
auxotrophic and respiration deficiency mutants. The dissolution of the waste materials 
reduced their toxic and mutagenic action. These materials after dissolution to 1 : Ю0 
and 1 : 1000 from the native concentration had no mutagenic and toxic activity. The 
necessity of such experiments concerning of the mutagenic and toxic action of waste 
materials (especially their organic compounds) with genetfcaly suitable models are 
discussed, as well as the action of such materials in ekos\stems. 
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СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ЧАСТОТЫ ВОЗНИКНОВЕНИЯ 
ИНДУЦИРОВАННЫХ РЕНТГЕНОВЫМИ ЛУЧАМИ 

ДОМИНАНТНЫХ ЛЕТАЛЬНЫХ МУТАЦИЙ 
У САМОК И САМЦОВ РАЗНЫХ ВИДОВ ЖИВОТНЫХ 

Л. Л. ХЛЕКСЕЕВИЧ, Л. В. БАРАБАНОВА, 
К 8. В \ ТПГ, М. М. ТИХОМИРОВА, Р. И. ЦАПЫГИНА 

Кафедра генетики и селекции ЛГУ 

С т а н о в л е н и е мутации — многоступенчатый процесс . О с у щ е с т в л я я с ь 
в единичной клетке, он я в л я е т с я о т р а ж е н и е м с л о ж н ы х внутриклеточ
ных I! ;мг1 i пас , •>ч\словленных как самой к л е т к о й , т а к и организмом 
в це.юм и к: ;< .: н и м и его системами, т. е. имеет место с и с т е м н ы й конт
р о л ь онтогенетических процессов [16, 17]. 

V l " x < плане представляет интерес п р о б л е м а д и ф ф е р е н ц и а л ь н о й 
и у т а б н л ь н о с т н полон, которую м о ж н о р а с с м а т р и в а т ь с позиций систем
ного контроля мутационного процесса к а к п р о я в л е н и е д и ф ф е р е н ц и а л ь 
ной чувствительности к ф а к т о р а м среды особей р а з н о г о п о л а . 

П о в ы ш е н н а я чувствительность м у ж с к о г о пола — общебиологиче¬
с к о е явление. Д и ф ф е р е н ц и а л ь н а я м у т а б и л ь н о с т ь полов в основном от-
ража< : эту юкономерность. П о б о л ь ш и н с т в у т и п о в м у т а ц и й самцы 
иутабильнее самок . Это к а с а е т с я п р е ж д е всего д р о з о ф и л ы [6 , 18, 29] — 
наиболее изученного в этом отношении о б ъ е к т а . А н а л о г и ч н а я картина 
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.наблюдается у ш е л к о п р я д а [ 1 , 53], м ы ш и [45, 46] и д р у г и х м л е к о п и т а 
ющих [37]. Н е п р е д с т а в л я ю т и с к л ю ч е н и я в этом отношении и р а с т е н и я 
|1 33, 48]. Это м о ж е т б ы т ь о б у с л о в л е н о большей ч у в с т в и т е л ь н о с т ь ю 
эрганизма с а м ц а в ц е л о м , но н е л ь з я не иметь в виду и р а з л и ч и й м у ж 
ских и ж е н с к и х п о л о в ы х клеток . В с п е р м а т о г е н е з е з н а ч и т е л ь н о интен
сивнее д е л я т с я к л е т к и , н е ж е л и в оогенезе . В с п е р м а т и д а х идет п р о 
цесс смены б е л к о в в Д Н П : гистоны з а м е н я ю т с я п р о т а м и н а м и . У б о л ь 
шинства видов к р о с с и н г о в е р с б о л ь ш е й частотой идет у с а м о к [28], 
у самцов д р о з о ф и л ы он в о о б щ е отсутствует , а у ч е ш у е к р ы л ы х он от
сутствует у с а м о к . С т а д и я роста в оогенезе с в я з а н а с н а к о п л е н и е м 
большого к о л и ч е с т в а ц и т о п л а з м ы , чего нет в с п е р м а т о г е н е з е . О с о б е н н о 
существенно в этом о т н о ш е н и и р а з л и ч а ю т с я з р е л ы е половые к л е т к и — 
яйцеклетки и с п е р м а т о з о и д ы . 

Таким о б р а з о м , и р а з л и ч и я с а м и х половых клеток могут опреде 
лять д и ф ф е р е н ц и а л ь н у ю м у т а б и л ь н о с т ь . Г е р м а ф р о д и т н ы е о р г а н и з м ы , 
у которых м у ж с к и е п о л о в ы е к л е т к и м у т а б и л ь н е е ж е н с к и х , я в л я ю т с я 
особенно ярким т о м у п р и м е р о м [33, 48]. Об этом ж е говорят и ф а к т ы , 
.полученные на ш е л к о п р я д е . Г е т е р о г а м е т н ы й ж е н с к и й пол у этого о б ъ 
екта более ч у в с т в и т е л е н к э к с т р е м а л ь н ы м ф а к т о р а м , но более м у т а -
бильны самцы [ 1 , 54, 53]. 

В связи с и з л о ж е н н ы м п р е д с т а в л я е т интерес провести с р а в н и т е л ь 
ное исследование м у т а б и л ь н о с т и с а м о к и с а м ц о в р а з н ы х видов ж и в о т 
ных, р а з л и ч а ю щ и х с я б и о л о г и е й пола , х а р а к т е р о м гаметогенеза и эмб
риогенеза, н а п р и м е р , д р о з о ф и л ы , к у р и ц ы и мыши. О д н а к о в этом слу
чае невозможен к о л и ч е с т в е н н ы й учет м у т а ц и й определенного т и п а 
у этих о р г а н и з м о в . С о о т в е т с т в у ю щ и е методы р а з р а б о т а н ы л и ш ь д л я 
дрозофилы. О с т а е т с я е д и н с т в е н н а я в о з м о ж н о с т ь — а н а л и з и р о в а т ь д о 
минантные л е т а л ь н ы е м у т а ц и и ( Д Л М ) , которые ш и р о к о и с с л е д у ю т с я 
у различных о б ъ е к т о в . 

Частоту Д Л М о п р е д е л я ю т к а к отношение числа погибших э м б р и о 
нов к числу у ч т е н н ы х . П р и т а к о й методике учета Д Л М я в л я ю т с я сбор 
ной группой. В них в х о д я т зиготы, погибшие к а к в р е з у л ь т а т е п о в р е ж 
дения генетического а п п а р а т а , т а к и в силу р а з л и ч н ы х ф и з и о л о г и ч е с к и х 
причин, п о д а в л е н и я синтеза Д Н К . В число Д Л М у д р о з о ф и л ы могут 
войти при п р и н я т о й м е т о д и к е и неоплодотворенные яйца [ 3 1 ] . О д н а к о 
у дрозофилы в с м е ш а н н о й к у л ь т у р е неспарпвшиеся с а м к и почти не 
откладывают я и ц и, т а к и м о б р а з о м , не и с к а ж а ю т у ч и т ы в а е м у ю ч а с т о 
ту Д Л М [14]. 

Цитологический а н а л и з погибших эмбрионов у д р о з о ф и л ы и м ы ш и 
показал, что п о д а в л я ю щ е е б о л ь ш и н с т в о из них гибнет в силу н а р у ш е 
ний генетического а п п а р а т а . П о э т о м у несмотря на их гетерогенность 
все погибшие э м б р и о н ы о т н о с я т с я к одной группе — Д Л М . В о з н и к а ю 
щие при этом н е к о т о р ы е неточности м о ж н о отнести к числу ш у м о в ге
нетического э к с п е р и м е н т а , к о т о р ы й в данной методике не б о л ь ш е , чем 
в любой другой . П р о и г р ы ш в точности о п р е д е л е н и я частоты Д Л М оку
пается простотой п р и м е н е н и я этого метода на многих о б ъ е к т а х . Д л я 
сравнительного а н а л и з а м у т а б и л ь н о с т и р а з н ы х видов ж и в о т н ы х он 
является единственно в о з м о ж н ы м . 

Генетическими п р и ч и н а м и Д Л М у д р о з о ф и л ы я в л я ю т с я а н е у п л о и -
д , , я [27] и р а з л и ч н ы е одно- и д в у у д а р н ы е х р о м о с о м н ы е а б е р р а ц и и [30, 
39, 40, 56]. У м ы ш е й б о л ь ш и н с т в о Д Л М с в я з а н о с г р у б ы м и х р о м о с о м 
ными а б е р р а ц и я м и [21] и а н э у п л о и д и е й . Н а м ы ш а х ж е п о к а з а н о , что 
'при первом д р о б л е н и и з и г о т ы частоты б л а с т о м е р о в с х р о м о с о м н ы м и 
аберрациями ( г л а в н ы м о б р а з о м с д е л е н и я м и ) х о р о ш о с о г л а с у е т с я с 
величиной д о н м п л а н т а ц и о н н о й смертности [26], к о т о р а я я в л я е т с я од-
*пим из критериев Д Л М . У кур г е н е т и ч е с к а я п р и р о д а Д Л М не и з у ч е н а . 
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Возможно именно в С И Л У гетерогенности Д Л М по ним не наблю
дается четкой*картины д и ф ф е р е н ц и а л ь н о й м у т а б и л ь н о с т и полов . Так, 
на дрозофиле показана и о д и н а к о в а я м у т а б и л ь н о с т ь с а м о к и самцов 
[24 491 и повышенная мутабильность с а м ц о в [36, 23] или с а м о к [15'. 
К в . В г i . М. Т и х о м и р о в а [8] на четырех л и н и я х и их реципрок-
ных гибридах показали значительно б о л е е в ы с о к у ю мутабильность 
зрелых женских половых клеток д р о з о ф и л ы (ооциты-14) по сравнению 
со сперматозоидами. Однако методики в ц и т и р у е м ы х р а б о т а х разли
чаются д о з а м и облучения , условиями с п а р и в а н и я мух, с т а д и я м и гамето-
генеза , в которых индуцируются мутации , и многими д р у г и м и методи-
ческнмн особенностями, что, вероятно , и я в л я е т с я причиной имеющих
ся р а з л и ч и й . 

При изучении других насекомых т а к ж е не б ы л о в с к р ы т о однознач
н а ia№ номерности. В р о д е Oncopeltus, и м е ю щ е м голокинетические 
х р о м о с о м ! . ! , ч а с т о т а ДЛМ значительно выше в з р е л ы х п о л о в ы х клет
к а х са и .и. веже ги самцов [35]. Эти ж е авторы [34) п о к а з а л и одинако
вую частоту ДЛМ, индуцированных у личинок обоих п о л о в мясной 
мухи. У шелкопряда в отличие от других типов мутаций в з р е л ы х поло
вых к л е т к а х с а м о к индуцируется значительно б о л ь ш е ДЛМ, чем у сам
ими [5], а н а и б о л е е мутабильные с т а д и и оо- и с п е р м а т о г е н е з а дают 
примерно одинаковые частоты ДЛМ [3]. С т е р и л ь н о с т ь с а м ц о в , бабочек 
совки Spodonicru iittoralis Boisd. при действии у-лучей т а к ж е , как и 
у шелкопряда, . - р а ч и т е л ь н о ниже , чем у с а м о к [57, 52]. 

На птицах исследования в этом плане единичны. Т а к , при добав
л е н и и и к о р м я п о н с к о м у перепелу хлористой ртути в ы в о д и м о с т ь цып
лят с н и ж а л а с ь до 23% при кормлении с а м о к и л и ш ь до 50% при корм
л е н и и самцов [55]. Н а м л е к о п и т а ю щ и х т а к ж е и м е ю т с я е д и н и ч н ы е ра
боты, в 0CH08HI м они в ы п о л н е н ы на м ы ш а х . Т а к , Р о б е р т е [42] показал , 
что пролонгированное облучение в м а л ы х д о з а х с т е р и л и з у е т самок и 
оставляет плодовитыми с а м ц о в . При действии н е к о т о р ы х химических 
мутагенов самцы, наоборот, более м у т а б и л ь н ы , чем с а м к и [43]. Облу-
ы а у нон кры:- н а м ы в а е т б о л ь ш у ю э м б р и о н а л ь н у ю смертность , не
ж е л и воздействие на самок, к тому ж е в у с л о в и я х э к р а н и р о в а н и я тела 
[20]. Следует о т м е т н т ь , что у птиц и м л е к о п и т а ю щ и х исследовалась 
чувствительность только зрелых п о л о в ы х клеток с а м о к и с а м ц о в , т. е. 
ооцнт ов и с п е р м а т о з о и д о в . 

Учитывая изложенную в ы ш е п е с т р у ю и н е о д н о з н а ч н у ю картину, 
п р е д с т а в л я л о интерес провести сравнительное и с с л е д о в а н и е мутабиль
ности самок и самцов р а з н ы х в и д о в ж и в о т н ы х по к р и т е р и ю ДЛМ с 
учетом стадий гаметагекеза if о с о б е н н о с т е й г а м е т о г е н е з а , а т а к ж е эм¬
брионального развит ия. 

М а т е р и а л и методика . В качестве о б ъ е к т о в и с с л е д о в а н и я использо
вали плодовую м у ш к у Drosophila melanogaster, д о м а ш н ю ю курицу 
Callus domesticus и д о м о в у ю м ы ш ь Mus musculus. Эти виды относятся 

типам и классам и резко р а з л и ч а ю т с я биологией р а з в и т и я и 
к ; гл ( о с о б е н н о о о г е н е з о м ) , х а р а к т е р о м эмбри

о н а л ь н о г о развития. 
• • дрозофилы и курицы эмбриогенез п р о т е к а е т вне материнского 

организма, у мыши эмбриональное развитие в н у т р и у т р о б н о е . Гетерога-
иетный мол дрозофилы и мыши — м у ж с к о й , к у р и ц ы — ж е н с к и й . 

видов ж и в о т н ы х оогенез а л и м е н т а р н о г о т и п а [9, 10, 2]. 
Однако у дрозофилы имеет место р а з н о в и д н о с т ь этого типа — меро-
истический (нутрнментарный) оогенез , у курицы и м ы ш и — паноисти-
ческий (фолликулярный) о о г е н е з . 

р н к Г е в о м
 ° " ц и , а Дрозофилы в стадии роста не ф у н к ц и о н и р у е т , вся 

"'; 1 '•' и ' : " 1 : питающих клеток, а х р о м о с о м ы спирализова -
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ны и ф о р м и р у ю т к а р и о с ф е р у [25, 32]. Ж е л т о к имеет с м е ш а н н о е п р о и с 
хождение — в н а ч а л е ж е л т о ч н ы е сферы о б р а з у ю т с я из экзогенного м а 
териала, а з а т е м р а с т у т за счет белков , с и н т е з и р у ю щ и х с я в ц и т о п л а з 
ме но на базе Р Н К , п о с т у п а ю щ е й из п и т а ю щ и х клеток . 

Ф о л л и к у л я р н ы й оогенез к у р и ц ы и м ы ш и с о д е р ж и т в себе черты 
солитарного и п а п о п с т и ч е с к о г о типа . Н а ч а л о стадии роста ( п р е в и т е л -
логенез) о с у щ е с т в л я е т с я по с о л и т а р н о м у типу — геном ооцита интен
сивно функционирует , с и н т е з и р у я б о л ь ш и е количества и - Р Н К . У кури
цы в конце ц и т о п л а з м а т и ч е с к о г о и во в р е м я т р о ф о п л а з м а т и ч е с к о г о 
роста ооцита п о к а з а н п е р е х о д р - Р Н К из ф о л л и к у л я р н ы х к л е т о к . Н а 
этапе вителлогенеза н а к о п л е н и е п и т а т е л ь н ы х веществ о с у щ е с т в л я е т с я 
за счет или ф о л л и к у л я р н ы х клеток , или м а т е р и н с к о г о о р г а н и з м а . 

В начальный п е р и о д в о о ц и т а х курицы х р о м о с о м ы о б р а з у ю т л а м 
повые щетки, я д р а у в е л и ч и в а ю т с я до гигантских р а з м е р о в . С н а ч а л о м 
вителлогенеза х р о м о с о м ы с п н р а л и з у ю т с я , о б р а з у я к а р и о с ф е р у ; ф у н к 
ционирование генома о о ц и т а п р е к р а щ а е т с я и н а ч и н а е т с я о т л о ж е н и е 
желтка, который с и н т е з и р у е т с я в печени самки , с к р о в ь ю переносится 
в периоцитное п р о с т р а н с т в о и по м е ж к л е т о ч н ы м к а н а л а м в ф о л л и к у 
лярном эпителии п о п а д а е т к о о ц и т а м . В конце в и т е л л о г е н е з а у птиц 
существует этап , о т л и ч н ы й от того , что имеет место у д р у г и х ж и в о т 
ных, — короткий (у кур 5—10 дней) период интенсивнейшего о т л о ж е 
ния желтка до 90% о б ъ е м а (у кур в последние сутки — 5000 м м 3 ) 
при неактивном г е н о м е . 

У мышей в п р е в и т е л л о г е н е з е геном ооцита , к а к и у кур , интенсив
но функционирует, с и н т е з и р у я б о л ь ш и е количества Р Н К . Т и п и ч н ы х 
ламповых щеток в я д р а х не н а б л ю д а ю т , о д н а к о Е. В. З ы б и н а [11] со
общила о х р о м о с о м а х , н а п о м и н а ю щ и х это о б р а з о в а н и е . С п е р е х о д о м 
к вителлогенезу геном и н а к т и в и р у е т с я , о б р а з у я , к а к н у кур , к а р и о 
сферу. Яйцеклетка м ы ш и почти л и ш е н а ж е л т к а . 

Учитывая п о в ы ш е н и е р а д и о ч у в с т в и т е л ь н о с т и в р я д у д р о з о ф и л а —• 
курица — м ы ш ь , п о д б и р а л и с ь с о о т в е т с т в у ю щ и е дозы рентгеновых л у 
чей. Режим о б л у ч е н и я ж и в о т н ы х приведен в т а б л . 1. 

В экспериментах с д р о з о ф и л о й и с п о л ь з о в а л а с ь л и н и я дикого типа 
Кантон-С. О б л у ч а л и с ь в и р г и н н ы е с а м к и или с а м ц ы т р е х д н е в н о г о воз 
раста. Н е о б х о д и м ы е с т а д и и оо- и с п е р м а т о г е н е з а в ы д е л я л и методом 
последовательных я й ц е к л а д о к ( с а м к и ) и с к р е щ и в а н и й ( с а м ц ы ) . С р а в 
нивалась м у т а б и л ь н о с т ь з р е л ы х п о л о в ы х (ооциты 14 и с п е р м а т о з о и д ы ) 
и мейотическпх (ооциты 1 —14 и с п е р м а т о ц п т ы ) клеток . Учет Д Л М 
велся по о б щ е п р и н я т о й м е т о д и к е . Ч е р е з 30 мин после о б л у ч е н и я про
изводилось с к р е щ и в а н и е . П р и облучении с а м о к соотношение 9 : 5 со
ставляло 1 : 1. П р и о б л у ч е н и и с а м ц о в — 1 5 : 3 9 , но в период учета 
откладываемых я и ц — 1 6 : 1 Q д л я д о с т и ж е н и я м а к с и м а л ь н о й о п л о д о -
творяемостп я й ц е к л е т о к . Д л я а н а л и з а м у т а б п л ь н о с т и н а и б о л е е з р е 
лых ооцитов 14 у ч и т ы в а л и с ь Д Л М в 1-е сутки после о б л у ч е н и я , ооци-
тсв 1 — 14 с у м м а р н о — на 1—2-е, 3—4-е и 5—6-е сутки. М у т а б и л ь н о с т ь 
сперматозоидов о ц е н и в а л а с ь в 1-е сутки, а с п е р м а т о ц и т о в — на 7—8-е 
'•Утки после о б л у ч е н и я . К л а д к и я и ц п о л у ч а л и на а г а р о в ы х п л а с т и н к а х . 
Продолжительность к а ж д о й к л а д к и с о с т а в л я л а 4—6 ч, после чего 
пластинка з а м е н я л а с ь на с в е ж у ю . Учет о б щ е г о количества я и ц произ 
водили по о к о н ч а н и ю я й ц е к л а д к и , а через 48 ч у ч и т ы в а л и число я и ц , 
1 1 3 которых не в ы л у п и л и с ь л и ч и н к и . И х количество , в ы р а ж е н н о е в 
пРоцентах, и с о с т а в л я л о ч а с т о т у Д Л М . 

Среди яиц, из к о т о р ы х не в ы л у п и л и с ь личинки , есть б е л ы е и ж е л -
™е. Белые п р е д с т а в л е н ы н е о п л о д о т в о р е н н ы м и я й ц а м и и теми , в К О Т О 
РЫХ эмбрионы п о г и б л и очень р а н о ( р а н н я я л е т а л ь ) , а в ж е л т ы х я й ц а х 
Морионы погибли на б о л е е поздних с т а д и я х (поздняя л е т а л ь ) . Т а к и е 
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яйца у ч и т ы в а л и с ь отдельно . Всего б ы л о п о с т а в л е н о по 3—5 повторно-
стей, которые д а л и однотипные р е з у л ь т а т ы и после соответствующей 
статистической о б р а б о т к и о б ъ е д и н е н ы и п р е д с т а в л е н ы в таблицах в 
виде с у м м а р н ы х д а н н ы х . 

Таблица I 
Режим облучения животных 

Вид животного 
Д о з а , 

Р 
Н а п р я ж е н и е , 

к В 
Сила тока, 

мА Фильтр 
Расстояние 
от анода, 

см 

Курица 
1000 
400 
300 

200 
190 
190 

20 
15 
15 

0,5 мм Си 
0,5 мм Си 

0,5 мм Си -+-
+ 1,0 мм А1 

20 
36 
36 

Д л я экспериментов с курицей и с п о л ь з о в а л и птиц п о р о д ы л е г г о р н -
20 самок п 4 с а м ц а в возрасте 11 мес. К о б л у ч е н н ы м с а м к а м подса
ж и в а л и кеоблученных самцов , а облученных с а м ц о в — к необлученным 
с а м к а м , которые предварительно в течение двух м е с я ц е в б ы л и изолиро
ваны от самцов . К а ж д ы й с а м е ц т р и ж д ы на д в у х д н е в н ы й период под
с а ж и в а л с я к новым группам с а м о к (5 г о л о в ) . Т а к и м о б р а з о м исполь
з о в а л а с ь сперма в течение шести дней после о б л у ч е н и я . 

Сбор яиц от облученных с а м о к п р о и з в о д и л с я в течение 15 дней. 
Этот период з а х в а т ы в а л конечную ф а з у о б р а з о в а н и я ж е л т к а , период 
быстрого роста ооцитов [44] и, в о з м о ж н о , последние дни периода мед
ленного роста. Яйца хранили при т е м п е р а т у р е 4-8°С. И н к у б а ц и я про
с о л и л а с ь при д и ф ф е р е н ц и р о в а н н о м р е ж и м е : с п о н и ж е н и е м темпера
туры и в л а ж н о с т и к ее концу. 

В ходе инкубации проводилось периодическое овоскопирование 
с целью выявления н е р а з в и в а ю щ и х с я яиц, к о т о р ы е в с к р ы в а л и , подсчи
т ы в а л и количество псоплодотворенных я и ц и п о г и б ш и х зародышей. 
У с т а н а в л и в а л и возраст эмбрионов и с т а д и ю , на которой прекратилось 
р а л л и in.'. Аналогичная доза облучения в э к с п е р и м е н т а х с японским 
перепелом приводила к достоверному с н и ж е н и ю в ы в о д и м о с т и яиц во 
все периоды инкубации . 

В экспериментах с м ы ш а м и и с п о л ь з о в а л и л и н и ю С В А . Виргинных 
самок п самцов , одновременно подвергали д е й с т в и ю рентгеновых лу
чей. С к р е щ и в а н и е облученных в стадии проэструса с а м о к с необлу-
ченными с а м ц а м и проводили в два с р о к а : н е п о с р е д с т в е н н о после об
лучения (облучены з р е л ы е ооциты 1) и через 2—3 а с т р а л ь н ы х цикла 
(облучены незрелые о о ц и т ы ) . С этой ц е л ь ю к трем о б л у ч е н н ы м сам
кам п о д с а ж и в а л и по одному необлученному с а м ц у . С а м о к с влага-
•шщными пробками о т б и р а л и в течение двух дней и о т с а ж и в а л и . За
бой проводили на 15— 16-й день беременности . 

С к р е щ и в а н и е облученных с а м ц о в с н е о б л у ч е н н ы м и с а м к а м и про¬
водили в течение четырех недель после о б л у ч е н и я с 7 -дневными интер
в а л а м и . С р а з у после облучения к одному о б р а б о т а н н о м у с а м ц у под
с а ж и в а л и трех виргинных самок . В 1-ю н е д е л ю после о б л у ч е н и я реали
зуются облученные с п е р м а т о з о и д ы , во 2-ю н е д е л ю — с п е р м а т и д ы , в 
3-ю и 4-Ю н е л е п о — с п е р м а т о ц и т ы . 

О беременности самок судили по в л а г а л и щ н ы м п р о б к а м . Забивали 
с а м о к на 15—16 день . О п р е д е л я л и о б щ у ю э м б р и о н а л ь н у ю смерт
ность, г\н ртность до и после и м п л а н т а ц и и [43]. 

N забитых ж и в о т н ы х п о д с ч и т ы в а л и число ж и в ы х (А) и погибших 
эмбрионов (Б) и желтых тел в я и ч н и к а х (В). О п р е д е л я л и число мест 
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« п л а н т а ц и и (А + Б); количество я п ц ^ ^ к ж и зигот, п о г и б ш и х до 
имплантации (В—(А + Б)). 

Вычисляли о б щ у ю э м б р и о н а л ь н у ю с м е р т н о с т ь — ^ — 100%, с м е р т 

ность до и м п л а н т а ц и и В - { А + Б) 100% И после и м п л а н т а ц и и 

^ _В_^(А+_Б)-\ ш % 

В в \ 
Результаты. К а к в и д н о из т а б л . 2, з р е л ы е п о л о в ы е к л е т к и с а м о к 

дрозофилы (ооциты 14) н а м н о г о чувствительнее з р е л ы х к л е т о к с а м ц о в 
(сперматозоиды). Е с л и в первом с л у ч а е частота Д Л М с о с т а в л я е т 74,4 
то во втором — л и ш ь 16,8%- В обоих с л у ч а я х б о л ь ш и н с т в о э м б р и о н о в 
гибнет на ранних с т а д и я х (72—78%) . С у м м а р н а я частота Д Л М в ооци-
т а х 1 — 14 ниже , чем в с п е р м а т о ц и т а х (20,2 и 46,4% с о о т в е т с т в е н н о ) . 
Сравнение з р е л ы х и мепотпческпх клеток в оо- и с п е р м а т о г е н е з е свиде
тельствует о р а з н ы х с о о т н о ш е н и я х их мутабильности . Е с л и ооциты 14 
значительно м у т а б и л ь и е е мейотических клеток в целом (74,4 и 20 ,2%) , 
то в сперматогенезе к а р т и н а о б р а т н а я — в с п е р м а т о ц и т а х ч а с т о т а 
ДЛМ выше (46 ,4%) , н е ж е л и в с п е р м а т о з о и д а х (16,8%)- Д о л я р а н н и х 
деталей высока (64 и 5 9 % ) , но н и ж е , чем в з р е л ы х к л е т к а х . 

В табл . 3 п р и в е д е н ы р е з у л ь т а т ы экспериментов на курице . Н а этом 
объекте в отличие от д р о з о ф и л ы м о ж н о учесть количество н е о п л о д о -
творенных яиц. Оно з н а ч и т е л ь н о в ы ш е при облучении с п е р м а т о з о и д о в 
(18,0%), н е ж е л и я й ц е к л е т о к (4,9%), хотя и в последнем с л у ч а е эта 
частота выше, чем в к о н т р о л е . Что к а с а е т с я Д Л М , то в отличие от 
дрозофилы с п е р м а т о з о и д ы о к а з ы в а ю т с я намного м у т а б и л ь н е е (47,6%) 
ооцитов (18,9%)- Е с л и д о б а в и т ь к этим в е л и ч и н а м количество н е о п л о -
дотвореныых япц ( к а к это имеет место в э к с п е р и м е н т а х на д р о з о 
филе), н а й д е н н а я з а к о н о м е р н о с т ь с о х р а н я е т с я . Д о л я э м б р и о н о в , по
гибших до з а м ы к а н и я а л л а н т о н с а ( р а н н я я г и б е л ь ) , в е л и к а — 7 0 % при 
облучении с а м о к и 9 2 % — с а м ц о в . Д о л я неоплодотворенных яиц со
ставляет 20—27%. 

В табл. 4 п р и в е д е н ы р е з у л ь т а т ы экспериментов на м ы ш а х . В отли
чие от д р о з о ф и л ы с у м м а р н а я частота Д Л М в ооцитах м ы ш и з н а ч и т е л ь 
но выше (85 ,8%), чем в с п е р м а т о ц и т а х (53 ,7%), но эти р а з л и ч и я обус 
ловлены только п о в ы ш е н н о й частотой п р е д и м п л а н т а ц и о н н о й г и б е л и 
зигот при облучении с а м о к (57,5%) по с р а в н е н и ю с с а м ц а м и (23 ,3%) . 
Сперматозоиды м ы ш е й , к а к и д р о з о ф и л ы , менее м у т а б и л ь н ы (41 ,2%) , 
чем сперматоциты ( 5 3 , 7 % ) . И з д е с ь это обусловлено т о л ь к о р а з л и ч и 
ями в д о и м п л а н т а ц и о н н о й г и б е л и зигот , причем при облучении с п е р м а 
тозоидов в о з р а с т а е т т о л ь к о ч а с т о т а п о с т и м п л а н т а ц и о н н о й г и б е л и . 

Обсуждение. И т а к , у д р о з о ф и л ы з р е л ы е п о л о в ы е к л е т к и с а м о к 
{ооциты 14) по к р и т е р и ю Д Л М з н а ч и т е л ь н о более м у т а б и л ь н ы , н е ж е 
ли сперматозоиды ( р и с у н о к ) . А н а л о г и ч н ы е ф а к т ы получены К. В. В а т 
ти и М. М. Т и х о м и р о в о й [8], Е. М. Л и т в и н о в о й и П . Я. Ш в а р ц м а н о м 
115). Различия в с о с т о я н и и Д Н П в р я д ли могут б ы т ь э т о м у п р и ч и н о й , 
так как по д р у г и м т и п а м м у т а ц и й с п е р м а т о з о и д ы ч у в с т в и т е л ь н е е ооци
тов 14 [29]. 

Очевидно, б л о к и р о в а н и е дробления* зиготы при о б л у ч е н и и с а м о к 
осуществляется за счет п о в р е ж д е н и я не т о л ь к о х р о м о с о м н о г о м а т е р и а 
ла (которое у с а м о к не с т о л ь з н а ч и т е л ь н о , к а к у с а м ц о в ) , но и цито
плазмы. Известно , что д а ж е о т н о с и т е л ь н о низкие д о з ы и о н и з и р у ю щ е й 
радиации б л о к и р у ю т п е р е х о д к л е т о к в с т а д и ю 5 из-за у г н е т е н и я син
теза некоторых ф е р м е н т о в . В к л е т к е п о я в л я ю т с я ч у ж д ы е исходному 
генотипу белки с н о в ы м и с в о й с т в а м и [4, 22]. М о ж н о п р е д п о л о ж и т ь , что 

1 1 , 1 з атрагивают ф е р м е н т ы , и м е ю щ и е о т н о ш е н и е к р е п а р а ц и и . Р у с т е д 

75 



Таблица 2 
Частота ДЛМ в по- и сперматогенезе дрозофилы 

ДЛМ Лили лам. 

Карпам г Число 
яиц р.шнпс notjuna НС с го 

число к число % число Н ранних поамия 

Коигро Ь 1672 80 4,8 ±0,62 43 2.(3 ±0,39 23 7,1+0,64 65.0 ±4,30 35 0 0 
Оогенеэ: зрс ме к.:етки ооци

ты И 
1520 N22 5 4.0 ±1,28 3 i 0 20 I ± 1 03 1132 74,4 + 1 12 72.6 + 1.32 27.4 +1 32 

ооциты 1 —14 11176 1443 12,4 0,29 814 7.3 + 0,24 '2257 20,2+0,39 6 9 + 00 36,1 ±1,00 
Сперм Iгогенез з р с : ы е клеткн сперма

тозоиды 
2605 343 13,2 * 0 66 96 3,6 + 0,36 439 16.8 + 0.73 78,1+1,97 21,9+1.97 

сперм.зтоциты 31 14 856 27." ± 0 80 58 18 9±0,70 1414 46. 1 +0,89 59,2 + 1.29 40 8 ± 1.29 

Таблица 3 
Частота ДЛМ в оо- н с п е р м а т о г е н е з е курицы 

Рдрипит 

Число яиц дл.м 
Вест нерив, Уд. вас 

в ДЛМ, 
Уд. нес н нераза)., 

н 

Рдрипит 

об
щ

ее
 

ИСОПЛОЛ01И. ранние поздние иссго 
Вест нерив, Уд. вас 

в ДЛМ, 
Уд. нес н нераза)., 

н 

Рдрипит 

об
щ

ее
 

К 

чи
сл

о Ц 

чи
сл

о N 

411
C/I

 о 

чи
сл

о N 

ра
нн

их
 X и и 

303 3 1.0 ±0.56 19 6 3 ± 1.41 5 1.6 + 0.72 24 7,9 ±1 59 27 8 9 80 20 71 18 11 
143 7 4,9+1.73 19 13,2 + 2,83 8 5.7 + 1,99 27 18,9 + 3.35 34 23 8 70 30 55 25 20 

Сперматозоиды . . 3 2 67 18,011,99 105 

1 

44,3 ± 2 3 12 3 3+1.02 177 47,6 + 2,89 244 05.6 92 8 67 6 •) у 



соавторами [47] с ч и т а ю т , что р а д и а ц и о н н ы й блок митозов я в л я е т с я 
результатом отсутствия в облученной клетке некоего в е щ е с т в а б е л к о 
вой природы — « т р и г г е р а » , которое необходимо д л я р е п л и к а ц и и цент-
рполей. А. М. К у з и н [12] р а с п р о с т р а н я е т п р е д с т а в л е н и е о «триггере» 
как'о веществе, в к л ю ч а ю щ е м тот или иной процесс, и на д е р е п р е с с и ю 
генов. 

Таблица 4 
Ч а с т о т а ДЛМ в оо- и с п е р м а т о г е н е з е мышей 

Число 
желтых 

1 0.1 

Доля Д Л М , % 

Вариант 
Число 

мышем 
Число 

желтых 
1 0.1 

до имплан
тации 

после 
пмпланта цпп всего ранних поздних 

Контроль . . • 
Оститы . . . . 
Сперматоцнты 
Сперматозоиды 

10 
25 
25 
12 

108 
205 
171 
92 

9.3 ±2,7 
57,5 ±3,5 
23,3 ±3,1 
10,0 + 3,0 

16,6 ±3,4 
28,5 + 3,1 
30,4 ±3,3 
31,2 + 4,6 

25,9 ±4,2 
85,8 ±2,3 
53,7 + 3,8 
41,2 ±5,1 

46 
68 
44 
2 о 

54 
32 
56 
75 

Известно т а к ж е , что ооцит д р о з о ф и л ы с о д е р ж и т в б о л ь ш и х к о л и 
чествах Р Н К , п о с т а в л я е м у ю в него п и т а ю щ и м и к л е т к а м и [25]. З а счет 
этой Р Н К и о с у щ е с т в л я ю т с я первые э т а п ы э м б р и о н а л ь н о г о р а з в и т и я . 
Ее повреждение м о ж е т б ы т ь причиной гибели зиготы. П о к а з а н о [14], 
что УФ-облучение э м б р и о н о в д р о з о ф и л ы в ы з ы в а е т п р е и м у щ е с т в е н н о 
повреждение Р Н К ц и т о п л я э - х 

• Л о nvnn. 

мы. Поскольку з р е л ы й ООЦИТ 
14 утрачивает к о н т а к т ы с пи
тающими к л е т к а м и , пополне
ние запаса Р Н К н е в о з м о ж н о . 

Н е м а л о в а ж н у ю р о л ь иг
рает и тот ф а к т , что в облу
ченных с п е р м а т о з о и д а х по
вреждения не в о с с т а н а в л и в а 
ются [38] . Р е п а р а ц и я этих по* 
врежденпй о с у щ е с т в л я е т с я 
уже в зиготе за счет необлу-
ченного ооцита [ 4 1 ] . В ооци-
тах 14 х р о м о с о м н ы е р а з р ы в ы 
тоже не в о с с т а н а в л и в а ю т с я в 
течение 24 ч до о п л о д о т в о р е 
ния [40], но о б л у ч е н н о м у оо-
Циту необлученный с п е р м а т о 
зоид помочь» не м о ж е т . 

Суммарный а н а л и з м у т а 
бильности оо- и с п е р м а т о ц и -
т°в, т. е. а н а л о г и ч н ы х мейоти
ческих 

90 

6QY 

а 

ПЗРЭЛ С2ЛЗА 
ПЗ А 

'5 

с 3 

Е г» 
а • 

— 5> 
С -л 
ЗГ • 

| 2 3 г»» а I 
s с 

О to 

а з ««> 
zs . • 
сг, с С 
О о CJ 

Смертность потомков облученных родите
лей на разных этапах эмбриогенеза. 
а — д р о з о ф и л а ; б — курица; в — мышь. 

стадий г а м е т о г е н е з а , 
сворит о б о л ь ш е й ч у в с т в и т е л ь н о с т и последних . В о з м о ж н о й причиной 
э т их различий м о ж е т б ы т ь п о п о л н е н и е м о л о д ы х ооцитов н е п о в р е ж д е н 
ной и-РНК из п и т а ю щ и х к л е т о к . П о в р е ж д е н и я , в о з н и к а ю щ и е в о б л у 
ченных с п е р м а т о ц и т а х , з а л е ч е н ы за счет ооцита быть не могут , т а к к а к 
процесс с т а н о в л е н и я м у т а ц и й в них з а к а н ч и в а е т с я р а н ь ш е о п л о д о т в о 
рения. 

Известно т а к ж е , что в о о ц и т а х процессы р е п а р а ц и и п р е м у т а ц и о н -
jjbix повреждений идут б о л е е интенсивно , чем в с п е р м а т о ц и т а х [3, 19]. 
10ЖНО п р е д п о л о ж и т ь , что процесс кроссинговера , и д у щ и й в о о ц и т а х 
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и не имеющий места в с п е р м а т о ц и т а х , способствует р е п а р а ц и и . Одна
ко показано , что б л о к и р о в а н и е кроссинговера инверсией не влечет за 

обой повышения мутабильности ооцитов [7], т а к что эта причина не-
кет играть ведущей роли. Н а к о н е ц , г о м о г а м е т н а я с а м к а передает 

облученные Х-хромосомы всем своим п о т о м к а м , а г етерогаметный са
мец ТОЛЬКО половине, и это могло бы быть причиной большей ги
бели п п о ! от облученной матери . О д н а к о у ш е л к о п р я д а гомогаметен 

амеп, и тем не менее в облученных ооцитах в о з н и к а е т много больше 
Д Л М , чем в с п е р м а т о з о и д а х [5]. В о з м о ж н о й причиной повышенной му
табильности сперматоцитов по с р а в н е н и ю со с п е р м а т о з о и д а м и может 
быть и н а ч и н а ю щ и й с я в них процесс смены б е л к о в в Д Н П . 

Итак , д и ф ф е р е н ц и а л ь н а я м у т а б и л ь н о с т ь з р е л ы х и мейотических 
клеток д р о з о ф и л ы зависит в значительной мере от с т р у к т у р ы и функ
ции самих половых клеток . 

О б р а т и м с я к другому о б ъ е к т у — к у р и ц е . В отличие от дрозофилы 
самки здесь гетерогаметны, кроссинговер идет у обоих п о л о в . Тип яй
ца курицы иной. В нем сосредоточено б о л ь ш о е к о л и ч е с т в о годовых к 
употреблению питательных веществ ( ж е л т о к и б е л о к ) , синтезирован
ных организмом матери . 

У курицы удается вычленить неоплодотворенные я й ц а (см. рису
нок) , Они с о с т а в л я ю т 1/4—1/5 часть и н д у ц и р о в а н н ы х Д Л М и 1/10 
спонтанных и их количество примерно о д и н а к о в о у с а м о к и самцов. 

П о в ы ш е н и е количества неоплодотворенных я и ц при облучении пе
тухов может быть связано с потерей с п е р м а т о з о и д а м и оплодотворяю
щей ( пособности и с недостатком спермы, поступившей в половые пу-
Ы1 кур?, из-за короткого срока п р е б ы в а н и я их с с а м ц а м и (2 д н я ) . У 
кур в отличие от д р о з о ф и л ы и мыши с п е р м а т о з о и д ы м у т а б и л ь н е е ооци-
гов. Это согласуется с д а н н ы м и Т а к а о [51], по к о т о р ы м д о з ы , не при¬
ВОДЯЩие к серьезным н а р у ш е н и я м репродуктивной ф у н к ц и и , д л я сам
цов с о с т а в л я ю т 500 р, а для с а м к и — 1000—1500 р. О ч е в и д н о , гомога-
(етность самцов как причина этого я в л е н и я о т п а д а е т (по аналогий 

Д р о з о ф и л а - • - ш е л к о п р я д ) . В о з м о ж н о , г л а в н а я причина низкой мута
бильности ооцвтов — сочетание неактивного генома , организованного 
в кариосферу с колоссальным количеством у с т о й ч и в ы х к облучению 
отовыл питательных веществ , а не в ы с о к о ч у в с т в и т е л ь н о й Р Н К , как 

; М)о ;: )(})![.'[ U. 
Д р у г о й причиной низкой частоты Д Л М , з а р е г и с т р и р о в а н н о й в ооци

тах , может быть гибель облученных наиболее ч у в с т в и т е л ь н ы х фрак
ций. Подтверждением этого п р е д п о л о ж е н и я м о ж е т с л у ж и т ь снижение 
яйценоскости облученных кур , очевидно, за счет того , что поврежден
ные яйцек, и гки не овулируют . 

С л е д у ю щ и й объект — м ы ш ь — п р е д с т а в л я е т интерес в том плане, 
4 1 , 1 ( | ; отличие oi д р о з о ф и л ы и к у р и ц ы ) весь э м б р и о г е н е з протекает 

1 контролем и за смог материнского о р г а н и з м а . К а к и у дрозофилы, 
самки ГОМОгаметны, ВО кроссинговер имеет место у обоих полов . У мы-
1 И , ' П О» отличие от д р о з о ф и л ы ) ооциты м у т а б и л ь н е е не т о л ь к о сперма¬
тозоидов , но и сперматоцитов (см. р и с у н о к ) . Это тем б о л е е порази¬
тельно , что ИЗ а н а л и з а в ы п а д а ю т н а и б о л е е з р е л ы е и н а и б о л е е чувст-

о< am ил п [,)0]. Очевидно , главной причиной этого является 
пораж- пне облученного материнского о р г а н и з м а , в к о т о р о м протекает 
р а з в и т и е эмбриона . П о д т в е р ж д е н и е м этому могут с л у ж и т ь экспери-

Д. П о ж и д а е п а [20], который изучал Д Л М у к р ы с при то-
талыю.м облучении самок , при облучении я и ч н и к о в в у с л о в и я х экра-
ннрования о м а , при экранировании яичников в о б л у ч а е м о й самке. 
О к а з а л о с ь , что в случае экранирования гонад ч а с т о т а Д Л М все же воз-
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пягтяет с 4 до 19%, а т о т а л ь н о е облучение и э к р а н и р о в а н и е т е л а д а ю т 
соответственно 47 и 4 1 % Д Л М . 

Определенную р о л ь в очень высокой чувствительности ооцитов м ы 
ши, вероятно, и г р а е т и то о б с т о я т е л ь с т в о , что у этого о б ъ е к т а Р Н К 
синтезируется ц е л и к о м о о ц и т о м и в с л у ч а е ее п о в р е ж д е н и я не м о ж е т 
быть замещена п о с т у п а ю щ е й извне , к а к это имеет место у н а с е к о м ы х 
и птиц. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Сравнительное изучение Д Л М у д р о з о ф и л ы , курицы и м ы ш и по
зволяет с д е л а т ь с л е д у ю щ е е з а к л ю ч е н и е . С п е р м а т о з о и д ы д р о з о ф и л ы и 
мыши менее м у т а б и л ь н ы , чем ооциты, тогда к а к у к у р и ц ы , н а о б о р о т , 
они значительно м у т а б и л ь н е е ооцитов . С р а в н е н и е м у т а б и л ь н о с т и одно
именных стадий г а м е т о г е н е з а , которое проведено у д р о з о ф и л ы и м ы 
ши, показало, что у д р о з о ф и л ы с п е р м а т о ц и т ы м у т а б и л ь н е е , чем о о ц и 
ты, а у мыши — н а о б о р о т . 

Следовательно , при учете Д Л М не п р е д с т а в л я е т с я в о з м о ж н ы м од
нозначно ответить на вопрос о том , особи к а к о г о пола я в л я ю т с я б о л е е 
мутабильными, но с у в е р е н н о с т ь ю м о ж н о с к а з а т ь , что у к у р и ц ы м у т а 
бильнее самцы, а у м ы ш е й — с а м к и . П р и ч и н а н е в о з м о ж н о с т и одно
значного ответа на этот вопрос у д р о з о ф и л ы с в я з а н а с тем, что у это
го объекта м у т а б и л ь н о с т ь г а м е т в з н а ч и т е л ь н о й мере о п р е д е л я е т с я 
структурой и ф у н к ц и е й с а м и х п о л о в ы х клеток . 

Мутабильность г а м е т м ы ш и т а к ж е о п р е д е л я е т с я их с в о й с т в а м и , 
а в определении ч а с т о т ы Д Л М з н а ч и т е л ь н у ю роль играет м а т е р и н с к и й 
организм. 

Summary 

The frequency of the dominant lethal mutations induced in oo- and spermatogene
sis by X-irradiation was studied in different species of animals: Drosophila melano
gaster, Gallus domesticus, Mus musculus. Using such comparative analyses it has been 
shown that the female mature germ cells of Drosophila were more sensitive than sperma-
tozoides. Meanwhile the total number of dominant lethals induced in spermatozoids was 
higher than that in female germ cells. The results obtained in Gallus domesticus were 
similar and the sensitivity of spermatozoids was much higher as in oocytes. In Mus 
musculus oocytes were more sensitive than spermatozoids and spermatocytes, as well. 
Ihese results were obtained only by the analyses of the preimplantation death. The 
possible mechanisms of the sex different sensitivity for using such phenomena for quan
titative analysis of the mutation process are discussed in this paper. 
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