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Í.Â. ÒÈÌÎÔÅÅÂ-ÐÅÑÎÂÑÊÈÉ, Ê.Ã. ÖÈÌÌÅÐ

Глава 10: 
МЕХАНИЗМ ПЕРЕДАЧИ ЭНЕРГИИ В РАСТВОРАХ 

Когда мы в предыдущей главе противопоставляем 

обсуждаемые явления передачи энергии в организо-

ванных системах феноменам передачи энергии в рас-

творах, мы должны отдавать себе отчет в том, что из-

начально в этом заложена определенная «вольность»; 

поскольку и в жидкостях имеют место организации 

молекул или, соответственно, ионов, которые в неко-

торых случаях идентичны структурам кристаллов или 

полимеризаторов. Тем не менее, мы настаиваем на вы-

бранном различии, поскольку, как мы можем сказать 

заранее, передача энергии в жидкостях в случаях, ис-

следованных до настоящего времени, обеспечивается 

посредством диффузии. Имеющиеся в отдельных слу-

чаях «организации» кажутся с точки зрения распро-

странения энергии незначительными, хотя это изна-

чально и не выглядит совершенно невероятным. 

Распространение энергии за счет диффузии как тако-

вое уже было упомянуто при перечислении известных 

механизмов передачи энергии в предыдущей главе. Мы 

уже говорили о том, почему эта энергия могла бы иметь 

значение для радиобиологии: можно априори предпо-

ложить, что от облучения в окружении первичного места 

реакции возникают химические преобразования, про-

дукты которых диффундируют в «чувствительные места» 

и вызывают там реакцию. Предметом нижеприведенных 

разделов явится подтверждение того, что распростране-

ние энергии в жидкостях фактически происходит пос-

редством диффузии, так что можно по праву говорить 

о транспорте, а не о преобразовании энергии. В заклю-

чение будет описано значение этого механизма распро-

странения энергии для радиобиологии. 

а)  Основополагающие наблюдения по передаче энер-
гии в водных растворах 

Некоторые из химических реакций в водных раство-

рах, вызываемые рентгеновским излучением, имеют 

свойство быть по своей абсолютной производитель-

ности не пропорциональными числу имеющихся ре-

активных молекул. Экспериментально этот факт вы-

ражается в том, что абсолютный оборот не зависит 

от концентрации растворенных реактивных молекул 

в широком диапазоне и в некоторых случаях линейно 

увеличивается в зависимости от дозы облучения (Фри-

ке и его сотрудники, 1927–1938; Штенштрем и Ломан, 

1928–1934,  Дэйл, 1940–1943). Этот вывод, сделанный 

самостоятельно многими авторами, толковался ими 

так, что молекулы воды, которые при облучении не 

слишком концентрированных водных растворов не 

«жестким» рентгеновским облучением первоначально 

поглощают большую часть абсорбированной системой 

энергии, переходят в «активированное» состояние и 

утрачивают свою энергию преимущественно только 

при ударах с реактивными молекулами. Это предполо-

жение об «активированных» молекулах воды факти-

чески позволяет обеспечить удовлетворительное фор-

мальное описание экспериментальных результатов, как 

это представлено в табл. 17 (приблизительная незави-

симость абсолютного оборота начальной концентра-

ции в диапазоне от 1 до 1000) и в табл. 18 (линейное 

увеличение эффекта при повышении дозы облучения).

Точно так же можно без труда объяснить, почему 

обнаруживается не всегда линейное, а иногда экспо-

ненциальное увеличение (или лежащее между обеими 

двумя границами) эффекта в зависимости от дозы; пос-

кольку во многих реагирующих системах (например, 

для более крупных молекул белка) следует предполо-

жить, что те же молекулы могут реагировать с «акти-

вированной» водой еще раз, если они один раз про-

реагировали так, что показали исследованный эффект 

(например, инактивация). В таких случаях, поскольку в 

расчет принимают только процессы реакции, которые 

приводят к эффекту, при повышении дозы эффект на 

единицу дозы будет уменьшаться. 

Совершенно аналогичным образом можно объ-

яснить еще одно явление, наблюдаемое при многих 

рентгено-химических реакциях, так называемое «за-

щитное действие» за счет добавляемых инородных 

веществ. Хорошо исследованный пример этого при-

веден в табл. 19, в которой показаны концентрации 

различных веществ, которые уменьшают действие 

облучения на водный раствор фермента аллоксази-

на адениндинуклеотида на 50%. В рамках гипоте-

зы «активированной воды» объяснение защитного 

действия, очевидно, заключается в том, что молеку-

лы инородного вещества конкурируют с собствен-

но интересующими нас молекулами в «борьбе» за 

«активированные» молекулы воды, в связи с чем, в 

зависимости от реактивной способности инородно-

го вещества имеет место уменьшение исследуемого 

эффекта. 

Предположение об «активированных» молекулах 

воды можно считать очень удобной рабочей гипоте-

зой для объяснения экспериментальных результатов. 

Однако оно не может рассматриваться в качестве удов-

летворительного объяснения до тех пор, пока не бу-

дут сделаны выводы о виде активированного состоя-

ния и о механизме передачи энергии. Нельзя оставлять 

без внимания то, что формально может быть проведе-

но описание феноменов на основе совершенно дру-

гих представлений. Как уже было указано выше, у не-

которых жидкостей, к которым относится также вода, 

имеются упорядоченные состояния, при которых эти 

жидкости подобны кристаллам или полимеризаторам. 

В связи с этим можно в порядке опыта предположить, 

что в жидкостях имеют место явления преобразования 

энергии, как мы это выяснили в предыдущей главе. Это 

предположение также позволяет объяснить независи-

мость абсолютного оборота начальной концентрации 

раствора (в определенной области), а также «защитное 

действие», которое можно было бы сравнить с ранее 

рассмотренным гашением флуоресценции за счет ино-

родных веществ. 

Получение конкретных выводов по «активирован-

ной» воде или, соответственно, принятие решения в 

пользу «очерченной» таким образом возможности 

объяснения и возможности, связанной с преобразова-

нием энергии, только на основе опытов с водными рас-

творами и рентгеновским излучением невозможно. По 

этой причине Циммер и его сотрудники (1944) провели 

опыты с другими растворителями и с облучением раз-

личной плотности ионизации. 
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ÍÀÑËÅÄÈÅ

Концентрация Вещество

10-2 молярный Глицин 
Оксалат натрия 
Нитрат натрия 

10-3 молярный Лейцилглицин
Аланин
Феррицианид калия 
Ферроцианид калия 

10-4 молярный Гиппурат натрия 

10-3,4 молярный Глюкоза
Сукроза
Роданид калия 
Формиат натрия

10-5 молярный Фруктоза
Нитрат натрия 
Нуклеат натрия из дрожжей
Нуклеат натрия из зобной железы

Доза в относительных 
единицах 

Относительный оборот 
N* / N

0
 

Предположение: 
N* / N

0
 = 1 – е –k1D 
k

1

Предположение: 
N* / N

0
 = k

2
 D

k
2

1 0,134 0,144 0,134

2 0,273 0,160 0,134

3 0,416 0,179 0,139

4 0,533 0,190 0,133

Концентрация раствора в единицах 106 С.Р. Доза в килорентгенах Число единиц С.Р., 
инактивированных на 

1 см3 за счет 
1 килорентгена 

перед облучением после облучения

Опыты с приблизительно 25%-ной инактивацией 

8000 54000 60,000 43 х 106

128 88 0,800 50 х 106

31 23 0,145 55 х 106

9,1 6,8 0,045 50 х 106

Опыты с приблизительно 50%-ной инактивацией 

8000 34500 185,000 25 х 106

128 57 2,500 28 х 106

31 15,7 0,420 37 х 106

9,1 4,7 0,125 35 х 106

Табл.  17.

Действие рентгеновского излучения на карбоксипептидазу в водных растворах различной 

концентрации (по данным Дэйла, 1940)

Табл. 18.

Зависимость действия рентгеновского излучения на водный раствор метиленовой синьки от дозы.  

Концентрация 6,25 х 10-6 моляр. N
0
 = число первоначально имеющихся молекул,

N* = число преобразованных после дозы D (обесцвеченных) молекул (по данным Циммера, 1944)

Табл. 19.

Концентрация примесей, которая при 0,61 х 10-6 молярном водном растворе аллоксазина 

адениндинуклеотида сокращает действие рентгеновского излучения наполовину: 50%-ное 

«защитное действие» (по данным Дэйла, 1942)
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b) Опыты с неводными растворителями
и с «твердыми» растворами 

Способом проверки того, представляет ли собой 

агент, который передает первоначально абсорбирован-

ную в растворителе энергию реагирующим молекулам, 

«активированные» молекулы воды в непосредственном 

смысле, является проведение опытов с неводными рас-

творами, в которых не могут иметь места «активирован-

ные» молекулы воды. Проведенные с рядом растворов 

реактивных веществ в неводных растворителях опыты 

показали, что характерная для нашей проблемы недо-

статочная пропорциональность между начальной кон-

центрацией раствора и абсолютным оборотом имеет 

место и у других растворителей (Циммер и Крон, 1944). 

Как следует из рис. 88 и 89, например, при обесцвечива-

нии метиленовой синьки в растворе гликоля и в растворе 

серной кислоты относительный оборот на единицу дозы 

при менее концентрированном растворе значительно 

превышает оборот в концентрированных растворах, 

другими словами, абсолютный оборот не пропорцио-

нален начальной концентрации. Аналогичные результа-

ты были получены также при других реакциях и для ряда 

других растворителей, тогда как для некоторых реакций 

и растворителей преобразование энергии установить не 

удалось (см. табл. 20, а также статью Зайтца, 1938). 

Эти результаты могут расцениваться как однозначное 

указание против предположения «активированных» 

молекул воды в качестве носителей энергии; посколь-

ку даже если физическая природа таких активирован-

ных молекул непонятна, то их появление в отдельном 

растворителе (вода) можно считать возможным. То, что 

имеются также «активированные» молекулы гликоля и 

глицерина со свойствами, которые аналогичны свойс-

твам гипотетических «активированных» молекул воды, 

является исключительно маловероятным. Если мы бу-

дем настаивать на тоцлковании экспериментальных 

результатов как результата транспорта энергии пос-

редством подвижных носителей энергии, мы будем вы-

нуждены предположить, что эти носители энергии яв-

ляются не активированными молекулами растворителя, 

а какими-то продуктами распада или реакции этих мо-

лекул, которые возникают в месте абсорбции энергии 

и после преодоления определенного расстояния реаги-

руют с находящимися в растворе реактивными молеку-

лами. Это представление подтверждается, в частности, 

полученными результатами, табл. 10, показывающими 

диспропорцию между начальной концентрацией и аб-

солютным оборотом, в том числе, в хлориде этилена и 

тетрахлоруглероде. По этим растворителям мы знаем, 

что они при рентгеновском излучении выделяют хлор, 

и нет сомнения, что наблюдаемое обес-цвечивание 

растворенного тимол-индофенола вызвано выделив-

шимся хлором. 

Даже если только что представленная точка зре-

ния на механизм транспорта энергии характеризует-

ся высокой степенью вероятности, остается открытым 

вопрос о том, не идет ли здесь речь о преобразовании 

энергии в смысле предыдущей главы, т.е. о том, дейс-

твительно ли энергия «транспортируется» посредс-

твом диффундированных продуктов, а не распростра-

няется посредством «электронного» преобразования 

или «дипольного резонанса». Решение по этому воп-

росу было предложено Циммером и Кроном (1944) 

на основе опытов с устойчивыми растворами. Было, 

в частности, обнаружено, что растворы метиленовой 

синьки имеются в обезвоженном глицерине и при тем-

пературе твердой углекислоты (-70о), не кристаллизи-

руясь. Глицерин затвердевает при этой температуре 

из-за своей высокой способности к переохлаждению 

в очень твердое стекло, причем метиленовая синька не 

вымерзает, а остается растворенной в виде молекуляр-

ной дисперсии. Как видно из табл. 20 (строки 3 и 4), 

при таких затвердевших растворах, в отличие от жидких 

растворов глицерина, не имеет места передача энер-

гии, благодаря чему может быть убедительно доказано 

то, что обсуждаемая здесь передача энергии обеспечи-

вается посредством диффузии, а не посредством пре-

образования энергии; поскольку диффузия при холоде 

практически исключается, тогда как преобразование 

энергии (электронное преобразование или дипольный 

резонанс) может происходить и в условиях холода. 

Таким образом, опыты с твердыми растворами пока-

зали, что передача энергии, первоначально полученной 

из растворителя, растворенным реактивным молеку-

лам, если она вообще имеет место, представляет со-

бой транспорт энергии диффундирующими частица-

ми, которые в месте первичного поглощения энергии 

возникают из молекул растворителя. Общее мнение о 

природе этих диффундирующих частиц до настояще-

го времени отсутствует. В большинстве случаев можно 

было бы говорить об отделившихся частях молекул рас-

творителя, на которые оказывается такое действие, что 

они, с одной стороны, имеют относительно большой 

срок жизни и переживают многочисленные столкнове-

ния с другими молекулами растворителя без изменения, 

а с другой стороны, реагируют с определенными вида-

ми растворенных молекул, когда сталкиваются с ними. 

Только для водных растворов была разработана схема 

реакции (Вайсс, 1944). В соответствии с этой схемой 

за счет абсорбции излучения ионов гидроксила (ОН--) 

воды электроны освобождаются и передаются сосед-

ним ионам водорода (Н+) так, что возникают атомы во-

дорода (Н) и радикалы гидроксила (ОН). В чистой воде 

последние быстро объединяются до образования воды, 

тогда как в присутствии растворенных веществ они ре-

агируют с этими веществами; поскольку как свободные 

атомы водорода, так и радикалы гидроксила являются 

исключительно реактивными. 

На основе этого представления о виде передачи энер-

гии можно также понять, почему у одного и того же рас-

творителя энергия передается не на все виды раство-

ренных реактивных молекул; поскольку мы не можем 

ожидать, что первично возникающие диффундирую-

щие частицы реагируют со всеми видами растворен-

ных молекул. Так, например, Брода (1943) не обнаружил 

применительно к распаду персульфата аммиака в без-

водном глицерине никакой передачи энергии (табл. 21). 

В заключение следует указать на то, что практически 

невозможно установить, что определенный раствори-

тель не обеспечивает эффекта передачи энергии; пос-

кольку ненаступление передачи энергии может быть 

всегда обусловлено вызванным загрязнением «защит-

ным действием». Поэтому мы придаем представленным 

в табл. 20 «отрицательным» результатам для некоторых 
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растворителей так же мало значения, как и тому факту, 

что некоторые из этих результатов противоречат ре-

зультатам, полученным Зайтцем (1938). 

с) Влияние пространственной плотности ионизации 

По влиянию пространственной плотности иониза-

ции на передачу энергии из растворителя до настоя-

щего времени имеется мало исследований. Циммер и 

Крон (1944) на примере обесцвечивания (восстановле-

ния) водных растворов метиленовой синьки различной 

концентрации при облучении альфа-лучами показали, 

что наблюдаемый в этой системе при слабо ионизиру-

ющем рентгеновском облучении транспорт энергии 

имеет место и при плотно ионизированном облуче-

нии альфа-лучами. Как показано на рис. 90, и при опы-

тах с облучением альфа-лучами относительный оборот 

(процентный эффект) при низких начальных концен-

трациях больше, чем при высоких. 

Квантитативно сопоставимые опыты с рентгеновс-

ким облучением и облучением альфа-лучами Циммер 

и Боуман (1944) провели на водных растворах амино-

кислоты тирозина. При рентгеновском облучении, как 

видно из табл. 22, были произведены измерения кон-

центраций тирозина в молярном диапазоне 5,5 х 10-3 

до 5,5 х 10-6, и при этом были подтверждены ранее по-

лученные результаты для диапазона малых концент-

раций (Штенштрем, 1929) о том, что относительный 

оборот на единицу дозы возрастает по мере увеличения 

начальной концентрации раствора. Последняя стро-

ка табл. 22 показывает, что рост относительного обо-

рота при сокращении концентрации (приблизительно 

на фактор 10) при низких концентрациях меньше. Это 

указывает на то, что поглощаемая из растворителей 

энергия только тогда может быть передана реактив-

ной молекуле, если расстояние до нее не слишком ве-

лико. Согласно одной оценке, на которой мы не будем 

подробно останавливаться, среднее расстояние в воде 

10-6 см (Фрике и Демерек, 1937).

Представленные в табл. 22 данные по опытам с альфа-

лучами показали в 2,5 раза меньший оборот на единицу 

дозы, чем при опытах с рентгеновским излучением при 

тех же начальных концентрациях. Наличие меньшей эф-

фективности на единицу дозы при облучениях с высо-

кой пространственной ионизацией с точки зрения тео-

рии мишени означает уменьшение формальной области 

попадания и может, согласно рассуждениям главы 8, быть 

истолковано так, что при плотно ионизированном излу-

чении на одну область попадания приходится более од-

ного процесса ионизации, и что если для провокации ре-

акции достаточно одной ионизации, все другие процессы 

ионизации «пропадают». На растворах это часто встре-

чающееся в радиобиологии сокращение эффективности 

раньше еще не наблюдалось, а возможность его возник-

новения считалась отчасти невероятной (Фриек и Деме-

рек, 1937), частично вероятной (Зоммермейер, 1941). 

В этом месте следует указать на то, что сокращение 

эффективности, которое наблюдали Циммер и Боуман 

(1944) при плотно ионизированном облучении – это не 

«защитное действие», вызванное инородными вещест-

вами. Такая возможность была исключена в результате 

специальных опытов. Также нельзя предположить, что 

при высокой плотности ионизации увеличенная при 

повышенной плотности ионизации вероятность реком-

бинации по полученной ионизации вызывает полное 

или частичное снижение действия; поскольку радиохи-

мические опыты по различным системам показали по 

слабо и сильно ионизированным излучениям очень хо-

рошо совпадающую эффективность ионов (табл. 23).

Количественная оценка полученных для водных рас-

творов тирозина результатов может быть выполнена 

несколькими способами. В первую очередь из скорости 

реакции на единицу дозы можно рассчитать эффектив-

ное поперечное сечение относительно прохода альфа-

частицы. Поскольку, как мы установили в главе 8 (см. 

также главу 16),  для не слишком больших структур сле-

дует предположить, что вследствие высокой плотнос-

ти ионизации каждый проход альфа-частицы вызывает 

исследуемую реакцию, можно определить радиус (при-

нимаемого в виде окружности) эффективного попе-

речного сечения  в качестве суммы расстояния d, с ко-

торого поглощенная из растворителя энергия попадает 

к реактивной молекуле, и радиус  колонны ионизации 

Рис. 88. Обесцвечивание метиленовой синьки в гликоле, 
вызванное рентгеновским облучением: зависимость процентного 
эффекта (обесцвечивание) от дозы облучения при двух различных 
значениях концентрации, различающихся на фактор 10 (по данным 
Циммера и Крона, 1944). 

Рис. 89.  Обесцвечивание метиленовой синьки в концентрированной 
серной кислоте, вызванное рентгеновским облучением: зависимость 
процентного эффекта (обесцвечивание) от дозы облучения при двух 
различных значениях концентрации, различающихся на фактор 5 
(по данным Циммера и Крона, 1944). 
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№ Реагирующее 
вещество 

Реакция Растворитель Явление передачи 
энергии

1 Белый фосфор Преобразование в 
красный фосфор 

Бензол -

2 Метиленовая синька Обесцвечивание 
(восстановление)

Вода +

3 Метиленовая синька Обесцвечивание 
(восстановление)

Гликоль +

4 Метиленовая синька Обесцвечивание 
(восстановление)

Глицерин, жидкий, +20о +

5 Метиленовая синька Обесцвечивание Глицерин, 
стекловидный, -70о

-

6 Метиленовая синька Обесцвечивание Уксусная кислота -

7 Метиленовая синька Обесцвечивание Анилин -

8 Метиленовая синька Обесцвечивание Пиридин -

9 Метиленовая синька Обесцвечивание Метиловый спирт -

10 Метиленовая синька Обесцвечивание Этиловый спирт -

11 Метиленовая синька Обесцвечивание Амиловый спирт -

12 Метиленовая синька Обесцвечивание 
(распад)

Серная кислота +

13 Тимол-индофенол Обесцвечивание 
(распад)

Хлорид этилена +

14 Тимол-индофенол Обесцвечивание 
(распад)

Тетрахлоруглерод +

15 Тимол-индофенол Обесцвечивание Сероуглерод -

16 Тимол-индофенол Обесцвечивание Нитробензол -

17 Тимол-индофенол Обесцвечивание Парафин, жидкий -

18 Тимол-индофенол Обесцвечивание Парафин, твердый -

Табл. 20.

Опыты с различными реагирующими веществами и растворителями при явлении передачи 

энергии из растворителя при рентгеновском излучении (по данным Циммера и Крона, 1944)

Табл. 21.

Действие рентгеновского излучения на персульфат аммиака в безводном глицерине

(по данным Броды, 1943) 

Концентрация
в мг/см3

Доза в относительных 
единицах

Абсолютный оборот 
в мг 

Процентный оборот на 
единицу дозы 

109 67 2,5 0,023

150 51 2,5 0,022

190 87 3,3 0,013

263 70 6,8 0,025

381 68 7,8 0,020

382 81 9,8 0,021

альфа-частицы. Числовая оценка приводимых в табл. 22 

данных по опытам с альфа-излучением позволяет опре-

делить эффективное поперечное сечение

(+ ) = 4,5 х 10-12 см2 и, следовательно: 

+ = 1,2 х 10-6 см

Точное значение радиуса  колонны ионизации аль-

фа-частицы до настоящего времени неизвестно; по 

последним оценкам оно может составлять 10-7 см (Иор-

дан, Циммер и Тимофеев-Ресовский, 1944). Из нашего 

расчета мы можем также получить верхний предел рас-

стояния 10-6 см. 

Однако наблюдаемое у альфа-частиц сокращение 

эффективности по сравнению с рентгеновскими лу-

чами допускает совершенно другую оценку, которая 

основывается на объяснении сокращения эффектив-

ности как потери ионизации. Если мы в порядке опы-

та примем радиус формальной области попадания как 

r  = + = 1,2 х 10-6 см, то при переходе от рентгенов-

ского к альфа-излучению потеря эффективности (ко-

эффициент перекрытия см. главу 8) должна составлять 

F = 72. Было определено, что F = 2,5. Это различие мо-

жет быть объяснено тем, что не каждая возникающая в 

области попадания ионизация действует с вероятнос-
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тью р=1, и для исследуемой реакции р<1. Мы получили 

бы тогда р = 2,5/72 = 0,035. Теперь на основании опы-

тов с рентгеновским излучением на основе получен-

ного таким образом значения вероятности действия р 
мы можем рассчитать радиус действительной, заданной 

выражением области попадания  (см. главу 7) и 

получить (если принять сферическую форму) для сле-

дующее значение:

R = 1,2 х 10-6 см

Оценка уменьшения относительного оборота на еди-

ницу дозы, которое наблюдали Циммер и Боуман при 

повышении плотности ионизации, приводит, таким об-

разом, к выводу о том, что энергия, первично погло-

щенная из растворителя, с вероятностью р 0,04 пе-

редается реактивной молекуле, если расстояние между 

местом первичной абсорбции энергии (ионизация) и 

молекулой в среднем составляет около 10-6 см. 

После того как мы обсудили самые существенные 

из известных в настоящий момент свойств транспорта 

энергии в растворах и сформировали представление о 

механизме этого процесса, давайте попробуем оценить 

возможное значение этого процесса для радиобиологии. 

d) Значение передачи энергии в растворах для радио-
биологии 

По вопросу о том, принимает ли транспорт энер-

гии в растворах значительное участие в провокации 

радиобиологических реакций или нет, состоялась от-

носительно широкая, богатая противоречиями дис-

куссия, подробное представление которой здесь нам 

не представляется необходимым, поскольку боль-

шинство работ на эту тему приходится на время, 

когда был известен только феномен, а не механизм 

транспорта энергии. Наиболее «вводящим в заблуж-

дение» (поскольку вода присутствует во всех биоло-

гических объектах) является предположение о том, 

что воде при транспорте энергии должно быть отве-

дено особое место. После того как было обнаруже-

но, что и другие растворители обеспечивают транс-

порт энергии, и после того, как был лучше изучен 

механизм процесса, хотя полное представление о 

нем отсутствовало, был сразу же сделан вывод о том, 

что значение воды для радиобиологии может быть в 

действительности ограничено. Как уже было упомя-

нуто, вода, хотя и присутствует во всех биологичес-

ких объектах, но одного этого еще мало; поскольку 

в биологическом объекте мы практически никогда 

не имеем чистого раствора изменяемых, определя-

ющих исследуемую реакцию веществ. Гораздо чаще 

мы встречаемся с раствором многих реактивных ве-

ществ, которые конкурируют «в борьбе» за имеющи-

еся в распоряжении продукты реакции первичного 

поглощения энергии. Вещества, не важные для иссле-

дуемой биологической реакции, будут, поэтому, про-

являть сильное «защитное действие». Таким образом, 

можно ожидать того, что энергия, подводимая за счет 

транспорта, в общем случае пренебрежимо мала по 

сравнению с той энергией, которая абсорбируется в 

самой реагирующей системе, другими словами, фор-

мальная область попадания практически не охватыва-

ет окружающий растворитель. 

Тем не менее, в ряде особых случаев транспорт энер-

гии через растворитель играет определенную роль и 

для особых радиобиологических реакций. Таким осо-

бым случаем является инактивация протеина вируса 

мозаичной болезни табака в чистом водном растворе 

(Борн, Мельхерс, Пэтау и Циммер, 1944). При этой ре-

акции облучение растворов различной концентрации 

имеет статистически подтверждаемую диспропорцию 

между абсолютным оборотом и начальной концент-

рацией раствора (см. табл. 53). Математический ана-

лиз зависимости эффекта от концентрации (Пэтау, 

неопубликованный доклад) привел к представлению о 

том, что в этом случае первоначально абсорбирован-

ная в растворителе энергия диффундирует в реагиру-

ющую молекулу вируса на значительные расстояния, и 

что существует несколько качественно различающих-

ся видов диффундирующих частиц («носителей энер-

гии»). Аналогичные характеристики, по-видимому, 

имеют место при инактивации бактериофагов. При 

оценке значения этих особых случаев для радиобиоло-

гии нужно иметь в виду, что транспорт энергии здесь, в 

сущности, имеет место не в самом биологическом объ-

екте, а в его «небиологическом окружении», так то по 

результатам исследований растворов вирусов и фагов 

мы можем в определенном смысле найти подтвержде-

ние нашего вышеприведенного утверждения о том, что 

транспорт энергии через растворитель в радиобиоло-

гии не играет важной роли. 

Глава 11: 
ПОДХОДЫ К АНАЛИЗУ ТЕОРИИ МИШЕНИ 
И БИОФИЗИЧЕСКОМУ АНАЛИЗУ РЕАКЦИЙ 
МНОЖЕСТВЕННОГО ПОПАДАНИЯ

В предыдущих главах речь шла о формальных осно-

вах анализа радиологических реакций с точки зрения 

теории мишени и биофизики. Попытаемся теперь на 

этой основе произвести анализ некоторых реакций 

с множественными попаданиями. Тем самым мы сле-

дуем по пути исторического развития теории мише-

ни, которая сначала занималась реакциями с множес-

твенными попаданиями, и только позднее перешла к 

исследованиям реакций с одиночными попаданиями. 

На основе графического материала в главе 5 было уже 

показано, что результаты многих радиобиологичес-

Рис. 90. Обесцвечивание метиленовой синьки в воде: зависимость 
процентного эффекта (обесцвечивание) от дозы облучения при двух 
различных значениях концентрации, различающихся на фактор 10 
(по данным Циммера и Крона, 1944). 
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Реакция Альфа-излучение Рентгеновское излучение

Автор m/n Автор m/n

Разложение йодистого водорода Бреттейн, 1938 6 Гюнтер и Ляйхтер, 1936 6,2

Разложение жидкой воды Дуэйн и Шойер, 1913 
Ланнинг и Линд, 1938

1,1
1,0

Гюнтер и Холцапфель, 
1939

1,0

Разложение льда Дуэйн и Шойер, 1913 0 Гюнтер и Холцапфель, 
1939

0

Концентрация раствора Доза 
в 

килорентгенах

Доля 
измененных 

молекул

Доля 
на 

1 килорентген 
измененных 

молекул

Рост относительной 
производительности при 

уменьшении концентрации 
на 1/10

Рентгеновское облучение 

0,001 мг/мл = 5,5 х 10-6м
61
61
58

0,51
0,51
0,53

8,3 х 10-3

8,3 х 10-3

9,1 х 10-3
8,6 х 10-3 / 2,5 х 10-3 = 3,4 

среднее значение 8,6 х 10-3

0,01 мг/мл = 5,5 х 10-5м
155
145
87
82

244
322
330

0,44
0,37
0,21
0,23
0,62
0,71
0,72

2,8 х 10-3

2,6 х 10-3

2,4 х 10-3

2,4 х 10-3

2,5 х 10-3

2,2 х 10-3

2,2 х 10-3

2,5 х 10-3 / 4,0 х 10-4 = 6,3

среднее значение 2,5 х 10-3

0,1 мг/мл = 5,5 х 10-4м
391
192
405

1280
1026

0,19
0,06
0,21
0,45
0,33

4,9 х 10-4

3,1 х 10-4

5,2 х 10-4

3,5 х 10-4

3,2 х 10-4

4,0 х 10-4 / 5,3 х 10-5 = 7,5

среднее значение 4,0 х 10-5

1 мг/мл = 5,5 х 10-3м
2530
5370

0,13
0,29

5,1 х 10-5

5,4 х 10-5 -

среднее значение 5,3 х 10-5

Облучение альфа-лучами 

0,1 мг/мл = 5,5 х 10-4м
4250
6040
3200
1560
1440
2750

0,61
0,67
0,48
0,31
0,17
0,57

1,4 х 10-4

1,1 х 10-4

1,5 х 10-4

2,0 х 10-4

1,2 х 10-4

2,1 х 10-4

-

среднее значение 1,6 х 10-4

Табл. 22.
Влияние пространственной ионизации на распад тирозина в водном растворе

(по данным Циммера и Боумана)

Табл. 23.
Ионный выход m/n (m = число преобразованных молекул, n= число образованных ионных пар) в некоторых 

радиохимических реакциях при облучении с различной плотностью ионизации 

ких опытов чисто формально хорошо объясняются 

как реакции с множественными попаданиями, пос-

кольку экспериментально полученные кривые зависи-

мости эффекта от дозы могут быть отнесены к кривым 

попаданий с количеством попаданий n > 1. Однако 

было указано на то, что сама по себе возможность 

этой формальной классификации еще не доказыва-

ет, что для наличия наблюдаемых кривых зависимости 

эффекта от дозы существенное значение имеет собы-

тие попадания. В заключение мы еще раз подчеркну-

ли, что анализ кривых множественных попаданий в 

принципе представляет много сложностей, поскольку 

влияющие на форму кривой воздействия биологичес-

кой вариабельности, большого числа в отдельных слу-

чаях устанавливаемых областей попадания на едини-

цу и временного фактора при кривых множественных 

попаданий гораздо труднее оценить, чем параметры 

кривых одиночного попадания. Тем не менее, имею-

щиеся до настоящего времени способы объяснения 

кривых множественных попаданий представляют оп-

ределенный интерес, в частности, как мы показали в 

главе 5, потому, что при реакциях с множественными 

попаданиями в большинстве случае речь идет не об 

элементарных биологических объектах, как при ре-

акциях с одиночными попаданиями, а о дифференци-

рованных и комплексных объектах, о радиобиологии 

которых мы можем получить «на этом пути» опреде-

ленные разъяснения. 
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Поскольку невозможно рассмотреть здесь весь име-

ющийся материал по реакциям с множественными по-

паданиями, мы ограничились выбором особенно хо-

рошо исследованных объектов и случаями, которые 

имеют принципиальное значение. В качестве первой 

реакции мы обсудим поражение зародышей бобов, на 

примере которых Глокер и Реусс (1932) впервые пока-

зали, что и в реакции, не протекающей согласно кривой 

с одиночными попаданиями, решающим образом за-

действовано событие попадания, так что первоначаль-

но чисто формальная классификация теории мишени 

получает здесь фактическое значение. 

а) Поражение зародышей бобов рентгеновским излу-
чением 

Приводящее к умерщвлению поражение зароды-

шей бобов за счет рентгеновского облучения корней 

растений с различными длинами волн было подроб-

но исследовано Глокером и Реуссом (1932). Авторы 

действовали при этом таким образом, что большое 

число зародышей, которые с целью сокращения вли-

яния биологической вариабельности происходили 

полностью от одной чистой линии, облучались сна-

чала разными дозами рентгеновских лучей с длиной 

волны 0,56Ǻ. Формальный анализ полученной при 

этом кривой зависимости эффекта от дозы показал 

половинную дозу D ½ = 370 рентген и число попада-

ний n = 19. На основе более ранних исследований о 

физическом и химическом действии рентгеновских 

лучей Глокер сделал предположение о том, что для 

наступления реакции требуется подведение опреде-

ленной минимальной энергии на единицу, и что со-

бытие попадания, в связи с этим, заключается в про-

ходе одного быстрого электрона, который в области 

попадания вызывает определенное число процессов 

ионизации. 

Величина объема, который при половинной дозе 

D ½ = 370 r с 50%-ной вероятностью будет пересечен 

19-ю быстрыми электронами (т.е. содержит 19 попа-

даний (мишеней)), может быть рассчитан по формуле, 

предлагаемой Глокером (1932). Если от дозы D = 1 r 

образуется число E быстрых электронов на см3 с даль-

ностью пробега R, то вероятность однократного пере-

сечения сферического объема радиусом r составляет: 

  .3/342 Rrrk   (11;1)

Однако вероятность k как вероятность попадания 

можно получить из формального уравнения попадания: 

(11;2)

со значениями n = 19 и D = 370 так, что из (11;1) мож-

но вычислить r. Получаем r = 0,75 мкм. 

Правильность положенного в основу этого расчета 

соотнесения «попадание = «проход быстрого элект-

рона» удалось убедительно доказать, причем без допол-

нительных допущений был предварительно рассчитан 

ход кривых зависимости эффекта от дозы для других 

длин волн. Для длины волн < 3,86Ǻ, при которой аб-

сорбцией Комптона можно пренебречь, вышеназван-

ное число E быстрых электронов на см3 и единица дозы 

(1 рентген) задается выражением: 

E=3.82·109 (11;3)

Для других значений длины волн из выражения (11;1) 

мы можем получить ожидаемые k, а из (11;2) – ожидае-

мые значения количества попаданий n, поскольку D ½, 

согласно сделанному вначале предположению о том, 

что наступление реакции предполагает подведение оп-

ределенной минимальной энергии, должна быть не за-

висима от длины волны. 

Проведенные в заключение опыты с длинами волн 

= 1,54 Ǻ и = 0,19 Ǻ   показали  хорошее согласование 

с теоретическим ожиданием изменения количества по-

паданий и постоянности половинных доз (рис. 80). Та-

ким образом, была проверена правильность соотнесе-

ния «попадение=проход» быстрого электрона, а также 

представление о механизме реакции, содержащееся в 

предположении о том, что для освобождения реакции 

требуется только обеспечение определенного мини-

мального числа ионизаций (независимо от их времен-

ного и пространственного распределения). Кроме того, 

результат имеет принципиальное значение; поскольку 

было убедительно подтверждено, что полученные кри-

вые зависимости эффекта от дозы обусловлены собы-

тием встречи. Если бы мы захотели рассмотреть форму 

кривых только как выражение биологической вариа-

бельности, то было бы совершенно непонятно, поче-

му они должны отличаться при различных длинах волн 

использованного рентгеновского излучения. Поэтому 

ни в коем случае не может быть оспорен тот факт, что 

опытный материал имел определенную вариабельность; 

это действительно имело место. Однако этот фактор не 

был существенен для формы кривых зависимости эф-

фекта от дозы и, как показал Глокер на основе специ-

альных уравнений, не устранил влияющего на событие 

попадания эффекта зависимости от длины волны. И для 

многоклеточного объекта, такого как корень бобов, не 

маловероятное предположение о подразделении облас-

ти попадания не имеет, как показал Глокер (1932) и поз-

днее очень подробно – Зоммермейер (1941), отрица-

тельного влияния на зависимость от длины волны. 

b) Умерщвление клеток дрожжей

Значительно отличающиеся характеристики имеют 

место при умерщвлении клеток дрожжей (Saccharomy-

cos ellipsoideus) посредством рентгеновского излуче-

ния с различной длиной волны (рис. 48 и 49). Опыты 

Холвека и Лакассо (1930) с облучением 8,32Ǻ и 1,93Ǻ 
и Глокера, Лангендорфа и Реусса (1933) с облучением 

1,54Ǻ и 0,56Ǻ дали практически одинаковое количес-

тво попаданий (n = 5), но при повышении плотнос-

ти ионизации – сильное сокращение половинных доз 

(табл. 24). Полученное Холвеком и Лакассо для длины 

волны 1,93Ǻ число попаданий n = 4 можно, по данным 

Глокера, рассматривать как совпадающее со значением, 

находящимся в пределах погрешности для других длин 

волн n = 5. По умерщвлению клеток альфа-лучами по-

лония обоими авторами было получено значение n = 3. 

Единого толкования этих опытов до настоящего вре-

мени нет. Рентгеновские эксперименты можно в качес-
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твенном отношении объяснить предположением о том, 

что отдельных процессов ионизации или скопления 

ионов второго рода в качестве соытия попадания при 

этой реакции недостаточно, а требуются более круп-

ные группы ионов (см. также главу 8, раздел с), обра-

зование которых при плотной ионизации происходит 

с большей вероятностью на единицу дозы. Толкование 

опытов с альфа-излучением, при котором изменяется 

не только количество попаданий, а и, вследствие боль-

шей плотности ионизации, половинная доза снова уве-

личивается относительно мягкого рентгеновского об-

лучения, на этой основе все же невозможно и требует 

дальнейших исследований. 

Трудности представляет также объяснение кривых 

зависимости эффекта от дозы, полученных при уль-

трафиолетовом облучении дрожжей. Для дрожжей 

Saccharomycos turbidans (рис. 50) Шрайбер (1934) 

обнаружил при длинах волн 2540Ǻ и 2290Ǻ изменение 

как количества попаданий, так и половинной дозы (при 

измерениях выделяющейся энергии), тогда как Остер 

(1935) для дрожжей Saccharomycos cerevisiae (рис. 53) 

при 7 длинах волн в диапазоне 2225Ǻ–3022Ǻ устано-

вил приблизительно постоянное число попаданий при 

сильно изменяющейся половинной дозе. Общее тол-

кование результатов усложняется, в частности, тем, что 

авторы применили различные сорта дрожжей, а также 

различные критерии для получения эффекта, так что 

различие результатов может быть обусловлено, как ми-

нимум, биологическими характеристиками. 

В этой связи следует упомянуть об уже описанных 

раньше (глава 5) опытах Хеншоу и Турковича (1940), 

которые на дрожжах Saccharomycos cerevisiae, в от-

личие от других авторов, исследовали умерщвление 

рентгеновским облучением не отдельных клеток, а 

целых колоний, и получили характерные кривые 

одиночных попаданий. Этот результат до настояще-

го времени еще не объяснен полностью и требует, 

так же как и умерщвление отдельных клеток, даль-

нейшей проработки, прежде чем будет сформиро-

вано удовлетворительное представление о процессе 

лучевого воздействия на дрожжи. 

с)  Умерщвление яиц дрозофилы 

Умерщвление яиц дрозофилы Drosophila melanogas-

ter рентгеновским излучением, нейтронным излучени-

ем и ультрафиолетовым светом относится к наиболее 

хорошо исследованным радиобиологическим реакци-

ям, как следует из исключительно большого количест-

ва соответствующих работ. Однако значительная часть 

этих работ, разумеется, имеет своей целью не объяс-

нение механизма биологического действия лучей, а 

прикладные (дозиметрические) вопросы, и поэтому 

представляет для нас только ограниченный интерес. 

Многообразие результатов очень трудно проанализи-

ровать и дать им общее разъяснение, причем отчасти 

следует иметь в виду аналогичные экспериментально-

технические причины, о которых мы узнали при разго-

воре об опытах с дрожжами. В первую очередь, нельзя 

игнорировать то, что яйца представляют собой орга-

низмы, которые, в отличие от «бездействующих» семян 

растений, находятся в самом живом, почти стремитель-

ном развитии (см. рис. 91). Поэтому требуются особые 

меры предосторожности и внимание, чтобы, например, 

получить в определенной степени однородную с точ-

ки зрения возраста (стадии развития) «популяцию». 

По этой причине мы откажемся здесь от критическо-

го представления и анализа всего материала, а ограни-

чимся описанием самого значительного, проведенного 

на единой основе, исследования механизма лучевого 

действия на дрозофил, которое было проведено Лан-

гендорфом и Зоммермейером (1939-1940). 

В качестве основы для дальнейших опытов на таком 

быстро развивающемся объекте, каким являются дро-

зофилы, должна быть исследована зависимость луче-

вого воздействия от возраста организмов. Как видно из 

табл. 25, при опытах с рентгеновским облучением в за-

висимости от возраста облучаемых яиц изменяется как 

половинная доза D ½, так и число попаданий n. При 

ультрафиолетовом облучении зависимость числа попа-

даний от возраста выражена не так явно; до приблизи-

тельно 6 часов число попаданий составляет около n = 

1 и только после этого медленно увеличивается. Поло-

винная доза изменяется, тем не менее, и для ультрафи-

олетового излучения незначительно, причем ситуация 

усложняется дополнительно за счет того, что зависи-

мость от возраста при облучении в различном диапа-

зоне длин волн совершенно различная. Зависимость 

половинной дозы от длины волны ультрафиолетового 

света для яиц с возрастом 3 часа представлена в табл. 26. 

При рентгеновском облучении было проверено влия-

ние длины волны на умерщвление дрозофил на приме-

ре яиц возрастом 3–6 часов. Для яиц возрастом 3 часа, 

в подтверждение вывода Паккарда (1932, рис. 65) была 

обнаружена зависимость числа попаданий и половин-

ной дозы от длины волны (см. рис. 66) и выраженная 

зависимость от длины волны обоих параметров для яиц 

возрастом 6 часов (см. рис. 68 и табл. 27). Было исследо-

вано также влияние на реакцию интенсивности излуче-

ния (временного фактора), причем авторы различают 

так называемый физический и биологический времен-

ной фактор. При физическом временном факторе речь 

идет о возможном влиянии времени, в течение которо-

го происходит общее число требуемых для реакции од-

ной единицы попаданий, причем общее число должно 

быть коротким, так чтобы объект во время облучения 

не развивался дальше. Под биологическим временным 

фактором, напротив, понимается то, что лучевая чувс-

твительность изменяется в течение облучения, пос-

кольку во время этого объект продолжает развиваться. 

По умерщвлению дрозофилы было установлено, что 

имеет место определяемый таким образом биологичес-

кий временной фактор, а физический – отсутствует. До 

настоящего времени это самые важные результаты эк-

спериментов. 

Предложенное Лангендорфом и Зоммермейером 

(1939–1940) толкование на основе теории мишени 

очень близко к разработанным Глокером (1932) пред-

ставлениям или, соответственно их дальнейшим разра-

боткам Зоммермейером (1941), в соответствии с кото-

рыми событие попадания для ионизирующего излучения 

в общем случае следует рассматривать как прохождение 

быстрого электрона. Таким образом, очевидно, что при 

таком предположении о зависимости числа попаданий 

и половинной дозы от пространственной плотности ио-

низации можно ожидать следующие три области: 



78 Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1

ÍÀÑËÅÄÈÅ

• При очень слабо ионизированном излучении

половинная доза и число попаданий зависят от

плотности ионизации.

• При облучении со средней плотностью иониза-

ции следует ожидать независимости половинной 

дозы и зависимости числа попаданий.

• При неионизированном излучении теория «тре-

бует» зависимости половинной дозы и независи-

мости числа попаданий.

На каких длинах волн (плотность ионизации) распо-

лагаются переходы между этими областями, и насколь-

ко резкими они являются, зависит от размера, формы 

и возможного подразделения области попаданий, ве-

роятности действия и, наконец, от статистического 

распределения ионизаций или, соответственно, групп 

ионизаций вдоль траектории движения быстрого элек-

трона. 

Результаты, полученные для яиц дрозофилы возрас-

том 6 часов, согласно данным Лангендорфа и Зоммер-

мейера можно включить в эту схему, при этом можно 

выполнить расчет области попадания и ее подразделе-

ние. При условиях, которые самими авторами настоя-

щей книги обозначаются как гипотетические, можно 

также определить количество эффективных процессов 

ионизации, диаметр нитевидных подобластей попада-

ния, которые идентифицируются одной частью набора 

хромосом, а также вероятность действия. 

Умерщвление дрозофил за счет ультрафиолетового 

света, которое, как было упомянуто, в широком воз-

растном диапазоне организмов требует только одного 

попадания, т.е. абсорбции фотона в области попада-

ния, объясняется Лангендорфом и Зоммермейером как 

влияние гена (или его непосредственного окружения), 

откуда выводятся причины измеренной при сравнении 

эффективного спектра ультрафиолетовой абсорбции 

хромосом. 

Умерщвление при одиночном попадании яиц возрас-

том 4 часа за счет рентгеновского облучения рассмат-

ривается авторами, помимо прочего, также при пред-

положении о возможном влиянии гена. 

Таким образом, Лангендорф и Зоммермейер впервые 

предложили законченную, хотя и очень гипотетичес-

кую картину механизма этой очень сложной реакции. 

Для подтверждения этого предложенного толкова-

ния, как подчеркивают сами авторы, требуются даль-

нейшие исследования, в частности, исследования при 

более плотном ионизирующем облучении. В этой свя-

зи очень важны заметные изменения в форме кривой 

поражения (для яиц возрастом 6 часов) в зависимости 

от длины волны рентгеновского облучения; поскольку 

они показывают, точно так же, как и выше описанные 

опыты на зародышах бобов, что форма кривой характе-

ризует не только биологическую вариабельность, но и 

в значительной степени также событие попадания. На-

ряду с этим, как мы уже указывали в главе 5, особый ин-

терес представляет подтверждаемый многими опытами 

вывод о том, что яйца возрастом 4 часа, т.е. многокле-

точные организмы, могут быть умерщвлены посредс-

твом одного попадания за счет рентгеновских лучей. 

Разговором об умерщвлении дрозофил мы можем 

завершить описание ряда реакций множественных 

попаданий; поскольку три приведенных в этой главе 

примера дают четкое представление о состоянии ана-

лиза реакций множественных попаданий. С одной сто-

роны, они показывают большие трудности, которые 

предстоит преодолеть, если мы хотим от чисто фор-

мального описания кривых зависимости эффекта от 

дозы перейти к биофизическому анализу на основе те-

ории мишени. А с другой стороны, эти примеры обес-

печили убедительное доказательство того, что собы-

тие попадания во многих случаях имеет существенное 

значение для возникновения кривых зависимости эф-

фекта от дозы, что придает анализу на основе теории 

мишени более чем формальное значение. В некоторых 

других реакциях множественных попаданий ситуация 

остается менее понятной, так, например, при умерщ-

влении яиц аскарид, у которых, как уже было упомяну-

то в главе 1, биологическая вариабельность настолько 

велика, что событие попадания невозможно подтвер-

Длина волны в Ǻ Половинная доза D ½ в килорентгенах

8,32
1,93
1,54
0,56

16,6
26,3
28,0
42,0 

Альфа-излучение полония 32,0 

Табл. 24.
Зависимость половинной дозы для умерщвления клеток дрожжей

(Saccharomycos ellipsoideus) при рентгеновском облучении с различной длиной волны
(по данным Холвека и Лакассо, 1930, и Глокера, Лангендорфа и Реусса, 1933)

Рис. 91. Зависимость «лучевой чувствительности» дрозофил от 
возраста. Облучение рентгеновскими лучами (по данным  
Хеншоу и Хеншоу, 1933)

На рис.: 
Доза в рентгенах
выжившие 
 Возраст в часах
Оплодотворение – дробление – образование бластул – 
гаструляция – органогенез 
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дить. Однако это не имеет принципиального значения, 

поскольку наличие более или менее ярко выраженной 

вариабельности биологического экспериментального 

материала не требует обсуждения, а является уже дав-

но известным фактом. Исходя из нашего исследова-

ния реакций множественных попаданий (главы 3, 4 и 

5) мы хотели бы повторно сделать вывод о том, что ис-

следования реакций одиночных попаданий, которым 

мы посвящаем последующие главы, предлагают зна-

чительно лучшую перспективу, чтобы от формального 

описания реакции на основе теории мишени перейти 

к широкому и, в то же время, надежному биофизичес-

кому анализу первичной реакции. 

Возраст яиц с начала 
отложения в часах1)

Действительный 
средний возраст яиц 

в часах 

Число попаданий
n

Половинная доза 
D ½ в рентгенах

3,5
4,0
4,5
5,0
5,5
6,0
7,0
7,5
8,0

2,25
2,75
3,25
3,75
4,25
4,75
5,75
6,25
6,75

1
1

1-2
3

13
24
24
15
9

270
380
940

1160
1060
970
920
900
900

Табл. 25.
Зависимость полученных на основе кривых зависимости эффекта от дозы значений числа попаданий и 
половинной дозы от возраста яиц Drosophila melanogaster при рентгеновском облучении (по данным 

Лангендорфа и Зоммермейера, 1940) 

Фильтр Эффективный диапазон длин волн 
в Ǻ

Половинная доза 
D ½ в относительных единицах

UG 5 + BG 3
UG 5 + Uviol
UG 5 + Chlor 

UG 5

3126, 3022
3022 – 2894
2755 – 2400 
3022 – 2400 

10,0 
0,5
1,0

0,75

Табл. 26.
Зависимость от длины волны умерщвления дрозофил возрастом 3 часа при облучении в ультрафиолетовом 

диапазоне (по данным Лангендорфа и Зоммермейера, 1940)

Табл. 27.
Зависимость от длины волны умерщвления яиц Drosophila melanogaster возрастом 6 часов при 

рентгеновском облучении (по данным Лангендорфа и Зоммермейера, 1940)

Длина волны в Ǻ Число попаданий
n

Половинная доза 
D ½ в рентгенах

0,16 
0,51
0,95
1,23
2,0

18
16
10
8
6

890
890
890
890

1000

Глава 12: 
АНАЛИЗ ПРОВОКАЦИИ ГЕННЫХ И ХРОМОСОМНЫХ 

МУТАЦИЙ ЗА СЧЕТ ОБЛУЧЕНИЯ НА ОСНОВЕ ТЕОРИИ 

МИШЕНИ 

В предыдущей главе описывались некоторые приме-

ры реакций множественных попаданий на облучение; 

они сыграли большую роль при развитии принципа ми-

шени биологического действия лучей, однако привели 

первоначально не к таким результатам, которые могли 

бы обеспечить более глубокий биофизический анализ. 

Поэтому мы остановились на них только кратко. 

Провокация мутаций за счет облучения, безусловно, 

относится к наиболее тщательно и подробно исследо-

ванным биологическим реакциям на облучение. Эта 

реакция относится также к немногим реакциям на об-

лучение, которые уже сейчас сделали возможной раз-

работку на основе их анализа в определенной степени 

законченной биофизической теории о механизме му-

тации и природе гена (которую мы опишем в предпо-

следней главе). Поэтому давайте более подробно рас-

смотрим мутации, вызываемые облучением. 

а) Мутабильность 

Чтобы нижеприведенную информацию, а также 

представленный в конце книги биофизический анализ 

генной проблемы сделать более доступными для пони-

мания не специалистам по генетике, мы хотели бы здесь 

кратко резюмировать самое существенное по структу-

ре генотипа и мутабильности. 

На протяжении последних 40 лет было сформиро-

вано понятное и однозначное представление об об-
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факторы). Это понятно, поскольку в каждом организ-

ме, который представляет собой гармонически согла-

сованную комплексную систему, сформированную в 

результате продолжительного естественного отбора в 

течение длительной эволюции, большинство случай-

ных изменений эту гармоническую систему скорее 

разрушают, чем совершенствуют. Поэтому большое 

количество мутаций приходится рассматривать как, в 

определенной степени, наследственные заболевания; 

однако остается определенная процентная составляю-

щая мутаций, которые используются в течение длитель-

ного времени как элементарный материал для эволю-

ции организмов и которые лежат в основе нормальной 

наследственной вариабельности вида. Спонтанные му-

тации относительно редко встречаются у всех организ-

мов; общая норма всех обнаруживаемых мутаций у всех 

изученных до настоящего времени растительных и жи-

вотных объектов имеет порядок значений от несколь-

ких процентов половых клеток на поколение, а нор-

мы отдельных определенных мутаций имеют порядок 

от 10-3 до 10-5%. По своей природе мутации могут быть 

совершенно различными, причем они изменяют либо 

определенную позицию хромосомы, т.е. переводят ген 

из одного стабильного положения или, соответствен-

но, из одной формы (так называемые аллели) в другую 

форму, или вызывают деления хромосом с последую-

щими перегруппировками фрагментов, т.е. морфоло-

гия отдельных или нескольких хромосом изменяется, 

или, в конечном итоге, мутации только уменьшают 

или увеличивают число хромосом. Первый тип мута-

ций обозначается как точечная или генная мутация, 

второй тип – как хромосомная мутация, а третий – как 

геномная мутация; эти три типа мутаций схематически 

представлены на рис. 92. В нижеприведенных разделах 

мы сначала рассмотрим генные мутации, а в заключи-

тельном разделе данной главы – хромосомные мутации. 

При попытке оценить общую норму мутации объек-

та, мы всегда наталкиваемся на сложности, поскольку 

различные мутации могут быть очень разными; вводит-

ся значительная субъективная погрешность наблюде-

ния и, в зависимости от экспериментального процес-

са, принципиальное обнаружение определенных типов 

мутации становится трудным или невозможным. При-

годные для эксперимента объекты могут иметь особые 

скрещенные структуры, которые позволяют совершен-

но определенные фрагменты общего процесса мута-

ции (определенные типы мутаций, т.е. устанавливаемая 

посредством особой скрещенной структуры мутабиль-

ность внутри отдельных определенных хромосом или 

мутации отдельных определенных генов) оценить 

точным и объективным образом. На рис. 93 схемати-

чески представлено два метода скрещивания дрозо-

филы Drosophila melanogaster, посредством которых 

можно безошибочно и полностью установить общие 

нормы летальных и, соответственно, нелетальных 

морфологических мутаций в половой хромосоме спер-

матозоидов. Для квантитативных исследований мутаций 

требуется, разумеется, очень большое количество па-

раметров скрещивания и индивидуальных параметров; 

поэтому, они могут быть проведены на особенно хо-

рошо пригодных для этого растительных и животных 

объектах, а на других объектах делаются только вы-

борочные пробы, чтобы установить, насколько общее 

значение имеют результаты, полученные на благопри-

щей структуре генотипа и механизма наследствен-

ности. Сначала было подтверждено общее действие 

законов наследственности Менделя; на этом основы-

валось предположение о том, что наследственные при-

знаки передаются от поколения к поколению в общем 

случае за счет локализованных в половых клетках на-

следственных факторов. Впоследствии, благодаря раз-

витию хромосомной теории, было доказано, что гены 

локализуются в хромосомах ядер клеток и располага-

ются здесь в почти постоянной структуре линейно, 

т.е. в виде последовательности типа «нитки жемчуга». 

На удобных с точки зрения выращивания и, следова-

тельно, особенно хорошо генетически исследован-

ных объектах, в течение последних двух десятилетий 

удалось подтвердить и конкретизировать общее пред-

ставление о структуре генотипа. Благодаря расширен-

ным опытам по характеристикам связей между генами, 

находящимися в одной и той же хромосоме, удалось 

построить так называемые генетические хромосомные 

карты, на которых указываются линейная последова-

тельность и расстояния (выраженные в процентах об-

мена в качестве единиц расстояния) известных генов в 

определенных хромосомах. Вершиной представления 

генетических хромосомных карт является анализ ге-

нотипа, проведенный на основе метода скрещивания 

и основывающийся на хромосомной теории наследс-

твенности. В ходе последних лет, наряду с этим, была 

разработана цитология гигантских хромосом слюнных 

желез больных дифтеритом (Dipteren ?) и цитогене-

тически распространена на многие генетически хо-

рошо изученные виды дрозофилы. Результаты работ 

в этом направлении не только в общем случае, но и в 

большинстве деталей подтвердили представления, по-

лученные на основе анализа скрещивания: они пока-

зали на примере этих гигантских хромосом картину, 

которую можно видеть под микроскопом, которая хо-

рошо соответствует уже названным и установленным 

в генетических хромосомных картах представлениям. 

Посредством параллельных генетических и цитологи-

ческих опытов по аберрациям хромосом дрозофилы, 

основывавшихся на разрыве (делении) хромосом, уда-

лось идентифицировать большинство областей гене-

тических хромосомных карт с совершенно определен-

ными областями реального набора хромосом слюнной 

железы; и действительно, во многих случаях удалось 

даже локализовать определенные гены в совершенно 

определенных, темно окрашенных поперечных поло-

сах (хромомерах) хромосом слюнной железы. 

Генотип – это в широком смысле постоянная и ста-

бильная структура. Однако время от времени могут 

иметь место, в том числе спонтанно (т.е. без особой 

видимой причины), различные скачкообразные на-

следственные изменения, так называемые мутации. 

Вследствие этих мутаций на любые возможные призна-

ки и физиологические свойства организма может быть 

оказано воздействие, и могут произойти как совер-

шенно грубые, заметные патологические изменения, 

так и незначительные, почти незаметные отклонения 

от первоначальной формы. Значительная процентная 

составляющая вновь возникающих мутаций у всех ис-

следованных до настоящего времени объектов является 

биологически «более плохой», чем нормальная исход-

ная форма, и многие мутации в гомозиготном состо-

янии действуют летально (так называемые летальные 



81Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1 

Í.Â. ÒÈÌÎÔÅÅÂ-ÐÅÑÎÂÑÊÈÉ, Ê.Ã. ÖÈÌÌÅÐ

ятных объектах. Далее мы ограничимся представлени-

ем результатов, полученных на самом благоприятном 

объекте – дрозофиле. 

b) Общие сведения о мутагенезе за счет облучения

Во время многочисленных опытов на различных рас-

тительных и животных объектах было с уверенностью 

подтверждено, что ионизирующие излучения всегда 

значительно увеличивают нормы мутации. При этом 

также возникали все известные типы мутации. Для ана-

лиза на основе теории мишени решающими являются, 

прежде всего, опыты зависимости провоцируемых об-

лучением норм мутации от дозы, временного фактора и 

длины волны; для наших дальнейших исследований по-

лезных результатов можно ожидать только в том случае, 

если исследуемый первичный процесс с достаточной 

вероятностью имеет отношение к собственно хромо-

сомам, если общий вид лучевого действия, вызывающе-

го мутацию, нам покажет, что обобщающие результа-

ты, полученные на отдельных объектах и в отдельных 

опытах, имеют достаточное постоянство и достаточ-

ную надежность, т.е. нам известны сопутствующие ус-

ловия, влияющие на постоянство результатов. Поэто-

му давайте сначала кратко рассмотрим общую картину 

изменений, вызываемых облучением. 

Как уже было упомянуто, влияние ионизирующего 

излучения на мутабильность является общим, поскольку 

оно наблюдается у всех изученных до настоящего вре-

мени в достаточном масштабе организмов, и поскольку 

облучение провоцирует все известные формы мутации. 

То, что излучение оказывает на гены не только чис-

то разрушающее действие, подтверждается тем, что у 

многих пар аллелей и внутри некоторых множествен-

ных рядов аллелей мутации были вызваны в различных, 

в том числе противоположных направлениях (см. рис. 

94). Отдельные этапы мутации, а также обратные мута-

ции хотя и вызывались с очень незначительной нормой, 

но могли быть обнаружены при многих специальных 

экспериментах внутри многих различных пар аллелей, 

так же как и прямые и обратные мутации (см. табл. 28). 

Удалось также обнаружить, что квантитативные харак-

теристики прямых и обратных мутаций во многих слу-

чаях очень различны, причем иногда обратные мутации 

встречаются чаще, чем прямые (см. табл. 29). 

Очень важным является определение того, является 

ли влияние излучения на мутабильность прямым. Ап-

риори можно было бы предположить, что вызванные 

мутации зависят косвенным образом от облучения в 

той степени, в какой они в клеточной плазме или так-

же в других клеточных тканях или органах облучен-

ного организма вызывают какие-либо изменения, ко-

торые затем действуют как собственно вызывающий 

мутацию фактор. В этом случае можно было бы ожи-

дать «широких» последствий, влияния облученной 

клеточной плазмы на мутабильность необлученных 

хромосом и своего рода «соматической индукции» 

в такой форме, при которой необлученные половые 

клетки внутри облученных индивидов увеличили бы 

нормы мутации. Однако соответствующие опыты по-

казывают, что никакого последействия облучения нет 

(см. табл. 30), что нет никакой «соматической индук-

Рис. 92. Схематическое представление различных типов мутации. 

А. Генные мутации (a – рецессивная мутация гена А; В – доминиру-

ющая мутация гена b; C; c1, c2  – множественные аллели). 

В. Хромосомные мутации (а) Деление = выпадение фрагментов; (b) 

Инверсия = поворот генной последовательности фрагмента хромо-

сомы; (с) Транслокация = обмен фрагментами между двумя различ-

ными хромосомами. 

С. Генные мутации (а) нормальный гаплоидный набор хромосом = n; 

b) - c) гетероплоиды = n – 1 или, соответственно, n + 1 хромосом;

d) Полиплоиды = 2 n хромосом (по данным Тимофеева-Ресовского).

Рис. 93. Схема скрещивания дрозофил, имеющих CIB-хромосомы 

(слева) и сцепленные Х-хромосомы. CIB: одна из Х-хромосом сдер-

жит барьер для кроссинговера (C), рецессивный летальный фактор  

(I) и доминантный фактор (Bar). Половина самцов в потомстве, со-

держащем CIB-хромосому, не способна к развитию. При F2-скрещи-

вании с выжившими самцами F2-потомство, получившее хромосомы 

с летальным фактором, вообще не содержит самцов. Сцепленная 

Х-хромосома: две соединенные Х-хромосомы с аллелем Yellow. F1 

получают свою X-хромосому от отца. Если скрестить P с носителями 

сцепленной X-хромосомы, то все, даже рецессивные, наблюдаемо 

связанные с полом мутации, которые возникают в отцовской Х-хро-

мосоме, проявляются в F1. Проверяемые Х-хромосомы обозначены 

жирной линией (по Тимофееву-Ресовскому, 1937).  
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Рис. 94. Мутации, вызванные рентгеновским излучением внутри множественного w-ряда аллелей (цвет глазков Drosophila melanogaster). 

а) Аллель белый (w) удалось получить из восьми различных других аллелей. 

b) Из нормального (W) и белого (w) были получены аллели blood (wb), eosin (we) и buff (wbf).

с) Различные мутации от wa через  eosin (по данным Тимофеева-Ресовского, 1932). 

Облученные аллели 
и их локусы

Тимофеев-Ресовский Джонстон и Винчестер 

Число аллелей Число мутаций Число аллелей Число мутаций

Х-хромосома:

0,0 y
0,0 +sc 

1,5 w
1,5 we

1,5 wa

5,5 ec 
14,0 cv

20,0 ct 
21,0 sn

33,0 v
36,0 m 

44,0 g 
56,0 f

62,0 car

40 456
17 676
87 504
89 583

-
17 676
35 109
12 914
16 273
48 033
18 637
12 914
58 460

-

1
3
3
5
-
0
2
0
1
3
1
0

14
-

69 923
101 042

-
-

69 302
57 323

-
57 323

-
61 119
39 923
57 323

130 421
69 302

1
5
-
-
0
0
-
1
-
1
4
5

17
2

Хромосома III:
0,0 ru 
26,0 h

42,0 th
44,0 st
48,0 pp

50,0 cu
59,0 ss 
62,0 sr
71,0 e

71,0 es

101,0 ca

12 755
27 155
5 681

48 987

63 541
5 681

85 373

5 681
21 832
27 155
5 681

1
1

0
2

10

0
3
0
0
1

0

-
-
-

-
-
-
-
-

-
-
-

-

-
-
-
-
-

-
-
-

-
-

ВСЕГО: 764 647
51 

0,0064%
713 001

36
0,0051%

Контроль без 
облучения 279 368 0 700 000 0

Табл. 28.

Обратные мутации рецессивных мутантов аллелей Drosophila melanogaster, вызванных рентгеновским 
излучением в опытах Тимофеева-Ресовского (доза приблизительно 5000 рентген) и Джонстона и Винчестера 

(доза приблизительно 3900 рентген)
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Табл. 29.

Сравнение прямых и обратных мутаций внутри пяти различных пар аллелей Drosophila melanogaster,
вызванных рентгеновским излучением в опытах с дозами 5000-6000 рентген в опытах Тимофеева-Ресовского

Пары аллелей

Прямые мутации Обратные мутации

Число гамет Число мутаций Число гамет Число мутаций

W ↔ w
W ↔ we

V ↔ v
F ↔ f
P ↔ p

11 200
11 200
51 500
51 500
67 500

44
12
4

12
1

87 500
89 500
48 000
58 500
63 500

0
3
3

14
10

Табл. 30.

Нормы половых мутаций Drosophila melanogaster (метод скрещивания CIB): 
1. В необлученных контрольных культурах;
2. В предварительно облученных (3000 рентген), но непосредственно свободных от мутации Х-хромосомах
Р-самцов; 
3. В Х-хромосомах сперматозоидов Р-самцов непосредственно после облучения с дозой 3000 рентген
(по данным Тимофеева-Ресовского, 1937 и неопубликованных опытов)

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций

Контроль без облучения 3708 7 0,19 

Предварительно облученные 
Х-хромосомы 

2436 5 0,21 

Непосредственно облученные 
Х-хромосомы 

2239 198 8,84 

Табл. 31.

Нормы связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster (метод скрещивания CIB): 
1. В необлученных контрольных культурах;
2. В сперматозоидах самцов, облученных очень высокой дозой мягкого рентгеновского излучения (2,5 кВ),

которое не проникает в глубину гонад;
3. В сперматозоидах самцов, которые сначала облучались так же, а затем с дозой 3000 рентген  средне-жест-

кого рентгеновского излучения (70 кВ);
4. В сперматозоидах отдельно облученных с дозой 3000 рентген средне-жесткого рентгеновского излучения

(70 кВ) (по данным Тимофеева-Ресовского, 1937 и неопубликованных опытов).

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций

Контроль без облучения 3708 7 0,19 

Р-самцы, облученные рентгеновским 
излучением приблизительно 500 000 рентген, 
2,5 кВ 

1883 5 0,26 

Р-самцы, облученные сначала рентгеновским 
излучением приблизительно 500 000 рентген, 
2,5 кВ, а затем - 3000r, 70 кВ 

1107 89 8,02 

Р-самцы, облученные рентгеновским 
излучением 3000 рентген, 70 кВ 

2239 198 8,84 

Табл. 30.

Нормы половых мутаций Drosophila melanogaster (метод скрещивания CIB): 
1. В необлученных контрольных культурах;
2. В предварительно облученных (3000 рентген), но непосредственно свободных от мутации Х-хромосомах
Р-самцов; 
3. В Х-хромосомах сперматозоидов Р-самцов непосредственно после облучения с дозой 3000 рентген
(по данным Тимофеева-Ресовского, 1937 и неопубликованных опытов). 

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций

Контроль без облучения 3708 7 0,19 

Предварительно облученные Х-хромосомы 2436 5 0,21 

Непосредственно облученные Х-хромосомы 2239 198 8,84 
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Табл. 31.

Нормы связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster (метод скрещивания CIB): 
1. В необлученных контрольных культурах;
2. В сперматозоидах самцов, облученных очень высокой дозой мягкого рентгеновского излучения (2,5 кВ),

которое не проникает в глубину гонад;
3. В сперматозоидах самцов, которые сначала облучались так же, а затем с дозой 3000 рентген средне-жестко-

го рентгеновского излучения (70 кВ);
4. В сперматозоидах отдельно облученных с дозой 3000 рентген средне-жесткого рентгеновского излучения

(70 кВ)(по данным Тимофеева-Ресовского, 1937 и неопубликованных опытов)

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций

Контроль без облучения 3708 7 0,19 

Р-самцы, облученные рентгеновским излучением 
приблизительно 500 000 рентген, 2,5 кВ 

1883 5 0,26 

Р-самцы, облученные сначала рентгеновским 
излучением приблизительно 500 000 рентген, 
2,5 кВ, а затем - 3000r, 70 кВ 

1107 89 8,02 

Р-самцы, облученные рентгеновским излучением 
3000 рентген, 70 кВ 

2239 198 8,84 

Табл. 32.

Нормы связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster (метод скрещивания CIB): 
1. В необлученных контрольных культурах;
2. В сперматозоидах F2-самцов из скрещиваний необлученных самцов с облученными рентгеновским излуче-

нием XXY-самками (3000–4500 рентген);
3. В сперматозоидах самцов, облученных рентгеновским облучением (3000 рентген )

(по данным Тимофеева-Ресовского, 1937 и неопубликованных опытов)

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций

Контроль без облучения 3708 7 0,19 
Необлученные Х-хромосомы в облученных 

рентгеновским светом яйцеклетках
2163 3 0,14 

Р-самцы, облученные рентгеновским облучением 3000 
рентген.

2239 198 8,84 

Оплодотворенные Р-самки, облученные рентгеновским 

облучением 3000 рентген. 
2631 244 9,27

Табл. 33.

Число «мозаичных мутаций» с мутантным пятном, занимающим больше или меньше одной трети тела,
возникших в сперматозоидах Drosophila melanogaster: 

1. При ♂♂ на 1–5 день после вылупления из куколок – рентгеновское облучение (4500 рентген) и немедленное
скрещивание с XXY♀♀;

2. При точно таком же облучении, но только через две недели после облучения скрещенные с XXY♀♀ ♂♂;
3. При ♂♂ на 15–20 день после вылупления из куколок – рентгеновское облучение (4500 рентген) и немедлен-

ное скрещивание с XXY♀♀;
4. При всех облученных ♂♂;
5. При контроле без облучения.

Опыты
Число 
F

1
 ♂♂

Число мозаик с мутантным пятном Процент 
мозаичных 

мутаций
больше, чем 

1/3 тела
меньше, чем 

1/3 тела
всего

Р - ♂♂ в возрасте 1–5 дней облучены (4500 рентген) и 
немедленно скрещены с XXY-♀♀ 20 874 17 3 20 0,09 
Р - ♂♂ в возрасте 1–5 дней облучены (4500 рентген) и 

скрещены через 14 дней с XXY-♀♀ 14 368 13 0 13 0,08 
Р - ♂♂ в возрасте 15–20 дней облучены (4500 
рентген) и немедленно скрещенны с XXY-♀♀ 13 483 17 1 18 0,13 

Всего облучено 48 725 47 4 51 0,10 

Контроль без облучения 16 732 0 0 0 0
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ции» (см. табл. 31), и что необлученные хромосомы 

в облученной клеточной плазме не повышают своей 

мутабильности (см. табл. 32). Кроме того, удалось по-

казать, что хотя при определенном процентном соот-

ношении случаев облучения зрелых сперматозоидов 

дрозофилы появляются «мозаичные мутанты», у ко-

торых только половина тела имеет новый признак, и 

которые на первый взгляд могут быть объяснены тем, 

что из-за своего рода последействия мутация возника-

ет только после оплодотворения в первых раздроблен-

ных клетках; тогда при варьировании условий опытов 

должны были бы возникнуть не только половинчатые, 

но и более мелкие фрагменты мозаики и при старении 

облученных сперматозоидов процент «мозаичных му-

тантов» должен был бы значительно увеличиться; од-

нако специальные опыты показали, что этого не про-

исходит (см. табл. 33).

Все эти опыты приводят, таким образом, к выводу 

о том, что имеет место прямое действие облучения 

на генотип облученных клеток; при этом под прямым 

действием следует понимать, что абсорбция излуча-

емой энергии в гене или в его соседнем молекуляр-

ном окружении непосредственно вызывает приводя-

щую к изменению гена реакцию или цепочку реакций. 

Табл. 34.

Возникновение связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster за счет одинакового рентгеновского   
излучения при различной температуре незадолго до облучения и во время времени облучения.

Метод скрещивания CIB (по данным Тимофеева-Ресовского и Циммера, 1939 и неопубликованных опытов) 

Доза рентгеновского 
излучения рентген

Температура 
в оС

Число гамет Число мутаций Процент мутаций 

3000
около 10

около 35

1641

1483

142

139
8,65 

2750
3

33

838

748

73

57
8,71 

2750
3

33
983
897

81
77

8,24 

1200
7

32

976

921

25

29
2,56 

Табл. 35.

Возникновение связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster за счет 12-часового облучения
гамма-лучами радия (доза прибл. 2600 рентген) без наркоза и при продолжительном наркозе эфиром.

Метод скрещивания CIB
(по данным Пикхэна, Тимофеева-Ресовского и Циммера, 1936 и неопубликованных опытов) 

Опыты Число гамет Число мутаций Процент мутаций 

Облучение лучами радия при эфирном наркозе 841 61 7,25 

Облучение лучами радия без наркоза 914 62 6,78 

Контроль без облучения 943 2 0,21 

Табл. 36.

Опыты по проверке возможного влияния добавления острона к корму в течение пяти генераций и
исключительно при рентгеновском излучении с 4000 рентген на нормы связанных с полом летальных мутаций 

Drosophila melanogaster по сравнению с необработанными, но облученными с той же дозой дрозофилами
(по данным Канеллиса, 1943) 

Вид обработки 
Число оцениваемых 

культур F
2

Число летальных 
мутаций

Процент 
мутаций 

Облучение после добавления острона в корм 1491 139 9,32 

Облучение без острона 1338 126 9,41 

Посредством обнаружения прямого, вызывающего 

мутацию действия ионизирующего облучения в об-

щем случае определяются также пределы действую-

щих условий облучения: мутации вызываются только 

тогда, когда излучение может достичь соответствую-

щих клеток. В опытах с ультрафиолетовым светом кор-

пускулярное излучение и очень мягкие рентгеновские 

лучи вызывают даже у очень малых объектов трудно-

сти из-за сильной абсорбции в ткани. 

В ряде опытов была исследована зависимость рен-

тгеновских лучей от других факторов. Из внешних 

сопутствующих факторов до настоящего времени в 

большом масштабе на дрозофиле исследованы тем-

пература при облучении (см. табл. 34), рентгеновское 

излучение в бодром и наркотическом состоянии (см. 

табл. 35) и рентгеновское облучение после длительной 

предварительной подготовки с остроном (Östron) (см. 

табл. 36); все эти опыты дали отрицательный результат, 

поскольку сопутствующие факторы не вызвали про-

воцирующего мутацию действия излучения. Напро-

тив, за счет пропитывания облучаемых клеток тяже-

лыми металлами, так же как и при опытах с семенами 

растений и при опытах с дрозофилами (см. табл. 37), 

провоцирующее мутацию действие ионизирующего 
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излучения повышалось; это понятно и с физической 

точки зрения, по-скольку за счет этого фактора повы-

шается абсорбция излучения в ткани. 

В заключение было проверено влияние различ-

ных стадий развития облучаемых клеток на вызван-

ную одной и той же дозой норму мутации. Опыты с 

дрозофилами показали, что в зрелых сперматозоидах 

вызывается гораздо больше мутаций, чем в клетках за-

родышей, незрелых на момент облучения (см. табл. 

38); это в частности относится к связанным с полом 

летальным факторам, только в незначительной сте-

пени к автосомальными летальным факторам и не-

летальным мутациям. Отсюда можно сделать вывод о 

том, что часть этого влияния можно отнести на гер-

минативный отбор, а другую часть – на влияние со-

стояния развития половых клеток. 

Все вышеприведенные опыты показывают, что с точ-

ки зрения таких факторов, как импрегнация тяжелыми 

металлами или варьирование состояния развития со-

ответствующих клеток, эффект возникновения мута-

ций при одинаковых дозах облучения относительно 

постоянен. Поскольку, как мы уже упоминали ранее, 

при точных опытах с мутацией регистрируется только 

определенный фрагмент из общего процесса мутации 

(у дрозофил в большинстве случаев норма связанных с 

полом летальных факторов), то следовало проверить, 

распространяется ли мутация на весь набор хромосом 

равномерно, и является ли Х-хромосома репрезен-

тантом всего генома с точки зрения мутабильности. В 

табл. 39 представлен результат этих опытов; они пока-

зывают, что нормы мутации различных хромосом дро-

зофилы пропорциональны их цитологической длине, 

Табл. 37.

Возникновение связанных с полом мутаций Drosophila melanogaster за счет дозы 4000 рентген различных
жестких рентгеновских лучей без предварительного «кормления» свинцом облучаемых дрозофил.

Метод скрещивания CIB (по данным Бухмана и Циммера, 1941)

Условия облучения

Результат опытов по провокации мутации 

Р
а

з
н

о
с

т
ь

 н
о

р
м

 м
у

та
ц

и
и

(с
о

 с
в

и
н

ц
о

м
, 

в
 о

т
д

. 
о

п
ы

та
х

 б
е

з
 с

в
и

н
ц

а
, 

с
р

е
д

н
е

е
) 

%

М
а

с
с

. 
к

-т
 а

б
с

о
р

б
ц

и
и

 
с

в
и

н
ц

а
 



Без «кормления свинцом» При «кормлении свинцом»

Н
а

п
р

.

Ф
и

л
ьт

р

П
о

л
о

в
и

н
н

ы
й

 с
л

о
й

К
у

л
ьт

. 
F

2
 

М
у

та
ц

и
и

Н
о

р
м

а
 м

у
та

ц
и

и
% К

у
л

ьт
. 

F
2

 

М
у

та
ц

и
и

Н
о

р
м

а
 м

у
та

ц
и

и
%

70 kV
s

0,5 мм 

Al
1,5 мм Al 1640 183 11,15  1779 303 17,03 5,80 5,3

100 

kV
s

1 мм Al 2,75 мм Al 571 66 11,56  809 114 14,09 2,86 2,8

180 
kV

s

1 мм 
Cu

1,35 мм Cu 353 39 11,05  473 53 11,20 0,03 0,5

Среднее значение: 2564 288 11,23  - - - - -

Табл. 38. 

Мутации Х-хромосомы (летальные и видимые мутации по отдельности) и хромосомы II Drosophila melanogaster 
после рентгеновского облучения зрелых сперматозоидов и незрелых половых клеток одинаковой дозой,

по опытам разных авторов (по данным Тимофеева-Ресовского, 1937) 

Результаты 
опытов авторов:

Нормы летальной 
мутации 

Х-хромосомы в
Результаты опытов 
авторов:

Нормы летальной 
мутации 

Х-хромосомы в
Результаты 
опытов авторов:

Нормы летальной 
мутации 

хромосомы II в

зрелых 
сперм.

%

незр. 
сперм.

%

зрелых 
сперм.

%

незр. 
сперм.

%

зрелых 
сперм.

%

незр. 
сперм.

%

Харрис, 1929 9,1 1,0
Хансон и 

Винкльманн, 1929
0,47 0,15 Сидоров, 1931 24,8 22,7

Хансон и Хейес, 
1929

5,6 2,1
Тимофеев-
Ресовский, 1930

0,47 0,42
Шапиро и 
Нойхауз, 1933

9,1 7,8

Шапиро, 1936 8,6 1,3
Тимофеев-
Ресовский, 1932

0,48 0,28
Серебровская и 
Шапиро, 1935

26,6 12,0

Тимофеев-

Ресовский
8,8 1,6 Мур, 1934 0,28 0,11 Шапиро, 1936 23,0 7,3

Тимофеев-

Ресовский
9,0 1,5

Тимофеев-

Ресовский
0,46 0,32

Тимофеев-

Ресовский
21,6 12,2

Общее среднее:
8,3

(100)

1,5

(18,1)
Общее среднее:

0,43

(100)

0,29

(67,4)
Общее среднее:

20,9
(100)

12,4
(59,3)
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Рис. 95. Распределение частоты выборок приблизительно с 200 CIB–F
2

культурами по числу мутаций в выборке у Drosophila melanogaster после 

рентгеновского излучения Р- ♂♂ дозой 3000 рентген. Опыты продолжа-

лись 7 лет; подразделение на 148 выборок производилось хронологически. 

а) Суммарный материал.

b) 42 выборки по 200 F
2
-культур, у которых Р- ♂♂ вместе с Р- ♀♀

были проведены менее, чем через 3 дня 

с) 21 таких же выборки, у которых  Р- ♂♂ вместе с Р- ♀♀ были 

проведены через 6-7 дней 

(по данным Пэтау и Тимофеева-Ресовского, 1943)

 число выборок с 200 CIB–культурами на выборку 

 число мутаций в выборке 

т.е. что различные, более крупные фрагменты генома в 

среднем являются одинаково мутабильными. В заклю-

чение было также проверено, имеют ли нормы мутации 

в различных одинаковых экспериментальных наборах 

при одинаковом облучении и при прочих почти оди-

наковых условиях опыта нормальный разброс. Статис-

тический анализ очень большого опытного материала 

показал, что имеет место нормальный разброс, которо-

го можно было ожидать на основе упомянутых опытов 

согласно табл. 38, причем только варьирование состоя-

ния развития сперматозоидов на момент облучения мо-

жет иметь определенное влияние на получаемую норму 

мутации и разброс материала (см. табл. 40 и рис. 95). 

Таким образом, мы получаем для проведения по-сле-

дующих точных опытов по обеспечению мутаций очень 

благоприятную общую картину вызванного облучением 

мутирования. Провоцирующее мутацию действие излу-

чения является прямым и при соблюдении в определен-

ной степени постоянных условий эксперимента обуслов-

ленные одинаковыми дозами облучения нормы мутации 

репродуцируются произвольно, достаточно постоянно 

и обнаруживают нормальный статистический разброс. 

Табл. 39.

Сравнение норм мутации (которая была вызвана одинаковым рентгеновским облучением
в различных хромосомах) с цитологической длиной хромосомы Drosophila melanogaster

(по данным Тимофеева-Ресовского, 1937)

Опыты авторов:
Хромосомы Drosophila melanogaster 

1. Хромосома 2. Хромосома 3. Хромосома 4. Хромосома 

Берг 8,4% 23,4% - 0,3%

Шапиро и Серебровская 8,4% 21,9% - -

Тимофеев-Ресовский 9,0% 21,6% 24,2% -

Характеристики норм мутации 1 2,5 2,6 0,04

Характеристики длины хромосом 
в митозе 
в слюнных железах 

1
1

1,5
2,2

1,5
2,4

0,05
0,06

Табл. 40.

Статистическая проверка однородности распределения связанных с полом мутаций,
вызванных рентгеновским излучением 3000 рентген Drosophila melanogaster чисто формально (по порядку)
распределенных наборов приблизительно по 200 CIB –F

2
 культур из одного общего материала, при 31 опыте 

облучения в лаборатории, в течение 9-ти лет (по данным Пэтау и Тимофеева-Ресовского, 1943)

Проверяемые ряды 

Общий опыт 
(148 выборок)

Р-самцы при 3 днях с 
Р-самками 

(42 выборки)

Р-самцы более 6 дней с 
Р-самками 

(21 выборка)

 m P  m P  m P

Выборы приблизительно 
по 200 культурам 

198,4 147 0,0025 36,9 41 0,66 47,2 20 0,0005

Различные опыты с 

излучением 
40,9 30 0,09 10,3 10 0,42 11,2 6 0,085

200 выборок внутри групп 
облучения

157,5 117 0,006 26,6 31 0,69 36,1 14 0,001
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с)  Зависимость мутагенеза, вызванного излучением, 
от дозы, временного фактора и длины волны 

Констатация прямого действия облучения на норму 

мутации позволяет обеспечить более глубокий анализ 

механизма мутации, индуцированной облучением, ко-

торый был бы, разумеется, не таким «перспективным», 

если бы действие облучения было не прямым. Дальней-

шие точные опыты с нормами мутации, индуцирован-

ной облучением, упрощаются также потому, что при 

квантитативно определяемых, постоянных условиях 

облучения и при относительно постоянных прочих ус-

ловиях эксперимента полученные нормы мутации явля-

ются постоянными и воспроизводимыми. 

В многочисленных опытах самые различные лучи, от 

ультрафиолетовых до мягких и жестких рентгеновских 

лучей и жестких гамма-лучей радия, а также различные 

электронные и корпускулярные излучения показали 

себя как эффективные с точки зрения мутагенеза. 

Что касается вызывающего мутацию действия раз-

личных ионизирующих излучений, была исследова-

на зависимость нормы мутации от дозы. Как видно из 

рис. 96 и 97, нормы мутагенеза Drosophila melanogaster 

Рис. 96. Прямая пропорциональная зависимость норм мутаций, 

связанных с полом (в основном летальные факторы) у Drosophila 

melanogaster относительно доз рентгеновского облучения (в едини-

цах килорентген) в опытах CIB трех различных авторов (по данным 

Тимофеева-Ресовского, 1937).

Тимофеев-Ресовский 
 Оливер
х Эфроимсон, Шлехтманн
о Средние значения
% мутировавших
  доза в килорентгенах

Рис. 97. Возникновение мутаций, связанных с полом, у Droso-

phila melanogaster за счет рентгеновского облучения (килорентге-

ны в линейном масштабе; ордината - процент мутаций в логариф-

мическом масштабе (по данным Тимофеева-Ресовского и Делбрю-

ка, 1936).

Рис. 98. Независимость дозы рентгеновского облучения, требуе-

мой для обеспечения нормы мутации 10%, от длительности действия 

этой дозы. Абсцисса: длительность облучения (в часах) в логариф-

мическом масштабе. 

возрастают пропорционально дозам облучения; эта 

простая прямо пропорциональная зависимость отно-

сится как к общей норме всех мутаций, связанных с 

полом (рис. 96), так и к нормам различных, отдельных, 

определенных этапов мутации (рис. 97). Совершенно 

согласующиеся с этим результаты опытов по пропор-

циональности дозы норм мутации, вызванной облуче-

нием, были достигнуты разными авторами не только на 

дрозофиле, но также и на других, так же тщательно изу-

ченных объектах. Таким образом, можно утверждать, 

что в общем случае нормы точечных мутаций имеют 

прямо пропорциональную зависимость от дозы облу-

чения. Если мы выведем из норм мутации, вызванной 

облучением, норму спонтанной мутации, то кривая 

пропорциональности в зависимости от дозы с доста-

точной точностью пройдет через нулевую точку систе-
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мы координат. Отсюда уже можно заключить, что даже 

самые малые дозы, очевидно, являются эффективными, 

и что интенсивность и временное распределение дозы 

для мутагенеза, вероятно, значения не имеет. Однако 

для подтверждения этого важного результата были про-

ведены специальные опыты с временным фактором, 

при которых дозы рентгеновского облучения и облу-

чения лучами радия фракционировались, «разбавля-

лись», а также фракционировались и «разбавлялись» 

одновременно. В различных сериях опытов разных ав-

торов время экспозиции варьировалось от менее од-

ной минуты до более 500 часов; как следует из рис. 98, 

влияния временного фактора обнаружить не удалось. 

Таким образом, не имеет значения, будет ли облучение 

применяться в «разбавленном», фракционированном 

или концентрированном виде; вызванная облучением 

норма точечной мутации зависит только от приложен-

ной общей дозы.

При рентгеновском, гамма- и бета-излучении различ-

ной жесткости может быть обеспечена сопоставимая 

дозировка в единицах рентген, т.е. определение кван-

титативно эквивалентных доз может быть проведено с 

достаточной точностью. Таким образом, удалось кван-

титативно сравнить эффективность различных длин 

волн в диапазоне рентгеновского и гамма-излучения, а 

также бета-излучений. Приведенные на рис. 99 резуль-

таты опытов показывают, что совершенно мягкие рен-

тгеновские лучи, средне-жесткие рентгеновские лучи, 

жесткие рентгеновские лучи, гамма-лучи радия и бе-

та-лучи радия не обнаруживают никаких различий по 

своей эффективности; если при этих различных видах 

облучения применяются одинаковые дозы, то и нормы 

мутации одинаковы и, следовательно, кривые пропор-

циональной зависимости дозы. Поскольку при увели-

чении длины волны рентгеновского излучения, а также 

альфа-лучей и комптоновских протонов плотность ио-

низации вдоль траектории движения вторичного элек-

трона или, соответственно, частицы сильно увеличива-

ется, то сравнение эффективности таких излучений с 

эффективностью коротковолнового рентгеновского 

излучения имеет большое значение. 

Вследствие очень сильной абсорбции в тканях про-

ведение точных опытов с применением сверхмягких 

рентгеновских лучей и альфа-частиц, в том числе и на 

относительно мелких объектах, очень затруднено. Но 

после создания достаточно надежной дозиметрии (в 

единицах рентген) вызванных за счет облучения ней-

тронами в ткани комптоновских протонов удалось в 

опытах по мутагенезу сравнить эффективность плот-

но ионизированных комптоновских протонов с рент-

геновским излучением. Как видно на рис. 99, облучение 

нейтронами (т.е. комптоновские протоны) обнаружи-

ли значительно меньшую эффективность, чем все дру-

гие исследованные виды излучения. 

Таким образом, все опыты, упоминаемые в настоя-

щем разделе, показывают, что нормы мутаций, вызы-

ваемых облучением, имеют простую прямо пропорци-

ональную зависимость от дозы, не зависят от фактора 

времени и в широком диапазоне волн не зависят от 

длины волны и вида используемых ионизирующих лу-

чей; только корпускулярные излучения, с очень плот-

ной ионизацией вдоль траектории движения частицы, 

имеют более низкую эффективность мутагенеза. 

d) Событие попадания и диапазон попадания при
мутагенезе за счет ионизированного излучения 

Исходя из описанных в предыдущем разделе резуль-

татов опытов по мутагенезу за счет ионизирующего из-

лучения, следует попытаться сформировать определен-

ное представление о механизме мутагенного действия 

облучения, при этом определим число и вид попада-

ний, необходимые для мутагенеза, а также вид области 

попадания. Требуемые для этого теоретические осно-

вы были подробно представлены в главах 2–8. В нашем 

случае сначала возникает вопрос о числе и физической 

природе попаданий, которые вызывают образование 

реактивной единицы, т.е. мутации. 

На вопрос о числе попаданий, как показано в главе 2, 

можно ответить, анализируя форму кривой зависимос-

ти эффекта от дозы. Там было объяснено, как число по-

паданий можно рассчитать по форме кривой зависи-

мости эффекта от дозы; и, хотя процессу одиночного 

попадания соответствует случай простой экпоненци-

альной зависимости, который в полулогарифмической 

сетке дает прямую линию, представленные на рис. 96 

и 97 в предыдущем разделе результаты опытов по му-

тагенезу с различными дозами облучения однозначно 

показывают, что процесс мутагенеза может быть лучше 

всего описан кривой одиночного попадания; отсюда 

понятно также, что одного попадания достаточно для 

того, чтобы вызвать мутацию. 

Несколько сложнее ответить на вопрос о виде, т.е. о 

физической природе попадания. Как подробно опи-

сано в главах 2 и 6, при абсорбции фотона, поскольку 

мы ограничиваемся здесь в первую очередь интере-

сующим нас рентгеновским и гамма-излучением, воз-

никает быстрый вторичный электрон, который по-

лучает почти весь объем энергии фотона в качестве 

кинетической энергии (процесс фотоабсорбции), 

или только одну часть, тогда как остальная часть в ка-

честве более энергетически «бедного» фотона эми-

тируется (процесс Комптона), который, в свою оче-

редь, снова может освободить вторичный электрон. В 

заключение при исключительно жестком облучении 

(эквивалентная энергия свыше 1 миллиона вольт) 

имеет место процесс образования пар, при котором 

энергия фотона материализуется в форме пары, со-

стоящей из одного положительного и отрицатель-

ного электрона. Возникающие при всех названных 

процессах быстрые электроны приводят вдоль сво-

ей траектории к ионизации и возбуждению атомов, 

пока их кинетическая энергия не будет израсходова-

на. Эти процессы ионизации, происходящие в конце 

энергетического ряда, в отличие от предшествующих 

им процессов при рентгеновском и гамма-излучении 

любой жесткости, по своему числу не зависят от дли-

ны волны, если мы измеряем дозу в единицах рент-

ген; т.е. одинаковые, измеренные в единицах рентген 

дозы образуют равное число ионизаций. Из рис. 99 

видно, что, за исключением нейтронов, к которым мы 

обратимся немного позднее, опыты по мутагенезу с 

рентгеновскими лучами любой жесткости, с гамма- и 

бета-лучами, показали эффекты зависимости только 

от дозы, но не от длины волны. Отсюда можно сде-

лать вывод о том, что такие же, независимые от дли-

ны волны процессы ионизации представляют собой 
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события попадания. Этот уже давно сделанный вы-

вод (Тимофеев-Ресовский, Циммер и Делбрюк, 1935; 

Тимофеев-Ресовский и Циммер, 1935; Тимофеев-Ре-

совский, 1937) был позднее откорректирован в том 

смысле, что не отдельные ионизации, а мелкие груп-

пы ионизаций («ионные скопления»), должно быть, 

представляют собой события попадания (Иордан, 

1938; Леа, 1940). Однако удалось все же подтвердить, 

что образование этих ионных скоплений обнаружи-

вает хотя и малую, но очень заметную зависимость 

от длины волны (Зоммермейер, 1941; Циммер и Ти-

мофеев-Ресовский, 1942); кроме того диаметр таких 

ионных скоплений представляется более значитель-

ным по сравнению с далее обсуждаемыми областями 

попадания при мутагенезе (Циммер и Тимофеев-Ре-

совский, 1942). В связи с этим представляется необ-

ходимым снова сделать предположение об ионных 

скоплениях как о попаданиях для процесса мутаге-

неза и вернуться к первоначальному толкованию о 

том, что в этом случае в качестве попадания рассмат-

ривается ионизация. Таким образом, мы приходим к 

выводу о том, что мутация за счет попадания обеспе-

чивается в форме ионизации. 

После того как мы ответили на вопросы о числе и 

физической природе попаданий, которые приводят 

к мутагенезу таким образом, что достаточно одного 

попадания, и что это попадание заключается в фи-

зическом процессе ионизации, необходимо пред-

ставить себе, что в основе мутации генов лежит аб-

сорбция энергии ионизации внутри относительно 

малого объема в гене или непосредственно на гене, 

которую мы называем попаданием. Благодаря этому 

обеспечивается возможность, как описано в главах 2 

и 6, рассчитать так называемую формальную область 

попадания. По известному числу атомов на куби-

ческий сантиметр органической субстанции, также 

известного числа полученных за счет единицы дозы 

(1 рентген) ионизаций в органической субстанции 

и полученной из опытов по мутагенезу вероятнос-

ти получения определенных этапов мутации за счет 

единицы мутации можно вычислить объем или, со-

ответственно, радиус, в котором должна состояться 

ионизация, с тем, чтобы был обеспечен соответству-

ющий этап мутации, с вероятностью, сопоставимой 

с 1. Эти области попадания, разумеется, могут быть 

рассчитаны и в числе атомов. Табл. 41 показыва-

ет такие формальные области попадания, выражен-

ные в числах атомов, для отдельных этапов мутации 

Drosophila melanogaster (по данным Тимофеева и 

Делбрюка, 1936); а в табл. 42 представлен радиус тех 

же областей попадания отдельных этапов мутации, а 

также среднее значение формальной области попада-

ния для одной мутации, полученной на основе метода 

скрещивания CIB (по данным Циммера и Тимофее-

ва-Ресовского, 1942). В заключение, в табл. 43 пред-

ставлены объемы средних формальных областей по-

падания на мутацию, полученных на основе опытов 

с ионизирующими излучениями с различной длиной 

волны (и быстрыми нейтронами, которые мы рас-

смотрим позднее), которые еще раз подтверждают 

независимость мутагенного действия облучения от 

длины волны, причем по опытам с различными вида-

ми облучения были рассчитаны с точностью менее 

одного процента равные области попадания. 

Табл. 41.

«Постоянные мутации» (= вероятность мута-
ции после облучения с дозой 1000 рентген) и «облас-
ти попадания» (= число атомов, в один из которых 

должно обеспечиваться попадание, чтобы мутация 
произошла с высокой вероятностью) некоторых эта-

пов мутации Drosophila melanogaster.
Соответствующими формулами являются:

(по данным Тимофеева-Ресовского и Делбрюка, 1936)

Мутации
Постоянные 

мутаций


Области 
попадания



 +  e. . . . . . . . 

  e. . . . . . . .

 e + . . . . . . . .
 +  m . . . . . . . .
 m  + . . . . . . . .
 +  f . . . . . . . .
 f  + . . . . . . . .

2,6•10-5

0,3•10-5

0,8•10-5

2,4•10-5

1,0•10-5

6,6•10-5

2,4•10-5

650
75

200
600
100

1650
600

Табл. 42.

Сравнение радиусов рассчитанных на основе прямых 
наблюдений формальных областей для отдельных

этапов мутации с радиусом области попадания,
который определяется по методу Леазе из

совокупности мутаций, полученных на основе CIB- 
опыта с рентгеновскими и нейтронными лучами (по 

данным Циммера и Тимофеева-Ресовского, 1942)

Мутации
Постоянные 

мутаций


Области 
попадания

a
+  m . . . . . . . .

  e. . . . . . . .

 e + . . . . . . . .
 +  m . . . . . . . .
 m  + . . . . . . . .

 +  f . . . . . . . .

 f  + . . . . . . . .
Среднее значение . . . . . . . .
Среднее значение для 

этапа мутации из всех 

мутаций, наблюдаемых на 
основе CIB опыта 

2,6•10-5

0,3•10-5

0,8•10-5

2,4•10-5

1,0•10-5

6,6•10-5

2,4•10-5

-

1,57•10-7

0,77•10-7

1,06•10-7

1,53•10-7

1,14•10-7

2,14•10-7

1,53•10-7

1,39•10-7

1,36•10-7

Табл. 43.

Сопоставление формальных областей попадания, 
рассчитанных на основе опытов по мутагенезу

связанных с полом мутаций Drosophila
melanogaster при облучении различными лучами 

(по данным Циммера и Тимофеева-Ресовского, 1942)

Вид облучения
Средняя формальная 
область попадания 

Предельные лучи 1,73•10-17

Мягкие рентгеновские лучи 1,81•10-17

Жесткие рентгеновские лучи 1,77•10-17

Гамма-лучи 1,76•10-17

Бета-лучи 1,77•10-17

Среднее значение всех 

вышеперечисленных:  1,77•10-17

Быстрые нейтроны:  0,72•10-17
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По расчету формальных областей попадания должны 

быть отмечены следующие два момента. Во-первых, не-

льзя размер этих формальных областей попадания со-

относить с размером реагирующей единицы, в данном 

случае – гена; поскольку формальная область попадания 

по определению только объем, внутри которого долж-

на абсорбироваться энергия попадания, чтобы вызвать 

интересующую нас реактивную единицу, в данном слу-

чае определенную мутацию. В соответствии с этим об-

ласть попадания может быть больше или меньше, чем 

реагирующая единица; в этом случае очень вероятно, 

что области попадания значительно меньше, чем гены. 

Во-вторых, рассчитанные таким образом области попа-

дания должны рассматриваться как минимальные зна-

чения, поскольку расчет произведен на основе пред-

положения о том, что каждая произошедшая в области 

попадания ионизация приводит к наступлению наблю-

даемого эффекта, т.е. при условии, что ионный выход 

составляет 1. Но мы знаем из радиохимии и фотохимии, 

что не все реакции имеют такой высокий ионный вы-

ход; при производительности ионизации ниже 1 реаль-

ные области попадания больше, чем выше рассчитанные 

формальные области, которые, в связи с этим, должны 

сначала рассматриваться как минимальные значения. 

Вышеприведенные рассуждения о числе и физичес-

кой природе попаданий, а также о формальных облас-

тях попадания приводят к совершенно определенному 

представлению о первичном событии, которое приво-

дит к мутации. Это первичное событие состоит, таким 

образом, в ионизации, которая происходит в определен-

ной области попадания, имеющей размер порядка боль-

ших органических молекул. Ионизация означает отно-

сительно большое подведение энергии, которое может 

вызвать значительные изменения в молекулах; поэтому 

мы можем выдвинуть гипотезу о том, что мутация за-

ключается в структурном изменении хорошо известного 

атомного соединения (т.е. большой молекулы, мицеллы, 

или определенной части мицеллы). Сформулированные 

таким образом точки зрения о первичном событии, вы-

зывающем мутагенез, могут быть экспериментально 

проверены опытами по облучению с очень плотными 

ионизирующими корпускулярными излучениями. 

Если вышеназванное представление о том, что му-

тация возникает за счет ионизации, правильно, и если 

расчетные области попадания имеют более, чем фор-

мальное значение, и имеют размер как минимум поряд-

ка реальных областей попадания, то излучения, которые 

вызывают очень плотную ионизацию вдоль траектории 

частицы (как, например, альфа-частицы или компто-

новские протоны), при одинаковых, измеренных дозах 

облучения обеспечивают более низкую норму мута-

ции, чем менее плотно ионизированные рентгеновские 

лучи. Это происходит потому, что при очень плотной 

пространственной ионизации, в общем случае на об-

ласть попадания приходится более одной ионизации, и 

они, в связи с тем, что для мутагенеза достаточно одной 

ионизации, утрачиваются. Экспериментальная про-

верка этого предположения сначала натолкнулась на 

трудности, поскольку излучения с достаточно плотной 

ионизацией, вследствие низкой проникающей способ-

ности, не так легко доходят до собственно гонад таких 

мелких объектов, как дрозофилы. И опыты с очень мяг-

кими рентгеновскими излучениями, также из-за слиш-

ком сильной абсорбции этого излучения в ткани, также 

не достигают цели. Решением явилось применение быс-

трых нейтронов, которые, поскольку все ткани содер-

жат равномерные и богатые водой атомы (в различных 

химических соединениях, которые при этом не имеют 

значения), распределяются в теле мухи статистически 

и вызывают плотно ионизированные комптоновские 

протоны. Поскольку при применении быстрых ней-

тронов возможно достаточно точное измерение дозы в 

единицах рентген (Циммер, 1938, 1941), этим путем уда-

лось провести проверку действия плотно ионизирую-

щих лучей на мутагенез дрозофилы (Тимофеев-Ресов-

ский и Циммер, 1938; Циммер и Тимофеев-Ресовский, 

1938, 1939, 1942). Представленные на рис. 99 результаты 

опытов показали при соответствии ожиданиям гораздо 

более низкое на единицу дозы влияние нейтронов по 

сравнению с другими, менее плотно ионизирующими 

видами облучения. Дальнейшая квантитативная оценка 

этих опытов с нейтронами (Леа, 1940; Циммер и Тимо-

феев-Ресовский, 1942, 1945) привела к выводу о том, что 

из уменьшения эффекта на единицу дозы при повыше-

нии плотности ионизации вдоль траектории частицы 

можно определить возможное распределение области 

попадания. Соответствующие теоретические рассуж-

дения были подробно рассмотрены в главе 8, на кото-

рую мы здесь можем сослаться в отношении подробных 

сведений. Поскольку мы знаем плотность ионизации 

при различных видах облучения, то при определенных 

предпосылках мы можем рассчитать, какого понижения 

эффективности для области попадания определенного 

размера можно ожидать при изменении облучения; и 

наоборот, какая область попадания при наблюдаемом 

уменьшении эффективности может быть приведена в 

соответствие определенному излучению. Проведение 

такого расчета для приведенного на рис. 99 материала 

по точечной мутации дает совпадение для области по-

падания, которая имеет приблизительно тот же размер, 

что и среднее значение областей попадания отдельных 

этапов мутации (табл. 42), но не такое значение, как об-

ласть попадания по общей мутабильности, получаемой 

по методу скрещивания CIB (табл. 43). И этот вывод хо-

рошо согласуется с нашими представлениями, согласно 

которым область попадания для мутабильности, получа-

емой по методу скрещивания CIB, должна состоять из 

областей попаданий многих отдельных этапов мутации. 

Кроме того, этот вывод дает еще одно важное указание 

на не определяемую до настоящего времени произво-

дительность ионов (вероятность действия) при мута-

генезе за счет ионизирующих излучений. Поскольку в 

основе этих расчетов областей попадания из опытов с 

нейтронами лежит предположение о вероятности дейс-

твия, равной 1, обнаруженное хорошее совпадение об-

ластей попадания позволяет предположить, что произ-

водительность ионизации при мутагенезе не слишком 

отличается от 1. Таким образом, опыты с нейтронами 

полностью подтвердили ранее упомянутое предполо-

жение о первичном процессе мутагенеза за счет иони-

зирующих излучений. 

е) Провокация хромосомной мутации 

Указанные в предыдущих трех разделах результаты 

опытов и рассуждений относились к генным и точечным 

мутациям, т.е. таким изменениям, которые затрагивают 

ген или его «Locus» (расположение) в хромосоме. Уже 
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упомянутые в первом разделе этой главы и схематически 

представленные на рис. 92 мутации хромосом, т.е. пере-

группировки фрагментов хромосом, обнаруживают при 

опытах по облучению отличные от этого соотношения. 

Мутации хромосом различных типов можно опре-

делить по двум видам: у цитологически особо благо-

приятных, прежде всего, растительных объектов при 

прямом микроскопическом наблюдении, а у генети-

чески благоприятных и хорошо исследованных объек-

тов путем анализа скрещивания. У дрозофил мутации 

хромосом устанавливаются либо путем анализа скре-

щивания, при этом лучше всего концентрироваться на 

определенной форме мутаций хромосом (например, 

транслокации между хромосомами II и III), или цито-

логическим способом, путем микроскопического ис-

следования гигантских хромосом слюнных желез. Здесь 

приходится делать предположение о том, что все му-

тации хромосом, которые, тем не менее, представляют 

собой перегруппировки фрагментов хромосом, пер-

вично основываются на фрагментах хромосом. Жиз-

нестойкими и, поэтому, наблюдаемыми у многих ге-

нераций клеток, по причинам, на которых мы здесь не 

будем останавливаться подробно (см. обобщающие ра-

боты Кэтча и Паншина, 1945), являются только такие 

мутации, которые основываются как минимум на двух 

делениях хромосом. Простые деления (разрушения) 

хромосом можно наблюдать только под микроскопом 

у определенных растительных клеток (или однокле-

точных и некоторых тканевых клеток) непосредствен-

но после облучения. У дрозофил простые разрушения 

хромосом непосредственно наблюдать нельзя. После 

этих предварительных замечаний давайте рассмотрим 

некоторые результаты провокации хромосомной мута-

ции вследствие ионизирующего облучения. 

На рис. 100 показана зависимость от дозы мутаций 

хромосом, вызванных у дрозофил, при рентгеновском 

облучении и определенных анализом скрещивания. Во 

всех опытах разных авторов обнаружилось совпадение 

в том, что мутации хромосом имеют приблизительно 

квадратно-пропорциональную зависимость от дозы. В 

значительной степени аналогичные соотношения были 

получены, как следует из рис. 101, по так называемым 

minute rearrangements (минутные перегруппировки), 

т.е. перегруппировкам совершенно мелких частей хро-

мосом, у которых оба ведущие к перегруппировке мес-

та разрушения находятся очень близко друг от друга. И 

цитологически обнаруженные мутации хромосом у рас-

тений характеризуются аналогичной квадратно-про-

порциональной зависимостью от дозы (см. рис. 102). 

Точный анализ пропорциональной зависимости от 

дозы на основе очень многочисленных и добросовестно 

проведенных опытов по мутагенезу вследствие рентге-

новского облучения II и III Drosophila melanogaster по-

казали, что эта кривая пропорциональной зависимости 

от дозы имеет форму экспоненты 1,65 (см. рис. 103).

На первый взгляд, кажется, что при провокации хро-

мосомной мутации должен иметь место процесс двой-

ного попадания. Это предположение также верно, если 

мы задумаемся о том, что при мутациях хромосом, кото-

рые были зарегистрированы в уже упомянутых опытах, 

речь идет о перегруппировках, которые вызваны двумя 

разрушениями хромосом. Отсюда, без сомнения, следу-

ет вывод о том, что разрушение хромосом индуцируется 

Рис. 100. Зависимость от дозы мутаций хромосом, полученных на 

основе скрещивания, у Drosophila melanogaster,  сопоставлено по 

опытам нескольких авторов (проведенные Кэтчем ряды эксперимен-

тов 6 и 7 по ошибке обозначены как «собственные опыты»). Пунк-

тир – кривая одиночных попаданий, сплошная линия – кривая двой-

ных попаданий (по данным Кэтча, 1944). 

◊ Белговский

▲ Хвостова и Гаврилова 
Δ  Муллер

■ Оливер

□ Тимофеев-Рессовкий

○ Собственные опыты (табл. 1)

● Собственные опыты (табл. 3)

Рис. 101. Зависимость от дозы индуцированных рентгеновским из-

лучением «минутных перегруппировок» (minute rearrangement) (деле-

ния с очень малым расстоянием между двумя разрывами) у Drosoph-

ila melanogaster (по данным Паншина, 1945). 
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Рис. 102. Зависимость от дозы хромосомных мутаций

у Tradescantia (по данным Закса, 1940).

% разрушений

Доза в рентгенах 

● Мутации хроматида y = (1,49 x 10-2 x D)1,9

○ Мутации хроматида y = (9,36 x 10-3 x D)2

Рис. 103. Сравнение зависимости от дозы индуцированных облу-

чением хромосомных мутаций у Drosophila melanogaster (по дан-

ным Кэтча, 1944).

% транслокаций II/III

Доза в рентгенах

Рис. 104. Зависимость от дозы индуцированных облучением раз-

рушений изохроматида (простые отдельные разрушения) 

у Tradescantia (по данным Закса, 1940).

% разрушений изохроматида

Доза в рентгенах

Рис. 105. Зависимость от дозы параметров дефицита самок после 

облучения самцов с кольцеобразными хромосомами, за счет чего 

косвенным путем могут быть зарегистрированы простые разруше-

ния хромосом (по данным Бауэра, 1942).

% дефицит ♀
 Доза в килорентгенах
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за счет попадания. Это предположение подтверждается 

опытами, при которых простые разрушения хромосом 

(при исследовании соответствующих растений) регис-

трировались после рентгеновского облучения. Такие 

простые разрушения хромосом фактически возрастают, 

как видно из рис. 104, приблизительно в линейной зави-

симости от дозы. Косвенным путем и у дрозофил, при 

применении специального метода скрещивания так на-

зываемой кольцеобразной Х-хромосомы (подробную 

информацию см. у Байера, 1942), были зарегистриро-

ваны отдельные разрушения хромосом. 

Как следует из рис. 105, в опытах по рентгеновскому 

облучению с различными дозами ни в коем случае не 

образуется кривая двойного попадания, а образуется 

сглаженная кривая одиночного попадания. Косвенное 

подтверждение тому, что разрушение индуцируется 

попаданием, дают, в конечном итоге, опыты, в кото-

рых наряду с мутациями хромосом, вызванными двумя 

разрушениями, регистрируются некоторые комплекс-

ные хромосомные мутации, которые основываются на 

более чем двух разрушениях; рис. 106 показывает, что 

они скорее имеют форму кривых тройного и двойно-

го попадания. Наблюдаемое в большинстве опытов с 

дрозофилой сглаживание кривой двойного попадания 

(экспоненты 1,6–1,9 вместо 2) имеет цитогенетические 

причины; главный фактор при этом то, что при увели-

чивающейся дозе относительная норма комплексных 

хромосомных мутаций с летальным эффектом (кото-

рые в связи с этим «выходят из-под наблюдения») осо-

бенно сильно возрастает и, за счет этого, при более вы-

соких дозах нормы зарегистрированных хромосомных 

мутаций с двойным разрушением сокращаются.

По хромосомным мутациям были также проведены 

Рис. 106. Зависимость от дозы цитологически полученных мута-

ций хромосом у Drosophila melanogaster (по данным Бауэра, 1942).

 % хромосомно-мутированных сперматозоидов

 Доза в килорентгенах

Рис. 107. Зависимость норм хромосомной мутации, индуцирован-

ной облучением, Drosophila melanogaster, от временной плотности 

ионизации (по данным Кэтча и Паншина, 1945).

 Время экспозиции в минутах 

 % транслокаций II/III

Сперматиды    Зрелые сперматозоиды

Рис. 108. Зависимость норм хромосомной мутации Drosophila me-

lanogaster после облучения рентгеновскими лучами различной дли-

ны волны (по данным Кэтча и Паншина, 1945).

 % транслокаций II/III 

 Доза в kr

Рентгеновские лучи 
о Быстрые нейтроны Li+D

опыты с фактором времени. У Tradescantia Закс (1938, 

1939, 1940, 1942) обнаружил, что концентрированные 

дозы вызывают более сильный эффект, чем «разбав-

ленные» или фракционированные. В качестве объяс-

нения Закс предположил, что возникшие разрушения 

хромосом остаются способными к рекомбинации толь-

ко в течение ограниченного времени, после чего кон-

цы фрагментов утрачивают способность снова воссо-



95Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1 

Í.Â. ÒÈÌÎÔÅÅÂ-ÐÅÑÎÂÑÊÈÉ, Ê.Ã. ÖÈÌÌÅÐ

единяться. У дрозофил определенное влияние фактора 

времени было обнаружено при возникновении хромо-

сомных мутаций в незрелых половых клетках, тогда как в 

зрелых сперматозоидах временное распределение дозы 

незначительно (см. рис. 107). Вопрос о времени дейс-

твия способности к воссоединению, а также вообще о 

«подробностях» механизма перегруппировки фрагмен-

тов хромосом требует дополнительного анализа. 

Недостаточными и противоречивыми являются так-

же результаты опытов по исследованию влияния длины 

волны на мутации хромосом. Для действительно ши-

рокого диапазона от относительно мягких до относи-

тельно жестких рентгеновских лучей для транслокаций 

II-III у Drosophila melanogaster была установлена неза-

висимость от длины волны; напротив, опыты с быстры-

ми нейтронами показали, во-первых, незначительную 

эффективность, а во-вторых, значительное отклонение 

кривой зависимости эффекта от дозы: после облучения 

нейтронами последовали мутации хромосом по кривой 

одиночного попадания (см. рис. 108). Этот необыч-

ный результат можно объяснить тем, что за счет очень 

плотной ионизации вдоль траектории комптоновского 

протона, с одной стороны, в одинаковой сперме после 

прохождения протона возникают множественные раз-

рушения хромосом и, вследствие этого обеспечивается 

возможность мутации хромосом с двойным разруше-

нием (при этом в качестве попадания рассматривает-

ся прохождение протона); с другой стороны, вследс-

твие высокой плотности слишком много ионизаций 

при разрушении хромосом утрачиваются. Однако это 

объяснение требует проведения дальнейших экспе-

риментов и основывающейся на этих экспериментах 

квантитативной проработки. В отличие от результа-

тов, полученных по Drosophila, по Tradescantia было 

установлено, что нейтроны являются более эффектив-

ными. Этот результат проще всего можно объяснить 

на основе предположения о том, что для обеспечения 

разрушения хромосом хотя и требуется попадание, 

но оно имеет физическую природу, не такую как при 

обеспечении генной мутации; попадание следовало бы 

в данном случае представлять в форме многих иони-

заций. Авторы Леа и Кэтчсайд (1943) высказали гипо-

тезу о том, что разрушения хромосом у Tradescantia, в 

том числе и при опытах с рентгеновским излучением, 

вызываются только плотно ионизирующими концами 

траекторий вторичных электронов; при этом обнару-

жилась определенная зависимость от длины волны при 

применении мягкого и очень жесткого рентгеновского 

излучения, которая у Tradescantia в ранее проведенных 

опытах также была обнаружена. В любом случае очень 

интересные вопросы зависимости от длины волны 

при разрушении хромосом, как у Tradescantia, так и у 

Drosophila, требуют проведения дополнительных 

подробных и обширных опытов, и основанных на них 

квантитативных рассуждений.

Таким образом, мы установили только то, что разру-

шение хромосом вызывается попаданием; как вид по-

падания, так и механизм рекомбинации и регенерации 

фрагментов хромосом требуют дальнейшего выяснения. 

В рамках общей радиобиологии и теории мишени луче-

вого эффекта мутации хромосом представляют собой 

интересный и «поучительный» материал. Если мы рас-

смотрим мутации хромосом просто как исследуемую ре-

акцию, то на первый взгляд может показаться, что мы 

имеем дело с событием множественного попадания, ко-

торое, кроме того, в качестве реакции характеризует-

ся действительной вариабельностью и непостоянством. 

Благодаря имеющимся значительным цитологическим 

знаниям природы хромосомных мутаций, уже сегодня 

этот, на первый взгляд, комплексный и «необозримый» 

радиобиологический процесс может быть объяснен при 

сведении его к первично возникающим в качестве про-

цесса одиночного попадания отдельным разрушениям 

хромосом так, что мы можем надеяться на то, что в обоз-

римом будущем мы сможем полностью «распутать» его. 

Глава 13: 
АНАЛИЗ НА ОСНОВЕ ТЕОРИИ МИШЕНИ

И БИОФИЗИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ УМЕРЩВЛЕНИЯ

БАКТЕРИЙ ЗА СЧЕТ ОБЛУЧЕНИЯ 

Действие облучения на бактерии – это реакция, ис-

следованная многими авторами, и, в частности, во вре-

мя опытов были исследованы самые различные виды 

бактерий и применялись все вызывающие интерес 

виды облучения. В качестве критерия эффекта в боль-

шинстве случаев служило так называемое «умерщвле-

ние», причем все же указывается на то, что, как пра-

вило, наблюдалось не собственно умерщвление, т.е. 

остановка всех жизненных функций (подвижность, 

обмен веществ и т.д.), а только прекращение способ-

ности к размножению. Другими словами, в большом 

количестве опытов была установлена доля облученных 

индивидов, которые в пределах определенного перио-

да времени после облучения переставали делиться или 

образовывать колонии. Применение этого критерия 

для действия облучения можно было, с одной стороны, 

отнести к опытно-техническим причинам, поскольку 

торможение размножения можно установить просто 

и надежно. С другой стороны, он исторически обос-

нован, поскольку радиобиология бактерий, так же как 

и многие другие радиобиологические исследования, 

была первоначально проведена в соответствии с при-

кладными задачами, поскольку мы хотели использовать 

бактерицидное действие облучения на практике. При 

этом, разумеется, было обнаружено то, что ионизи-

рующие лучи в этом смысле не рассматриваются, т.к. 

бактерии по сравнению со многими другими объек-

тами являются очень стойкими против облучения, т.е. 

требуются значительные дозы, чтобы предотвратить 

значительное размножение. В диапазоне ультрафи-

олетового излучения ситуация выглядит по-другому; 

это облучение показало себя как действительно эф-

фективный бактерицидный фактор и используется, 

например, для стерилизации воздуха, сосудов для пи-

тьевой воды и для аналогичных целей. Однако работы, 

касающиеся этого, представляют для нас ограничен-

ный интерес, потому что они вряд ли добавят что-ли-

бо в выяснение механизма действия. Но если мы бу-

дем исходить из этих исследований, направленных на 

практическое применение, то должны признать, что 

большинство экспериментов было проведено при не-

достаточной вариации изменения доступных экспери-

ментальных условий, так что большая часть материала 

дает мало выводов по биофизическому анализу на ос-

нове теории мишени. Только по процессу умерщвле-

ния в зависимости от дозы имеются многочисленные, 

пригодные к анализу работы, в то время как вопрос за-
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висимости эффекта от пространственной и времен-

ной плотности ионизации, от температуры и других 

факторов последовательно исследовался только на не-

скольких объектах и с единых точек зрения так что нам 

в дальнейшем придется делать анализ в основном на 

этих опытах, проведенных Леа и его сотрудниками, а 

также Выковым. 

а) Вид лучевого воздействия на бактерии и зависимость 
эффекта от дозы 

Как уже было упомянуто, в абсолютном большинс-

тве случаев вид исследованного лучевого воздействия 

заключался в «умерщвлении» бактерий, причем поня-

тие умерщвления следует понимать как сокращенное 

обозначение действительного эффекта: прекраще-

ния размножения. В отдельных случаях, тем не менее, 

были установлены и другие реакции, например, вы-

званное облучением образование особых форм (Леа, 

Хайнес и Коулсон, 1937). Но подробный материал по 

таким «другим» лучевым воздействиям до настояще-

го времени отсутствует. Кроме того, мы указывали на 

то, что влияние практически всех рассматриваемых 

видов облучения на бактерии было проверено, в час-

тности, видимого и ультрафиолетового света, а также 

рентгеновского и гамма-излучения. С катодным, бета- 

и альфа-излучением и быстрыми нейтронами также 

Табл. 44.

Зависимость от дозы умерщвления бактерий Bact. coli при гамма-, рентгеновском и нейтронном облучении. 
Сравнение экспериментально полученных норм выживания с теоретическим ожиданием при предположении 

зависимости одиночного попадания (по данным Леа, Хайнеса и Бретчера, 1941)

Доза D в kr D/Dm e –D/Dm Экспериментальная норма 
выживания

1. Гамма-излучение: средняя летальная доза 1) Dm = 5,29 килорентгена

0,98
3,83

5,63

8,77
12,26

0,18

0,72

1,06
1,66
2,32

0,83

0,48
0,34
0,19

0,10

0,73
0,50
0,38

0,26

0,08

2. Рентгеновское излучение: средняя летальная зона 1) Dm = 6,04 килорентгена

1,87

2,80
3,68
4,49

5,39

6,85
8,57

11,25

0,31
0,46

0,61

0,74
0,89
1,13

1,42

1,86

0,73

0.63
0,54
0,48

0,41

0,32
0,24
0,16

0,80
0,66

0,56

0,55
0,40
0,37

0,20

0,15

3. Нейтронное излучение: средняя летальная зона 1) Dm = 7,09 килорентгена

0,68
1,52
2,33

3,56

4,70
5,20
6,34

7,83
8,58

0,10
0,21

0,33

0,50
0,66
0,73

0,89

1,10
1,21

0,91

0,82

0,72
0,61
0,52

0,48

0,41
0,33
0,30

0,87

0,71
0,67
0,54

0,47

0,43
0.43
0,36

0,33
1) Средняя летальная доза Dm – это доза, при которой доля выживших бактерий приходится на 1/l, а не та (бесконечно высокая) доза, при

которой все облученные бактерии умерщвляются. 

проводились опыты. При этом, как и ожидалось, было 

установлено, что все виды лучей, которые абсорбиру-

ются бактерией, т.е. передают ей энергию, позволяют 

вызывать прекращение способности к размножению, 

обозначаемую как умерщвление. 

И с точки зрения зависимости эффекта от дозы мож-

но сделать общий вывод. Как показывает анализ обоб-

щенного на рис. 30–47 материала, в большинстве слу-

чаев наблюдались кривые одиночного попадания (см. 

также табл. 44). Некоторые результаты другого рода, 

как уже отмечалось в главе 5, могут быть отнесены на 

опытно-технические обстоятельства, в частности, на 

неполноценное разделение индивидов перед облуче-

нием (Выков, 1939). Особенно хорошо это продемонс-

трировали опыты Пагсли, Эдди и Одди (1935) на Sac-

rina lutea, которые полученные по сгусткам нескольких 

индивидов кривые множественных попаданий пере-

считали после статистического определения числа ин-

дивидов на сгусток в кривые одиночного попадания. В 

отдельных случаях наблюдаемые кривые множествен-

ных попаданий можно, в связи с этим, по праву считать 

очевидными исключениями из того правила, что про-

цесс умерщвления бактерий облучением представляет 

собой реакцию одиночного попадания. Только опреде-

ленные опыты в длинноволновом ультрафиолете могут, 

вероятно, представлять действительное исключение и 

требуют окончательного выяснения (Выков, 1932). 
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b) Зависимость лучевого воздействия от интенсивности 
и температуры

Хорошо подтверждаемый анализом кривых зависи-

мости эффекта от дозы вывод о том, что умерщвление 

бактерий в процессе одиночного попадания находит 

свое дальнейшее подтверждение также в результатах 

опытов по изучению влияния интенсивности излуче-

ния и температуры при облучении. В процессах оди-

ночного попадания, т.е. при таких процессах, в кото-

рых биологическая реакция провоцируется единичным 

физическим элементарным актом, можно ожидать, что 

как интенсивность излучения, так и температура при 

облучении не имеют значения для эффекта на едини-

цу дозы, а что эффект в гораздо большей степени за-

висит от абсолютного значения дозы облучения. Это 

ожидание, как показали опыты Леа, Хайнеса и их со-

трудников, при умерщвлении бактерий оправдывается 

в полной мере. В качестве примера в табл. 45 представ-

лена независимость умерщвления спор В. mesentericus 

от интенсивности альфа- и рентгеновского облучения, 

в табл. 46 и 47 – независимость умерщвления тех же спор 

и B. coli от температуры. Очевидно, что интенсивность 

излучения и температура не имеют никакого влияния 

на эффект определенной дозы. Аналогичный результат 

был также получен авторами Леа и Хайнесом (1940) для 

коротковолнового излучения так, что характер одиноч-

ного попадания умерщвления бактерий установлен, без 

сомнения, для всех ранее упомянутых видов излучения. 

Табл. 45.

Независимость действия облучения на споры
В. mesentericus от интенсивности, т.е. от времен-

ной плотности ионизации (по данным Леа, Хайеса и 
Бретчера, 1941)

Излучение
Интенсивность 
в рентген/сек

Средняя 
летальная доза в 
килорентгенах

Альфа-лучи
164

1020
23
26

Рентгеновское 
излучение (8,3  
нм)

104
1004

7830

150
120

170

Табл. 46.

Независимость действия альфа-облучения на спо-
ры В. mesentericus от температуры (по данным Леа, 

Хайеса и Коулсона, 1936)

Температура, оС
Норма выживания 

при постоянной дозе

+ 50
+ 20

0
- 20

0,51 

Табл. 47.

Независимость действия альфа-облучения на
В. coli от температуры (по данным Леа, Хайеса и 

Коулсона, 1937)

Температура, оС
Средняя летальная доза 

в килорентгенах

37
0

5,1
5,1 

с) Зависимость лучевого воздействия от длины волны 
или, соответственно, от пространственной плотности 
ионизации

Вопрос о зависимости умерщвления бактерий от дли-
ны волны, в связи с различием механизма абсорбции 
(см. главу 6), для ультрафиолетового света и ионизи-
рующих лучей следует рассматривать по отдельности. 

α) Опыты с ультрафиолетовым светом

Облучения с монохроматическим светом показали, 
что при длине волны менее 3000 нм имеет место силь-
ное бактерицидное действие света на бактерии всех 
видов. Кроме того, было обнаружено, что эффектив-
ность при укорочении длины волны возрастает и в диа-
пазоне между 2800–2500  нм достигается максимум. 
Этот результат не зависит от того, измеряется ли доза 
по поступающей энергии (эрг x cм-2) или абсорбиро-
ванной энергии (эрг x cм-3). 

β) Опыты с ионизирующим излучением 

По исследованию зависимости умерщвления бакте-

рий от пространственной плотности ионизации (дли-

на волны в рентгеновском диапазоне) имеется мень-

ше исследований, чем по зависимости от длины волны 

в ультрафиолетовом диапазоне. Вследствие этого до 

настоящего времени не представляется возможным 

сделать общих заключений по этой проблеме, и нам 

приходится ограничиться обсуждением отдельных 

подробных исследований (Леа, Хайнес и сотрудни-

ки, 1936-1941), в которых было проверено действие в 

пределах большого диапазона плотности ионизации 

на двух организмах (Bact. coli и B. mesentericus). Важ-

нейшие результаты этих работ обобщены в табл. 48. 

Мы видим, что пространственная плотность иониза-

ции в зависимости от применения различных видов 

облучения варьировалась от скопления ионов 2 х 104 

до 1300 х 104 на сантиметр траектории. Под скопле-

ниями ионов мы понимаем группы из приблизительно 

трех отдельных ионизаций, т.е. скопления, которые в 

главе 6 мы назвали скоплениями ионов 2-го рода. Как 

показывают строки 3 и 4 табл. 48, зависимость дейс-

твия от плотности ионизации у обоих проверенных 

организмов совершенно разная. В качестве меры дейс-

твия выбирается средняя летальная доза, т.е. доза, при 

которой число выживших бактерий сокращается на 

долю 1/e ≈ 0,37. Эти средние летальные дозы повы-

шаются у Bact. coli при повышении плотности иони-

зации с 4 килогентген при тонко ионизирующем жес-

тком бета-облучении до 24 килорентген при плотно 

ионизирующем альфа-облучении, тогда как споры B. 

mesentericus показали совершенно другую зависи-

мость: в относительно широком диапазоне плотнос-

ти ионизации приблизительное постоянство средних 

летальных доз и при совершенно плотных ионизиру-

ющих альфа-лучах – гораздо меньшие летальные дозы. 

Не желая в данном месте обращаться к анализу резуль-

татов, мы хотели бы отметить, что результаты по обо-

им организмам, очевидно, можно рассматривать как 

примеры описанных в главе 8 возможностей: умень-

шения и увеличения формальной области попадания 

(которая обратно пропорциональна средней леталь-

ной дозе) при росте плотности ионизации.
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Табл. 48.

Зависимость средних летальных доз от плотности ионизации для различных объектов 
(по данным Леа, Хайнеса и Бретчера, 1941)

Облучение
Плотность ионизации в 

скоплениях ионов на 1 см 
траектории 

Средние летальные дозы в килорегнтгенах

Bact. coli
Споры B. 

mesentericus

Бета 
Гамма; 0,014 Ǻ
Рентген; 0,15 Ǻ
Рентген; 1,5 Ǻ
Рентген; 4,15 Ǻ
Рентген; 8,3 Ǻ
Нейтроны
Альфа

2 х 104

5 х 104

21 х 104

50 х 104

90 х 104

240 х 104

350 х 104

1300 х 104

4
5,2
6,0
6,5
-

7,5
7,1
24

110
130

-
130
110
150

-
26

Таким образом, экспериментальный материал, до-

ступный для квантитативной оценки, в значительной 

степени исчерпан; поскольку опыты Выкова (1930) 

были также проделаны на Bact. coli и показали (при 

меньшем диапазоне плотностей ионизации) ту же за-

висимость, что и измерения, представленные в табл. 48. 

Теперь давайте попытаемся на основе представленно-

го материала провести биофизический анализ. 

d) Биофизический анализ результатов опытов

Определение требуемого для умерщвления бактерий 

числа попаданий не требуется здесь описывать более 

подробно, поскольку мы уже показали (в разделах а и 

b данной главы), что речь идет о процессе одиночного 

попадания. Не настолько очевидным, однако, является 

соотнесение определенного физического процесса к 

событию попадания. 

α) Событие попадания 

Только по ультрафиолетовому свету можно предста-

вить соответствующий событию попадания процесс: 

абсорбцию фотона. Однако нельзя заблуждаться на 

предмет того факта, что при средней летальной дозе 

каждая бактерия абсорбирует приблизительно 5 х 106 

фотонов (число относится к Bact. coli и облучению с 

длиной волны 2699 нм). Умерщвление, как подтверж-

дает характер одиночного попадания процесса, вызы-

вается единственным протоном, который, именно по-

тому, что он вызывает реакцию, рассматривается как 

попадание. Все прочие абсорбируемые в бактерии фо-

тоны не способствуют эффекту, а остаются полностью 

бездействующими. Это обстоятельство можно, в этой 

связи, описать следующим образом: абсорбция одного 

фотона в бактерии приводит с вероятностью 2 х 10-7 к 

смерти; тем не менее, попадание заключается в абсор-

бции одного фотона. 

В отличие от опытов с ультрафиолетовым светом, что 

касается ионизирующих лучей, событие попадания не 

является таким очевидным. Мы могли бы потратить 

слишком много времени на то, чтобы проанализиро-

вать здесь все возможности классификации. Поэтому 

ограничимся только констатацией, которую удалось 

сделать Хайнесу и Бретчеру (1942), которые истолко-

вали результаты экспериментов на Bact. coli в закон-

ченной форме при предположении о том, что событие 

попадания в этом случае заключается в скоплении ио-

нов 2-го рода. Как было показано в главе 8, по свойствам 

ионных скоплений 2-го рода еще имеется мало данных. 

Поэтому нам представляется желательным дальнейшее 

исследование того, возможно ли толкование и не при 

предположении об отдельной ионизации в качестве по-

падания. Однако сначала мы вместе с названными авто-

рами для случая умерщвления Bact. coli примем соотне-

сение «попадание=скопление ионов 2-го рода». 

Для умерщвления спор B. mesentericus из уменьшения 

средней летальной дозы при большой плотности иониза-

ции следует, что должно быть  справедливо другое соот-

несение. Можно предположить, что в этом случае попада-

ние заключается в скоплении ионов 1-го рода, поскольку 

это событие при высокой плотности ионизации с боль-

шей вероятностью происходит при определенной дозе в 

области попадания. Однако для квантитативного выясне-

ния этого вопроса имеется недостаточно как эксперимен-

тального материала, так и теоретических основ. 

В связи с событием попадания интерес представляет 

сравнение, произведенное также авторами Леа и Хай-

несом (1940), при котором для различных видов бак-

терий исследовалось соотношение фотонов, абсор-

бированных при средней летальной дозе на бактерию, 

к числу возникших ионных пар также при средней ле-

тальной дозе (для рентгеновского излучения) (табл. 

49). Было установлено, что число абсорбированных 

протонов приблизительно в 100-1000 раз больше, чем 

число образовавшихся ионных пар, что можно оце-

нить как указание на низкую «квантовую производи-

тельность» (фотонный выход) при первичной реакции. 

β) Область попадания 

Для фотонов, по ранее подробно описанным при-

чинам (недостаточная локализуемость места абсорб-

ции) расчет области попадания невозможен. Однако 

из сравнения спектра действия (зависимость бакте-

рицидного действия от длины волны) с абсорбцион-

ными спектрами исследуемых субстанций все же воз-

можно получить основание для определения если не 

размера, то, по крайней мере, вида области попадания. 

И как раз было обнаружено, что спектры действия для 

исследованных бактерий от длинноволнового предела 

до 2200 нм очень хорошо совпадают со спектром абсор-

бции нуклеиновой кислоты. Поэтому можно предпо-

ложить, что область попадания в значительной степени 

характеризуется наличием нуклеиновой кислоты. 



99Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1 

Í.Â. ÒÈÌÎÔÅÅÂ-ÐÅÑÎÂÑÊÈÉ, Ê.Ã. ÖÈÌÌÅÐ

Для ионизирующих лучей обсуждение области попа-

дания возможно только по Bact. coli, поскольку только 

по этому объекту имеется достаточно данных. При этом 

мы руководствуемся, так же как и при констатации собы-

тия попадания, анализом, проведенным Леа, Хайнесом 

и Бретчером (1941). Было уже упомянуто о том, что у 

Bact. coli средняя летальная доза возрастает при увели-

чении плотности ионизации. В рамках теории мишени 

это означает предположение о формальной области по-

падания. Это предположение можно теперь в соответс-

твии с предложенным Леа (1940, см. главу 8) подходом 

сравнить с теоретическим ожиданием, если принять, что 

каждое попадание, происходящее в области попадания, 

является эффективным (вероятность действия р = 1). 

Проведение этого сравнения, как можно легко убедить-

ся, показывает совпадение между экспериментом и тео-

рией, если представить себе всю область попадания под-

разделенной на многочисленные области одиночного 

попадания. Данные, приведенные в табл. 50 в столбце 

«расчетная», и удовлетворительно совпадающие с эк-

спериментальными данными, были получены при пред-

положении о том, что каждая бактерия содержит 1150 

областей одиночного попадания диаметром 8,6 х 10-7.

Этот результат, согласно которому бактерия обнару-

живает приблизительно 1000 областей попадания, из 

которых только одной достаточно для умерщвления, 

т.е. для прекращения дальнейшего размножения, ка-

жется на первый взгляд поразительным и непонятным. 

Однако сравнение с результатами по лучевой генети-

ке, описанными в предыдущей главе, позволяет сделать 

предположение о том, что эти области попадания пред-

ставляют собой нечто аналогичное генам, и что умерщ-

вление может быть рассмотрено как летальная мутация. 

Табл. 49.

Сравнение летальных доз бактерий при облучении ультрафиолетовым светом и рентгеновскими лучами 
(по данным Леа и Хайнеса, 1940)

Объект 

Средняя летальная доза для 
ультрафиолета 

2537 Ǻ

Средняя летальная доза для 
рентгеновских лучей 

1,5 Ǻ Соотношение 
фотонов / ионных 

пар 
подаваемая 

энергия 
эрг./cм2

абсорбируемая 
энергия 

фотонов/см3 рентген
ионных пар на 

см3 

Bact. prodigiosum 

Bact. coli 

Споры B. 
mesentericus 

6,8 х 103 

8,6 х 103

4,0 х 103

3,17 х 1018

4,01 х 1018

1,86 х 1019

3,5 х 103

6,5 х 103

1,3 х 105

4,55 х 1015

8,45 х 1015

1,69 х 1017

697

475

110

Табл. 50.

Зависимость лучевого воздействия на единицу дозы от пространственной плотности ионизации у Bact. coli. 
Сравнение теории и эксперимента (по данным Леа, Хайнеса и Бретчера, 1941)

Вид облучения 
Плотность ионизации в скоплениях 

ионов 
на 1 см траектории 

Коэффициент 
перекрытия 

Летальная доза в 1015 парах ионов на 
1 см3

расчетная экспериментальная

Бета 
Гамма
Рентген; 0,15 Ǻ
Рентген; 1,5 Ǻ
Рентген; 8,3 Ǻ
Нейтроны

Альфа

2 х 104

5 х 104

2,1 х 105

5 х 105

2,4 х 106

3,5 х 106

1,3 х 106

1,00
1,01
1,06

1,16

2,00

2,46

7,65

7,8
7,9
8,3

9,1

15,7

19,3

60

7,0
9,0

10,2

8,4

11

12

63

Мы считаем, что преждевременно развивать это тол-

кование, до того, как будут получены убедительные ре-

зультаты на основе последующих экспериментов, в час-

тности, по другим бактериям. С другой стороны, Леа, 

Хайнес и Бретчер (1941) справедливо указывают на то, 

что бактерии с точки зрения своих функций проявляют 

большое постоянство на протяжении генераций, что 

можно рассматривать как указание на наличие органов 

управления аналогичных генам, даже если они, вследс-

твие бисексуального размножения бактерий, и не были 

определены как факторы Менделя (?). 

Таким образом, биофизический анализ, основанный 

на оценке экспериментов по умерщвлению, с точки 

зрения теории мишени привел применительно к бакте-

риям Bact. coli к интересному результату, который в слу-

чае своего подтверждения мог бы иметь большое зна-

чение для бактериологии. По другим видам бактерий 

экспериментального материала еще недостаточно, что-

бы сделать такой же подробный анализ. Но и по назван-

ным объектам результаты являются удовлетворительны-

ми и позволяют считать целесообразной дальнейшую 

интенсивную работу, как по сбору экспериментального 

материала, так и по разработке теоретических основ. 

Глава 14: 
АНАЛИЗ ИНАКТИВАЦИИ ВИРУСОВ И ФАГОВ ЗА СЧЕТ 

ИЗЛУЧЕНИЯ НА ОСНОВЕ ТЕОРИИ МИШЕНИ 

Исследование строения, размножения и других 

свойств мелких частиц, называемых вирусами, явля-

ется одной из самых интересных проблем биохимии 

и биологии и (вследствие патогенных свойств многих 
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вирусов) также медицины и земледелия. Но и биофи-

зика, как мы увидим, может внести значительный вклад 

в исследования вирусов, некоторые из которых име-

ют удивительное свойство, в зависимости от условий 

эксперимента, вести себя как чисто кристаллизуемые 

молекулы белка или как самостоятельные живые сущес-

тва. Сначала речь пойдет о действии облучения на ви-

русы, и мы хотим попытаться, основываясь на кванти-

тативно анализируемых экспериментах по облучению, 

дать представление о механизме и природе лучевого 

воздействия. Наряду с вирусами следует рассмотреть 

известные как литические факторы или бактериофаги 

бактерии-вредители, поскольку лучевое воздействие на 

них оказалось аналогичным действию на вирусы. 

а) Некоторые данные о виде лучевого воздействия 

Действие облучения на вирусы и фаги является очень 

общим, т.е. многие виды лучей показали себя действу-

ющими на многочисленные виды вирусов и фагов. За-

метные исключения имели место только в тех случаях, 

когда излучение не поглощалось частицами, на кото-

рые оказывалось влияние (например, видимый свет) 

или вследствие более сильной абсорбции других, со-

путствующих или напластованных веществ, вообще 

не доходило до частиц (например, при недостаточно 

хорошо очищенных субстанциях). Наиболее подроб-

но исследовано в настоящее время влияние ультрафи-

олетового света, рентгеновских лучей различной дли-

ны волны, а также альфа- и гамма-лучей радиоактивных 

веществ. Для всех этих видов излучения общим явля-

ется более или менее сильное инактивирующее дейс-

твие на облучаемые вирусы или фаги, причем во многих 

случаях химические, физические и иммунологические 

свойства сохранялись (Стэнли, 1938; Бон-Маури, 1943). 

Особенно облучение влияет на способность частиц  

воспроизводить себя идентично и вызывать этим пос-

ледствия в виде определенных симптомов. Об измене-

нии других свойств за счет облучения имеется еще мало 

сведений. В частности, наступление индуцированных 

облучением мутаций, т.е. таких изменений вирусов или 

фагов за счет облучения, при которых без потери спо-

собности идентичной редупликации вызываются из-

мененные симптомы, описывалось всего в двух случаях 

(Говен, 1939; Кауше и Штуббе, 1939). И о вызванном 

облучением усилении активности вируса, которое, ве-

роятно, следует рассматривать как коллоидно-хими-

ческий феномен, до настоящего времени сообщалось 

всего один раз (Кауше и Штуббе, 1939). Поэтому опи-

сываемые далее квантитативные опыты по облучению 

относятся без исключения к инактивации. 

b) Квантитативные соотношения между излучением и
инактивацией

В последние годы было установлено много необходимых 

для биофизического анализа зависимостей между излуче-

нием и инактивацией вирусов, в частности зависимость от 

дозы облучения и от длины волны, а также от временного 

распределения облучения. Исследования проводились с 

ультрафиолетовым, рентгеновским и альфа-излучением. 

В табл. 51 приводится обзор квантитативно проанализиро-

ванных работ, насколько они, несмотря на военное время, 

стали нам известны. И по бактериофагам имеется менее 

значительный ряд соответствующих работ. 

α) Зависимость от дозы

Если на известное количество вирусов (или фагов) 

воздействовать различными дозами облучения и изме-

рить активность проб после облучения, то можно об-

наружить, что инактивация возрастает при увеличении 

доз, причем пороговое значение отсутствует. Увели-

чение инактивации на единицу дозы при увеличении 

дозы является не таким заметным, очевидно потому, 

что облучение в более сильном масштабе попадает на 

уже инактивированные частицы. Такая форма кривой 

зависимости эффекта от дозы аналогична для всех ви-

дов излучения. Рис. 19 (стр. 37) показывает результа-

ты опытов по инактивации за счет ультрафиолетово-

го света на различных препаратах вируса мозаичной 

болезни табака (Прайс и Говен, 1937), рис. 20 (стр. 38) 

аналогичные измерения на вирусах герпеса и оспен-

ной вакцины с различными высокими дозами альфа-

излучения (Боне-Маури, 1942). Опыты по умерщвле-

нию различных видов бактериофагов рентгеновскими 

и альфа-лучами показаны на рис. 21 и 22 (стр. 38, 39) 

(Вольман и Лакассо, 1940 и Вольман, Холвек и Луриа, 

1940). Уменьшение эффекта инактивации на единицу 

дозы при более высоких дозах на рис. 19-22 показыва-

ет, таким образом, что распределение по ординате яв-

ляется не линейным, а логарифмическим. На значении 

того факта, что кривые зависимости эффекта от дозы в 

полулогарифмической сетке представляют собой пря-

мую линию, мы еще остановимся более подробно. 

β) Зависимость от длины волны 

Вследствие принципиально разного механизма абсор-

бции ультрафиолетового света, с одной стороны, и рен-

тгеновского, гамма- и альфа-излучения, с другой сторо-

ны, вопрос зависимости от длины волны для обеих групп 

должен рассматриваться по отдельности. Как известно, 

ультрафиолетовый свет абсорбируется молекулой или 

особыми группами или соединениями в молекуле. Изме-

рения по вирусу мозаичной болезни табака (Холэндер 

и Дуггар, 1936) показали, что только при длине волны 

менее 3600 нм имеется инактивирующее действие, и что 

инактивация достигает максимума при 2250 нм (поло-

са абсорбции нуклеиновой кислоты) и еще более высо-

кой степени при 2250  нм (абсорбция протеина), так что 

спектр инактивации в проверенном диапазоне в значи-

тельной степени совпадает со спектром абсорбции ви-

руса мозаичной болезни табака (Стэнли, 1938). И инак-

тивация бактериофагов показывает в ультрафиолетовом 

диапазоне очевидную, вероятно обусловленную абсор-

бцией, зависимость от длины волны (Гейтс, 1928–1934).

Другой, отличный от указанных групп лучей (рентге-

новское, гамма- и альфа-облучение), вид лучей абсор-

бируется атомарно и практически без предпочтения 

каких-либо групп и соединений, причем важное для 

нас отличие излучения заключается в пространствен-

ной плотности вызываемой им ионизации. Измерения 

по влиянию этого фактора проводились на трех виру-

сах: вирусе остановки роста кустов помидор (Tomaten-

Bushy-stunt), вирусе некроза табака и вирусе мозаичной 

болезни табака (Леа и Смит, 1942). Опыты показали, как 

видно из табл. 52, значительную зависимость в том смыс-

ле, что инактивация на единицу дозы при более высо-

ких плотностях ионизации уменьшается. К такому же 

результату привели опыты по исследованию влияния 
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пространственной плотности ионизации на умерщвле-

ние бактериофагов С16 (Вольман, Холвек и Луриа, 1940). 

Эти результаты, как мы увидим дальше, можно без сомне-

ния истолковать в рамках биофизического анализа. 

γ) Зависимость от временного фактора 

Кроме длины волны излучения и размера дозы для 

биологического действия многих видов излучения име-

ет значение временное распределение. Опыт по про-

верке этого вопроса на вирусе мозаичной болезни та-

бака при облучении ультрафиолетовым светом (Леа и 

Смит, 1940) показал в диапазоне 5,6 х 102 – 6,7 х 104 эрг 

х см-2 х сек-1 отсутствие влияния интенсивности облу-

чения, т.е. временного распределения дозы. Аналогич-

ный результат был получен на том же вирусе при рен-

тгеновском облучении с дозированием 7 х 103 и 2 х 104 

рентген/мин. и 1,14 х 104 рентген/мин. (Латарье, 1942). 

Табл. 51.

Сопоставление квантитативно проанализированных опытов по инактивации вирусов за счет облучения

Объект
Автор

Вид лучей и год

Рентген   УФ

Мозаичная болезнь табака 

Дуггар и Холэндер 
Говен и Прайс 
Прайс и Говен 
Леа и Смит 
Говен
Леа и Смит 
Мельхерс и Циммер 
Борн, Мельхерс и Циммер

-
1936

-
1940
1940
1942
1944

-

-
-
-
-
-

1942
-
-

-
-
-
-
-

1942
-

1944

1934
-

1937
1940

-
-

1944
-

Некроз табака
Леа и Смит 
Леа и Смит 

1940
1942

-
1942

-
1942

1940
-

Ringspot (кольцеобразное пятно) 
табака

Леа и Смит 
Леа и Смит 

1940
1942

-
1942

-
1942

1940
-

Остановка роста кустов помидор 
(Tomaten-Bushy-stunt)

Леа и Смит 
Леа и Смит 

1940
1942

-
1942

-
1942

1940
-

Картофель Х Леа и Смит 1942 1942 1942 -

Герпес Боне-Маури - - 1942 -

Полиомиелит Боне-Маури - - 1942 -

Вакцина 

Холвек
Говен и Лукас 
Леа и Саламан 
Боне-Маури 

1938
1939
1942

-

-
-
-
-

-
-
-

1942

-
-
-
-

Ящур, дермотроп. Боне-Маури - - 1943 -

Ящур, нейротроп. Боне-Маури - - 1943 -

Табл. 52.

Зависимость дозы инактивации1) некоторых фитопатогенных вирусов от пространственной плотности
ионизации облучения (по данным Леа и Смита, 1942)

Относительная пространственная плотность 
ионизации

7 70 336 1820

Вид излучения 
рентгеновское облучение 


1,5Ǻ 8,3 Ǻ

Мозаичная болезнь табака 

Доза инактивации в рентгенах 0,37 х 106 0,43 х 106 1,49 х 106 1,90 х 106

Некроз табака 

Доза инактивации в рентгенах 0,67 х 106 0,94 х 106 5,15 х 106 -

Вирус остановки роста кустов помидор (Tomaten-Bushy-stunt)

Доза инактивации в рентгенах 0,45 х 106 0,62 х 106 3,10 х 106 2,56 х 106

1) Доза инактивации определяется как доза, при которой число инфекционных частичек вируса уменьшается на е-1 =  0,37, 

а не (бесконечно высокая доза), вызывающая полную инактивацию. 

 δ) Зависимость лучевого воздействия от окружающих 
факторов

Менее полными, по сравнению с описанными изме-

рениями по зависимости инактивации от чисто фи-

зических условий облучения, являются исследования 

окружающих факторов (температуры при облучении, 

растворители и суспензии, добавки). Влияние темпе-

ратуры при облучении до настоящего времени еще не 

изучено, несмотря на то, что знание температурного ко-

эффициента инактивации вирусов и фагов за счет из-

лучения могло бы быть очень важно. И вопрос, играет 

ли растворитель роль при инактивации за счет облуче-

ния, имеет для выяснения механизма действия большое 

значение. В целях проверки вирус мозаичной болезни 

табака в растворенном и сухом состоянии, так же как и 

вирус остановки роста кустов помидоров в растворен-

ном и сухом состоянии, подвергались действию гамма-
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облучения радия (Леа и Смит, 1940, 1942). Не было обна-

ружено никакого различия инактивирующего действия 

так что был сделан вывод о том, что растворитель роли, 

не играет. С другой стороны, опыты по исследованию 

зависимости рентгеновского излучения от концентра-

ции раствора (Борн, Мельхерс, Пэтау и Циммер, 1944) в 

диапазоне 10-2 – 10-5 г протеина вируса мозаичной болез-

ни табака на см3 показали рост инактивации на единицу 

дозы при разбавлении раствора (см. табл. 53), что может 

быть объяснено передачей одной части первично абсор-

бированной в растворителе энергии на молекулу вируса 

(более подробно об этом см. в главе 10).

Противоречат ли эти результаты вышеприведенным 

результатам Леа и Смита, мы в настоящий момент вре-

мени не можем решить, поскольку авторы не указывают 

данных по концентрации использованных ими суспен-

зий. Форма кривых, определенных Борном, Мельхер-

сом, Пэтау и Циммером, позволяет предположить 

только незначительные или вообще отсутствующие 

различия между сухими вирусами и слабо разбавленной 

суспензией. Точно так же (вследствие «защитного дейс-

твия» посторонних веществ, глава 10) можно предполо-

жить, что у не очень хорошо очищенных или частично 

активных вирусных препаратов не имеет места зависи-

мость от концентрации, или она очень незначительна. 

Поэтому на вопрос о значении растворителя при 

облучении вирусов пока нельзя дать общего ответа, а 

можно только констатировать, что при определенных 

условиях эксперимента это значение подтверждается. 

По бактериофагам Луриа и Экснер (1941) также об-

наружили в своей работе, которая, к сожалению, нам 

недоступна, передачу первично абсорбированной лу-

чевой энергии в растворителе. И опыты по исследова-

нию влияния значения рН растворов вируса мозаичной 

болезни табака на инактивацию за счет рентгеновского 

излучения (Маршак и Такахаши, 1942), при которых в 

диапазоне между рН = 7,0 и рН = 4,0 была обнаружена 

постоянная, а в диапазоне между рН = 3,0 и рН = 2,2 

– более высокая эффективность, могут служить под-

тверждением значения растворителя для инактивации 

вирусов вследствие облучения. 

После того как мы кратко представили эксперимен-

тальные результаты, попытаемся в следующем разделе 

на основе этого сформировать представление о про-

цессе инактивации вирусов или умерщвления бакте-

риофаг за счет облучения. 

с) Биофизический анализ экспериментальных 
результатов 

α) Толкование кривых зависимости эффекта от дозы

В разделе b данной главы уже указывалось на то, что за-

висимость между дозой облучения D и долей N*/N
0 
ина-

ктивированных частиц вирусов или фагов при всех видах 

облучения может быть представлена в полулогарифми-

ческой сетке как прямая линия. Это означает, что урав-

нение для одиночного попадания пригодно для описа-

ния результатов опыта или, другими словами, что частица 

инактивируется за счет одного попадания. Это заключе-

ние, несмотря на относительно большой разброс отде-

льных значений некоторых взятых за основу серий опы-

тов, подтверждается при рассмотрении всего материала, 

поскольку кривые множественных попаданий дали бы 

гораздо худшее соответствие. Напротив, точность про-

веденных до настоящего времени опытов в общем случае 

недостаточна, чтобы вывести форму кривой для опреде-

ления дополнительных данных. В частности, до настоя-

щего времени невозможно принять решение о том, яв-

ляется ли причиной формы кривой, наряду с событием 

попадания, биологическая вариабельность. Вариабель-

ность могла бы, например, касаться размера формаль-

ной области попадания, которая будет более подробно 

рассмотрена далее так, что наличие или отсутствие та-

кой вариабельности дало бы определенное указание на 

поли- или изодисперсность облученного раствора или, 

соответственно, на однородность или неоднородность 

отдельных частиц вируса или фагов. Для такой провер-

ки потребовалось бы значительно более точное опре-

деление формы кривой инактивации. С другой сторо-

ны, достоверный вывод о том, что процесс инактивации 

является событием одиночного попадания, позволяет 

произвести дальнейший анализ имеющихся результатов, 

независимо от окончательного выяснения вопроса о на-

личии вариабельности, тогда как при кривых множест-

венных попаданий это было бы невозможно (см. главу 3). 

β) Событие попадания 

После определения количества попаданий следую-

щий этап анализа заключается в соотнесении опреде-

ленного физического процесса к чисто формальному 

на этот момент событию попадания. В отличие от чис-

ла попаданий, которое для инактивации вирусов безу-

словно, а для умерщвления фагов вероятно одинаково 

Табл. 53.

Зависимость нормы инактивации на единицу дозы от концентрации раствора.
Опыты на вирусе мозаичной болезни табака с рентгеновским излучением (Борн, Мельхерс, Пэтау и Циммер, 1944)

Концентрация раствора в грамме 
протеина вируса на см3 

Норма инактивации на единицу дозы в относительных единицах k 
с пределами погрешности k ±

1-й ряд вирусов 2-й ряд вирусов

10-2 0,19
0,22
0,17

-

10-3 0,26
0,31

0,21
0,18

0,20

0,16

10-4 0,58
0,61

0,55
0,39

0,43
0,36

10-5 0,93
0,97
0,88

0,63
0,65
0,60
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при всех видах облучения, процессы, соответствующие 

событию попадания, различны и зависят от вида облуче-

ния и, кроме того, для альфа-лучей - от вида наблюдения. 

Для опытов со светом соотнесение является одно-

значным. При каждом событии абсорбции передает-

ся энергия фотона так, что в качестве события попа-

дания рассматривается только абсорбция фотона. В 

соответствии с этим и при инактивации вируса уль-

трафиолетовым светом событие попадания заключа-

ется в абсорбции фотона. Однако этим мы ни в коем 

случае не хотим сказать, что каждый фотон, абсорби-

руемый частицей вируса, вызовет инактивацию части-

цы; поскольку не обязательно все события абсорбции 

приводят к таким последствиям, когда частица вируса 

утрачивает способность к идентичной редупликации и 

образованию симптомов. Чтобы сделать вывод о веро-

ятности действия, необходимо в гораздо большей сте-

пени определить так называемую квантовую произво-

дительность (в фотохимии называется также фактор 

качества) в специальных опытах. Для этого требуются 

измерения коэффициента абсорбции с применяемым 

для инактивации как можно более монохроматичным 

излучением, которые до настоящего времени прово-

дились только для вирусов мозаичной болезни табака. 

Они приводят к фактору качества φ = 0,000026 (Убер,

1941), т.е. только 1 из 4 х 104 абсорбированных в вирусе 

фотонов действует инактивирующим образом. Этот рас-

чет был произведен Убером при предположении молеку-

лярного веса, равного 1,7 х 107. Однако при применении 

другого значения молекулярного веса, считаемого сейчас 

правильным, интересующий нас порядок значений кван-

товой производительности не изменяется. Необходимо, 

в частности, указать на то, что этот результат означает не 

то, что энергия 4 х 104 фотонов суммарно приводит к ина-

ктивации, а то, что вследствие характера однократного 

попадания процесса инактивации достаточно энергии 

одного фотона. Но вероятность действия абсорбирован-

ного фотона очень мала (2,6 х 10-5), так что большинство 

фотонов не оказывает влияния на исследуемый эффект. 

Менее «обозримыми» являются соотношения при 

опытах по инактивации вирусов с рентгеновскими, гам-

ма- и бета-лучами. Абсорбция фотона не рассматрива-

ется здесь как событие попадания, поскольку при равной 

дозе, измеренной в единицах рентген, число фотонов, 

абсорбированных на частицу вируса, при увеличении 

длины волны увеличивается, в то время как инактивация 

сокращается (табл. 52). С другой стороны, известно, что 

названные виды излучения переносят энергию посредс-

твом процессов ионизации и возбуждения на облучен-

ный объект, и что значительное отличие между ними за-

ключается в разной плотности ионизации, получаемой 

в облученном объекте. Поэтому очевидно, что можно 

принять элементарный процесс передачи энергии, ио-

низацию, в опытном порядке как событие попадания. 

Это тем более целесообразно, что при таком предполо-

жении уменьшающаяся при росте плотности ионизации 

эффективность одних и тех же доз облучения соответс-

твует теоретическому ожиданию (см. главу 8). 

Отправными точками к проверке того, приведет ли 

только что сделанное предположение к удовлетвори-

тельному квантитативному соответствию с экспери-

ментальными результатами, являются исследования по 

инактивации растительных вирусов в зависимости от 

плотности ионизации (Леа и Смит, 1942). Аргумента-

ция аналогична той, что была применена при толко-

вании индуцированных облучением генных мутаций 

(глава 12), и основывается, в сущности, на предложен-

ном Леа (1940) подходе (глава 8). Авторы пришли к вы-

воду о том, что в качестве события попадания в этом 

случае должно рассматриваться возникновение скоп-

ления ионов 2-го рода (состоящего из 2-3 отдельных 

ионизаций). Как было указано в главе 6, наши знания о 

скоплениях ионов еще не являются точными. Поэтому 

мы считаем, что решение о выборе скопления ионов 

или отдельной ионизации в качестве события попада-

ния на основе имеющихся результатов еще не может 

быть принято окончательно. 

Следующую трудность при определении события по-

падания для инактивации рентгеновским облучением 

растворов вирусов и фагов представляют вышеупомяну-

тые влияния вещества растворителя или других раство-

ренных веществ, в частности, тот факт, что и первично 

абсорбированная растворителем энергия способствует 

инактивации. Хотя чисто формально и можно описать 

эту вторичную передачу энергии на основе теории ми-

шени, но мы должны при этом предположить два сущес-

твующих рядом друг с другом вида событий попадания, 

и получим относительно сложную картину. 

В главе 6 уже было упомянуто, что соотнесение оп-

ределенного физического процесса формальному по-

нятию «события попадания» в некоторых случаях не-

обязательно. Это имеет место в опытах по инактивации 

с альфа-лучами. Опыты с альфа-облучением раститель-

ных вирусов, так же как и опыты с гамма- и рентгенов-

ским облучением, могут быть в первом приближении 

истолкованы, если мы за событие попадания примем 

возникновение ионизации. Но и предположение о 

том, что совершенно другое событие может рассмат-

риваться как попадание, например, прохождение час-

тицы альфа, не противоречит этим результатам. Этот 

метод оценки может быть в некоторых случаях очень 

удачным. Мы остановимся на нем подробно в главе 16. 

γ) Область попадания 

Если нам известно число попаданий, предшествую-

щих определенному радиобиологическому процессу, 

и известен физический процесс, идентифицируемый с 

событием попадания, и мы знаем также дозу облучения 

в числе этих процессов на единицу объема, веса или 

единицу площади, то можно рассчитать формальную 

область попадания (за исключением опытов со светом, 

вследствие часто мешающей неточной локализуемос-

ти процесса абсорбции). Такое определение формаль-

ной области попадания для вирусов и фагов было уже 

много раз произведено при предположении иониза-

ции как события попадания (Холвек, 1938; Говен, 1940; 

Леа и Смит, 1940, 1942; Вольман и Лакассо, 1940; Воль-

ман, Холвек и Луриа, 1940). При этом часто получа-

ют плохое совпадение с размером частиц, известным 

из опытов по фильтрованию и центрифугированию 

(см. табл. 54 и главу 16). Это несовпадение сохраня-

ется, если мы учтем влияние первично полученной из 

растворителя и вторично примененной для инактива-

ции частиц энергии (Пэтау, 1944). Это несовпадение 



104 Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1

ÍÀÑËÅÄÈÅ

можно истолковать различными методами. Посколь-

ку формальная область часто была меньше частицы, 

можно предположить, что вероятность действия ио-

низации меньше 1, и что по этой причине формальная 

область попадания меньше объема частицы. С другой 

стороны, можно также предположить, что несовпаде-

ние между областью попадания и размером частицы 

обусловлено структурированием. При этом под струк-

турированием в совершенно общем смысле понима-

ется, что в «конструкции» вирусов и фагов имеются 

«предпочтительные» места, изменение которых ве-

дет к инактивации, причем необязательно предпола-

гать структуру, аналогичную клеточной морфологии. 

Решение, которое в отдельных случаях касается обеих 

возможностей толкования, или, решение о том, могут 

ли обе возможности одновременно иметься в опреде-

ленных объектах, до настоящего времени не принято. 

Это особенно трудно при опытах с вирусами и фа-

гами, поскольку большинство опытов по облучению 

было проведено с растворителями или суспензиями, и 

при этом передача энергии из растворителя вызывает 

«осложнения», которые едва ли можно проанализиро-

вать. Поэтому для выяснения проблем, связанных с об-

ластью попадания вирусов и фагов, требуется проведе-

ние дальнейших опытов, при которых, возможно, было 

бы целесообразно высушенные препараты располагать 

между слоями материала с малым атомным весом и с 

содержанием водорода, и облучать их быстрыми ней-

тронами. Этот способ, который мог бы быть реализо-

ван на основе опыта, имеющегося по другим объектам, 

мог бы позволить исключить влияние растворителя и 

обеспечить оценку на основе предположения о про-

хождении фотона в качестве события попадания в 

смысле статистической ультрамикрометрии (см. главу 

16), за счет чего можно было бы в определенной сте-

пени исключить и трудно определяемую вероятность 

действия и непосредственно разрешить вопрос о воз-

можном структурировании.

Обсуждение области попадания при лучевой ина-

ктивации вирусов и фагов после всего сказанного ни 

в коем случае не может считаться «закрытым». Тем не 

менее, выведенная в предыдущих разделах первая часть 

биофизического анализа уже имеет определенную за-

конченность и достоверность, в особенности если мы 

учтем тот факт, что только совсем недавно были полу-

чены чистые препараты вирусов и фагов, что являет-

ся существенной предпосылкой для успешной работы 

над проблемой. Поэтому мы хотели бы еще раз кратко 

обобщить результаты: 

1. Процесс инактивации является у всех исследованных 

вирусов и фагов и при всех видах излучения процессом 

одиночного попадания. 

2. При инактивации ультрафиолетовым светом собы-

тие попадания заключается в абсорбции фотона. Ве-

роятность, с которой абсорбция фотона приведет к 

инактивации, составляет у вирусов мозаичной болез-

ни табака приблизительно 10-5. Определение области 

попадания при ультрафиолетовом свете, вследствие 

недостаточной локализуемости события абсорбции, 

является невозможным. 

3. При инактивации рентгеновским, гамма- и альфа-

облучением событие попадания, с большой степенью 

вероятности, заключается в отдельной ионизации. 

Кроме того, при опытах с альфа-излучением прохож-

дение альфа-частицы может также рассматриваться как 

событие попадания. Получаемая на основе опытов с 

рентгеновским облучением формальная область по-

падания в большинстве случаев меньше, чем объем ис-

следуемой частицы. Этот вывод можно толковать раз-

личными способами, однако, на основе имеющихся в 

настоящее время опытных данных выбор между ними 

сделать невозможно. 

d) Значение результатов исследования вирусов и фагов

«Напрашивается» и уже много раз был упомянут в

предыдущих разделах опыт по определению размера 

вирусов и фагов путем определения формальной об-

ласти попадания при рентгеновском облучении или 

(лучше) эффективного поперечного сечения относи-

тельно прохождения сильно ионизированной частицы. 

Однако при этом, а также при проверке структуриро-

вания, аналогичного эксперименту и оценке, придется 

преодолеть определенные сложности (см. раздел с на-

стоящей главы), прежде чем этот метод сможет найти 

практическое применение. 

Далее была сделана попытка (Леа и Смит, 1940) оце-

нить форму кривой инактивации для определения со-

стояния агломерации частиц вируса. А именно, если по 

определенному виду частицы, о которой известно, что 

она сама по себе инактивируется за счет попадания, мы 

получаем кривую не одиночного, а множественного по-

падания, то напрашивается вывод о том, что речь идет 

о потенциальной кривой одиночного попадания типа 

N* / N0 = (1 – e -D)m

Табл. 54.

Сравнение «молекулярного веса» определенных при гамма-облучении формальных областей попадания 
различных фитопатогенных вирусов с молекулярным весом частиц вирусов (по данным Леа и Смита, 1942)

Вирус
«Молекулярный вес»

формальная область попадания частица вируса 

Вирус остановки роста кустов 

помидоров 
2,32 х 106 10,6 х 106

Некроз табака 1,57 х 106 7,2 х 106

Кольцеобразное пятно табака 2,27 х 106 3,4 х 106

Мозаичная болезнь табака 2,280х 106 41,9 х 106

Картофель Х 3,14 х 106 26,0 х 106
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и что частицы, сосчитанные при тестировании актив-

ности, представляют собой не мельчайшие инфекци-

онные единицы, а агломераты из m мельчайших инфек-

ционных единиц. Этот аргумент, однако, не является 

обратимым; поскольку если обнаружена кривая оди-

ночного попадания, частицы, сосчитанные при тести-

ровании активности, могут, тем не менее, представлять 

собой агломераты или полимеризаты, поскольку, веро-

ятно, мельчайшие единицы могут быть настолько тесно 

связаны, что энергия попадания может передаваться от 

одной к другой (см. главу 9) и привести к инактивации 

всех единиц. 

О том, что исследование спектра действия инактива-

ции за счет света, особенно при сравнении со спектром 

абсорбции, содержит в себе возможности для выясне-

ния химического строения вирусов и фагов, мы должны 

здесь упомянуть только кратко. 

В конечном итоге максимально точное исследование 

процесса инактивации за счет облучения означает по-

полнение наших знаний, имеющих самостоятельную 

ценность, и поскольку речь идет о вирусах и фагах, име-

ющих значение для изучения вирусов и фагов. В этом 

месте напрашивается сравнение с лучевой генетикой, 

которое, разумеется, выглядит «не в пользу» опытов по 

облучению вирусов и фагов, поскольку здесь отсутс-

твует один из существенных аргументов значения лу-

чевой генетики. Лучевая генетика предоставляет воз-

можность изменить гены, которые вряд ли доступны 

для исследования другим путем, таким образом, чтобы 

получить требуемые нам разъяснения. У вирусов и фа-

гов ситуация выглядит по-другому, насколько мы смог-

ли исследовать это за пределами «организма хозяина». 

В этой связи понятно, что результаты опытов по инак-

тивации и их биофизический анализ для исследования 

вирусов и фагов играют не такое решающее значение, 

как результаты лучевой генетики для исследования ге-

нов. Тем не менее, мы считаем, что достигнутые резуль-

таты не только стоили затраченных усилий, но и интен-

сивное продолжение опытов с инактивацией за счет 

облучения будет иметь большую пользу. Дальнейшее, 

более глубокое изучение могло бы быть обеспечено, 

если бы кроме исследования инактивации на вирусах 

и, возможно, также на фагах было проведено подроб-

ное исследование мутаций так, чтобы за счет облучения 

удалось получить в большом объеме частицы, которые 

сохраняют способность к идентичной редупликации, 

но вызывают в хозяине другие симптомы или сами име-

ют измененные свойства, которые могут быть измере-

ны. 

Глава 15: 
ПРИМЕНЕНИЕ ТЕОРИИ МИШЕНИ К ДРУГИМ, 

НЕ ЛУЧЕВЫМ ВОЗДЕЙСТВИЯМ

Кривые зависимости эффекта от дозы, с многообра-

зием которых мы познакомились в предыдущих главах, 

посвященных биологическому действию лучей, имеют 

место и при других биологических реакциях, и очень 

интересно посмотреть, можно ли и в этом случае пред-

положить событие попадания и применить теорию ми-

шени для толкования характера кривой. Рассмотрим в 

этой связи несколько примеров. 

а) Действия ядов (отравляющие действия)

«По-настоящему» первую попытку истолковать 

кривые отравляющего действия на основе теории 

мишени предпринял Генри (1905), когда он сформу-

лировал для экспоненциальных кривых поражения 

(кривых одиночного попадания), как они возникают 

при действии растворов ядов на отдельные организ-

мы (например, бактерии), «мономолекулярную те-

орию» отравляющего действия. Поскольку мы при 

экспериментах по интоксикации посредством ука-

зания концентрации или продолжительности дейс-

твия токсичного раствора по абсциссе и составляю-

щей «отравленных» из большого числа обработанных 

раствором организмов – по ординате во многих слу-

чаях получаем также кривые формы S, в последующие 

годы, точно так же, как это было отмечено примени-

тельно к лучевой биологии в главе 1, по поводу формы 

кривой отравляющего действия развернулась дискус-

сия между сторонниками толкования явления на ос-

нове теории мишени и приверженцами теории вари-

абельности. Эта дискуссия как таковая, еще в меньшей 

степени, чем дискуссия по действию облучения, при-

вела к «плодотворным» идеям или к единому мнению. 

Это может быть, наряду с другим, объяснено тем, что 

экспериментальный материал, проработанный до на-

стоящего времени, в целом является менее точным и, 

следовательно, менее пригодным для квантитативной 

обработки, чем материал по радиобиологическим эк-

спериментам. Поэтому мы отказываемся здесь от пе-

рехода к дискуссии и только упоминаем работы Рана 

(1929) и Кларка (1933). Ран сначала попытался создать 

для объяснения отравляющего действия синтез тео-

рии мишени и биологической вариабельности и, та-

ким образом, исходил из принципиально неправиль-

ной постановки вопроса в качестве альтернативы. 

На основе этой попытки, предпринятой в понятной 

и убедительной форме, Ран указал на аналогию от-

равляющего действия квантовым процессам. Кларка 

можно рассматривать как представителя противопо-

ложной концепции, когда он в темпераментной фор-

ме назвал основную идею теории попадания о том, 

что одна или несколько молекул яда или абсорбция 

одного или нескольких квантов излучаемой энергии 

могут убить клетку, reduction ad absurdum (доходя-

щая до абсурда). По поводу того, насколько он прав в 

отношении биологического лучевого воздействия, не 

требуется дальнейших комментариев, благодаря ра-

ботам, указанным в предыдущих главах. Что касается 

отравляющего действия, решение, вследствие недо-

статочного экспериментального материала, являет-

ся еще не таким ясным (Иордан, 1938). Однако наши 

исследования радиобиологического материала на ос-

нове теории мишени дают указания на то, как можно 

было бы провести анализ кривых отравляющего дейс-

твия и какой вид экспериментов мог бы дать резуль-

тат, даже если и невозможно пока понять, можно ли, и 

если можно, то каким образом посредством установ-

ления характера и числа попаданий определить об-

ласть попадания. В качестве попытки квантитативно-

го анализа кривых отравляющего действия на основе 

теории мишени можно упомянуть работу Ивашкеви-

ча и Ноймана (1931), тогда как формулировки Шубер-

та (1939–1944) мы вынуждены отклонить1). 
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b) Анализ антигенного действия на основе теории
мишени 

Иордан (1941) предпринял попытку истолковать не-

которые проведенные Пригге (1937) исследования по 

иммунизации морских свинок на основе теории мише-

ни. Для окончательного выяснения вопроса оказалось, 

что материала недостаточно (так же как и при иссле-

довании отравляющего действия). Тем не менее, этот 

предмет представляет интерес в нашем отношении, как 

пример того, насколько целесообразно применять раз-

работанные для лучевой биологии методы анализа на 

основе теории мишени и для анализа других биологи-

ческих реакций. Анализ, в частности, в случае антиген-

ного действия проводился не на полученных на основе 

опытов кривых, а на их 1-й производной, так называемых 

куполообразных кривых распределения. Оценка кривых 

распределения с точки зрения теории мишени, как по-

казал фон Шеллинг (1942), хотя и возможна, но связана 

со значительными математическими трудностями, тогда 

как кривые действия при рациональном выборе масшта-

бов координат уже позволяют ответить на многие воп-

росы на основе непосредственно формы кривых. 

В качестве примера на рис. 109 сопоставлены три слу-

чая в обеих названных формах представления. Мы ви-

дим, что три куполообразные кривые обнаруживают 

большую схожесть и, в этой связи, должны быть рас-

смотрены более подробно на предмет объяснения это-

го обстоятельства. В то же самое время, в другой фор-

ме представления имеют место характерные различия 

(прямолинейная, вогнутая или выпуклая форма)! 

Распространенный при опытах этого рода случай, ког-

да при использовании полулогарифмической сетки при 

выпуклой форме кривой (рис. 109, случай 2) мы хотим 

принять решение о том, идет ли речь вообще о кривой 

попадания или о кривой, форма которой определяется 

только биологической вариабельностью, не может в об-

щем случае обсуждаться (см. главу 3). Однако если опыты 

дают, как это подтверждено Пригге при иммунизирова-

нии дифтерии, в сетке, абсцисса которой логарифмичес-

кая, а ордината соответствует распределению интеграла 

Гаусса (так называемая логарифмическая сетка вероят-

ности), именно «прямые» кривые действия, то это гово-

рит против толкования на основе теории мишени, пос-

кольку кривые попадания в этой сетке имеют изогнутую 

форму (рис. 110, сплошные линии: кривая иммунизиро-

вания; пунктирные: кривые попадания для n = 1 до пяти 

попаданий).

с) Толкование отношений между концентрацией 
растворов вирусов и частотой инфицирования 

Зависимость между концентрацией растворов виру-

сов и числом вызванных ими инфекций исследовалась 

первоначально только в связи со своим эксперимен-

тально-техническим значением при сравнении эффек-

тивности различных растворов (суспензий). Только в 

1) Шуберт сформулировал порядок умерщвления бактерий под
действием яда так, что из D

0
 изначально имеющихся организмов 

после времени действия t яда выжить должны h t D
t
 = D

0
 e-kt , 

причем h и k являются постоянными. Этот подход уже потому 
является неадекватным, поскольку, как можно легко увидеть, для 
t = 0 (начало опыта) значение D

0
 = 0.

Случай 1: Одиночное попадание

Случай 2: Множественное попадание

Случай 3: Одиночное попадание и биологическая вариабельность

Кривые действия Кривые распределения

Рис. 109. Сопоставления кривых действия и распределения для 

трех различных случаев.

 Доля иммунизированных 

Доза

Рис. 110. Сопоставление экспериментально определенного нор-

мального распределения с расчетным распределением Пуассона 

(кривые попадания) в логарифмической сетке вероятности (по дан-

ным Циммера, 1942).

 Доля иммунизированных 

Доза



107Ìåæäèñöèïëèíàðíûé íàó÷íûé è ïðèêëàäíîé æóðíàë «Áèîñôåðà», 2011, ò. 3, ¹ 1 

Í.Â. ÒÈÌÎÔÅÅÂ-ÐÅÑÎÂÑÊÈÉ, Ê.Ã. ÖÈÌÌÅÐ

последние годы возник вопрос о толковании экспери-

ментально полученных кривых зависимости инфекции 

от концентрации. Это привело, так же как и толкова-

ние порядка умерщвления бактерий под действием яда 

и толкование радиобиологических кривых зависимос-

ти эффекта от дозы, к дискуссии о том, являются ли по-

лученные кривые выражением статистического распре-

деления элементарных событий, или вариабельности 

чувствительности «хозяина» относительно инфекции. 

При этом обсуждении сначала не учитывались, в част-

ности, полученные при анализе на основе теории ми-

шени опыт и знания, так что ситуация до последнего 

времени оставалась аналогичной исследованию дейс-

твия ядов. Однако поскольку по кривым зависимости 

инфекции от концентрации вирусов получен отчасти 

очень хороший экспериментальный материал, Циммер 

(1943) попытался провести единую обработку этого 

материала посредством описанных в предыдущих гла-

вах методов анализа на основе теории мишени. 

При просмотре экспериментального материала и 

связанных с ним попыток толкования в первую оче-

редь бросается в глаза практически «несоприкасаю-

щееся соседство» работ по растительным и зоологи-

ческим вирусам, причем очевидной причины для этого 

нет. Однако это привело к тому, что очень обширный 

статистический материал, который был проработан 

на фитопатогенных вирусах, остался неучтенным при 

новых попытках толкования формы кривых, поскольку 

они концентрировались только на работах, связанных 

с патогенными вирусами животных. 

Точную формулировку зависимости между концент-

рацией суспензий вирусов и частотой инфекций впер-

вые попытались сделать Йоуден, Билль и Гутрие (1935), 

которые на основе обширного собственного материа-

ла, а также на основе результатов других авторов под-

твердили, что число y поражений при концентрации х 

возрастает согласно выражению:

y = N (1 – e –α x) (15;1)

где N и α постоянные. Поскольку это уравнение ха-

рактеризует также процесс одиночного попадания, 

проблема растительных вирусов, рассмотренных Йо-

уденом, Биллем и Гутрие, представляется в широком 

смысле решенной, а значение статистически распреде-

ленных элементарных процессов для наступления «ус-

пешной инфекции» - подтвержденным. Это обстоя-

тельство, а также исключительно хорошее совпадение 

экспериментально полученных значений с кривыми 

одиночного попадания становятся особенно очевид-

ными, когда результаты экспериментов наносятся на 

бумагу с логарифмической сеткой вероятности, в ка-

честве ординаты берется y/N, а в качестве абсциссы 

берется отношение концентрации, использованной в 

соответствующий момент эксперимента, к концентра-

ции, для которой y/N = ½, т.е. х/х½ 
. При таком пред-

ставлении кривые попадания (распределение Пуас-

сона) образуют изгибы, а нормальные распределения 

(распределение Гаусса, или биноминальное распреде-

ление), которым в большинстве случаев соответствует 

биологическая вариабельность, прямые линии,
 
кото-

рые пересекаются в точке х/х½ 
= 1 и y/N = ½, и по-

этому их можно особенно хорошо сравнить. Рис. 111 

показывает, что экспериментальные точки Йоудена, 

Билля и Гутрие очень близки кривым одиночного попа-

дания, и могут быть гораздо хуже воспроизведены пря-

мой линией, которая соответствовала бы нормальному 

распределению. Точное рассмотрение, однако, пока-

зывает небольшое, но систематическое отклонение от 

кривой одиночного попадания в том смысле, в каком 

она обусловлена наложением на распределение Пуас-

сона другого распределения, вызванного биологичес-

кой вариабельностью. Это не упомянутое Йоуденом, 

Биллем и Гутрие обстоятельство является очень удов-

летворительным, поскольку вариабельность экспери-

ментального материала наверняка имела место. 

Заметные уточнения толкования формы кривых 

принесла обстоятельная работа Бальда (1937), кото-

рый формальным постоянным N и α в уравнении (15;1) 

присвоил значение. Совпадение эмпирического урав-

нения с формулой одиночного попадания указывает 

на то, что N представляет собой максимально возмож-

ное число успешных инфекций, поскольку N/y рав-

нозначно вероятности успешной инфекции, которая 

не может быть больше 1. Постоянная α представлена 

Бальдом как произведение из числа n
1
 частиц вируса в 

неразбавленной пробе и вероятности проникновения 

и действия р для частицы. Правильность этого толкова-

ния формальной постоянной N Бальд смог подтвердить 

Рис. 111. Кривые зависимости инфекции от концентрации для 

различных фитопатогенных вирусов и различных исследованных рас-

тений, а также теоретические «кривые попаданий» при n = 1, 2, 5, 

10 и 50 попаданиях. Абсцисса: отношение соответствующей кон-

центрации, использованной при эксперименте х, к половинной кон-

центрации х
 
в логарифмическом масштабе. Ордината: отношение 

обнаруженных инфекций y к максимально возможному N при рас-

пределении согласно интегралу Гаусса (по данным Циммера, 1943; 

по данным Йоудена, Билля и Гутрие, 1935). 

- мозаичная болезнь табака, Nicot. glutin 

- мозаичная болезнь табака, Phaseol.vulg. 

- кольцеобразное пятно, Vigna sinens
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многими опытами с различными растительными виру-

сами, при которых совпадение эксперимента с форму-

лой одиночного попадания обнаруживалось не только 

тогда, когда в качестве успешных инфекций учитыва-

лись поражения, и N оставалось неопределенной вели-

чиной, но и тогда, когда в качестве успешных инфекций 

учитывались инфицированные листья или половинки 

листьев, и, таким образом, максимум успешных инфек-

ций был предопределен (рис. 112). 

Наличие максимального значения успешных инфек-

ций, кроме того, показывает, что предложенная Ма-

нилом и Дрико (1937) в соответствии с эмпирической 

изотермой адсорбции зависимость 

y = α x β (15;2)

между числом поражений y и концентрацией x (при-

чем α и β являются постоянными) не имеет общего дейс-

твия, поскольку согласно этому выражению y растет 

вместе с x без достижения максимального значения. И 

влияние биологической вариабельности на форму кри-

вой одиночного попадания обсуждалась Бальдом, при-

чем он указал на то, что эта вариабельность может иметь 

место не только в хозяине, но и в вирусном материале. 

Независимо от этих исследований на фитопатоген-

ных вирусах Паркер (1938) проработал проблему на 

вирусе вакцины и впервые показал на патогенном для 

животных вирусе, что установленные им кривые зави-

симости инфекции от концентрации могут быть описа-

Рис. 111. Кривые зависимости инфекции от концентрации для раз-

личных фитопатогенных вирусов и различных исследованных расте-

ний, а также теоретические «кривые попаданий» при n = 1, 2, 5, 

10 и 50 попаданиях. Абсцисса: отношение соответствующей кон-

центрации, использованной при эксперименте х, к половинной кон-

центрации х
 
в логарифмическом масштабе. Ордината: отношение 

обнаруженных инфекций y к максимально возможному N при рас-

пределении согласно интегралу Гаусса (по данным Циммера, 1943; 

по данным Йоудена, Билля и Гутрие, 1935). 

- мозаичная болезнь табака, Nicot. glutin 

- мозаичная болезнь табака, Phaseol.vulg. 

- кольцеобразное пятно, Vigna sinens

Рис. 112. Кривые зависимости инфекции от концентрации для раз-

личных фитопатогенных вирусов и различных исследованных расте-

ний, а также теоретические «кривые попаданий» при n = 1, 2, 5, 

10 и 50 попаданиях. Абсцисса: отношение соответствующей кон-

центрации, использованной при эксперименте х, к половинной кон-

центрации х
 
в логарифмическом масштабе. Ордината: отношение 

обнаруженных инфекций y к максимально возможному N при рас-

пределении согласно интегралу Гаусса (по данным Циммера, 1943; 

по данным опытов Бальда, 1937). 

- Potato X, White Burley Tobacco 

х инфекция =поражение 

+ инфекция = лист с поражением (поражениями)

Tomato streak, Nicot. glutin 

o инфекция =поражение

 инфекция = лист с поражением (поражениями)

ны кривыми одиночного попадания лучше, чем кривыми 

множественных попаданий. К этому же выводу пришли 

Бирд, Брайан и Выков (1939) на основе опытов с проте-

ином папилломы. Однако позднее Брайан и Бирд (1940) 

указали на то, что при этих опытах, так же, как и при 

опытах Паркера, не было проверено, соответствует ли 

вообще представление посредством какого-либо рас-

пределения Пуассона экспериментальным результатам. 

Этот упрек действительно выглядит обоснованным по 

некоторым рядам опытов Паркера, которые хотя и в 

меньшей степени соответствуют кривым множествен-

ных попаданий, чем кривым одиночного попадания 

(рис. 113), но могут быть лучше представлены нормаль-

ным распределением (рис. 114). В другом ряде опытов 

Паркера соответствие с кривыми одиночного попада-

ния такое же, как и с нормальным распределением, так 

что мы в данном случае не можем присоединиться к от-

клонению Брайаном и Бирдом события попадания, а 

считаем экспериментальный материал недостаточным 

для принятия решения. Тем более потому, что Спрунт 

и МакДирмен (1940) во многих рядах собственных опы-

тов с вирусом вакцины получили кривые, которые хо-

рошо совпадают с кривыми одиночного попадания и 

обнаруживают только незначительные отклонения в 

смысле влияния биологической вариабельности. 
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Рис. 113. Кривые зависимости инфекции от концентрации для вируса вакцины (по данным Циммера, 1943, по 

данным опытов Паркера, 1938).

х вирус Board of Public Health (вирус совета по здравоохранению)

 о вирус культурной вакцины 

+ вирус вакцины Noguchi Strain

Рис. 114. Кривые зависимости инфекции от концентрации для вируса вакцины. Пунктир: теоретическое нор-

мальное распределение. Сплошные линии: теоретические кривые одиночного попадания. Абсцисса: концен-

трация в относительных единицах в логарифмическом масштабе. Ордината: процент начинающихся вакци-

наций в распределении по интегралу Гаусса (по данным Циммера, 1943, по данным опытов Паркера, 1938). 

Опыты 1, 2, 3, 4

 о вирус культурной вакцины  

х вирус Board of Public Health (вирус совета по здравоохранению)

+ вирус вакцины Noguchi Strain 
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 Заслуживающим внимания Боне-Маури (1942) счи-

тает при опытах с другими вирусами, патогенными для 

животных (полиомиелит и герпес), то, что кривые за-

висимости инфекции от концентрации могут быть 

представлены нормальным распределением, и считает 

влияние события попадания на формирование кривой 

маловероятным.

Однако следует отметить, что объем и, следовательно, 

статистическая надежность всех рядов опытов, проведен-

ных с вирусами, патогенными для животных, значительно 

ниже, чем у фитопатогенных вирусов. В этой связи мы 

считаем, что вопрос о причине хода кривых зависимос-

ти инфекции от концентрации для вирусов, патогенных 

для животных, только на основе формы кривых не может 

быть решен до получения новых результатов. Указание на 

значение события попадания для возникновения полу-

ченных кривых, в том числе и для вирусов, патогенных для 

животных, дают опыты совсем другого рода. 

Аналогично исследованию радиобиологических кри-

вых зависимости эффекта от дозы, при анализе кривых 

зависимости инфекции от концентрации была сделана 

попытка посредством варьирования различных факто-

ров вызвать изменение формы кривой и на основе это-

го, так же как и на основе общих рассуждений, принять 

решение «за или против» толкования на основе теории 

мишени. Спрунту и МакДирмену (1940) удалось за счет 

неспецифических мероприятий на 30–50% сократить 

чувствительность организмов хозяина (кролик) отно-

сительно вируса вакцины, причем за счет этого ход кри-

вой зависимости инфекции от концентрации заметно 

не изменился. При этом выводе толкование (и так мало-

вероятное из-за характера одиночного попадания кри-

вых) только на основе биологической вариабельности 

представляется невозможным; поскольку, как подчер-

кивают Херши и Бронфенбреннер (1941), нельзя пред-

положить, что при таком изменении средней чувстви-

тельности к инфекции распределение чувствительности 

останется неизменным. По своему плану и убедитель-

ности «в пользу» толкования на основе теории мишени 

этот опыт аналогичен некоторым радиобиологическим 

опытам с различной длиной волны, которые показали 

физически обоснованное, заранее рассчитанное изме-

нение формы или кривую поражений (см. главу 1 и 6). 

Таким образом, очень вероятно, что и для вирусов, па-

тогенных для животных, событие попадания для возник-

новения кривых зависимости инфекции от концентра-

ции имеет решающее значение. Однако в заключение 

следует обсудить некоторые возражения общего рода 

против этого толкования. Брайан и Бирд (1940) замети-

ли, что в опытах Бирда, Брайана и Выкова (1939) с проте-

ином папилломы доза D у 50% опытных животных давала 

инфекции, составляла в среднем не 0,69% частиц проте-

ина, как можно было бы ожидать согласно уравнению

½ = 1 – e -D (15;3)

а 108 частиц. Однако это по двум причинам не может 

являться аргументом против толкования на основе тео-

рии мишени; поскольку, во-первых, у нас нет основания 

для предположения о том, что каждая частица с вероят-

ностью 1 вызывает инфекцию, причем эта вероятность 

могла бы вполне иметь порядок 10-8. Во-вторых, могло 

бы быть так, что все задействованные частицы попали 

к месту действия. Это предположение соответствовало 

бы нашему опыту в лучевой биологии, который пока-

зывает, что в биологической единице вызывает эффект 

не каждое из попаданий, а только часть попаданий, ко-

торые происходят в гораздо меньшем объеме, называ-

емом областью попадания. Зависимость (15;3), таким 

образом, следовало бы посредством введения двух 

факторов р
1
 (вероятность попадания использованной 

частицы к месту действия) и р
2
 (вероятность действия 

попавшей к месту действия частицы) дополнить до сле-

дующего выражения: 

Dppe 2112
1         (15;4)

Благодаря этому можно было бы не только устранить 

очевидное противоречие, замеченное Брайаном и Бир-

дом, но и подойти к «привлекательной» задаче – опре-

делить р
1
 и р

2
.

В заключение следует упомянуть еще одно очевид-

ное возражение против справедливости уравнения 

одиночного попадания для кривых зависимости ин-

фекции от концентрации, значение разрешения кото-

рого уже подчеркнул Йоуден (1937). Оно заключается 

в том, что при практическом проведении проверочных 

опытов (в частности при подсчете поражений) с рас-

творами различных концентраций часто вместо экспо-

ненциальной зависимости обнаруживалась линейная 

зависимость. Это обусловлено только тем, что вследс-

твие высокой заразности даже разбавленных растворов 

в большинстве случаев работают в диапазоне концен-

траций, в котором число n
1
 (при использовании обоз-

начений Бальда) имеющихся эффективных частиц при 

максимальной примененной концентрации настолько 

мало, что может быть применено приближение 

1
11 ne n   (15;5)

и, следовательно: 

xNpny 1 (15;6)

Однако это означает практически линейную зави-

симость числа поражений y от концентрации х в про-

веряемом диапазоне. По этой же причине при опытах 

по инактивации вирусов лучами для зависимости числа 

поражений η от дозы облучения Δ (при формальной 

области попадания u

 


 epneN 11 (15;7)

а результаты соответствовали диапазону погрешности

  eNpn1 . (15;8)

Анализ имеющегося материала по кривым зависи-

мости инфекции от концентрации для фито- и зоопа-

тогенных вирусов при единых точках зрения и при ис-

пользовании опыта, приобретенного во время анализа 

радиобиологических кривых зависимости эффекта от 

дозы, показывает: 

Полученные кривые зависимости инфекции от кон-

центрации, без сомнения, следует толковать как кривые 

одиночного попадания, форма которых при влиянии 
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(наложении) безусловно имеющейся биологической 

вариабельности в значительной степени обусловлена 

событием попадания. 

На основании только одних кривых, полученных на 

зоопатогенных вирусах, нельзя принять решение «за 

или против» толкования на основе теории мишени; 

тем не менее, постоянство формы кривой при изме-

нении общей чувствительности организмов хозяина 

однозначно доказывает участие события попадания в 

формировании кривых. 

Некоторые возражения против толкования получен-

ных кривых на основе теории мишени относятся толь-

ко к кажущимся противоречиям. 

Посредством этих результатов анализа на основе тео-

рии мишени кривых зависимости инфекции от концент-

рации вирусов на одном примере можно также показать 

значение теории мишени, выходящее за пределы радио-

биологии. Поскольку, с другой стороны, общие методы 

такого анализа, которые мы увидели на этом «нерадио-

биологическом» примере, в настоящее время широко 

объяснены и проработаны, мы считаем, что и спорное 

толкование кривых отравления и иммунизации, а также 

других аналогичных кривых действия без принципиаль-

ных трудностей «бесплодной» дискуссии может привес-

ти к принятию решения, если будет иметься убедитель-

ный экспериментальный материал в достаточном объеме. 

d) О числе фотонов, вызывающих у человека
световое впечатление 

Одним из видов применения теории мишени, совер-

шенно отличающимся от только что описанных, явля-

ется проблема мельчайшего светового раздражения. 

При этом речь здесь идет снова о лучевом воздейс-

твии, которое, однако, настолько отличается от явле-

ний, обычно обозначаемых этим словом, что его сле-

дует рассмотреть отдельно.

Уже с давних пор известно, что число фотонов, ко-

торое при определенных постоянных условиях необ-

ходимо человеку для создания светового впечатления, 

является не какой-то определенной величиной, а значи-

тельно колеблется. Если мы соотнесем среднему числу 

падающих в глаза фотонов на одну вспышку света долю 

Z*/Z
0
 воспринятых от вспышки света фотонов Z

0
, то 

получим S-образные кривые, которые по своей фор-

ме аналогичны радиобиологическим кривым зависи-

мости эффекта от дозы. Хотя, с другой стороны, уже в 

течение десятилетия многократно указывалось на то, 

что вследствие квантовой природы света число фото-

нов на вспышку может быть непостоянным, а, должно 

быть, подвергается статистическим колебаниям, только 

в последние годы был сделан вывод о том, что колебания 

«порогового значения», т.е. числа фотонов «только что 

воспринятой световой вспышки», обусловлены статис-

тическим распределением фотонов на среднестатисти-

ческую вспышку света (Хехт, Шлейре и Пиренне1), и 

независимо: ван дер Велден (1944). И в этом случае, так 

же как и при других ранее описанных действиях лучей, 

нельзя без дополнительных исследований принять, что 

форма наблюдаемых кривых обусловлена только про-

цессом, имеющим характер попадания. В гораздо боль-

шей степени, наряду с этим, может иметься определен-

ная биологическая вариабельность. В принципиальной 

верности толкования на основе статистических колеба-

ний числа фотонов, однако, сомневаться нельзя. 

Менее убедительными, чем принципиальные рас-

суждения, являются до настоящего времени результа-

ты соответствующих опытов. Хехт, Шлейре и Пиренне 

для монохроматического зеленого света с длиной вол-

ны 510 мкм установили кривые, которые соответству-

ют «числам попаданий» (числам фотонов) от n = 5 до 

n = 7. Порядок величин этого значения совпадает с ре-

зультатом совершенно другого рассуждения авторов. 

Поскольку пороговое значение излучаемой на глаза 

«также воспринимаемой» вспышки было определено 

как колеблющееся в диапазоне 54–148 фотонов, из ко-

торых, как можно установить, 50% утрачивались в глазу 

за счет абсорбции, рефлексии и рассеяния, только от 

27 до 74 фотонов достигают сетчатки. Из этого числа 

снова только 20% поглощаются светочувствительной 

субстанцией палочек так, что действительное порого-

вое значение соответствует анализу кривых на основе 

теории мишени только для 5–14 фотонов. 

Ван дер Велден, напротив, на основе своих опытов с 

фильтрованным светом («центр тяжести» при 530 мкм) 

путем чистого анализа кривых приходит к выводу о том, 

что только 2 фотона требуются для создания светово-

го впечатления. Различие между этим числом и числом 

излученных фотонов он использует для нового опре-

деления световых потерь в глазе, опираясь на конста-

тацию того факта, что абсорбция зрительного пурпура 

до настоящего времени еще ни разу не была измерена 

на «живом глазе». 

Различие этих результатов исследований делает же-

лательным, в первую очередь, сбор обширного экспе-

риментального материала. Для оценки этого материала 

было бы полезно уйти от традиционного для психофи-

зиологии применения логарифмически подразделен-

ной абсциссы, поскольку в такой сетке трудно обеспе-

чить сопоставление определенной кривой попадания 

экспериментальным точкам. Опыт по лучевой биоло-

гии свидетельствует о том, что в гораздо большей сте-

пени может быть рекомендовано логарифмическое 

подразделение ординаты и соотношение раздражение/

половинное раздражение в линейном подразделении 

в качестве масштаба абсциссы, причем под половин-

ным раздражением понимается такое раздражение, при 

котором видится половина вспышки света. Все кри-

вые в этом случае пересекаются в точке с абсциссой 

R/R  ½ = 1 и ординатой Z*/Z
0
 = 0,5 и хорошо сопостав-

ляются с точки зрения характерного для числа фотонов 

n изгиба. Однако и при таком представлении необхо-

димо подумать о том, что, как мы неоднократно под-

черкивали в предыдущих главах, кривые множествен-

ных попаданий всегда «многозначительны», и всегда 

может иметь место влияние биологической вариабель-

ности, подразделения области попадания и временного 

фактора, которое только анализом формы кривой едва 

ли может быть установлено. Исходя из в большей сте-

пени формального анализа на основе теории мишени, 

мы получаем интересную проблему биофизического 

анализа процесса, который вызывает то, что абсорбция 

1) В связи с недоступностью оригинала цитируется по работе 
Стайлса (1944).
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нескольких фотонов, которая, вероятно, происходит 

в нескольких чувствительных клетках (Аутрум, 1943), 

приводит к восприятию только светового впечатления. 

В заключение мы должны в этой связи указать еще на 

некоторые работы фон Шеллинга (1944). Так называе-

мый закон Вебера-Фехнера, или «психофизический за-

кон», гласит, что восприятие Е растет пропорциональ-

но логарифму раздражения. Этот чисто эмпирический, 

действующий для многих раздражений в широком диа-

пазоне результат психофизиологических опытов может 

быть также истолкован на основе теории мишени, если 

раздражение состоит из дискретных составляющих, аб-

сорбция которых происходит согласно статистическому 

распределению, и если восприятие означает одновремен-

ное «срабатывание» нескольких элементарных рецепто-

ров. Если мы предположим, что одному отдельному эле-

ментарному рецептору требуется k попаданий в единицу 

времени, чтобы «сработать», и р – вероятность того, что 

именно n-я составляющая достигает k-го попадания 

,...1,;)1(
1
1

)( 










  kknpp
k
n

n knk                        (15;9)

Вероятность того, что n или меньшего числа элемен-

тарных составляющих достаточно для достижения k по-

паданий, выражается следующим уравнением: 
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Если N
0 

рецепторов подвергаются раздражению, из 

которых N* одновременно срабатывают, то отношение 

N*
 
/N

0 
является мерой восприятия Е. Поскольку рас-

пределение составляющих раздражения по рецепторам 

происходит случайно, то частота W (n), с которой сра-

батывает, не является прямо пропорциональной доле 

одновременно срабатывающих рецепторов, а должно 

быть помножено на 

  *
00 /111 NNNC  (15;11)

так что 

  ).()(/* 0 nWnWCNNE  (15;12)

Числовая оценка (15;12) показывает, что кривые в сет-

ке, которая по абсциссе представляет собой раздражение 

в логарифмическом масштабе, а по ординате – воспри-

ятие в линейном масштабе, в среднем диапазоне являют-

ся практически прямыми линиями, так что восприятие 

пропорционально логарифму раздражения и, следова-

тельно, закон Вебера-Фехнера фактически выполняет-

ся. Кроме того, толкование на основе теории мишени, 

сделанное фон Шеллингом, снова отражает наблюдения 

при очень слабых и очень сильных раздражениях, при ко-

торых закон Вебера-Фехнера не соблюдается. 

Хотя материалы этого раздела и показали значение 

теории мишени для исследования мельчайших свето-

вых раздражений, а также возможность общего при-

менения в психофизиологии, мы все же не можем не 

подчеркнуть, что исследования в этой области еще не 

являются такими достоверными, как исследования в лу-

чевой биологии в традиционном смысле. В этой связи, 

точно так же, как и при ранее описанных эффектах от-

равления и иммунизации, должен быть, прежде всего, 

собран обширный экспериментальный материал, что-

бы стало возможным окончательное решение о «не-

сущей способности» предыдущих результатов анализа 

этих процессов на основе теории мишени. 

Глава 16: 
СТАТИСТИЧЕСКАЯ УЛЬТРАМИКРОМЕТРИЯ

НА ОСНОВЕ ИОНИЗИРОВАННОГО ИЗЛУЧЕНИЯ 

В предыдущих главах мы обсудили эксперименталь-

ные результаты и анализ на основе теории мишени и, 

насколько это возможно, биофизический анализ неко-

торых особенно хорошо исследованных реакций оди-

ночного попадания. В этой главе мы рассмотрим неко-

торые результаты уже описанных реакций одиночного 

попадания немного подробнее, с до настоящего време-

ни только кратко обозначенной точки зрения, которую 

мы называем «статистическая ультрамикрометрия». 

Значение «сверхмикроскопических» способов изме-

рений не требует с точки зрения общеизвестных ре-

зультатов электронной микроскопии ни объяснения, 

ни подчеркивания. От лучевой и электронной микро-

скопии статистическая ультрамикрометрия в принципе 

отличается тем, что результаты получаются не на отде-

льных объектах, а на множестве по возможности рав-

ных объектов посредством среднестатистических ме-

тодов. Для этого способа исследования пригодны не 

все объекты, а только те, которые при облучении пере-

живают изменение, которое может быть квантитатив-

но оценено, например, определенные биологические 

объекты, а также большие молекулы белка. 

После того как в 1-й главе мы упомянули о том, как 

впервые Дессауером (1922) было обнаружено то, что ста-

тистическое распределение процессов абсорбции энер-

гии излучения имеет значение также для биологического 

действия, Кроутер (1926) впервые указал на то, что вы-

числяемый на основе кривых зависимости эффекта от 

дозы излучения объем (область попадания), в котором 

для возникновения наблюдаемой реакции должны со-

стояться одно или несколько событий абсорбции (по-

падания), может быть идентифицировано с биологичес-

кими структурами. Затем Холвек и Лакассо (1930–1934) 

соотнесли областям попадания центры управления, в 

том числе без наличия иных распознаваемых структур 

«подходящего» размера, и сформулировали понятие 

«ultramicroscope statistique» (статистическая ультрамик-

роскопия). Позднее вместо выражения «статистическая 

ультрамикроскопия» стало чаще применяться «статисти-

ческая ультрамикрометрия», поскольку в данном спосо-

бе отсутствует характерная для микроскопии видимость 

или, соответственно, фотографичность изображения. 

В то время как рентгеновские лучи при ранних опы-

тах на высокодифференцированных биологических 

объектах, проводившихся с целью обмера структур или 

реактивных центров, часто давали неоднозначные ре-

зультаты, исследования последнего времени на элемен-

тарных биологических единицах и молекулах белка при 

использовании α-лучей привели к выводам, толкование 
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которых понятно и убедительно. Достоинства α-лучей, 

как показал Циммер (1943), могут быть без заметного 

сокращения точности за счет использования компто-

новских протонов, вызванных быстрыми нейтронами, 

применены и для очень многочисленных случаев, ког-

да α-лучи с малой проникающей способностью из-за 

большой протяженности биологического объекта не 

могут достичь измеряемой структуры, например регу-

ляторного центра. Статистическая ультрамикрометрия, 

таким образом, в настоящее время представляет собой 

способ общего применения, точность которого, как мы 

увидим, сопоставима с точностью других способов для 

измерения размеров структур или частиц рассматрива-

емого здесь порядка.

а) Основы способа 

Для упрощения исследования основ способа следу-

ет повторить уже представленные в предыдущих гла-

вах основные сведения, поскольку они в данном случае 

очень важны.

Если число N
0
 по возможности однородных биоло-

гических объектов объемом V облучается гомогенным 

светом, то в связи со статистическим распределением 

событий абсорбции вероятность того, что после дозы 

облучения D, измеренной в событиях абсорбции (по-

паданиях) на кубический сантиметр, в объеме V про-

изойдет именно n попаданий

          (16;1)

Тогда вероятность того, что в одной единице не про-

исходит попадания (n = 0), равна: 

e-VD         (16;2)

и, таким образом, число N из числа N
0
 облученных 

единиц, которые после дозы облучения D не «испыта-

ли» попадания, равно: 

N=N
0
e-VD                (16;3)     

а число N* единиц, которые испытали попадание, по 

крайней мере, один раз 

N*=N
0
(1-e-VD). (16;4)

При суммировании аналогичных выражений для еди-

ниц, которые испытали n = 1, 2, 3 и т.д. попаданий, мож-

но рассчитать число единиц, испытавших n попаданий. 

Однако далее мы ограничимся процессами, при кото-

рых n = 1 (реакции с одиночным попаданием), пос-

кольку для процессов с n > 1 (реакции с множествен-

ными попаданиями) достигнутая в настоящий момент 

точность эксперимента только в редких случаях дает 

возможность выполнить квантитативный анализ (см. 

главу 3 и работу Циммера, 1941). 

Опыты с многочисленными биологическими объек-

тами показали, что зависимость доли облученных ин-

дивидов, обнаруживающих определенную реакцию, от 

дозы хорошо отражается выражением (16;4) (см. гла-

ву 5 и работу Циммера, 1943), однако, рассчитанный 

из уравнения (16;4) объем часто гораздо меньше, чем 

общий объем V индивидов. Мы можем учесть это об-

стоятельство введением вероятности Р того, что попа-

дание действует, причем Р является функцией места в 

индивиде (Фано, Йордан, 1939). Уравнение (16;4) дает 

тогда не реальный V индивида, а формальную область 

попадания υ

(16;5)

Подробная информация о функции Р (x, y, z) до на-

стоящего времени не известна. Наши знания о стро-

ении биологических объектов дают возможность 

сделать предположение о том, что в объекте имеется 

реальный объем τ

υ=pτ (16;6)

В качестве примера можно было бы представить, что 

одноклеточные индивиды объема V за счет попадания 

в ядре клетки, имеющем (реальный) объем τ

.

(16;7)

Вероятность того, что ни одна из m ионизаций не 

действует, равна (1 - р)m, где р вероятность действия 

ионизации. Вероятность того, что ионизирующая час-

тица пройдет через действительную область попадания τ

(16;8)

Отсюда для реально измеряемого объема 

(16;9)

Для статистической ультрамикрометрии отсюда сле-

дует важный вывод о том, что можно при использова-

нии облучения, которое вызывает по траектории дви-

жения частиц очень высокие плотности ионизации, не 

зная вероятности действия ионизации р, определить 

(формальное) эффективное поперечное сечение σ, 

которое очень приближается к среднему поперечному 

сечению q действительной области попадания t

N*=N
0
(1-e-σD). (16;10)

где доза D уже выражается попаданиями не на см3, 

а на длину траектории см2, например, произведение 

числа альфа-лучей в см3 и их дальности действия в ин-

тересующей нас среде. Особого внимания заслужива-

ет здесь то обстоятельство, что рассчитанное согласно 

уравнению (16;10) σ представляет собой искомое по-

перечное сечение объекта только в том случае, когда 

поперечным сечением ионизирующей колонны альфа-

частицы или комптоновского фотона по сравнению с 

поперечным сечением области попадания можно пре-

небречь; поскольку принимается σ сумма эффектив-
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ного поперечного сечения объекта и площадь этого 

охватывающего пояска, ширина которого почти равна 

радиусу ионизирующей колонны. К сожалению, пос-

ледняя величина до настоящего времени точно не из-

вестна. Если мы предположим, что она равна 5  10-7 

или меньше, в пользу чего говорят последние исследо-

вания (Йордан, Циммер и Тимофеев-Ресовский, 1944), 

то в следующих просчитанных примерах в первом при-

ближении значением окончательного растяжения ио-

низирующей колонны можно пренебречь. 

Помимо возможностей ошибок, обусловленных неиз-

вестной вероятностью действия (при излучениях со сла-

бой ионизацией) и плотностью ионизирующей колон-

ны, при статистически-ультрамикрометрических опытах 

ошибки могут возникать и за счет того, что действуют 

не только первично возникшие в объекте попадания, но 

и попадания, за счет транспорта энергии в растворите-

лях. Поэтому при измерениях на растворенных объек-

тах следует посредством специальных опытов выяснить, 

имеет ли место вторичное действие и может ли быть ис-

ключено его влияние при учете зависимости от концен-

трации или выбором соответствующей концентрации. В 

противном случае измерение не может обещать успеха. 

После того как мы представили общие физические ос-

новы способа статистической ультамикрометрии, а так-

же указали на возможность того, как присущая методу с 

применением рентгеновского облучения ненадежность, 

вызванная использованием альфа-лучей, может быть ус-

транена, и как это преимущество за счет применения об-

разованных быстрыми нейтронами комптоновских фото-

нов может быть использовано в общем случае, мы хотели 

бы в последующих разделах рассмотреть достигнутую 

точность измерений, некоторые источники ошибок, а 

также дальнейшие возможности развития на примерах. 

b) Измерения бактериофагов посредством
рентгеновского излучения 

Известные как литические факторы или бактериофа-

ги «бактерии-вредители» представляют большой инте-

рес для биологии, так же как и для медицины. В связи 

со своими малыми размерами они в общем случае не-

доступны для исследований посредством оптического 

микроскопа и длительное время распознавались толь-

ко по своим воздействиям. Позднее удалось, благода-

ря опытам с фильтрацией, установить отправную точку 

по их размеру, т.е. обеспечить фильтр с известной сред-

ней шириной поры (сита), при котором определенный 

вид бактериофагов задерживается. После того как было 

установлено, что бактериофаги инактивируются иони-

зирующим облучением, т.е. можно воспрепятствовать 

их дальнейшему размножению, авторы Вольман и Ла-

кассо (1940) попытались провести определение раз-

мера статистически-ультрамикрометрическим спосо-

бом посредством рентгеновского облучения. В табл. 55 

представлены результаты измерений, проведенных на 

четырех бактериофагах. Посредством опытов с различ-

ными дозами рентгеновского облучения было сначала 

проверено выполнение уравнения (16;3). Определен-

ные для каждого отдельного опыта из доли неизменных 

бактериофагов N/N0 значения k = (- ln N/N0)/D слег-

ка колеблются, тогда как они согласно уравнению (16;3) 

для всех опытов по одному виду фагов должны были 

быть постоянными. Однако принимая во внимание не-

избежный при биологических опытах диапазон погреш-

ностей, представляется, что характер одиночного попа-

дания процесса обеспечивается. Из средних значений 

k рядов экспериментов при переходе от единицы дозы 

в килорентгенах к единице дозы в ионных парах на см3 

воды (как нормальной субстанции с легким атомным ве-

сом) был рассчитаны объемы формальных попаданий  , 

при предположении сферической формы. Как показы-

вают обе последние строки табл. 55, для двух видов фагов 

обеспечивается хорошее совпадение, а для двух других, 

напротив, плохое совпадение диаметров, определенных 

различными способами, тогда как порядок значений во 

всех случаях представляется правильным. 

Для этого, самого по себе неудовлетворительного ре-

зультата, как это уже было отмечено в предыдущих раз-

делах, характерна определенная ненадежность: незнание 

вероятности действия р; поскольку мы «молча» прирав-

няли эффективный объем  от ионизации к определяе-

мому реальному объему  , т.е. предположили, что каж-

дая ионизация действует с вероятностью р =1. В обоих 

случаях хорошего совпадения, вероятно, можно считать 

этот подход обоснованным. При несовпадении, напро-

тив, сначала невозможно сделать вывод; поскольку он мо-

жет основываться как на том, что р ≠1, так и на том, что 

предположение о сферической форме не выполняется. 

Эта вторая возможность с точки зрения статистической 

ультамикрометрии особенно интересна и, следовательно, 

устранение ненадежности, вызванной незнанием веро-

ятности действия, является настоятельно необходимым.

с) Измерения молекулы белка альфа-лучами 

Как изложено в основах физики, при использовании 

альфа-лучей можно определить эффективноепопереч-

ное сечение, которое очень близко по значению гео-

метрическому поперечному сечению действительной 

области попадания, и, следовательно, в определенной 

степени «освободиться» от неизвестной вероятности 

действия. В качестве примера можно привести опыты 

Сведберга и Брохулта (1939) по расщеплению гемоци-

анина, большой молекулы белка, имеющейся у червя 

Helix pomatia, альфа-лучами. В табл. 56 представлены 

экспериментальные данные и рассчитываемое на их ос-

нове эффективное поперечное сечение σ при прохож-

дении альфа-частицы, а также эффективный объем  

при ионизации. Отдельные значения σ и  при возрас-

тании дозы уменьшаются, тогда как при строгом соблю-

дении уравнения (16;3) они должны быть постоянными. 

Однако отклонение обусловлено, как мы можем легко 

убедиться, направлением реакции одиночного попада-

ния, измененной в связи с наложением биологической 

вариабельности, а не реакцией множественного попа-

дания, так что мы можем в первом приближении приме-

нять уравнение для одиночного попадания. Мы видим, 

что среднее эффективное поперечное сечение σ хоро-

шо совпадает со средним геометрическим поперечным 

сечением q молекулы, которое определяется другим 

способом. Средний эффективный объем , напротив, 

почти на два порядка меньше, чем сферический объем 

V с поперечным сечением q (или σ). Это полностью со-

ответствует нашим ожиданиям, поскольку согласно из-

ложенному в главах 7 и 8, при возрастании плотности 

ионизации η эффективный объем  и при вероятности 
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Табл. 55.

Исследование различных бактериофагов рентгеновскими лучами.
Реакция: инактивация (препятствие размножению). 

Опыты Вольмана и Лакассо, 1940 (по данным Циммера, 1943)

Доза облучения D в kr 

Дизентерия S 13 Coli 36 Дизентерия С 16 Subtilis

0/ NN

D
NNk 0/ln


0/ NN

D
NNk 0/ln


0/ NN

D
NNk 0/ln


0/ NN

D
NNk 0/ln



40,5
67,5
94,5
135,0
189,0
283,5
405,0
540,0
742,5
945,0

−
−

0,934
−

0,816
0,656
0,554
0,539
0,381
0,289

−
−

7,25·10-4

−
·10-4

·10-4

·10-4

·10-4

·10-4

·10-4

0,954
−

0,606
−

0,429
0,312
0,146
0,052
0,009
−

1,15·10-3

−
5,26·10-3

−
4,48·10-3

4,12·10-3

4,77·10-3

5,52·10-3

6,37·10-3

−

0,763
−

0,473
0,300
0,161
0,075
0,003
−
−
−

6,69·10-3

−
7,93·10-3

8,93·10-3

9,68·10-3

9,15·10-3

14,4·10-3

−
−
−

0,710
0,607
0,460
0,242
0,170
0,067
−
−
−
−

8,48·10-3

7,42·10-3

8,23·10-3

10,5·10-3

8,28·10-3

9,57·10-3

−
−
−
−

Средние значения k
_
k =1,22·10-3

_
k =4,52·10-3

_
k =9,46·10-3

_
k =8,67·10-3

Формальные объемы 
попадания 1    

Диаметр 
2ρ=2(3 /4π)1/3 2ρ 2ρ 2ρ 2ρ

Диаметр, определенный 
посредством 

ультрафильтрации и 
ультрацентрифугирования 

1,0·10-6см
−

1,2·10-6см

2·10-6см
−

4·10-6см

10·10-6см
−

15·10-6см

8·10-6см
−

12·10-6см

1) Рассчитано при предположении, что доза в 1 килорентген в 1 см3 органической субстанции возникает 1,61 х 1015 ионизаций, 

согласно   = k / 1,61х 1015 см3. 

действия р =1 должен быть меньше действительной об-

ласти попадания . При экспериментальном предполо-

жении постоянного при любой плотности ионизации 

значения вероятности действия р =1 мы можем приме-

нить подход, предложенный Леа (1940) (см. главу 8).

Выполнение этого расчета в случае молекулы гемо-

цианина приводит к следующему: 

Поскольку  = 2 r η = 2 η ( 3u/ 4) 1/3 имеет порядок 

100, перекрытие может быть рассчитано по формуле 

приближения F ≈ 145. На этот коэффициент, согласно 

нашим предположениям, эффективный объем  мень-

ше, из-за высокой плотности ионизации, чем это было 

бы при низкой плотности ионизации. Произведение 

  F дает корректированное относительно плотности

ионизации значение эффективного объема , что, как 

мы видим из табл. 56, прекрасно совпадает с объемом 

сферы с поперечным сечением q, которое для молекулы 

гемоцианина было измерено другим способом и в том 

числе как эффективное поперечное сечение  относи-

тельно прохождения альфа-частицы.

Результаты исследований молекулы гемоцианина 

указывают на то, что в этом случае вероятность дейс-

твия р не только для прохода альфа-частицы, но и для 

ионизации в любом месте внутри молекулы равна еди-

нице, и что, кроме того, форма молекулы не слишком 

сильно отличается от сферы. Измерение геометричес-

кого поперечного сечения q посредством определения 

эффективного поперечного сечения σ относительно 

прохода альфа-частицы, в отличие от измерений с рен-

тгеновскими лучами, рассмотренными в предыдущих 

разделах, в широком смысле является надежным. 

d) Определение размеров вируса

Исследование строения мелких частиц, называемых 

вирусами, которые в зависимости от условий прове-

дения опытов ведут себя как «чистые» кристаллизуе-

мые молекулы белка или как самостоятельные живые 

существа, представляет большой интерес. В связи с 

этим большое значение имеет и определение разме-

ров вирусов. Наряду с другими методами для иссле-

дования вирусов неоднократно применялась статис-

тическая ультрамикрометрия рентгеновскими лучами 

(Холвек, 1938; Говен, 1940; Леа, 1940; Леа и Смит, 1940, 

1942). Достигнутые результаты, аналогично результа-

там измерений на бактериофагах, приведенным в раз-

деле b), не являются достаточно надежными, что, как 

минимум, отчасти можно было бы отнести на незна-

ние вероятности действия при использовании слабо-

го ионизирующего излучения. И, напротив, одно из 

измерений, проведенных Боне-Маури (1942) с аль-

фа-излучением, дало удовлетворительные результа-

ты. Поскольку метод исследования (подсчитывание 

частиц, которые сохранили способность к размно-

жению после облучения) и расчет по обоим преды-

дущим примерам не принес ничего принципиально 

нового, мы ограничимся сравнением окончательного 

результата с результатами по другим методам измере-

ния, которые представлены в табл. 57. Как мы видим, 

совпадение значений, измеренных различными спо-

собами, действительно хорошее, в частности по трем 

методам, названным последними, по которым опре-

делялись средние, а не минимальные значения, как у 

первых двух методов. 
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Табл. 56.

Исследование молекулы гемоцианина (Helix pomatia) альфа-лучами. Реакция: расщепление молекулы 
(опыты Сведберга и Брохулта, 1939)

Доза облучения 
D 

альфа-частиц 
на см3

Доля N/N
0
 

неизмененных 
молекул 

Доза по длине 
траектории 

на см2

r •D

Эффективное 
поперечное 

сечение

на один проход 
альфа-частицы

Доза в ионных 
парах на см3 
η r D 

Эффективный 
объем 

на одну ионную 
пару 

0,9·1012 0,85 3,81·109 см-2 2,47·10-11 см2 1,74·1017 см-3 5,40·10-19 см3

1,9·1012 0,85 8,48·109 см-2 1,92·10-11 см2 3,87·1017 см-3 4,22·10-19 см3

3,3·1012 0,82 1,40·109 см-2 1,41·10-11 см2 6,39·1017 см-3 3,09·10-19 см3

5,6·1012 0,72 2,37·109 см-2 1,38·10-11 см2 1,08·1017 см-3 3,04·10-19 см3

Средние значения из опыта по 
облучению 

_
σ=1,80·10-11 см2

 _


Размер молекулы, определенный 
другим способом

Поперечное сечение 

q =1,81·10-11 см2

Объем

V=4q3/2 /31/2 =5,72·10-17 см3

Эффективный объем для одной 
ионной пары с учетом перекрытия 

_
ω=5,73·10-17 см3

е) Применение быстрых нейтронов для 
ультрамикрометрии 

В качестве примера применения быстрых нейтронов в 

статистической ультрамикрометрии можно было бы при-

вести исследование наследственного предрасположения 

(генов). Хотя здесь и будут иметься некоторые «пересе-

чения» с приведенным в главе 12 анализом на основе те-

ории мишени процесса генной мутации, но, с другой сто-

роны, эта реакция наиболее хорошо изучена и в качестве 

примера, именно благодаря имеющемуся полноценному 

анализу, может быть особенно «поучительной». 

Статистическое ультрамикрометрическое исследова-

ние наследственного предрасположения основывается 

на том факте, что оно может быть изменено под дейс-

твием ионизирующего облучения. Возникающие при 

этом процессе, процессе мутации, изменяющиеся на-

следственные предрасположения являются такими же 

стабильными, как и не изменившиеся до облучения, и, 

следовательно, являются легко подтверждаемыми по 

вызываемым ими признакам посредством соответству-

ющих методов скрещивания. Для статистической уль-

трамикрометрии имеет значение то, что процесс му-

тации вызывается одним попаданием, т.е. проходит 

Табл. 57.

Сравнение статистически-ультрамикрометрического измерения вируса вакцины посредством альфа-лучей
с результатами других способов измерений (по данным Боне-Маури, 1942) 

Способ Измеренная величина
Значение 

измерения 
в 10-6 см

Ультрафильтрация Средний диаметр пор фильтра – минимальный диаметр 
самой мелкой частицы 12,5–17,5 

Ультрафиолетовая микрофотография Диаметр самой мелкой частицы 16–17 
Электронная микрофотография Средняя длина 

Средняя толщина 
Диаметр круга той же площади

29
23
26 

Ультрацентрифугирование Диаметр эквивалентной сферы при предположении о том, 

что действует закон Стокса и плотность равна 1,1 22

Статистическая ультрамикрометрия 
альфа-лучами

Диаметр эффективного поперечного сечения σ при одном 
проходе альфа-частицы 22–26 

согласно уравнению (16:3), как мы видим из посто-

янства значений  = (- ln N/N0)/D, которые указаны 

в строке 3 табл. 58. Облучение производилось, как мы 

видим из табл. 58, с различными дозами бета- и гамма-

лучей радия, рентгеновскими лучами различной жест-

кости и быстрыми нейтронами реакции Li+D. Измеря-

лось число мутаций, которое имело место в пределах 

определенной группы наследственного предрасполо-

жения (генов). Из отдельных опытов, выполненных с 

одним видом облучения, при определенном усреднении 

(из-за различного числа экспериментальных объектов), 

определялся соответственно эффективный объем   от-

носительно ионизации. Мы видим, что эффективные 

объемы (формальные области попадания) для всех ви-

дов облучения с тонкой ионизацией очень близки по 

размеру, тогда как плотно ионизирующие комптонов-

ские фотоны (при облучении быстрыми нейтронами) 

дают гораздо меньший эффективный объем.

Согласно нашему изложению по физическим основам 

определение эффективного поперечного сечения  при 

проходе плотно ионизирующей частицы в общем слу-

чае является более надежным измерением, чем опреде-

ление эффективного объема при ионизации. Поэтому 

опыты с нейтронами, вследствие перехода с измерения 

дозы в ионных парах на см3 на длину траектории фотона 
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на см2, были заново оценены для статистической ультра-

микрометрии (Циммер, 1943). Полученное при этом эф-

фективное поперечное сечение  относительно прохода 

фотона приведено в третьей строке табл. 59. Сравнение 

с приведенным ниже геометрическим поперечным се-

чением q
k
 сферы с размером эффективного объема 

х
 

относительно ионизации за счет рентгеновского облу-

чения показывает, что последний значительно меньше. 

Однако это различие не означает несоответствия, пос-

кольку эффективный объем 
х
 не может иметь форму 

согласованной сферы и, следовательно, не может иметь 

поперечного сечения q
k
 . Мы уже указывали выше на то, 

что при этих опытах исследовалась мутабильность не од-

ного гена, а группы генов. Выведенный из опытов объем 


х
 представляет, таким образом, сумму отдельных объ-

емов рассматриваемых генов. Если мы предположим, что 

эти частичные эффективные объемы являются сферами, 

которые пространственно расположены далеко друг от 

друга, и что их количество приближается к 1000, тогда 

получим для этих скоплений сфер согласно формуле, 

выведенной Фано (1938) геометрическое поперечное 

сечение q
1000k

, которое, в отличие от поперечного сече-

ния q
k
 отдельной сферы, превышает эффективное по-

перечное сечение, но отличается от него только на 

коэффициент 2. Это следует рассматривать как очень 

удовлетворительное соответствие, поскольку точно не 

известны ни число, ни форма, ни удаление этих частич-

ных эффективных объемов.

«Под впечатлением» оптических микроскопичес-

ких исследований хромосом как носителей генов, ко-

торые расположены на них линейно («построены»), 

в табл. 59 представлены также геометрические попе-

речные сечения q
R
 прямоугольников (прямоугольных 

параллелепипедов) с различными соотношениями гра-

ней, но при соответственно равных объемах. Как мы 

видим, значения q
R
 для более длинных и тонких граней 

приближаются к значению . В качестве грубого при-

Табл. 58.
Исследование наследственного предрасположения при облучении -, -лучами, рентгеновскими лучами   

и быстрыми нейтронами. Опыты Тимофеева-Ресовского, Циммера и сотрудников, 1935-1942

Доза1) D в 
ионных парах 

на см3 

N/N
0

D
NN 0/ln


N

0

0N

Облучение-лучами радия 

2,33·1015

4,67·1015

7,24·1015

9,33·1015 

0,9621

0,9082

0,8847

0,8512

1,67·10-17

2,06·10-17

1,68·10-17

1,73·10-17 

1872

1531

1214

1057

3,13·10-14

3,15·10-14

2,04·10-14

1,83·10-14 1,78·10-17 см3

Облучение -лучами радия 

2,17·1015 

4,34·1015 

7,24·1015 

8,69·1015 

0,9645

0,9188

0,8800

0,8653

1,66·10-17

1,96·10-17

1,77·10-17

1,67·10-17 

1642

1293

1184

822

2,72·10-14

2,53·10-14

2,09·10-14

1,37·10-14 1,76·10-17 см3

Рентгеновское облучение, 160 кВ 

0,97·1015 

1,93·1015 

3,86·1015 

5,79·1015 
7,82·1015 

0,9828

0,9669

0,9375
0,8966
0,8739

1,76·10-17

1,76·10-17

1,68·10-17

·11,880-17 
1,75·10-17 

3082

5020

3948
3504
3107

5,43·10-14

8,83·10-14

6,65·10-14

6,66·10-14 
5,43·10-14 1,77·10-17 см3

Рентгеновское облучение, 70 кВ 

1,21·1015 
2,42·1015 
4,42·1015 

4,73·1015 

6,03·1015 

7,23·1015 
9,65·1015 

0,9793
0,9575
0,9185

0,9141

0,8815
0,8768
0,8412

1,74·10-17

1,78·10-17

1,92·10-17

1,86·10-17 

2,09·10-17 

1,81·10-17 
1,79·10-17 

9346
16467
3466

11738

2064
6442
9116

16,3·10-14

29,3·10-14

6,65·10-14

21,9·10-14 

4,32·10-14 

11,7·10-14 
16,3·10-14 1,81·10-17 см3

Рентгеновское облучение, 10 кВ 

1,75·1015 
2,42·1015 
3,51·1015 
4,83·1015 

7,00·1015 

0,9698

0,9588
0,9395
0,9201

0,8869

1,71·10-17

1,74·10-17

1,76·10-17

1,72·10-17 

1,71·10-17 

3388

2731
2124
1816

1641

5,71·10-14

4,75·10-14

3,75·10-14

3,13·10-14 

2,82·10-14 1,73·10-17 см3

Быстрые нейтроны Li + D 

0,87·1015 

1,17·1015 
1,65·1015 

2,26·1015 
3,08·1015 
4,24·1015 

0,9939

0,9901

0,9875
0,9802
0,9800

0,9665

0,69·10-17

0,85·10-17

0,79·10-17

0,89·10-17 
0,65·10-17 
0,80·10-17 

3343

3137

2761
2485
2134

1908

2,33·10-14

2,66·10-14

2,20·10-14

2,22·10-14 
1,38·10-14 
1,54·10-14 0,78·10-17 см3

1) Рассчитано при предположении, что 1 рентген рентгеновского облучения и облучения -, -лучами вызывает образование 1,61·1012 
ионных пар на см3 ткани (Циммер и Тимофеев-Ресовский, 1942) и что транспорту зарядов 1 ESE, вызванному нейтронами Li + D в 

камерах, использованных для измерения, соответствуют 4,33·1012 ионных пар на см3 (Циммер, 1941). 




i

ii

N
N

0

0

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ближения, в связи с этим, данный способ рассмотрения 

представляется обоснованным, тогда как квантитатив-

ное совпадение не может ожидаться, поскольку мы зна-

ем, что в хромосомных прямоугольниках в значитель-

ном объеме присутствует и негенетический материал, 

что как раз влияет на геометрическое поперечное сече-

ние, а не на эффективное поперечное сечение. 

Статистическое ультрамикрометрическое исследо-

вание наследственного предрасположения в зависи-

мости от облучения с различной плотностью иониза-

ции приводит, таким образом, к представлению о том, 

что эффективный объем 
х
 относительно ионизации, 

вызванной рентгеновским излучением, состоит из час-

тичных объемов, которые состоят из отдельных генов, 

способствующих мутации. Совпадение эффективного 

поперечного сечения  относительно прохода фото-

на с геометрическим поперечным сечением q
1000k

 скоп-

ления из 1000 сфер с общим объемом 
х
 делает, кроме 

того, очень вероятным то, что и при облучении с тон-

кой ионизацией вероятность действия относительно 

ионизации р = 1. Таким образом, применение назван-

ного в главе 8 и использованного в данной главе, в раз-

деле с) подхода Леа (1940) представляется возможным, 

поскольку посредством него мы можем из изменения 

эффективного объема  (формальной области попада-

ния) с плотностью ионизации рассчитать независимый 

от этого объем v, размер которого, в сущности, соот-

ветствует искомому реальному объему (действительная 

область попадания). Выполнение этого расчета для на-

ших опытов по мутагенезу, приведенных в табл. 58, дает 

объем v , размер которого практически в 1000–2000 раз 

меньше, чем эффективный объем 
х
. Напрашивающее-

ся предположение о том, что v совпадает с требуемыми 

согласно другим рассуждениям частичными объемами 


х 

и представляет собой средний эффективный объем 

гена относительно ионизации, было, таким образом, 

убедительно подтверждено. В частности, с рентгенов-

ским облучением были также выполнены опыты по 

возникновению различных этапов мутации, в смысле 

статистической ультрамикрометрии. т.е. для обмера от-

дельных генов (Тимофеев-Ресовский и Делбрюк, 1936). 

Среднее значение полученных при этом эффективных 

объемов почти равняется объему v, который мы приня-

ли за эффективный объем гена (Леа, 1940; Циммер и 

Тимофеев-Ресовский, 1942). 

Статистическая ультрамикрометрия наследствен-

ного предрасположения приводит, таким образом, к 

законченному и убедительному результату, который 

посредством расчета эффективного поперечного се-

чения группы генов относительно прохода, вызванно-

го быстрыми нейтронами комптоновского протона, 

получает очень хорошее подтверждение. Кроме того, 

эти выводы являются примером возможностей, кото-

рые открываются перед статистической ультрамикро-

метрией субмикроскопических структур внутри более 

крупных биологических объектов при применении 

быстрых нейтронов. 

Глава 17: 
БИОФИЗИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ГЕННОЙ ПРОБЛЕМЫ 

В главе 12 рассматривался анализ на основе теории 

мишени процесса мутагенеза, вызванного ионизирую-

щим облучением. Этот анализ привел к определенным 

представлениям о механизме индуцированной излу-

чением мутации. Мы хотели бы попытаться распро-

странить сформировавшиеся представления на весь 

процесс генной мутации и сделать на основе этого не-

которые выводы, касающиеся природы гена. 

Полученное на основе опытов по мутагенезу за счет 

ионизирующих облучений представление о механизме 

мутации заключается в том, что первоначально в качест-

ве вызывающего реакцию первичного события предпо-

лагается ионизация атома, которая происходит в опре-

деленной области попадания, имеющей размер порядка 

большой органической молекулы. Далее, из рассужде-

Табл. 59.

Сопоставление рассчитанных на основе приведенных в таблице 58 опытов эффективных объемов и
эффективных поперечных сечений, а также геометрических поперечных сечений (по данным Циммера, 1943)

Эффективный объем относительно 
1 ионизации 

При облучении-, -лучами и 

рентгеновском облучении
=1,77•10-17см3

При плотно ионизирующих 
комптоновских фотонах 

=0,78•10-17см3

Эффективное поперечное сечение 
относительно 1 прохода фотона 

= η =3,9•10-11см2

Геометрическое поперечное сечение 
сферы объема 

  3/2
3/24/3 xKq  q

K
=0,82•10-11см2

Геометрическое поперечное сечение 
скопления из 1000 удаленных друг от 
друга сфер с общим объемом 

  3/2
3/1

1000 16/9000 xKq  q
1000K

=8,2•10-11см2

Геометрическое поперечное 
сечение скопления прямоугольного 

параллелепипеда с общим объемом 

,,5 q
R5

=(11/2)(/5)2/3 q
R5

=1,28•10-11см2

b,b,10b q
R10

=(21/2)(/10)2/3 q
R10

=1,54•10-11см2

c,c,20c q
R20

=(41/2)(/20)2/3 q
R20

=1,89•10-11см2

d,d,50d q
R50

=(101/2)(/50)2/3 q
R50

=2,52•10-11см2

e,e,100e q
R100

=(201/2)(/100)2/3 q
R100

=3,17•10-11см2

16
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ний о возбуждающем реакцию действии ионизации по-

лучаем предположение о том, что первичное событие, 

которое означает относительно большое подведение 

энергии, вызывает изменение структуры определенного 

атомного соединения (большой молекулы или опреде-

ленной части мицеллы). Отсюда, в совершенно общем 

виде, получаем представление о том, что вызванная из-

лучением мутация заключается в изменении структу-

ры физико-химической единицы, вероятно, более или 

менее автономной части мицеллы. Это представление 

хорошо соотносится также с приведенным в главе 12 

фактом, что за счет облучения во многих рядах аллелей 

могут быть получены мутации в различных направле-

ниях, в том числе также прямые и обратные мутации в 

противоположных направлениях; поскольку и из фо-

тохимии нам известны случаи реакций, индуцируемых 

в обоих направлениях (например, преобразование фу-

маровой кислоты в малеиновую кислоту). 

а)  Механизм спонтанной мутации 

В главе 12 уже было упомянуто о том, что между ин-

дуцированным облучением и спонтанным процессом 

генной мутации имеется широкое квалитативное со-

ответствие. Отсюда можно сделать вывод о том, что и 

механизмы, лежащие в основе обоих процессов мута-

ции, должно быть каким-то образом связаны. Уже 25 

лет тому назад были проведены первые квантитативные 

опыты по спонтанной мутации (Муллер и Альтенбург, 

1919). С тех пор, в частности по дрозофилам, был соб-

ран обширный материал о спонтанных мутациях, и де-

лались также попытки объяснения причин и механизма 

спонтанной мутации.

Вскоре после открытия мутагенного действия рен-

тгеновских лучей «с разных сторон» начали выска-

зываться предположения о том, что спонтанную 

мутабильность, вероятно, можно отнести на счет «ес-

тественного ионизирующего излучения» (которое 

состоит из лучей радиоактивных минералов Земли и, 

по большей части, из космического излучения). Это, 

первоначально, наиболее «напрашивающееся» пред-

положение удалось опровергнуть двумя путями. Во-

первых, независимо друг от друга проведенные рас-

четы различных авторов (Эфроимсон, 1931; Муллер и 

Мотт-Смит, 1930; Тимофеев-Ресовский, 1931), на ос-

нове прямо пропорциональной зависимости скорости 

генной мутации, вызванной облучением, показали, что 

естественное ионизирующее излучение почти в 1000 

раз слабее, чем излучение, способное вызвать скорость 

спонтанной мутации; таким образом, максимум каж-

дая 1000-я мутация может быть отнесена на влияние 

этого облучения. Пример таких расчетов приведен в 

табл. 60. Во-вторых, этот полученный расчетным пу-

тем результат может быть проверен и в специальных 

опытах, в которых посредством фильтрации свинца с 

различной толщиной варьируется интенсивность ио-

низации, вызванной космическим излучением; если бы 

значительная часть спонтанной мутабильности могла 

быть обусловлена космическим излучением, то с изме-

нением интенсивности полученной за счет этого из-

лучения ионизации менялась бы соответственно ско-

рость спонтанной мутации. Однако приведенные в 

табл. 61 опыты показали, что в полном соответствии с 

расчетами, приведенными в табл. 60, скорость спонтан-

ной мутации дрозофилы совершенно не зависит от ин-

тенсивности космического излучения. Таким образом, 

следует предположить, что естественное ионизирую-

щее излучение вызывает только незначительную часть 

спонтанных мутаций, и требуется найти другое объяс-

нение спонтанной мутации. 

Кинетика реакции учит нас, что мономолекулярные 

реакции в широком смысле этого слова, т.е. изменения 

структуры определенных соединений атомов, могут 

возникать не только за счет подведения энергии извне 

(например, в форме ионизации или, соответственно, 

возбуждения атомов за счет облучения или химичес-

кого воздействия), но и за счет статистического варьи-

рования энергии колебаний внутри соединения атомов 

(температурные колебания атомов относительно друг 

друга). Скорость таких «спонтанных» реакций зави-

сит от температуры и от энергии активирования, ко-

торая должна быть подведена для возникновения со-

ответствующего процесса реакции. Разумеется, они 

пропорциональны времени, а по своей зависимости 

от температуры соответствуют известному правилу 

Аргениуса Ван Хофа, согласно которому имеется за-

висимость между энергией активирования, стабиль-

ностью молекулы (т.е. половинного времени реакции) 

и температурным коэффициентом. Таким образом, 

можно предположить, что спонтанная мутация может 

быть объяснена точно так же, т.е. спонтанная реакция 

представляет собой высокостабильную молекулярную 

структуру. В этом случае спонтанная мутабильность 

могла бы следовать правилам кинетики реакции, т.е. 

быть в пропорциональной зависимости от времени и 

температуры. Это объяснение было предложено уже 

давно, на основе не очень обширного эксперимен-

тального материала (Тимофеев-Ресовский, Циммер и

Делбрюк, 1935). Тем временем был собран значительно 

более обширный экспериментальный материал, кото-

рый мы хотим здесь кратко представить. 

В табл. 62 приведен имеющийся в настоящее время 

материал по исследованию зависимости частоты свя-

занных с полом мутаций у дрозофилы от времени. По-

вышение нормы (частоты) мутации у сперматозоидов, 

хранящихся длительное время, статистически под-

тверждено, а распределение трех точек опыта указы-

вает на простую пропорциональную зависимость от 

времени. Аналогичные результаты дали также опыты с 

семенами растений и клетками пыльцы, хранящимися 

длительное время. В табл. 63 приведены результаты тем-

пературных опытов с точки зрения частоты спонтанных 

связанных с полом мутаций у Drosophila melanogaster. 

Зависимость от температуры также хорошо подтверж-

дается статистически. С учетом влияния времени (пос-

кольку при низкой температуре развитие протекает 

значительно медленнее, чем при высокой температу-

ре), для общей частоты спонтанных связанных с по-

лом мутаций и, таким образом, для «средней мутации» 

нормального генотипа, при повышении температуры 

на 10оС получается действительно высокий температур-

ный коэффициент (в среднем приблизительно 6,5). В 

табл. 63 приведены результаты температурных опытов 

с определенным, относительно нестабильным (т.е. час-

то мутирующим) аллелем; они показали для этих, зна-

чительно более высоких частот спонтанной мутации 

температурный коэффициент порядка 3,5. Такое раз-

личие статистически не совсем хорошо подтверждается 

(Пэтау и Тимофеев-Ресовский, 1943); однако, с боль-
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Табл. 60.

Пример оценки необходимой для получения частоты спонтанных реакций у дрозофилы дозы 
«естественного ионизирующего излучения» (Тимофеев-Ресовский) 

m = мутация; i = ионизация (в ионных парах); r = единица дозы рентгеновского излучения

Мы предполагаем, что 

1. 3000 r вызывают 10% связанных с полом мутаций; 
2. Спонтанная частота этих мутаций составляет приблизительно 0,1%; 
3. 1 r вызывает порядка 2 х 106 ионизаций на см3 воздуха; 
4. Естественные ионизирующие излучения вызывают порядка 50 ионизаций в секунду на см3 воздуха; 
5. Дрозофилы подвергаются действию «естественного ионизирующего излучения» в течение приблизительно 

15 дней ≈ 1,3 х 102 секунд; 
6. Частота мутация прямо пропорциональна дозе облучения. 

Следовательно: 
 3000 r – 10 % m 10% m – 6 x 1012i 
или 
 Х r – 0,1 % m 0,1 m – Х i 

получаем: 

Х = 6 x 1012i / 100 = 6 x 1010i = доза «естественного ионизирующего излучения», которая требуется для получения 
частоты спонтанной мутации.

Однако 

50 i x 1,3 x 106 ≈ 7 x 107i = фактическая средняя доза «естественного ионизирующего излучения», которой дрозофилы 
 подвергались «на улице» или в лаборатории; 

Таким образом, мы видим, что 

6 x 1010/ 7 x 107 ≈ 860, или что фактическая интенсивность «естественного ионизирующего излучения» почти в 860 раз 
 меньше значения, при котором она могла бы «отвечать» за общую частоту спонтанных мутаций  дрозофилы.

Табл. 61.

Опыты по возможному влиянию высокогорного облучения на частоту связанных с полом мутаций
у Drosophila melanogaster. Р-самцы выдерживались перед скрещиванием с CIB-самками в течение 20 дней:

а) в деревянных ящиках (контроль); b) в ящиках с 15-миллиметровым свинцовым панцирем
(оптимально для ионизации); или с) в ящике с 60-миллиметровым свинцовым панцирем

(«пессимистично» для ионизации) (по данным Раевского и Тимофеева-Ресовского, 1939) 

Условия Число культур Число мутаций Процент мутаций

Контроль 8131 24 0,295 
Свинец 15 мм 7884 19 0,241 
Свинец 60 мм 7322 20 0,273 

шой вероятностью можно утверждать, что температур-

ный коэффициент при абсолютно более высокой час-

тоте отдельной мутации значительно ниже, чем среднее 

значение многих нормальных частот мутации. 

На основе вышеприведенного экспериментального 

материала можно сделать квантитативное «реактивно-

кинетическое толкование», которое в основном состо-

ит в расчете энергии активирования двумя различными 

способами и сравнении результатов (Тимофеев-Ресов-

ский и Циммер, 1941). Преобразование группы атомов 

означает переход от одного положения равновесия ато-

мов в другое. Этому переходу в общем случае препятс-

твуют силы, обеспечивающие стабильность положения 

равновесия, и этот переход может состояться, только 

если кинетическая энергия определенной степени сво-

боды соединения атомов преодолеет потенциальный 

барьер (величиной U), образующий это препятствие. 

Требуемая для этого энергия называется энергией ак-

тивизации U. Доля времени, в течение которого терми-

ческое распределение энергии материи таково, что сте-

пень свободы имеет энергию U, связана с температурой 

Т зависимостью e-U/kT , причем постоянная k имеет 

значение 0,86 х 10-4 электронвольт/град. Если Z частота 

изменений распределения энергии, то 

W=Ze-U/kT (17;1)

вероятность преобразования соединения атомов, 

или, другими словами, скорость реакции. Для приме-

нения (17;1) в опытах по мутации требуется знание Z, 

а также преобразование, которое учитывает тот факт, 

что в опыте измеряются не скорости, а частоты му-

тации. Надежный теоретический расчет Z для более 

крупных органических молекул первоначально еще не-

возможен (Фано, 1939); можно только оценить то, что 

комнатная температура должна быть 

(Полани и Вигнер, 1928). Далее мы будем использо-

вать значение Z = 1012 сек -1. Преобразование согласно 

(17;1) может быть выполнено просто. Поскольку ско-

рость реакции W зависит от времени, число N генов, 

не проявляющих мутации при числе N
0 

генов, участ-
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Табл. 62.

Частота связанных с полом мутаций (метод скрещивания CIB) в сперме самцов Drosophila melanogaster,
которые спаривались с самками немедленно, или, соответственно, через 10 или 20 дней после «вылупления» 

из куколок. Перед спариванием Р-самцы содержались отдельно от самок. Опыты проводились постоянно при 
комнатной температуре (приблизительно 20оС) (по данным Тимофеева-Ресовского и Циммера, 1941) 

Возраст спермы в днях после Число проверенных 
гамет

Число мутаций Процент мутаций
вылупления самцов откладывания яиц 

1 15 26781 26 0,099 0,019

10 25 12741 28 0,219 0,040

20 35 21274 65 0,305 0,037

Разность 1-3 = 0,206 

Табл. 63.

Частота спонтанных мутаций при различных температурах в пределах физиологически нормального
диапазона. Р-самцы проделали весь путь развития до спаривания при соответствующих опытных

температурах. Р-скрещивания и дальнейшее оплодотворение происходили при комнатной температуре
(по данным Пэтау и Тимофеева-Ресовского, 1943)

Годы проведения 
опытов 

Температура в оС
Срок обработки 

в днях 
Число 

проверенных гамет
Число мутаций

Температурный 
коэффициент 

Связанные с полом летальные мутации у Drosophila melanogaster 
(метод CIB). 198 202 проверенных гамет

1929–1936

1933–1940

1935–1941

1937–1941

1937–1941

14,9
21,8
27,4

15,7

26,1

15,9

25,7

19,6

24,8

18,3

26,2

24,5
14,5
11,0

23,0

15,5

24,5

14,0

20,0

15,0

24,0

16,0

13 671
15 763
15 542

16 037

19 128

18 752

23 483

16 231

12 662

16 829

14 341

10
31
58

13

69

18

74

22

38

23

47

}9,0
}5,1

}6,1

}6,0

}8,0

}5,1

Обратные мутации относительно лабильного «бобовидного» аллеля Drosophila funebris.

Обобщение нескольких серий опытов. 773 173 проверенных гамет

1930–1937
16,5
26,4

24,5
14,5

354 642
418 531

26
65

}3,6

вующих в опыте, со временем t уменьшается согласно 

выражению: 

N=N
0
e-Wt (17;2)

Половинное время t

W2
1ln (17.3)

и (17;1) получаем

(17;4)

Отсюда получаем для интересующего нас расчета 

требуемой для спонтанной мутации энергии активи-

рования U после подстановки числовых значений сле-

дующее выражение

(17;5)

Ненадежность, с которой связано выражение (17;5) 

из-за нашего неточного знания значения Z, заставляет 

искать более удачный, не зависящий от Z метод опре-

деления энергии активирования U. Такой метод обес-

печивается оценкой зависимости частоты спонтанной 

мутации от температуры. Из (17;1) получаем коэффи-

циент q скоростей реакции W
T
 при температуре T и 

W
T+10

 при температуре T + 10 (поскольку Z вряд ли за-

висит от температуры): 

(17;6)

Поскольку при равном времени опыта частоты му-

тации пропорциональны скоростям реакции, пос-

редством (17;6) из температурного коэффициента Q 

энергию активирования U можно рассчитать по сле-

дующему уравнению: 

U=0,1kT2·lnQ. (17;7)

Расчет энергии активирования U проводился на эк-

спериментальном материале, приведенном в табл. 63, 

согласно (17;5) и (17;7), т.е. на основе абсолютного 

значения частоты мутации и температурного коэффи-
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циента. Результаты приведены в табл. 68; они показы-

вают в случае средней мутации из опытов CIB очень 

хорошее, а в случае обратных мутаций (bobbed) ме-

нее хорошее, но достаточное совпадение. Имеющи-

еся здесь различия могут быть в значительной степе-

ни обусловлены неточностью, с которой нам известно 

значение Z. Имеются данные (Фано, 1939), указываю-

щие на то, что значение Z = 1012сек-1, использованное 

нами, слишком велико для больших органических моле-

кул; уменьшение Z позволило бы значительно улучшить 

совпадение значений в табл. 64. С другой стороны, час-

тоты спонтанной мутации, а также их температурные 

коэффициенты еще недостаточно надежно могут быть 

оценены определенным, точным значением. 

Благодаря упомянутым опытам и рассуждениям мож-

но с большой вероятностью утверждать, что спонтан-

ные мутации соответствуют относительно стабильным 

соединениям атомов и, следовательно, представляют 

собой структурные изменения отдельных молекул, ми-

целл или, соответственно, хорошо идентифицируемых 

частей мицелл. Эта точка зрения не только удовлетво-

рительно соответствует экспериментально получен-

ным фактам, но и имеет то преимущество, что она в 

физическом аспекте позволяет рассматривать инду-

цированную облучением и спонтанную мутацию как 

две формы проявления, в сущности, одного и того же 

процесса; таким образом, представления, сформиро-

ванные по механизму индуцированной облучением и 

спонтанной мутации, «поддерживают» друг друга. 

b) Природа гена

Таким образом, анализ как индуцированной облуче-

нием, так и спонтанной мутации привел к формирова-

нию представления о том, что генные мутации пред-

ставляют собой структурные изменения отдельных 

физико-химических единиц. Из этого представления 

вытекает важный вывод о природе генов. 

Если мутация заключается в изменении физико-хи-

мической структуры, то сам ген, или как минимум его 

часть, должен представлять собой физико-химическую 

единицу (большую молекулу, мицеллу, автономную 

часть мицеллы или в широком смысле замкнутую крис-

таллическую структуру). На первый взгляд это предпо-

ложение представляется взвешенным, поскольку гены 

Табл. 64.

Энергия активирования средней мутации из опытов CIB (во время которых оценивались все 
обнаруженные «большие» связанные с полом мутации у Drosophila melanogaster) и определенного, 

относительно частого этапа мутации (обратная мутация относительно лабильного бобовидного аллеля у 
Drosophila funebris) у дрозофил, рассчитанная по стабильности (абсолютному значению частоты мутации) 

и по температурному коэффициенту соответствующих частот мутации

Экспериментальный материал

Энергия активирования U в eV, рассчитанная на основе:

абсолютного значения 
частоты мутаций 

согласно уравнению (5)

температурного коэффициента 
частоты мутаций согласно 

уравнению (7)

Средняя мутация Drosophila melanogaster из опытов CIB 1,44 1) 1,38

Определенная обратная мутация относительно лабильного 
бобовидного аллеля у Drosophila melanogaster 

1,26 1,12

1) Рассчитано при предположении о 1500 генах на Х-хромосому и приблизительно 20 аллелях на ген. 

по определению являются «последними» жизненными 

единицами, имеющими свойства воспроизводить себя 

конвариантно и выполнять специфические физиоло-

гические действия. О механизме размножения генов и 

непосредственного генного действия мы пока не имеем 

точной информации. Представление о том, что, вероят-

но, очень большие молекулы или мицеллы, имеющие оп-

ределенное строение, могут образовывать вокруг себя 

идентичные единицы и участвовать особым образом в 

обмене веществ клетки, не менее убедительно, чем пред-

ставление о том, что эти функции могут выполняться 

комплексными многомолекулярными и, следователь-

но, аморфными частицами вещества. И, напротив, мы 

должны в любом случае при рассмотрении размноже-

ния клетки, в конечном итоге, предположить редупли-

кацию или идентичное воспроизведение совершенно 

определенных молекул; тогда представляется убедитель-

ным и предположение о том, что сами гены являются 

отдельными физико-химическими единицами. Решение 

о том, является ли ген в широком смысле автономной 

большой молекулой в качестве звена цепочки подобных, 

связанных между собой молекул, замкнутой или авто-

номной части мицеллы (причем последняя в этом случае 

должна соответствовать целой хромосоме), или являет-

ся более или менее сложной мицеллой в качестве час-

ти соединения из нескольких объединенных цепочкой 

мицелл, пока не может и не должно быть принято. Для 

этого требуются дополнительные цитогенетические и 

физические исследования, а также рассуждения о редуп-

ликации генов. Самые существенные сведения будут при 

этом получены из разработки физической модели ре-

дупликации гигантских молекул, из анализа зависимос-

ти между точечной мутацией и разрывом хромосом и, 

в заключение, из прямого физического и химического 

анализа строения хромосом (например, посредством 

электронной съемки хромосом, а также дальнейше-

го совершенствования метода анализа с применением 

световой абсорбции Касперсона на гигантских хромо-

сомах). Расчеты среднего размера гена, произведенные 

до настоящего времени различными способами, кото-

рые, в конечном итоге, основываются на оценке числа 

генов и делении приблизительно определяемого объ-

ема генов на число генов (Муллер, 1929, 1935), привели, 

с другой стороны, к величинам порядка, который лежит 

в диапазоне известных в настоящий момент гигантских 

молекул и, следовательно, совпадают с вышеназванной 
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точкой зрения на гены как на отдельные физико-хими-

ческие единицы. Сравнение рентгеновского облучения 

с облучением быстрыми нейтронами дает новую воз-

можность для обеспечения более точного определения 

числа генов. В главе 12 были приведены расчеты области 

попадания, основанные на идее Леа (1940), по опытам с 

рентгеновским облучением и с облучением быстрыми 

нейтронами. Для связанной с полом мутации получаем 

среднюю область попадания 1,05 х 10-20 см3; и общая об-

ласть попадания для связанной с полом мутации дрозо-

филы составляет приблизительно 1,77 х 10-17 см3. Пос-

кольку таким путем мы можем установить значения как 

суммы отдельных областей попадания Х-хромосомы, так 

и средней области попадания, то посредством простого 

деления мы можем определить приблизительное число 

генов Х-хромосомы как (1,77 х 10-17 ) / (1,05 х 10-20) = 

1680. Это число имеет тот же порядок, что и рассчитан-

ные другим способом числа генов (оно немного боль-

ше) и, следовательно, говорит в пользу уже упомянутых 

способов оценки среднего объема гена, который имеет 

порядок размеров очень больших молекул. 

Мы сделали ранее, на основе констатации того, что 

мутация заключается в структурном изменении физи-

ко-химической единицы, вывод о том, что сам ген явля-

ется такой физико-химической единицей или хорошо 

идентифицированным соединением атомов. Против 

этого вывода можно было бы возразить, что мутация, 

хотя и заключается в изменении соединения атомов, но 

ген можно рассматривать как частицу вещества, состо-

ящую из нескольких равных соединений атомов. Тог-

да бы мутация означала изменение (или разрушение) 

соединения атомов, другая мутация – изменение двух 

соединений атомов и т.д. Против такого представле-

ния, наряду с требованием представлять ген как в об-

щем случае автономную единицу, «говорит», прежде 

всего, факт прямой и обратной мутации. Прямая му-

тация могла бы быть следствием попадания в любое из 

соединений атомов, образующих ген. Для получения 

обратной мутации необходимо было бы обеспечить 

попадание не в любое, а в совершенно определенное 

(а именно ранее измененное) соединение атомов, ве-

роятность чего тем меньше, чем больше таких соеди-

нений атомов мы предполагаем в гене. Поскольку мы, 

как было упомянуто в главе 12, у отдельных пар алле-

лей обнаруживаем одинаковую вероятность прямой и 

обратной мутации, то это представление без дополни-

тельных предположений не соответствует фактам. И, 

наконец, против этого предположения говорит так-

же общее рассуждение о том, что с течением времени, 

при дальнейшем размножении мутированной клетки, 

должно было бы отделиться целое «гнездо» различных 

аллелей, если мы не предложим вспомогательные ги-

потезы о каких-либо процессах автоматического ре-

гулирования; мутации должны были бы согласно этому 

представлению наступать в группах различных алле-

лей, что не соответствует фактам, обнаруженным до 

настоящего времени. Общее рассмотрение процесса 

мутации, а также в особенности фактов прямой и об-

ратной мутации генов привели нас, таким образом, к 

заключению о том, что ген представляет собой отде-

льную структурную единицу или соединение атомов, 

возможно, с различными, но структурно взаимосвязан-

ными подразделениями или периодически повторяю-

щимися структурными компонентами (модулями). 

Из опытов Касперсона (1936, 1941) мы знаем, что 

хромосомы по своему химическому строению с мак-

симальной степенью вероятности представляют собой 

нуклеопротеиды. Поскольку оценки размера гена, по-

лученные представления о механизме мутации, а также 

факты прямой и обратной мутации лучше всего согла-

совываются с предположением о том, что гены явля-

ются автономными физико-химическими единица-

ми, то мы можем в первом приближении и в качестве 

проверочной рабочей гипотезы высказать утвержде-

ние о том, что гены представляют собой нуклеопро-

теидные, возможно, периодически восстанавливаемые 

отдельные молекулы, мицеллы или автономные части 

мицелл, которые по большей части объединяются с 

хромосомами в виде цепочки. Такое представление о 

природе генов получило хорошее подтверждение бла-

годаря открытию, что как минимум некоторые из филь-

труемых вирусов являются химически чисто вопроиз-

водимыми гигантскими молекулами нуклеопротеида 

(Стэнли, 1938). Не желая приравнивать гены к вирусам, 

мы должны все же отметить, что они имеют некото-

рые одинаковые основные качества, соответствующие 

основному определению, прежде всего, способность 

конвариантной редупликации и свойство произво-

дить специфические физиологические действия. И 

обе единицы, гены и вирусы, должны в определенной 

степени рассматриваться как элементарные биологи-

ческие структуры. Таким образом, возникает интерес-

нейшая проблема для дальнейшего исследования – ана-

лиз подробного строения и механизма размножения 

этих элементарных биологических структур; вероят-

но, это явится главной проблемой будущей биофизики. 

Область исследования вирусов дает то преимущество, 

что материал может быть исследован in vitro; достоинс-

тво экспериментальной генетики заключается в четком 

определении и более легкой возможности обнаруже-

ния структурных изменений элементарных единиц, т.е. 

мутаций. Значительную поддержку оказывает этой об-

ласти современная биохимия веществ; определенные 

родственные частные проблемы, безусловно, появятся 

в сфере исследований явлений иммунитета (отноше-

ния между антигенами-антителами). И наиболее при-

влекательным является то, что в этой биофизической 

сфере, по-видимому, «встречаются между собой» био-

логические и физические элементарные процессы. 

Глава 18: 
НЕКОТОРЫЕ СВЕДЕНИЯ 

О НЕДЕТЕРМИНИРУЕМОСТИ И ЯВЛЕНИЯХ 

УСИЛЕНИЯ 

В заключительной главе мы хотели бы, опираясь в ос-

новном на рассуждения Мёглиха, Ромпе и Тимофеева-

Ресовского (1944), представить некоторые сведения о 

недетеминируемости и явлениях усиления в биологи-

ческих процессах, в частности с точки зрения процес-

са мутации. 

Исходя из особенно пропагандируемых им новых об-

щих методологических принципов современной атом-

ной физики, Нильс Бор (1931, 1933) высказал некоторые 

рассуждения о «вмешательстве» этих новых принци-

пов в сферу биологии. Речь идет о двух основных идеях. 

Во-первых, следует предположить, что определенные 
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принципы атомной физики, прежде всего явления ком-

плементарности и обусловленная этим недетерминиру-

емость при течении отдельных элементарных микрофи-

зических процессов, распространяются на биологию в 

той степени, в какой эти микрофизические процессы 

происходят в организмах. С другой стороны, на осно-

ве общих рассуждений можно предположить, что, пос-

кольку биология зависит от собственных элементарных 

объектов и процессов, то и для биологии (как и для лю-

бой специальной научной области, которая включает 

элементарные объекты и процессы) должны иметься 

аналогичные методологические принципы. Идеи Бора, 

как известно, оказали чрезвычайно плодотворное влия-

ние на дальнейшее развитие общих методологических 

рассуждений. Вскоре после этого Паскаль Иордан ука-

зал на особое значение явлений усиления микрофизи-

ческих процессов в биологии (Иордан, 1938, 1939, 1941). 

Основные идеи этого теоретического направления ра-

бот имеют отношение ко всем фундаментальным про-

блемам общей биологии и, в особенности, биофизики. 

Однако изначально эти основные идеи были очень мало 

связаны с экспериментальной работой в различных об-

ластях биологии. Это объясняется тем, что, как уже было 

отмечено во введении, лишь в немногих областях био-

логии удалось продвинуться до элементарных объектов 

и процессов. Одной из немногих областей, где это со-

четание между конкретным рабочим материалом и но-

выми методологическими принципами уже может быть 

плодотворно обеспечено, является описанная в главах 

12 и 17 область исследования генов и мутаций. Поэтому 

в дальнейшем изложении мы ограничимся рассмотре-

нием этой области. 

Чтобы избежать часто возникающих недоразуме-

ний, сначала следует упомянуть следующее. Когда мы 

говорим о вмешательстве микрофизики и ее методо-

логических принципов в сферу биологии, никогда не 

следует забывать о том, что мы имеем перед собой ор-

ганизмы, которые в первую очередь являются макро-

физическими, совершенно классическими объектами. 

Можно было бы в определенном приближении сказать, 

что организмы представляют собой макрофизические 

механизмы, в которых бесчисленные физиологичес-

кие процессы протекают совершенно классическим, 

определенным образом. Только исходя из этого обще-

го представления, можно поставить вопрос о виде и об 

относительном значении микрофизических процессов 

различных форм недетеминируемости и явлений уси-

ления в биологии. Другими словами: при рассмотрении 

микрофизических процессов нельзя забывать о макро-

физическом объекте, в котором эти процессы проте-

кают рядом с другими процессами. 

а) Некоторые существенные свойства микрофизики 

Прежде чем мы перейдем к собственно биологичес-

кой и биофизической проблематике, мы должны очень 

кратко остановиться на некоторых существенных ха-

рактеристиках микрофизических явлений. 

Классическая макрофизика занимается, как извес-

тно, телами и процессами, которые состоят из очень 

большого числа одинаковых элементарных частиц, или, 

соответственно, в которых имеет место большое чис-

ло элементарных процессов, протекающих при оди-

наковых условиях. В макрофизике в полном объеме 

действует классическое представление о причиннос-

ти (каузальности) и классическая предопределенность 

происходящего. В качестве наиболее характерного 

примера о закономерности макрофизического явле-

ния можно привести вместе с Иорданом (1944) закон 

ускорения Ньютона. 

Микрофизика, которая занимается процессами в от-

дельных квантах, электронах или атомах, именно по-

тому, что она имеет дело с элементарными частицами, 

подчиняется собственным закономерностям. В качест-

ве типичного примера можно опять-таки вместе с Иор-

даном привести закон радиоактивного распада, в ос-

нове которого лежит скачкообразное статистическое 

явление. Чтобы сделать понятным важное для нашего 

рассмотрения положение дел, нам придется немного 

отклониться в сторону. 

Предметом каждой естественнонаучной теории, как 

известно, являются не сами феномены, а приписывае-

мые им понятия. Общеизвестный анализ теоретичес-

кой связи результатов наблюдений достаточно про-

яснил положение дел. Мы ставим перед собой задачу 

разработать представления или модели, которые на-

ходятся в хорошем соответствии с естественно-необ-

ходимыми последствиями явления во внешнем мире. 

Модели, которые мы применяем, состоят из понятий, 

которые сформированы на основе ранее полученно-

го опыта; они, в связи с этим, имеют определенные и 

очевидные свойства. Поскольку большая часть наших 

знаний физики относится к области механики твердо-

го тела, мы в основном имеем дело с формированием 

понятий, которые взяты из моделей макрофизичес-

кого мира и, следовательно, имеют свойства, которые 

соответствуют нашим знаниям по макрофизике. Од-

нако совершенно новая ситуация возникла в связи с 

появлением квантовой теории. Знания об атомном 

мире показали, что в единицах измерения размеров 

атомов феноменам внешнего мира или, соответствен-

но, связанным с этим понятиям, должны сопутство-

вать свойства, которые никогда не наблюдались в мак-

рофизике. Это особое поведение микрофизической 

структуры с точки зрения свойств мы обобщаем назва-

нием «дуальное поведение». Под этим мы понимаем 

следующее: описание всех свойств какого-нибудь фи-

зического объекта с атомарными размерами требует 

одновременно привлечения двух в макрофизическом 

смысле взаимоисключающих представлений о моде-

ли. Если, таким образом, о макрофизическом объек-

те можно с уверенностью сказать, что он никогда не 

имеет свойства, одновременно комплементарного к 

данному свойству, то это не распространяется на мик-

рофизику. Так, например, макрофизический объект 

может быть либо корпускулой, либо волной; летящий 

снаряд является корпускулой, а вызываемый летящим 

снарядом в воздухе процесс является волновым про-

цессом. Волновой и корпускулярный процессы явля-

ются в значении каждого разумного определения по-

нятий парой комплементарных понятий. В области 

физических элементарных единиц это свойство объ-

ектов, напротив, утрачено; здесь один объект может 

обладать свойством корпускулы и свойством волно-

вого процесса. Комплементарные свойства атомарной 

структуры, естественно, не обнаруживаются одновре-
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менно; они зависят от того, каким образом поставлен 

эксперимент, т.е. от самого экспериментатора или, 

правильнее сказать, от инструментов, применяемых 

при эксперименте. Этот принцип дуальности основы-

вается на опыте, который приобрела физика при ис-

следовании атомарных процессов. Опыт показывает, 

что объекты атомной физики не могут больше описы-

ваться понятиями, которые мы получили посредством 

абстракции макрофизики. Структуры имеют лишь от-

части свойства, которые мы можем обнаруживать на 

макрофизических телах; тем не менее, в той степени, в 

какой мы можем контролировать свойства процессов 

в атомарной области, действие законов классической 

физики сохраняется. Принцип дуальности, таким об-

разом, свидетельствует не более чем о том, что может 

быть максимально вообще обнаружено на объекте 

атомной физики, если действительность всех высказы-

ваний классической физики одновременно не может 

быть проверена. Двойственная природа атомарных 

структур, «корпускулярный и волновой характер» – 

это ничто иное, как выражение нашего бессилия мыс-

лить в других, отличных от взятых из макрофизики по-

нятиях и точках зрения. Мы понимаем также, на чем 

основывается это расхождение между микро- и мак-

рофизикой; оно основывается на том, что действи-

ем измерения на объект (совершенно общее влияние 

экспериментального вмешательства) в микрофизике 

больше нельзя пренебречь. 

Дуальность в смысле квантовой механики находит-

ся в зависимости от соотношения неопределеннос-

ти; это, в свою очередь, вносит чуждую классической 

физике недетерминируемость, или, как мы иногда 

выражаемся, принципиальный отказ от строго кау-

зальной возможности описания. Сама по себе ситу-

ация с классической физикой не является совершен-

но новой; развитие статистической термодинамики 

и теории колебаний показали, что в определенном 

смысле недетерминируемость встречается и в рамках 

применяемых в классической физике представлений. 

Классическая статистическая термодинамика учит, 

что все физические системы, состоящие из многих 

элементарных частиц, вследствие этого обстоятель-

ства подвергаются постоянным колебаниям систем-

ных параметров пространственного или временного 

рода (как, например, энергия, импульс, плотность и 

т.д.) Возникновение определенного, отклоняющегося 

от «господствующего» среднего значения одного из 

этих параметров можно предвидеть только с опреде-

ленной вероятностью. Если мы сформулируем при-

нцип каузальности классической физики, например, 

так, что какая-то физическая система должна быть 

описана дифференциальным уравнением, которое 

при наличии всех исходных данных пригодно для од-

нозначного определения состояния системы в любой 

момент времени, то мы увидим, что классическая не-

предсказуемость явлений колебания не находится в 

противоречии с этим принципом каузальности. Если 

начальные условия известны только с определенной 

вероятностью, то и от последующих состояний «не-

чего требовать». Можно только стремиться к тому, 

чтобы проанализировать наличие этих термодинами-

ческих колебаний как следствия атомарной структуры 

материи и, следовательно, оценить влияние квантовой 

механики, даже если оно и является тривиальным. Од-

нако безусловно, что атомистическая структура мате-

рии является непосредственным следствием особых, 

чуждых классической теории «квантовых сил». Одна-

ко вмешательство квантовой механики является гораз-

до более весомым. Как мы уже говорили, классическая 

термодинамическая недетерминируемость не являет-

ся принципиальным отказом от принципа каузальнос-

ти, а только практически ограничивает его влияние 

(поскольку допускается, как минимум, принципиаль-

ное сужение полосы колебаний в начальных условиях 

и, следовательно, в последующих состояниях), пока-

зывает наличие соотношения неопределенности, что 

в природе «задается» принципиальная минимальная 

неточность исходных значений, за счет чего на при-

нцип каузальности раз и навсегда «накладывается» за-

кона вероятности. Подробную информацию по этим 

хорошо известным в настоящее время вещам вы може-

те узнать в соответствующей литературе (например, 

Хазенберг, 1934, 1936; Иордан, 1936, 1941). 

Таким образом, мы различаем в физике два вида не-

детерминируемости: классически-термодинамичес-

кую (или классически-статистическую) и принципи-

альную кванто-теоретическую недетерминируемость. 

Однако они, как известно, практически мало заметны 

в физике. Это, конечно, является основанием к тому, 

что абстрагирование понятия строгой каузальности 

удавалось применять так долго и с таким успехом. Это 

обусловлено тем, что относительные отклонения от 

средних значений при увеличении числа участвующих 

в каком-либо процессе элементарных единиц умень-

шаются. Излучение отдельного атома происходит, как 

известно из квантовой теории, в одном направлении, 

которое трудно точно определить; излучение большо-

го числа атомов в среднем соответствует сферической 

симметрии, при которой ни одно направление не явля-

ется предпочтительным. Типичная квантово-механи-

ческая недетерминируемость исчезает здесь, таким об-

разом, («соответственно») при растущем числе частиц. 

Точно так же обстоит дело с другими квантово-механи-

ческими неопределенностями. Они появляются, толь-

ко если мы ограничиваемся рассмотрением нескольких 

элементарных частиц. И для классических термодина-

мических колебаний справедливо нечто аналогичное. 

Кинетика реакций химии и физической химии может 

быть понята в широком смысле и без учета этих фено-

менов, и только в особых случаях, которые аналогичны 

наблюдению броуновского движения молекул, вообще 

возникают явления колебаний классической термоди-

намики. И здесь отклонения от среднего значения, при 

условии достаточного количества участвующих в про-

цессе элементарных частиц, относительно малы. 

Таким образом, мы смогли сделать следующие важ-

ные для наших последующих исследований выводы. 

В отличие от возможности однозначного описания и 

определения макрофизического явления, для микро-

физических процессов характерна принципиальная 

дуальность. Этой дуальностью обусловлена принципи-

альная квантово-теоретическая недетерминируемость 

процессов, происходящих с отдельными физическими 

элементарными единицами; наряду с этим нам удалось 

установить классическую статистическую недетерми-

нируемость, имеющую место в рамках макрофизичес-

кой закономерности. 
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b) Различия между объектами физики и биологии

Теперь для продолжения дискуссии обсудим важные 

различия между объектами физики и биологии. 

В физике мы можем почти с уверенностью предполо-

жить, что каждый атом идентичен всем атомам своего 

вида. Далее с достаточной уверенностью можно пред-

положить, что хорошо идентифицированные физи-

ческие объекты являются неизменными во времени; 

т.е., что, например, атом натрия в 1945 году имел те же 

свойства, что и тот же атом к моменту создания мира. 

Таким образом, физика располагает практически бес-

конечным числом таких идентичных и постоянных эле-

ментарных единиц. 

Биологические объекты представляются нам, напро-

тив, непосредственно в форме комплексных, иерархи-

чески построенных, исторически уникальных объектов, 

индивидов. Для биологических индивидов характерны 

комплексность и временная согласованность протека-

ющих в них реакций. Кроме того, биологические ин-

дивиды имеют ограниченный срок жизни, и в течение 

него они подвергаются значительным изменениям. В 

конечном итоге, число биологических объектов по 

сравнению с физическими не так велико; а количест-

во объектов, которые могут быть сравнены, очень мало 

из-за немногих сопоставимых свойств. Кроме того, в 

биологии следует различать два вида событий. Во-пер-

вых, речь может идти о событиях биологических эле-

ментарных единиц или объектов, которые оказывают 

влияние на протяжении жизни отдельного индивида, 

т.е. о чисто онтогенных влияниях. С другой стороны, 

речь может идти о первичных событиях, которые хотя 

и не оказывают заметного влияния на физиологичес-

кое состояние индивида, но вызывают макрофизичес-

кие изменения в его потомстве; таким образом, пер-

вичный процесс вызывает цепочку последовательных 

во времени индивидов с измененными свойствами и, 

следовательно, имеет филогенетическое действие. Т.е. 

мы должны различать в биологическом явлении онто-

генетический и филогенетический уровни. Разумеется, 

нельзя забывать и о характерном свойстве биологичес-

ких индивидов, продолжении рода. 

Большое значение имеют, кроме того, различия в 

элементарных единицах и в отношениях, которые мы 

обнаруживаем при экспериментах. 

В зависимости от комплекса вопросов физическая 

элементарная единица определяется как: атом, атомное 

ядро, элементарная частица. Эти структуры имеют оп-

ределенные свойства, которые показали себя хорошо 

репродуцируемыми. Это имеет особое значение для 

всех статистических исследований; мы можем в физике 

фактически всегда предположить, что в нашем распо-

ряжении имеются «коллективы» из достаточно боль-

шого количества составных частей. Имеет также значе-

ние то, что элементарные единицы в объектах физики 

создают только немногие и принципиально не слиш-

ком различные архитектурные структурные ступени. 

Биологические элементарные единицы, напротив, 

имеют целый ряд индивидуальностей. В первую оче-

редь, элементарную единицу в биологии очень трудно 

определить; это обусловлено, в частности, иерархичес-

ки-архитектурной конструкцией индивидов, многооб-

разие которых больше, чем в физике. По сравнению 

с элементарными единицами физики они обознача-

ются как очень большие; речь в большинстве случаев 

идет о гигантских органических молекулах, или мицел-

лах. Они имеют принципиальное свойство воспроиз-

водить себя конвариантно, т.е. в определенной форме 

от содержащих их архитектурных единиц (например, 

клеток). Кроме того, они подвергаются дискретным 

изменениям (например, мутациям генов), которые 

вследствие типичных для биологического материала 

явлений размножения действуют не только в индиви-

дах, содержащих их, но и могут образовать цепочку из 

измененных потомков. В этом смысле их число огра-

ничено, и в большинстве случаев нельзя сделать пред-

положение о том, что в основу статистики можно по-

ложить неограниченно большое число одинаковых по 

виду элементарных единиц. Кроме того, большинство 

биологических элементарных единиц объединены в 

различных комбинациях в союзы с более высокой ие-

рархической организацией (например, клетки или ин-

дивиды), причем немаловажно, в какой комбинации на-

ходится наблюдаемая элементарная единица. За счет 

этого число самых распространенных элементарных 

единиц, в смысле их строгой идентичности и возмож-

ности применения статистических закономерностей, 

еще больше сокращается. 

Таким образом, нам приходится считаться со зна-

чительными и отчасти принципиальными различиями 

между физическим и биологическим материалом. 

с) Множественность, недетерминируемость и явления 
усиления в биологии 

В микрофизике действует основанная на компле-

ментарных свойствах атомарной структуры дуальность 

феноменов. Теперь посмотрим, какое значение имеют 

вновь открывшиеся, благодаря квантовой теории, воз-

можности осмысления интересующей нас проблемы. 

Именно в сфере элементарных жизненных процес-

сов следует ожидать мешающего обратного действия 

от экспериментального вмешательства в исследуемый 

объект. С уверенностью можно предположить то, что 

вмешательства физического рода в биологические эле-

ментарные единицы вызывают их модификацию. По-

этому мы должны изначально «рассчитывать на то», 

что из-за этого обратного действия, которым нельзя 

пренебречь, могут возникнуть те же трудности, что и 

в атомной физике. Давайте подумаем, к каким последс-

твиям это может привести. В первую очередь, это од-

нажды приведет к точно такой же дуальности, что и в 

квантовой физике; поскольку биологические едини-

цы являются одновременно таковыми и в физическом 

смысле. А некоторые биологические элементарные 

единицы, благодаря своей относительной величине, 

как раз находятся в пределах структур, которые отно-

сятся к микрофизическому миру. Кроме того, можно 

еще подумать, что так же, как мы применяли для пред-

ставления атомно-физических явлений два компле-

ментарных представления понятий и моделей, и для 

представления жизненных процессов нам потребует-

ся два или более представлений, и что только привле-

чение нескольких моделей даст нам исчерпывающее 
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описание жизненных процессов. Мы должны учиты-

вать то, что применение только одной, физической 

модели даст нам представление только об определен-

ной группе свойств биологических объектов, а имен-

но о физико-химических свойствах. Таким образом, 

принцип дуальности физики в биологии расширяется 

до принципа множественности. Это можно объяснить 

также следующим образом. Физико-химические зако-

номерности, насколько мы можем это проконтроли-

ровать, действуют везде, в том числе и в живой приро-

де. Однако одновременно с их проверкой, особенно 

если речь идет о «глубоком» вмешательстве в элемен-

тарные биологические процессы, мы не можем наблю-

дать за жизненными процессами, не нарушая их. Если 

речь идет о биологических элементарных единицах, 

то почти каждое контролируемое вмешательство по 

верификации физико-химического процесса мешает 

беспрепятственному течению жизненных процессов. 

Таким образом, если мы разделим биологическое яв-

ление принципиально на две подобласти, физико-хи-

мическую, с одной стороны, и собственно жизненные 

процессы, с другой стороны, то обе области знаний яв-

ляются комплементарными, как это имеет место при 

корпускулярном и волновом представлении общего 

физического явления. Однако в рамках физико-хими-

ческого явления заключена также дуальность кванто-

вой физики, и мы видим, что для полного анализа со-

вокупности биологических явлений одной дуальности 

недостаточно, а требуется применение принципа мно-

жественности. Эти рассуждения, разумеется, являются 

очень примитивными, ни в коем случае нельзя забы-

вать о том, что формулировке наших понятий присущи 

свойства, которые вытекают из моделей физическо-

го макромира, в соответствии с чем каждому понятию 

может быть отнесено только одно комплементарное 

понятие. Однако повсеместно имеется возможность 

того, что и это понятие является только привычным 

мышлением, заимстовованным у макрофизики. Разу-

меется, множественность на практике часто упроща-

ется до дуальности, если мы, когда приходится иметь 

дело только с более грубыми биологическими структу-

рами и процессами, отказываемся от учета «испаряю-

щейся и незамечаемой» физической дуальности. Или 

если, с другой стороны, мы однозначно концентриру-

емся на физико-химических процессах и упускаем из 

вида комплементарный жизненный процесс. В заклю-

чение мы хотели бы указать еще на два свойства биоло-

гического множества. Биологическая дуальность еди-

на для всех физических тел и распространяется также 

на макрофизику; только здесь, вследствие имеющихся 

больших масс, она практически незаметна. Принцип 

биологической дуальности едва ли справедлив для всех 

тел, но, насколько мы можем сегодня оценить ситуа-

цию, зависит от определенных архитектурно-морфо-

логических предпосылок (которые, например, пред-

ставляются наличествующими в клетках); решение о 

том, имеются ли эти предпосылки и для частей клетки, 

в настоящее время пока невозможно принять, одна-

ко, мы бы ответили на этот вопрос скорее «нет», чем 

«да». С другой стороны, следует указать на то, что в 

то время, как физическая дуальность при переходе от 

микро- к макрофизике отступает, чего-либо похоже-

го для биологической множественности, вследствие 

очень ограниченного числа идентичных единиц, ожи-

дать не приходится. 

А теперь давайте рассмотрим принципиальные воз-

можности возникновения неопределенных процессов 

в биологии. 

В физике мы только что установили недетерминиро-

ванность двух видов. Во-первых, речь идет о принци-

пиальной квантово-теоретической неопределенности, 

которая основывается на принципиальной дуальнос-

ти элементарных физических явлений; с другой сторо-

ны, это классическая статистическая недетерминируе-

мость, которая может быть отнесена к статистическим 

закономерностям термодинамики. 

В биологии соотношения, соответствующие харак-

терным признакам биологического материала, являют-

ся несколько более сложными. Поскольку речь идет о 

физическом анализе биологических объектов, разуме-

ется, и в биологии могут в принципе иметь место оба 

случая физической недетерминированности, а также 

смешанные случаи. Вследствие характерной для биоло-

гического материала множественности элементарных 

явлений должна, кроме того, иметься эквивалентная 

квантово-теоретической методологии принципиаль-

ная биологическая недетерминируемость; однако она, 

если мы ограничиваемся анализом физических или хи-

мических обстоятельств на биологическом материале, 

практически не играет роли. В заключение, для био-

логического материала особое значение должно быть 

приписано статистической недетерминированности, 

которую можно обозначить как методологический эк-

вивалент классической статистической неопредели-

мости; она основывается на том, что мы при всех изме-

нениях биологических элементарных единиц должны 

иметь дело с таким малым количеством идентичных от-

дельных структур, что статистические закономерности 

в большинстве случаев не находят применения. Неоп-

ределимости могут иметь место в биологии как на он-

тогенетическом, так и на филогенетическом уровне. 

Рассмотрим некоторые моменты сказанного подробнее. 

Мы можем по праву считать число имеющихся в рас-

поряжении элементарных единиц для проведения опы-

та малым с точки зрения статистики. Это приводит к 

принципиально новой, но, так сказать, методологи-

ческой недетерминированности, которая как следс-

твие физической неопределенности становится очень 

заметной в биологии. При этом следует отметить, что 

только действие законов вероятности, как предписы-

вает физика, позволяет обнаружить эту особую неде-

терминированность в биологии; если бы физическое 

описание при любых обстоятельствах было строго ка-

узальным, то и в биологии такая дополнительная не-

определенность не имела бы места. Особенно необыч-

ными являются результаты, когда продукт состоит из 

числа участвующих элементарных единиц, и частота 

реакции меньше 1, и, возможно, еще несколько реак-

ций действуют в качестве конкурентов. Тогда течение 

отдельного процесса не может быть заранее просчита-

но с определенной вероятностью, а является в лучшем 

смысле случайным. Эта дополнительная биологическая 

недетерминированность сохраняется при физическом 

рассмотрении биологических процессов с точки зре-

ния как классической, так и квантово-теоретической 

неопределимости первичных физических процессов. 
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Эта ситуация на первый взгляд представляется стран-

ной; но это не так, если мы подумаем о том, что и физи-

ка находится в аналогичном положении, когда вопросы 

касаются «судьбы» отдельных атомов при каких-либо 

внешних воздействиях; и здесь результаты опытов яв-

ляются принципиально случайными. Только в физике 

практически в большинстве случаев имеет место ситу-

ация, когда мы можем исследовать очень многие иден-

тичные объекты одновременно или последовательно, 

что в большинстве случаев в биологии невозможно. 

Однако следует предположить, что, например, в оп-

ределенных случаях кинематики физико-химических 

реакций могут иметься те же трудности, что и в био-

логии; достаточно вспомнить реакции в разреженных 

газах или в сверхсложных молекулах белка. 

Особое значение для наших исследований имеет 

вопрос о том, могут ли и когда принципиальные кван-

тово-теоретические недетерминированности, наряду с 

классическими термодинамическими неопределимос-

тями, стать заметными при физико-химическом методе 

рассмотрения биологических процессов, и в частности 

в биофизике. По этому поводу можно констатировать 

следующее. В большинстве случаев это будет наверняка 

классическая термодинамическая, а не квантово-тео-

ретическая недетерминируемость, если рассматрива-

емая биологическая единица не является одновремен-

но с этим единицей в смысле физики; например, если 

речь идет о клетке, ядре клетки и т.п. Однако если эле-

ментарная биологическая единица является таковой и 

в физическом смысле, как, например, ген, при опреде-

ленных обстоятельствах классическая термодинами-

ческая недетерминируемость может иметь место наря-

ду с квантово-теоретической недетерминируемостью 

и даже «перекрыть» ее. Для наглядности представлен-

ного рассмотрим химическую реакцию, течение кото-

рой соответствует правилу Аррениуса-вант-Гоффа для 

зависимости скорости реакции от температуры. Ско-

рость реакции определяется при этом статистичес-

ки термодинамической вероятностью возникновения 

энергии активации реакции и получаемыми из кван-

товой механики значениями вероятности перехода или 

поперечными сечениями удара аналогичным образом. 

При этом следует различать два случая, которые очень 

легко представить наглядно. Если энергия активации 

по отношению к температуре мала, то часто возникает 

энергия, достаточная для возникновения реакции; тог-

да только от значений вероятности перехода зависит, 

насколько часто она фактически происходит. Этот слу-

чай, таким образом, совершенно однозначно объясня-

ется квантово-механической вероятностью перехода и, 

следовательно, соответствует квантово-механической 

недетерминированности. Если, напротив, энергия ак-

тивирования по отношению к температуре велика, то 

она достигается исключительно редко; если вместе с 

тем велики вероятности перехода, то можно с уверен-

ностью предположить, что реакция каждый раз, ког-

да имеется энергия активирования, также фактически 

наступает. В этом случае влияние термодинамической 

статистической недетерминированности, безусловно, 

превалирует, несмотря на то, что отдельная реакция ос-

тается элементарным процессом в смысле квантовой 

теории. Соотношения в элементарных биологических 

единицах дают здесь широкий простор для возможнос-

тей. С одной стороны, есть реакции, которые, очевид-

но, происходят как следствие явления колебаний при 

термическом равновесии между биологической едини-

цей и ее окружением; здесь классические термодина-

мические недетерминированности безусловно «пере-

крывают» квантово-механические. С другой стороны, 

есть процессы, в которых число взаимодействующих 

частиц можно рассматривать как малое, например, 

если речь идет о взаимодействии между элементарны-

ми биологическими единицами и каким-либо излуче-

нием небольшой плотности (например, альфа-, бета- , 

рентгеновское излучение или нейтроны); действие 

ядов и активных веществ может быть, вероятно, как ми-

нимум в некоторых случаях, отнесено к этому. Здесь, 

так же как и в общем, во всех случаях, когда элемен-

тарные биологические процессы вызываются типич-

ными микрофизическими факторами незначительной 

корпускулярной плотности, следует в принципе ожи-

дать квантово-теоретической неопределимости. При 

этом не важно, видим ли мы «причину» в квантово-те-

оретической недетерминированности в самих элемен-

тарных биологических единицах или за их пределами, в 

факторах влияния (например, излучений или движений 

отдельных молекул), поскольку при рассматриваемом 

явлении речь идет о взаимодействии обоих факторов. 

В заключение данного раздела мы хотели бы кратко 

остановиться на эффектах усиления в биологии.

Процессы усиления в тривиальном смысле этого 

слова представляются широко распространенными в 

биологических явлениях, если мы определяем их в том 

смысле, что речь идет о первичных процессах (частич-

но микрофизического характера) в элементарных еди-

ницах, которые приводят к макрофизическим, четко 

проявляющимся конечным эффектам. Это убедитель-

но и потому, что мы осознаем, что для биологического 

материала характерны рост, индивидуальное развитие 

и связанный с этим филогенез. Настоящим ключевым 

моментом дискуссии о явлениях усиления в биологии 

является вопрос, насколько неопределенные первич-

ные процессы вследствие механизма усиления при-

водят к таким же неопределенным макрофизическим 

явлениям, и насколько подобные усиленные неопреде-

ленные процессы вмешиваются в биологическое явле-

ние «управляющим образом». Нет никаких сомнений 

в том, что многие из тривиальных биологических меха-

низмов усиления сами по себе могут быть полностью 

и удовлетворительно описаны классически-каузально, 

с тем же приближением, что и, например, высокочас-

тотный усилитель; естественно, при этом присутству-

ют явления колебаний, которые ведут к неопределен-

ностям, которые в общем случае не имеют большого 

значения. Поскольку мы, как было рассмотрено только 

что, должны предположить недетерминированность у 

элементарных биологических процессов, приходит-

ся также делать вывод о том, что основанные на меха-

низме усиления макрофизические явления могут быть 

также неопределенными. Если мы, например, облучаем 

несколько одинаковых индивидов гамма-квантами, то 

в принципе нельзя заранее сказать, в каком из индиви-

дов произойдет определенная мутация, приводящая к 

цепочке макрофизически измененных потомков; это в 

действительности чистое совпадение. В этом рассужде-

нии мы ничего не сможем изменить никаким аргумен-

том. Не имеет также никакого значения то, что пос-

ле однажды состоявшейся абсорбции (неопределимое 

первичное событие) все остальное развивается стро-
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го каузально; это никак не влияет на тот факт, что для 

наступления события вообще не могут быть получены 

никакие надежные данные. Насколько большую роль 

первично неопределимые, усиленные, управляющие 

биологические процессы играют в жизни организма, 

пока еще не может быть установлено, поскольку наши 

знания элементарных биологических процессов, осо-

бенно на онтогенетическом уровне, еще недостаточны. 

Поэтому вероятно, пока преждевременно вести раз-

говор о неопределимости и явлениях усиления в био-

логии с точки зрения общефилософской постановки 

вопроса. Эти дискуссии, безусловно, требуют дальней-

шей экспериментальной работы для открытия и анали-

за элементарных биологических структур и процессов. 

d) Роль недетерминированности в процессе мутации
и в филогенезе 

В заключение давайте на конкретном примере, для 

которого уже имеются в определенной степени на-

дежные экспериментальные обоснования, рассмотрим 

роль недетерминируемости в одном биологическом 

процессе. Было уже упомянуто о том, что до настоя-

щего времени только в относительно редких случаях в 

биологии удалось экспериментально «выйти» на эле-

ментарные единицы и процессы. Одним из немногих 

случаев, когда этого удалось добиться, является про-

цесс мутации; поэтому мы хотели бы исследовать воп-

рос о том, играют ли роль и какие формы недетерми-

нируемости в процессе мутации и в основанном на нем 

процессе эволюции. 

Совершенно понятными и однозначными выгля-

дят соотношения при вызванном облучением процес-

се мутации (главы 12 и 17). Здесь речь идет о понят-

ном случае взаимодействия между облучением с малой 

плотностью и хорошо идентифицируемыми элемен-

тарными биологическими единицами, причем оба, и 

фактор воздействия и реагирующие единицы, отно-

сятся к области микрофизики. На основании рассужде-

ний, представленных в предыдущем разделе, мы долж-

ны здесь рассчитывать на наличие принципиальной 

квантово-механической недетерминируемости, пос-

кольку мы в процессе исследования мутации никогда 

не имеем в своем распоряжении достаточно большого 

числа идентичных и постоянных автономных частиц. 

Невозможно также заранее рассчитать, даст ли и какую 

мутацию ген, за которым мы наблюдаем, после облу-

чения. 

Однако в природе такие процессы, как вызванные 

излучением мутации биологических объектов, встре-

чаются редко, если вообще встречаются. Поэтому мы 

здесь рассмотрим только спонтанную мутацию. Со 

спонтанными мутациями дело обстоит так, что, как 

показали оценки и опыты, их возникновение не обя-

зательно вызывается излучением другими объектами, 

рассматриваемыми в смысле квантовой механики как 

отдельные процессы; как показано в главе 17, только 

приблизительно 1000-ю мутацию можно отнести на 

счет естественного ионизирующего излучения. Час-

тоты спонтанных мутаций имеют, как уже было опи-

сано в главе 17, температурную зависимость, которая 

соответствует правилу Аргениуса Ван дер Хофа; речь 

здесь идет о мутациях, вызванных явлениями термичес-

ких колебаний. И в этом случае, безусловно, имеется 

недетерминируемость; однако, она не обязательно яв-

ляется типичной для квантовой теории, поскольку, как 

мы уже кратко рассказали в предыдущем разделе, здесь 

может иметь место определенное наложение за счет 

статистической-термодинамической недетерминиру-

емости. Как раз в случае спонтанных мутаций энергия 

активирования по отношению к температуре, очевид-

но, велика. С другой стороны, можно с уверенностью 

предположить, что эффективные поперечные сечения 

для возбуждения или других изменений за счет ударов, 

которые вызывают собственно мутацию, не являют-

ся ненормально малыми; как минимум, для этого не-

льзя найти особой причины. Таким образом, частота 

возникновения спонтанных мутаций очень сильно за-

висит от статистически-термодинамической частоты 

возникновения энергии активирования, и соответству-

ющее влияние следует приписать классической термо-

динамической недетерминируемости. Однако наряду 

с частотой реакций спонтанной мутации, особое зна-

чение имеет также их качество, т.е. решение о том, ка-

кого рода изменение возникает. Это, однако, снова 

зависит от того, насколько велика энергия активиро-

вания для конкурирующих процессов и их эффектив-

ные поперечные сечения, т.е. от типичных квантово-

механических параметров. В этом отношении процесс 

спонтанной мутации все же подчиняется квантово-те-

оретической недетерминируемости. Таким образом, 

вместе с Йенсеном можно кратко резюмировать то, 

что в процессе спонтанной мутации факт мутации как 

таковой определяется преимущественно классической 

термодинамической недетерминируемостью, а реше-

ние о том, что при этом имеет место, квантово-механи-

ческими факторами. В соответствии с этим в процессе 

спонтанной мутации должна играть роль как принци-

пиальная квантово-теоретическая, так и классическая 

статистическая недетерминируемость. Безусловно, и 

в других биологических процессах следует рассчиты-

вать на возникновение таких смешанных случаев, при 

которых термические колебания при наличии благо-

приятного случая и механизм квантово-механической 

реакции взаимодействуют, чтобы привести к возник-

новению наблюдаемого события. 

Спонтанные мутации, как известно, образуют эле-

ментарный эволюционный материал, причем они слу-

жат «последними» структурными компонентами родо-

вой дифференциации и процессов адаптации (Бауер и 

Тимофеев-Ресовский, 1943; Добжанский, 1939; Тимо-

феев-Ресовский, 1939, 1940). Мы уже установили выше, 

что процесс мутации является исключительно неде-

терминируемым процессом. Таким образом, можно 

сказать, что с этим утверждением весь элементарный 

эволюционный материал в физическом смысле следует 

рассматривать как полностью неопределенный и обес-

печиваемый случайно. И это относится как мы только 

что отметили, с точки зрения как классической, так и 

квантово-теоретической недетерминируемости. Ха-

рактерно, что мы возвращаемся совершенно другими 

и новыми путями к классическому подходу Дарвина в 

отношении случайности вариаций, лежащих в осно-

ве эволюционного процесса. При более подробном 

рассмотрении будет, безусловно, установлено, что и в 

ходе действительных «направленных» эволюционных 

процессов, вследствие слишком малого количества 
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идентичных структур и, следовательно, несоблюдения 

статистических закономерностей, биологическая неде-

терминируемость играет существенную роль; это мож-

но предположить особенно для механизма действия 

одного из элементарных эволюционных факторов, так 

называемых «волн популяции» или «генетически-авто-

матических процессов» (Бауэр и Тимофеев-Ресовский, 

1943; Тимофеев-Ресовский, 1939, 1940). Но мы не хотим 

здесь углубляться в эту область, которая требует специ-

ального исследования. 

В заключение мы хотели бы еще привести здесь 

вкратце некоторые общие рассуждения об отноше-

нии законов квантовой физики к биологии. Ген может, 

вследствие подведения энергии в какой-либо форме, 

мутировать, т.е. изменять свою структуру. И кажется, 

что изменение с физической точки зрения заключается 

в переходе хорошо идентифицированной молекуляр-

ной структуры в другую, также хорошо идентифици-

рованную. При этом, с биологической точки зрения, 

свойство организма заменяется другим. Число аллелей 

одного гена, как известно, бывает очень большим, но 

конечным. Нет впечатления о том, что при мутирова-

нии имеет место непрерывная вариабельность форм; 

имеется только дискретное число действительно от-

личающихся наследственных признаков. Это обстоя-

тельство позволяет сделать предположение о том, что 

отдельным аллелям соответствуют совершенно опре-

деленные состояния гигантских молекул, которые яв-

ляются репрезентантами биологических единиц в фи-

зическом смысле. Это подтверждается также тем, что 

зависимость от температуры скорости спонтанной му-

тации, которая соответствует правилу Аргениуса Ван 

дер Хофа, и что и при мутациях речь, должно быть, 

идет о переходах между определенными квантовыми 

состояниями. Дискретному числу молекулярных состо-

яний соответствует, таким образом, дискретное число 

ограниченных наследственных признаков. Поскольку 

очевидно, что только ограниченное число стабильных 

преобразований возможно в гигантской молекуле, то, 

следовательно, должно иметься и ограниченное число 

аллелей; представляется даже, что практически имеет-

ся лишь относительно их небольшое количество. Часто 

обнаруживаемая непрерывная вариабельность некото-

рых признаков должна, таким образом, рассматривать-

ся как ненаследственная и, следовательно, с этой точки 

зрения становится совершенно понятным принципи-

альное отличие между наследственными мутациями и 

ненаследственными модификациями. Это приводит к 

замечательному выводу о том, что, несмотря на прак-

тически имеющуюся, уже описанную ранее истори-

ческую уникальность биологических объектов (обус-

ловленную относительно низким числом индивидов 

по сравнению с многообразием комбинационных воз-

можностей элементарных единиц), они, в сущности, в 

своей субстанции в значительно большей степени при-

ближаются к физическим объектам, чем в общем слу-

чае принято считать. Может быть, именно это обсто-

ятельство сделает попытку создания квантитативной 

биофизики «не обреченной на неудачу». Отсюда мы 

приходим к прямой параллели с квантовыми состоя-

ниями атома и связанной с этим общей химией. Толь-

ко что сказанное свидетельствует о том, что сущест-

вование дискретных родов среди организмов может 

быть оценено как действительно характерная демонс-

трация квантовой теории. Если попытаться привести 

это положение дел в соответствие с биологической 

множественностью, то можно сделать следующий вы-

вод. То, что мы начинаем обозначать как дуальные по-

нятия в биологии, это, с одной стороны, историческая 

уникальность, а с другой стороны, неиндивидуальная 

идентичность. Эта идентичность позволяет нам, ис-

пользуя понятия физики и химии, проникнуть в глу-

бины физиологических жизненных процессов, тогда 

как историческая индивидуальность является собствен-

но понятием для иллюстрации общего представления 

жизненных процессов. Оба понятия не являются про-

тиворечиями, а только в своей совокупности описы-

вают биологическую «сущность» и должны поэтому 

рассматриваться как комплементарные относительно 

друг друга, так же как и понятия корпускулы и волны в 

квантовой физике. Описание физических процессов с 

применением только одного из этих понятия являет-

ся неполноценным; точно таким же неполноценным 

будет описание, при котором мы будем рассматривать 

биологические единицы только как исторически уни-

кальные или только как неиндивидуальные идентичные 

величины. Стабильность биологических родов, как уже 

было отмечено, может рассматриваться как непосредс-

твенная иллюстрация действия квантовых сил. Ничего 

подобного классическая физика, очевидно, не предо-

ставляет; поскольку физика была также не в состоянии 

объяснить соответствующие явления и в химии. На-

пример, существование определенных валентностей 

удалось объяснить только после открытия насыщаемых 

сил в квантовой физике. Таким образом, представляет-

ся реальным, что влияние квантовой теории на биоло-

гию осуществляется так же, как и в химии; а именно, что 

это влияние обеспечивает определенный дискретный 

характер макрофизического рода в многообразии ком-

бинаций элементарных составляющих и, следователь-

но, способствует существованию ограниченных вари-

аций и их относительно высокой стабильности. Однако 

мы хотели бы в заключение сказать, что все подобные 

теоретические конструкции, так же как и вся проблема-

тика методологических взаимоотношений между фи-

зикой и химией, разумеется, требуют дальнейших серь-

езных размышлений. 
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