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Приведены результаты работ по радиочувствительности хромосом у C. kolensis и C. insignis (Copepoda, 

Crustacea), у одного из которых наблюдается диминуция хроматина, а у второго — отсутствует. 

Результаты исследований диминуции хроматина методами радиобиологии позволили установить резкое 

снижение частоты хромосомных аберраций в последиминуционных клетках и обнаружить низкий уровень 

спонтанных хромосомных аберраций во время ранних делений. Дозы гамма-радиации от 1 до 5 Гр приво-

дят к замедлению клеточного цикла у зародышей у C. kolensis и C. insignis, а облучение дозами от 20 Гр и 

выше останавливает развитие зародышей на стадии 8–16 кл., при этом процесс диминуции хроматина у за-

родышей C. kolensis не нарушается. Доза 200 Гр блокирует процесс диминуции хроматина у C. kolensis. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Огромное количество радиобиологиче-

ских исследований было проведено на эукарио-

тических организмах, радиочувствительность 

которых варьирует в значительных пределах 

[Сарапульцев, Гераськин, 1993 (Sarapul'tsev, 

Geras'kin, 1993)]. Сравнение радиочувствитель-

ности хромосом в клетках с различной величи-

ной генома обычно проводилось между организ-

мами, принадлежащими либо к одной таксоно-

мической группе, либо к видам из разных таксо-

номических групп. Проблему радиочувстви-

тельности геномов разного размера можно рас-

сматривать следующим образом. Во-первых, со-

гласно классическому механизму разрыва-сши-

вания, любые два конца разорванной хромо-

сомы могут способствовать возникновению хро-

мосомных аберраций обменного типа [Baltimor, 

2001]. Если это так, то даже если ограничиться 

повторяющимися последовательностями, ча-

стота радиационно-индуцированных хромосом-

ных аберраций будет увеличиваться с увеличе-

нием размера генома. С другой стороны, мутаге-

нез хромосом может быть направлен на опреде-

ленную небольшую часть генома. Вероятной 

мишенью является ДНК, ассоциированная 

с ядерным матриксом [Akifyev et al., 1995], кото-

рая во многом одинакова у разных видов. Тогда 

выход радиационно-индуцированных хромо-

сомных аберраций будет лишь незначительно 

различаться среди видов, существенно различа-

ющихся по общему размеру генома.  

Уникальную возможность исследования 

радиочувствительности хромосом в клетках ор-

ганизма, принадлежащего к одному и тому же 

виду, но с различной величиной генома, иссле-

дователи получают при работе с видами, 

у которых в ходе онтогенеза проходит димину-

ция хроматина. Диминуция хроматина представ-

ляет собой запрограммированное удаление гене-

тического материала (целых хромосом, их фраг-

ментов или целых геномов) из клеток соматиче-

ской линии; клетки зародышевой линии сохра-

няют свою ядерную ДНК неизменной на протя-

жении всего онтогенеза и лишь в особых слу-

чаях элиминации подвергается часть генома кле-

ток зародышевого пути [Tobler et al., 1992; Go-

day, Pimpinelli, 1993; Гришанин и др., 2006 

(Grishanin et al., 2006); Grishanin, 2014; Wang, Da-

vis, 2014; Dedukh, Krasikova, 2021; Zagoskin, 

Wang, 2021; Klock et al., 2022; Drotos et al., 2022].  

Мутагенез, индуцированный γ-излуче-

нием в связи с диминуцией хроматина, изучен 

недостаточно и ограничен немногими работами 

[Акифьев и др., 1996 (Akifyev et al.., 1996); 

Grishanin et al., 2002; Grishanin, Akifyev, 2005; 

Grishanin, Chinyakova, 2021]. Эти работы позво-

лили выяснить частоту хромосомных аберраций 

в клетках соматической линии зародышей вида 

Cyclops kolensis Lilljeborg, 1901 до и после дими-

нуции хроматина. Для объективного анализа по-

лученных данных был исследован хромосомный 

мутагенез у вида без диминуции хроматина Cy-

clops insignis Claus, 1857 при сходных дозах 

ионизирующей радиации. 

В своих работах по исследованию дими-

нуции хроматина Bovery [1910], Geyer-Dushin-

skaya [1959] и Beermann [1977] высказали пред-

положение, что в цитоплазме зародышей видов 

Ascaris Linnaeus, 1758, Cecidomyiidae и Cyclops 

Müller, 1785, у которых в раннем эмбриогенезе 

наблюдается явление диминуции хроматина, 

имеются факторы, включающие процесс 
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диминуции хроматина. В своей работе с галли-

цами Cecidomyiidae (Diptera) Geyer-Dushinskaya 

[1961] использовала ультрафиолетовое излуче-

ние для инактивации клеточных ядер зароды-

шей. В своей последующей работе Geyer-

Dushinskaya [1961] показала, что в клетках поло-

вого пути видов Cecidomyiidae имеется гомоген-

ное вещество, окрашивающееся гематоксином, 

которое подавляет элиминацию хромосом 

в клетках соматической линии, но если это ве-

щество удалить из клеток полового пути, то 

в них наблюдается элиминация хроматина. 

Для выяснения вопроса о времени процесса ини-

циации диминуции хроматина у C. kolensis был 

использован метод радиационной инактивации 

ядер развивающихся зародышей [Grishanin, 

Chinyakova, 2021]. Этот метод позволяет 

определить стадию развития зародышей, на ко-

торой проявляется морфогенетическая функция 

ядер [Brigs et al., 1951; Нейфах, 1961 (Neyfakh, 

1961); Нейфах, 1962 (Neyfakh, 1962); Нейфах, 

Лозовская, 1961 (Neyfakh, Lozovskaya, 1984)]. 

Он основан на том, что дозы радиации порядка 

10–20 Гр (Грей) разрушают хромосомы, вызы-

вая их многочисленные аберрации, но при этом 

цитоплазма эмбриональных клеток продолжает 

выполнять свои функции. Зародыши с инакти-

вированными ядрами развиваются до опреде-

ленной стадии эмбрионального развития, обу-

словленной детерминантами яйца. Исчерпав их 

потенциал, зародыш останавливается в разви-

тии, так как многочисленные хромосомные 

аберрации блокируют работу ядерного генома 

пресоматических клеток.  

СРАВНИТЕЛЬНАЯ РАДИОЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ ХРОМОСОМ ВИДОВ CYCLOPOIDA 

В СВЯЗИ С РЕДУКЦИЕЙ ГЕНОМА В РЕЗУЛЬТАТЕ ДИМИНУЦИИ ХРОМАТИНА  

Исследование зародышей C. kolensis ме-

тодами радиационной биологии до и после ди-

минуции хроматина, а также зародышей вида 

C. insignis, у российской популяции которого 

диминуция хроматина не обнаружена, показал 

крайне низкий уровень спонтанных хромосом-

ных аберраций [Grishanin, Akifyev, 2005]. В ин-

тактных постдиминуционных клетках хромо-

сомные аберрации также практически отсут-

ствовали. Анализ клеток зародышей C. kolensis, 

облученных на додиминуционных этапах раз-

вития дозой 5 Гр, показал высокий уровень ра-

диочувствительности на додиминуционных 

этапах развития и очень низкий уровень выхода 

хромосомных аберраций в клетках соматиче-

ской линии после диминуции хроматина 

[Grishanin, Akifyev, 2005]. Полученные резуль-

таты во многом представляются необычными. 

Во-первых, это крайне низкий уровень спон-

танных хромосомных аберраций на ранних де-

лениях дробления, выявленный как у C. kolen-

sis, так и у C. insignis. Число спонтанных хро-

мосомных аберраций на ранних делениях дроб-

ления у циклопов, в том числе и в преддимину-

ционном делении у C. kolensis, как минимум 

в 100–150 раз меньше, чем в наиболее детально 

изученном в этом отношении объекте — лим-

фоцитах человека. Это означает, что в клетках 

циклопов работает эффективная система про-

тивомутагенной защиты, которая должна под-

держивать целостность хромосом, в целях ис-

ключения событий, нарушающих запрограмми-

рованную эксцизию элиминируемых участков 

ДНК, и тем самым обеспечивать высокую точ-

ность процесса диминуции хроматина. Точ-

ность процесса вырезания элиминируемого 

хроматина представляет собой необходимое 

условие для сохранения генетической 

информации в клетках соматической линии по-

сле диминуции хроматина. Низкий уровень 

спонтанных хромосомных аберраций на ран-

них делениях дробления, выявленный 

у C. insignis, возможно, имеет такое же объяс-

нение, как и для вида C. kolensis, несмотря 

на отсутствие у российской популяции 

C. insignis диминуции хроматина. Дело в том, 

что у немецкой популяции C. insignis обнару-

жена диминуция хроматина [Einsle, 1993]. Это 

предполагает, что российская популяция вида 

C. insignis произошла от исходного вида 

C. insignis, обладающего диминуцией хрома-

тина и обитающего в Боденском озере в Герма-

нии, потеряв при этом механизм диминуции 

хроматина, но сохранив низкий уровень спон-

танного мутагенеза. Во-вторых, снижение ча-

стоты хромосомных аберраций в клетках сома-

тической линии у C. kolensis после диминуции 

хроматина не пропорционально степени редук-

ции генома. Полученные результаты не укла-

дываются в рамки классической теории индук-

ции хромосомных аберраций [Savage, 1989]. 

Исходя из этой теории, частота хромосомных 

аберраций в додиминуционных эмбриональ-

ных клетках C. kolensis после диминуции хро-

матина должна уменьшаться в соответствии 

с редукцией генома, т.е. в 15–16 раз. Однако ча-

стоты хромосомных аберраций у зародышевых 

клеток C. kolensis до и после диминуции хрома-

тина различаются в 50 раз [Grishanin, Akifyev, 

2005]. Такое несоответствие снижения частоты 

хромосомных аберраций и степени редукции 

генома можно объяснить на основе результатов 

экспериментов, согласно которым хромосом-

ные аберрации формируются в минорной части 

генома, связанной с ядерным матриксом и яв-

ляющейся наиболее изменчивой частью генома 
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[Akifyev et al., 1995]. Можно предположить, что 

в результате диминуции хроматина происходит 

уменьшение числа точек контакта ядерной 

ДНК пресоматических клеток C. kolensis 

с ядерным матриксом в 50 раз, в результате 

чего частота хромосомных аберраций умень-

шается в такой же степени. В то же время необ-

ходимо отметить, что 94% ДНК, удаляемой 

из хромосом соматических клеток C. kolensis 

в ходе диминуции хроматина, будут включать 

значительное количество сайтов ДНК, связан-

ных с ядерным матриксом. 

Анализ различий между частотами хро-

мосомных аберраций в клетках додиминуцион-

ных зародышей C. kolensis при различных ин-

тервалах (от 60 до 180 мин) между облучением 

и фиксацией позволил высказать предположе-

ние о том, что в облученных додиминуционных 

зародышах процесс цитокинеза замедляется 

[Grishanin, Akifyev, 2005].  

Результаты экспериментов по облучению 

зародышей C. insignis во время 2–3 делений 

дробления, которые соответствуют додимину-

ционным делениям дробления у C. kolensis, и во 

время 7–8 делений дробления, соответствующих 

последиминуционным делениям дробления 

у C. kolensis, показали близкие частоты хромо-

сомных аберраций на клетку. Эти частоты, 

в свою очередь, на порядок ниже, чем у додими-

нуционных зародышей C. kolensis, но в 3–4 раза 

выше, чем у последиминуционных зародышей 

C. kolensis [Grishanin, Akifyev, 2005]. Уровень 

спонтанного мутагенеза у С. insignis практиче-

ски такой же низкий, как и у C. kolensis 

[Grishanin, Akifyev, 2005]. 

Эти данные также можно объяснить 

с точки зрения концепции о значении участков 

ДНК ассоциированных с ядерным матриксом 

в формировании хромосомных аберраций, вы-

сказанных ранее относительно C. kolensis. Дей-

ствительно, при отсутствии диминуции хрома-

тина в клетках зародышей C. insignis, геном 

клеток соматической линии остается неизмен-

ным, также неизменным остается число точек 

контакта ДНК хромосом с ядерным матриксом, 

а вследствие этого практически неизменными 

остаются частоты хромосомных аберраций по-

сле воздействия γ-излучения. 

ВОЗДЕЙСТВИЕ ВЫСОКИХ ДОЗ γ-ИЗЛУЧЕНИЯ 

НА ЗАРОДЫШИ C. KOLENSIS И C. INSIGNIS 

Методы радиобиологии оказались эф-

фективными при изучении механизмов вклю-

чения процесса диминуции хроматина. Для 

определения стадии развития зародышей, 

на которой проявляется морфогенетическая 

функция ядер, был использован метод радиаци-

онной инактивации ядер. 

При облучении эмбрионов C. kolensis до-

зами от 20 до 200 Гр развитие эмбрионов 

не продвигалось дальше 16-клеточной стадии 

[Grishanin, Chinyakova, 2021]. Причиной оста-

новки развития зародышей C. kolensis на ста-

дии 8–16 кл., является, по-видимому, повре-

ждение хромосом цитоплазматических струк-

тур, контролирующих деления дробления 

[Grishanin, Chinyakova, 2021]. Количество мик-

роядер в интерфазных клетках C. kolensis 

при облучении дозами 20–200 Гр наблюдалось 

в диапазоне 1.14–6.3 м/я на клетку [Grishanin, 

Chinyakova, 2021]. В клетках на стадии мета-

фазы-анафазы, были обнаружены многочис-

ленные мосты, фрагменты и слипшиеся хромо-

сомы [Grishanin, Chinyakova, 2021].  

Развитие зародышей C. insignis, облучен-

ных дозами 50–100 Гр, также было ограничено 

стадией 16 кл. [Grishanin, Chinyakova, 2021]. 

В ядрах этих клеток было обнаружено много 

микроядер [Grishanin, Chinyakova, 2021]. 

В клетках на стадии метафазы-анафазы отме-

чена высокая частота хромосомных аберраций, 

наблюдались слипшиеся хромосомы [Grishanin, 

Chinyakova, 2021]. Причиной остановки кле-

точных делений были, по-видимому, многочис-

ленные хромосомные аберрации. 

Известно, что первые деления дробления 

контролируются сигнальными молекулами, за-

пасенными еще в яйцеклетке [Rivera-Pomar 

et al., 1995; Jaeger, 2018]. Можно предположить, 

что развитие эмбрионов C. kolensis и C. insignis 

с радиационно-инактивированными ядрами 

до стадии 8–16 кл. определяется программой 

развития и регулируется факторами транскрип-

ции и сигнальными молекулами цитоплазмы 

яйцеклетки. Высокие дозы гамма-излучения 

инактивируют наследственную информацию, 

содержащуюся в ядрах клеток эмбрионов 

C. kolensis при дозах 50, 100 Гр, и у части эм-

брионов, облученных дозой 200 Гр, но не вли-

яют на компоненты цитоплазмы, которые 

важны для прохождения диминуции хрома-

тина. Тем не менее, доза радиации 200 Гр у не-

которых эмбрионов, по-видимому, нарушила 

структуру или динамику цитоплазматических 

факторов, которые регулируют ход диминуци-

онных процессов, что явилось причиной их 

остановки. 

Остановка развития зародышей C. kolensis 

на стадии 8–16 кл. при облучении их дозами γ-

излучения от 20 до 200 Гр, а также блокирование 

диминуционных позволяют предполагать, что 

детерминанты, включающие процесс димину-

ции хроматина, находятся в цитоплазме 
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неоплодотворенного яйца C. kolensis, а не регу-

лируются эмбриональными генами.  

Здесь необходимо отметить работы 

А.А. Нейфаха по изучению регуляции процес-

сов развития у Ascaris suum и Parascaris equorum 

Goeze, 1782 (Ascaridida, Nematoda) [Нейфах, 

1961 (Neyfakh, 1961)]. У обоих видов нематод 

в раннем эмбриогенезе проходит процесс дими-

нуции хроматина [Bovery, 1910; Tobler et al., 

1985, 1992; Muller, Tobler, 2000]. В своих 

работах А.А. Нейфах не ставил перед собой за-

дачу изучения влияния γ-излучения на процесс 

диминуции хроматина у A. suum и P. equorum, 

поэтому мы не можем судить о влиянии радиа-

ции на диминуцию хроматина у этих видов. Тем 

не менее эксперименты по облучению эмбрио-

нов A. suum на стадии 4 кл. имели результат, 

сходный с экспериментами на циклопах: разви-

тие остановилось на стадии 16 кл. [Нейфах, 1961 

(Neyfakh, 1961)]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Итак, использование методов радиобио-

логии при изучении двух видов веслоногих ра-

ков, у одного из которых проходит диминуция 

хроматина (C. kolensis), а у второго диминуция 

хроматина не наблюдается (C. insignis), дало 

важные и неожиданные результаты: 

• низкий уровень спонтанных хромосом-

ных аберраций во время ранних делений дробле-

ния у зародышей видов C. kolensis и C. insignis; 

• при пятнадцатикратной редукции доди-

минуционного генома С. kolensis частота хро-

мосомных аберраций в последиминуционных 

клетках уменьшается в 50 раз; 

• облучение додиминуционных зароды-

шей С. kolensis дозами гамма-радиации от 1 до 

5 Гр приводит к замедлению клеточных циклов, 

а облучение дозами от 20 Гр и выше останавли-

вает развитие зародышей C. kolensis и C. insig-

nis на стадии 8–16 кл., при этом процесс дими-

нуции хроматина у зародышей C. kolensis 

не нарушается;  

• у части эмбрионов C. kolensis, облучен-

ных дозой 200 Гр, блокируется процесс дими-

нуции хроматина; 

• детерминанты, включающие процесс 

диминуции хроматина, находятся в цитоплазме 

неоплодотворенного яйца C. kolensis. 
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This paper briefly reviews the results of studies on chromosome radiosensitivity in Cyclops kolensis and 

Cyclops insignis (Copepoda, Crustacea), one of which exhibits chromatin diminution and the other does not. The 

results of studies of chromatin diminution using radiobiological methods have revealed a sharp decrease in the 

frequency of chromosomal aberrations in post-diminution cells and a low level of spontaneous chromosomal 

aberrations during early divisions. Gamma-radiation doses of 1 to 5 Gy slow down the cell cycle in C. kolensis 

and C. insignis embryos, while irradiation at doses of 20 Gy and higher stops embryo development at the 8–16-

cell stage, while the process of chromatin diminution in C. kolensis embryos is not disrupted. A dose of 200 Gy 

blocks the process of chromatin diminution in C. kolensis.  
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