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СТРУКТУРНАЯ АРХИТЕКТОНИКА 
АПИКАЛЬНОЙ МЕРИСТЕМЫ КОРНЯ 

В СВЯЗИ С КОЛИЧЕСТВЕННОЙ 
ОЦЕНКОЙ СТЕПЕНИ 

ЕЕ РАДИАЦИОННОГО ПОРАЖЕНИЯ

Äîçîâûå çàâèñèìîñòè ÷àñòîòû õðîìîñîìíûõ àáåð-
ðàöèé â ìåðèñòåìå êîðíÿ ïðîðîñòêîâ ãîðîõà ÷åðåç 48 
÷ ïîñëå îáëó÷åíèÿ â äèàïàçîíå äîç îò 4 äî 8 Ãð õà-
ðàêòåðèçóþòñÿ íåëèíåéíîñòüþ. Âûõîä äîçîâîé êðè-
âîé íà ïëàòî îòðàæàåò àêòèâèçàöèþ âîññòàíî-
âèòåëüíûõ ïðîöåññîâ. Ñ óâåëè÷åíèåì äîçû ñîêðàùà-
þòñÿ ðàçìåðû ìåðèñòåìû, âîçðàñòàþò ÷àñòîòà 
èíàêòèâàöèè êëåòîê, íàðóøåíèé ïàêåòèðîâàíèÿ è 
äåôîðìàöèé êëåòî÷íûõ ðÿäîâ â ìåðèñòåìå è çîíå 
ðàñòÿæåíèÿ. Îäíàêî òîïîëîãèÿ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ 
ìåðèñòåìû ïðè 33%-íîì óðîâíå àáåððàöèé â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ñîõðàíÿåòñÿ. Ïîääåðæàíèå è âîñ-
ñòàíîâëåíèå òîïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îñóùåñò-
âëÿþòñÿ ÷åðåç ðåïîïóëÿöèþ è çàìåùåíèå íà åå îñíîâå 
ïîâðåæäåííûõ êëåòîê è ðÿäîâ. Íîâûå êëåòî÷íûå 
ðÿäû ïðîäâèãàþòñÿ â ïîâðåæäåííîé òêàíè ïóòåì 
èíòðóçèâíîãî ðîñòà. Ïðîäâèæåíèå àáåððàíòíûõ ïî-
ëèöèòîâ â çîíó ðàñòÿæåíèÿ çàìåäëÿåòñÿ èëè áëî-
êèðóåòñÿ ïðåðûâàíèåì ñèìïëàñòè÷åñêîãî ðîñòà. Â 
íîâûõ ñóáïîïóëÿöèÿõ êëåòîê õðîìîñîìíûé ìóòàãå-
íåç ñîõðàíÿåòñÿ, è ýôôåêòèâíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ 
âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ êëåòî÷íîé êîíêóðåíöèåé 
ìåæäó íîðìàëüíûìè è àáåððàíòíûìè êëåòêàìè, à 
òàêæå èõ êëîíàìè. Ïðåäåëû âîññòàíîâèòåëüíîãî 
ïîòåíöèàëà àïåêñà êîðíÿ îãðàíè÷èâàþòñÿ «êðèòè-
÷åñêîé ìàññîé» ïðîëèôåðàòèâíîãî ïóëà è ñòåïåíüþ 
ïîðàæåíèÿ çîíû ðàñòÿæåíèÿ. Ïðè äîñòèæåíèè 
50%-íîãî ïîðîãà ÷àñòîòû àáåððàíòíûõ àíà-òåëî-
ôàç âîññòàíîâëåíèå ìåðèñòåìû ïåðåêëþ÷àåòñÿ íà 
áîëåå ðàäèêàëüíûé ìåõàíèçì – ðåãåíåðàöèþ, êîòî-
ðàÿ  ïðèâîäèò ê ïîëíîé çàìåíå òêàíåé àïåêñà, âêëþ-
÷àÿ çîíó ðàñòÿæåíèÿ.

Ââåäåíèå. Àïèêàëüíàÿ ìåðèñòåìà êîðíÿ, êàê 
èçâåñòíî, õàðàêòåðèçóåòñÿ ñòðîéíîé óïîðÿäî-
÷åííîñòüþ ðÿäîâ ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòîê. 
Îðãàíèçàöèè òèïîâ àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû, 
èçìåíåíèþ èõ ñòðóêòóðû â õîäå îíòîãåíåçà, 
ïðîèñõîæäåíèþ ïåðâè÷íûõ òêàíåé êîðíÿ ïî-
ñâÿùåíà îáøèðíàÿ ëèòåðàòóðà [1–7]. Ïîêà-
çàíî, ÷òî ìåðèñòåìà óñòðîåíà ïî ìîäóëüíî-
ìó òèïó – â íåé ïðîñëåæèâàþòñÿ ïîâòîðÿþ-
ùèåñÿ ìîäóëüíûå åäèíèöû (êëåòî÷íûå ïà-
êåòû, èëè ïîëèöèòû), îòðàæàþùèå ðèòìû 
ïðîëèôåðàöèè [4–7]. Ïîëàãàþò, ÷òî â íîðìå 
â ìåðèñòåìå ïðîëèôåðèðóþò âñå êëåòêè, ïå-
ðåõîä ê ìèòîçó êîíòðîëèðóåòñÿ äîñòèæåíèåì 
êëåòêîé êðèòè÷åñêîãî ðàçìåðà [8, 9]. Âàðüè-
ðîâàíèå ðàçìåðîâ êëåòîê è ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè êëåòî÷íîãî öèêëà îáåñïå÷èâàþò àñèí-
õðîííîñòü ìèòîçîâ [10, 11], ÷òî ëåæèò â îñ-
íîâå óñòîé÷èâîñòè îáðàçîâàòåëüíûõ òêàíåé ê 
âîçäåéñòâèþ ïîâðåæäàþùèõ ôàêòîðîâ, â ÷àñò-
íîñòè, èîíèçèðóþùåãî îáëó÷åíèÿ [12–14].

Èçâåñòíî, ÷òî ïðè ðàäèàöèîííîì (ìåõàíè-
÷åñêîì è õîëîäîâîì) ïîâðåæäåíèè îñíîâíîé
ìåðèñòåìû ïðîèñõîäèò àêòèâàöèÿ öåíòðà 
ïîêîÿ, áëàãîäàðÿ ÷åìó ÷èñëåííîñòü ñóáïîïó-
ëÿöèé è ðîñò êîðíÿ âîññòàíàâëèâàþòñÿ [14–
18]. Îäíàêî ìàëî ÷òî èçâåñòíî î ñòðóêòóðíîé 
êîìïîíåíòå ýòîãî ïðîöåññà. Â ìåðèñòåìå ñóùå-
ñòâóåò ñèñòåìà ìåæêëåòî÷íûõ âçàèìîäåéñòâèé, 
îñíîâàííàÿ íà ñî÷åòàíèè ñèìïëàñòè÷åñêîãî è 
èíòðóçèâíîãî ðîñòà êëåòîê, êîòîðàÿ îïðåäå-
ëÿåò îáðàçîâàíèå è ïîääåðæàíèå åå ñòðóê-
òóðíîé àðõèòåêòîíèêè [15, 19]. Ïðè òàêîé 
òîïîëîãèè ìåðèñòåìû äîëæíû ñóùåñòâîâàòü
ãèáêèå ìåõàíèçìû çàìåíû îòäåëüíûõ êëåòîê 
è êëåòî÷íûõ êëîíîâ ñ ñîõðàíåíèåì èëè âîññòà-
íîâëåíèåì ñòðóêòóðíîé àðõèòåêòîíèêè òêàíè
ïðè åå ïîâðåæäåíèè. Íåò ñâåäåíèé î òîì,
íàñêîëüêî êîíñåðâàòèâíî ðàñïîëîæåíèå êëåòîê
è êëåòî÷íûõ ðÿäîâ â ðàçëè÷íûõ ÷àñòÿõ ìåðè-
ñòåìû è êàê îòðàæàåòñÿ èíàêòèâàöèÿ êëåòîê 
íà åå àðõèòåêòîíèêå. 

Îäíèì èç ãëàâíûõ ýôôåêòîâ ðàäèàöèîííîãî 
ïîðàæåíèÿ ìåðèñòåìû ÿâëÿþòñÿ õðîìîñîìíûå
ïåðåñòðîéêè. Àáåððàíòíûå êëåòêè â çàâèñè-
ìîñòè îò õàðàêòåðà è ñòåïåíè ïîâðåæäåíèÿ 
õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà ìîãóò ðåïàðèðîâàòüñÿ, 
ñîõðàíÿòüñÿ è ïðîëèôåðèðîâàòü èëè ïîäâåð-
ãàòüñÿ èíàêòèâàöèè [20–23]. Êîëè÷åñòâåííûå 
çàâèñèìîñòè ÷àñòîòû õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé
â ðàçíûõ äèàïàçîíàõ äîç â îäíèõ ñëó÷àÿõ 
óäîâëåòâîðèòåëüíî îïèñûâàþòñÿ ëèíåéíûìè, 
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â äðóãèõ – íåëèíåéíûìè ìîäåëÿìè. Â ñâÿçè ñ 
ýòèì â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ â ðàäèîáèîëîãèè 
îñòðî äèñêóòèðóþòñÿ âîïðîñû î ïîðîãîâîñòè 
è ëèíåéíîñòè äîçîâûõ çàâèñèìîñòåé, íàëè÷èÿ 
«êðèòè÷åñêîãî» óðîâíÿ ïîâðåæäåíèÿ è ïëàòî, 
«ïàðàäîêñàëüíîñòè» êðèâûõ äîçà–ýôôåêò â 
íåêîòîðûõ äèàïàçîíàõ äîç è äèñêðåòíîñòè 
èíäóêöèè ðàçíûõ ñèñòåì çàùèòû [24–29]. Ñ 
ó÷åòîì èçëîæåííîãî öåëüþ íàñòîÿùåãî èññëå-
äîâàíèÿ áûëî èçó÷åíèå èçìåíåíèé â ñòðóê-
òóðíîé àðõèòåêòîíèêå ìåðèñòåìû â ñâÿçè ñ 
êîëè÷åñòâåííîé îöåíêîé ñòåïåíè åå ðàäèà-
öèîííîãî ïîâðåæäåíèÿ. Çàäà÷è ðàáîòû ñîñ-
òîÿëè â àíàëèçå äîçîâûõ çàâèñèìîñòåé ïî 
ðàçíûì öèòîãåíåòè÷åñêèì ïàðàìåòðàì ìåðè-
ñòåìû è òîïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ â íîðìå, 
ïðè ïîâðåæäåíèè è âîññòàíîâëåíèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû. Â êà÷åñòâå îáúåêòà 
èññëåäîâàíèÿ èñïîëüçîâàëè ïðîðîñòêè ãîðîõà 
(Pisum sativum L.) ñîðòà Êîìåëîò. Òðåõñóòî÷íûå 
ïðîðîñòêè îáëó÷àëè íà ðåíòãåíîâñêîé óñòà-
íîâêå ÐÓÌ-17 (I = 10 A; U = 200 keV) â 
äîçîâîì äèàïàçîíå îò 4 äî 10 Ãð, â êîòîðîì, ïî 
ðåçóëüòàòàì ïðåäûäóùèõ ýêñïåðèìåíòîâ [30], 
íà äîçîâûõ êðèâûõ ïî âûõîäó õðîìîñîìíûõ 
àáåððàöèé ôîðìèðîâàëîñü ïëàòî (ðèñ. 1, á).
Öèòîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ìåðèñòåìû ïðîâî-
äèëè ÷åðåç 48 è 72 ÷ ïîñëå îáëó÷åíèÿ. Èñ-
ïîëüçîâàëè îáùåïðèíÿòûé àíà-òåëîôàçíûé 
ìåòîä ïîäñ÷åòà õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê [31]. 
Ïîñêîëüêó íà ñåãîäíÿøíèé äåíü íå ñóùåñò-
âóåò îáùåïðèíÿòîé òåðìèíîëîãèè â îòíîøå-
íèè ìóëüòèàáåððàíòíûõ êëåòîê [32, 33], ìû 
â ýòó êàòåãîðèþ ïîâðåæäåíèé îòíîñèëè «rogue»-
êëåòêè ñ òðåìÿ è áîëåå ïîâðåæäåíèÿìè õðî-
ìîñîìíîãî àïïàðàòà ëþáîãî òèïà è â ðàç-
ëè÷íûõ ñî÷åòàíèÿõ. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äëÿ
áîëåå äåòàëüíîãî àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ àáåð-
ðàöèé âûäåëÿëè êàòåãîðèþ àíàôàç ñ òðåìÿ
àáåððàöèÿìè (ðèñ. 1, ã). Îöåíèâàëè ñëåäóþ-
ùèå öèòîãåíåòè÷åñêèå ïàðàìåòðû: ×ÀÀ (÷àñ-
òîòà àáåððàíòíûõ àíà-òåëîôàç) è ×ÍÀ (÷àñòîòà
è íîðìàëüíûõ àíà-òåëîôàç), ðàñïðåäåëåíèå 
àáåððàöèé ïî êëåòêàì (ñîîòíîøåíèå ÷èñëà
êëåòîê ñ 1, 2 è ìíîæåñòâåííûìè àáåððàöèÿìè 
ê ÷èñëó àíîìàëüíûõ àíàôàç â ïðîöåíòàõ), ÷è-
ñëî àáåððàöèé íà àáåððàíòíóþ êëåòêó (îòíî-
øåíèå ñóììû àáåððàöèé â àáåððàíòíûõ êëåò-
êàõ ê ÷èñëó àáåððàíòíûõ àíàôàç, Àá/ÀÊ),
÷èñëî àáåððàöèé â ñðåäíåì íà êëåòêó (îòíî-

øåíèå ñóììû àáåððàöèé ê îáùåìó ÷èñëó 
àíàôàç, Àá/Ê), ïëîùàäü êëåòîê â äèñòàëüíîé 
ìåðèñòåìå è ñðåäè ãèñòîãåíîâ ïåðâè÷íîé êî-
ðû. Äëÿ ïîäñ÷åòà àáåððàöèé èçãîòîâëÿëè äàâ-
ëåíûå àöåòîêàðìèíîâûå ïðåïàðàòû [31], äëÿ 
àíàëèçà òîïîëîãèè è ïëîùàäè êëåòîê – ïîëó-
òîíêèå ñðåçû. Ñ ýòîé öåëüþ êîðíåâûå àïåê-
ñû ôèêñèðîâàëè â ãëóòàðîâîì àëüäåãèäå, îáåç-
âîæèâàëè è çàëèâàëè â ñìåñü ýïîí – àðàë-
äèò ñîãëàñíî îáùåïðèíÿòîé ìåòîäèêå [34].  
Ñðåçû òîëùèíîé â 5–7 ìêì ïîäêðàøèâàëè 
ìåòèëåíîâîé ñèíüþ èëè ñ ïîìîùüþ ØÈÊ-
ðåàêöèè [31]. Òîïîëîãèþ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ ìå-
ðèñòåìû èçó÷àëè íà ïðîäîëüíûõ ñðåçàõ êîð-
íåâûõ àïåêñîâ, ïðåèìóùåñòâåííî íà ãèñòî-
ãåíàõ ïåðâè÷íîé êîðû – ïåðèáëåìå. Ïðåäìå-
òîì îñîáîãî âíèìàíèÿ áûë õàðàêòåð ïàêåòè-
ðîâàíèÿ êëåòîê ïåðèáëåìû.

Îáúåì âûáîðêè äëÿ öèòîãåíåòè÷åñêîãî àíà-
ëèçà ñîñòàâëÿë 15–17 êîðåøêîâ, äëÿ îïðåäå-
ëåíèÿ ïëîùàäè êëåòîê – 60–70 êëåòîê íà 
âàðèàíò, äëÿ àíàëàçà òîïîëîãèè – ïî ÷åòûðå 
êîðåøêà íà âàðèàíò. Ïëîùàäü êëåòîê îïðåäå-
ëÿëè íà ïîñòîÿííûõ ïðåïàðàòàõ ñ ïîìîùüþ 
ôóíêöèé ïðîãðàììû Image. Ìàòåðèàë ñòàòèñ-
òè÷åñêè îáðàáîòàí ñ èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèé
Microsoft Excel. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Äîçîâûå çàâèñèìîñòè ïî ÷àñòîòå àáåððàíòíûõ 
àíàôàç è ðàñïðåäåëåíèþ àáåððàöèé ïî êëåòêàì. 
×ÀÀ óâåëè÷èâàåòñÿ ñ äîçîé îò 27 äî 50 % (ðèñ. 
1, à). Äîçîâàÿ çàâèñèìîñòü ïî âûõîäó õðîìîñîì-
íûõ àáåððàöèé èìååò íåëèíåéíûé õàðàêòåð 
ñ ïîðîãîì íà óðîâíå 27 % ×ÀÀ è ïëàòî â 
äèàïàçîíå 6–8 Ãð íà óðîâíå 33 %. Ïðè èñ-
ïîëüçîâàíèè áîëåå øèðîêîãî äèàïàçîíà äîç
è äðóãîãî ãåíîòèïà ãîðîõà äîçîâàÿ êðèâàÿ 
ôîðìèðîâàëà ïëàòî íà òîì æå ó÷àñòêå äîç, 
õîòÿ è ñ áîëåå âûñîêèìè ïîêàçàòåëÿìè ×ÀÀ
(ðèñ. 1, á) [30]. Äîçîâûå çàâèñèìîñòè ðàñïðå-
äåëåíèÿ àáåððàöèé ïî êëåòêàì òîæå õàðàê-
òåðèçóþòñÿ íåìîíîòîííîñòüþ (ðèñ. 1 â, ã). 
Òàê, ïðè äîçå â 4 Ãð íàáëþäàåòñÿ èíòåíñèâ-
íîå ôîðìèðîâàíèå àáåððàöèé, ïðåèìóùåñò-
âåííî ñ 1 è 2 ïåðåñòðîéêàìè. Ñ óâåëè÷åíè-
åì äîçû (6 Ãð) èõ êîëè÷åñòâî ñíèæàåòñÿ, à 
îñíîâíîé âêëàä â ôîðìèðîâàíèå àáåððàöèé 
âíîñÿò ìóëüòèàáåððàíòíûå ïåðåñòðîéêè. Ïðè 
8 Ãð êàðòèíà ïðèìåðíî ñîõðàíÿåòñÿ, à ïðè
10 Ãð ïîêëåòî÷íîå ðàñïðåäåëåíèå àáåððàöèé
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Ðèñ. 1. Äîçîâûå çàâèñèìîñòè ïî ÷àñòîòå àáåððàíòíûõ àíàôàç (à, á), ïîêëåòî÷íîìó ðàñïðåäåëåíèþ àáåð-
ðàöèé (â, ã), àáñîëþòíîé íàãðóæåííîñòè êëåòîê àáåððàöèÿìè (ä) è ïëîùàäè êëåòîê ìåðèñòåìû (å): ïî 
ãîðèçîíòàëè – äîçà îáëó÷åíèÿ, Ãð; ïî âåðòèêàëè: à, á – ×ÀÀ è ×ÍÀ, %, â, ã – àíàôàçû ñ 1, 2, 3 è 
ìíîæåñòâåííûìè ïåðåñòðîéêàìè, %; ä ñëåâà – ÷èñëî àáåððàöèé íà êëåòêó, Àá/ÀÊ è Àá/Ê, ñïðàâà – 

×ÀÀ, %; å – ïëîùàäü êëåòêè, % ê êîíòðîëþ
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Ñòðóêòóðíàÿ àðõèòåêòîíèêà àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû êîðíÿ 

ñóùåñòâåííî ìåíÿåòñÿ: ÷àñòîòà àíàôàç ñ 1
ïåðåñòðîéêîé ñíèæàåòñÿ, à âñåõ ïðî÷èõ – 
âîçðàñòàåò, ÷òî è ôîðìèðóåò ñëåäóþùóþ ýêñ-
ïîíåíòó ×ÀÀ. Ôîðìèðîâàíèå ïîðîãà ìîæíî
ñâÿçàòü ñ àêòèâàöèåé ñèñòåì ðåïàðàöèè è
ïîñëåäóþùåé èíäóêöèåé ãèáåëè êëåòîê ñ 
íåðåïàðèðóåìûìè ïîâðåæäåíèÿìè. Âûõîä äî-
çîâûõ êðèâûõ íà ïëàòî ñîâïàäàåò ñ àêòèâà-
öèåé ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòè â ìåðèñ-
òåìå è óêàçûâàåò íà ïîäêëþ÷åíèå êîìïåíñà-
òîðíîãî ìåõàíèçìà âîññòàíîâëåíèÿ – ðåïîïó-
ëÿöèè. Èñòîùåíèå ìåõàíèçìîâ âîññòàíîâëå-
íèÿ ïðè 10 Ãð ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ ïðî-
öåíòà íîðìàëüíûõ àíàôàç è àíàôàç ñ 1 ïåðå-
ñòðîéêîé è îäíîâðåìåííîìó âîçðàñòàíèþ âêëà-
äà ìóëüòèàáåððàíòíûõ ïåðåñòðîåê (ðèñ. 1, â, ã). 

Äîçîâûå êðèâûå íàãðóæåííîñòè ïðîëèôå-
ðèðóþùåé êëåòêè àáåððàöèÿìè Àá/ÀÊ è Àá/Ê 
õàðàêòåðèçóþòñÿ íàëè÷èåì ïåðåãèáîâ è ïëàòî 
(ðèñ. 1, ä). Óðîâåíü íàãðóæåííîñòè âîçðàñòàåò 
ñ äîçîé, äîñòèãàÿ ìàêñèìàëüíî 2,3 Àá/ÀÊ è 
0,74 ÀÁ/Ê ïðè 6 Ãð, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåò-
ñÿ ïîêàçàòåëåì èíäóêöèè ìóëüòèàáåððàíòíûõ 
ïîâðåæäåíèé è ïðîëèôåðàòèâíîé ãèáåëè êëå-
òîê. Ðàñòóùèé èíòåðâàë ìåæäó Àá/ÀÊ è ×ÀÀ 
è ìåæäó Àá/ÀÊ è Àá/Ê, à òàêæå õàðàêòåð äî-
çîâûõ çàâèñèìîñòåé ïðè 6 Ãð (ðèñ. 1, â–ã) 
óêàçûâàþò íà èíäóêöèþ ìóëüòèàáåððàíòíûõ 
ïîâðåæäåíèé, â êîòîðóþ, âåðîÿòíî, âîâëåêà-
þòñÿ óæå ïîâðåæäåííûå êëåòêè. Ïðè 10 Ãð 
èíäåêñ Àá/ÀÊ óâåëè÷èâàåòñÿ íåçíà÷èòåëüíî – 
äî 2,3 â îòëè÷èå îò Àá/Ê, çíà÷åíèå êîòîðîãî 
ðåçêî âîçðàñòàåò (ðèñ. 1, ä), ÷òî îòðàæàåò 
âîâëå÷åíèå â ìóòàãåíåç íîâûõ ãåíåðàöèé êëå-
òîê. Âîçðàñòàíèå ïîêàçàòåëÿ Àá/Ê äî 1,1 ñâè-
äåòåëüñòâóåò î «êðèòè÷íîñòè» ïîâðåæäåíèÿ 
ìåðèñòåìû.

Ïîêàçàòåëü ïëîùàäè êëåòîê îáû÷íî êîððå-
ëèðóåò ñ èíòåíñèâíîñòüþ ïðîëèôåðàöèè, åãî 
âîçðàñòàíèå óêàçûâàåò íà òîðìîæåíèå èëè 
èíàêòèâàöèþ äåëåíèÿ. Ïëîùàäü êëåòîê ìåðè-
ñòåìû óâåëè÷èâàåòñÿ â äèàïàçîíå ïðèìåíÿå-
ìûõ äîç â 1,5–2 ðàçà â äèñòàëüíîé ìåðèñòåìå 
è â 1,6–2,5 ðàçà ñðåäè ãèñòîãåíîâ ïåðâè÷íîé 
êîðû ïî îòíîøåíèþ ê êîíòðîëþ (ðèñ.1, å). 
Äîçîâàÿ çàâèñèìîñòü íîñèò íåìîíîòîííûé 
õàðàêòåð. Ñíèæåíèå ðàçìåðîâ êëåòîê ïðè 6 Ãð 
êîððåëèðóåò ñ àêòèâàöèåé ïðîëèôåðàöèè (ðå-
ïîïóëÿöèåé). Ïðîïîðöèîíàëüíî äîçå âîçðàñ-
òàåò è ñòåïåíü âàðüèðîâàíèÿ ðàçìåðîâ êëåòîê, 

ïðè÷åì áîëåå çíà÷èòåëüíî â äèñòàëüíîé ìå-
ðèñòåìå, ÷åì ñðåäè ãèñòîãåíîâ – â 3 è 1,5 ðàçà 
ñîîòâåòñòâåííî. Çíà÷èòåëüíîå âàðüèðîâàíèå
ïîêàçàòåëåé ïëîùàäè êëåòîê â äèñòàëüíîé 
ìåðèñòåìå, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ íàëîæåíèåì 
ïðîöåññîâ èíàêòèâàöèè ïîâðåæäåííûõ êëå-
òîê è ðåïîïóëÿöèè.

Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ äîçîâûõ çàâèñèìîñòåé 
âûõîäà õðîìîñîìíûõ àáåððàöèé â ìåðèñòåìå 
ïðîðîñòêîâ ãîðîõà õàðàêòåðíû íåëèíåéíîñòü – 
íàëè÷èå ïîðîãà, ïåðåãèáîâ è ïëàòî, ÷òî,
ïî-âèäèìîìó, îòðàæàåò âêëþ÷åíèå îïðåäåëåí-
íûõ ìåõàíèçìîâ âîññòàíîâëåíèÿ. Ïîðîãîâûé
óðîâåíü ðåãèñòðèðóåìûõ ýôôåêòîâ – 27 % 
àáåððàíòíûõ àíàôàç, 1,8 Àá/ÀÊ è 0,5 Àá/Ê – 
èíèöèèðóþò â ìåðèñòåìå àêòèâàöèþ ñèñòåì
ðåïàðàöèè (ñíèæåíèå àíàôàç ñ 1 è 2 ïåðåñòðîé-
êàìè). Â äèàïàçîíå ïëàòî óêàçàííûå èí-
äåêñû ïîäíèìàþòñÿ äî 33 %, 2,3 è 0,74
(èíäóêöèÿ ìóëüòèàáåððàíòíûõ ïåðåñòðîåê),
÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ âêëþ÷åíèåì êîìïåíñà-
òîðíîãî ìåõàíèçìà – ðåïîïóëÿöèè, âîññòàíàâ-
ëèâàþùåé ÷èñëåííîñòü ïðîëèôåðàòèâíîãî 
ïóëà ìåðèñòåìû. Åñëè ïðè 4 Ãð ðåïîïóëÿ-
öèîííîå âîññòàíîâëåíèå òîëüêî îæèâëÿåòñÿ, 
òî ïðè 6 Ãð ðåïîïóëÿöèÿ ñòàíîâèòñÿ ãëàâíûì 
èíñòðóìåíòîì âîññòàíîâëåíèÿ. Òåì íå ìåíåå
â íîâûõ êëåòî÷íûõ ïîòîêàõ óðîâåíü àáåð-
ðàíòíûõ àíàôàç ñîõðàíÿåòñÿ, ÷òî ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î ïðîäëåííîì õðîìîñîìíîì ìóòàãåíåçå. 
Â ýòèõ óñëîâèÿõ áîëüøîå çíà÷åíèå ìîæåò 
èìåòü êëåòî÷íàÿ êîíêóðåíöèÿ, êîòîðàÿ âêëþ-
÷àåò â ñåáÿ íå òîëüêî ýëèìèíàöèþ ìóòàíò-
íûõ êëåòîê, íî è êîíêóðåíöèþ ìåæäó êëîíî-
ãåííûìè êëåòêàìè (îá ýòîì áóäåò ñêàçàíî 
íèæå). Äîñòèæåíèå 50 % ×ÀÀ è 1,1 Àá/Ê 
ñèëüíî óñëîæíÿåò âîññòàíîâëåíèå è ñâèäå-
òåëüñòâóåò î «êðèòè÷íîñòè» ïîâðåæäåíèÿ, à
åãî ïðåâûøåíèå èìååò äëÿ ìåðèñòåìû, êàê 
ïðàâèëî, ëåòàëüíûå ïîñëåäñòâèÿ è ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ âêëþ÷åíèåì áîëåå ðàäèêàëüíîãî ìåõà-
íèçìà îáíîâëåíèÿ ïóòåì ðåãåíåðàöèè. 

Íà ñëåäóþùåì ýòàïå ðàáîòû ìû ïëàíè-
ðîâàëè îïðåäåëèòü, ìîæåò ëè òêàíü, â êîòîðîé 
ïðåîáëàäàåò ñèìïëàñòè÷åñêèé õàðàêòåð ðîñòà, 
ñîõðàíÿòü òîïîëîãèþ ðÿäîâ ïðè ïîâðåæäåíèè 
1/3–

1/2 ïðîëèôåðèðóþùèõ êëåòîê.
Òîïîëîãèÿ êëåòî÷íûõ ïîòîêîâ ìåðèñòåìû â 

íîðìå è ïðè ïîâðåæäåíèè. Â êîíòðîëå ïðîêñè-
ìàëüíàÿ ìåðèñòåìà ñòðóêòóðíî ÷åòêî îðãàíè-
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çîâàíà â âèäå ïàðàëëåëüíûõ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ.
Â ìåðèñòåìå íåðåãóëÿðíî âñòðå÷àþòñÿ íåçíà-
÷èòåëüíûå äåôåêòû: îäèíî÷íûå è ïàðíûå êðóï-
íûå âàêóîëèçèðîâàííûå êëåòêè è ïîëèöèòû, 
äåôîðìàöèè ðÿäîâ è íåáîëüøèå «ïóñòîòû». 
Êëåòêàì äèñòàëüíîé ìåðèñòåìû (îòêðûòîãî 
òèïà) ñâîéñòâåííà îïðåäåëåííàÿ ñòåïåíü ñâî-
áîäû â îðèåíòàöèè îñè äåëåíèÿ, ÷òî, ïî-
âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ îòñóòñòâèåì ó íèõ ñôîð-
ìèðîâàííîãî àïïàðàòà ñèìïëàñòè÷åñêîãî ðîñ-
òà. Ñòðóêòóðíàÿ àðõèòåêòîíèêà ìåðèñòåìû, â 
÷àñòíîñòè ïåðèáëåìû, õîðîøî ïðîñëåæèâà-
åòñÿ â âèäå ïîâòîðÿþùèõñÿ êëåòî÷íûõ ïà-
êåòîâ (ðèñ. 2, ñì. âêëåéêó). Âíóòðè íèõ ÷èñ-
ëî äî÷åðíèõ êëåòîê â çàâèñèìîñòè îòäåëå-
íèÿ è ðàññòîÿíèÿ îò èíèöèàëåé ñîñòàâëÿåò 
2–4–8–16–32. Âíóòðè ïàêåòîâ ïðîèñõîäÿò 
ñèììåòðè÷íûå äåëåíèÿ, çà èñêëþ÷åíèåì ïî-
ñëåäíèõ, ñ îáðàçîâàíèåì íà êîíöàõ ïàêåòà
ìåëêèõ êëåòîê – èäèîáëàñòîâ. Ïðåäïîëàãàåò-
ñÿ, ÷òî â ðåãóëÿöèè àñèììåòðèè äåëåíèé 
ó÷àñòâóþò êîíöåâûå êëåòî÷íûå ñòåíêè [5–7].
Â êðóïíûõ ïîëèöèòàõ âñåãäà ïðîñëåæèâàþòñÿ 
ïàðû, êâàäðàíòû èëè îêòàíòû ñèììåòðè÷íûõ 
ñåñòðèíñêèõ êëåòîê, êîòîðûå îáðàçóþò «ïà-
êåòû âíóòðè ïàêåòîâ». Ïðîëèôåðàöèÿ ýòèõ 
êëåòîê ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïî÷òè ñèìóëüòàííî 
èëè ñ íåáîëüøîé ðàçíèöåé ïî ôàçàì ìèòîçà. 
Âíóòðè ïàêåòîâ ïîïåðå÷íûå äåëåíèÿ èíîãäà 
äîïîëíÿþòñÿ òàíãåíòàëüíûìè, îáðàçóþùèìè 
äîïîëíèòåëüíûå ðÿäû êëåòîê (ðèñ. 2, á). 
Òîïîëîãèÿ ðÿäîâ ïåðåõîäíîé çîíû (äèñòàëü-
íîé ÷àñòè çîíû ðàñòÿæåíèÿ) áîëåå óïîðÿ-
äî÷åíà âîçìîæíî ïîòîìó, ÷òî ïðè ïåðåõîäå ê 
ðàñòÿæåíèþ êëåòî÷íûå ðÿäû çàíèìàþò ôèê-
ñèðîâàííîå ïîëîæåíèå. 

Âîçäåéñòâèå îñòðîãî îáëó÷åíèÿ. Îñòðîå îá-
ëó÷åíèå èíäóöèðóåò â ìåðèñòåìå âîçðàñòàíèå 
ãåòåðîãåííîñòè êëåòî÷íûõ ïîïóëÿöèé, âàêóî-
ëèçàöèþ è ïàðåíõèìàòèçàöèþ îòäåëüíûõ êëå-
òîê è ïîëèöèòîâ. Èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ïàêå-
òèðîâàíèÿ – êëåòêè â ïàêåòàõ âàðüèðóþò ïî 
÷èñëó, ðàçìåðàì, ôîðìå è âçàèìîïîëîæåíèþ; 
íàðóøàåòñÿ ïîðÿäîê êëåòêîîáðàçîâàíèÿ è ñèì-
ìåòðè÷íîñòü ìèòîçîâ. Ñòåïåíü íàðóøåíèÿ òî-
ïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îáû÷íî êîððåëèðóåò 
ñ äîçîé îáëó÷åíèÿ è óðîâíåì öèòîãåíåòè÷åñ-
êîãî ïîâðåæäåíèÿ ìåðèñòåìû (ðèñ. 3, ñì. 
âêëåéêó). Ïðîïîðöèîíàëüíî äîçå îáëó÷åíèÿ 
óâåëè÷èâàåòñÿ âàðüèðîâàíèå èíäèâèäóàëüíîé

ðàäèî÷óâñòâèòåëüíîñòè ðàñòåíèé, ñîêðàùà-
þòñÿ ðàçìåðû ìåðèñòåìû, âîçðàñòàåò ÷àñòîòà 
èíàêòèâàöèè êëåòîê è äåôîðìàöèé êëåòî÷-
íûõ ðÿäîâ â îñíîâíîé ìåðèñòåìå è çîíå ðàñ-
òÿæåíèÿ. Âîññòàíîâèòåëüíûå ïðîöåññû ïðè 
èñïîëüçîâàííûõ äîçàõ íîñèëè ñõîäíûé õà-
ðàêòåð è îñóùåñòâëÿëèñü ïóòåì ðåïîïóëÿöèè 
è çàìåùåíèÿ íà åå îñíîâå ïîâðåæäåííûõ 
êëåòîê è ðÿäîâ íîâûìè êëåòî÷íûìè ðÿäàìè. 
Ìåðèñòåìà âîññòàíàâëèâàëàñü áûñòðåå è ýô-
ôåêòèâíåå, ÷åì çîíà ðàñòÿæåíèÿ. Ïðè 10 Ãð 
âîññòàíîâèòåëüíûå ïðîöåññû íà îñíîâå ðå-
ïîïóëÿöèè òåðÿëè ýôôåêòèâíîñòü è çàìåíÿ-
ëèñü ðåãåíåðàöèåé ñ ïîëíûì çàìåùåíèåì ïîâ-
ðåæäåííûõ òêàíåé.

Îñòðîå îáëó÷åíèå â 4 è 6 Ãð. Õàðàêòåð íà-
ðóøåíèé â ýòîì äèàïàçîíå äîç ñõîäíûé.
Óâåëè÷èâàåòñÿ ãåòåðîãåííîñòü êëåòî÷íûõ ñóá-
ïîïóëÿöèé ìåðèñòåìû (ðèñ. 3, à, á è ðèñ. 4, 
ñì. âêëåéêó); íåêîòîðûå ãèñòîãåíû âàêóî-
ëèçèðóþòñÿ è âûõîäÿò èç êëåòî÷íîãî öèêëà. 
Ïàêåòèðîâàíèå â îñíîâíîì ñîõðàíÿåò ïðà-
âèëüíûé ïîðÿäîê, íî âñòðå÷àþòñÿ è íàðóøå-
íèÿ: àñèììåòðè÷íûå ìèòîçû ñ êîñîé è òàí-
ãåíòàëüíîé îðèåíòàöèåé äåëåíèÿ, íàðóøåíèÿ
öèòîêèíåçà, â ÷àñòíîñòè, ñ îáðàçîâàíèåì äè-
êàðèîíîâ è èõ êëîíîâ (ðèñ. 4, à–â). Â 
äèñòàëüíîé ìåðèñòåìå ïàðåíõèìàòèçàöèåé 
îáû÷íî îõâàòûâàþòñÿ îäèíî÷íûå êëåòêè, à â 
ïðîêñèìàëüíîé – êëîíû èëè êëåòî÷íûå ïà-
êåòû. Äåôîðìàöèè ðÿäîâ â äèñòàëüíîé ÷àñ-
òè çîíû ðàñòÿæåíèÿ âûðàæåíû ñèëüíåå, ÷åì 
â ìåðèñòåìå, òåì íå ìåíåå òîïîëîãèÿ êëåòî÷-
íûõ ðÿäîâ îñíîâíîé ìåðèñòåìû ñîõðàíÿåòñÿ, à 
íàðóøåíèÿ âîññòàíàâëèâàþòñÿ. Äîçîâàÿ êðè-
âàÿ â òî÷êå 4 Ãð õàðàêòåðèçóåòñÿ ïåðåãèáîì, 
êîòîðûé óêàçûâàåò íà ïðèñóòñòâèå íåêîòî-
ðîãî ðàçáðîñà â ðåàêöèè îáúåêòà íà îáëó÷å-
íèå, ò.å. ñîâìåùåíèå äâóõ ðàçíûõ ìåõàíèçìîâ 
âîññòàíîâëåíèÿ – ðåïàðàòèâíîãî è ðåïîïóëÿ-
öèîííîãî. 

Âîññòàíîâèòåëüíûå ïðîöåññû â àïèêàëüíîé 
÷àñòè îñíîâíîé ìåðèñòåìû îñóùåñòâëÿþòñÿ â 
äâà ýòàïà c ïîìîùüþ áëèçêèõ ìåæäó ñî-
áîé ìåõàíèçìîâ. Ñíà÷àëà îáðàçóþòñÿ íå-
áîëüøèå ïðîëèôåðàòèâíûå ïóëû â äèñòàëü-
íîé è äðóãèõ ÷àñòÿõ ìåðèñòåìû (ðèñ. 5, à, 
ñì. âêëåéêó), à çàòåì íà èõ îñíîâå ôîð-
ìèðóþòñÿ íîâûå âåðòèêàëüíûå ðÿäû, êîòîðûå
ïóòåì èíòðóçèâíîãî ðîñòà ïðîäâèãàþòñÿ ìåæ-
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äó ðÿäàìè âàêóîëèçèðîâàííûõ êëåòîê (ðèñ. 
5, á). Â ñîñòàâå íîâûõ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ âíîâü 
ïîÿâëÿþòñÿ èíàêòèâèðîâàííûå êëåòêè è ïî-
ëèöèòû. Ïîâðåæäåííûå ðÿäû óñòóïàþò ïî òåì-
ïàì ïðîäâèæåíèÿ (ïðîëèôåðàöèè êëåòîê) â
çîíó ðàñòÿæåíèÿ íåïîâðåæäåííûì. Êðîìå òîãî,
ïðîäâèæåíèå àáåððàíòíûõ êëåòîê è ïîëèöèòîâ 
ïî ìåðèñòåìå â çîíó ðàñòÿæåíèÿ áëîêèðóåòñÿ 
÷åðåç ïðåðûâàíèå ñèìïëàñòè÷åñêîãî ðîñòà 
ïîâðåæäåííûõ êëåòîê. Äðóãîé, áëèçêèé ïî õà-
ðàêòåðó, ëîêàëüíûé ìåõàíèçì âîññòàíîâëåíèÿ 
ñâÿçàí ñ îãðàíè÷åííîé òàíãåíòàëüíîé ïðîëè-
ôåðàöèåé êëåòîê â ïîëèöèòàõ, âñëåäñòâèå ÷åãî 
íàðóøàåòñÿ ëèíåéíîñòü ïàêåòèðîâàíèÿ (ðèñ. 5,
â, ã). Îí íàïðàâëåí íà çàïîëíåíèå íåáîëü-
øèõ ïðîñòðàíñòâ ìåæäó ðÿäàìè ïðè äåôîð-
ìàöèè ñîñåäíèõ ïîëèöèòîâ. Â îòëè÷èå îò ïåð-
âîãî ìåõàíèçìà îí íå íîñèò ðàäèêàëüíîãî õà-
ðàêòåðà, íî èçìåíÿåò õàðàêòåð ïàêåòèðîâàíèÿ 
êëåòîê è òîïîëîãèþ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ. Â çîíå
ðàñòÿæåíèÿ ðÿäû, îáðàçîâàííûå àáåððàíòíû-
ìè êëåòêàìè è ïîëèöèòàìè, äåôîðìèðóþòñÿ.
Ñòåïåíü ïîâðåæäåíèÿ äèñòàëüíîé ÷àñòè ýòîé 
çîíû ìîæåò âàðüèðîâàòü, íî îíà âîññòàíàâ-
ëèâàåòñÿ êàê çà ñ÷åò ïîñòóïëåíèÿ íîâûõ êëå-
òî÷íûõ ïîòîêîâ èç ìåðèñòåìû, òàê è ïðîëè-
ôåðàöèè êëåòîê ïåðèöèêëà è ñóáýïèäåðìàëü-
íûõ ñëîåâ (ðèñ. 5, ä). 

Îñòðîå îáëó÷åíèå â 8 è 10 Ãð. Ïðè îáëó÷åíèè
â 8 Ãð ñòåïåíü ïîðàæåíèÿ ìåðèñòåìû è çîíû 
ðàñòÿæåíèÿ âîçðàñòàåò. Ïðîòÿæåííîñòü ìåðè-
ñòåìû ñîêðàùàåòñÿ. Òîïîëîãèÿ êëåòî÷íûõ ðÿ-
äîâ îñíîâíîé ìåðèñòåìû è ïåðåõîäíîé çîíû 
ïðåòåðïåâàåò çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ, âîçðàñ-
òàåò ÷àñòîòà èíàêòèâàöèè êëåòîê â äèñ-
òàëüíîé ÷àñòè, äåôîðìàöèé ïîëèöèòîâ è êëå-
òî÷íûõ ðÿäîâ â ïðîêñèìàëüíîé ìåðèñòåìå  
(ðèñ. 3, â è 6 à, á, ñì. âêëåéêó). Âíóòðè 
ïîëèöèòîâ íàáëþäàåòñÿ ïîëèìîðôèçì êëåòêî-
îáðàçîâàíèÿ: ÷àñòü êëåòîê, âîçìîæíî, ðåïàðè-
ðóåòñÿ è ïðîäîëæàåò ïðîëèôåðèðîâàòü, èíîã-
äà â ðàçíûõ ïëîñêîñòÿõ, äðóãàÿ – èíàêòè-
âèðóåòñÿ. Â ðåçóëüòàòå íàðóøàþòñÿ «ëèíåé-
íîñòü» ïàêåòèðîâàíèÿ è ïàðàëëåëüíîñòü êëå-
òî÷íûõ ðÿäîâ, ñâîéñòâåííûå íîðìå (ðèñ. 3, â è 
ðèñ. 6, â, ã, ñì. âêëåéêó). Íàèáîëüøèå äåôîð-
ìàöèè ïàêåòîâ è ðÿäîâ ïðîèñõîäÿò â ïðîöåññå 
âîññòàíîâëåíèÿ. Äåãåíåðàòèâíûå èçìåíåíèÿ 
îõâàòûâàþò çîíó ðàñòÿæåíèÿ (ðèñ. 6, ä). Ïðè  
äîçå â 10 Ãð íàðàñòàþò öèòîïàòîëîãè÷åñêèå 

èçìåíåíèÿ êàê â ñàìîé ìåðèñòåìå, òàê è âî 
âñåõ ïåðâè÷íûõ òêàíÿõ àïåêñà êîðíÿ. Ïàðåíõè-
ìàòèçàöèåé îõâàòûâàþòñÿ áîëüøèíñòâî ãèñòî-
ãåíîâ äèñòàëüíîé ìåðèñòåìû, à òàêæå ðÿäû è 
ïîëèöèòû â ïðîêñèìàëüíîé ìåðèñòåìå (ðèñ. 3,
ã è ðèñ. 6, á, ã). Ðàçìåðû ìåðèñòåìû åùå
áîëåå ñîêðàùàþòñÿ. Íà ìåñòå èíàêòèâèðîâàí-
íûõ êëåòîê ìîãóò îáðàçîâûâàòüñÿ õàðàêòåðíûå
ïóñòîòû (ðèñ. 6, á). Ìíîãèå êëåòî÷íûå ïàêåòû
ïðåòåðïåâàþò ðàçíîîáðàçíûå äåôîðìàöèè è 
«òðàíñôîðìàöèè» (ðèñ. 6, â, ã). Íàðóøåíèÿ òî-
ïîëîãèè ðÿäîâ îñîáåííî õàðàêòåðíû äëÿ 
äèñòàëüíîé ÷àñòè çîíû ðàñòÿæåíèÿ, â êî-
òîðîé îáíàðóæèâàþòñÿ «íåñòûêîâêè» êëåòî÷-
íûõ ðÿäîâ (ðèñ. 6, ä, æ). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ 
ìåðèñòåìà òåðÿåò ïðèñóùóþ åé àðõèòåêòîíèêó, 
à çîíà ðàñòÿæåíèÿ äåãðàäèðóåò. 

Ïðè 8 Ãð (ËÄ50) òîïîëîãèÿ ðÿäîâ â ìåðè-
ñòåìå âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ âîññòàíàâëèâàåòñÿ 
áëàãîäàðÿ ðåïîïóëÿöèîííîìó ìåõàíèçìó. Ïðè 
10 Ãð âîññòàíîâèòåëüíûé ïðîöåññ çàìåäëÿ-
åòñÿ è óñëîæíÿåòñÿ. Åãî îñíîâó òàêæå ñîñ-
òàâëÿåò ðåïîïóëÿöèîííûé ìåõàíèçì, íî îí 
óæå òåðÿåò ýôôåêòèâíîñòü, ïîñêîëüêó åãî âîç-
ìîæíîñòè îãðàíè÷èâàþòñÿ «êðèòè÷åñêîé ìàñ-
ñîé» ïðîëèôåðàòèâíîãî ïóëà è ñòåïåíüþ ïî-
ðàæåíèÿ çîíû ðàñòÿæåíèÿ. Ïîëàãàþò, ÷òî 
âåëè÷èíà «êðèòè÷åñêîé ìàññû» â çíà÷èòåëü-
íîé ìåðå çàâèñèò îò ñïîñîáíîñòè ðåçèñòåíò-
íûõ êëåòîê ê ãèïåðôóíêöèè êàê îñíîâû 
êîìïåíñàòîðíûõ ïðîöåññîâ [35]. Â áîëüøèí-
ñòâå ñëó÷àåâ âîññòàíîâëåíèå ïðè îáëó÷åíèè â 
10 Ãð ñëåäóåò áîëåå ðàäèêàëüíîìó ìåõàíèç-
ìó – ðåãåíåðàöèè, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê ïîëíîé 
çàìåíå òêàíåé àïåêñà, âêëþ÷àÿ çîíó ðàñòÿæå-
íèÿ. Ïðè ýòîì îñòàòêè äåôîðìèðîâàííûõ 
òêàíåé ñìèíàþòñÿ è îòòåñíÿþòñÿ êíàðóæè 
(ðèñ. 6, ç). Ëîêàëüíûå ìåõàíèçìû âîññòàíîâ-
ëåíèÿ, èãðàþùèå îïðåäåëåííóþ ðîëü â âîñ-
ñòàíîâëåíèè ïðè ñðåäíèõ äîçàõ, â óïîìÿíóòîì 
äèàïàçîíå çíà÷åíèÿ íå èìåþò.

Èòàê, îñòðîå îáëó÷åíèå èíäóöèðóåò â ìåðè-
ñòåìå âîçðàñòàíèå óðîâíÿ õðîìîñîìíûõ àáåð-
ðàöèé, ñòåïåíè ãåòåðîãåííîñòè êëåòî÷íûõ ïî-
ïóëÿöèé, ÷àñòîòû âàêóîëèçàöèè è ïàðåíõè-
ìàòèçàöèè îòäåëüíûõ êëåòîê è ïîëèöèòîâ. Èç-
ìåíÿåòñÿ õàðàêòåð ïàêåòèðîâàíèÿ: êëåòêè â 
ïàêåòàõ âàðüèðóþò ïî ÷èñëó, ðàçìåðàì, ôîðìå
è âçàèìîïîëîæåíèþ; íàðóøàåòñÿ ñèììåòðè÷-
íîñòü ìèòîçîâ è ïîðÿäîê êëåòêîîáðàçîâàíèÿ. 
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Èçìåíåíèå õàðàêòåðà ïàêåòèðîâàíèÿ îòðàæàåò
íàðóøåíèå ðèòìà ïðîëèôåðàöèè è åå ðàç-
îáùåííîñòü ìåæäó äèñòàëüíîé è ïðîêñèìàëü-
íîé ÷àñòÿìè ìåðèñòåìû. Ðàííÿÿ âàêóîëèçàöèÿ 
è ïàðåíõèìàòèçàöèÿ êëåòîê ïðîêñèìàëüíîé 
ìåðèñòåìû ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïîâðåæ-
äåíèè öåíòðà ïîêîÿ [15, 36]. Ñòåïåíü íàðó-
øåíèÿ òîïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îáû÷íî 
êîððåëèðóþò ñ äîçîé îáëó÷åíèÿ. Ñ óâåëè÷å-
íèåì äîçû ñîêðàùàþòñÿ ðàçìåðû ìåðèñòåìû,
âîçðàñòàåò ÷àñòîòà èíàêòèâàöèè êëåòîê, äåôîð-
ìàöèé êëåòî÷íûõ ðÿäîâ â îñíîâíîé ìåðè-
ñòåìå è çîíå ðàñòÿæåíèÿ (îñîáåííî â åå 
äèñòàëüíîé ÷àñòè). Ïîääåðæàíèå è âîññòàíîâ-
ëåíèå òîïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îñóùåñòâëÿ-
þòñÿ ÷åðåç ðåïîïóëÿöèþ è çàìåùåíèå íà åå 
îñíîâå ïîâðåæäåííûõ êëåòîê è ðÿäîâ. Íîâûå 
êëåòî÷íûå ðÿäû ïðîäâèãàþòñÿ â ïîâðåæäåí-
íîé òêàíè ïóòåì èíòðóçèâíîãî ðîñòà, ïðè ýòîì 
ïðîäâèæåíèå àáåððàíòíûõ ïîëèöèòîâ â çîíó 
ðàñòÿæåíèÿ çàìåäëÿåòñÿ èëè áëîêèðóåòñÿ áëà-
ãîäàðÿ ïðåðûâàíèþ ñèìïëàñòè÷åñêîãî ðîñòà.
Ïî-âèäèìîìó, âîçìîæíîñòè âîññòàíîâèòåëü-
íîãî ïîòåíöèàëà àïåêñà êîðíÿ îãðàíè÷èâàþòñÿ 
ñòåïåíüþ ïîðàæåíèÿ äèñòàëüíîé ÷àñòè çîíû 
ðàñòÿæåíèÿ. 

Àíàëèç òîïîëîãèè êëåòî÷íûõ ðÿäîâ ìåðè-
ñòåìû ñîãëàñóåòñÿ ñ êîëè÷åñòâåííîé îöåíêîé 
óðîâíÿ õðîìîñîìíîãî ìóòàãåíåçà. Ôîðìèðî-
âàíèå ïîðîãà è ïëàòî ïî âûõîäó õðîìîñîìíûõ 
àáåððàöèé óêàçûâàåò íà àêòèâèçàöèþ âîññòà-
íîâèòåëüíûõ ïðîöåññîâ íà êëåòî÷íî-ïîïó-
ëÿöèîííîì óðîâíå. Ó èññëåäîâàííîãî ãåíî-
òèïà ãîðîõà 33%-íûé óðîâåíü õðîìîñîìíûõ 
àáåððàöèé, èëè ïîâðåæäåíèå òðåòè ïðîëè-
ôåðèðóþùèõ êëåòîê, íå ïðèâîäèò ê ïîëíîé 
äåãðàäàöèè òêàíè. Ïóòåì àêòèâèçàöèè ñè-
ñòåì ðåïàðàöèè, çàòåì – ïðîëèôåðàòèâíîé 
ãèáåëè ïîâðåæäåííûõ êëåòîê è, íàêîíåö, 
âêëþ÷åíèÿ êîìïåíñàòîðíîãî ìåõàíèçìà – 
ðåïîïóëÿöèè âîññòàíàâëèâàåòñÿ ÷èñëåííîñòü 
ïðîëèôåðàòèâíîãî ïóëà, ñòðóêòóðà ìåðèñòå-
ìû è äèñòàëüíîé ÷àñòè çîíû ðàñòÿæåíèÿ. 
Ïî äîñòèæåíèè 50%-íîãî ðóáåæà ×ÀÀ ðàç-
ìåðû ìåðèñòåìû ñîêðàùàþòñÿ äî «êðèòè÷åñ-
êîé ìàññû», òîïîëîãèÿ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ è 
çîíàëüíîñòü àïåêñà ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ
ðàçðóøàþòñÿ, â ðåçóëüòàòå åãî âîññòàíîâëåíèå 
ïðåæíåé àðõèòåêòîíèêè îêàçûâàåòñÿ íåâîç-
ìîæíûì. Â èòîãå âîññòàíîâèòåëüíûé ïðî-

öåññ ïåðåêëþ÷àåòñÿ íà áîëåå ðàäèêàëüíûé 
ìåõàíèçì – ðåãåíåðàöèþ, êîòîðàÿ ïðèâîäèò 
ê ïîëíîé çàìåíå òêàíåé àïåêñà, âêëþ÷àÿ çîíó 
ðàñòÿæåíèÿ.

Ôîðìèðîâàíèå ïëàòî äëÿ ÷àñòîòû õðîìî-
ñîìíûõ àáåððàöèé îòìå÷àëîñü ìíîãèìè èññëå-
äîâàòåëÿìè ïðåèìóùåñòâåííî â íèçêîäîçîâîì 
äèàïàçîíå [24–28, 37–41 è äð.]. Î ïðè÷èíàõ 
ïîÿâëåíèÿ ïëàòî íà äîçîâîé êðèâîé âûñêà-
çàíû ðàçëè÷íûå ïðåäïîëîæåíèÿ, â ÷àñòíîñòè,
íåîäíîðîäíîñòü ïîïóëÿöèé êëåòîê, âêëþ÷åíèå
ïðîãðåññèðóþùåãî ñ äîçîé ïðîöåññà ðåïàðà-
öèè ðàäèàöèîííûõ ïîâðåæäåíèé, ñóùåñòâîâà-
íèå äâóõ ðàçíûõ ñèñòåì ðåïàðàöèè – «àäàïòà-
öèîííîé», âûðàáîòàííîé â õîäå ýâîëþöèè, è 
SOS-ñèñòåìû – àâàðèéíîé, âêëþ÷àþùåéñÿ ïðè
ðîñòå ãåíåòè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé ïðè ïåðåõîäå 
ê «ïëàòî» [24–27]. Òàê, äëÿ îáúÿñíåíèÿ 
íåëèíåéíîñòè äîçîâûõ ýôôåêòîâ â äèàïàçîíå 
ìàëûõ äîç Ñïèòêîâñêèé [42, 43] ïðåäëîæèë 
êîíöåïöèþ, êîòîðàÿ ïîñòóëèðóåò ñóùåñòâî-
âàíèå äâóõ êëåòî÷íûõ ñóáïîïóëÿöèé, ïðèí-
öèïèàëüíî ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî îòâåòíîé ðå-
àêöèè íà ñëàáûå âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ. Äëÿ 
êëåòîê îäíîé èç íèõ õàðàêòåðåí «àäàïòèâ-
íûé îòâåò» – óìåíüøåíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ 
îæèäàåìûì ÷èñëà ãåíåòè÷åñêèõ íàðóøåíèé, 
à äëÿ äðóãîé, íàïðîòèâ, óâåëè÷åíèå ÷èñëà 
íàðóøåíèé ñâåðõ îæèäàåìîãî. Àâòîð ñ÷èòàåò, 
÷òî âòîðóþ ñóáïîïóëÿöèþ ñîñòàâëÿþò îñîáî 
ðàäèî÷óâñòâèòåëüíûå «êëåòêè ýâîëþöèîííîãî 
ðåçåðâà». Èõ ïîâûøåííàÿ ðåïàðàöèÿ îáóñëîâ-
ëåíà íàëè÷èåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà àóòîãå-
íåðèðîâàííûõ êëåòêàìè ïîâðåæäåíèé, êîòî-
ðûå èíäóöèðóþòñÿ íå íåïîñðåäñòâåííî èçëó-
÷åíèåì, à äðóãèìè ñîáûòèÿìè â êëåòêå, òàêæå 
ñâÿçàííûìè ñ ðàäèàöèåé. Ýòîé ãèïîòåçîé îáúÿñ-
íÿþòñÿ ôîðìèðîâàíèå «àäàïòèâíîãî îòâåòà» 
è ïîðîãîâîñòü äîçîâûõ çàâèñèìîñòåé â íèçêî-
äîçîâîì äèàïàçîíå. Â îáëàñòè ñðåäíèõ è âû-
ñîêèõ äîç îáëó÷åíèÿ ïîðîãè è ñòóïåí÷àòûé 
õàðàêòåð äîçîâîé êðèâîé ñâèäåòåëüñòâóþò î 
äèñêðåòíîñòè èíäóêöèè ñèñòåì çàùèòû ñ ðàç-
íûì ìåõàíèçìîì äåéñòâèÿ, àäåêâàòíûõ ñîîò-
âåòñòâóþùåìó óðîâíþ ïîâðåæäåíèÿ [22, 44]. 
Â ïîïóëÿöèÿõ îïóõîëåâûõ êëåòîê âûäåëÿþò, 
íàïðèìåð, òðè óðîâíÿ çàùèòû îò âîçäåéñòâèÿ 
èîíèçèðóþùåãî èçëó÷åíèÿ â äèàïàçîíå äîç 
îò 1 äî 10 Ãð è âûøå. Ïîëàãàþò, ÷òî â îòâåò 
íà îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèå äîçû èçëó÷åíèÿ 
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Ñòðóêòóðíàÿ àðõèòåêòîíèêà àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû êîðíÿ 

âêëþ÷àåòñÿ èíäóöèáåëüíûé ðàäèîçàùèòíûé 
ìåõàíèçì – àêòèâàöèÿ ñèíòåçà ðåïàðàòèâíûõ 
ôåðìåíòîâ. Ñ óâåëè÷åíèåì äîçû îáëó÷åíèÿ 
â îòâåò íà ïîÿâëåíèå ðàäèîèíäóöèðîâàííûõ 
ÄÍÊ-ïîâðåæäåíèé, ñ êîòîðûìè ñèñòåìà ðå-
ïàðàöèè óæå íå â ñîñòîÿíèè ñïðàâèòüñÿ, 
ïðîèñõîäèò àêòèâàöèÿ äðóãîé ïðîãðàììû – 
èíäóêöèè àïîïòîçà. Âîçíèêøèé äåôèöèò êëå-
òî÷íîãî ñîñòàâà êîìïåíñèðóåòñÿ âêëþ÷åíèåì 
âòîðîãî óðîâíÿ âîññòàíîâëåíèÿ – ðåïîïó-
ëÿöèè. Ïðè äîçàõ îò 10 Ãð è âûøå ñðàáà-
òûâàåò íåñïåöèôè÷åñêàÿ çàùèòà, îñíîâàííàÿ 
íà ðåîðãàíèçàöèè ïîïóëÿöèè êëåòîê è ñî-
õðàíåíèè èëè îáðàçîâàíèè ìóòàíòíûõ êëåòîê, 
ñïîñîáíûõ ê ïðîëèôåðàöèè [44]. 

Ýôôåêòèâíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ ñâÿçàíà 
òàêæå ñ óðîâíåì ïðîäëåííîãî õðîìîñîìíîãî 
ìóòàãåíåçà, êîãäà ðåàëèçàöèÿ ïîâðåæäåíèé 
ÄÍÊ â àáåððàöèè õðîìîñîì ïðîèñõîäèò â 
ðÿäó ïîñëåäîâàòåëüíûõ êëåòî÷íûõ äåëåíèé 
ïîñëå îáëó÷åíèÿ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â ìå-
õàíèçìàõ ïðîäëåííîãî ìóòàãåíåçà âàæíóþ 
ðîëü èãðàåò îøèáî÷íàÿ ðåïàðàöèÿ ÄÍÊ è 
ðåàëèçàöèÿ ñêðûòûõ (ëàòåíòíûõ) ôîðì ïîâ-
ðåæäåíèé [35]. Â ýòîé ñâÿçè ýôôåêòèâíîñòü
âîññòàíîâèòåëüíûõ ïðîöåññîâ â íîâûõ êëå-
òî÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ 
êëåòî÷íîé êîíêóðåíöèåé (êëåòî÷íûì îòáî-
ðîì). Ñóòü åå ñîñòîèò â òîì, ÷òî âíóòðè 
ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà ðàçëè÷èÿ ïî òåì-
ïàì ïðîëèôåðàöèè ìåæäó àáåððàíòíûìè è 
íîðìàëüíûìè êëåòêàìè ïðèâîäÿò ê ýëèìèíà-
öèè ìåäëåííî ïðîëèôåðèðóþùèõ êëåòîê [45–
47]. Â ïîâðåæäåííîé ìåðèñòåìå àáåððàíòíûå 
êëåòêè ìîãóò ñðàçó èíàêòèâèðîâàòüñÿ (÷åðåç 
ïðîëèôåðàòèâíóþ èëè èíòåðôàçíóþ ãèáåëü),
óñòóïàòü â òåìïàõ ïðîëèôåðàöèè, çàìåäëÿòü-
ñÿ èëè áëîêèðîâàòüñÿ â ñâîåì ïðîäâèæåíèè 
â çîíó ðàñòÿæåíèÿ, à òàêæå ôîðìèðîâàòü «íå-
ïðàâèëüíûå» ïîëèöèòû è äåôîðìèðîâàííûå ðÿ-
äû, êîòîðûå âûòåñíÿþòñÿ è çàìåíÿþòñÿ íà 
íîâûå, ïîëíîöåííûå. Êëåòî÷íàÿ êîíêóðåí-
öèÿ â ìåðèñòåìå, âîçìîæíî, âêëþ÷àåò â ñå
áÿ è êîíêóðåíöèþ ìåæäó êëåòêàìè ïóëà «çà 
ïðàâî» îáðàçîâûâàòü ðÿä ìåæäó ñìåæíûìè
êëåòî÷íûìè êëîíàìè è ðÿäàìè êëåòîê. Êëå-
òî÷íàÿ êîíêóðåíöèÿ ïðèâîäèò ê «ôèëüòðàöèè» 
íàðóøåíèé è îòñòðàíåíèþ çíà÷èòåëüíîãî 
÷èñëà ïîâðåæäåííûõ êëåòîê îò ó÷àñòèÿ â 
ïîñòðîåíèè ñïåöèàëèçèðîâàííûõ òêàíåé. Âîç-

ìîæíî, ÷åðåç êëåòî÷íóþ êîíêóðåíöèþ îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ êîíòðîëü ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðà-
òà êëåòîê è â ñëó÷àå íåîáõîäèìîñòè èíäóöè-
ðóåòñÿ ïðîëèôåðàòèâíàÿ ãèáåëü èëè äðóãîé
òèï êëåòî÷íîé ãèáåëè, íàïðèìåð àïîïòîç. 
Ãèïîòåçà êëåòî÷íîé êîíêóðåíöèè ïîëó÷èëà
áîëüøîå ðàçâèòèå çà ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ
è íàøëà øèðîêîå ïðèìåíåíèå â îáëàñòÿõ
èììóíîëîãèè, íåâðîëîãèè, îíêîëîãèè è 
ìîðôîãåíåçà æèâîòíûõ. Òàê, ïîêàçàíà àêòèâ-
íàÿ êîíêóðåíöèÿ çà âûæèâàíèå ñðåäè ìíî-
ãî÷èñëåííûõ êëîíîâ Â-ëèìôîöèòîâ â ïåðè-
ôåðè÷åñêîé êðîâè ìëåêîïèòàþùèõñÿ [48]. Êàê
ïðèìåð îñòðîé êîíêóðåíöèè ìåæäó êëåòêà-
ìè ðàññìàòðèâàåòñÿ îïóõîëåâûé ðîñò [45, 46, 
49]. Êëåòî÷íîé êîíêóðåíöèè ïðèíàäëåæèò
âàæíàÿ ðîëü â ñòàáèëèçàöèè ïðîöåññîâ êëå-
òî÷íîé äèôôåðåíöèðîâêè è îïðåäåëåíèè ðàç-
ìåðîâ òêàíè, â òîì ÷èñëå è ïðè ðåãåíå-
ðàöèè [50–52]. Íàêîíåö, êëåòî÷íàÿ êîíêó-
ðåíöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç ìåõà-
íèçìîâ ýëèìèíàöèè ìóòàíòíûõ êëåòîê è èõ
êëîíîâ [45, 52, 53]. Õîðîøî îáúÿñíÿþòñÿ 
ãèïîòåçîé êëåòî÷íîé êîíêóðåíöèè ïðèìåíè-
òåëüíî ê ðàñòåíèÿì ìåõàíèçìû ýëèìèíàöèè 
è îãðàíè÷åíèÿ ó÷àñòèÿ ìóòàíòíûõ êëåòîê â 
ïîñòðîåíèè äèôôåðåíöèðîâàííûõ òêàíåé ïðè
ïðîäëåííîì ðàäèàöèîííîì ìóòàãåíåçå [54, 55].
Êëåòî÷íóþ êîíêóðåíöèþ ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê ìåõàíèçì, ñ ïîìîùüþ êîòîðîãî îãðà-
íè÷èâàåòñÿ ìóòàãåíåç, ðåãóëèðóåòñÿ ñîñòîÿ-
íèå, à òàêæå ÷èñëåííîñòü êëåòî÷íûõ ñóáïîïó-
ëÿöèé è êëåòî÷íûõ ðÿäîâ ïðè ðåïîïóëÿöèîí-
íîì âîññòàíîâëåíèè ìåðèñòåìû. 

Àðõèòåêòîíèêà ìåðèñòåìû – äîâîëüíî ãèá-
êîå è äèíàìè÷íîå îáðàçîâàíèå ñ âûñîêèì 
ïîòåíöèàëîì íàäåæíîñòè. Â åãî îñíîâå ëåæàò 
ðàçíîîáðàçíûå ìåõàíèçìû ñàìîïîääåðæàíèÿ: 
áûñòðîòà îáíîâëåíèÿ ñîñòàâà ïîïóëÿöèé è 
ñîõðàíåíèå çàïàñà îòíîñèòåëüíî óñòîé÷èâûõ ê 
ïîâðåæäåíèþ êëåòîê, àñèíõðîííîñòü êëåòî÷-
íîãî öèêëà êëåòîê è ðèòìè÷åñêèé, ãèáêèé 
õàðàêòåð ïðîëèôåðàöèè è ïàêåòèðîâàíèÿ êëå-
òîê, íàêîíåö, ñî÷åòàíèå ñèìïëàñòè÷åñêîãî è 
èíòðóçèâíîãî ðîñòà êëåòîê è êëåòî÷íûõ ðÿ-
äîâ. Â çàâèñèìîñòè îò õàðàêòåðà è ñòåïåíè 
ïîâðåæäåíèÿ ìåðèñòåìû âêëþ÷àþòñÿ è ðàçíûå 
ìåõàíèçìû ñàìîïîääåðæàíèÿ. Èçâåñòíî, ÷òî 
îðãàíèçàöèîííûì öåíòðîì â êîðíå ÿâëÿåòñÿ 
öåíòð ïîêîÿ. Êðîìå ôóíêöèè «äåïî» ðàäèî-
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ðåçèñòåíòíûõ êëåòîê, îí ðåãóëèðóåò ñîñòîÿíèå 
ñòâîëîâîñòè ïðèëåãàþùèõ ê íåìó êëåòîê è 
ïðåäîòâðàùàåò èõ äèôôåðåíöèðîâêó [56–58]. 
Ýôôåêòèâíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ ìåðèñòåìû âî 
ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ êëåòî÷íîé êîíêóðåí-
öèåé, à ïîääåðæàíèå ñòðóêòóðíîãî îñòîâà 
ìåðèñòåìû – èíòðóçèâíûì ðîñòîì íîâûõ
êëåòî÷íûõ ðÿäîâ è ïðåðûâàíèåì ñèìïëàñ-
òè÷åñêîãî õàðàêòåðà ðîñòà ïîâðåæäåííûõ êëå-
òîê è ïîëèöèòîâ. Ïðåäåëû âîññòàíîâèòåëüíîãî 
ïîòåíöèàëà àïåêñà êîðíÿ, ïî-âèäèìîìó, îãðà-
íè÷åíû íå òîëüêî «êðèòè÷åñêîé ìàññîé» ïðî-
ëèôåðàòèâíîãî ïóëà ìåðèñòåìû, íî è ñòå-
ïåíüþ ïîðàæåíèÿ çîíû ðàñòÿæåíèÿ.

Âûâîäû. Äîçîâûå çàâèñèìîñòè ÷àñòîòû õðî-
ìîñîìíûõ àáåððàöèé â ìåðèñòåìå êîðíÿ ÷åðåç
48 ÷ ïîñëå îáëó÷åíèÿ â äèàïàçîíå îò 4 äî 
10 Ãð õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîðîãîì è ïëàòî íà 
óðîâíå 33 % àáåððàíòíûõ àíàôàç. Âûõîä íà 
ïëàòî îòðàæàåò àêòèâèçàöèþ âîññòàíîâèòåëü-
íûõ ïðîöåññîâ íà êëåòî÷íî-ïîïóëÿöèîííîì 
óðîâíå: ðåïàðàöèþ ÄÍÊ, çàòåì ïðîëèôåðà-
òèâíóþ ãèáåëü êëåòîê è ðåïîïóëÿöèþ. Ïðè 
10 Ãð äîçîâàÿ êðèâàÿ ôîðìèðóåò ýêñïîíåíòó, 
îáóñëîâëåííóþ âîâëå÷åíèåì â ìóòàöèîííûé 
ïðîöåññ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà íîâûõ êëåòîê,
ñ êîòîðûìè óêàçàííûå ìåõàíèçìû óæå íå 
ñïðàâëÿþòñÿ. 

Ñ óâåëè÷åíèåì äîçû îáëó÷åíèÿ âîçðàñòàþò
ãåòåðîãåííîñòü ìåðèñòåìû, ÷àñòîòà èíàêòè-
âàöèè è ïàðåíõèìàòèçàöèè êëåòîê, ñîêðàùà-
þòñÿ ðàçìåðû ìåðèñòåìû. Èçìåíÿåòñÿ õàðàê-
òåð ïàêåòèðîâàíèÿ – íàðóøàåòñÿ ïîðÿäîê è 
ëèíåéíîñòü êëåòêîîáðàçîâàíèÿ, à òàêæå ñèì-
ìåòðè÷íîñòü ìèòîçîâ âíóòðè ïàêåòîâ. Òåì íå 
ìåíåå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ òîïîëîãèÿ êëå-
òî÷íûõ ðÿäîâ îñíîâíîé ìåðèñòåìû â äèàïà-
çîíå ïëàòî ñîõðàíÿåòñÿ.

Ïîääåðæàíèå è âîññòàíîâëåíèå òîïîëîãèè 
êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îñóùåñòâëÿþòñÿ ïóòåì 
ðåïîïóëÿöèè è çàìåùåíèÿ íà åå îñíîâå ïî-
âðåæäåííûõ êëåòîê è ðÿäîâ. Íîâûå êëåòî÷-
íûå ðÿäû ïðîäâèãàþòñÿ â ïîâðåæäåííîé 
òêàíè ïóòåì èíòðóçèâíîãî ðîñòà. Ïðîäâè-
æåíèå àáåððàíòíûõ êëåòîê è ïàêåòîâ â çîíó 
ðàñòÿæåíèÿ çàìåäëÿåòñÿ èëè áëîêèðóåòñÿ 
÷åðåç ïðåðûâàíèå ñèìïëàñòè÷åñêîãî ðîñòà. 
Ëîêàëüíûå ïðîöåññû âîññòàíîâëåíèÿ ñîïðî-
âîæäàþòñÿ èçìåíåíèåì ëèíåéíîñòè ïàêåòè-
ðîâàíèÿ. 

Â íîâûõ êëåòî÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ óðîâåíü 
õðîìîñîìíîãî ìóòàãåíåçà îñòàåòñÿ âûñîêèì. 
Ýôôåêòèâíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ ìåðèñòåìû âî 
ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ êëåòî÷íîé êîíêóðåí-
öèåé ìåæäó íîðìàëüíûìè è àáåððàíòíûìè 
êëåòêàìè è èõ êëîíàìè, ÷òî îãðàíè÷èâàåò ìóòà-
ãåíåç è òàêæå çàìåäëÿåò ïðîäâèæåíèå àáåð-
ðàíòíûõ êëåòîê â çîíó ðàñòÿæåíèÿ. Ïðåäåëû 
âîññòàíîâèòåëüíîãî ïîòåíöèàëà àïåêñà êîðíÿ 
îãðàíè÷èâàþòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ÷èñëîì ðàäèî-
ðåçèñòåíòíûõ êëåòîê ïðîëèôåðàòèâíîãî ïóëà 
ìåðèñòåìû è ñòåïåíüþ ïîðàæåíèÿ çîíû ðàñ-
òÿæåíèÿ. 

Ïî äîñòèæåíèè 50%-íîãî ðóáåæà ×ÀÀ 
ðàçìåðû ìåðèñòåìû ñîêðàùàþòñÿ äî «êðèòè-
÷åñêîé ìàññû», òîïîëîãèÿ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ è 
çîíàëüíîñòü àïåêñà ðàçðóøàþòñÿ, ÷òî ñîïðî-
âîæäàåòñÿ âêëþ÷åíèåì áîëåå ðàäèêàëüíîãî 
ìåõàíèçìà âîññòàíîâëåíèÿ – ðåãåíåðàöèè,
êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê ïîëíîé çàìåíå òêàíåé 
àïåêñà, âêëþ÷àÿ çîíó ðàñòÿæåíèÿ.

E.A. Kravets, V.V. Berezhnaya, 
V.I. Sacada, 

N.M. Rashidov, D.M. Grodzinsky

STRUCTURAL ARCHITECTONICS OF APICAL 
ROOT MERISTEMS IN COHERENCE 

WITH THE QUANTITATIVE ASSESSMENT 
OF ITS DAMAGE BY RADIATION

The dose dependencies of the aberrant anaphases 
frequency in the root meristem in 48 hours after 
irradiation in the range of doses of 4–10 Gy is 
characterized by threshold and plateau at 33 % 
aberrant anaphase. The plateau indicates the activation 
of the recovery processes. Topology of cell rows in the 
primary meristem of the dose to 8 Gy are conserved and 
recovered damages. New cell rows are formed by local 
cell pools in the distal meristem, pericycle cells and 
subepidermy. It grows by intrusive character displacing 
the rows of damaged cells. Apparently the competition 
between clones of normal and aberrant cells plays the 
primary role in the mechanisms of recovery. Resulting 
to competition the promotion of aberrant cells to the 
extension zone is slowed down or blocked. So critical 
level of damage of the root apical meristem was defined 
about 50 % of aberrant anaphase. Exceeding of this 
level leads to lethal consequence for meristem and it is 
accompanied by the inclusion of more radical process 
of restoration through regeneration. Regeneration leads 
to complete replacement of the apex tissues including 
the extension zone. 
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Ñòðóêòóðíàÿ àðõèòåêòîíèêà àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû êîðíÿ 

Î.À. Êðàâåöü, Â.Â. Áåðåæíà, Â.². Ñàêàäà, 
Í.Ì. Ðàøèäîâ, Ä.Ì. Ãðîäçèíñüêèé

ÑÒÐÓÊÒÓÐÍÀ ÀÐÕ²ÒÅÊÒÎÍ²ÊÀ ÀÏ²ÊÀËÜÍÎ¯ 
ÌÅÐÈÑÒÅÌÈ ÊÎÐÅÍß Ó ÇÂ’ßÇÊÓ

Ç Ê²ËÜÊ²ÑÍÎÞ ÎÖ²ÍÊÎÞ ÑÒÓÏÅÍß 
¯¯ ÐÀÄ²ÀÖ²ÉÍÎÃÎ ÓÐÀÆÅÍÍß

Äîçîâ³ çàëåæíîñò³ ÷àñòîòè õðîìîñîìíèõ àáåðà-
ö³é â ìåðèñòåì³ êîðåíÿ ÷åðåç 48 ãîä ï³ñëÿ îïðî-
ì³íåííÿ â ä³àïàçîí³ â³ä 4 äî 10 Ãð õàðàêòåðèçóþòüñÿ 
íàÿâí³ñòþ ïîðîãà ³ ïëàòî íà ð³âí³ 33 % àáåðàíòíèõ 
àíàôàç. Âèõ³ä íà ïëàòî âêàçóº íà àêòèâ³çàö³þ â³ä-
íîâíèõ ïðîöåñ³â: Òîïîëîã³ÿ êë³òèííèõ ðÿä³â ìåðèñ-
òåìè â ä³àïàçîí³ äîç äî 8 Ãð â á³ëüøîñò³ âèïàäê³â, 
ùå çáåð³ãàºòüñÿ, à ïîøêîäæåííÿ â³äíîâëþþòü-
ñÿ. Ï³äòðèìàííÿ òà â³äíîâëåííÿ òîïîëîã³¿ êë³-
òèííèõ ðÿä³â çä³éñíþþòüñÿ çà ðàõóíîê ðåïîïóëÿ-
ö³¿ ³ çàì³ùåííÿì íà ¿¿ îñíîâ³ ïîøêîäæåíèõ êë³-
òèí ³ ðÿä³â. Íîâ³ êë³òèíí³ ðÿäè ïðîñóâàþòüñÿ â
ïîøêîäæåí³é òêàíèí³ øëÿõîì ³íòðóçèâíîãî ðîñòó.
Ïðîñóâàííÿ àáåðàíòíèõ êë³òèí òà ïîë³öèò³â â 
çîíó ðîçòÿãóâàííÿ ñïîâ³ëüíþºòüñÿ àáî áëîêóºòüñÿ 
ïåðåðèâàííÿì ñèìïëàñòè÷íîãî ðîñòó. Ó íîâèõ ñóá-
ïîïóëÿö³ÿõ õðîìîñîìíèé ìóòàãåíåç çáåð³ãàºòüñÿ. 
Åôåêòèâí³ñòü â³äíîâëåííÿ â çíà÷í³é ì³ð³ âèçíà-
÷àºòüñÿ êë³òèííîþ êîíêóðåíö³ºþ ì³æ êëîíàìè 
íîðìàëüíèõ ³ àáåðàíòíèõ êë³òèí, â ðåçóëüòàò³ ÿêî¿ 
îáìåæóºòüñÿ ìóòàãåíåç ³ òàêîæ ñïîâ³ëüíþºòüñÿ 
ïðîñóâàííÿ àáåðàíòíèõ êë³òèí ³ ïîë³öèò³â â çîíó 
ðîçòÿãóâàííÿ. Ìåæ³ â³äíîâíîãî ïîòåíö³àëó àïåêñà 
êîðåíÿ îáìåæóþòüñÿ «êðèòè÷íîþ ìàñîþ» ìåðè-
ñòåìè ³ ñòóïåíåì óðàæåííÿ çîíè ðîçòÿãóâàííÿ. 
Êðèòè÷íèé ð³âåíü ðàä³àö³éíîãî ïîøêîäæåííÿ àï³-
êàëüíî¿ ìåðèñòåìè êîðåíÿ ñòàíîâèòü áëèçüêî 50 % 
àáåðàíòíèõ àíàôàç. Ïåðåâèùåííÿ öüîãî ð³âíÿ ñó-
ïðîâîäæóºòüñÿ âêëþ÷åííÿì á³ëüø ðàäèêàëüíîãî 
ïðîöåñó â³äíîâëåííÿ ìåðèñòåìè øëÿõîì ðåãåíåðà-
ö³¿, ÿêà ïðèçâîäèòü äî ïîâíî¿ çàì³íè òêàíèí àïåê-
ñà, âêëþ÷àþ÷è çîíó ðîçòÿãíåííÿ.
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