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В Л И Я Н И Е Х - Л У Ч Е Й НА НЕ Р А С Х О Ж Д Е Н И Е Х-ХРОМОСОМ 

М. М. Тихомирова 

Значение вьняснения природы действия ионизирующей радиации на: 
клетку очевидно. Д л я решения этой проблемы используются разнооб
разные методы, в том числе и генетические, так к а к при наблюдении 
многих генетических явлений можно судить о процессах, которые проис
ходят и клетке при облучении. Так , например , изучение первичного не
р а с х о ж д е н и я хромосом может быть использовано д л я решения р я д а во
просов: действие р а д и а ц и и на различные структуры клетки, чувстви
тельность разных стадий и состояний клеток, наличие следовых изме
нений и т. д. В частности, нас интересовало изучение последействия ра
диации на н е р а с х о ж д е н и е хромосом, регистрируемое генетическим ме
тодом. 

Спонтанно нерасхождение хромосом возникает редко и колеблется 
в пределах от сотых долей до одного процента (Bridges, 1913; Safir, 1920; 
Stern, 1927; Anderson, 1929; Соколов, 1934; Lewis a. Gencarella, 1952 
и д р . ) . Частоту нерасхождения можно увеличить, применяя различные 
ф а к т о р ы : углекислый газ , уксусную кислоту, аценафтен , рентгеновы 
лучи и др . (Mavor, 1924; Л о б а ш е в , 1937; Цивин, 1946 и д р . ) . 

Изучение явления нерасхождения хромосом под влиянием различных 
ф а к т о р о в позволило предположить , что причинами его может быть сле
дующее . Во-первых, нарушение синаптических свойств хромосом за счет 
приобретения ими «клейкости». Эта гипотеза была высказана Р а п о п о р 
том в 1938 г. Она хорошо о б ъ я с н я л а случаи одновременного нерасхожде
ния нескольких пар хромосом после облучения. Во-вторых, нерасхожде
нию хромосом может способствовать изменение вязкости плазмы. Так, 
уксусная кислота , хорошо п р о н и к а ю щ а я в клетку и в ы з ы в а ю щ а я ж е л а -
т и н и з а ц и ю п л а з м ы , увеличивает частоту случаев нерасхождения хромо
сом, что было п о к а з а н о Л о б а ш е в ы м и Смирновым ( Л о б а ш е в и Смирнов , 
1934; Л о б а ш е в , 1937). 

В 1934 г. Соколов применил специальную методику транслокации и 
на основании полученных данных им было высказано предположение , что 
н е р а с х о ж д е н и е хромосом может зависеть от свойств аппарата прикре
пления нити веретена . Несомненно, большую роль в этом процессе 
играет наличие и состояние центромера . 

Многочисленные цитологические исследования показывают, что ра 
д и а ц и я в ы з ы в а е т в клетке изменения, многие из которых могут приво
д и т ь к н е р а с х о ж д е н и ю хромосом (Alber t i , Politzer, 1923, 1924; Стрелин , 
1934, 1935; Л е в и т с к и й и А р а р а т я н , 1931; Б р е с л а в е ц , 1956 и д р . ) . Д е й 
ствительно, х-лучи я в л я ю т с я мощным фактором, увеличивающим часто-
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т у встречаемости исключительных особей у д р о з о ф и л ы в десятки и сот
ни раз . Впервые д л я этой цели х-лучи применены М е в о р о м (Mavor , 
1924). Д а л ь н е й ш и е исследования п о к а з а л и , что явление н е р а с х о ж д е н и я 
хромосом может использоваться при решении вопроса о природе дей
ствия р а д и а ц и и на клетку. 

В настоящей работе , к а к у ж е у к а з ы в а л о с ь , поставлена з а д а ч а вы
яснить вопрос о наличии последействия р а д и а ц и и на р а с х о ж д е н и е хро
мосом. М а т е р и а л о м с л у ж и л а д р о з о ф и л а дикого типа линии Кантон-С . 
Д л я о б н а р у ж е н и я н е р а с х о ж д е н и я хромосом использовались самцы ли
нии с двумя г е н а м и - м а р к ё р а м и : w и Ваг (белые и полосковидные г л а з а ) . 
Все исключительные самки подвергались генетическому анализу , а сам
цы проверялись на стерильность . 

Облучение производилось рентгеновскими лучами без ф и л ь т р а , до
зами 1500 и 3000 мощность облучения 300 р/миы. Д л и выявления по
тенциальных изменений или, как мы. назвали , последействии, применя
лась т е м п е р л т \ p a I 37'' в точение 8 ч через разште промежутки време
ни от момента обличении 1, 24 и 48 ч. Облучению подвергались с а м к и 

ра п п ч н ы х в о ф а г ; пых групп (на стадии яйца, лнчппкп, куколки, имаго ) . 
Спаривание производилось немедленно поеме окончании облучения пли 
температурной» воздействия , за исключением нескольких вариантов 
! н ыта, отмеченных в табл . !. Эти варианты служили к о н т р о л е ч и стави
лись для выяснения попреем о т о м , i ipo пс ходит л и и '.мепения г. клетках 
ПОСЛе ооЛУЧеППЯ. ПрП об. .'УЧеПИИ С И.МОК iiM.'H'o ЧНеоЛЛ НС Т р <• Ч Л е М< V Г.! 
ie кл ючin единых « . а м п о в составили З.лО",,, г. е , увел пчнл ась н о сравне-
4 1 Д о Со е п о п Т И Н Н Ы М П р о ц е с с о м (0,02 ) б е л е е , Ч е м В е ю п;м ( I И o.'i. 1). 

'Гd6. Ill lid / 
Час о н а п е р в и ч н о г о н е р а с х о ж д е н и я х - х р о м о с о м у д р о з о ф и л ы при р а з л и ч н ы х 

способах во лдеЛ»с н о т па самок имаго 

' 1 huvm вормалв-
! пых мух В /"', 

Число исключи 
самок 

в.оп.ных му \ и 
C;IMI.(»M 

Характер воздейс i имя 1 
о 

Без во.;. еГкл вми . . . . л г>6 18 S04 17 911 одо + о .ою 1 (;,02 0,010 

Облучение 3000 р, спа
ривание немедленное . 

То же через 0 ч . . . . 
То же через 32 ч . . . 
То же через 50 ч . . . 

293 
66 
61 
40 

9 654 
1 744 
3 155 
1 815 

8 068 
1606 
2 777 
1672 

12 
4 

11 
5 

0,12 ! 0,031 
0,23 ± 0,114 
0,35 3-0,105 
0,27±0,121 

314 
65 
88 
58 

3,50-! 0,192 
3.89-<-0,409 
3,07 + 0,322 
3,35 л 0,430 

Температура 37° . . . . 182 11438 9 731 0 0 11 0,11 ±0,034 

Облучение 3000 р + / 37° 
через \ ч 

То же через 24 ч . . . 
То же через 48 ч . . . 

313 
190 
202 

2 958 
5 069 
9 500 

2 352 
3 820 
8 786 

10 
0 
8 

0,34з 0,107 
0 

0,08 • 0,030 

140 
102 
321 

5,623-0,460 
2,67 + 0,257 
3,65 ±0,196 

И з т а б л . 1 видно, что частота н е р а с х о ж д е н и я л'-хромосом независима 
от времени, прошедшего от момента облучения д о спаривания мух. П о 
крайней мере в течение 56 ч с о х р а н я ю т с я изменения , возникшие в мо
мент облучения, и частота встречаемости исключительных особей в ва
р и а н т а х существенно не отличается д р у г от друга . 
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Д л я того чтобы проверить, возникают ли в момент облучения так 
н а з ы в а е м ы е потенциальные изменения и как долго они сохраняются в 
клетке, после облучения в качестве в ы я в л я ю щ е г о агента была приме
нена т е м п е р а т у р а 37°. Действие температуры на необлученных мух при
вело к незначительному увеличению числа исключительных в потомстве 
(от 0,02 до 0,11%). При действии ж е температуры через 1 я после облу
чения частота н е р а с х о ж д е н и я достигла 5,62%, что значительно превос
ходит простую арифметическую сумму, получаемую при действии темпе
ратуры и облучения , примененных порознь (/ = 4 , 0 ) . 

Этот факт позволяет утверждать , что ионизирующее излучение, кро
ме непосредственного эффекта — нерасхождения хромосом, вызывает 
к;.!кие-то потенциальные изменения, которые реализуются при дополни
тельном действии высокой температуры. Иными словами , можно считать 
установленным явление последействия радиации на р а с х о ж д е н и е хро
мосом. 

Температура , применяемая мере:; разные промежутки времени 
после облучения, приводит к различным результатам . Так , при действии 
i смперат \ ры через 24 и 48 ч после облучения частота нерасхождения 
лромосом не отличается существенно от таковой в группе 1, где мухи под
вергались действию одних рентгеновых луче!!. Это д а с т основание счи
тать , что потенциальные изменения сохраняются в клетке в течение одно-
!с часа и восстанавливаются к исходному состоянию через 24 4<S ч. 

11 р11 облучении дрозофил разных возрастных групп было выяснено, 
н ю влияние радиации пл расхождение хромосом удается о б н а р у ж и т ь 
только при облучении куколки в возрасте 160 ч и старше ; до этого ра
диации на расхождение хромосом не влияет (табл. 2) . Эти данные впол
не согласуются с имеющимися в литературе ( Л о б а ш е в и Нвтюшкпн. 
1937 и д р . ) . 

Таблица -
З а в и с и м о с т ь п е р в и ч н о г о н е р а с х о ж д е н и я jc-хромосом от в о з р а с т а о б л у ч а е м ы х 

самок д р о з о ф и л ы (доза 3000 р) 

Возраст (в ч) 

Число нормаль
ных мух в Т\ 

самцов 

Число исключительных мух в /а 

самок* самцов 

число 

Контроль (без облуче-
чения) 256 18 804 17 911 5 0,03-fc 0,010 4 0,02 + 0,010 

Яйцо (7 + 4) 90 2 942 2 923 2 0,07 ±0,048 0 0 
Личинка (63 ± 3 ) . . . . 61 3 420 3 381 3 0,09*0,051 4 0,12 ±0,059 

(96—120 и пе
ред окукливанием) 181 5 749 5 873 6 0,10 ±0,042 1 0,02 h 0,017 

Куколка'(16*0*3) - . . 133 4 470 4 116 11 0,25 ±0,074 85 2,06 ±0,221 
Имаго (240 + 3) . . . . 143 5 460 5 343 11 0,201-0.060 123 2,30 ±0 ,205 

, (292±3) . . . . 113 3 079 2 947 7 0,22 ±0,084 111 3,76±0,350 
„ (408 т З ) . . . . 96 3 879 3 939 5 0,13 + 0,057 99 2,51+0,248 

Д о п о л н и т е л ь н о е действие температуры после облучения личинок, 
т а к ж е не увеличивает частоты появления исключительных мух (табл . 3 ) . 
Д л я объяснения этого факта следует о б р а т и т ь внимание на то, что 
в онтогенезе д р о з о ф и л ы только со стадии куколки в в о з р а с т е 150—160 ч 
начинается ф о р м и р о в а н и е ооцитов (Demerec, 1950), которые отличаются 
от предыдущих стадий тем, что претерпевают лишь мейотическое д е л е 
ние. 
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Таблица 

'Частота первичного нерасхождения jc-хромосом у дрозофилы при различных 
способах воздействия на личинки 

м
ок

 Число нормаль
ных мух в Z7! 

Число исключительных мух в FY 

X а ра кте р воз де й ст в и я о о н самок самцов X а ра кте р воз де й ст в и я 

Ч
ис

ло
 

в 
оп

ы
 

самок самцов 
число % число % 

П>е.'* воздейстшы . . . . 
Температура 37' . . . . 
Облучение 3000 // . . . 
То же 4 / 3 7 
Облучение 1500 /,• . . . 
То же i / 3 7 ' 

256 
421 
181 
332 
220 
703 

18 804 
29 209 

а 749 
12 012 
9 742 

36 Л!Я) 

17911 
29 091 

5 87;-; 
11 450 
10 094 
36 35Н 

5 
5 
6 
6 
2 

13 

0,03 ± о.ою 
0,02 + 0,008 
0,Ю-1 0,042 
0,05-1-0,020 
0,02 • 0.014 
0,04.1 0,010 

4 
(S 
1 
9 

10 
52 

0,02 4-0,010 
0,03 i-0,010 
0,0210,017 
0,08 i 0,026 
0,10 1 0,030 
0,14 -0,020 

О другой стороны, известно, что радиации вызывает в клетке разры
вы хромосом и асимметрические обмены, в результате которых возни
кают дпцентрпчеекпе хромосомы и ацентрические фрагменты , которьп\ 
как правило , элиминируются во время деления клетки (Lea, LM6) . Па 
основании сказанного можно с д е л а т ь предположение , что в оспине на 
олюднемого генетически первичного перасхожденпн хромосом при обли
чении лежит о б р а з о в а н и е в клетке дицентрических хромосом и их элими
нация . Нел и это предположение верно, то при обличении личинок н'4 

время деления оогониев дпцентрические хромосомы д о л ж н ы элимини
роваться , а клетки гибнуть, и действие радиации генетическим методом 
не д о л ж н о о б н а р у ж и в а т ь с я . Р е з у л ь т а т ы опыта п о д т в е р ж д а ю т предпо
л о ж е н и е . 

Облученные ооциты, очевидно, способны давать жизнеспособные 
гаметы, по тогда при облучении куколок и имаго следует о ж и д а т ь рез
кого увеличения частоты встречаемости в потомстве исключительных 
с а м ц о в по сравнению с числом исключительных самок. Д е й с т в и т е л ь н о , 
во всех в а р и а н т а х опытов при действии радиации число исключитель
ные самцов возрастает в сотни р а з , в то время как процент исключи
тельных самок ни в одной группе достоверно не отличается от контроля . 

Явление последействия может быть объяснено с точки зрения этой 
гипотезы тем, что во время р а д и а ц и и возникают не только истинные 
р а з р ы в ы и обмены, но и т а к н а з ы в а е м ы е потенциальные р а з р ы в ы , кото
рые в о с с т а н а в л и в а ю т с я , если особь находится в нормальных условиях, 
и о б н а р у ж и в а ю т с я , если после облучения действует дополнительно дру
гой ф а к т о р , например т е м п е р а т у р а + 3 7 ° . Причем, эти потенциальные 
изменения с о х р а н я ю т с я в клетке в течение некоторого времени после 
облучения (не менее одного ч а с а ) . Нечто подобное н а б л ю д а л и Хереко-
виц и А б р а х а м с о н (Herskowitz, Abrahamson, 1955). В их эксперименте 
с д р о з о ф и л о й возникшие при облучении ооцктов р а з р ы в ы сцепленных 
х-хромосом сохранялись только в первые четыре минуты после облуче
н и я и воссоединялись до оплодотворения . 

Все перечисленное п о д т в е р ж д а е т в ы с к а з а н н о е п р е д п о л о ж е н и е о ме
х а н и з м е действия р а д и а ц и и на н е р а с х о ж д е н и е хромосом. М о ж н о при
вести и другие гипотезы: при облучении происходит слипание хромосом. 
В случае облучения личинок, к о г д а проходит длительный п р о м е ж у т о к 
времени от момента облучения д о мейоза , м о ж н о д у м а т ь , что эти изме
н е н и я успевают восстановиться , а поэтому не о б н а р у ж и в а ю т с я . М о ж н о 
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•высказать, очевидно, и другие предположения, т ак что вопрос о меха
низме действия радиации на нерасхождение хромосом нельзя считать 
окончательно решенным. Ф а к т же наличия последействия р а д и а ц и и на 
р а с х о ж д е н и е хромосом можно считать установленным. 

в ы в о д ы 

1. П р и облучении имаго частота первичного н е р а с х о ж д е н и я х-хро-
мосом увеличивается в сотни раз по сравнению со спонтанным процес
сом (3,50% при облучении и 0,02% в контроле) и сохраняется на одном 
уровне в период после облучения имаго через 9, 32 и 56 ч. 

2. П р и действии температуры + 3 7 ° через 1 ч после облучения имаго 
частота нерасхождения хромосом составляет 5,62%, что значительно 
превосходит простую сумму, получаемую при действии т е м п е р а т у р ы 
(0,11%) и облучения (3,50%), примененных порознь (/ = 4,0). 

3. Н а основании анализа полученных результатов делается з а к л ю 
чение, что ионизирующее излучение, кроме непосредственного э ф ф е к 
та — н е р а с х о ж д е н и я хромосом, вызывает какие-то потенциальные из
менения, которые при дополнительном действии другого ф а к т о р а (вы
сокой температуры) могут так ж е реализоваться . Эти следовые 
эффекты названы последействием. Явление, последействия н а б л ю д а е т 
ся в клетке не менее одного часа после облучения. 

4. Температурные воздействия, примененные через 24 и 48 ч после 
облучения , пс увеличивают достоверно процент нерасхождения хромо
сом, т. е. последействия в этом случае н а б л ю д а т ь не удается . Очевидно, 
за это время происходит восстановление потенциальных изменений, 
возникших в клетке при облучении. 

5. Облучение и последующее температурное воздействие па ран
ние стадии онтогенеза (яйцо, личинка) не увеличивает частоту нерас
хождения хромосом по сравнению со спонтанным процессом. 

EFFECT OF Л- RAYS ON THE NON-DISJUNCTION OF Х-СЛIROMOSOMF.S 

M. M. Tikhomirova 

The problem investigated and discussed in the work is whether the 
result of the action of the ioniz ing radiation amounts to the observed gene
tic effect or, alongside of this effect, certain other changes are induced po
tent ia l ly capable of producing the perceptible genetic effect after the 
application of some other supplementary factor. In other words whether 
the phenomenon conventionally designated by the author as the "after
effect" does exist or not 

The genetic effect recorded in this study was the frequency of the pr i 
mary non-disjunction of л -chromosomes in Drosophila. The x-ray dosage 
was"3000 R. The supplementary factor used was high temperature 
( + 3 7 ° C ) . 

The results obtained are suggestive of the existence of the ''after
effect'*. 
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