирующих излучений. Кванты рентге­
новских и гамма-лучей обладают сравнительно очень большой способ­
ностью проникновения в вещество, причем слой половинного поглоще­
ния (т. е. тот слой, в котором поглощается половина квантов данного 
излучения) быстро возрастает с увеличением жесткости излучения. По­
глощение энергии этих излучений происходит следующим образом. 
Квант ионизирует один из атомов, выбивая из его электронной оболочки 
один из электронов, который, получив от кванта значитель­
ную кинетическую энергию, с большой скоростью летит через ве­
щество, постепенно отдавая -небольшими порциями свою энергию путем 
ионизации и возбуждения ряда ;э.томов, до тех пор, пока не растратит 
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всю свою энергию. Мягкие кванты (с малой энергией и большой длиной 
волны) отдают всю свою энергию одному электрону, который в этом 
случае носит название фотоэлектрона; более жесткие кванты (с боль­
шей энергией и меньшей длиной волны) обычно отдают не всю свою 
энергию, а лишь часть ее одному электрону (комптонэлектрону), пре­
вращаясь в квант с большей длиной волны, который опять часть своей 
энергии или всю энергию отдаст другому электрону. 

Фото- и комптонэлектроны, образуемые рентгеновскими и гамма­
лучами в веществе, называются вторичными электронами. Эти вторич-
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Рис. 6. Схематическое изображение 
процессов поr лощения энергии рент­

геновских и гамма-излучений облу­
ченным веществом с малым атомным 

весом 

1 - число ионизаций на 1 квант; ~ -
средняя длина пути пробега вторичного 
электрона в микронах; 1- среднее рас­
стояние между двумя ионизациями nдоль 

пути пробега вторичного электрона в ми-
кронах 

ные электроны, как уже было ска­
зано, имеют определенную длину 

пробега, вдоль которого они посте­
пенно растрачивают свою энергию 

на ионизацию и возбуждение ато­
мов; при этом средняя энергия 

ионизации (с сопутствующими воз­
буждения ми) является более или 
менее постоянной величиной для 
всех ионизирующих излучений, рав­

няясь примерно 32-36 эв. Этим ме­
ханизмом поглощения в веществе 

объясняется химическая неспеци­
фичность действия ионизирующих 
излучений, ибо энергия элементар­
ного процесса (ионизации), превы­
шающая, как только что упомина­

лось, . 30 эв, значительно больше 
энергии активации подавляющего 

большинства химических реакций. 
Необходимо указать еще на одну 
важную особеность вторичных элек­
тронов. Чем больше энергия, полу­
ченная вторичным электроном, тем 

больше ионизаций произведет он 
вдоль пути своего пробега (ибо 
средняя энергия ионизации постоян­

на). Кроме того, чем больше энер­
гия вторичного электрона, тем боль­
ше его скорость, а в связи с этим 

меньше вероятность взаимодейст­
вия и больше среднее расстояние 
между соседними ионизациями 

вдоль пути его пробега в веществе 
одинаковой плотности. Поэтому с увеличением энергии вторичного элек­
трона быстро увеличивается длина его пробега и уменьшается линейная 
плотность ионизаций. Наконец, необходимо отметить, что все вторичные 
электроны в конце своего пробега (когда у них остается уже мало энер­
гии) замедляют движение и сильно повышают густоту последних иони­
заций («густо ионизирующие хвосты»). Все вышесказанное о поглоще­
нии энергии рентгеновских и гамма-лучей в веществе для наглядности 
иллюстрируется схематически на рис. 6. Конечно, на этом рисунке, так 
же как и в кратком описании, мы коснулись лишь самых основных явле­

ний, опуская многие детали и схематизируя описываемые процессы. 
Быстрые электроны и бета-частицы принципиально ничем, кроме 

происхождения, не отличаются от вторичных электронов. Так же, как 
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и у последних, у .них с увеличением жесткости (т. е. энергии частицы) 
увеличивается число производимых ими ионизаций и возбуждений ато­
мов, резко увеличивается длина пути пробега и уменьшается средняя 
линейная плотность ионизации (т. е. увеличивается среднее расстояние 
между соседними ионизациями вдоль пути пробега частицы). Быстрые 
частицы большой по сравнению с электроном массы (протоны, дейтро­
ны и альфа-частицы) несут положительный заряд и, так же как и э.11ек­
троны, ионизируют и возбуждают атомы вдоль пути своего пробега; при 
этом, так же как у электронов, с возрастанием скорости (т. е. энергии 
частицы при равной массе) увеличиваются число производимых ими 
вдоль пути пробега ионизаций и средняя дли.на пробега, а линейная 
плотност~ ионизации уменьшается. Но в связи с их значительно боль­
шей мае-сой абсолютные значения линейной плотности ионизации вдоль 
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Р·ентrеновские nучи, Е=40 кв 

Чисnо i на вторичный электрон = 1200 
Среднее расстояние меН(ДУ f:::.20 MI" . . . . . . . . . . . . . . ··········· 
Длинна nyrr11 пробега~ 25.-

а-частицы, Е=5000 l(B; числаi на 1част11цу:150000; 

Среднее расстояние между ион11зациям11 io: 0,16 MI'-

Рис. 7. Схематическое изображение вторичного электрона и альфа-частицы 
с примерно одинаковой длиной пути пробега в веществе, плотностью ""1. 

Е - энергия частиц в квантах; 1 - ионизация 

пути пробега частицы намного выше, чем у электронов, и, при равных 
энергиях, примерно пропорциональны массе частицы, т. е. наибольшей 
J1Инейной плотностью ионизации обладают альфа-частицы, затем дейт­
роны и наименьшей - протоны. Этим объясняется то, что такие частицы 
даже при значительно большей по срав,нению с быстрыми электронами 
энергией обладают весьма малой средней длиной пробега в веществе 
той же плотности. Только что 1сказанное иллюстрируется рисунком 7. 

Таким образом, все типы ионизирующих излучений отдают свою 
энергию облученному веществу в совершенно одинаковой форме, путем 
ионизаций и возбуждений атомов вдоль пути пробега отрицательно и.1и 
положительно заряженной частицы. В зависимости от массы и скоро­
сти частицы путь ее пробега ~в веществе определенной плотности будет 
различен и различна будет линейная плотность ионизации вдоль ее 
трека. 

Обычной единицей дозы ионизирующих излучений является р.ент­
ген, представляющий собой такое количество рентгеновского или гам­
ма-излучения, которое производит в 1 см3 воздуха при нормальных ус­
ловиях 2,1·109 пар ионов. В настоящее время широкое распространение 
получило измерение поглощенной дозы, единицей которой служит 
рад- количество излучений, приводящее к поглощению 100 эрг энер­
гии на 1 г вещес11ва. Одинаковые дозы разных типов ионизирующих из­
лучений оставляют, следовательно, в определенном макрообъеме ве­
щества (например, в 1 см3 ) примерно одинаковую энергию в виде опре-
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деленного числа ионизаций и возбуждений атомов. Но в зависимости от 
линейной плотности ионизаций ~вдоль пути пробега частицы микрогео­
метрическое распределение ионизаций внутри объема (а вместе с тем и 
микрогеометрическое распределение абсорбированной энергии) при воз­
действии одинаковыми дозами разных типов ионизирующих излучений 
может быть весьма различным. В наглядной схематической форме это 
представлено на рис. 8. На этом рисунке, наверху, изображено распре-

' 
деление одного и того же 

числа иони3аций (т. е .. одной 
и той же физической дозы из­
лучений) в некотором неболь-

1 / шом объеме при облучении 
-' ' .вещества бета- (<слева) и аль-

. " ...... " " " . . . . " . . . . " ....... 
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Рис. 8. Схематическое изображение микро­
геометрическоrо распределения ионизаций 
в облученном веществе при воздействии оди­
наковыми дозами бета-(слева) и альфа-из-

лучений (справа) 

фа-частицами (справа). В пер­
вом случае благодаря перекре­
щиванию в этом объеме мно­
гих относителыно длинных пу-

тей пробега бета-частиц с ред­
ко расположенными иониза­

циями вдоль пути даже при 

относителыно небольшой ,щозе 
получится статистически рав­

номерное распределение от­

дельных иО1низаций по в·сему 
объему (с небольшими ~сгуст­
ками, образующимися в конце 
пробега электрона); то же са-
мое число ионизаций при при­
менении альфа-частиц дает 
сравнительно небольшое число 
сгу,стков ионизаций вдоль весь-
ма ,коротких путей пробега 
этих частиц. Во В'Гором ряду 
этого рисунка в увеличенном 

виде изображен меньший объ-
ем (очерченный 1в верх~нем ря­
ду); здесь для бета-частиц со­
храняется ~столь же равномер­

ное распределение ионизаций, 
неравномерность же распреде-

ления 0для альфа-частиц еще 
более увеличивается. Наконец, в нижнем ряду рассматривается объем, 
увеличенный еще в 8 раз, та же разница между бета- и альфа-частицами 
выражена еще более резко. 

Наконец, следует особо подчеркнуть, что пра1ктически все типы ио­
низирующих излучений, 1получаемые даже от самых мощных источников, 
я·вляются излучениями очень малой плотности по сравнению, например, 
с видимым светом. Энергия отдельных квантов и частиц у них очень ве­
лика, но число их на единицу объема, даже лри наибольших практичес­
ки в·стречающихся дозах, очень невелико. Например, если ,мы сравним 
свет с густым туманом, состоящим из мельчайших капелек воды ( соот­
ветствующих квантам ·Света), то эк;вивалентную по энергии дозу рентге­
нов•ских лучей можно сра·внить с первыми 1крупными, но очень редкими 
капля·ми начинающегося ливня. 

Вышесказанным весьма схематично и кратко формулируются основ-
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ные·черты первичных физических,процессов, имеющих место при про­

хождении ионизирующих излучений через вещество. По отношению к 
радиобиологическим реакциям из этих представлений может быть сделан 
целый ряд выводов, в значительной части уже ~подтвержденных эк1оперИ­
ментально. Об этом мы и будем говорить ниже. 

Уже первые, работавшие с использованием количественных методик, 
радиобиологи обрат·или внимание на ·весьма удивительное обстоятельст­
во, получившее название основного парадокса радиобиологии и состоя­
щее в том, что при воздействии ионизирующими излучениями на биоло­
гические объекты ничтожно малые количест.ва энергии излучения, со-· 
ответственно взаимодействующего с ничтожно малой долей атомов 
облучаемого объекта, приводят к серьезнейшим последствиям. Так, ле­
тальная ~оза рен11ге.нав-ских лучей оставляет 1в организ.ме человека 
меньше энергии, ч·ем стакан горячего чая; а если этому облучению с не­
изменной интенсивностью '(достаточной для то.го, чтобы в течение ча­
са создать летальную дозу) подвергать вещество, по плотности соот,вет­
ствующее живым тканям, то половина его атомов будет ионизирована 
лишь примерно через тысячу лет. Из этого с полной непреложностью 
с'ледует, что ярко выраженные биологические реакции на действие ио­
низирующих излучений связаны отнюдь не с общим количеством :вне­
сенной энергии, а е узк;олокальными процессами, протекающими пер­
вично в микрогеометрических уча·с11ках облученного вещества (это 
хорошо отражается в термине «точечное тепло», предложенном Деосау­
эром, хотя этот термин отличае"Гся скорее наглядностью, чем адекват­

ностью). При попытках объяснения основ·ного парадокса радиобиоло­
гии следует учитывать, с одной .стороны, уже упомянутые малую 
плотность ионизирующих излучений и дискретный характер их взаимо­
действия с .веществом и, с другой стороны, существенную негомоген­
ность живой клетки. Как извесrно, клетка представляет собой не 
водный раствор органических веществ, а :высо1юорганизованную диф­
ференцированную ·Систему, оодержащую как .ма·осовые, так и уникаль­
ные ·или почти уникальные структуры 1 (хромосомы, молекулы ред~ких 
ферментов и др.), имеющие весьма различное значение в жизни клетки. 
Эти обстоятельства приводят к естественному заключению, что пуско­
выми механизмами радиобиологических р·еакций должны служить по­
ражения уникальных и важных в жизни ·кле11ки структур (:«мишеней») 
при дискретном взаимодействии излучения с веществом («попадание» 
в эти структуры). 

Второй важной особенностью радиобиологических реакций, су­
щественной для дальнейшего изложения биофизичеокого анализа му­
тационного процесса, являе"Гся характер ·кривых зависимости эффекта 
от дозы при облучении •сравнительно однородных популяций клеток 
(культур или суспензий одноклеточных, гамет многоклеточных и т. д.); 
при этом регистрируемым эффектом являе11ся доля пораженных объек­
тов. 

Своеобразие этих кривых заключается в оттсу'Гствии порога и в 
постепенном нарастании эффекта до насыщения, начиная с самых ма­
лых доз (р.ис. 9). Этим они существенно отличаюттся от кривых доза.­
эффект для большинства химичеоких тоюсических воздействий; в этом 
случае нсно .выражен относительно ·высокий п.орог и быстрое нарастание 
эффекта до 100% пр1и надпороговых дозах. Разница между пороговой 
дозой и дозой 100 % -ного действия в ~случае химических агентов объяс­
няется обычно неизбежным разбросом в чувствительности биологических 
-объектов. В случае же рад~иоби.ологических :кривых доза-эффект, ха­
рактеризующихся, как было ·оказано, отсутст.вием порога и постепенным 
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нарастанием эффекта, таiюе объяснение становится неудовлетворитель­
ным, так как требует допущения необычайно высокой вариабильно.сти. 
Следует отметить, что радиобиологические кривые доза-эффект отра­
жают не у•силение ~степени поражения с возрастанием дозы, а увеличе­

ние доли пораженных единиц (т. е. в.ероятности поражения): и самые 
малые дозы могут приводить к наиболее драматическим последствиям 
(например, ·смерти или инактивации ·клетки), но лишь у соответственно 
меньшего числа особей. Сказанное свидетель·ствует о том, что действие 

1 /' 

/"1 . / 
1 

1 
1 

1 

ионизирующих излучений на биологи­
ческие объекты носит вероятностный, 
статистический характер. 

Исходя из характера взаимодей­
ствия ионизирующих излучений с ве­
ществом и рассмотренных особенно­
стей радиобиологических реакций, 
Дессауэр в начале 20-х годов пришел 
к следующему заключению: изучае­

мая реакция осуществляется в одной 
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X!i11Ul/fJCl(UfJ из большого числа облученных единиц 
агенть1 (клеток, гамет, хромосом и т. д.) лишь 

в том случае, если данная единица по­

лучила определенное число попаданий. 
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Рис. 9. Кривые доза-эффект для дей­
ствия ядов и излучений (по К. Цим­

меру) 

Эта концепция известна в радиобио­
логии как «принцип попаданий». 
И нужно сказать, что этот принцип ока­
зался весьма плодотворным и не утра­

тил своего значения до настоящего 

времени, ибо этот принцип является 
не гипотезой или теорией, а эмпириче­
ским обобщением твердо установлен-
ных в физике и радиобиологии фактов. 

На основан;ии принципа попаданий с привлечением сравнительно не­
сложного математическою аппарата можно, исходя из характера кри­

вых доза-эффект, определять число попаданий, необходимых для вызы­
вания изучаемой радиобиологической реакции. Если реакция вызывает­
ся одним попаданием, то зависимость эффекта от дозы выражается кри­
вой насыщения, имеющей прямолинейный (в первом приближении) 
начальный уча·сток - «одноударная кр1ивая». Если реакция вызывается 
более чем одним попаданием, то за·висимость эффекта от дозы выражает­
ся S-об.разными кривыми различной степени изогнутости - «многоудар­
ные кривые». Анализ ;м:ногоударных кривых до сих пор представляет 
значительные трудности, однако для генных мутаций, как было показано 
на рис. 2 и 3 (в дальнейшем изложении мы ограничимся в основном этим 
случаем), во в•сех радиационно-генетических опытах были получены 
одноударные кривые. 

Уже ·в первых опытах Мёллера было показано, что процент сцеплен­
ных с полом летальных мутаций у дрозофилы пропорционален дозе об~ 
лучения. Аналогичная дозовая зависимость была получена как для 
сцепл·енных ·с полом леталей, так и для видимых мутаций целым рядом 
авторов у дрозофилы и у других животных и растительных объектов. 
Наблюдаемая линейность ~кривых доза-эффект для генных мутаций 
хорошо ~соответствует в первом приближении прямолинейному началь­
ному участку «одноударной кривой». Следовательно, механизм возник­
новения генных мутаций под воздействием облучения можно считать 
одноударным, т. е. генная мутация есть результат одного попадания. 
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К:огда событием попадания является отдельная ионизация, то выход 
р,еакции одного попадания зав.и~сит от дозы облучеНlия и не зависит от 
мощности дозы и линейной плотности ионизации. Под мощностью 
дозы пон1имают количес11во излучений, воздействующее на объект в 
едиНlицу времени. Понятно, что есл.и единица реакции запускается од­
ной ионизацией, то для выхода реакции имеет значение лишь общее 
число ионизаций, определяемое величиной дозы, а не их распр.еделе­
ние во времени. Многочисленные 1ра~иационно-генетичес~кие опыты пока­
зали независимо·сть выхода мутаций от мощности дозы, вырьировавшей­
ся ·В широких преде'1Jах, как это было показано на rрис. 4. 

Напомним, что л~инейной плотностью ионизации называет,ся число 
ионизаций, приходящих,ся на единицу длины пробега ча1стицы в ве­
ществе и что линейная плотность ионизаци~и уменьшается с возраста-
нием энергии или уменьшением массы 

частицы. Следовательно, линейная 
плотность ионизации может варьиро­

вать при использовании различных 

источников облучения. Увеличение ли­
нейной плотности ионизации означает 
нарушение случайного микрогеомет­
рического распределения энергии в об­
лучаемом веществе, концентрацию 

энергии, передаваемой веществу, в 
«сгустки». Так как количество энергии 
такого сгустка, приходящейся на объ­
ем, одна ионизация в котором иниции­

рует реакцию больше, чем ее требуется 
для пуска этой реакции, то происходит 

Ренгеновь1 11уч11 
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Жесткие /' 3 €Э '\ /_ ·8·,· """""") 
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Рис. 10. Схема, иллюстрирующая 
различные допущения о физическом 
смысле события попадания. Поясне-

ния в тексте 

насыщение, т. е. остается неэффективный избыток энергии. Поэтому та 
же доза излучений с большей линейной плотностью не может быть бо­
лее эффективна, чем излучение с меньшей линейной плотностью иони­
зации. В радиационно-генетических опытах .было показано на огромном 
материале, что выход мутаций, индуцированных облучением, не зави­
сит в широких пределах от жесткости излучений (см. рис. 5). 

Таким образом, пропорционаJiьность процента индуцированных му­
таций дозе облучения, неза1Воисимос'Гь его от мощности дозы и от жест­
кости излучений позволяют утверждать, что мутации, вызванные облу­
чением, являются результатом одного попадания в форме одной иони­
зации. 

Однако в соответствии с характером взаимодействия ионизирующих 
излучений с веществом можно сделать различные допущения о природе 
события попадания (рис. 10). Так, собы11ие попада'Н'ия можно прирав­
нять ,к поглощению ~всей энергии быстрой ча1стицы (рис. 10, 1). И такое 
допущение делалось. Однако поскольку доза измеряе11ся числом иони­
заций, или поглощенной энергией, то ра·вное чимо ионизаций с сопутст­
вующими возбуждениями будет выз.вано меньшим числом жестких 
ча•стиц, чем мягюих. Другим•и ·словами, для передачи веществу одного !И 
того же •количества энергии в случае жестких излучений мы располага­
ем меньшим числом «пуль». Значит более жесткие излучения должны 
обладать меньшей эффективностью на единицу дозы, а это противоре­
чит ·всем экспер.именталЬ'ным данным радиационной генетики (•см. 
рис. 5). К:роме того, при поглощении рентге1новских и гамма-лучей боль­
шая часть энергии ,квантов ра1спределяется фактичеоки в существенно 
большем объеме, че:м размеры элементарных биологичесю1х структур, а 
иногда и целых объектов. Та:к;им. обр·азом, допущение о том, что событие 
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попадания есть поглощение всей энергии частицы, является неприемле­
мым. 

Другим .возмож~ным допущением (Р'ИС. 1 О, 2) является отождествле­
ние •ообытия попадания с прохождением ионизирующей ча•стицы через 
некоторый объем .с оставлением в нем некоторой энергии в форме не­
скольких или мноmх ~ионизаций и возбуждений. Здесь возможны два 
случая. Во-первых, предположим, что для осуществления единицы реа·к­
ции необходимо оставить в некотором объеме относительно большое 
количество энерnи.и; тогда мягкие излучения •с более высокой линейной 
плотностью !Ионизации будут оставлять в данном объеме достаточное 
количество энергии, а в 1случа·е редко ионизирующих жестких излучений 
потребуе'Гся неоколько пробегов чер.ез тот же объем ·(несколько попада­
ний) для достижения эффекта. Таким образом, для более жест1шх лучей 
должно происходить изменение фор.мы •кр~ивых доза-эффект на много­
ударные S-образ•ные, чего на самом деле не наблюдается (см. р1ис. 5). 
С другой ·стороны, если предположить, что для осуществления единицы 
реакции необходимо оставить ·в таком же объеме относительно малое 
количество энергии, то излучения с большей линейной плотностью иони­
зации должны быть менее эффективны вследствие эффекта насыщения, о 
котором говорилось выше, т. е. ~кривые доза-эффект для мягких лучей 
долж•ны проходить под более острым углом, что также не имеет места 
(см. рис. 5). От·сюда ·следует, что •событие попадания не есть пробег ча•с­
тицы через некоторый объем с оставлением ·в нем энергии нес•кольких 
ионизаций. 

Наконец, можно предположить, что событию попадания соответству­
ет отдельная ионизация с сопутствующими ей возбуждениями (рис. 10, 3). 
Это допущение не противоречит всей совокупности радиационно-гене­
тическ;их наблюдений •и им удобнее пользоваться в качестве рабочей ги­
потезы. Нельзя таюже исключить, что поскольку •ионизации ча1сто про­
исходят малыми группами, называемыми в физике «первичными иони­
зациями», ·событием попадания является целая такая группа из двух­
трех тесно расположенных •ионизаций. Однако различ~ие между двумя 
последними предположениями для радиобиологии непринципиально. 
Поэтому в дальнейшем анализе мы будем исходить из того, Ч'ГО первона­
чальным физическим процеосом, запускающим .возникновение .мутации, 
являеrгся одно попадание 1В форме одной ионизации с СОПУ'J'Ствующими 
возбуждениями. 

Можно попытат1>ся конкретизировать наши пр.едставления дальше. 
Прежде •всего, уже ра·ссмотрение основного парадокса радиобиологии 
привело нас ·к необходJимому заключению, что осуществление радиацион­
но-генетичеоких реакций изменения, связа•нных 1с поглощением энергии, 
должно затрагивать уникальные ст:руктуры клетки. Иными словами, в 
клетке должны существовать определенные «мишени», поражение кото­

рых ионизирующей ча·стицей (попащание) •дает наблюдаемую реа.к.цию. 
Исходя из представления о мишени и ряде допущений, о которых бу­
дет оказано ниже, и ~используя соответствующий математический аппа­
рат, можно вычислять так называемые эффективные объемы. Введем 
основные понятия. Бст.ественно, что на·с •интересует лишь та ча.сть энер­
гии излучений, которая передается .реагирующим объектам (клеткам): 
С реагирующим объектом не совпадает понятие реагирующей единицы­
в нашем случае это локус хромосомы (ген), в котором происходит мута­
ция. Возникновение интересующей реакции (мутации) в одной реагирую­
щей единице (гене) определяется 1понятием единица реакции. В преде­
лах реаг.ирующей единицы ~следует различать тот уча1сток 1в структуре 
молекулы или более ~сложного .материального ~ом~плекса, изменение в 
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котором прямо или через цепь последующих реакций ведет к возникно­

вению наблюдаемой единицы реакции; этот участок определяется поня­
тием место действия. Наконец, совершенно необязательно, чтобы иони­
зация, приведшая к возникновению единицы реакции, произошла в месте 

действия или даже в пределах реагирующей единицы; важно лишь, что­
бы энергия, оставленная ионизацией, не диосипировав ниже порога ра­
боты, тем или иным путем достигла места действия. В связи с этим не­
обходимо ввести понятие эффективный объем, т. е. тот объем, из любого 
участка которого энергия ионизации (и.тrи достаточная ее часть) мо­
жет достигнуть места действия. Таким образом, попаданием является 
лишь та ионизация, которая произошла в пределах эффективного 
объема. 

Итак, мы определили понятия попадания, реагирующего объекта, 
реагирующей единицы, единицы реакции, места действия и эффективно­
го объема. Нужно еще раз подчеркнуть пространственное несовпадение 
реагирующего объекта, реагирующей единицы, места действия и эффек­
тивного объема. Надо полагать, что место действия всегда меньше вклю­
чающей его реагирующей единицы, а эффективный объем больше мес­
та действия. Соотношение между реагирующей единицей и эффективным 
объемом значительно сложнее. Эффективный объем может быть с до­
статочной точностью вычислен лишь в тех случаях, когда известны число 
единиц реакции на единицу дозы, электронная плотность (удельный вес) 
облученного вещества и ионный выход реакции. Число единиц реакции 
(мутаций) на единицу дозы определяется экспериментально из кривой 
доза - эффект, плотность биологических тканей несущественно отличает­
·СЯ от единицы (плотность воды), а ионный выход реакции (число единиц 
реакuии на одну пару ионов, т. е. в нашем случае число мутаций на 
-одну ионизацию), вообще говоря, неизвестен, но может быть принят 
равным единице. Кроме того, при вычислении эффективного объма де­
лается допущение о его сферической форме. Такие вычисления неодно­
кратно предпринимались различными радиобиологами и для разных му­
-таций были получены значения размеров эффективного объема от 300 до 
6000 атомов. Для примера приведем табл. 2, где указан радиус эффек­
тивного объема в долях сантиметра для различных мутационных пере­
ходов. Как видно из таблицы, во всех случаях получается один и тот же 
порядок веЛiичин 10-1 см. 

ВычислеЕJные величины эффективных объемов от 300 до 6000 ато­
мов ~соответствуют размерам средних и относительно крупных молекул. 

Из хими~и и б.иохимии известно, что в различных реакциях уча.ству­
ют не целые такие молекулы, а одна из нескольких функциональных 
групп, т. е. группа 300-6000 атомов слишком велика, чтобы служ~ить 
местом действия. Поскольку же осущест.вление реакции (мутации) рав­
новероятно, в .какой бы точке эффективного объема 1ни произошла пе­
редача энерnии, то возникает проблема -миграции (переноса) энергии к 
месту дейстВ1ия в пределах эффективного ·объема. В современной кван­
товой химии известен целый ряд механизмов интра- и интермолекуляр­
ного переноса энергии, адна·ко химическая стру.кту~ра и свойства '6иоло­
тичеоких макромолекул изв~стны еще недостатО'Чно полно, чтобы кон­
кретизировать, какой из этих механизмов переноса энергии осуществ­
ляется пр;и радиационном мутагенезе. Это являе'I'с:я ·задачей будущих 
исследований. 

Бсть возможность экспериментально проверить развитые выше 
представления. Если. радиус эффективного объема порядка I0-7 см, то 
густо ионизирующие ~излучения с та.кой линейной плотностью иониза­
ции, что на пробеге 10-1 см происходит более одной ионизации, будут 
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оставлять 'В пределах эффективного объема избыто:чную энергию. При 
этом должен •С'Казаться эффект насыщения с соо"rветствующим •снижени­
ем эффе,ктивJiюсти таких излучений на единицу дозы. Из различных ти­
пов излучений для таких опытов пригодны быстрые нейтроны. Нейтро­
ны обладают достаточной проникающей способностью вследствие от­
сутствия у них заряда, а образуемые ими ядра отдачи (в биологиче­
ском материале, в основном, ядра водорода - протоны) обладают доста­

точно высокой плотностью ионизации. Кроме того, водород наиболее 

Таблица 2 
Радиусы мишеней, вычисленные для раз.личных 

мутационных переходов (по Н В. Тимофееву-Ресовскому 
и к. Циммеру) 

Мутационные переходы 
Частота мутаций Радиус мишени 

на 1 кр в см 

+ -+we 2,6·10-5 1,57 .10-7 

w ...+we 0,3.10-5 0,77· I0-7 

we -+ О,8· 10-5 1,06· I0-7 

+ ~т 2,4·10-5 1,53· 10-7 

т -+ 1,О· 10-5 1,14·10-7 

+ -r 6,6· 10-5 2,14·10-7 

.--ф+ 2,4.10-5 1,53· I0-7 

Среднее значение 1,39.10-7 

радиуса 

равномерно распределен в тканях живого организма, благодаря чему 
вторичное протонное излучение также оказывается равномерным. Основ­
ная трудность в опытах с нейтронами - проблема точной дозиметрии. 
К. Циммером для дозиметрии быстрых нейтронов в рентген-эквивален­
тах были предложены малые ионизационные камеры, стенки ко­
торых изготовляются из материала, эквивалентного тканям по 

содержанию водорода, а объем воздуха в камере выбирается доста­
rочно малым, чтобы считать регистрируемую интенсив-ность протонно­
го излучения ·соот.ветствующей тканевой интенсивности. Этот метод до­
зиметрии нейтронов является одним из ·самых точных. С его помощью 
Н. В. Т·имофеевым-Ресов•ским и К. Циммером было проведено сра·вне­
ние относительной эффективности различных типо'В излучений, включая 
Li + D-нейтроны, рентгеновские и гамма-лучи. Действительно, было 
получено насыщение: нейтроны оказались менее эффективными на еди­
ницу дозы. Результаты этих опытов изображены на рис. 11. Эффект на-
1сыщения ·наблюдался при той линейной плютности ·ионизации, при кото­
рой его и •следовало ожидать, исходя из вычисленного ранее на основа­
нии эк,спериментальных данных рад:иу•са эффективного объема порядка 
10-1 см. 

Впоследствии Д. Ли, разработав математ;ичесКJиЙ аппарат для срэ.в­
нительного анализа кривых доза - эффект, имеющих разный угол на­
клона, вьшол1нил независимые раС'четы ·величины эффективных объемов 
и получил удивительное ~совпадение 'С результатами Н. В. Тимофеева­
Ресовского и К. Цим.мера, а именно: по Н. В. Тимофееву-Ре·совокюму и 

428 



К Циммеру ~среднее значение радиуса эффективного объема для 25 раз­
личных .мутаrrион~ных изменений ~составляло 1,95·10-7 см, а по расче­
там Д. Ли - 1,83 · 10-1 см. Такое весьма близкое совпадение результа­
тов, полученных двумя независимыми методами, явилось, конеuчно, су­

щес1'венным аргументом в пользу развитых выше представлении о при­

роде пускового механизма генных мутаций, вызываемых ионизирующи­
м1и излучениями. 

Итак, в результате биофизического анализа мутационного процес­
са, вызванного ионизирующими излучениями, было ,ооставлено пред­
ставление о том, что первичным фи­
зическим пусковым механизмом 76 
генных мутаций является одно по- 10 
падание в форме одиночной (или 
первичной) ионизации в эффектив­

14 
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12 

ный объем радиусом порядка 
l0-7 см; в пределах этого объема 
возможен перенос энергии к месту 11 
действия без диссипации ее ниже !О 
порога работы. Эти представления ':::s 9 

~ о радиационном мутационном про- !:::i 8 
цессе окончательно сложились в ~ 7 
40-х годах и явились завершением J 5 
первого, плодотворного, этапа коли- t 
чественного биофизического анали- .5 
за проблемы. Накопленный за по- 4 
следующие годы материал показы- З 
вает, что разработанная система 2 

o!OlrV-Pcнmгe11 
1--+l{/!r/1-Рентгс11 .._" 

х !5{!1tV-Pe11mg/н 
>--о j)-Л/1/1111 ра 'UЛ у "p-11~,,,u роi111л 
1-- oli + -неtlтронь "-/ 

~ 
о+,, 

/ 
о'-

1 , 
о 

rfo" _('f 

1 А .J v 
/. Ь/ 

представлений о радиационном му- 1 
тагенезе встречает некоторые за- О 0 

v" 
! 2 J 

- До:и,1rр 

~ 
/ 

1 о 

f' 
1/о" 

5 8 
труднения в объяснении ряда фак­
тов. Однако новой системы пред­
ставлений мы пока не имеем, но, 
несомненно, что для разработки лю­
бой системы представлений о ра­

Рис. l l. Относительная мутагенная эф­
фективность гамма-, рентгеновских, бе­

та-лучей и Li + D нейтронов 

диационном мутагенезе огромное значение имеет методологически со­

вершенно правильный подход к проблеме, кратко описанный нами и 
заключающийся в тесном содружестве физиков и генетиков, сборе 
огромного феноменологического материала и разработке четкой системы 
определений основных понятий. 

Для завершения кар11ины радиационною мутагенеза следует отме­
тить одно нами еще IНе затрагивавшееся, но весьма 1существенное обсто­
ятелыство. Дело ·в том, что изложенные выше особенности радиационно­
генетических реакций приводят к заключению, что возникновение мута­
ций под действием излучения является реакцией первого порядка, ана­
логичной 1соответствующим фотохимическим и ра,щиационно-:х:им1ическим 
реакциям. А это, в свою очередь, привел·о ·к выводу о 11ом, что ген дол­
жен быть пред1ставлен макромолекулой, мицеллой или автоном1ной ча~ 
стью мицеллы, т. е. физико-химической единицей. Вначале это пред­
ста·вление о ма1кромолекулярной пр1ироде генов было лишь логическим 
следствием биофизического анализа радиационного .мутационного про­
цесса. Теперь же .в результате м1ногоЧ1исленных биохимических исследо­
ваний, начало .кот.орым было положено работой Т. К:а~сперсона, пока­
завшего, что хромосомы состоят из нуклеопр;отеидов, это стало общеиз­
вестным фактом. Мы не будем рассматривать вопрос о молекулярной 
структуре гена, поскольку этому посвящены специальные главы. 
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В заключение расс.мотри.м ,вопрос о пуо1ювых механизмах спонтан­
ного мутационного процес·са, поставленный в ·самом ~начале наших рас­
суждений. В 1связ•и с w.крытием мутагенного действия иониз1ирующих 
излучений появились попытки объяюнить спонтанное мутирование дейст­
вием 'Космических лучей и естественного рад1иоактивного фона. Однако 
независимые ра•счеты Н. В. Тимофеева-Ресов-окого, В. П. Эфроимсона и 
Г. Мёллера показали, что естественные дозы радиации могут объяснить 

1 1 
возник·новение лишь примерно 

таций. 
1200 500 

доли всех спонтанных му-

Пример вычисления дозы «естественных ионизирующих излучений», необходимой 
для вызывания спонтанной частоты мутаций у дрозофилы (по Н. В. Тимофееву-Ре­
совскому) 

m-мутация; i - пара ионов. 
Принимается, что: 

1 . 3000 р вызывают 1 О% сцепленных с полом m , 
2. спонтанно возникают О, 1 % сцепленных с полом m, 
3. 1 р производит в воздухе 2 х 1 OD i / смз , 
4. «Естественное ионизирующее излучение» производит в воздухе 50 i/cмs в 
5. дрозофила экспонируется излучению в природе 15 дней, т. е. 1,3х 1ов сек, 
6. процент m прямо пропорционален дозе. 

Отсюда: 

Строим пропорции 

3000 р - 10% т 
или 

10% m-6Xl012 l 

0,1% m-xi 

сек, 

хр-0,1% m 

6Х 1012 

100 
Х= = 6Х 1010 =дозе, необходимой для вызывания спонтанной 

частоты мутаций. 

Но так как: 
50i х 1,3Х:106=7Х 107 =дозе «естественного ионизирующего излучения», дей· 

ствующей на дрозофилу, то: 
6 х 1010 

7Х107 
= 800, т. е. доза «естественного ионизирующего из.'!учения» примерно в 800 

раз меньше дозы, необходимой для вызывания спонтанной частоты мутаций у дро­
зофилы. 

Недостаточность инте·нсиslf!ости естественной радиации для вызыва­
ния спонтанной ча·стоты мутаций была подтверждена также экспери­
ментально. Б. Н. Раев•ским и Н. В. Тимофеевым-Ресовским были проде­
ланы опыты, которые показали, что частота ·спонтанных мутаций у дро­
зофилы была одинаковой как .в ·контроле, так и в двух вар:иа1нтах опыта. 
в одном •из ·которых интенсивность 1юсмических излучений была заметно 
снижена толстыми свинцовыми экранами, а в другом повышена (за 
счет вторичных излучений) тонкими •с.винцовыми экрана.ми. 

Таким образом, было показа~но, что естественная радиация не мо­
жет быть основным фактором, определяющим ча·стоту спонтанно1·0 му­
тироваrния. Итак, вопрос о причинах возн.икшовения спонтанных мутаций 
оставалея нерешенным. 

Обсуждение этой проблемы биологами и физика1ми (Н. В. Тимофе­
ев-Ресовский, Г. Шту6бе, М. Дельбрюк, К. Циммер, П. йорда•н, У. Фано 
и др.) привело к мысли, которая может быть выражена известным фило· 
софским афор.изм·ом «ничто не вечно под лу·ной». Применительно к ре­
а·кциям первого порядка этот афоризм может ~служить sыражением хо­
рошо ~известного факта •сnонта1Нного изменения молекул, хара'Ктеризую· 
щегося периодом полуреакции, т. е. временем, за которое проис~одит 

изменение половины ·исходного ч1исла М'олекул. Естественно, чем больше 
период полуреа.кци:и, тем стаби.11ьнее данное вещество и соответст.ве'нно 
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выше энергия активации (т. е. энергия, необходимая для преодоления 
энергетического барьера при переходе из одного стабильного ~0остояния 
в другое). 

Таким образом, по самой природе вещей, даже лrри д:опущении аб­
солютного от.сутствия возмущений .извне, гены (макромолекулы) долж­
ны спонтанно претерпевать изменения ·с ча1стотой, от.вечающей уровню 
их стабильности. Эти изменения обусловлены неизбежными локальными 
флюктуациями теплового д·вижен:ия атомов. Существует возможность 
экспериментально оценить .энерг.ию активации .мутационных переходов 

по температурным коэффициентам Аррениуса - Вант-Гоффа, получен­
ным для спонтанных мутаций. Температурный коэффициент показывает, 
как известно, .во сколько раз изменяется скорость реакции при изменении 

температуры на 10°С. Для реа•кдий первого порядка известны 1юл1ичест­
венные соотношения .между энергией активации, полупериодом реа·кции 
и температу~рными коэффициентами. Так, если энергия активации изме­
няется от 0,5 до 6 эв, то полупериод реакции изменяется соответствен­
но от долей секунд до 3 · 104 лет, а температурный коэффициент изменяеr­
ся от 1,2 до примерно 6-7. 

Следует отметить еще одну особенность реа1кций первого· порядка, а 
именно, что их временная зависимость следует экспоненциальному зако­
ну, т. е. логарифм приращения доли изменившихся молекул пропорцио­
нален времени. Поэтому следует ожидать, что пр~и ~старении клеток в 
них должны накапливаться мутацио,нные изменения. Соотве11ствующие 
опыты были проведены Г. Штуббе на лывином зеве и Н. В. Тимофеевым­
РесоВАским на дрозофиле. Г. Штуббе обна~ружил, что при хранении пыль­
цы львиного зева частота спонтанных мутаций возрастает пропорцио­
нально .времени, что соответствует нача171ьному участку экспоненты. Ана­
Jl·Огичные результаты были получены Н. В. Тимофеевым-Ресовским как 
при выдерживании оплодотворенных .са.мок дро·зофилы без отклад:ки 
яиц в течение двух-трех недель, так и при скрещивании старых сам­

цов. Н. В. Ти·мофеевым-Ресовским были .выполнены также опыты, в ко­
торых срав1нивались ча1стоты спонтанных мутаций у дрозофил, культи­
виrрова.вши~ся при различных температурах .в пределах от 15 до 30° С. 
По ~результатам этих опытов 1с учетом различий окорости развития при 
разных температурах был определен температурный коэффициент спон­
та•нного мутационного процеоса, который оказал1ся раВ1ным примерно 
пяти. Такое значение температурного коэффициента, •с одной стороны, 
свидетельствует ·об отнооите~льно высокой стабильности генов, а с дру­
гой - хорошо ~соответствует, ка1к показали ра.счеты Д. Л.и и П. Иордана, 
уровню их ·спонтанной мутаб:ильности. Из температурных опытов .выте­
кают еще два важных •следст.вия. Во-пер.вых, пооколь·ку температурно­
му ·коэффициенту около пяти .соотве1'ствует энергия активации порядка 
2,5-3 эв, то мутации могут ~индуцироваться л·ишь излучениями с энер­
гией ·квантов не ниже той величины, к·оторая соответствует ультрафио­
летовому свету. И, действительно, как известно, электромаnнитные из­
лучения, более мягкие, чем ультрафиолет (.видимый свет и инфракра·с­
ное излучение), не являются мутагенными. Во-вторых, известно, что 
среди мутантных аллелей изредка встречаю-гся весьма высоко,мутабиль­
ные («лабильные гены»). Согласно правилу Аррениуса - Вант-Гоффа, их 
мутирование должно характеризоваться более ниэкими температурны­
ми коэффициентами. Это также было подтверждено экспер:именталыно: 
для высокомутабильной аллели bobbed был получен температурный ко­
эффициент около трех. Таким образом, все вышесказанное хорошо согла­
суется 1с преД;ста·влением ·о пусковых механизмах ~спонтанных генных му­

таций, как Q реакциях первого порядка. 

431 



В.се вышеизложенное касае'ГС'Я 1В основно.м так называемых «точ·ко­
вых» мутаций. В мутационном процессе, вызванном радиацией, особен­
но ча•сто возникают хр~амосом·ные мутации, пер:вично основанные на раз­

лом ах хром·ооом. Не имея времени и места для подробного изложения 
всей проблемы воз'lшкновения хромо·сомных мутаций, в1юратце отметим 
лишь ~следующее. 

У всех изученных организмов одиночные разрывы хромосом сле­
дуют таtК<же одноударной кривой доза-эффект. Однако при этом И1меется 
существенная разница по сраВ1нению 1с точ:~ювыми мутациями: во-пер­

вых, ·юривые доза-эффекта при хромосомных разрывах :воз·ра.стают .юру­
че таковых для точковых (генных) .мутаций, а, во-вторых, излучения с 
высокой линейной плотностью ионизации обладают не меньшей, а боль­
шей эффективностью на единицу дозы. В ~ряде ·случаев при воз­
никновении хромосомных разрывов следует различать первичное, 

частично обратимое, повреждение хромосом и окончательное формирова­
ние разрыва; эта проблема «пострадиационного восстановления хромо­
сом» и ,воздейст.вие на это воостановле.ние различных факторов .интен­
сивно ·разрабатывается в ·самые последние годы. На:~юнец, в связи со 
значительно большей, по сравнению со спонтаннрй, относительной часто­
той хромосомных мутаций .в радиационном мута'ционном процессе и, по­
видимому, большей энергией, требуемой для хромос;омного разрыва по 
сравнению с генной мутацией, можно полагать, что (опять-таки., в от­
личие от точковых мутаций) значительная часть «спонтанных» хромосом­
ных разрывов обязана естественному фону ио.низирующих излучений. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Радиационная ге:нетика, 11ачало 1которой было положено работой 
Г. Мёллера, развилась к настоящему времени в обширную область. 
В кратком изложении некоторых вопросов радиационной генетики мы со­
знательно, чтобы нера·осеивать внимания, ограничились р~ссмотрением 
в осяовном ·одной, но, пожалуй, на·иболее интересной проблемы - био­
физического анализа пусковых механиз.мов геНlных мутаций, привлекая 
по мере необJюдимости .некоторые физические представления и данные 
о спонтанном мутационном процеосе. Мы, разумее'Гся, совершенно от­
четливо оознаем, что развитая выше ·система пред~ста·влений о механиз­
мах .возникновения генных мутаций пр.и облучении являеrея лишь пер­
вым этапом а.нализа проблемы. Построение этой системы .было завер­
шено еще в 40-:х годах. С тех пор накоплен очень большой новый факти­
ческий ма;гериал, порой не укладывающийся в эти представления. 
Однако новой, столь же стройной, системы представлений о радиацион­
ном мутагенезе пока не создано. И нам кажется, что методологически со­
вершенно правилыные подход к проблеме и путь анализа, КО'Горые мы 
пытались выше показать, должны обязательно учитыватыоя при постро­
ении любой новой системы представлений о радиационном мутагенезе. 
Мы, несом1ненно, не су.мели бы дать никакой целостной .картины, а лишь 
фрагментарный перечень множества фактов и гипотез, если бы пыта­
л1ись включить в наше краткое изложение проблемы новые данные по 
таК!им вопроса:м, ·как дифференциальная радиочув·ствительность раз.ных 
фаз ·клеточного цикла, дифференциалыная радиочув•ствителыность раз­
ных стадий гаметогенеза, защита и восстановление клеток от радиаци­
онных повреждений, гипотеза о предмутационных состояниях, анализ до­
зовых 1кривых и др" а та.кже анализ других типов радиационных мута­

ций. 
Следует отме11Ить также, что в послед~ние годы довольно ча·сто про-
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являе11ся тенденция к отрицанию всех прежних достижений ращиацион­
ной генетики. И это, конечно, глубоко неправильно. Так, принцип по­
паданий, О1снованный на физиче·екой прирtще взаимодействия ионизиру­
ющих •излучений .с ·веществом, был и остает~ся важнейшим обобщением, 
лежащи~м в основе любых радиационно-.генетичеоких построений. Кро­
ме того, принцип мишени оказывается не толь·ко зача·стую полезным и.н­

С1'рументом .исследований (rНапример, определение размеров каппа-час­
тиц у инфузорий), но и находит подтверждение в опытах по опреде.ле­
нию ·рад•иочувс-nвителыюсти разл1ичным образом ориентированных ви­
русов. 

В заключение нам хочется выразить надежду, что избранный нами 
способ изложения - показ не столько того, что создано, сколько, как это 
создавалось - окажется полезным и что это представит интерес для не­

специали~ста в качестве ·введения в проблематику радиационной генети­
К'И. 
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