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VÄLISKESKKONNA MÕJUST
MUTAGENEESI HILISELE ETAPILE

On kogunenud juba üsna palju andmeid kiirguste toime kohta elus-
organismidele. Radiobioloogiliste uurimistööde mahu kasvu ja nende
taseme järsu tõusu on tinginud tuumaenergia ja märgitud aatomite,.kasu-
tamise laiendamine teaduses ja tootmises ning biosfääri saastumise süve-
nemine 1950-ndatel aastatel (lähemalt vt. Orav, 1965).

Praegu juba on olemas terviklik ülevaade kiirguskahjustuste, nende
Pulgas ka geneetiliste kahjustuste kujunemisest ning arenemisest. Kaas-
aegseid seisukohti nendes küsimustes kajastab eriti näitlikult joonisel esi-
tatud Bacq’-Alexander’i skeem (Bacq, Alexander, 1961).

Suhteliselt hästi on uuritud kiirguskahjustuse esimene etapp, mille
jooksul tekivad primaarsed kahjustused rakustruktuurides niihästi kiiri-
tamise vahetul mõjul kui ka otse pärast kiiritamist toimuvate füüsikalis-
keemiliste protsesside (ioniseerumine, ergastumine) tulemusena. Selle
etapi kestus ei ületa tuhandikku sekundit. Z. M. Bacq ja P. Alexander
(1961), N. Nuždin (Нуждин, 1959) ja A. Kuzin (Кузин, 1965) rõhutavad,
et bioloogilised kiirgusmuutused võivad tekkida ja areneda ainult aktiiv-
selt toimuvate ainevahetusprotsesside tingimustes ehk, nagu Bacq ja
Alexander tabavalt väljendavad, ainevahetusprotsessid arendavad neid
muutusi.

Kuni viimase ajani käsitles suur osa radiobiolooge mutageneesiprot-
sessi kiirituse mõjul tekkinud muutuste mehaanilise valikuna. Eriti oli sel-
line vaade omane märklehe-teooria pooldajatele (Lea, 1955). Paremal
juhul asendati valmis muutused potentsiaalsete muutuste ja kahjustustega,
mis edasiste, põhiliselt taastumisprotsesside käigus panid aluse tõelistele
muutustele. С. P. Swanson (Свэнсон, 1956) nimetab potentsiaalseteks kat-
kemisteks «nõrgemate kahjustustega kohti, mis sõltuvalt neist või teistest
rakusisestes! tingimustest on võimelised niihästi taastuma kui ka täielike
katkemisteni viima» (lk. 412). Swansoni vaadetele lähedane on N. Lutšniku
ja L. Tsarapkini (Лучник, Царапкин, 1959) hüpotees, mille järgi ioniseeriv
osake kutsub kromosoomi läbides selles esile lokaalse muutuse, mis tea-
tud aja jooksul võib realiseeruda katkemisena või taastuda.

Võõriti mõistmise vältimiseks tuleb rõhutada, et mõnel puhul säilitab
märklehe-teooria oma tähtsuse ka tänapäeval, näit. geneetilise materjali
(DNH) kiiritamisel in vitro ja katsetes viirustega, kus «märkleheks» on
kogu viiruse partikkel.

Andmeid väliskeskkonna ja ainevahetusprotsesside aktiivsest osast kiir-
guskahjustuse kujunemisel hakkas laekuma juba 1920-ndatel aastatel.
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R Ancel ja P. Viatemberger (Bacq, Alexander, 1961) tegid 1925. aastat
kindlaks, et röntgeniga kiiritatud munade säilitamisel madalates tempera-
tuurides pidurdus kiirguskahjustuste ilmsikstulek. Varsti pärast seda
(1930. a.) tegi Vintemberger (Bacq, Alexander, 1961) järelduse raku aine-
vahetuse mõju kohta kiirguskahjustusele. W. R. Duryee’ (1949 tsiteerit.
Bacq, Alexander, 1961) katsete tulemused langevad ühte juba kaasaegse
ettekujutusega kaitseainete toimest. Ühtlasi tõendavad nad, et rakufüsio-
löögid ei suuda selgitada kiirguskahjustuse teket ainuüksi kiirguse mõjuga
rakutuumale ja kromosoomidele.

Esimesed tööd kiirguskahjustuse modifitseerimise alal käsitlesid põhi-
liselt füsioloogilisi ja tsütoloogilisi muutusi. Geneetilise toime modifitsee-
rimise võimalikkuse kohta hakati saama andmeid hiljem, kusjuures üks
esimesi töid sellelt alalt avaldati Nõukogude Liidus (Лобашев, Павловец,
1937 tsiteerit. Ватти, 1961). M. Lobašov ja M. Pavlovets kiiritasid isa-
seid äädikakärbseid ja hoidsid neid seejärel 24 tundi +ls° C temperatuu-
ris. Järsult tõusis mutatsioonide ja translokatsioonide sagedus. Füsioloo-
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gilise lähenemise tekkes mutatsiooniprotsessile on kindel osa M. Lobašovi
paranekrootilisel mutageneesi hüpoteesil (Лобашев, 1947), mille järgi
mutatsioonide kujunemine ei toimu raku kahjustuse faasis, vaid «taastu-
misfaasis substantsionaalsete muutuste erineva repareerumise protses-
sis» (lk. 25). Temperatuuri mõju näitavad selgelt ka K. Vatti katsed
(Ватти, 1961). Vatti mõjustas Kanton-C liini äädikakärbeste kindla vanu-
sega vastseid, kelle' sugurakud olid spermatogooniumide staadiumis,
pärast kiiritamist täiendavalt 37° temperatuuriga ühe tunni jooksul ja
leidis, et see tõstab letaalsete mutatsioonide sagedust. Kürgusmõjustuse
Korral täheldati 1,81% letaäle, temperatuuriga ilma kiirituseta mõjusta-
misel
sioone 3,82%. Täiendav temperatuuriga mõjustamine suurendas järsult
Ka morfooside arvu.

E. Wendti katsed (1963) kanaloodete südamerakkude kultuuril lubavad
teha provisoorse järelduse, et madalate temperatuuridega mõjustamine
tervikliku organi või organismi tasemel üldiselt ainult pidurdab kiirguse
toime ilmsikstulekut, rakkudekultuuri tingimustes aga on tal tõeline kaitse-
loime, s. o. ta kaotab kiirguskahjustuse. Wendti andmed rõhutavad veelgi
kiirguse kaudse toime osatähtsust.

Kasvu- või säilitamistingimuste, nagu teistegi kiirguskahjustust modi-
fitseerivate tingimuste uurimise tähtsust märgivad ka B. Sidorov ja
V. Hvostova (Сидоров, Хвостова, 1960). Nad rõhutavad eriti probleemi
teoreetilist tähtsust, kuivõrd sellistes töödes saadud andmed lubavad sel-
gemini mõista kiirguste primaarset toimet rakkudele ning «teha kind-
laks optimaalsed tingimused maksimaalse arvu mutatsioonide saamiseks
kiirguskahjustuse minimaalse taseme puhul, millel on suur tähtsus kiir-
gusselektsioonis» (lk. 176).

Põhiliseks etapiks, mille vältel on võimalik suunavalt mõjustada muta-
geneesi kulgu, tuleb lugeda teist. Vastavalt Bacq’-Alexander’i skeemile
toimub sel perioodil kiirguskahjustuste taastumine ja arenemine, mis
viib mutatsioonide ning submikroskoopiliste kahjustuste tekkele ja kestab
nähtavasti sekunditest tundideni, võib-olla aga ka mõne ööpäevani. Missu-
gused võimalused aktiivseks vahelesegamiseks on olemas kultuurtaimede
puhul praktikas kõige levinuma võtte, nimelt kuivade seemnete kiirita-
mise korral? Sel puhul toimuvad teatud muutused juba seemnete säilita-
misel. Suurema osa autorite, nende seas ka «säilitamisefekti» avastaja
(1910. а.) H. Guilleminot’ (Бреславец, 1946) arvates, samuti L. J. Stad-
ien (1930), L. Ehrenbergi (1954), J. D. Adamsi ja R. A. Nilani (1958),
H. J. Curtise (1961), I. Vassiljevi, B. Žukovi, T. Spasskaja (Васильев jt.,
I960) ja paljude teiste uurijate andmeil tugevdab säilitamine kiiritamise
Kahjustavat toimet, eriti aga tõstab kromosoomihälvete sagedust. Teiste
autorite (näit. Salser, 1956 tsiteerit. Васильев jt., 1960) andmed aga
näitavad, et siin võib saada ka vastupidiseid tulemusi, olenevalt seemnete
säilitamise tingimustest.

Lähtudes ainult aktiivse elutegevuse kestusest, võib nimetatud perioodi
raames arvesse võtta põhiliselt seemnete idanemist, mis enamikul kultuur-
taimede! kestab mõnest päevast nädalani, kuigi taimedel üldse valitseb
selles osas väga suur mitmekesisus. Huvitavaid tulemusi tähendatud
perioodi kohta esitavad N. Šapiro ja E. Botšarova (Шапиро, Бочарова,
1960), kelle katsetes temperatuuri tõstmine ja hapniku läbipuhumine ida-
nemisperioodil pärast gammakiirtega mõjustamist suurendasid kromo-
soomikahjustuste arvu odrasordi ’Viner’ seemnetel. R. Caldecott (1961)
idandas seemneid vahetult pärast kiiritamist. Kui idanemine toimus
aeroobsetes tingimustes, kasvas kromosoomikahjustuste arv eksponentaal-
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ses sõltuvuses doosist, idanemisel anaeroobsetes tingimustes lineaarses
sõltuvuses doosist.

N. Batõgin (Батыгин, 1962) kiiritas kasvavaid taimi kuni 1000 r doo-
siga. Juba 15 minuti pärast vähenes protoplasma viskoossus, tunni aja
pärast aga tõusis järsult. Pärast tunduvaid kõikumisi normaliseerus vas-
tav näitaja. Suuremad kõikumised toimusid esimese 5—6 tunni jooksul.
Analoogilist pilti võis täheldada ka mitmetes biokeemilistes näitajates,
nagu suhkrute, askorbiinhappe ja valgulämmastiku sisalduse dünaami-
kas, samuti hingamise aktiivsuses.

Võib teha järelduse, et reeglipäraselt toimuvad järsemad muutused
raku elutegevuses esimeste tundide jooksul pärast kiiritamist. Kuid suhte-
lise taastumise seisund ei tähenda veel kaugeltki tagasipöördumist normi.
Paljudest töödest on teada, et kiiritamine (isegi mitteletaalsete doosidega)
kutsub esile pikaajalise kasvupidurduse, mis B—l28—12 kr dooside kasutamise
puhul võib odral kesta kuni kaks kuud, seega vahetult loomiseni (Орав*
1960).

Bacq’i-Alexander’i skeemis lõpeb kiirguskahjustuse arenemise teine
etapp mutatsioonide (sealhulgas ka somaatiliste) ja submikroskoopiliste
kahjustuste kujunemisega, mis lähevad üle nähtavateks kahjustusteks.
Mis toimub sel juhul aga edaspidi, mutageneesi hilisemal etapil? Skeemi
järgi otsustades tuleb oletada, et sel etapil peaks toimuma ainult valmite,
kuid submikroskoopilisel või mikroskoopilisel kujul esinevate mutatsiooni-
algete realiseerumine, mis viib taimede arenemise ja morfogeneesi muu-
tustele. Sellest lähtudes võib selgitada näiteks kitsama ja pikema pea
ilmumist kiiritatud seemnetest kasvatatud odrataimedel (Орав, 1960).
Kuid on nähtusi, mida on raske seletada valmite muutuste realiseerumi-
sega, somaatilise valikuga või spontaanse regeneratsiooniga.

Selliste nähtuste hulka kuulub esimese kiiritusjärgse põlvkonna (Mi)
kasvutingimuste mõju järgnevate põlvkondade kvalitatiivsele ja kvantita-
tiivsele muutlikkusele. Vastavate katsete metoodika ja tulemused on juba
avaldatud (Орав, 1962). Katsete sisu ja tulemused on kokkuvõtlikult
järgmised;

1) Aastail 1957—1962 kasvatati odrasortide ’Harkovi 306’ ja ’Jubilei-
nõi’ kiiritatud seemneid ( 60Co gammakiired, doosid B—l28—12 kr) kahel erine-
val agrofoonil: rea aastate jooksul orgaaniliste väetistega väetatud aia-
mullal (kõrge agrofoon) ja pikemat aega väetamata, ebasoodsa struktuu-
riga põllumullal (madal agrofoon). Et iga varianti külvati mitmel aastal,
siis arvestati ka ühe ja sama põlvkonna kasvuaastate ilmastikulisi erine-
vusi.

2) Nendest katsetest saadud seemned kasvatati M2 -s— M4-S keskmise
viljakusega põllul ühesugustes tingimustes, rakendades tavalist agroteh-
nikat, ning määrati mitmete kvantitatiivsete tunnuste muutumine M2 -s
ja M3-s ja pärilikud muutused kõigis kolmes põlvkonnas.

3) Katsetes ilmnes üksikute variantide vahel suuri erinevusi niihästi
mutantide üldarvus kui ka eri mutanditüüpide esinemissageduses. Haju-
vuse lagundamine (dispersioonanalüüs) teda põhjustavate mojufaktorite
alusel näitas, et niihästi kasvuaastate omavahelised erinevused kui ka
agrofooni erinevus Mj-s kutsuvad esile olulisi erinevusi mutatsioonide
esinemissageduses M2 -s

Nende katsete tulemusi kinnitavad ka teiste uurijate andmed. Nii näi-
teks kasvatas S. Januškevitš (Янушкевич, 1962) suviodrasortide ’Viner’ ja
Tšervonets’ taimi pärast seemnete kiiritamist erinevates geograafilistes
piirkondades Habarovskis, Krasnojarskis, Leedu NSV-s, Läti NSV-s,
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Eesti NSV-s, Ussuriiskis, Arhangelskis ja Moskvas ja jälgis lihtlastes
tingimustes kasvanud järglaspõlvkondades klorofüllmutatsioonide arvu ja
tüüpe. Eriti selged erinevused mutatsioonide esinemissageduses ilmnesid
Habarovskis kasvatatud taimede järeltulijatel, kus klorofüllmutatsioonide
kõrge sageduse puhul (’Vineril’ 0,35%, TšervonetsiT 0,43%) esines eriti
palju (25% muutuste üldarvust) teistes kohtades haruldast mutatsiooni-
tüüpi tigrina. Küllaltki tugev oli kasvukoha mõju ka N. Nuždini (Нуждин
jt., 1965) katsetes, kus mitmete odrasortide esimest põlvkonda kasvatati
Moskvas, Eesti NSV-s, Odessas ja Mägi-Karabahhias ning testina kasu-
tati samuti kergesti määratavaid klorofüllimuutusi.

Kõik need faktid kõnelevad väheuuritud hilise mutatsioonide kujune-
mise etapi olemasolust, mille jooksul avaldavad mõju nähtavasti genera-
tiivorganite formeerumise tingimused Mrs,

Kõigi kirjeldatud katsete oluliseks metoodiliseks puuduseks on see, et
modifitseeriva toimefaktorina on kasutatud laialdast miljööfaktorite komp-
leksi («agrofoon», kasvukohtade klimaatilised erinevused), mille üksikuid
komponente saab iseloomustada ainult kõige üldisemalt. Seetõttu alus-
tasime 1963. aastal katseid eesmärgiga selgitada eri faktorite või nende
piiratud komplekside mõju mutatsioonispektri kujunemisele.

Vastavad katsed viidi läbi vegetatsioonikatsetena. Uurimisele võeti
kaks suviodra sorti: ’Harkovi 306’, mis oli põhiliseks katsesordiks erine-
vatele agrofoonidele rajatud katsetes aastail 1957—1962, ja Skandinaavia
päritoluga, väga hea seisukindlusega ’Domen’. Mõlema sordi õhu-
kuivi seemneid kiiritati Tallinna Vabariikliku Onkoloogia Dispan-
seri gammaseadmel* 60Co gammakiirtega (doos 8 kr) ja külvati seejärel
I—2 päeva pärast 30 seemne kaupa vegetatsioonianumatesse, mis sisal-
dasid 9,5 kg mulda, koostisega 2/з kohalikku karbonaatmulda ja Vs liiva.

Pärast tõusmete ilmumist
jäeti igasse potti 20 taime
Kogu vegetatsiooni vältel
hoiti anumates kindel niis-
kusrežiim: pooltel 70%
niiskust mulla täielikust
niiskusemahutavusest, teisel
poolel 40% niiskust (kunst-
liku põua tingimused). Kül-
vati kahel erineval ajal: esi-
mene katseseeria 10, mail
1963. a., teine, mahult võrd-
ne kuu aega hiljem, s. o.
10. juunil. Esimese põlvkonna
taimede füsioloogilisi erine-
vusi iseloomustab kõige ilme-
kamalt nende kõrgus koris-
tamise ajal eri katsevarianti-
des (tab. 1).

Tabelist nähtub, et vara-
sema külvi puhul pidurdab puudulik niiskusega varustatus taimede kasvu
suhteliselt tugevamini (18—23 cm) kui hilisema külvi korral. Hilise külvi
ebasoodsad tingimused mõjustavad katsetaimi ilmselt niivõrd tugevasti,
et puuduliku veerežiimi negatiivne mõju tuleb vähe ilmsiks.

* Küritasid dosimetristid H. Ehvärt ja V. Ivanov, keda autor sõbraliku abi eest
siinkohal tänab.

Tabel 1

Taimede kõrgus eri kasvurežiimide puhul

bJD
<L)

Taimede kõrgus,
cm (x + m)

Sort z=;
03

Kiiritatud Küritamata
(doos 8 kr) (kontroll)

’Harkovi
306’ 70 mai 78,54-1,0 73,4+0,8

40 mai 56,4+0,7 55,7+1,0
70 juuni 49,6+0,4 50,7+0,7
40 juuni 43,7+0,5 44,2+0,5

’Domen’ 70 mai 86,9+0,8 82,8+0,5
40 mai 63,4+0,8 64,1+0,8
70 juuni 57,3+0,8 58,3+0,6
40 juuni 57,0+0,9 58,4+0,7
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Taimede produktiivsust ei määratud, sest M 2 kasvatati liinide kaupa,
kusjuures külviks kasutati terveid päid, mis lihtsustab geneetiliste muu-
tuste jälgimist ning vähendab katsete mahtu. M 2 taimed kasvasid põllu-
tingimustes. M 3 mutatsioonispekter määrati külvikastides, kus kasvatati
taimi neljanda lehe ilmumiseni ja määrati ainult klorofüllimuutused.
Viimaste analüüs toimus 1964. a. sügisel vegetatsioonipaviljonis ja talvel
Kunstliku valgustuse tingimustes. Mi taime järeltulijatel analüüsiti M3 -s
igast liinist 4—5 pead ja üks pea külvati 1965. a. kevadel põllule. Et
1964. aastal kasvatati vegetatsioonianumates analoogilistes tingimustes

uuesti Mi, mille geneetiline analüüs tehakse ajavahemikus 1965—1966,
siis tuleb käesolevas artiklis esitatud andmeid käsitleda esialgsetena.
Sellegi poolest võib saadud tulemustes täheldada huvitavaid tendentse.

Nagu näitab disper-
sioonanalüüs, millega
määrati kindlaks kloro-
füllimuutuste arvu sõltu-
vus muutlikkust põhjusta-
vatest faktoritest (tab. 2),
mõjustavad nimetatud
muutuste sagedust kõige
olulisemalt just külviajad.
Varem külvatud taimede
järglaste perekondadest
oli klorofüllmutatsioone
3,7—6,8%-il, hiljem külva-
tute järglastel 0—4,6%-il;
külviaegade keskmised
mutatsioonisagedused olid
vastavalt 5,8 ja 2,6%. Faktori toime olulisust määrati F-kriteeriumi
abil. Külviaegade mõju olulisus klorofüllmutatsioonide sagedusele
oli P > 0,95.

Niiskusrežiimi kui muutlikkust esilekutsuva faktori mõju klorofüll-
mutatsioonide arvule oli tunduvalt väiksem, kuigi mutatsioonide keskmine
sagedus küllaldase niiskuse puhul oli 5,0%, kunstliku põua tingimustes

ainult 3,35%- Tunduvad
erinevused eri variantides
aga vähendavad toime
olulisust (P?«0,80). Fak-
torite koosmõjudest on
küllaltki oluline külviaja
ja sordi mõju, s. t. sordi
spetsiifika modifitseerib
tundujalt külviaja mõju.

Sordi spetsiifika mõju
klorofüllmutatsioonide sa-
gedusele on kõnealuses
katses väike, mis nähta-
vasti on tingitud katseta-
tud sortide muteerumis-
sageduste juhuslikust kok-
kulangemisest, kuna teiste

autorite katsetes, samuti meie katsetes sortidega ’Harkovi 306’ ja ’Jubilei-
nõi’, oli selline mõju vägagi ilmne (Орав jt., 1965).

Huvitavaid tulemusi andis klorofüllmutatsiooni tüüpide arvu («mutat-
sioonispektri») analüüs eri variantide puhul (tab. 3). Kasutati H. Hansel)

2*

Külviaegade, niiskusrežiimide
mõju klorofüllmutatsioonide

Tabel 2
ja sordispetsiifilisuse
esinemissagedusele

Hälberuu- Vabadus-
Muutlikkuse tüüp tude surn- astmete F1 /73ma arv

Summaarne 39,00 7
Külviajad 21,79 I i6,6
Niiskusrežiimid 5,45 1 4,15
Sordid 0,99 I 0,75
Külviajad/sordid 6,83 I 5,2

Jääk 3,94 3 Fos= 10,1

Tabel 3

Külviaegade, niiskusrežiimide ja sordispetsiifilisuse
mõju esinevate kloroflillmutatsioonide tüüpide arvule

(Hänseli, 1960, klassifikatsioon)

Hälberuu- Vabadus-
Muutlikkuse tüüp tude surn- astmete F Vama arv

Summaarne 17,5 7
Külviajad 8,0 1 24,0
Niiskusrežiimid 4,5 1 13,5
Sordid 2,0 1 6,0
Külviajad/sordid 2,0 1 6,0

Jääk 1,0 3 o4
СЯ II õ
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klassifikatsiooni, mille järgi odral eraldatakse 10 klorofüllmutatsiooni
tüüpi (Орав jt., 1965, lk. 6). Ka selle näitaja kujunemisel on määravaim
osa külviaegadel (Pj>o,9s). Varase külvi puhul esineb 2—5 mutatsiooni-
tüüpi, hilisema puhul mitte üle kahe. Kuid sel juhul kinnitab dispersioon-
analüüs ka niiskusrežiimide mõju kõrget olulisusastet (Pj>o,9s). Kõik
katsevariandid, kus taimede kasvuks oli küllalt niiskust, ületasid mutat-
sioonitüüpide arvu poolest vastavaid «põuavariante», ainult ühel erandli-
kul juhul olid näitajad võrdsed. Sordi osatähtsus on väike ka mutat-
sioonitüüpide arvu määramisel.

Kõige laiem on mutatsioonispekter varastes külvides 70%-lise niiskuse
puhul. Antud juhul esines sordil ’Harkovi 306’ viis eri tüüpi klorofüll-
mutante, ’Domenil’ neli tüüpi. Otsustades meie katsetes analüüsitud fak-
torite toime järgi, on kiiritusjärgne muutlikkus klorofüllmutantide rühmas
rikkalikum neil juhtudel, kui taim kasvab kõige soodsamates tingimustes.
Kas see järeldus kehtib ka lämmastikuga toitumisel, seda peavad näitama
1964. ja 1965. aastal rajatud vegetatsioonikatsed. Samuti tuleb katseliselt
välja selgitada, missugune faktor on külviaegade toimes olulisem, kas
temperatuur või valgus.

Ka käesoleva töö tulemused kinnitavad mutatsiooniprotsessi pikaaja-
list kestust kiiritusjärgses põlvkonnas ja mutatsioonide esinemissageduse
modifitseerimise võimalust «tavaliste» väliskeskkonna tingimustega, mida
taim vajab assimilatsiooniprotsesside kulgemiseks. Seega võib Bacq’i-
Alexander’i skeemi täiendada veel ühe, nädalatesse ja kuudesse ulatuva
etapiga, mille vältel on võimalik kiiritatud põlvkonna taimede kasvutin-
gimustega suunavalt mõjustada taastamisprotsesse ja nendega koos muta-
geneesi.
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T. ОРАВ

О ВЛИЯНИИ УСЛОВИЙ ВЫРАЩИВАНИЯ
НА ПОЗДНИЙ ЭТАП МУТАГЕНЕЗА

Резюме

Согласно известной схеме радиационного повреждения Бака и Александера (Bacq,
Alexander, 1961) после непродолжительного этапа физических и физико-химических
процессов, в ходе которых происходит ионизация и возбуждение молекул, следует вто-
рой этап, в течение которого возникшие молекулярные повреждения развиваются и
формируются в обменных процессах. Этот этап длительностью от минут до часов
заканчивается формированием готовых мутаций и субмикроскопических нарушений.
Одкако имеются факты, свидетельствующие о значительной продолжительности поздних
процессов мутагенеза. В 1957—1961 гг. проводились опыты (Орав, 1962, Орав и др,
1965), в ходе которых было показано влияние агрофона выращивания Mi от гамма-
облученных семян на мутационную и количественную изменчивость в следующих по
колениях.

В 1963 г. заложены вегетационные опыты, в которых М) выращивали в различных
условиях обеспеченности водой при разных сроках посева (начало мая и начало июня».
Дисперсионный анализ показал, что количество хлорофильных мутаций в М2 и Мз
значительно зависит {Р > 0,95) от срока посева Mi, а количество встречаемых в опыте
типов (по классификации Хензеля) хлорофильных нарушений («спектр мутаций») и
от срока посева, и от обеспеченности водой. При наилучших условиях выращивания рас-
тений (70°/п содержание влаги в почве, ранний срок посева) мутаций было больше и
их спектр самым широким.

Изложенные в настоящей работе данные подтверждают длительность мутационного
процесса в облученном поколении и принципиальную возможность модифицирования
частоты появления мутаций «обычными» факторами внешней среды.

Институт экспериментальной биологии Поступила в редакцию
Академии наук Эстонской ССР 28/V 1965
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T. ORAV

ON THE INFLUENCE OF GROWTH CONDITIONS
UPON THE LATE STAGE OF MUTAGENESIS

Summary

According to the well-known scheme of radiation injuries, given by Bacq and
Alexander (1961), after a brief stage of physical and physico-chemical processes, leading
to ionization and excitability of molecules, the molecular injuries develop and are shaped
in the course of metabolic process. This stage of the processes has a duration from
minutes to hours and ends with the formation of ready mutations and submicroscopical
injuries. However, there are some facts which show that the duration of the late stages
of mutagenesis may be remarkably longer. The experiments carried out in 1957—1961
(Orav, 1962; Orav et ai., 1965) showed that the agricultural growth conditions of M, of
y-irradiated seed have an influence upon the mutational and quantitative variability of
the individuals during the seed progeny of Mb In 1963 experiments were made, in which

was grown under different moisture conditions of the soil. The sowing was effected’
at the beginning of May or at the beginning of June respectively. The factorial analysis
of the variance of the results showed that the number of chlorophyll-mutants in M 2 and
M 3 remarkably depends on the term of sowing of Mi (Я>0.95). At the same time the
number of types of chlorophyll injuries (after the classification given by Hansel), the so-
called spectrum of mutations, depends, moreover, on the moisture conditions of the soil
in Mi. In optimal conditions (70 per cent of soil moisture and early sowing), more
mutations were found, and their spectrum was the widest.

The data confirm prolonged duration of the mutation process in the M[ and the
possibility that the frequency of mutations is being modified by “ordinary” environmental
conditions.

Academy of Sciences of the Estonian S.S.R-, Received
Institute of Experimental Biology May 28th, 1965
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	Foto. 7. Vasakul männi-õiemähkuri (Rhyacionia pinicolana) nukk, keskel rnännivirvemähkuri (Rh. buoliana) nukk, paremal männi-okkamähkuri (Archips piceana) nukk. (Suurendus 6,5 X-)�.�㌀㐀㌀㈀㌀㈀㌀　㌀㐀㌀㘀㔀㌀　㌀㐀㌀㘀㔀㌀　㌀㐀㌀㌀㌀　㌀㐀㌀㈀㌀　㌀　㌀㐀㌀㌀　㌀　㌀㐀㌀㌀㜀㌀　㌀㐀㌀㈀㌀㌀㌀　㌀㐀㌀㈀㘀㔀㌀　㌀㐀㌀㈀㌀㤀㌀　㌀㐀㌀㌀　㌀　㌀㐀㌀㈀㘀㘀㌀　㌀　㌀㈀㌀　㌀　㌀㐀㌀㘀㐀㌀　㌀㐀㌀㌀㔀㌀　㌀㐀㌀㘀㌀㌀　㌀㐀㌀㌀　㌀　㌀㐀㌀㈀㌀㈀㌀　㌀㐀㌀㘀㔀㌀　㌀㐀㌀㌀㐀㌀　㌀㐀㌀㌀　㌀　㌀　㌀　㌀　㌀　㌀　㌀　㌀　㌀㜀㌀㌀㌀㈀㘀㐀㌀㐀㌀㜀㌀㐀㘀㌀㌀㐀㌀㈀㌀㐀㘀㌀㌀㈀㘀㔀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㌀㤀㌀　㘀㌀㐀㘀㌀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㌀㌀㘀㌀㌀㘀㘀㌀㌀㔀㌀　㌀㘀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㠀㌀㌀㘀㌀㐀㌀㌀㌀㌀㘀㌀㔀㘀㌀㌀㔀㌀　㌀㜀㌀㈀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㜀㌀㜀㌀㈀㌀㘀㌀㌀㘀㘀㐀㌀㈀㌀　㌀㐀㌀㘀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㌀㌀㘀㌀㔀㌀㜀㌀㌀㌀㈀㌀　㌀㈀㌀㠀㌀㜀㌀㠀㌀㌀㌀㠀㌀㌀㌀㘀㌀㈀㌀㤀㌀㔀㘀㌀㌀㘀㌀㐀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㌀㌀㔀㌀㜀㌀㐀㘀㘀㌀㔀㌀㈀㌀㐀㘀㈀㌀㔀㌀㌀㌀㔀㘀㌀㌀㘀㌀㈀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㔀㌀㔀㘀㌀㌀㘀㌀㐀㌀㜀㌀㜀㌀㔀㌀㌀㌀㜀㌀㈀㌀㜀㌀㘀㌀㔀㘀㌀㌀㐀㌀㐀㌀㔀㌀㜀㌀㔀㌀㌀㌀㜀㌀㈀㌀㜀㌀㘀㌀㌀㌀㈀㌀㈀㘀㔀㌀㘀㌀㔀㌀㜀㌀㠀㌀㘀㌀㔀㌀　㘀㌀㔀㌀㈀㌀㘀㌀㔀㌀㜀㌀　㌀㘀㘀㘀㌀㜀㌀㈀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㔀㌀㘀㌀㐀㌀㔀㌀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㔀㌀㌀㘀㌀㌀㌀㌀　㘀㌀㔀㌀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㜀㌀㔀㌀㜀㌀㌀㌀㌀㘀㌀㔀㌀　㌀㜀㌀㈀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㌀㌀㘀㌀㔀㌀㜀㌀㌀㌀㜀㌀㌀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㌀㜀㌀　㘀㌀㔀㌀㈀㌀㜀㌀㔀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㌀㜀㌀㐀㌀㌀㜀㌀　㌀㜀㌀　㌀㜀㌀㌀㌀㌀㘀㌀　㘀㌀㐀㘀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㈀㌀㌀㘀㌀㐀㌀㔀㌀㜀㌀㠀㌀㜀㌀　㌀㘀㘀㘀㌀㜀㌀㈀㌀㜀㌀㐀㌀㔀㌀㠀㌀㐀㘀㐀㌀㐀㘀㌀㌀　㘀㌀㐀㌀㐀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㌀㌀㐀㌀㤀㌀㐀㌀㐀㌀㌀㘀㌀㌀㌀㌀㌀㌀㜀㌀㌀㌀㌀㌀㌀㠀㌀㌀㌀㌀　㘀㌀㐀㌀㘀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㌀㌀㜀㌀㐀㌀㘀㌀㔀㌀㜀㌀㈀㌀㌀㌀㌀㌀㘀㌀㐀㘀㐀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㘀㔀㌀㘀㘀㘀㌀㘀㌀㜀㌀㜀㌀㈀㌀㘀㌀㌀㜀㌀　㌀㘀㌀㠀㌀　㘀㌀㐀㌀㘀㌀㘀㌀㤀㌀㘀㘀㌀��������������������������������������
	Joon. 3. Rööviku hetotaksise skeemid: А männi-vaigumähkuri (Petrova resinella) tagakeha 4. lüli, В Heringia (Exoteleia) iodecella tagakeha 4. lüli, C männi-võrseleediku (Dioryctria mutatella) keskrindmik, D männi-okkamähkuri (Archips piceana) tagakeha 8. lüli.�駄��ઢ멡}ʀ뀛蜚瀂눤����������ӨĀ찐厡㗂㎔火盅᭚녡⁾ʀ��倄눤����������ഴ̀찐꺏﨟ꅍ㘵vᢢꡡ뙿ʀ蜚뀄눤����������▔̀찐铷ॷ㳇㉤�ᆢ꽡ʀ��逆눤����������╨̀찐큖鮶−⾄ᚢꙡ䖁ʀ렠蜚倇눤����������◀̀찐섈費廙肱��⾢鵡�ʀ��뀇눤����������҄Ā찐럫쏦綺ᒒ��⒢鑡皃ʀ��瀗눤����������ྈ�찐魷�麒具��㶢譡킄ʀ䀢蜚눤����������ബ̀찐죈㝿惯��㊢艡咅ʀဠ蜚〆눤����������ቐ̀찐όꚝ䂕鳯㱹꿛䮢率ʀࠢ蜚ထ눤����������⧀̀찐쬘媌⫑��䂢�ʀ��뀓눤����������ཬ�찐䶉꒕ꇧꔹ��妢ʀ㠝蜚뀇눤����������ര̀찐湔殘評��庢�ʀ��눤����������൨̀찐셶㧲䲁ꊪ盅᭚垢삊ʀ제蜚逆눤����������ИĀ찐薵︱図腺�沢�綋ʀ蠗蜚စ눤����������⧸̀찐씐挮䢎㑱Ҁ斢퍡ʌʀ⠡蜚퀑눤����������⧄̀찐膮툛ᐅ꿌��窢쩡䦍ʀ頡蜚透눤����������⤴̀찐낹揹൨Ϣ��玢셡�ʀ‣蜚瀗눤����������⤐̀찐薈⑈ﲟ��袥㡢皏ʀ��〆눤�����������찐䃬䮢됭��膥㽢䢐ʀ蜚〆눤����������⦈̀찐룛⃖顐脒䀠蜚蚥㙢㆑ʀ뀢蜚눤����������⦈̀찐缿뙖뵾➌᠁龥ⵢʀ��倇눤����������ቬ̀찐聢冸ΰ쏉ҁƀ钥③�ʀ�蜚倇눤����������⧘̀찐콺齥럌㑿Ҁ궥᭢ʀ怡蜚퀑눤����������ӠĀ찐夨ⳍ痐˷��ꊥቢ�ʀ��퀑눤����������◔̀찐카ቸ萦✎盅᭚뮥ॢ悖ʀ堣蜚透눤����������ྈ�찐軿봶⽃䡌ॶ낥bʀ��ထ눤����������ሐ̀찐牺쒠䅒��즥ݢҘʀ퀡蜚ထ눤����������▴̀찐榊ꃭ��캥繢䒙ʀ��눤����������јĀ찐桹肸㜳�장畢�ʀ蜚逆눤����������⤔̀찐긬赃옜텨⾄�汢皛ʀ쀞蜚눤����������࿔�찐וֹ≑ᯁ⡎��향换ₜʀ蠞蜚뀇눤����������⤤̀찐䔼粜�덒蜚婢㶝ʀ瀝蜚瀗눤����������ሠ̀찐⍀≪ᛸ굶��兢ʀ��透눤����������൰̀찐壂빿掍��䡢�ʀꠝ蜚눤����������⤨̀찐ਂ軌톯먳��佢ʀ퀨蜚뀖눤����������⦼̀찐揀恎睡���䙢¡ʀ蜚눤����������ቼ̀찐嬍▗뵾擉Å᭚ྥ뵢¢ʀ��瀔눤����������സ̀찐�ᵼ掇ॶҥ둢랣ʀ⠨蜚瀑눤����������⧔̀찐鱂釭䐫�㘷�ᶥꭢҤʀ〦蜚倖눤����������┼̀찐▅貦豓烈⾄እꉢ⊥ʀ��倐눤����������አ̀찐趞䙊怳戥��⮥饢¦ʀ쀥蜚뀐눤����������ന̀찐줜ډ覀��₥遢皧ʀᠥ蜚뀐눤����������⤸̀찐郋둇䫄慘��㦥面ʀ��逌눤����������ྐ�찐링緎볌㬚耥蜚㺥蹢㊩ʀ��뀐눤����������ӠĀ찐ꎫⴥﵹ댆��㞥蕢ʀ蜚倐눤����������▄̀찐�ၣ�Ώƀ䲥ﱢ«ʀ��倖눤
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	Untitled��������ella Christianse nii Parm. (typu
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	Foto 1. Maastik roostikuväljade ja Kasari jõe kanaliga Matsalu Riiklikul Looduskaitsealal. (Autori foto.)� pealtvaates, C eoskotid, D —■ kotteosed; E Cytospora nivea (Hoffm ) Sacc. eosed. (Butin, 1957 järgi.) Puc. 5. Valsa nivea (Pers.) Fr.: А разрез в строме с перитециями и спермагонией (в середине), В то же вид сверху, С сумки, D аскоспоры; Е конидии Cytospora nivea (Hoffm.) Sacc. (Ho Butin, 1957.) Fig. 5. Valsa nivea (Pers.) Fr.: A section of a stroma with perithecia and spermogonium (at centre), В the same, upper view, C asci, D ascospores; E conidia of Cytospora nivea (Hoffm.) Sacc. (See Butin, 1957.)�����������������
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	Foto 3. Vana salu-lehtmets Belovežkaja Puštšas. (Autori foto.)�r- Joon. 6. Orgaaniliste ainete sisalduse sesoonne gus näitab dikromaatset oksü- dünaamika Võrtsjärve vees (statsionaarsetes vaatdeeritavust, viirutatud osa kõr- luspunktides): / oksüdeeritavusprotsent, II gus permanganaatset oksü- dikromaatne oksüdeeritavus, 111 permangadeeritavust. naatne oksüdeeritavus.��
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	Untitled�e puud + juhuslik punki •* mõõdetav kau
	Untitled���ередвижные камеры для закрывания сеян
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	Fig. 2. Spores of Gyromitra infula var. apiculatispora Raitv. from the type collection. (Enlarged by .1200 times.)� Ledum palustre, 3 Calluna vulgaris, 4 Andromeda polifolia, 5 Scheuchzeria palustris, 6 Eriophorum vaginatum, 7 Sphagnum fuscum, 8 Pleurozium Schreberi, 9 Sphagnum magellanicum, 10 Sphagnum rubellum, II Sphagnum balticum, 12 Sphagnum cuspidatum, 13 мертвый покров без мохового яруса. Примеры фрагментов ассоциаций: I+2 + 8 (или 13), 3+ 7, 3 (или 4) +lO, 5,+ 11 и др. Примеры социаций: I+2 +7, I+2 + 8, 3+ 7, 3 + 10, 2+ 13 и др. Растительные группировки болотных микроформ: I гряда, II мочажина, 111 межкочье. Растительность болотного-микроландшафта: 1+ II (III).�������
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	Рис. 1. Эстонская ССР. Расположение мест находок.�aeidae gen. sp. Лг» 1. 4, £ общий вид переднего конца тела (при слабом увеличении); В брюшные щетинки 111 сегмента; Г спинные щетинки XV сегмента; Д брюшные щетинки II сегмента: Е брюшные щетинки XI сегмента. (Рисунки щетинок при сильном увелич
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	Foto 3. Männi-vaigumähkuri (Petrova resinella) vaigupahk sellest välja ulatuva tühja nukukestaga. (Suurendus 4 X-)� Ledum palustre, 3 Calluna vulgaris, 4 Andromeda polifolia, 5 Scheuchzeria palustris, 6 Eriophorum vaginatum, 7 Sphagnum fuscum, 8 Pleurozium Schreberi, 9 Sphagnum magellanicum, 10 Sphagnum rubellum, II Sphagnum balticum, 12 Sphagnum cuspidatum, 13 мертвый покров без мохового яруса. Примеры фрагментов ассоциаций: I+2 + 8 (или 13), 3+ 7, 3 (или 4) +lO, 5,+ 11 и др. Примеры социаций: I+2 +7, I+2 + 8, 3+ 7, 3 + 10, 2+ 13 и др. Растительные группировки болотных микроформ: I гряда, II мочажина, 111 межкочье. Растительность болотного-микроландшафта: 1+ II (III).�������
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	Foto 5. Männi-pungamähkuri (Blastesihia turionella) nukk väljatungiva valmikuga. (Suurendus 5 X-) Foto 6. Männi-ladvamähkuri (Rhyacinnia duplana) kookon männi juurekaeial; kookonist ulatub välja tühi nukukest. (Suurendus 4,5 X-)�4 г.�歵畬當慤⁅敳瑩牴敥獩愠扡獳敩湩⁶敥搠毼汭慤攠桵汫愮ഊ䕥獴椠乓嘠呥慤畳瑥⁁歡摥敭楡⁰ഊ䝥潬潯杩愠䥮獴楴畵琠卡慢畳⁴潩浥瑵獳攍⸠噉䤠ㄹ㘵ഊ䄮⁖䕒呅ഊ呈䔠䙏前䅔䥏丠但⁔䡅⁈奄剏䝅佌佇䥃䅌⁓呒啃呕剅⁁乄ഊ单䉔䕒剁久䅎⁗䅔䕒⁒䕇䥍䔠但⁔䡅⁅協低䥁丠䅒呅卉䅎⁂䅓䥎ഊ卵浭慲礍੩敲湴潲礠潦⁴栿⁅獴潮楡渠匮匮刮Ⱐ慳楴畡瑥搠楮⁴桥潲瑨敲渠灡牴映瑨攠䉡汴楣ഊ慲瑥獩慮慳楮Ⱐ牥灲敳敮瑳散潮摡特牴敳楡渠扡獩渮ഊ挬⁾䅣捯牤浓⁴漠来潬潧楣慬瑲畣瑵牥Ⱐ睥楦晥牥湴楡瑥渠瑨攠慲瑥獩慮慳楮⁴株ഊ偡污敯幡₣伢屵〴ㄴ끜田㐱昡₰映瑨攠屵〴㐱屵〴㌳屵〴㈳㕜田㐲扜田㐱㡜田㐳晜田㐳㔠扡獥浥湴湤⁴桯獥映瑨攍ੜ田㐱㤠摥灯獩瑳潶敲敤礠兵慴敲湡特敤業敮瑳⸠周攠獵扴敲牡湥慮⁷慴敲猠楮⁴桥ഊ牥爠屵〴㑦屵〴㍦屵〴ㄴ₰⁓敤氮呥湴厒⁜屵〴ㅦ⁴扥楲⁴畲溒牥楶楤敤湴漠䥝偐敲湤潷敲 䑥癯湩慮Ⱐ獵戍ਠ獥摩浥湴猠⨪牲斫畬慲氾鈠捯癥牥搠批₫ꬠ睡瑥爭扥慲楮朠桯物穯湳昍桥⁐慬慥潺潩挠獵扴敲牡湥潵猠慱畩晥牳牥畲瑨敲楶楤敤Ⱐ楮敳灥捴⁴漠瑨攠捨慲慣瑥爍਼끌甠䬿₰映坡瑯爬椠楮慮摳瑯湥猠ⴠ䅳獵牥ⴠ慮搠灯牥慴敲潭灬數敳Ⱐ慮損ੵ慣歳渠汩浥獴潮敳ₗ牡捫ⴠ慮搠灯牥慴敲潭灬數敳⸠䥮⁴桯獥潭灬數敳Ⱐ瑨攠捬慶攬ⴍ慴敲敳楳瑭朠獴牡瑡楶楤攠瑨攠偡汥潺潩挠慱畩晥牳湴漠㐠睡瑥爭扥慲楮朠桯物穯湳 晩服桥畢瑥牲慮敯畳煵楦敲猠潣捵牲楮朠楮⁑畡瑥牮慲礠獥摩浥湴猠慲攠摩癩摥搠楮瑯⁷慴敲ഊ桯物穯湳捣潲摩湧⁴漠瑨攠来湥瑩挠瑹灥猠潦⁴桥数潳楴献ഊ䤠周攠浡楮汩浥湴慴楯渠慲敡猠慳⁷敬氠慳⁴桥楴敳映瑨攠景牭慴楯渠潦⁰牥獳畲攠慲攠瑨攍੬潣慬汥癡瑩潮猺⁐慮摩癥牥Ⱐ卡歡污Ⱐ佴数Ⱐ䡡慮橡Ⱐ整挮敩杨瑳⸠䠍੨牡楮慧攠灦⁴桥畢瑥牲慮敯畳煵楦敲猠楳晦散瑥搠晲潭⁴桥⁵灰敲⁷慴敲ⵢ敡物湧ഊ桯物穯湳湤瑲慴愠楮瑯楶敲猠慮搠汯捡氠摥灲敳獩潮猬湤牯洠瑨攠汯睥爠慣浩晥牳ഊ剡畹湴뀠摥偲攮匮卬佮猬㽦⁴桥⁐敩⁐獩Ⱐ偩桫癡湤⁖瑳櫤牶慫敳Ⱐ慮搠浡楮汹湴漠瑨攍ੂ慬瑩挠卥愺湴漠瑨攠杵汦猠潦⁆楮污湤湤⁒楧愮⁜田㐲㌍ਠ瑨攠慲瑥獩慮慳楮映䕳瑯湩愭潮瑩湥湴慬湤楴瑯牡氠獵扴敲牡湥慮⁷慴敲敧業攍੮慲環湔楮卮癕呓琯晵汹潶普ⱷ慲摳楲散瑥搠睡瑥爠捩牣畬慴楯測渠瑨攠捯湴楮敮瑡氍ⴠ⹊⁅獩끮楡 瑨攠捯慳瑡氠穯湥硣汵摥搩祤牯来渭捡牢潮慣敯畳⁷慴敲猠慲攍੬潲湩敤浴桥⁵灰敲浯獴⁷慴敲ⵢ敡物湧潲楺潮献⁉渠瑨攠汯睥爠桯物穯湳Ⱐ睨敲攠瑨攠敡獩汹ഊ獯汵扬攠浡瑴敲猠桡癥潴⁹整敥渠捯浰汥瑥汹敡捨敤畴映瑨攠牯捫猬牥獨⁷慴敲映愀牥獨⁷慴敲映愀畳琠癡橡戠浡橡湤畳
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