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*** àëíéêàü éíäêõíàü ñàíéäàçàçéÇ

 

ñËÚÓÍËÌËÌ˚ (Ì‡Á‚‡ÌÌ˚Â ‚Ì‡˜‡ÎÂ ÍËÌËÌ‡ÏË**)
·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ‚ Î‡·Ó‡ÚÓËË î. ëÍÛ„‡
(ëòÄ) ÛÊÂ ·ÓÎÂÂ ÔÓÎ‚ÂÍ‡ Ì‡Á‡‰ [1]; Ó‰Ì‡ÍÓ ÚÓÎ¸-
ÍÓ ÒÂÈ˜‡Ò, ‚ 

 

XXI

 

 ‚ÂÍÂ, Ì‡˜‡ÎË ÓÚÍ˚‚‡Ú¸Òfl ÓÒÌÓ‚-
Ì˚Â Á‡ÍÓÌÓÏÂÌÓÒÚË Ëı ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ„Ó ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl.
èÂ‚˚È ËÒÍÛÒÒÚ‚ÂÌÌÓ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚È ˆËÚÓÍËÌËÌ
(ÍËÌÂÚËÌ) ÔÓfl‚ËÎ Ò‚Ó˛ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÛ˛ ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚ¸ ‚Ì‡˜‡ÎÂ ‚ ÒÚÂËÎ¸ÌÓÈ ÍÛÎ¸ÚÛÂ ÚÍ‡ÌÂÈ ‡Ò-
ÚÂÌËÈ Í‡Í ‚Â˘ÂÒÚ‚Ó, ÒÚËÏÛÎËÛ˛˘ÂÂ ‰ÂÎÂÌËÂ
ÍÎÂÚÓÍ Ë ÓÒÚ Í‡ÎÎÛÒÓ‚. ë Û˜ÂÚÓÏ ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ ÔÂ‰-
ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË ÔÓ‰Ó·Ì˚ı Â„ÛÎflÚÓ-
Ó‚ ‚ ‡ÒÚÂÌËflı ·˚ÎÓ ‚˚‰‚ËÌÛÚÓ É. ï‡·ÂÎ‡Ì‰-
ÚÓÏ (ÉÂÏ‡ÌËfl) Â˘Â ‚ Ì‡˜‡ÎÂ ïï ‚. [2, Ò. 125], ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ˚ ·˚ÎË ·˚ÒÚÓ ÔË˜ËÒÎÂÌ˚ Í ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï
„ÓÏÓÌ‡Ï ‡ÒÚÂÌËÈ. ä‡Í Ï˚ ÒÂÈ˜‡Ò ÔÓÌËÏ‡ÂÏ, ̋ ÚÓ
·˚ÎÓ Ò‰ÂÎ‡ÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÔÂÊ‰Â‚ÂÏÂÌÌÓ, Ú‡Í
Í‡Í ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl ÌÂ ·˚ÎË ÒÚÓ„Ó ‰ÓÍ‡Á‡Ì˚ ÌË ÔË-
ÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÍËÌÂÚËÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ‚ ‡ÒÚÂ-
ÌËË, ÌË Ëı ˝Ì‰Ó„ÂÌÌ˚È ·ËÓÒËÌÚÂÁ. 

èÂ‚˚È ÔËÓ‰Ì˚È ˆËÚÓÍËÌËÌ ÁÂ‡ÚËÌ ËÁ Á‡Ó‰˚-
¯ÂÈ ÍÛÍÛÛÁ˚ ·˚Î ‚˚‰ÂÎÂÌ Ë ÓÔËÒ‡Ì 

 

Letham

 

 Ò ÒÓ‡‚Ú.
(Ä‚ÒÚ‡ÎËfl) [4, 5] ÎË¯¸ ÒÔÛÒÚfl ÔÓ˜ÚË ‰ÂÒflÚËÎÂÚËÂ ÔÓ-
ÒÎÂ ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl ëÍÛ„ÓÏ Ò ÒÓ‡‚Ú. [1] ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ̂ Ë-

 

*   èÓ Ï‡ÚÂË‡Î‡Ï ó‡ÈÎ‡ıflÌÓ‚ÒÍÓ„Ó ˜ÚÂÌËfl 2006 „.
** è‡‚ËÎ¸ÌÂÂ ·˚ÎÓ ·˚ ÔÂÂËÏÂÌÓ‚‡Ú¸ “ÍËÌËÌ˚” ÌÂ ‚ “ˆË-

ÚÓ-”, ‡ ‚ “ÙËÚÓÍËÌËÌ˚”, Ó·ÓÁÌ‡˜‡fl ÚÂÏ Ò‡Ï˚Ï Í‡Í Ëı ÙÛÌÍ-
ˆË˛, Ú‡Í Ë ÔËÌ‡‰ÎÂÊÌÓÒÚ¸ Í ˆ‡ÒÚ‚Û ‡ÒÚÂÌËÈ (ÔÂ‰ÎÓÊÂ-
ÌÓ 

 

Köhler

 

 Ë 

 

Conrad

 

 ‚ 1966 „. [3]).

 

ÚÓÍËÌËÌ‡ ÍËÌÂÚËÌ‡, ‡ ·ËÓÒËÌÚÂÁ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ‡Ò-
ÚÂÌËflı ·˚Î ‰ÓÍ‡Á‡Ì flÔÓÌÒÍËÏË ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎflÏË
ÎË¯¸ ‚ 2001 „. [6, 7], Ú.Â. ÛÊÂ ‚ 

 

XXI

 

 ‚.

 

ëíêìäíìêÄ ñàíéäàçàçéÇ

 

ëÚÛÍÚÛ‡ „Î‡‚Ì˚ı ÔËÓ‰Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ Ì‡ ËÒ. 1. ñËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ-
·ÓÈ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓÒÚ˚Â ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚Â ‡‰ÂÌËÌ‡
ËÎË ‡‰ÂÌÓÁËÌ‡, ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓ ‡ÚÓÏÛ ‡ÁÓ-
Ú‡ ‚ 6-Ï ÔÓÎÓÊÂÌËË ¯ÂÒÚË˜ÎÂÌÌÓ„Ó „ÂÚÂÓˆËÍÎ‡.
ì ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ˝ÚÓÏ ÔÓÎÓÊÂÌËË Í
‡‰ÂÌËÌÛ ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌ‡ ÍÓÓÚÍ‡fl ‡ÎËÙ‡ÚË˜ÂÒÍ‡fl
ˆÂÔ¸ ÓÒÚ‡ÚÍ‡ ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡. ÖÒÎË ̋ Ú‡ ̂ ÂÔ¸ ÓÒÚ‡ÂÚ-
Òfl ÌÂÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌÓÈ, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÓÚÌÓÒflÚ Í
„ÛÔÔÂ ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ¸Ì˚ı (ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ 

 

iP

 

-ÚËÔ‡).
é‰Ì‡ÍÓ ‚ ‡ÒÚÂÌËflı ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ÙÂÏÂÌÚ˚, „Ë‰-
ÓÍÒËÎËÛ˛˘ËÂ ‡ÎËÙ‡ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ˆÂÔ¸ ÔÓ ÍÓÌˆÂ-
‚ÓÏÛ ‡ÚÓÏÛ Û„ÎÂÓ‰‡ [8]. àÏÂÌÌÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Ò
„Ë‰ÓÍÒËÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ‡ÎËÙ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ̂ ÂÔ¸˛ ÔÓÎÛ-
˜ËÎË Ì‡Á‚‡ÌËÂ ÁÂ‡ÚËÌÓ‚ (ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ 

 

Z

 

-ÚËÔ‡).
ÇÓÁÏÓÊÌ˚ ‰‚‡ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÚËÔ‡ ÒÚÂÂÓËÁÓÏÂÓ‚ ÁÂ-
‡ÚËÌÓ‚: 

 

Ú‡ÌÒ

 

- Ë 

 

ˆËÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ. Ç ÏÓÎÂÍÛÎÂ 

 

Ú‡ÌÒ

 

-
ÁÂ‡ÚËÌ‡ „Ë‰ÓÍÒËÎ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË Ì‡Ô‡‚ÎÂÌ ‚ ÒÚÓ-
ÓÌÛ ÓÚ ‡‰ÂÌËÌÓ‚Ó„Ó „ÂÚÂÓˆËÍÎ‡; 

 

Ú‡ÌÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ
Ò˜ËÚ‡ÂÚÒfl Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌÌ˚Ï Ë ‡ÍÚË‚-
Ì˚Ï ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ ‚ ‡ÒÚÂÌËflı. ì 

 

ˆËÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ‡
ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ „Ë‰ÓÍÒËÎ, Ì‡Ó·ÓÓÚ, Ò·ÎËÊÂÌ Ò ‡‰ÂÌË-
ÌÓ‚˚Ï fl‰ÓÏ, ÔË˜ÂÏ ‚ÓÁÏÓÊÌÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ‚Ó-
‰ÓÓ‰ÌÓÈ Ò‚flÁË ÏÂÊ‰Û ‚Ó‰ÓÓ‰ÓÏ éç-„ÛÔÔ˚ Ë
‡ÚÓÏÓÏ ‡ÁÓÚ‡ ‚ 1-Ï ÔÓÎÓÊÂÌËË ‡‰ÂÌËÌÓ‚Ó„Ó „ÂÚÂ-
ÓˆËÍÎ‡ (ËÒ. 1) [9]. ëÂ‰Ë ‰Û„Ëı ÔËÓ‰Ì˚ı ̂ ËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚ ¯ËÓÍÓ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ Ú‡ÍËÂ, Í‡Í ‰Ë„Ë‰ÓÁÂ‡-
ÚËÌ (

 

DZ

 

), Û ÍÓÚÓÓ„Ó ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌ‡ ‰‚ÓÈÌ‡fl Ò‚flÁ¸
·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË, ÅÄè, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÚÓÔÓÎËÌ, Ó·Ì‡ÛÊÂÌ-
Ì˚È ÔÂ‚ÓÌ‡˜‡Î¸ÌÓ ‚ ‡ÒÚÂÌËflı ÚÓÔÓÎfl ‡ÓÏ‡ÚË˜Â-
ÒÍËÈ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ, Û ÍÓÚÓÓ„Ó ‚ÏÂÒÚÓ ‡ÎËÙ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ
ˆÂÔË ÔËÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ÓÒÚ‡ÚÓÍ 3-„Ë‰ÓÍÒË·ÂÌÁËÎ‡ [10].
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ëÓÍ‡˘ÂÌËfl:

 

 îÎ

 

D

 

 – ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á‡ Ñ; 2KC – ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ‡fl
ÒËÒÚÂÏ‡; 

 

DZ

 

 – ‰Ë„Ë‰ÓÁÂ‡ÚËÌ; 

 

iP

 

 – ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ; 

 

Z

 

 – ÁÂ‡-
ÚËÌ; 

 

ARR

 

 – ·ÂÎÍË-Â„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ‚ÂÚ‡ (‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡); 

 

GUS
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„Î˛ÍÛÓÌË‰‡Á‡. 
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êÓÏ‡ÌÓ‚

 

ñËÚÓÍËÌËÌ˚ Ë Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ë ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚
ÔÛÚÂÏ ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂÒÎÓÊÌÓ„Ó ıËÏË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒËÌ-
ÚÂÁ‡; ÔÓ˝ÚÓÏÛ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı
ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍËı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ò ‡ÁÎË˜ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌ¸˛
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. ç‡ Ô‡ÍÚËÍÂ ˜‡˘Â ‚ÒÂ„Ó ÔËÏÂÌfl˛Ú
Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÎÂ„ÍÓ ÒËÌÚÂÁËÛÂÏ˚Â Ë ÛÒÚÓÈ˜Ë‚˚Â
ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, Ú‡ÍËÂ Í‡Í ÍËÌÂÚËÌ, ÅÄè Ë/ËÎË ËÁÓ-
ÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ.

èÓÏËÏÓ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ – ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı ‡‰ÂÌËÌ‡,
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ·˚Î‡ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ Û ÒËÌ-
ÚÂÚË˜ÂÒÍËı ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı ÙÂÌËÎÏÓ˜Â‚ËÌ˚ [11]. çÂ-
ÍÓÚÓ˚Â ËÁ ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı ÙÂÌËÎÏÓ˜Â‚ËÌ˚, Ú‡ÍËÂ,
Í‡Í 

 

N

 

-ÙÂÌËÎ-

 

N

 

'-(1,2,3-ÚË‰Ë‡ÁÓÎ-5-ËÎ)ÏÓ˜Â‚ËÌ‡ (ÚË-
‰Ë‡ÁÛÓÌ) ËÎË 

 

N

 

-ÙÂÌËÎ-

 

N

 

'-(2-ıÎÓÓ-4-ÔËË‰ËÎ)ÏÓ-
˜Â‚ËÌ‡ (4

 

PU

 

-30), ÔÓfl‚ÎflÎË ‚˚ÒÓÍÛ˛ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜Â-
ÒÍÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸, ÒıÓ‰ÌÛ˛ Ò Ú‡ÍÓ‚ÓÈ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‡Í-
ÚË‚Ì˚ı ÔËÓ‰Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [12, 13]. 

 

êÄëèêéëíêÄçÖççéëíú ñàíéäàçàçéÇ

 

ñËÚÓÍËÌËÌ˚ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌ˚ ‚ ·ËÓÒÙÂÂ ÔÓ-
‚ÒÂÏÂÒÚÌÓ ‚ ·ÛÍ‚‡Î¸ÌÓÏ ÒÏ˚ÒÎÂ ÒÎÓ‚‡. éÌË Ó·Ì‡-
ÛÊË‚‡˛ÚÒfl Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ‚Ó ‚ÒÂı ÊË‚˚ı Ó„‡ÌËÁ-
Ï‡ı, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚
‚Ó‰Â Ë ÔÓ˜‚Â. ÅËÓÒËÌÚÂÁ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
‚ ‚˚Ò¯Ëı ‡ÒÚÂÌËflı, Ïı‡ı, ‚Ó‰ÓÓÒÎflı, fl‰Â ·‡Í-
ÚÂËÈ „Ë·Ó‚ Ë ‰‡ÊÂ ÌÂÍÓÚÓ˚ı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı-Ô‡‡-
ÁËÚ‡ı ‡ÒÚÂÌËÈ. àÁ ˝ÚËı Ó·˙ÂÍÚÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚
ÔÓÔ‡‰‡˛Ú ‚ ÔÓ˜‚Û Ë ‡ÁÎË˜Ì˚Â ‚Ó‰Ì˚Â ÂÁÂ‚Û‡-
˚. ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ú‡ÍÊÂ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡˛ÚÒfl ÌÂ·ÓÎ¸-
¯ËÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ıÓÚfl ˝ÚË ÒÓÂ‰ËÌÂ-
ÌËfl ‚fl‰ ÎË ËÏÂ˛Ú Ú‡Ï „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚Â ÙÛÌÍˆËË.
ÑÂÎÓ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ËÁÓÙÓÏ˚ Úêçä ÒÓ-
‰ÂÊ‡Ú ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓ 

 

N

 

6 ÓÒÚ‡ÚÍË

‡‰ÂÌËÌ‡ ÔÓ ÒÓÒÂ‰ÒÚ‚Û Ò ‡ÌÚËÍÓ‰ÓÌÓÏ [14]. ùÚË ÏÓ-
‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÓÒÌÓ‚‡ÌËfl Ó·˚˜ÌÓ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl-
˛Ú ÒÓ·ÓÈ 

 

ˆËÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ ËÎË ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ, ‡
Ú‡ÍÊÂ Ëı ÏÂÚËÎÚËÓÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚Â. èË ‡ÒÔ‡‰Â
Úêçä ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‚˚Ò‚Ó·ÓÊ‰‡˛ÚÒfl Ë ‚ ÔËÌˆË-
ÔÂ ÏÓ„ÎË ·˚ ‚ÎËflÚ¸ Ì‡ ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ ÍÓÏÔÂÚÂÌÚÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ. é‰Ì‡ÍÓ Û ‡ÒÚÂÌËÈ Úêçä, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ,
ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï Ë ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ËÒÚÓ˜ÌË-
ÍÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [15]. ì ˆËÚÓÍËÌËÌ-ÔÓ‰ÛˆËÛ˛-
˘Ëı ·‡ÍÚÂËÈ Ú‡ÍÊÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÙÂÏÂÌÚ˚ Ôfl-
ÏÓ„Ó, ÌÂ ˜ÂÂÁ Úêçä, ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. Ç
ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ Ò‚Ó·Ó‰Ì˚ı 

 

iP

 

-ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â
„Ë‰ÓÍÒËÎËÛ˛ÚÒfl ‚ ‡ÒÚÂÌËflı Ò Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ
Â˘Â ·ÓÎÂÂ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó 

 

Ú‡ÌÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ‡, 

 

iP

 

 ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â
Úêçä „Ë‰ÓÍÒËÎËÛÂÚÒfl, Ì‡ÔÓÚË‚, Ò Ó·‡ÁÓ‚‡ÌË-
ÂÏ Ï‡ÎÓ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó 

 

ˆËÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ‡ [14]. 

ëÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚Ó ‚ÌÛÚÂÌÌËı ÊË‰ÍÓ-
ÒÚflı (ÒÓÍ‡ı) ‡ÒÚÂÌËÈ Ó·˚˜ÌÓ ÌÂ‚ÂÎËÍÓ, Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ
Ì‡ÌÓÏÓÎÂÈ ËÎË ‰ÂÒflÚÍ‡ Ì‡ÌÓÏÓÎÂÈ. äÒËÎÂÏÌ˚È ÒÓÍ
ÒÓ‰ÂÊËÚ ·ÓÎ¸¯Â ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ 

 

Z

 

-ÚËÔ‡ (Ó·˚˜ÌÓ ‚
ÙÓÏÂ Ë·ÓÁË‰Ó‚) Ë ÚÂÏ ÓÚÎË˜‡ÂÚÒfl ÓÚ ÙÎÓ˝ÏÌÓ„Ó
ÒÓÍ‡, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Â„Ó ·ÓÎ¸¯Â 

 

iP

 

-ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [16]. 

 

îàáàéãéÉàóÖëäéÖ ÑÖâëíÇàÖ 
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ñËÚÓÍËÌËÌ˚ Ó·Î‡‰‡˛Ú ÏÌÓ„ÓÓ·‡ÁÌ˚Ï ÙË-
ÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ Ì‡ ‡ÒÚÂÌËfl [17–19],
ÔË˜ÂÏ ı‡‡ÍÚÂ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˝ÚËı „ÓÏÓÌÓ‚ ÒËÎ¸ÌÓ
Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ Ëı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË. é‰ÌËÏ ËÁ ‚‡ÊÌÂÈ-
¯Ëı ̋ ÙÙÂÍÚÓ‚ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ·Î‡„Ó‰‡fl ÍÓÚÓÓÏÛ
˝ÚË ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚ Ë ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚, fl‚ÎflÂÚÒfl
ÒÚËÏÛÎflˆËfl ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ. åÌÓ„ËÂ ˝ÙÙÂÍÚ˚
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ì‡ Ó„‡ÌËÁÏÂÌÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ, Ì‡ÔË-
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êËÒ. 1.

 

 ëÚÛÍÚÛ˚ ÚËÔË˜Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. 

 

Kin

 

 – ÍËÌÂÚËÌ; 

 

BA

 

 – ÅÄè; 

 

iP

 

 – ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ; 

 

c

 

Z

 

 – 

 

ˆËÒ

 

-ÁÂ‡ÚËÌ; 

 

t

 

Z

 

 – 

 

Ú‡ÌÒ

 

-
ÁÂ‡ÚËÌ; 

 

TD

 

 – ÚË‰Ë‡ÁÛÓÌ.
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ÏÂ, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÒÓÒÛ‰ËÒÚ˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ ‚ ÍÓÌflı,
Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌ˚ ËÏÂÌÌÓ Ëı ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸˛ ÒÚËÏÛÎË-
Ó‚‡Ú¸ ‰ÂÎÂÌËÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ „ÛÔÔ˚ ÍÎÂÚÓÍ-
ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍÓ‚. 

êÓÒÚ ‡ÒÚÂÌËÈ ‚‰ÓÎ¸ ÔÓ‰ÓÎ¸ÌÓÈ ÓÒË, Ó·ÛÒÎÓ‚-
ÎÂÌÌ˚È ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂÏ ‡ÔËÍ‡Î¸Ì˚ı ÏÂË-
ÒÚÂÏ ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓÌfl, Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò ‡ÛÍÒËÌ‡ÏË [2, 20, 21].
èË ˝ÚÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‚ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËflı ÒÚËÏÛÎËÛ˛Ú ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÏÂËÒÚÂÏÛ
Ë ÓÒÚ ÔÓ·Â„‡, ÌÓ ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú ÏÂËÒÚÂÏÛ Ë ÓÒÚ
ÍÓÌfl [22, 23]. èÓÏËÏÓ ‰ÂÎÂÌËfl, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÒÔÓ-
ÒÓ·ÒÚ‚Û˛Ú Ú‡ÍÊÂ ‡ÒÚflÊÂÌË˛ ÍÎÂÚÓÍ, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ‚
ÎËÒÚ¸flı Ë ÒÂÏfl‰ÓÎflı. ç‡fl‰Û Ò ‡ÛÍÒËÌ‡ÏË, ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌ˚ ‚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË ÙÓÏËÛ˛Ú ÙÂ-
ÌÓÚËÔ ‡ÒÚÂÌËfl, ÒÚËÏÛÎËÛfl ÓÒÚ ·ÓÍÓ‚˚ı ÔÓ·Â-
„Ó‚, ÌÓ ÔÓ‰‡‚Îflfl ÓÒÚ ·ÓÍÓ‚˚ı ÍÓÌÂÈ. ÇÏÂÒÚÂ Ò
‡ÛÍÒËÌ‡ÏË Ë „Ë··ÂÂÎÎËÌ‡ÏË ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÙÓ-
ÏËÛ˛Ú ‰ÓÌÓÌÓ–‡ÍˆÂÔÚÓÌ˚Â ÓÚÌÓ¯ÂÌËfl ‚ ‡Ò-
ÚÂÌËË, ÛÒËÎË‚‡fl ‡ÚÚ‡„ËÛ˛˘Û˛ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÓÚ-
‰ÂÎ¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚ ËÎË Ëı ̃ ‡ÒÚÂÈ. Ç ÍÛÎ¸ÚÛÂ ‡ÒÚË-
ÚÂÎ¸Ì˚ı Í‡ÎÎÛÒÓ‚ ËÎË ÚÍ‡ÌÂÈ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚
‚˚Á˚‚‡˛Ú ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓ·Â„Ó‚. ñËÚÓÍËÌËÌ˚
ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Û˛Ú ÙÓÚÓÒËÌÚÂÁÛ, ‡ÍÚË‚ËÛfl ÙÓÏËÓ-
‚‡ÌËÂ ıÎÓÓÔÎ‡ÒÚÓ‚, ˜‡ÒÚÓ ‰‡ÊÂ ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ. ì
ÏÌÓ„Ëı ‡ÒÚÂÌËÈ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Á‡‰ÂÊË‚‡˛Ú ÒÚ‡-
ÂÌËÂ ÎËÒÚ¸Â‚, Í‡Í ÓÚ‰ÂÎÂÌÌ˚ı, Ú‡Í Ë Ì‡ ËÌÚ‡ÍÚ-
Ì˚ı ‡ÒÚÂÌËflı. ì ‡ÒÚÂÌËÈ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚ı Í ÒËÏ·ËÓ-
ÁÛ Ò ‡ÁÓÚÙËÍÒËÛ˛˘ËÏË ·‡ÍÚÂËflÏË, ˆËÚÓÍËÌË-
Ì˚ Ë ÒËÒÚÂÏ˚ Ëı ÂˆÂÔˆËË ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ ‰Îfl
Á‡ÔÛÒÍ‡ ÔÓˆÂÒÒ‡ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÒËÏ·ËÓÚË˜ÂÒÍËı
ÍÎÛ·ÂÌ¸ÍÓ‚ [24, 25]. í‡ÍÊÂ Û ˆÂÎÓ„Ó fl‰‡ ‡ÒÚÂ-
ÌËÈ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ˚ ÒÚËÏÛÎËÛ˛Ú ÔÓ‡ÒÚ‡ÌËÂ ÒÂÏflÌ
Ë Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÔË„ÏÂÌÚÓ‚. ì ÏıÓ‚ ÚËÔ‡ 

 

Funaria

 

 Ó·-
‡·ÓÚÍ‡ ÔÓÚÓÌÂÏ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË ËÌ‰ÛˆËÛÂÚ
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓ˜ÂÍ, ËÁ ÍÓÚÓ˚ı Ó·‡ÁÛÂÚÒfl Ó·-
ÎËÒÚ‚ÂÌÌ˚È ÒÔÓÓÙËÚ [26]. Ç ‚˚ÒÓÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡-
ˆËflı ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÔÓfl‚Îfl˛Ú ÓÒÚ-ËÌ-
„Ë·ËÛ˛˘ÂÂ Ë ‰‡ÊÂ ‡ÔÓÔÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ [27,
28]; ÓÌË ÏÓ„ÛÚ ÔÓ‰‡‚ÎflÚ¸ ÓÒÚ ÍÓÌÂÈ, ÍÛÎ¸ÚÛ
ÍÎÂÚÓÍ Ë ‰‡ÊÂ ‚˚Á˚‚‡Ú¸ ÓÔ‡‰ÂÌËÂ ÎËÒÚ¸Â‚. 

ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÌ˚Â ˝ÙÙÂÍÚ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÔÓÒÎÛ-
ÊËÎË ÓÒÌÓ‚ÓÈ ‰Îfl ÒÓÁ‰‡ÌËfl fl‰‡ ·ËÓÚÂÒÚÓ‚ Ì‡ ˝ÚË
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚ [29]. 

îËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ì‡
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ ÒÛÏÏËÓ‚‡ÌÓ ÌËÊÂ.

• ëÚËÏÛÎflˆËfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂÌËfl.

• ÄÍÚË‚‡ˆËfl ÔËÚÓÍ‡ ÏÂÚ‡·ÓÎËÚÓ‚ (‡ÚÚ‡„ËÛ-
˛˘ËÈ ˝ÙÙÂÍÚ).

• ÑËÙÙÂÂÌˆË‡ˆËfl ÔÎ‡ÒÚË‰.

• ì‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ‡ÁÏÂ‡ ÍÎÂÚÓÍ.

• ÅËÓÒËÌÚÂÁ ÔË„ÏÂÌÚÓ‚.

• á‡‰ÂÊÍ‡ ÒÚ‡ÂÌËfl (‚ ÌËÁÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı).

• àÌ‰ÛÍˆËfl ‡ÔÓÔÚÓÁ‡ (‚ ‚˚ÒÓÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı).

• îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓ·Â„Ó‚ ‚ ÍÛÎ¸ÚÛÂ Í‡ÎÎÛÒÓ‚.
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èÓËÁ‚Ó‰ÒÚ‚ÓÏ Ë/ËÎË ÔÓ‰‡ÊÂÈ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
Á‡ÌËÏ‡˛ÚÒfl ÏÌÓ„ËÂ ÍÛÔÌ˚Â ÙËÏ˚. ëÂ‰Ë ÌËı
Ú‡ÍËÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚Â ÏÂÊ‰ÛÌ‡Ó‰Ì˚Â ÍÓÔÓ‡ˆËË,
Í‡Í “

 

Sigma

 

”, “

 

Dushefa

 

”, “

 

Fluka

 

”, “

 

Calbiochem

 

” Ë ‰.
Ç óÂ¯ÒÍÓÈ êÂÒÔÛ·ÎËÍÂ ÙËÏ‡ “

 

OlChemim

 

” ÒÔÂ-
ˆË‡ÎËÁËÛÂÚÒfl Ì‡ ÔÓËÁ‚Ó‰ÒÚ‚Â ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÙÓÏ
Ò‚Âı˜ËÒÚ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. ñËÚÓÍËÌËÌ˚ fl‚Îfl˛Ú-
Òfl ‚‡ÊÌÂÈ¯ËÏË „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË
ÍÛÎ¸ÚÛ‡Î¸Ì˚ı ÒÂ‰ ‰Îfl ‡ÒÚÂÌËÈ. àı ¯ËÓÍÓ
ÔËÏÂÌfl˛Ú ‚ ‡·ÓÚ‡ı Ò ÍÛÎ¸ÚÛ‡ÏË ÚÍ‡ÌÂÈ Ë ÍÎÂ-
ÚÓÍ ‡ÒÚÂÌËÈ, ÔË ÏËÍÓ‡ÁÏÌÓÊÂÌËË ÔÓÎÂÁÌ˚ı
‡ÒÚÂÌËÈ, ÔË ÔÓÎÛ˜ÂÌËË Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ‡ÒÚÂÌËÈ.
ñËÚÓÍËÌËÌ˚ Ë Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ë ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛Ú ‰Îfl ÙÓ-
ÏËÓ‚‡ÌËfl ÍÓÌ Ò‡ÊÂÌˆÂ‚, ÒÏÂ˘ÂÌËfl ÔÓÎ‡ Ó‚Ó˘-
Ì˚ı ÍÛÎ¸ÚÛ (Ó„ÛˆÓ‚) ‚ ÊÂÌÒÍÛ˛ ÒÚÓÓÌÛ, Á‡-
‰ÂÊÍË ÒÚ‡ÂÌËfl ÒÂÁ‡ÌÌ˚ı ˆ‚ÂÚÓ‚ Ë Ó‚Ó˘ÂÈ,
ÔÂ˚‚‡ÌËfl ÔÓÍÓfl ÒÂÏflÌ [30]. ÄÔÓÔÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍËı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ (ÚË‰Ë‡ÁÛÓÌ)
Ì‡¯ÎÓ ÔËÏÂÌÂÌËÂ ‰Îfl ‰ÂÙÓÎË‡ˆËË ıÎÓÔ˜‡ÚÌËÍ‡
[31], ˜ÚÓ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Ó·ÎÂ„˜‡ÂÚ Ò·Ó ıÎÓÔÍ‡.
ùÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸ÌÓ ‰ÓÍ‡Á‡Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‰Îfl ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl ÛÓ-
Ê‡ÈÌÓÒÚË ÁÎ‡ÍÓ‚˚ı ÍÛÎ¸ÚÛ, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ËÒ‡.
àÏÂ˛ÚÒfl ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸Ì˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ËÒÔ˚Ú‡ÌËÈ
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‰Îfl ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl ÛÓÊ‡ÈÌÓÒÚË ÌÂÍÓ-
ÚÓ˚ı ÔÎÓ‰Ó‚˚ı ÍÛÎ¸ÚÛ (fl·ÎÓÌ¸). ÑÓÍ‡Á‡ÌÓ Û˜‡-
ÒÚËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÔÓ‚˚¯ÂÌËË ÛÒÚÓÈ˜Ë‚ÓÒÚË
‡ÒÚÂÌËÈ Í ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ‡·ËÓÚË˜ÂÒÍËÏ ÒÚÂÒÒ‡Ï, ‚
˜‡ÒÚÌÓÒÚË Í Á‡ÒÛıÂ, ˜ÚÓ ‰‡ÂÚ ·ÓÎ¸¯ËÂ ÔÂÒÔÂÍÚË-
‚˚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËfl ˝ÚËı ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ÛÍ‡Á‡Ì-
ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË. 

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ „Ó‰˚ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÒÚ‡ÎË ËÒÔÓÎ¸-
ÁÓ‚‡Ú¸ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÂÏÓ‚ ‰Îfl ÍÓÊË. ëÓ„Î‡ÒÌÓ ÔË-
‚Ó‰ËÏ˚Ï ÙËÏ‡ÏË ‰‡ÌÌ˚Ï, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔË ‰ÎË-
ÚÂÎ¸ÌÓÏ ÔËÏÂÌÂÌËË ÛÎÛ˜¯‡˛Ú ÒÚÛÍÚÛÛ ÍÓÊË Ë
ÛÏÂÌ¸¯‡˛Ú ÔËÁÌ‡ÍË ÒÚ‡ÂÌËfl. é‰Ì‡ÍÓ Ì‡ÒÍÓÎ¸-
ÍÓ ÒÂ¸ÂÁÌ˚ Ë ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌ˚ ̋ ÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚, ÒÛ‰ËÚ¸
ÔÓÍ‡ ‡ÌÓ. ç‡fl‰Û Ò ˝ÚËÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔÓÒÎÂ‰ÌÂ-
„Ó ‰ÂÒflÚËÎÂÚËfl ÔÓÍ‡Á‡ÎË ˜ÂÚÍÓÂ ‡ÌÚËÔÓÎËÙÂ‡-
ÚË‚ÌÓÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ fl‰‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ó‚
Ì‡ ÓÔÛıÓÎÂ‚˚Â ÍÎÂÚÍË ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ˜ÚÓ ‰‡ÎÓ ÓÒÌÓ-
‚‡ÌËfl ÔÂ‰ÎÓÊËÚ¸ ̋ ÚË ÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÔÓ-
ÚË‚Ó‡ÍÓ‚˚ı ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚ [32–34]. çÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ
ˆËÚÓÍËÌËÌ-ÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ÛÊÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ-
˛Ú ‚ ÏÂ‰ËˆËÌÒÍÓÈ Ô‡ÍÚËÍÂ. 
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ÉÂÌ˚, ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚Â Í ˆËÚÓÍËÌËÌÛ

 

ç‡ ÔÓÚflÊÂÌËË ÏÌÓ„Ëı ‰ÂÒflÚËÎÂÚËÈ ÔÓÒÎÂ ÓÚ-
Í˚ÚËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÓÒÚ‡‚‡ÎÓÒ¸ ÌÂflÒÌ˚Ï, ˜ÚÓ
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÏË¯ÂÌ¸ Ëı
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl, ‚ÎËfl˛Ú ÎË ÓÌË Ì‡ÔflÏÛ˛ Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
„ÂÌÓ‚ Ë ÂÒÎË ‰‡, ÚÓ Í‡ÍÓ‚ ÏÂı‡ÌËÁÏ ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡. äÓÌÂ˜ÌÓ, ˝ÚË ‚ÓÔÓÒ˚ ‡Í-
ÚË‚ÌÓ ‰Â·‡ÚËÓ‚‡ÎËÒ¸ ‚ Ì‡Û˜Ì˚ı ÍÛ„‡ı, Ó‰Ì‡ÍÓ
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êÓÏ‡ÌÓ‚

 

Û·Â‰ËÚÂÎ¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË „ÂÌÓ‚
ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ-
‚˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÔÓfl‚ËÎËÒ¸ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂ‰‡‚-
ÌÓ. Ç 1998 „. ‚ Î‡·Ó‡ÚÓËflı ÑÊ. äË·Â‡ (ëòÄ) Ë
í. ëÛ„ËflÏ˚ (üÔÓÌËfl) Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Ë ÍÛÍÛÛÁ˚
·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ „ÂÌ˚, Ì‡ÔflÏÛ˛ ‡ÍÚË‚ËÛ˛-
˘ËÂÒfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ [35, 36]. é‰ÌËÏ ËÁ ÔÂ‚˚ı Ó·-
Ì‡ÛÊÂÌÌ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌ-˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚
·˚Î „ÂÌ Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓ„Ó Â„ÛÎflÚÓ‡ ÓÚ‚ÂÚ‡, ÔÓ-
ÎÛ˜Ë‚¯ËÈ Ì‡Á‚‡ÌËÂ 

 

ARR

 

5

 

 (ÓÚ 

 

Arabidopsis

 

 

 

Response
Regulator

 

 5). í‡ÌÒÍËÔˆËfl ‰‡ÌÌÓ„Ó „ÂÌ‡ ·˚ÒÚÓ
‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Î‡Ò¸ ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ, ÔË˜ÂÏ ËÌ„Ë·ËÚÓ
Ú‡ÌÒÎflˆËË ˆËÍÎÓ„ÂÍÒËÏË‰ ÌÂ ÔÂÔflÚÒÚ‚Ó‚‡Î
˝ÚÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË, Ú.Â. ‰Îfl ÌÂÂ ÌÂ ÚÂ·Ó‚‡ÎÓÒ¸ ·ËÓ-
ÒËÌÚÂÁ‡ Í‡ÍÓ„Ó-ÎË·Ó ·ÂÎÍ‡. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, „ÂÌ

 

ARR

 

5

 

 – ˝ÚÓ ÔÂ‚Ë˜Ì‡fl ÏË¯ÂÌ¸ ‰Îfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡,
˜ÚÓ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÔÓÏÓÚÓ‡
‰‡ÌÌÓ„Ó „ÂÌ‡ Í ˆËÚÓÍËÌËÌÛ. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ËÁÓ-
ÎËÓ‚‡ÌÌ˚È 

 

ARR

 

5

 

-ÔÓÏÓÚÓ, ÒÓÂ‰ËÌÂÌÌ˚È Ò Â-
ÔÓÚÂÌ˚Ï „ÂÌÓÏ 

 

GUS

 

, ÔË‰‡‚‡Î ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÏÛ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚È ı‡‡ÍÚÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚
‡ÒÚÂÌËË [37]. 

ÑÎfl ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ÚÂÒÚËÓ‚‡ÌËfl ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Ì‡ÏË ·˚Î‡ ‡‰‡ÔÚËÓ-
‚‡Ì‡ ÏÓ‰ÂÎ¸Ì‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â ‚Ó‰ÌÓÈ ÍÛÎ¸ÚÛ-
˚ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ [38]. Ç ÓÔ˚Ú‡ı ·˚Î
ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚È ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ, Û ÍÓÚÓÓ-
„Ó ÔÓÏÓÚÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ-˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó „ÂÌ‡

 

ARR

 

5

 

 ÒÓÂ‰ËÌÂÌ Ò ÂÔÓÚÂÌ˚Ï „ÂÌÓÏ 

 

GUS

 

 [37].
ùÚ‡ ÍÓÌÒÚÛÍˆËfl ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÒÎÂ-
‰ËÚ¸ Á‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ÔÓÏÓÚÓ‡ Ë ÓÔÂ‰ÂÎflÚ¸ ÎÓ-
Í‡ÎËÁ‡ˆË˛ ˝ÚÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÚÍ‡Ìflı Ë Ó„‡Ì‡ı
‡ÒÚÂÌËfl. Ç ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ˝ÍÁÓ„ÂÌÌ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ 

 

ARR

 

5

 

-ÔÓÏÓÚÓ‡ Ì‡·Î˛‰‡ÎË ‚ ÓÒÌÓ‚-

ÌÓÏ ‚ ‡ÈÓÌ‡ı, ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı Í‡Í Ò‡ÈÚ˚ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó
·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ (ËÒ. 2): ‚ ÍÓÌ˜ËÍÂ ÍÓÌfl
(ÓÒÌÓ‚Ì‡fl Ó·Î‡ÒÚ¸), ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ ‡ÈÓÌÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ
ÏÂËÒÚÂÏ˚ ÒÚÂ·Îfl. á‡ÏÂÚÌÓÂ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂ Ì‡-
·Î˛‰‡ÎË Ú‡ÍÊÂ ÔÓ ıÓ‰Û ÔÓ‚Ó‰fl˘Ëı ÔÛÚÂÈ ÍÓÌfl,
˜ÚÓ, Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, ÓÚ‡Ê‡ÂÚ ÔÛÚ¸ ÍÒËÎÂÏÌÓ„Ó Ú‡ÌÒ

 

-

 

ÔÓÚ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ËÁ ÍÓÌfl ‚ ÒÚÂ·ÂÎ¸. é‰Ì‡ÍÓ
·ÓÎ¸¯‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÚÍ‡ÌÂÈ ÔÓÓÒÚÍ‡ ÓÒÚ‡‚‡Î‡Ò¸ ÌÂ-
ÓÍ‡¯ÂÌÌÓÈ. 

èË ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËË ̋ ÍÁÓ„ÂÌÌÓ„Ó ̂ ËÚÓÍËÌËÌ‡ ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÎ‡ ÔÓ‚ÒÂÏÂÒÚÌ‡fl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÂÔÓÚÂÌÓ„Ó
„ÂÌ‡, ˜ÚÓ ıÓÓ¯Ó Á‡ÏÂÚÌÓ ÔË „ËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍÓÏ

 

GUS

 

-ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËË (ËÒ. 2). äÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ‰‡Ì-
Ì˚Â Ó ‚ÂÏÂÌÌÓÈ Ë ‰ÓÁÓ‚ÓÈ Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ‡ÍÚË‚‡-
ˆËË 

 

GUS

 

 ÔË ‰ÂÈÒÚ‚ËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ó
ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË ˝ÚÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ Ì‡
ËÒ. 3. ùÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl

 

ARR

 

5

 

-ÔÓÏÓÚÓ‡ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚ Ï‡ÍÒËÏÛÏ‡ ÔË ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËË ÅÄè 5 ÏÍå (ËÒ. 3‡); ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ ‚˚Á˚-
‚‡˛Ú ÚÓÎ¸ÍÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, ÌÓ ÌÂ ‡‰ÂÌËÌ ËÎË ‰Û„ËÂ
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚ Ë Â„ÛÎflÚÓ˚ ÓÒÚ‡ (ËÒ. 3·). äËÌÂ-
ÚËÍ‡ ËÌ‰ÛÍˆËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË 

 

GUS

 

 Ó·Ì‡ÛÊËÎ‡ Ì‡-
ÎË˜ËÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓ„Ó Î‡„-ÔÂËÓ‰‡ (ËÒ. 3‚). Ç ÚÂ-
˜ÂÌËÂ ˝ÚÓ„Ó ÔÂËÓ‰‡ ÏÓÊÌÓ, Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, ÓÊË‰‡Ú¸
ËÁÏÂÌÂÌËÈ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸-
ÌÓ, ÔflÏ˚Â ËÁÏÂÂÌËfl ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl Ïêçä „ÂÌ‡

 

ARR

 

5

 

 ÏÂÚÓ‰ÓÏ ÌÓÁÂÌ-·ÎÓÚÚËÌ„‡ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ‚
ıÓ‰Â Î‡„-ÔÂËÓ‰‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÎÓ ·˚ÒÚÓÂ Ì‡ÍÓÔÎÂ-
ÌËÂ Ïêçä ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡. Ç Ì‡¯Ëı ÓÔ˚Ú‡ı Ï‡ÍÒËÏÛÏ
Ú‡ÍÓ„Ó ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl ÔËıÓ‰ËÎÒfl ÔËÏÂÌÓ Ì‡ 45
ÏËÌ ÔÓÒÎÂ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡; Ó‰Ì‡ÍÓ ÛÊÂ
˜ÂÂÁ 15 ÏËÌ ÛÓ‚ÂÌ¸ ËÌ‰ÛÍˆËË ÒÓÒÚ‡‚ÎflÎ ÔË-
ÏÂÌÓ 80% ÓÚ Ï‡ÍÒËÏ‡Î¸ÌÓ„Ó (ËÒ. 4‡). Ñ‡ÌÌ˚Â
Ì‡¯Ëı ÓÔ˚ÚÓ‚ ‚ ̂ ÂÎÓÏ ıÓÓ¯Ó ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛Ú Â-
ÁÛÎ¸Ú‡Ú‡Ï ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ì‡ ÔÓ-
ÓÒÚÍ‡ı ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, ‚˚‡˘ÂÌÌ˚ı Ë Ó·‡·ÓÚ‡Ì-
Ì˚ı „ÓÏÓÌÓÏ ‚ ËÌ˚ı ÛÒÎÓ‚Ëflı [35, 37]. ÇÒÂ ˝ÚË
ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ Ë ‰Û-
„ËÂ „ÂÌ˚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ·Û‰ÛÚ ÒÚÓÎ¸ ÊÂ ·˚ÒÚ-
Ó ÓÚ‚Â˜‡Ú¸ Ì‡ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ ‚ ‰‡ÌÌÓÈ
ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ. ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ‡Ì‡ÎËÁ ËÁÏÂ-
ÌÂÌËÈ ÛÓ‚Ìfl Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ‚˚fl‚ËÎ Ë ‰Û„ËÂ „ÂÌ˚
‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ÒÓ ÒıÓ‰Ì˚Ï ËÁÏÂÌÂÌËÂÏ ÔÓÙËÎfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ (ËÒ. 4·,
[37]). èË Ò‡‚ÌÂÌËË ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚
ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó „ÂÌ‡ 

 

ARR

 

5

 

 Ë Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 

 

GUS

 

 ÔÓ‰ ÍÓÌ-
ÚÓÎÂÏ 

 

ARR

 

5

 

-ÔÓÏÓÚÓ‡ ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ
ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡Î Ëı Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ‚ ÒıÓ‰ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË
(ËÒ. 4‚, [40]). ÇÎËflÌËÂ ‰Û„Ëı ‡ÍÚË‚Ì˚ı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ
Ì‡ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ˝ÚËı Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ Ú‡ÍÊÂ ·˚ÎÓ
Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚˚Ï. í‡Í Í‡Í Ú‡ÌÒÍËÔÚ˚ ̃ Û-
ÊÂÓ‰ÌÓ„Ó „ÂÌ‡ 

 

GUS

 

 ‚fl‰ ÎË ÔÓ‰‚ÂÊÂÌ˚ Í‡ÍËÏ-
ÎË·Ó ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËflÏ ‚ ‡ÒÚËÚÂÎ¸ÌÓÈ
ÍÎÂÚÍÂ, ˝ÚÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ ÚÓ, ˜ÚÓ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ïêçä
„ÂÌ‡ 

 

ARR

 

5

 

 Â„ÛÎËÛÂÚÒfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË ËÒÍÎ˛˜Ë-
ÚÂÎ¸ÌÓ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË (ÚÓ˜ÌÂÂ, ‡ÍÚË‚‡ˆËË
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË). Ç ÔÓÚË‚ÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Í‡ÍËÂ-ÎË·Ó ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚Â ÔÓÒÚÚ‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â ‚ÓÁ-
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ì‡ Ú‡ÌÒÍËÔÚ˚ 

 

ARR

 

5

 

-„ÂÌ‡ ËÁÏÂÌËÎË ·˚

 

äÓÌÚÓÎ¸ é·‡·ÓÚÍ‡
ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ

 

êËÒ. 2. 

 

íÂı‰ÌÂ‚Ì˚Â ˝ÚËÓÎËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓÓÒÚÍË
Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓ„Ó 

 

ARR

 

5::

 

GUS

 

 ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, ÌÂÓ·‡·ÓÚ‡Ì-
Ì˚Â ËÎË Ó·‡·ÓÚ‡ÌÌ˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ (5 ÏÍå ÅÄè).
ÉËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍÓÂ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂ Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ 

 

GUS

 

[39]. ëÚÂÎÍË ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ÁÓÌ˚ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËfl ÌÂÓ·‡-
·ÓÚ‡ÌÌ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ ÔÓÓÒÚÍÓ‚.
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êËÒ. 3. äÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍË ËÌ‰ÛÍˆËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ARR5-ÔÓÏÓÚÓ‡ Û ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ARR5::GUS ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ÔË
‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËË ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ (5 ÏÍå ÅÄè). ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ GUS ÓÔÂ‰ÂÎÂÌ‡ ÙÎ˛ÓËÏÂÚË˜ÂÒÍËÏ ÏÂÚÓ‰ÓÏ [39]. ‡ – ‰ÓÁÓ‚‡fl Á‡‚ËÒË-
ÏÓÒÚ¸; · – „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì‡fl ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸; ‚ – ÍËÌÂÚËÍ‡ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ARR5-ÔÓÏÓÚÓ‡. ABA – ÄÅä; Ade – ‡‰ÂÌËÌ; Ado – ‡‰ÂÌÓ-
ÁËÌ; BA – ÅÄè; BL – ˝ÔË·‡ÒÒËÌÓÎË‰; 2,4-D – 2,4-‰ËıÎÓÓÙÂÌÓÍÒËÛÍÒÛÒÌ‡fl ÍËÒÎÓÚ‡; GA3 – „Ë··ÂÂÎÎÓ‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡; iP – ËÁÓ-
ÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ; iPR – ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌÓÁËÌ; JA – Ê‡ÒÏÓÌÓ‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡; Kin – ÍËÌÂÚËÌ; NAA – Ì‡ÙÚËÎÛÍÒÛÒÌ‡fl ÍËÒÎÓ-
Ú‡; SA – Ò‡ÎËˆËÎÓ‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡; Spm – ÒÔÂÏËÌ; TD – ÚË‰Ë‡ÁÛÓÌ; tZ – Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ. äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ 5 ÏÍå, Á‡
ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ SA Ë Spm (50 ÏÍå).

Í‡ÚËÌÛ Â„Ó ËÌ‰ÛÍˆËË ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ˜ÛÊÂÓ‰Ì˚Ï
„ÂÌÓÏ GUS. 

Å‡ÁËÛflÒ¸ Ì‡ ‰‡ÌÌ˚ı ÍËÌÂÚËÍË ‡ÍÚË‚‡ˆËË „ÂÌ‡
ARR5, Ï˚ ÔÂ‰ÔËÌflÎË ÔÓÔ˚ÚÍÛ ‚˚fl‚ÎÂÌËfl Ï‡ÍÒË-
Ï‡Î¸ÌÓ ÔÓÎÌÓ„Ó ÒÔÂÍÚ‡ „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡
Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ [41]. ë ˝ÚÓÈ ˆÂÎ¸˛ ·˚ÎË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡-
Ì˚ ÏËÍÓ˜ËÔ˚ ATH1 ÙËÏ˚ “Affymetrix” (ëòÄ), ‚
ÏËÍÓfl˜ÂÈÍ‡ı ÍÓÚÓ˚ı Á‡ÍÂÔÎÂÌ˚ ÛÌËÍ‡Î¸Ì˚Â
ÓÎË„ÓÌÛÍÎÂÓÚË‰˚ ÔÓ˜ÚË 24 Ú˚Ò. „ÂÌÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒË-
Ò‡, ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ‚ÂÒ¸ „ÂÌÓÏ ˝ÚÓ„Ó
‡ÒÚÂÌËfl [42]. ÑÎfl Ë‰ÂÌÚËÙËÍ‡ˆËË Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚ı
“‡ÌÌËı” „ÂÌÓ‚, Ú.Â. „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡, ÔÓ-
ÓÒÚÍË ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ·˚ÎË Ó·‡·ÓÚ‡Ì˚ ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓÏ ‚ ÓÔÚËÏ‡Î¸ÌÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 15 ÏËÌ.
ÑÎfl ‚˚fl‚ÎÂÌËfl Â‡„ËÛ˛˘Ëı Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ “ÔÓÁ‰-
ÌËı” „ÂÌÓ‚ ÔÓÓÒÚÍË ‚˚‰ÂÊË‚‡ÎË ‚ÏÂÒÚÂ Ò „Ó-
ÏÓÌÓÏ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 2 ˜. á‡ÚÂÏ ËÁ Ó·‡·ÓÚ‡ÌÌ˚ı ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓÏ Ë ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‚˚‰ÂÎflÎË
Ïêçä, ÍÓÚÓ˚Â ÒÎÛÊËÎË Ï‡ÚËˆ‡ÏË ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡
ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌÓ-ÏÂ˜ÂÌÌ˚ı ÍÑçä, ‡ ‰‡ÎÂÂ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ ÏËÍÓ˜ËÔÓ‚ ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ÔÓ-
ÒÎÂ‰ÌËı, Ú.Â. Ù‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÒÓ‰ÂÊ‡-
ÌËÂ ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚ı Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚. 

àÁ ‚ÒÂ„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ „ÂÌÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Á‡-
ÏÂÚÌÛ˛ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ÔÓfl‚ËÎË ÔËÏÂÌÓ 11.5 Ú˚Ò.
„ÂÌÓ‚, Ú.Â. ÓÍÓÎÓ ÔÓÎÓ‚ËÌ˚ ‚ÒÂı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌ˚ı
Ì‡ ·ËÓ˜ËÔÂ. ì‰‡ÎÓÒ¸ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸ ÔËÏÂÌÓ 80 „Â-

ÌÓ‚, ÛÓ‚ÂÌ¸ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ÍÓÚÓ˚ı ÏÂÌflÎÒfl ·Ó-
ÎÂÂ ̃ ÂÏ ‚ 1.8 ‡Á‡ ÛÊÂ Á‡ 15 ÏËÌ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ̂ ËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚. ùÚÓ ˜ËÒÎÓ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÏÂÌÂÂ 1% ÓÚ Ó·-
˘Â„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ ‡ÍÚË‚Ì˚ı „ÂÌÓ‚. ëÂ‰Ë
Ó·Ì‡ÛÊÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚ ÔÓfl‰Í‡ 70 ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÎËÒ¸
ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ, ‡ 11 „ÂÌÓ‚, Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÂÔÂÒÒËÓ-
‚‡ÎËÒ¸ ˝ÚËÏ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓÏ. ëÚÓÎ¸ Ï‡Î˚È ÔÓ-
ˆÂÌÚ „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ ı‡-
‡ÍÚÂÂÌ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‰Îfl ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡. ê‡ÌÂÂ ÏÂ-
ÚÓ‰‡ÏË Differential Display (DD) Ë Representational
Difference Analysis (RDA) Ï˚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÎË ·˚ÒÚ-
˚Â ˝ÙÙÂÍÚ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ „ÂÌÓÏ‡
Û Ú‡·‡Í‡. èË ˝ÚÓÏ ‰ÓÎfl ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı Í ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌ‡Ï “‡ÌÌËı” „ÂÌÓ‚ Û Ú‡·‡Í‡ Ú‡ÍÊÂ ÒÓÒÚ‡‚Îfl-
Î‡ ÏÂÌÂÂ 1% ÓÚ Ëı Ó·˘Â„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ [43, 44]. 

óÚÓ ÏÓÊÌÓ ÒÍ‡Á‡Ú¸ Ó „ÂÌ‡ı ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, Ì‡-
ÔflÏÛ˛ ‡ÍÚË‚ËÛÂÏ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ? ëÂ‰Ë ÌËı
Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl „ÛÔÔ‡ ËÁ 7 „ÂÌÓ‚ Â„ÛÎflÚÓÓ‚
ÓÚ‚ÂÚ‡, ·ÎËÁÍÓÓ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı „ÂÌÛ ARR5 (Ú‡·Î. 1).
ùÚË „ÂÌ˚ ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ‚ÎËflÌËÂ Ì‡ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡-
ÌËÂ ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ÒË„-
Ì‡ÎÓ‚, Ó ˜ÂÏ Â˜¸ ÔÓÈ‰ÂÚ ‰‡Î¸¯Â. áÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì‡fl ‰Ó-
Îfl ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Â„ÛÎËÛÂÏ˚ı ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓÏ „Â-
ÌÓ‚ ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í „ÂÌ‡Ï Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚
Ë ‰Û„Ëı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ (Ú‡·Î. 1). ùÚË „ÂÌ˚
ÍÓ‰ËÛ˛Ú Ú‡ÍËÂ Ù‡ÍÚÓ˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, Í‡Í
APETALA2 (AP2), Ù‡ÍÚÓ HAT22, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÈ

äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ÅÄè, å

ÇÂÏfl, ˜ ì‰ÂÎ¸Ì‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ GUS,% ÓÚ ÍÓÌÚÓÎfl
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êËÒ. 4. ÇÎËflÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ (5 ÏÍå ÅÄè) Ì‡ ÛÓ‚ÂÌ¸ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌ-˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‡‡·Ë-
‰ÓÔÒËÒ‡. ‡ – ÍËÌÂÚËÍ‡ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ „ÂÌ‡ ARR5 (‚‚ÂıÛ – ‚Ë‰ ÌÓÁÂÌ-·ÎÓÚ‡; ‚ÌËÁÛ – ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó
‡Ì‡ÎËÁ‡); · – ÍËÌÂÚËÍ‡ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌ-˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚; ‚ – ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ú‡ÌÒÍËÔ-
ÚÓ‚ „ÂÌ‡ ARR5 (ÒÎÂ‚‡) Ë „ÂÌ‡ GUS ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÔÓÏÓÚÓ‡ „ÂÌ‡ ARR5 (ÒÔ‡‚‡) ˜ÂÂÁ 35 ÏËÌ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÅÄè, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ
‚ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË ÌÂÍÓÚÓ˚ı ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚. NMMA (5 Ïå) – ËÌ„Ë·ËÚÓ NO-ÒËÌÚ‡Á˚; 1-·ÛÚ – ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ (1%), ËÌ„Ë·ËÚÓ „ÂÌÂ‡-
ˆËË ÙÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ ÙÓÒÙÓÎËÔ‡ÁÓÈ D.

„ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ Ë “ÎÂÈˆËÌÓ‚Û˛ ÏÓÎÌË˛”, bHLH Ù‡Í-
ÚÓ, ËÏÂ˛˘ËÈ ÏÓÚË‚ “ÒÔË‡Î¸–ÔÂÚÎfl–ÒÔË‡Î¸”,
Myb-Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ, Ù‡ÍÚÓ, Ó·Î‡‰‡-
˛˘ËÈ ÚËÔË˜Ì˚Ï NAC-‰ÓÏÂÌÓÏ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ·ÂÎÓÍ Ò
“ˆËÌÍÓ‚˚ÏË Ô‡Î¸ˆ‡ÏË”. ùÚÓ ·ÂÎÍÓ‚˚Â Ù‡ÍÚÓ˚
‡ÁÎË˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚; ÓÌË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË
ÛÁÌ‡‚‡Ú¸ ‡ÁÌ˚Â ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ì˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË,
Ú.Â. ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ÔÓÏÓÚÓ‡ÏË Ò‡Ï˚ı ‡ÁÌ˚ı
„ÂÌÓ‚ [45, c. 124–132; 46, c. 14–38]. Å˚ÒÚ‡fl ËÌ‰ÛÍˆËfl
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ‡ÁÎË˜Ì˚ı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚
ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ ÒÓÁ‰‡ÂÚ ÛÒÎÓ‚Ëfl ‰Îfl Ï‡ÒÒÓ‚Ó„Ó Ë ÍÓÓ-
‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ËÁÏÂÌÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ
‚ÓÎÌ˚ (Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚ı ÔÓÁ‰ÌËı) „ÂÌÓ‚, ÔflÏÓ ËÎË
ÍÓÒ‚ÂÌÌÓ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ˚ı ˝ÚËÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË. 

èÓÏËÏÓ „ÂÌÓ‚ Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ÒÂ‰Ë
‡ÌÌËı ̂ ËÚÓÍËÌËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı „ÂÌÓ‚ ÓÍ‡Á‡ÎËÒ¸ „ÂÌ˚
Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚, Ó·Î‡‰‡˛˘Ëı ÔÓÚÂËÌÍË-
Ì‡ÁÌÓÈ ËÎË ÙÓÒÙ‡Ú‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ (ÒÂËÌ-ÚÂÓ-
ÌËÌÓ‚‡fl ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á‡, CBL-‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘‡fl
ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á‡ 3, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ ÚËÓÁËÌ-ÙÓÒ-
Ù‡Ú‡Á‡) (Ú‡·Î. 1). ùÚË ·ÂÎÍË ÏÓ„ÛÚ Û˜‡ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ‚
ÏÓ‰ÛÎflˆËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡Í-
ÚÓÓ‚ Ë/ËÎË ·ÂÎÍÓ‚-Ú‡ÌÒ‰ÛÍÚÓÓ‚ ÒË„Ì‡ÎÓ‚ Ë
ÚÂÏ Ò‡Ï˚Ï Ú‡ÍÊÂ ÔË‚Ó‰ËÚ¸ Í ËÁÏÂÌÂÌË˛ ËÌÚÂÌ-

ÒË‚ÌÓÒÚË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ·ÓÎ¸¯Ó„Ó ˜ËÒÎ‡ „ÂÌÓ‚.
Ö˘Â Ó‰Ì‡ „ÛÔÔ‡ „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ÓÚÌÓ-
ÒËÚÒfl Í „ÂÌ‡Ï Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËË ·ÂÎÍÓ‚.
ùÚ‡ ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ ÒÂÈ˜‡Ò ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ÓÒÓ·˚È
ËÌÚÂÂÒ ‚ Ò‚flÁË ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Â„Û-
ÎflˆËË Û ‡ÒÚÂÌËÈ. çÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ̃ ÚÓ
ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚È ÏÂı‡ÌËÁÏ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ‡ÛÍÒËÌÓ‚ Ë
„Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚ Ì‡ÔflÏÛ˛ Ò‚flÁ‡Ì Ò ÔÓˆÂÒÒÓÏ ‰Â-
„‡‰‡ˆËË ·ÂÎÍÓ‚ – ÂÔÂÒÒÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
„ÓÏÓÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı „ÂÌÓ‚ [47–49]. ÑÎfl ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚ Ú‡ÍÊÂ ËÏÂ˛ÚÒfl ÛÍ‡Á‡ÌËfl Ì‡ Û˜‡ÒÚËÂ ÒÛ·˙Â‰Ë-
ÌËˆ˚ 26S ÔÓÚÂ‡ÒÓÏ˚ ‚ ‰ÂÈÒÚ‚ËË ˝ÚËı „ÓÏÓÌÓ‚
Ì‡ ÍÎÂÚÍÛ [50]. Ç ˝ÚÓÈ Ò‚flÁË Ó·Ì‡ÛÊÂÌÌ˚Â ËÁÏÂ-
ÌÂÌËfl ‚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ò‡ÁÛ 4-ı „ÂÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı
‚ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÏ ÔÓÚÂÓÎËÁÂ ·ÂÎÍÓ‚ (Ö2, Û·ËÍ‚Ë-
ÚËÌ-ÍÓÌ˙˛„ËÛ˛˘ËÈ ÙÂÏÂÌÚ 16; ÎÂÍÚËÌ-ÔÓ‰Ó·-
Ì˚È ·ÂÎÓÍ F-·ÓÍÒ‡; Äíî-Á‡‚ËÒËÏ‡fl ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡
ÔÓÚÂ‡Á˚, Ë ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ò ·ÂÎÍÓÏ F-·ÓÍ-
Ò‡ SKP1) ÏÓ„ÛÚ ÔË‚Ó‰ËÚ¸ Í Ò‰‚Ë„‡Ï ‚ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËË
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚ fl‰Â Ë, Í‡Í ÒÎÂ‰-
ÒÚ‚ËÂ, Í ËÁÏÂÌÂÌËflÏ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚË Ú‡ÌÒÍËÔ-
ˆËË „ÂÌÓ‚, ÛÔ‡‚ÎflÂÏ˚ı ‰‡ÌÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË. 

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ÔÓ-
Í‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ ÙÛÌÍˆËfl ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË „ÂÌÓ‚

ÉÂÌ˚
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í‡·ÎËˆ‡ 1.  ÉÂÌ˚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, ÒÔÓÒÓ·Ì˚Â Â„ÛÎËÓ‚‡Ú¸ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚

é·ÓÁÌ‡˜ÂÌËÂ
„ÂÌ‡

* éÔËÒ‡ÌËÂ ÙÛÌÍˆËË

êÂ„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ä

At3g48100 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 5 (ARR5) 2äë, A-ÚËÔ

At5g62920 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 6 (ARR6) 2äë, A-ÚËÔ

At1g10470 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 4 (ARR4) 2äë, A-ÚËÔ

At1g74890 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 15 (ARR15) 2äë, A-ÚËÔ

At1g19050 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 7 (ARR7) 2äë, A-ÚËÔ

At3g57040 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 9 (ARR9) 2äë, A-ÚËÔ

At2g40670 Â„ÛÎflÚÓ ÓÚ‚ÂÚ‡ 16 (ARR16) 2äë, A-ÚËÔ

í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚

At1g76410 RING ·ÂÎÓÍ Ò “ˆËÌÍÓ‚˚ÏË Ô‡Î¸ˆ‡ÏË”(‚ÂÓflÚÌ˚È)

At5g13330 AP2-‰ÓÏÂÌ ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ ·ÂÎÓÍ RAP2.6 (‚ÂÓflÚÌ˚È) 

At4g37790 „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÌ˚È ·ÂÎÓÍ HAT22

At2g18300 bHLH Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË (bHLH064 ‚ÂÓflÚÌ˚È)

At3g16770 AP2-‰ÓÏÂÌ ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË RAP2.3 

At1g08810 Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË myb ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡

At4g26150 GATA ·ÂÎÓÍ Ò “ˆËÌÍÓ‚˚ÏË Ô‡Î¸ˆ‡ÏË”

êÂ„ÛÎflÚÓÌ˚Â ÙÂÏÂÌÚ˚

At4g23290 ÒıÓ‰Ì˚È Ò ÒÂËÌ/ÚÂÓÌËÌÓ‚ÓÈ ÍËÌ‡ÁÓÈ ·ÂÎÓÍ

At2g26980 CBL-‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘‡fl ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á‡ 3 (CIPK3)

At5g16480 ‚ÂÓflÚÌ˚È ·ÂÎÓÍ ÒıÓ‰Ì˚È Ò ÚËÓÁËÌÓ‚ÓÈ ÙÓÒÙ‡Ú‡ÁÓÈ

At1g75440 E2, Û·ËÍ‚ËÚËÌ-ÍÓÌ˙˛„ËÛ˛˘ËÈ ÙÂÏÂÌÚ 16 (UBC16)

At3g61060 ·ÂÎÓÍ F-·ÓÍÒ‡ (ÒıÓ‰Ì˚È Ò ÎÂÍÚËÌÓÏ)

clpP ATP-Á‡‚ËÒËÏ‡fl ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ ÔÓÚÂ‡Á˚

At2g02310 ·ÂÎÓÍ F-·ÓÍÒ‡ (SKP1-‚Á‡ÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ô‡ÚÌÂ)

* ç‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÒÚ¸ ËÁÏÂÌÂÌËÈ:  – Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ,  – ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂ.
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êÓÏ‡ÌÓ‚

ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÛÔ‡‚-
ÎÂÌËË „ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ. ç‡ÏË ·˚Î ÔÓ‚Â‰ÂÌ
‡Ì‡ÎËÁ ı‡‡ÍÚÂ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡
‚ ·ÓÎÂÂ ÓÚ‰‡ÎÂÌÌ˚È ÔÂËÓ‰ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl „ÓÏÓÌ‡.
ä‡Í ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, Í‡ÚËÌ‡ „ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË “ÔÓÁ‰-
ÌËı” „ÂÌÓ‚ ÒËÎ¸ÌÓ ÓÚÎË˜‡Î‡Ò¸ ÓÚ “‡ÌÌËı”. èfl-
Ï˚Â ËÁÏÂÂÌËfl ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ˜ÂÂÁ 2 ˜
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ Ó·Ì‡ÛÊËÎË ·ÓÎ¸¯ÓÂ ˜ËÒÎÓ
ÌÓ‚˚ı „ÂÌÓ‚, Ú‡ÌÒÍËÔˆËfl ÍÓÚÓ˚ı ÏÂÌflÎ‡Ò¸ Í
˝ÚÓÏÛ ‚ÂÏÂÌË ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ „ÓÏÓÌ‡. í‡ÍËı
“ÔÓÁ‰ÌËı” „ÂÌÓ‚, ÓÚ‚Â˜‡˛˘Ëı Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ, ÓÍ‡-
Á‡ÎÓÒ¸ ·ÓÎÂÂ 1500, ˜ÚÓ ÔËÏÂÌÓ ‚ 20 ‡Á ·ÓÎ¸¯Â,
˜ÂÏ „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡. àÌÚÂÂÒÌÓ ÓÚÏÂ-
ÚËÚ¸, ˜ÚÓ, ÂÒÎË ÒÂ‰Ë “‡ÌÌËı” ÔÂ‚‡ÎËÓ‚‡ÎË „Â-
Ì˚, ‡ÍÚË‚ËÛÂÏ˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË, ÚÓ ÒÂ‰Ë “ÔÓÁ‰-
ÌËı” ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó, Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÒÓÒÚ‡‚ÎflÎË „ÂÌ˚,
ÂÔÂÒÒËÛÂÏ˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ,
˜ÚÓ ‚ ̂ ÂÎÓÏ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÒÚÛÍÚÛÌ˚ı
„ÂÌÓ‚ ‰‚Ûı˜‡ÒÓ‚ÓÂ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚˚-
Á˚‚‡ÎÓ ÌÂ ÒÚÓÎ¸ÍÓ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛, ÒÍÓÎ¸ÍÓ ÂÔÂÒ-
ÒË˛ „ÂÌÓÏ‡. èÓ˝ÚÓÏÛ, ıÓÚfl ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔËÌflÚÓ
ÓÚÌÓÒËÚ¸ Í „ÓÏÓÌ‡Ï-ÒÚËÏÛÎflÚÓ‡Ï, ‚˚Á˚‚‡ÂÏ‡fl
ËÏË ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÁÌ‡˜ËÏ˚ı ÏÂÚ‡·ÓÎË˜Â-
ÒÍËı ÔÛÚÂÈ ÍÎÂÚÍË ‚Ó‚ÒÂ ÌÂ ÍÓÂÎËÛÂÚ Ì‡Ôfl-
ÏÛ˛ ÒÓ ÒÚÂÔÂÌ¸˛ ‡ÍÚË‚‡ˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ-
Ï‡ ‚ ˆÂÎÓÏ: ÔË˜ËÌÌÓ-ÒÎÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â Ò‚flÁË Á‰ÂÒ¸
„Ó‡Á‰Ó ÒÎÓÊÌÂÂ. ÇË‰ËÏÓ, ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÌÂÍËı ‰ÓÏË-
ÌËÛ˛˘Ëı ÏÂÚ‡·ÓÎË˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍÂ
ÌÂËÁ·ÂÊÌÓ ÚÂ·ÛÂÚ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËfl ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı,
Ú.Â. ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓ„Ó ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËfl ÏÂÚ‡·ÓÎË˜ÂÒÍÓ„Ó
‡ÁÌÓÓ·‡ÁËfl ‚ ˆÂÎÓÏ. 

ê‡ÌÂÂ ÛÊÂ ‚˚‰‚Ë„‡ÎÓÒ¸ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÚÓÏ,
˜ÚÓ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚ Ë, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚,
‚˚Á˚‚‡˛Ú ËÁÏÂÌÂÌËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË „ÂÌÓÏ‡ ÔÓ ÔËÌ-
ˆËÔÛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Í‡ÒÍ‡‰Ó‚ [51], ÍÓ„‰‡ ÌÂ-
·ÓÎ¸¯ÓÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ·˚ÒÚÓ ‡ÍÚË‚ËÛÂÏ˚ı „Â-
ÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚
Ë/ËÎË Ëı ÏÓ‰ÛÎflÚÓ˚, ÔË‚Ó‰ËÚ ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ Í
ËÁÏÂÌÂÌË˛ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ·ÓÎ¸¯Ó„Ó Ì‡·Ó‡ „ÂÌÓ‚,
Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Â‡ÎËÁ‡ˆËË „ÎÓ·‡Î¸Ì˚ı ÙËÁËÓÎÓ-
„Ë˜ÂÒÍËı ÔÓ„‡ÏÏ. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‚ Ì‡¯Ëı Ë ‡Ì‡-
ÎÓ„Ë˜Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ‰‡ÌÌ˚Â ıÓÓ¯Ó ÒÓ„Î‡ÒÛ-
˛ÚÒfl Ò ̋ ÚËÏ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂÏ. Ç ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË, ‚ ‡·ÓÚÂ
[52], „‰Â ·˚ÎË ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì˚ ÏËÍÓ˜ËÔ˚, ÒÓ‰ÂÊ‡-
˘ËÂ Ñçä-ÂÔÎËÍË ·ÓÎ¸¯Ó„Ó (ıÓÚfl ‰‡ÎÂÍÓ ÌÂ ÔÓÎ-

ÌÓ„Ó) Ì‡·Ó‡ „ÂÌÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ (~ 8300 „ÂÌÓ‚), Ó·-
Ì‡ÛÊÂÌÓ ‚ÒÂ„Ó ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÂÒflÚÍÓ‚ „ÂÌÓ‚,
Ú‡ÌÒÍËÔˆËfl ÍÓÚÓ˚ı ÛÒÚÓÈ˜Ë‚Ó ÏÂÌflÎ‡Ò¸ (Û‚Â-
ÎË˜Ë‚‡Î‡Ò¸ ËÎË ÒÌËÊ‡Î‡Ò¸) ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌ‡. áÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì‡fl ˜‡ÒÚ¸ ·˚ÒÚÓ ‡ÍÚË‚ËÛÂ-
Ï˚ı „ÂÌÓ‚ ÔÓ‰ÓÎÊ‡Î‡ Â‡„ËÓ‚‡Ú¸ Ì‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ
‰‡ÊÂ ‚ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË ˆËÍÎÓ„ÂÍÒËÏË‰‡ (·ÎÓÍËÛ˛˘Â-
„Ó ·ËÓÒËÌÚÂÁ ·ÂÎÍ‡). ùÚÓ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ ‡‚ÚÓ‡Ï ÓÚÌÂ-
ÒÚË ̋ ÚË “‡ÌÌËÂ” „ÂÌ˚ Í „ÂÌ‡Ï ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡
‰‡ÌÌ˚È ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ. ëÂ‰Ë ÌËı Ú‡ÍÊÂ ·˚ÎË Ó·Ì‡-
ÛÊÂÌ˚ ÏÌÓ„ËÂ „ÂÌ˚, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÂ ·ÂÎÍË-Â„ÛÎflÚÓ-
˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ‚ ÚÓÏ ̃ ËÒÎÂ ÓÚÌÓÒfl˘ËÂÒfl Í ÍÎ‡ÒÒÛ
Äê2-Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚. Ç ‰‡Î¸ÌÂÈ¯Ëı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ̋ ÚÓÈ Î‡·Ó‡ÚÓËË [53] ·˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚-
ÎÂÌÓ, ̃ ÚÓ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ ÒÚËÏÛÎËÛÂÚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‡ÍÚË‚‡-
ˆË˛ „ÂÌÓ‚ AP2-Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ÌÓ Ë ·˚ÒÚ-
ÓÂ ÔÂÂÏÂ˘ÂÌËÂ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı
Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÂ fl‰Ó. 

êÂˆÂÔÚÓ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÏÛÚ‡ÌÚ˚ 
ÔÓ ÂˆÂÔÚÓ‡Ï

ä‡Í ÊÂ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚È ÒË„Ì‡Î ‰ÓıÓ‰ËÚ ‰Ó ÔÂ-
‚Ë˜Ì˚ı ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏË¯ÂÌÂÈ, Ú.Â. „ÂÌÓ‚
‡ÌÌÂ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡? Ç 1996 „. flÔÓÌÒÍËÈ Û˜ÂÌ˚È í. ä‡-
ÍËÏÓÚÓ ‚ÔÂ‚˚Â ‚˚ÒÍ‡Á‡Î ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÚÓÏ,
˜ÚÓ ÂˆÂÔÚÓÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÒÂÌÒÓ-
Ì‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡ [54], ‡ ‚ 2001 „. ÓÌ ÊÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ
ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓ í. åËˆÛÌÓ Ò ÒÓÚÛ‰ÌËÍ‡ÏË ‰ÓÍ‡Á‡ÎË,
˜ÚÓ ÒÂÌÒÓÌ‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡
CRE1/AHK4 fl‚ÎflÂÚÒfl ÂˆÂÔÚÓÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
[55, 56]. Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl Ò˜ËÚ‡ÂÚÒfl Ó·˘ÂÔË-
ÌflÚ˚Ï, ˜ÚÓ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ ÒÓ‰ÂÊËÚ 3 ·ÎËÁÍËı ÔÓ
ÒÚÓÂÌË˛ ÒÂÌÒÓÌ˚ı „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á˚ – ÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚: CRE1/AHK4, AHK3 Ë AHK2.
ëıÓ‰Ì˚Â ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ ÂˆÂÔÚÓ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ Û ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ‰‡ÎÂÍËı ÓÚ
‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ‚Ë‰Ó‚: ÍÛÍÛÛÁ˚ Ë ËÒ‡ [57–59]. ê‡Ò-
ÚÂÌËfl ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, Û ÍÓÚÓ˚ı ·˚ÎË ËÌ‡ÍÚË‚ËÓ-
‚‡Ì˚ ‚ÒÂ ÚË ÂˆÂÔÚÓ‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÚÂflÎË ̃ Û‚-
ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ Í ˝ÚÓÏÛ „ÓÏÓÌÛ, ‡ „ÂÌ˚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ-
„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ÔÂÂÒÚ‡‚‡ÎË ÓÚÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ì‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ˚
[60–62]. í‡ÍËÂ ÚÓÈÌ˚Â ÏÛÚ‡ÌÚ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÎË
ÒÓ·ÓÈ ÍÓıÓÚÌ˚Â ‡ÒÚÂÌ¸Ëˆ‡, Ï‡ÎÓÊËÁÌÂÒÔÓÒÓ·-
Ì˚Â Ë ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÏ ÒÚÂËÎ¸Ì˚Â. àÌÚÂÂÒÌÓ ÓÚÏÂ-

N ë
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~P

D

ñÍ

ÄÍ

êËÒ. 5. ÑÓÏÂÌÌ‡fl ÒÚÛÍÚÛ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ CRE1/AHK4 ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡. ÑÓÏÂÌ˚ ·ÂÎÍ‡: íå – Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È;
ãë – ÎË„‡Ì‰-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ (CHASE); Éä – „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡ÁÌ˚È; ÄÍ – ‡ÍˆÂÔÚÓÌ˚È; ñÍ – ̂ ËÚÓÍËÌËÌ˚; H – ÓÒÚ‡ÚÓÍ ÍÓÌÒÂ‚‡-
ÚË‚ÌÓ„Ó „ËÒÚË‰ËÌ‡; D – ÓÒÚ‡ÚÓÍ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡. N Ë C Ó·ÓÁÌ‡˜‡˛Ú N- Ë C-ÍÓÌˆ˚ ·ÂÎÍ‡. ëÚÂÎÍË ÒÔ‡‚‡ ÛÍ‡Á˚-
‚‡˛Ú Ì‡ Ò‡ÈÚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl Ë ÔÂÂÌÓÒ‡ ‚˚ÒÓÍÓ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÙÓÒÙ‡Ú‡ (~P).
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ÚËÚ¸, ˜ÚÓ Û ‰‚ÓÈÌ˚ı Ë ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ÚÓÈÌ˚ı ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ ÔÓ ÂˆÂÔÚÓ‡Ï Ì‡·Î˛‰‡ÎË ÂÁÍËÈ ÔÓ‰˙ÂÏ ˝Ì-
‰Ó„ÂÌÌÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Z-ÚËÔ‡.
é‰Ì‡ÍÓ ÔË ˝ÚÓÏ ÌËÍ‡ÍËı ı‡‡ÍÚÂÌ˚ı ÔËÁÌ‡-
ÍÓ‚ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ËÁ·˚ÚÍ‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÌÂ Ì‡·Î˛‰‡ÎË
[62], ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÔÓÎ¸ÁÛ ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ëfl Í‡-
ÍËı-ÎË·Ó ËÌ˚ı, ˜ÂÏ ÚË ÒÂÌÒÓÌ˚Â „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡-
Á˚, ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡. 

ëÚÛÍÚÛ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ CRE1/AHK4
ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ Ì‡ ËÒ. 5. ùÚ‡ ÒÂÌÒÓÌ‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡
ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ‰ÓÏÂÌÓ‚. ç‡ N-ÍÓÌˆÂ ·ÂÎÍ‡
‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ‡ Ô‡‡ „Ë‰ÓÙÓ·Ì˚ı ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚, ÓÔÂ‰Â-
Îfl˛˘Ëı Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÂˆÂÔÚÓ-
‡. àÒıÓ‰ÌÓ ÔÓÎ‡„‡ÎË, ˜ÚÓ ÂˆÂÔÚÓ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ Ì‡ ÔÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏÂ ÍÎÂÚÍË. Ç ˝ÚÓÏ ÒÎÛ-
˜‡Â Û˜‡ÒÚÓÍ ÔÓÎËÔÂÔÚË‰ÌÓÈ ̂ ÂÔË, ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛˘ËÈÒfl
ÏÂÊ‰Û „Ë‰ÓÙÓ·Ì˚ÏË ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ÏË, ‰ÓÎÊÂÌ Ì‡ıÓ-
‰ËÚ¸Òfl ÒÌ‡ÛÊË ÓÚ ÔÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏ˚, Ú.Â. ‚ÌÂ ÍÎÂÚÍË.
ùÚÓÚ Û˜‡ÒÚÓÍ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÂÌ ÎË„‡Ì‰-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÏ
‰ÓÏÂÌ‡Ï ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı ÂˆÂÔÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÔÓ-
Í‡ËÓÚ, Ó‰ÌÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ˝ÛÍ‡ËÓÚ Ë ‡ÒÚÂÌËÈ Ë
ÔÓÎÛ˜ËÎ Ó·˘ÂÂ Ì‡Á‚‡ÌËÂ CHASE (ÓÚ Cyclase/Histi-
dine kinase-Associated Sensing Extracellular) [63, 64].
ä‡Í ·Û‰ÂÚ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ‰‡ÎÂÂ, ËÏÂÌÌÓ CHASE-‰ÓÏÂÌ
ÓÚ‚Â˜‡ÂÚ Á‡ ÛÁÌ‡‚‡ÌËÂ Ë Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚.
ñÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ˜‡ÒÚ¸ ·ÂÎÍ‡, Ì‡ıÓ‰fl˘‡flÒfl ‚ÌÛÚË
ÍÎÂÚÍË, ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÓÏÂÌÓ‚, Ó‰ËÌ ËÁ ÍÓ-
ÚÓ˚ı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ‰ÓÏÂÌ Ò ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛
„ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á˚. ç‡ Í‡˛ ˝ÚÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌ ÓÒÚ‡ÚÓÍ Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓ„Ó ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó
„ËÒÚË‰ËÌ‡ (Ú.Â. „ËÒÚË‰ËÌ‡ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚-

ÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË – ATVSHEIRTP-), ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì˚È ‡ÍˆÂÔÚËÓ‚‡Ú¸ ÙÓÒÙ‡Ú ÓÚ Äíî. Ç ë-ÍÓÌ-
ˆÂ‚ÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ·ÂÎÍ‡ ‡ÒÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl ÚËÔË˜Ì˚È
‚ÓÒÔËÌËÏ‡˛˘ËÈ ‰ÓÏÂÌ, „‰Â ËÏÂÂÚÒfl ÓÒÚ‡ÚÓÍ
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡, ÒÔÓÒÓ·Ì˚È ‡ÍˆÂÔÚË-
Ó‚‡Ú¸ ÙÓÒÙ‡Ú Ò ÙÓÒÙÓ„ËÒÚË‰ËÌ‡. ëÓ„Î‡ÒÌÓ ÒÓ-
‚ÂÏÂÌÌ˚Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ, ÔË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ Ò ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÏ
„ÓÏÓÌÓÏ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‰ËÏÂËÁ‡ˆËfl ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ë
‡ÍÚË‚‡ˆËfl Ëı „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË, ‚ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó ‚Ì‡˜‡ÎÂ ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl ÓÒÚ‡ÚÓÍ
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó „ËÒÚË‰ËÌ‡ ‚ÌÛÚË „ËÒÚË‰ËÌÍË-
Ì‡ÁÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡, ‡ Á‡ÚÂÏ ˝ÚÓÚ ‚˚ÒÓÍÓ˝ÌÂ„ÂÚË˜Â-
ÒÍËÈ ÙÓÒÙ‡Ú ÔÂÂ·‡Ò˚‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ÓÒÚ‡ÚÓÍ ÍÓÌÒÂ-
‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡ ‚ ë-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ˜‡ÒÚË ·ÂÎÍ‡
(ËÒ. 5). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ıÓ‰Â ÂˆÂÔˆËË „ÓÏÓÌ‡
ÒÓ·˚ÚËfl ‚ÌÛÚË ·ÂÎÍ‡ ‡Á‚ÂÚ˚‚‡˛ÚÒfl, Ì‡˜ËÌ‡fl Ò
Â„Ó N-ÍÓÌˆ‡ Ë ‰‡ÎÂÂ ‚ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË ë-ÍÓÌˆ‡: Ò‚fl-
Á˚‚‡ÌËÂ „ÓÏÓÌ‡ Ì‡ N-ÍÓÌˆÂ, ‰‡ÎÂÂ ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡ÌËÂ ·ÂÎÍ‡ ‚ Â„Ó ÒÂ‰ËÌÌÓÈ ˜‡ÒÚË, Ë Á‡ÚÂÏ ÔÂ-
Â·ÓÒÍ‡ ÙÓÒÙ‡Ú‡ ·ÎËÊÂ Í C-ÍÓÌˆÛ. ñËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Äçä2 Ë Äçä3
·ÎËÁÍË ÔÓ Ó·˘ÂÈ ÒÚÛÍÚÛÂ Í ÂˆÂÔÚÓÛ
CRE1/AHK4 (Ë‰ÂÌÚË˜Ì˚ ÔÓ ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚Ï ÔÓ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚflÏ Ì‡ 52–54%), ÌÓ, ‚Ë‰ËÏÓ, ÓÚÎË-
˜‡˛ÚÒfl ˜ËÒÎÓÏ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚, ÒÓ-
ÒÂ‰ÒÚ‚Û˛˘Ëı Ò CHASE-‰ÓÏÂÌÓÏ (ÒÏ. ÌËÊÂ). 

ÑÎfl ·ÓÎÂÂ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÁÛ˜ÂÌËfl Ò‚ÓÈÒÚ‚ ÂˆÂÔ-
ÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ï˚ ‚ÁflÎË Á‡ ÓÒÌÓ‚Û ÏÓ‰ÂÎ¸-
ÌÛ˛ ÒËÒÚÂÏÛ Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ·‡ÍÚÂËÈ,
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚

RcsC-
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ÂˆÂÔÚÓ
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èÎ‡ÁÏË‰‡
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çÛÍÎÂÓË‰
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LacZ
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~P

êËÒ. 6. ëıÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÂ ËÁÓ·‡ÊÂÌËÂ Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓÈ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË E. coli, ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ÂÈ ÂˆÂÔÚÓ˚ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚
Ë ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÈ Í ˆËÚÓÍËÌËÌ‡Ï. YoiN – ÔÂÂÌÓÒ˜ËÍ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó ÙÓÒÙ‡Ú‡ ( ~P) Ì‡ Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË RscB, Â„ÛÎflÚÓ
cps-ÔÓÏÓÚÓ‡. RcsC – „Ë·Ë‰Ì‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡ ·‡ÍÚÂËË, ‡Ì‡ÎÓ„ Äçä-ÂˆÂÔÚÓÓ‚.
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ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [56, 65, 66]. ì ˝ÚËı ·‡ÍÚÂËÈ (Esche-
richia coli) ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ Ó‰Ì‡ ËÁ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı „Ë-
ÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á (RcsC), ·ÎËÁÍ‡fl ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ Í „Ë-
ÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡Ï ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ – ÂˆÂÔÚÓ‡Ï ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚. Ñ‡ÌÌ‡fl ·‡ÍÚÂË‡Î¸Ì‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡
RcsC ‚ ÌÓÏÂ ÔÂÂ‰‡ÂÚ ÒË„Ì‡Î Ì‡ ÔÓÏÓÚÓ cps-
ÓÔÂÓÌ‡ ·‡ÍÚÂËË. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ-
‚‡ÌÌ‡fl ‚ ·‡ÍÚÂËË ÒÂÌÒÓÌ‡fl „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á‡ ‡‡-
·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ CRE1/AHK4 ÏÓÊÂÚ Á‡ÏÂ˘‡Ú¸ ÓÚÒÛÚ-
ÒÚ‚Û˛˘Û˛ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÛ˛ „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡ÁÛ RcsC
Ë ÔÂÂ‰‡‚‡Ú¸ Ò‚ÓÈ ÒË„Ì‡Î Ì‡ cps-ÓÔÂÓÌ Ò ËÒÔÓÎ¸-
ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË
ÒË„Ì‡Î‡. é‰Ì‡ÍÓ ‚‡ÊÌÓ ÓÚÏÂÚËÚ¸, ˜ÚÓ ÔÂÂ‰‡˜‡
ÒË„Ì‡Î‡ ÓÚ CRE1/AHK4 ÔÓËÒıÓ‰ËÎ‡ ÚÓÎ¸ÍÓ ÔË
‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËË ‡ÍÚË‚Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [56, 65, 66].
ùÚÓ ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ ‡ÒÚËÚÂÎ¸Ì˚È ÂˆÂÔÚÓ ‚
·‡ÍÚÂËflı Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ-‡ÍÚË‚ÌÓÏ
ÒÓÒÚÓflÌËË Ë ÒÔÓÒÓ·ÂÌ ÛÁÌ‡‚‡Ú¸ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚. ÑÎfl
Û‰Ó·ÒÚ‚‡ Ì‡·Î˛‰ÂÌËfl Á‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ ÂˆÂÔÚÓ‡
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ·‡ÍÚÂË˛ ÒÌ‡·‰ËÎË Ú‡ÍÊÂ ‚ÒÚÓÂÌ-
Ì˚Ï ÂÔÓÚÂÌ˚Ï „ÂÌÓÏ lacZ („‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡Á˚) ÔÓ‰
ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÚÓ„Ó ÊÂ cps-ÔÓÏÓÚÓ‡ [56] (ËÒ. 6).
í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓÒÚÓÂ ÚÂÒÚËÓ‚‡ÌËÂ ÂÔÓÚÂ-
ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË „‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡Á˚ ÔÓÁ‚ÓÎflÎÓ ÓˆÂÌËÚ¸
ÒÚÂÔÂÌ¸ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ-
‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ ‚ ·‡ÍÚÂËflı. ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ËÁÏÂÂÌËfl
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË lacZ Ï˚ ÒÓÔÓÒÚ‡‚ËÎË ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
·ÓÎ¸¯Ó„Ó ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ÒÚÛÍÚÛÌÓ

ÒıÓ‰Ì˚ı ÎË„‡Ì‰Ó‚ ÔË Ëı ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËË Ì‡ ·‡ÍÚÂËË,
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı 2 ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓ‡ ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚: AHK3 ËÎË CRE1/AHK4 [66]. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ
ÔË Ó·˘ÂÏ ÒıÓ‰ÒÚ‚Â ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸Ì˚ı ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚÂÈ
‡ÁÎË˜Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ Ó·ÂËı ÚÂÒÚ-ÒËÒÚÂÏ‡ı Ì‡-
·Î˛‰‡ÎËÒ¸ Ë ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚Â ‡ÁÎË˜Ëfl ÏÂÊ‰Û ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ÏË ÔÓ ÒÚÂÔÂÌË ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ÚÂ ËÎË ËÌ˚Â ÎË„‡Ì‰˚.
ùÚÓ, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í Ú‡ÍËÏ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËflÏ,
Í‡Í ‰Ë„Ë‰ÓÁÂ‡ÚËÌ, ̂ ËÒ-ÁÂ‡ÚËÌ, Ë·ÓÁË‰‡Ï Ë ÌÂÍÓÚÓ-
˚Ï ‰Û„ËÏ. ùÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÔÂ‰ÔÓÎÓ-
ÊËÚ¸ Ì‡ÎË˜ËÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ‡ÁÎË˜ËÈ ÎË„‡Ì‰ÌÓÈ
ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË ÏÂÊ‰Û ·ÎËÁÍÓÓ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ÏË ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ÏË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ËÁ Ó‰ÌÓ„Ó ‚Ë‰‡ ‡ÒÚÂÌËÈ [66].

ùÚ‡Ô ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó „ÓÏÓÌ–ÂˆÂÔÚÓÌÓ„Ó
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÎ˛˜Â‚˚Ï ÔË ‚ÓÒÔËfl-
ÚËË „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡ Ë Â„Ó ÔÂÂ‰‡˜Â ‚ÌÛÚ¸
ÍÎÂÚÍË. èÓ˝ÚÓÏÛ ÒÚÓÎ¸ ‚‡ÊÌ˚Ï fl‚ÎflÂÚÒfl ÁÌ‡ÌËÂ ı‡-
‡ÍÚÂËÒÚËÍ ˝ÚÓ„Ó ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl [67]. ÑÎfl ·ÓÎÂÂ
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÎË„‡Ì‰ÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË ÂˆÂÔ-
ÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ëı ÓÒÌÓ‚Ì˚ı Ò‚ÓÈÒÚ‚
·˚Î‡ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì‡ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍË Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÂ ÎË„‡Ì‰˚, ‚
‰‡ÌÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚. ùÚË ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ï˚
ÔÓ‚Ó‰ËÎË Ì‡ ÚÂı ÊÂ ·‡ÍÚÂË‡Î¸Ì˚ı ¯Ú‡ÏÏ‡ı, ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚Â ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚Â Â-
ˆÂÔÚÓ˚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡. ùÍÒÔÂÒÒËÛÂÏ˚Â ÂˆÂÔÚÓ-
˚ ·˚ÎË ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚ Ë ÔË ˝ÚÓÏ ÔË-

êËÒ. 7. ï‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ‚˚ÒÓÍÓÏÂ˜ÂÌÌÓ„Ó 3ç-Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ‡ ËÌÚ‡ÍÚÌ˚ÏË Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ÏË ·‡ÍÚÂËflÏË (E. coli),
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËÏË ÂˆÂÔÚÓ˚ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Äçä3 ËÎË CRE1/AHK4. ‡ – ÚÓÚ‡Î¸ÌÓÂ (1), ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÂ (2) Ë
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ (3) ‚ Äçä-˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı Ë ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı ÍÎÓÌ‡ı; · – „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì‡fl ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚. ABA – ÄÅä; cAMP – ̂ ËÍÎË˜ÂÒÍËÈ Äåî; IAA – àìä, GA3 – „Ë··ÂÂÎÎÓ‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡, Spm – ÒÔÂÏËÌ; tZ – Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ.
äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ 8.6 ÏÍå, Á‡ ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ Spm (17.3 ÏÍå).
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ÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡ÎË ‚ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË, ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÈ ‰Îfl
ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ËÁÏÂÂÌËfl Ëı „ÓÏÓÌ-Ò‚flÁ˚‚‡-
˛˘ÂÈ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË. í‡Í Í‡Í ·‡ÍÚÂËË E. coli ÌÂ
ËÏÂ˛Ú ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒËÒÚÂÏ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó Ò‚fl-
Á˚‚‡ÌËfl Ë ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ËÒÍ‡Ê‡˛-
˘ÂÂ ‚ÎËflÌËÂ ÔÓ·Ó˜Ì˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚ Ì‡ ÔÓÎÛ˜‡ÂÏ˚Â
‰‡ÌÌ˚Â ·˚ÎÓ Ï‡ÎÓ‚ÂÓflÚÌ˚Ï. 

êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ò ÔËÏÂÌÂÌËÂÏ ‚˚ÒÓÍÓÏÂ˜ÂÌÓ„Ó
3ç-Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ‡ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÊË‚˚Â Ú‡ÌÒ„ÂÌ-
Ì˚Â ·‡ÍÚÂËË ‰ÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ ·˚ÎË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ÒÔÂ-
ˆËÙË˜ÂÒÍË Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, Ó‰Ì‡ÍÓ ÚÓÎ¸ÍÓ
ÚÂ ÍÎÓÌ˚, ÍÓÚÓ˚Â ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡ÎË „ÂÌ˚ ‡ÒÚË-
ÚÂÎ¸Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ (ËÒ. 7‡) [68, 69].
é ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÏ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËË ÏÂ˜ÂÌÓ„Ó ÁÂ‡ÚËÌ‡
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó‚‡Î‡ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ‡fl Ë ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌ‡fl
‡ÁÌËˆ‡ ÏÂÊ‰Û ÚÓÚ‡Î¸Ì˚Ï Ë ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏ
Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂÏ, ÍÓÚÓ‡fl ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Á‡‚ËÒÂÎ‡ ÓÚ
ÚËÔ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ë ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ÍÎÓÌ‡, ÌÓ ÔÓÎ-
ÌÓÒÚ¸˛ ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ Û ÍÓÌÚÓÎ¸Ì˚ı ÍÎÓÌÓ‚,
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı “ÔÛÒÚÓÈ” ‚ÂÍÚÓ. ë‚flÁ˚‚‡ÌËÂ
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓ: Ì‡fl-
‰Û Ò ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË ·˚Î ÔÓÚÂÒÚËÓ‚‡Ì fl‰ ‰Û„Ëı
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚, ÌÓ ÚÓÎ¸ÍÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡ÎË Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË (ËÒ. 7·).
Ñ‚Ûı‚‡ÎÂÌÚÌ˚Â Í‡ÚËÓÌ˚ (Ca2+, Mg2+, Mn2+) ‚ ‰Ë‡-
Ô‡ÁÓÌÂ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ Ô‡ÍÚË-
˜ÂÒÍË ÌÂ ‚ÎËflÎË Ì‡ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl
„ÓÏÓÌÓ‚ Ó·ÓËÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË. 

ë‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË ÓÍ‡Á‡-
ÎÓÒ¸ ÔÓ ·ÓÎ¸¯ÂÈ ˜‡ÒÚË ÎÂ„ÍÓ Ó·‡ÚËÏ˚Ï. ÖÒÎË ‰Ó-
·‡‚ËÚ¸ ÌÂÏÂ˜ÂÌ˚È ÁÂ‡ÚËÌ ÔÓÒÎÂ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl
ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ò ÏÂ˜ÂÌ˚Ï ÁÂ‡ÚËÌÓÏ, ÚÓ
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·˚ÒÚÓÂ ‚˚ÚÂÒÌÂÌËÂ ÏÂÚÍË ËÁ ÒÓÒÚ‡‚‡
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÌÂÏÂ˜ÂÌ˚Ï „ÓÏÓÌÓÏ. Ç˚ÚÂÒÌÂÌËÂ ÏÂ-
˜ÂÌÓ„Ó „ÓÏÓÌ‡ ÌÂÏÂ˜ÂÌ˚Ï ÔÓıÓ‰ËÎÓ „Ó‡Á‰Ó ÔÓÎ-
ÌÂÂ ‚ ÒÎÛ˜‡Â ÂˆÂÔÚÓ‡ CRE1/AHK4, ˜ÂÏ Äçä3.
ÇÂÎË˜ËÌÛ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Í ÁÂ‡ÚËÌÛ ÓÔÂ‰Â-
ÎflÎË ÔË ‰Ó·‡‚ÎÂÌËË Í ÌËÏ ‡ÁÌ˚ı ‰ÓÁ ÏÂ˜ÂÌÓ„Ó
ËÎË ÌÂÏÂ˜ÂÌÓ„Ó „ÓÏÓÌ‡ (ËÒ. 8) [67–69]. Ç ÍÓÓ-
‰ËÌ‡Ú‡ı ëÍÂÚ˜‡‰‡ ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÎËÌÂÈÌ˚Â Á‡-
‚ËÒËÏÓÒÚË, ˜ÚÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ Ó‰ÌÓ-
ÚËÔÌ˚ı Ò‡ÈÚÓ‚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl „ÓÏÓÌ‡ ·ÂÁ ÔËÁÌ‡-
ÍÓ‚ ÍÓÓÔÂ‡ÚË‚ÌÓÒÚË ˝ÚÓ„Ó Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl.
ê‡ÒÒ˜ËÚ‡ÌÌ˚Â ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ˚ ‰ËÒÒÓˆË‡ˆËË (KD) ‰Îfl
ÁÂ‡ÚËÌ‡ ÒÓÒÚ‡‚ËÎË 1–2 Ìå ‰Îfl AHK3 Ë 2–4 Ìå ‰Îfl
CRE1/AHK4, ˜ÚÓ ı‡‡ÍÚÂÌÓ ‰Îfl ‚˚ÒÓÍÓ‡ÙÙËÌ-
Ì˚ı „ÓÏÓÌ–ÂˆÂÔÚÓÌ˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ. ÅÓ-
ÎÂÂ ÚÓ„Ó, ‚ÂÎË˜ËÌ˚ ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ ıÓÓ¯Ó ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚Û˛Ú ‰‡ÌÌ˚Ï Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
in planta. çÂ‰‡‚ÌËÂ ÔflÏ˚Â ËÁÏÂÂÌËfl ‡ÁÌ˚ı Î‡-
·Ó‡ÚÓËÈ [62, 70] Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ ‰‡ÎË
ÁÌ‡˜ÂÌËfl ‰Îfl ˝Ì‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡-
ÚËÌ‡ Ë ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ‡ ‚ ‰Ë‡Ô‡ÁÓÌÂ 0.7–2.5 Ìå,
˜ÚÓ ·ÎËÁÍÓ Í ‚ÂÎË˜ËÌ‡Ï ËÁÏÂÂÌÌ˚ı KD. 

ãË„‡Ì‰ÌÛ˛ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl
Ï˚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÎË, ËÒıÓ‰fl ËÁ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚ Ë Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ó‚ ÍÓÌÍÛËÓ‚‡Ú¸ Ò ÏÂ˜ÂÌ˚Ï ÁÂ-
‡ÚËÌÓÏ Á‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ÂˆÂÔÚÓÓÏ [68, 69], ‰Îfl

˜Â„Ó ·˚Î ÔËÏÂÌÂÌ ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍËÈ ‡‰ËÓÎË„‡Ì‰-
Ì˚È ÏÂÚÓ‰ (ËÒ. 9) [67]. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ Ó·‡ ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ Ó·Î‡‰‡ÎË Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍËÏ ÒÓ‰ÒÚ‚ÓÏ Í
Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌÛ (ËÒ. 9‡). ÇÒÂ ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËË Ú‡ÌÒ-
ÁÂ‡ÚËÌ‡, ‰‡ÊÂ ÏËÌÓÌ˚Â, ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÒÌËÊ‡ÎË
Â„Ó ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË. ì‰‡-
ÎÂÌËÂ Û ÁÂ‡ÚËÌ‡ ‡ÎËÙ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË Ò
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ‡‰ÂÌËÌ‡ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÎË¯‡ÎÓ ÔÓ-
ÒÎÂ‰ÌËÈ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ÏË. íÓ ÊÂ Ò‡ÏÓÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÎÓ ÔË ÔËÒÓÂ‰Ë-
ÌÂÌËË Í ˝ÚÓÈ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË ÓÒÚ‡ÚÍ‡ „Î˛ÍÓÁ˚ (Â-
‡ÍˆËË „Î˛ÍÓÁËÎËÓ‚‡ÌËfl). àÁÓÏÂËÁ‡ˆËfl
·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË Ò ÔÂÂıÓ‰ÓÏ éç-„ÛÔÔ˚ ˆÂÔË ËÁ
Ú‡ÌÒ- ‚ ˆËÒ-ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÂÁÍÓ ÒÌËÊ‡Î‡ Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌËÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ Ò ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË, ıÓÚfl ˝ÚÓ Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌËÂ ÒÓı‡ÌflÎÓÒ¸ Ì‡ ‚ÔÓÎÌÂ ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ.
ä Û‰Ë‚ÎÂÌË˛, ÅÄè, ‡‰ÂÌËÌ Ò ‡ÓÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÏ ·Ó-
ÍÓ‚˚Ï ‡‰ËÍ‡ÎÓÏ, Ú‡‰ËˆËÓÌÌÓ Ò˜ËÚ‡˛˘ËÈÒfl Ó‰-
ÌËÏ ËÁ Ò‡Ï˚ı ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÔÓÍ‡-
Á‡Î ‚ÂÒ¸Ï‡ ÛÏÂÂÌÌÛ˛ Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Û˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸. 

ç‡Ë·ÓÎÂÂ ÁÌ‡˜ËÏ˚ÏË ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛ÚÒfl Ì‡¯Ë
ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ‡ÁÎË˜ËÈ ÎË„‡Ì‰-
ÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ÏÂÊ‰Û ÂˆÂÔÚÓ-
‡ÏË AHK3 Ë CRE1/AHK4 [69]. ñËÚÓÍËÌËÌ˚ iP-
ÚËÔ‡, ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ Ë Â„Ó Ë·ÓÁË‰, Ò‚flÁ˚‚‡-
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êÓÏ‡ÌÓ‚

ÎËÒ¸ Ò ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ‚˚ÒÓÍËÏ ÒÓ‰ÒÚ‚ÓÏ Ò ÂˆÂÔ-
ÚÓÓÏ CRE1/AHK4, ÌÓ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÒÎ‡·Ó – Ò Â-
ˆÂÔÚÓÓÏ Äçä3. ë ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, DZ, ÔÓ‰ÛÍÚ
„Ë‰ËÓ‚‡ÌËfl ‰‚ÓÈÌÓÈ Ò‚flÁË ·ÓÍÓ‚Ó„Ó ‡‰ËÍ‡Î‡,
„Ó‡Á‰Ó ÒËÎ¸ÌÂÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Î Ò Äçä3 ÔÓ
Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò CRE1/AHK4. éÔ˚Ú ÔÓ ÚÂÒÚËÓ‚‡ÌË˛
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ˝ÚËı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ‚ ¯ËÓÍÓÏ ‰Ë‡Ô‡ÁÓ-
ÌÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ Ì‡„Îfl‰ÌÓ ‰ÂÏÓÌÒÚËÛÂÚ ‡ÁÎË-
˜Ëfl ÎË„‡Ì‰ÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ÏÂÊ‰Û
ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË (ËÒ. 9·). éÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓÂ ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌËÂ ÍË‚˚ı ‚˚ÚÂÒÌÂÌËfl ÏÂÚÍË ‰Îfl ÎË„‡Ì‰Ó‚ iP
Ë DZ Û ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Äçä3 Ë CRE1/AHK4 ‚Á‡ËÏÌÓ
ËÌ‚ÂÚËÓ‚‡ÌÓ. ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÍÓÌÍÛ-
ÂÌÚÌ˚ı ÍË‚˚ı ·˚ÎË ÔÓÒÚÓÂÌ˚ fl‰˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡
ÎË„‡Ì‰-·ÂÎÍÓ‚˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ ‰Îfl Í‡Ê‰Ó„Ó ËÁ
ËÁÛ˜ÂÌÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ (ËÒ. 9‚). Ç‡ÊÌÓ ÓÚÏÂÚËÚ¸,
˜ÚÓ ˝ÚË fl‰˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ ÓÍ‡Á‡ÎËÒ¸ ÒıÓ‰Ì˚ Ò fl‰‡ÏË
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË, ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ÏË ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÏ
ÚÂÒÚÂ ÔÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÔÓÏÓÚÓ‡ ÚÂÏË ÊÂ ̂ ËÚÓÍËÌË-
Ì‡ÏË. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‡‰ËÓÎË„‡Ì‰Ì˚Ï ÏÂÚÓ‰ÓÏ fl-
‰˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ ıÓÓ¯Ó ÍÓÂÎËÛ˛Ú Ë Ò ‡ÌÂÂ ÛÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌÌÓÈ ‚ ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚ı ·ËÓÚÂÒÚ‡ı ÙËÁËÓ-

ÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ ˝ÚËı ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚.
ç‡¯Ë ÔÓÒÎÂ‰ÌËÂ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÛÍ‡Á˚‚‡˛Ú Ì‡ ‚˚ÒÓ-
ÍÛ˛ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÎË„‡Ì‰ÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË
Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl, ÍÓÚÓ‡fl Í‡˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÌÂ ÏÂÌflÂÚÒfl ‰‡-
ÊÂ Û ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ò ÏÛÚ‡ˆËflÏË ‚ CHASE-‰ÓÏÂÌÂ
[71]. ÇÒÂ ˝ÚÓ „Ó‚ÓËÚ Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‡-
‰ËÓÎË„‡Ì‰Ì˚Ï ÏÂÚÓ‰ÓÏ Ì‡ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂ-
ÏÂ ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÎË„‡Ì‰ÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚË ÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚ ÓÚ‡Ê‡˛Ú Ëı Â‡Î¸Ì˚Â ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â
Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ ‚ ‡ÒÚËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍÂ. 

ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÍË‚˚ı ‚˚ÚÂÒÌÂÌËfl
Ì‡Ï Û‰‡ÎÓÒ¸ ‡ÒÒ˜ËÚ‡Ú¸ ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ ‡Á-
ÎË˜Ì˚ı ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Í ÂˆÂÔÚÓ‡Ï (Ú‡·Î. 2). é˜Â-
‚Ë‰ÌÓ, ˜ÚÓ ˝ÚË ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ˚ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ˚ ‚ ¯ËÓ-
ÍÓÏ ‰Ë‡Ô‡ÁÓÌÂ ÁÌ‡˜ÂÌËÈ Ë ÏÓ„ÛÚ ‡ÁÎË˜‡Ú¸Òfl ‰Îfl
‡ÁÌ˚ı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ·ÓÎÂÂ ̃ ÂÏ ‚ 1000 ‡Á. Ç ÒÎÛ˜‡Â
ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ, Ì‡ÔËÏÂ iP ËÎË DZ, Ì‡·Î˛-
‰‡ÎËÒ¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ‡ÁÎË˜Ëfl ÏÂÊ‰Û ÂˆÂÔÚÓ‡-
ÏË ÔÓ ÒÓ‰ÒÚ‚Û Í ÌËÏ, ˝ÚË ‡ÁÎË˜Ëfl ‰ÓÒÚË„‡ÎË ÔÓ-
fl‰Í‡ ‚ÂÎË˜ËÌ. 

ùÚË ‡ÁÎË˜Ëfl, ÂÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌÓ, Á‡‚ËÒflÚ ÓÚ ÓÒÓ·ÂÌ-
ÌÓÒÚÂÈ ÒÚÓÂÌËfl ̂ ÂÌÚ‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡
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êËÒ. 9. ãË„‡Ì‰Ì‡fl ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ AHK3 Ë CRE1/AHK4. ‡, · – ÍÓÌÍÛÂÌÚÌ˚Â ÍË‚˚Â ‚˚ÚÂÒÌÂÌËfl
3ç-Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ‡ ÌÂÏÂ˜ÂÌ˚ÏË ÎË„‡Ì‰‡ÏË; ‚ – fl‰˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Í ÂˆÂÔÚÓ‡Ï. Ade – ‡‰ÂÌËÌ; AcZ – ‡ˆÂÚËÎ-é-ÁÂ-
‡ÚËÌ; BA – 6-·ÂÌÁËÎ‡‰ÂÌËÌ (ÅÄè); cZ – ̂ ËÒ-ÁÂ‡ÚËÌ; DZ – ‰Ë„Ë‰ÓÁÂ‡ÚËÌ; iP – ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌ; iPR – ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌÓÁËÌ;
TD – ÚË‰Ë‡ÁÛÓÌ; tZ – Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ; tZOG – Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ-é-„Î˛ÍÓÁË‰; tZR – Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌË·ÓÁË‰; · – ÍË‚˚Â ÍÓÌÍÛÂÌ-
ˆËË ‰Îfl tZ (1), DZ (2) Ë iP (3). 
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Ì‡ ÏÓÎÂÍÛÎÂ ÂˆÂÔÚÓÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡. èÓÍ‡ Â˘Â Ï˚
ÌÂ ÏÓÊÂÏ ÚÓ˜ÌÓ ÓÔËÒ‡Ú¸ Ò‡ÈÚ˚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÂˆÂÔÚÓ‡ı. ïÓÚfl Ù‡ÍÚ, ˜ÚÓ ËÏÂÌÌÓ
CHASE-‰ÓÏÂÌ ÙÓÏËÛÂÚ Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ ˆËÚÓÍË-
ÌËÌ Ò‡ÈÚ, ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌ ‚ÔÓÎÌÂ Ì‡‰ÂÊÌÓ. ä Ì‡ÒÚÓfl-
˘ÂÏÛ ‚ÂÏÂÌË ËÁ‚ÂÒÚÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÏÛÚ‡ˆËÈ Â-
ˆÂÔÚÓÓ‚, ÒÌËÊ‡˛˘Ëı ËÎË ÔÓ‰‡‚Îfl˛˘Ëı ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍÓÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. ÇÒÂ ˝ÚË
ÏÛÚ‡ˆËË, Í‡Í ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ˚ ‚ÌÛÚË
CHASE-‰ÓÏÂÌ‡ (ËÒ. 10) [72]. ÖÒÎË ÓÚ ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ (‚ ‰‡ÌÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â CRE1/AHK4)
ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ “ÓÚÂÁ‡Ú¸” ‚Ò˛ Â„Ó “ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜Â-
ÒÍÛ˛” ˜‡ÒÚ¸ Ë ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸ ÓÒÚ‡‚¯ËÈÒfl N-ÍÓÌ-
ˆÂ‚ÓÈ Ù‡„ÏÂÌÚ ·ÂÎÍ‡ Ò CHASE-‰ÓÏÂÌÓÏ ‚ E. coli,
ÚÓ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ „ÓÏÓÌ‡ ˝ÚËÏ Ù‡„ÏÂÌÚÓÏ ÒÓı‡Ìfl-
ÂÚÒfl, ÔË˜ÂÏ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ, ·ÎËÁÍÓÏ Í ÛÓ‚Ì˛ ËÌÚ‡ÍÚ-
ÌÓ„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡. ç‡ÔÓÚË‚, ÓÚ‰ÂÎÂÌÌ˚È ë-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ
Ù‡„ÏÂÌÚ ·ÂÎÍ‡ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍË ÎË¯ÂÌ Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ÂÈ
ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚË. ÇÒÂ ˝ÚÓ Ó‰ÌÓÁÌ‡˜ÌÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡
CHASE-‰ÓÏÂÌ Í‡Í Ì‡ „ÓÏÓÌ-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ Û˜‡ÒÚÓÍ
·ÂÎÍ‡. éÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸Ì‡fl ÒÚÛÍÚÛ‡ Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Â„Ó
Ò‡ÈÚ‡ ·Û‰ÂÚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌ‡, ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚Ë‰ËÏÓÒÚË, ÔÓÒÎÂ
ÍËÒÚ‡ÎÎËÁ‡ˆËË ÂˆÂÔÚÓÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ ËÎË Â„Ó
CHASE-ÒÓ‰ÂÊ‡˘Â„Ó Ù‡„ÏÂÌÚ‡. 

ëÂÈ˜‡Ò Ï˚ ÏÓÊÂÏ ÒÚÓËÚ¸ ÚÓÎ¸ÍÓ ·ÓÎÂÂ ËÎË
ÏÂÌÂÂ Ô‡‚‰ÓÔÓ‰Ó·Ì˚Â ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËfl Ó ÚÓÏ, Í‡Í
ËÏÂÌÌÓ ÏÂÌflÂÚÒfl ÒÚÛÍÚÛ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ ÔÓÒÎÂ Ò‚fl-
Á˚‚‡ÌËfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡. ä‡Í ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ‚˚¯Â, Ò‡Ï
Ù‡ÍÚ ‚˚ÒÓÍÓ‡ÙÙËÌÌÓ„Ó Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl „ÓÏÓÌ‡ Â-
ˆÂÔÚÓÓÏ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌ ‚ÔÓÎÌÂ Ì‡‰ÂÊÌÓ. í‡ÍËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ, Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ÔÓÒÚ‡fl „ËÔÓÚÂÁ‡ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌ‡ Ì‡ ÂˆÂÔÚÓ ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÔË Ó·‡ÁÓ-
‚‡ÌËË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ‡ Ò Ò‡ÈÚÓÏ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl,
Í‡Í ÔË ‚ÒflÍÓÏ ‚˚ÒÓÍÓ‡ÙÙËÌÌÓÏ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË,
Û‚ÂÎË˜Ë‚‡ÂÚÒfl Ò‚Ó·Ó‰Ì‡fl ˝ÌÂ„Ëfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡, ÍÓ-
ÚÓ‡fl Á‡Ú‡˜Ë‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ÒÚÛÍÚÛ˚ Â-
ˆÂÔÚÓÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, Ò ÎËÍ‚Ë‰‡ˆËÂÈ Í‡-
ÍËı-ÎË·Ó ÒÚÂË˜ÂÒÍËı ÔÂÔflÚÒÚ‚ËÈ ‰Îfl Â„Ó ‰ËÏÂË-
Á‡ˆËË. Ñ‡ÎÂÂ, Í‡Í ÛÊÂ ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â, Ì‡Ë·ÓÎÂÂ

‚ÂÓflÚÌ‡ ‰ËÏÂËÁ‡ˆËfl „ÓÏÓÌ–ÂˆÂÔÚÓÌ˚ı ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÓ‚, ÔË˜ÂÏ Í‡Ê‰˚È ·ÂÎÓÍ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ‰ËÏÂ‡
ÏÓÊÂÚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸ ‰Û„ÓÈ ·ÂÎÓÍ (ÚÓ˜ÌÂÂ – Â„Ó
ÍÓÌÍÂÚÌ˚È “ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È” „ËÒÚË‰ËÌ) Í‡Í ÒÛ·-
ÒÚ‡Ú Ò‚ÓÂ„Ó „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡ÁÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡. á‡ÚÂÏ
ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚È „ËÒÚË‰ËÌ ÔÂÂ‰‡ÂÚ Ò‚ÓÈ ‡ÍÚË-
‚ËÓ‚‡ÌÌ˚È ÙÓÒÙ‡Ú Ì‡ ÓÒÚ‡ÚÓÍ ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡ Ì‡ ë-ÍÓÌ-
ˆÂ ·ÂÎÍ‡. ùÚÓÚ “‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚È” ÙÓÒÙ‡Ú Ë fl‚Îfl-
ÂÚÒfl ÚÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÈ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ “ÏÂÚÍÓÈ”, ÒÎÛ-
Ê‡˘ÂÈ ‰Îfl ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡
‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÍË. çÓ Í‡Í ˝ÚÓÚ “„Ófl˜ËÈ” ÙÓÒÙ‡Ú ‰Ó-

í‡·ÎËˆ‡ 2.  èËÏÂÌ˚Â ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ˚ ÒÓ‰ÒÚ‚‡ (KD) ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚ Í ÂˆÂÔÚÓ‡Ï AHK3 Ë CRE1/AHK4 ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡

ñËÚÓÍËÌËÌ ëÓÍ‡-
˘ÂÌËfl

èËÏÂÌ˚Â KD, Ìå

AHK3
(“ÎËÒÚÓ‚ÓÈ”)

CRE1/AHK4 
(“ÍÓÌÂ‚ÓÈ”)

Ú‡ÌÒ-áÂ‡ÚËÌ tZ 1.3 3.9

íË‰Ë‡ÁÛÓÌ TD 13 40
Ú‡ÌÒ-áÂ‡ÚËÌË·ÓÁË‰ tZR 15 50
ÑË„Ë‰ÓÁÂ‡ÚËÌ DZ 50 400

N6-(∆2-ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ)- 
‡‰ÂÌËÌ

iP 150 17

ˆËÒ-áÂ‡ÚËÌ cZ 375 830
N6-·ÂÌÁËÎ‡‰ÂÌËÌ BA 1050 300
N6-(∆2-ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ)- 
‡‰ÂÌÓÁËÌ

iPR ≥2300 130

Ú‡ÌÒ-áÂ‡ÚËÌ-O-‡ˆÂ-
ÚËÎ

tZOAc ≥2300 ≥2750

Ú‡ÌÒ-áÂ‡ÚËÌ-O-„Î˛-
ÍÓÁË‰

tZOG Ì.Ó. Ì.Ó.

Ä‰ÂÌËÌ Ade Ì.Ó. Ì.Ó.

èËÏÂ˜‡ÌËÂ. Ì.Ó. – ÍÓÌÒÚ‡ÌÚ‡ ÌÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌ‡, Ú.Í. ÒÓ‰ÒÚ‚Ó Ó˜ÂÌ¸
ÌËÁÍÓÂ.

CRE1/AHK4 N

TM ãë íå Éä ÄÍ

ëç DCHASE

198

W244A

K297A
T301I
F304A

R305A

T317A 411

êËÒ. 10. åÛÚ‡ˆËË ÂˆÂÔÚÓ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ CRE1/AHK4, Ì‡Û¯‡˛˘ËÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. äÛÊÍ‡ÏË Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌ˚
Á‡ÏÂÌ˚ ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÔÓÁËˆËflı CHASE-‰ÓÏÂÌ‡. éÒÚ‡Î¸Ì˚Â Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl, Í‡Í Ì‡ ËÒ. 5.

10*
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êÓÏ‡ÌÓ‚

êËÒ. 11. Ñ‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ (ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÓ ËÁ [72]).
‡ – ÒÚÛÍÚÛ‡ Ë ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌÓÒÚ¸ ·ÂÎÍÓ‚ ÒËÒÚÂÏ˚. ëÎÂ‚‡ Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌ˚ ‡ÁÏÂ˚ ·ÂÎÍÓ‚ (ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚ı
ÓÒÚ‡ÚÍÓ‚, ‡‡). Ç ÒÍÓ·Í‡ı ÒÔ‡‚‡ – Ó·˘ÂÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ·ÂÎÍÓ‚ ‰‡ÌÌÓ„Ó ÚËÔ‡. NLS – ÒË„Ì‡Î fl‰ÂÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË; H – ÓÒÚ‡ÚÓÍ
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó „ËÒÚË‰ËÌ‡; D – ÓÒÚ‡ÚÓÍ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡. AD, F, G1, G2, GARP, N, P/Q-rich – ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Â ÔÓ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚ. éÒÚ‡Î¸Ì˚Â Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl – Í‡Í Ì‡ ËÒ. 5; · – ·‡ÁÓ‚‡fl ÒıÂÏ‡ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡. AHK – ÂˆÂÔÚÓ˚; AHP – ÙÓÒÙÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ˚; ARR-B – Â„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ç (Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌ-
Ì˚Â Ù‡ÍÚÓ˚); ARR-A – Â„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ä; Ò‚ÂÚÎ˚Â ÍÛÊÓ˜ÍË – ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÙÓÒÙ‡Ú˚ (~P). 

(a)

(èÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍ‡fl) 
ÏÂÏ·‡Ì‡

êÂˆÂÔÚÓ˚
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚:
ÒÂÌÒÓÌ˚Â
„ËÒÚË‰ËÌ-
ÍËÌ‡Á˚ (3)

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡-fl‰Ó

ü‰Ó

His-ÙÓÒÙÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ˚ (5)

êÂ„ÛÎflÚÓ˚
ÓÚ‚ÂÚ‡
ÚËÔ‡ Ç (11)

êÂ„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ä (11)

íå ãë íå Éä
CHASE

AÍ

DH N G1 G2

T955 A1009T278 G470

AHK2
1173aa

AHK3
1176aa

CRE1/
AHK4
1057aa*

F

CHASE

CHASE

RD

RD

B-type ARR,
382–690 aa

NLS NLS OD NLS

AD GARP P/Q-rich domain

XHQXKGSSXS

(·)

ñËÚÓÍËÌËÌ˚

èÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏ‡

ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡
ü‰Ó

ARR-B

ÉÂÌÓÏ
í‡ÌÒÍËÔˆËfl

ARR-A

D K

H N G1 G2F

H N G1 G2F

 R

D D K

D D K

T

H

D D K

D D KA-type  ARR,
122–259 aa

AHPs
127–157 aa

AD

P
AHK

AHP
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ıÓ‰ËÚ ‰Ó fl‰‡ Ë ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ Ú‡Ï ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍËı „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡? 

í‡ÌÒ‰ÛÍˆËfl Ë ‡ÚÚÂÌ˛‡ˆËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó 
ÒË„Ì‡Î‡

èÓ Ò‚ÓÂÈ ÒÚÛÍÚÛÂ ÒÂÌÒÓÌ˚Â „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡-
Á˚ – ÂˆÂÔÚÓ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ – ÓÚÌÓÒflÚÒfl Í ·ÂÎ-
Í‡Ï Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓÈ ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚
ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡ÎÓ‚ (ÒÏ. ËÒ. 5). í‡ÍËÂ ÒËÒÚÂÏ˚
Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ÓÒÌÓ‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ˚ Û
·‡ÍÚÂËÈ, „‰Â ÓÌË ¯ËÓÍÓ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ [73]. Ç
Ò‚ÓÂÏ ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍÓÏ ‚Ë‰Â ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ‡fl ÒË-
ÒÚÂÏ‡ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ÒÂÌÒÓÌÓÈ „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á˚ (Â-
ˆÂÔÚÓ) Ë Â„ÛÎflÚÓ‡ ÓÚ‚ÂÚ‡ (Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È
Ù‡ÍÚÓ). èÓ‰ ‚ÎËflÌËÂÏ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡
ÂˆÂÔÚÓ ‰ËÏÂËÁÛÂÚÒfl, ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚÒfl Ë ‰‡-
ÎÂÂ ÔÂÂ‰‡ÂÚ Ò‚ÓÈ “„Ófl˜ËÈ” ÙÓÒÙ‡Ú Ì‡ ÓÒÚ‡ÚÓÍ
‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡ Â„ÛÎflÚÓ‡ ÓÚ‚ÂÚ‡. èÓÒÎÂ‰ÌËÈ Ó·Î‡‰‡-
ÂÚ Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÏ ‰ÓÏÂÌÓÏ, Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl ‚
ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÍÚË‚‡ˆËË Ò ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛ Ñçä ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÔÓÏÓÚÓ‡ Ë ‡ÍÚË‚Ë-
ÛÂÚ ËÎË, Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÂÔÂÒÒËÛÂÚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛-
˘ËÈ „ÂÌ ËÎË ÓÔÂÓÌ. ì ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Ë ‰Û„Ëı ‡Ò-
ÚÂÌËÈ Ú‡ÍÊÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ Ù‡ÍÚÓ˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
ÒÓ ÒÚÛÍÚÛÓÈ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ Â„ÛÎflÚÓ‡Ï ÓÚ‚ÂÚ‡
·‡ÍÚÂËÈ (ËÒ. 11) [58, 59, 74–76]. 

é‰Ì‡ÍÓ ˝ÚË Ù‡ÍÚÓ˚, Í‡Í Ë ‰Û„ËÂ ·ÂÎÍË ıÓ-
Ï‡ÚËÌ‡, ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl ‚ fl‰‡ı ÍÎÂÚÓÍ, ‡ ÒÂÌÒÓ-
Ì˚Â „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á˚, ÒÓ„Î‡ÒÌÓ ÔÓÒÎÂ‰ÌËÏ ‰‡Ì-
Ì˚Ï, ‚ÒÚÓÂÌ˚ ‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÏÂÏ·‡Ì˚: Í‡Í ‚
ÔÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏÛ, Ú‡Í Ë ‚Ó ‚ÌÛÚÂÌÌËÂ ÏÂÏ·‡Ì˚ ÍÎÂ-
ÚÓÍ [71, 77]. èÓ˝ÚÓÏÛ ‰Îfl ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ·˚ ‡ÍÚË‚ËÓ-
‚‡ÌÌ˚È ÙÓÒÙ‡Ú ‰ÓÒÚË„ Ò‚ÓÂÈ ÍÓÌÂ˜ÌÓÈ ˆÂÎË, ‡
ËÏÂÌÌÓ Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚ-
ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ (Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ˝ÚË Ù‡ÍÚÓ˚ Ì‡Á˚-
‚‡˛ÚÒfl ARR-B), ÓÌ ‰ÓÎÊÂÌ ·˚Ú¸ ÔÂÂÌÂÒÂÌ ÓÚ ÚÓÈ
ËÎË ËÌÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚ ‚ fl‰Ó Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Í‡ÍÓ„Ó-ÎË-
·Ó ÔÂÂÌÓÒ˜ËÍ‡. ì ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ-
‚‡ÌÓ 5 Ú‡ÍËı ·ÂÎÍÓ‚-ÔÂÂÌÓÒ˜ËÍÓ‚, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯Ëı
Ì‡Á‚‡ÌËÂ ÙÓÒÙÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂ˚ (ËÒ. 11‡). ùÚË
·ÂÎÍË ÔËÌËÏ‡˛Ú ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚È ÙÓÒÙ‡Ú ÓÚ
ÓÒÚ‡ÚÍ‡ ‡ÒÔ‡Ú‡Ú‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ì‡ ÓÒÚ‡ÚÓÍ ÍÓÌÒÂ-
‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó „ËÒÚË‰ËÌ‡ ‚ Ò‚ÓÂÈ ÒÚÛÍÚÛÂ, ‰‡ÎÂÂ ÔÂ-
ÂÏÂ˘‡˛ÚÒfl ‚ fl‰Ó Ë Ú‡Ï ÓÚ‰‡˛Ú ̋ ÚÓÚ ÙÓÒÙ‡Ú Â-
„ÛÎflÚÓ‡Ï ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ç. ARR-B ËÏÂ˛Ú ‚ Ò‚ÓÂÏ
ÒÓÒÚ‡‚Â Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚È GARP ‰ÓÏÂÌ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚È
Í Ò‡ÈÚ-ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÏÛ Ò‚flÁ˚‚‡ÌË˛ Ò Ñçä. Ç Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ARR-B Ó·ÂÚ‡˛Ú
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò Ñçä Ë ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Û˛Ú ÒÓ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË Û˜‡ÒÚÍ‡ÏË Ñçä ‚ ÒÓ-
ÒÚ‡‚Â ÔÓÏÓÚÓÓ‚ „ÂÌÓ‚ (ËÒ. 11·). ä‡Í ÔÓÎ‡„‡˛Ú,
˝ÚË ÍÓÌÒÂÌÒÛÒÌ˚Â Û˜‡ÒÚÍË ‚ÍÎ˛˜‡˛Ú ÍÓÓÚÍËÂ
Äí-·Ó„‡Ú˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË [52, 74, 78, 79].
çÂ‰‡‚ÌÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ÍÓÌÒÂÌÒÛÒÌ‡fl ÔÓÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ‰Îfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡
ARR1 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ Ô‡ÎËÌ‰ÓÏ ËÎË ÔÒÂ‚‰Ó-
Ô‡ÎËÌ‰ÓÏ ÚËÔ‡ AAGATC/TTT [80]. í‡Í‡fl ÒÚÛÍÚÛ-

‡ ÛÁÌ‡‚‡ÂÏÓ„Ó Ò‡ÈÚ‡ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ Ò Ñçä ‰ËÏÂÌ˚ı ÙÓÏ ARR-B. 

Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ARR-B-
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÂÒflÚÍÓ‚
„ÂÌÓ‚, ‚ ÔÓÏÓÚÓ‡ı ÍÓÚÓ˚ı ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú ÛÁÌ‡‚‡-
ÂÏ˚Â Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ì˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚË, ‡ÍÚË‚ËÛ˛ÚÒfl ËÎË ÂÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ÛÊÂ ˜ÂÂÁ
ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÏËÌÛÚ ÔÓÒÎÂ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ.
ùÚÓ Ë ÂÒÚ¸ Í‡Í ‡Á ÚÂ Ò‡Ï˚Â ‡ÌÌËÂ „ÂÌ˚, ËÎË „ÂÌ˚
ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡, Ó ÍÓÚÓ˚ı ¯Î‡ Â˜¸ ‚˚¯Â. 

í‡ÍÓÈ Ì‡ ÒÂ„Ó‰Ìfl¯ÌËÈ ‰ÂÌ¸ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚÒfl ÒÚ‡‚-
¯‡fl ÛÊÂ “Í‡ÌÓÌË˜ÂÒÍÓÈ” ÒıÂÏ‡ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ (ËÒ. 11). èË
˝ÚÓÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Ï‡ÎÓ ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛
„ÂÌÓ‚ Ò‡ÏÓÈ ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚, ÌÂÔÓ-
ÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÔÓ‚Â‰ÂÌËË ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ [41, 52]. çÂÍÓÚÓÓÂ ÔÓÎÓÊË-
ÚÂÎ¸ÌÓÂ ‚ÎËflÌËÂ ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸ ÎË¯¸ ‰Îfl „ËÒÚË‰ËÌ-
ÍËÌ‡Á˚ CRE1/AHK4. èÓ ‚ÒÂÈ ‚Ë‰ËÏÓÒÚË, ·‡ÁÓ‚‡fl
‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓ ÔËÒÛÚ-
ÒÚ‚ÛÂÚ Ë „ÓÚÓ‚‡ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡Ú¸ ‚ÌÂ Á‡‚ËÒËÏÓ-
ÒÚË ÓÚ ÚÓ„Ó, Í‡ÍÓ‚‡ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚
ÍÎÂÚÍÂ Ë ÚÍ‡ÌË. é‰Ì‡ÍÓ ËÏÂÂÚÒfl Ó‰ËÌ ÚËÔ Â„ÛÎfl-
ÚÓÓ‚ ÓÚ‚ÂÚ‡, Ú‡ÍÊÂ ËÏÂ˛˘Ëı ÓÚÌÓ¯ÂÌËÂ Í ‰‚Ûı-
ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ, Ì‡ ÍÓÚÓ˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚
ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ·ÓÎ¸¯ÓÂ ‚ÎËflÌËÂ. ùÚÓ Â„ÛÎflÚÓ˚ ÓÚ-
‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ä (ARR-A), ‚Ó ÏÌÓ„ÓÏ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Â
Â„ÛÎflÚÓ‡Ï ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ç, ÌÓ ÓÚÎË˜‡˛˘ËÂÒfl ÓÚ
ÔÓÒÎÂ‰ÌËı ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Â„Ó ‰Ó-
ÏÂÌ‡ [58, 59, 74–76]. é˜Â‚Ë‰ÌÓ, ˜ÚÓ Â„ÛÎflÚÓ˚
ÓÚ‚ÂÚ‡ ÚËÔ‡ Ä ÌÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ÏË
Ù‡ÍÚÓ‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË. á‡ÚÓ ARR-A Ó·Î‡‰‡˛Ú
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Ï ÂÒË‚ÂÌ˚Ï ‰ÓÏÂÌÓÏ, ÒÔÓÒÓ·-
Ì˚Ï ‚ÓÒÔËÌËÏ‡Ú¸ ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚È ÙÓÒÙ‡Ú Ò
ÙÓÒÙÓÚ‡ÌÒÏËÚÚÂÓ‚ ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÓ ARR-B. ùÚÓ Ë
ÔÂ‰ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ÓÎ¸ ARR-A Í‡Í ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ı Â-
„ÛÎflÚÓÓ‚ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚: Ò Ì‡˜‡ÎÓÏ ‡Í-
ÚË‚ÌÓ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡ ̋ ÚËı Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ÓÚ‚ÂÚ‡ ÓÌË, Í‡Í
ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ÔÂÂı‚‡Ú˚‚‡˛Ú Ì‡ ÒÂ·fl ÁÌ‡˜Ë-
ÚÂÎ¸ÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸ ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÙÓÒÙ‡ÚÓ‚, Ì‡-
Ô‡‚ÎflÂÏ˚ı ‚ fl‰Ó, Ë ÛÓ‚ÂÌ¸ ˆËÚÓÍËÌËÌ-ËÌ‰ÛˆË-
Ó‚‡ÌÌÓÈ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÒÌËÊ‡ÂÚÒfl. ùÚÓ Ó·˙flÒÌfl-
ÂÚ Ò‚ÓÂÓ·‡ÁÌ˚È ı‡‡ÍÚÂ ÍËÌÂÚËÍË ËÌ‰ÛÍˆËË
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÔÓÏÓÚÓ‡ ÚËÔË˜ÌÓ„Ó „ÂÌ‡ ‡ÌÌÂ„Ó
ÓÚ‚ÂÚ‡ ARR5, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÒÎÂ‰Û˛˘ËÈ Á‡ ÂÁÍËÏ
ÔÓ‰˙ÂÏÓÏ ·˚ÒÚ˚È ÒÔ‡‰ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ Ú‡ÌÒÍËÔ-
ÚÓ‚, ˜ÚÓ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ Ì‡ÏË (ËÒ. 4) [41] Ë ‰Û„Ë-
ÏË ‡‚ÚÓ‡ÏË [35, 37] ‚ ÔflÏ˚ı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı. 

é‰Ì‡ÍÓ ÚÓÎ¸ÍÓ ÎË ‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌ‡fl ÒËÒÚÂÏ‡
·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓ„Ó ÚËÔ‡ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚Ó ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Â ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡? å˚ ÔÓ-
‚ÂÎË Ù‡Ï‡ÍÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ ‚ÎËflÌËfl ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ Ë ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓ‚ ÍÓÌÍÂÚÌ˚ı ÒË„-
Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÚËÔ‡ Ì‡
ÏÓ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ‡ı ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‡Ï‡‡ÌÚ‡ [81] Ë
ARR5::GUS ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ [38]. ëÂ‰Ë ·ÓÎ¸¯Ó„Ó
ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ·˚ÎÓ ÔÓ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÓ
‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ ÔÓÚÂËÌÙÓÒÙ‡Ú‡Á Ë ÔÓÚÂ-
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ËÌÍËÌ‡Á, ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á D Ë C, ‰ÓÌÓ-
Ó‚ ÓÍÒË‰‡ ‡ÁÓÚ‡ Ë ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ Â„Ó ÒËÌÚ‡Á˚, ‡Ì-
Ú‡„ÓÌËÒÚÓ‚ Í‡Î¸ˆËfl Ë Í‡Î¸ÏÓ‰ÛÎËÌ‡, ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓ‚
G-·ÂÎÍÓ‚ Ë ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı. ëÔËÒÓÍ fl‰‡ ËÌ„Ë·ËÚÓ-
Ó‚, ÔÓfl‚Ë‚¯Ëı ËÎË ÌÂ ÔÓfl‚Ë‚¯Ëı Ò‚Ó˛ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ Ì‡ ÏÓ‰ÂÎË Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓ„Ó ‡‡·Ë‰ÓÔÒË-
Ò‡, ÔË‚Â‰ÂÌ ‚ Ú‡·Î. 3. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ÔÂ‚Ë˜Ì˚Â
ÒÔËÚ˚ Ó·Î‡‰‡ÎË ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸˛ ÔÓ‰‡‚ÎflÚ¸ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ·ÎËÁÍËÂ ÔÓ Ò‚ÓÈ-
ÒÚ‚‡Ï ‚ÚÓË˜Ì˚Â ÒÔËÚ˚ ‚ ˝ÚËı ÛÒÎÓ‚Ëflı ·˚ÎË
ÌÂ‡ÍÚË‚Ì˚. àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ Ò‚ÓÈÒÚ‚ÓÏ ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË, ÌÓ ÌÂ ÒÓ
‚ÚÓË˜Ì˚ÏË ÒÔËÚ‡ÏË Ó·Î‡‰‡˛Ú ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á˚
„ÛÔÔ˚ D (îÎD) [82–84]. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ëfl Ò ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË ÒÔËÚ‡ÏË îÎD ÔÂÂÒÚ‡ÂÚ
ÔÓËÁ‚Ó‰ËÚ¸ ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ÔÓ‰ÛÍÚ Í‡Ú‡ÎËÁËÛÂÏÓÈ
Â‡ÍˆËË – ÙÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚, ‡ ‚ÏÂÒÚÓ ˝ÚÓ„Ó
Ó·‡ÁÛÂÚ ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎÒÔËÚ˚ (ËÒ. 12). îÓÒÙ‡-
ÚË‰Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÓÒÂ‰ÌËÍ‡ÏË ÔË
Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ÏÌÓ„Ëı ÒË„Ì‡ÎÓ‚, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ „ÓÏÓ-
Ì‡Î¸Ì˚ı [85, 86]. èÓ˝ÚÓÏÛ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÂ ÔÓ‰‡‚-
ÎÂÌËÂ ÚÓ„Ó ËÎË ËÌÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚË ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË, ÌÓ ÌÂ ‚ÚÓË˜Ì˚ÏË ÒÔËÚ‡ÏË ˜‡-
ÒÚÓ ÒÎÛÊËÚ ÛÍ‡Á‡ÌËÂÏ Ì‡ ÚÓ, ˜ÚÓ ‚ ‰‡ÌÌÓÏ
ÔÓˆÂÒÒÂ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú îÎD. 

å˚ ÔÓ‚ÂÎË ÒÔÂˆË‡Î¸ÌÓÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚË Û˜‡ÒÚËfl îÎD ‚ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡. èÂ‚Ë˜Ì˚Â ÒÔËÚ˚ (˝Ú‡ÌÓÎ, ÔÓ-
Ô‡Ì-1-ÓÎ, ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ) Ó·Î‡‰‡ÎË ÒÂÎÂÍÚË‚ÌÓÈ ÒÔÓ-

ÒÓ·ÌÓÒÚ¸˛ ‚ ÌËÁÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı (Ì‡˜ËÌ‡fl Ò
0.1–0.2%) ÔÓ‰‡‚ÎflÚ¸ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡. ÅÛÚ‡Ì-
1-ÓÎ ÔÓfl‚ËÎ ·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÔÓ Ò‡‚-
ÌÂÌË˛ ÒÓ ÒÔËÚ‡ÏË ÏÂÌ¸¯Â„Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ„Ó ‚Â-
Ò‡ (ËÒ. 13‡), ˜ÚÓ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ÒÓ„Î‡ÒËË ÒÓ Ò‚ÓÈ-
ÒÚ‚‡ÏË ÚËÔË˜Ì˚ı îÎD [87]. ç‡ ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂ-
ÏÂ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‡Ï‡‡ÌÚ‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÍËÌÂÚËÍÓ-
ËÌ„Ë·ËÚÓÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ‡ÌÌÂÂ
‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÒÔËÚÓ‚ (·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ‡), ÔÓ-
ËÒıÓ‰fl˘ÂÂ ‰Ó Ì‡˜‡Î‡ ‡ÍÚË‚‡ˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
[81]. ç‡ ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ ÔÓÓÒÚÍÓ‚ ‡‡·Ë-
‰ÓÔÒËÒ‡ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ‡ÍÍÛÏÛÎflˆËË
ˆËÚÓÍËÌËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ‚ ÔËÒÛÚ-
ÒÚ‚ËË ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ‡ (ËÒ. 13·, 13‚) [38, 87]. ùÚË ‰‡Ì-
Ì˚Â Ì‡ıÓ‰flÚÒfl ‚ ÒÓ„Î‡ÒËË Ò ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂÏ Ó
‰ÂÈÒÚ‚ËË îÎD Ì‡ ÒÚ‡‰ËË Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡, Ú.Â. ‚ ÔÂËÓ‰ ‰Ó Ì‡˜‡Î‡ ÔÓ‰˙ÂÏ‡
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË. ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ Ú‡ÍÊÂ, ˜ÚÓ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ
ÔÂ‚Ë˜Ì˚Â ÒÔËÚ˚, ÌÓ Ë ‰Û„ËÂ ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ îÎD
ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. Ç Ì‡¯Ëı ÓÔ˚-
Ú‡ı ËÁ‚ÂÒÚÌ˚È ËÌ„Ë·ËÚÓ îÎD, LPE [88], ÒÌËÊ‡Î
ÒÚÂÔÂÌ¸ ËÌ‰ÛÍˆËË ARR5::GUS Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ Ô‡ÍÚË-
˜ÂÒÍË ‰Ó ÛÓ‚Ìfl ÍÓÌÚÓÎfl [89]. Ç ‰Û„Ëı ÓÔ˚Ú‡ı
Ì‡ ÔÓÓÒÚÍ‡ı ‡Ï‡‡ÌÚ‡, ÔÓ‚Â‰ÂÌÌ˚ı ‚ ÒÓ‚ÏÂÒÚ-
ÌÓÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËË Ò Î‡·Ó‡ÚÓËÂÈ Ç.ë. ä‡‚ˆ‡ ‚
‡ÏÍ‡ı ÔÓÂÍÚ‡ àçíÄë, ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÔflÏ˚Â
‰‡ÌÌ˚Â Ó· ‡ÍÚË‚‡ˆËË îÎD ‚ ‡ÌÌËÈ ÔÂËÓ‰ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ÔË˜ÂÏ ˝Ú‡ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÔÓfl‚-
ÎflÎ‡Ò¸ ÛÊÂ ˜ÂÂÁ 10 ÏËÌ ÔÓÒÎÂ ‰Ó·‡‚ÎÂÌËfl ÙËÚÓ-

í‡·ÎËˆ‡ 3.  î‡Ï‡ÍÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÈ (ËÌ„Ë·ËÚÓÌ˚È) ‡Ì‡ÎËÁ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ARR5::GUS ˆËÚÓÍËÌËÌÓÏ (ÅÄè) ‚ ÔÓÓÒÚÍ‡ı
‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡

àÌ„Ë·ËÚÓ äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl àÌ‰ÛÍˆËfl, % åË¯ÂÌ¸(Ë) ËÌ„Ë·ËÚÓ‡

ÅÄè ·ÂÁ ËÌ„Ë·ËÚÓ‡ 5 ÏÍå 100

ÅÛÚ‡Ì-1-ÓÎ ~1% 22 ± 2 ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á‡ D

èÓÔ‡Ì-1-ÓÎ ~1% 29 ± 3 ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á‡ D

ÅÛÚ‡Ì-2-ÓÎ ~1% 80–100 ËÁÓÏÂ ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ‡

èÓÔ‡Ì-2-ÓÎ ~1% 80–100 ËÁÓÏÂ ÔÓÔ‡Ì-1-ÓÎ‡

ùÑíÄ 10 Ïå 0 ‰Ë‚‡ÎÂÌÚÌ˚Â Í‡ÚËÓÌ˚

BAPTA 10 Ïå 2 ± 2 Í‡Î¸ˆËÈ

W7 500 ÏÍå 0 Í‡Î¸ÏÓ‰ÛÎËÌ

ä‡ÎËÍÛÎËÌ Ä 2 ÏÍå 9 ± 1 ÔÓÚÂËÌÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ (1 = 2Ä)

éÍ‡‰‡Â‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡ 2 ÏÍå 67 ± 6 ÔÓÚÂËÌÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ (2Ä > 1)

í‡ÛÚÓÏËˆËÌ 0.5–2 ÏÍå 100 ÔÓÚÂËÌÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ (1 > 2A)

K252a 4 ÏÍå 40 ± 19 ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á˚

ÉÂÌËÒÚÂËÌ 50–500 ÏÍå 100 ÚËÓÁËÌÍËÌ‡Á˚

êÓÒÍÓ‚ËÚËÌ 10–100 ÏÍå 100 ˆËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚Â ÍËÌ‡Á˚

L-NMMA 10 Ïå 2.5 ± 2 NO ÒËÌÚ‡Á‡

ëÔÂÏËÌ 50 Ïå 3.5 ± 1 ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ‡

U73122 10 ÏÍå 70 ± 3 ÙÓÒÙÓÎËÔ‡Á‡ ë

ÇÓÚÏ‡ÌÌËÌ 1–4 ÏÍå 100 ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎËÌÓÁËÚÓÎ–3-ÍËÌ‡Á‡

èÓÔ‡ÌÓÎÓÎ 250 ÏÍå 17 ± 3 ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ ÙÓÒÙ‡ÚË‰ÌÓÈ ÍËÒÎÓÚ˚
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„ÓÏÓÌ‡ Í ÔÓÓÒÚÍ‡Ï [90, 91]. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl,
˜ÚÓ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸Ì‡fl Í ˆËÚÓÍËÌËÌÛ îÎD fl‚ÎflÂÚÒfl
Á‡‚ËÒËÏÓÈ ÓÚ ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎËÌÓÁËÚ-4,5-‰ËÙÓÒÙ‡Ú‡
(PIP2). èË ˝ÚÓÏ ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ ‚ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË
˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚ı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı ÌËÍ‡ÍÓ„Ó ÒÔÂˆËÙË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ˝ÙÙÂÍÚ‡ Ì‡ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ „ÓÏÓÌ–ÂˆÂÔ-
ÚÓÌÓÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÌÂ ÓÍ‡Á˚‚‡Î [69]. ÇÒÂ ˝ÚË
Ë ‰Û„ËÂ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÒÎÛÊ‡Ú ‚‡ÊÌ˚ÏË ‡„ÛÏÂÌÚ‡-

ÏË ‚ ÔÓÎ¸ÁÛ Û˜‡ÒÚËfl îÎD ËÏÂÌÌÓ ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó
ÒË„Ì‡Î‡. 

èÓÍ‡ Â˘Â Ï˚ ÌÂ ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ÚÓ˜ÌÓ Ó·ÓÁÌ‡˜ËÚ¸
ÍÓÌÍÂÚÌ˚Â ÏÂÒÚÓ Ë ÓÎ¸ îÎD ‚ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ÒË„-
Ì‡Î‡ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ‡, ‰Îfl ̋ ÚÓ„Ó ÌÛÊÌ˚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ËÂ ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl. îÓÒÙ‡ÚË‰Ì‡fl ÍËÒÎÓÚ‡, ÔÓ‰ÛÍÚ îÎD,
ÏÓÊÂÚ ÔflÏÓ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ‡ÁÎË˜Ì˚ÏË
·ÂÎÍ‡ÏË Ë ‚ÎËflÚ¸ Ì‡ Ëı ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
[92]. ë ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ÙÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚
ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ‚˚Á˚‚‡Ú¸ ÔÂÂ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÓÚ‰ÂÎ¸-
Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÏÂÊ‰Û ‡ÁÎË˜Ì˚ÏË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË ÍÓÏ-
Ô‡ÚÏÂÌÚ‡ÏË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, “Á‡flÍÓË‚‡fl” ·ÂÎÍË Ì‡
ÏÂÏ·‡Ì‡ı [93]. í‡ÍÓÂ ÔÂÂ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÏÓÊÂÚ
Ó·ÎÂ„˜‡Ú¸ ËÎË, Ì‡Ó·ÓÓÚ, Á‡ÚÛ‰ÌflÚ¸ ·ÂÎÓÍ–·ÂÎ-
ÍÓ‚˚Â ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ Ú‡ÌÒ‰ÛÍ-
ˆËË ÒË„Ì‡ÎÓ‚. í‡ÍËÏ ÒÔÓÒÓ·ÓÏ ÙÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚Â ÍËÒ-
ÎÓÚ˚ ÏÓ„ÛÚ Â„ÛÎËÓ‚‡Ú¸, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ, ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
Í‡ÒÍ‡‰Ó‚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËfl ·ÂÎÍÓ‚ [94]. äÓÏÂ
ÚÓ„Ó, ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ îÎD ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÈ
‰Îfl ÒÚÛÍÚÛÌ˚ı ÔÂÂÒÚÓÂÍ Ò‡ÏËı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚
ÏÂÏ·‡ÌÂ ÔÓÒÎÂ Ëı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ò „ÓÏÓÌÓÏ. 

Ç ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ‰Û„Ëı ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚ı ËÌ„Ë·ËÚÓ-
Ó‚, Ú‡ÍËı, Í‡Í ıÂÎ‡ÚÓ˚ Í‡Î¸ˆËfl (ùÑíÄ, BAP-
TA), ÔÓÎË‡ÏËÌ˚ (ÒÔÂÏËÌ) ËÎË ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ NO-
ÒËÌÚ‡Á˚ (L-NMMA), ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÌËfl ÌÂ ÔÓ‰Ú‚Â‰ËÎË Ëı Û˜‡ÒÚËfl Ì‡ ÒÚ‡‰ËË Ú‡ÌÒ-
‰ÛÍˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ [38, 40, 81, 95,
96], ˜ÚÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ Ëı ÓÚÌÓÒË-
ÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÛ˛˘Â„Ó ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ëfl Ì‡ ·ÓÎÂÂ ÔÓÁ‰ÌËı ÒÚ‡‰Ëflı „ÂÌÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡.
å‡ÒÚÓÔ‡‡Ì, ÔÂÔÚË‰Ì˚È ‡ÍÚË‚‡ÚÓ „ÂÚÂÓÚË-
ÏÂÌ˚ı G-·ÂÎÍÓ‚, ‚ ¯ËÓÍÓÏ ‰Ë‡Ô‡ÁÓÌÂ ÍÓÌˆÂÌ-
Ú‡ˆËÈ ÌÂ ‚ÓÒÔÓËÁ‚Ó‰ËÎ ˝ÙÙÂÍÚ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚,
˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ÔÓÚË‚ Û˜‡ÒÚËfl G-·ÂÎÓÍ-Á‡-

îÓÒÙÓÎËÔË‰˚

ÇÓ‰Ì‡fl ÒÂ‰‡ èËÒÛÚÒÚ‚ËÂ
ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÒÔËÚÓ‚

îÓÒÙÓÎËÔ‡Á‡ D

îÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚Â
ÍËÒÎÓÚ˚ îÓÒÙ‡ÚË‰ËÎÒÔËÚ˚

êÂ„ÛÎflÚÓÌ˚Â 
ÔÓˆÂÒÒ˚

êËÒ. 12. ëıÂÏ‡ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÙÓÒÙ‡ÚË‰Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ (ÔÓ-
ÒÂ‰ÌËÍÓ‚ ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡ÎÓ‚) ÙÓÒÙÓÎËÔ‡ÁÓÈ D Ë ·ÎÓ-
ÍËÓ‚‡ÌËfl ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË ÒÔËÚ‡ÏË.
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êËÒ. 13. èÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ (ÅÄè, 5 ÏÍå) ÔÂ‚Ë˜Ì˚ÏË ÒÔËÚ‡ÏË Ì‡ ÏÓ‰ÂÎË Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓ„Ó ARR5::GUS ‡‡·Ë-
‰ÓÔÒËÒ‡.
‡ – ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÓÌÌ˚Â Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ‚ÎËflÌËfl fl‰‡ ÒÔËÚÓ‚; ·, ‚ – ‚ÎËflÌËÂ ·ÛÚ‡Ì-1-ÓÎ‡ (1-·ÛÚ) Ë ·ÛÚ‡Ì-2-ÓÎ‡ (2-·ÛÚ) (1%) Ì‡ ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚ¸ GUS (·) Ë Ì‡ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ „ÂÌ‡ ARR5 (‚). 1 – 1-·ÛÚ; 2 – ÏÂÚ‡ÌÓÎ; 3 – ˝Ú‡ÌÓÎ; 4 – 2-·ÛÚ.
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êÓÏ‡ÌÓ‚

‚ËÒËÏ˚ı Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚ ÒË„Ì‡-
ÎËÌ„Â ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. Ç ˆÂÎÓÏ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â
ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸ ÔÓˆÂÒÒ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ Í‡Í ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ÒÎÓÊ-
Ì˚È, ‚ ÍÓÚÓÓÏ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ˝ÎÂÏÂÌÚ˚
‰‚ÛıÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓ„Ó ÚË-
Ô‡, ÌÓ Ë ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ÒËÒÚÂÏ ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
ÚËÔ‡, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Â Ò ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ îÎD. 

çÖäéíéêõÖ ëãÖÑëíÇàü 
“åéãÖäìãüêçõï” éíäêõíàâ

èÛÚ¸ ÓÚ ÒË„Ì‡Î‡ ‰Ó ˝ÙÙÂÍÚ‡

ÑÓÒÚËÊÂÌËfl ÔÓÒÎÂ‰ÌËı ÎÂÚ ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú ÎÛ˜¯Â
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚ¸ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚, ·Î‡„Ó‰‡-
fl ÍÓÚÓ˚Ï ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Â‡ÎËÁÛ˛Ú Ò‚ÓÂ ÙËÁËÓ-
ÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ‚ ‡ÒÚÂÌËË. ç‡ ÔËÏÂÂ ÏÓ-
‰ÂÎ¸ÌÓ„Ó ‡ÒÚÂÌËfl ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ
Ï‡„ËÒÚ‡Î¸Ì˚Ï ÔÛÚÂÏ ‚ÓÒÔËflÚËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó-
„Ó ÒË„Ì‡Î‡ ÍÎÂÚÍÓÈ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÛÚ¸ Ò Û˜‡ÒÚËÂÏ ÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚ı „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á Í‡Í ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ë ‰‚Ûı-
ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ‰Îfl Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆËË ÒË„Ì‡ÎÓ‚
Ì‡ Ó„‡ÌË˜ÂÌÌ˚È ÒÔÂÍÚ „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚Â-
Ú‡. êÂ‡ÍˆËfl ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ-
Òfl Ëı ÔÓÏÓÚÓ‡ÏË Ë ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ËÌËˆË-
‡ˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË. ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ Â‡ÎËÁÛÂÚÒfl
·˚ÒÚÓ, ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ÏËÌÛÚ, ‡ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸ ‚ÒÔÎÂÒ-
Í‡ „ÂÌÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ó„‡ÌË˜ÂÌ‡ ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË Ó·-
‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË. èË ˝ÚÓÏ ÂˆÂÔÚÓ˚ ÏÓ„ÛÚ Â‡„Ë-
Ó‚‡Ú¸ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‚
‡ÔÓÔÎ‡ÒÚÂ, ÌÓ Ë, ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚Ë‰ËÏÓÒÚË, Ì‡ ‚ÌÛÚËÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ ‚ ÒËÏÔÎ‡ÒÚÂ ËÎË ˝Ì‰ÓÔÎ‡ÒÚÂ, Ú‡Í
Í‡Í ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì‡fl ‰ÓÎfl ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl
‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÓÍ. åÌÓ„ËÂ „ÂÌ˚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡
ˆËÚÓÍËÌËÌ ÍÓ‰ËÛ˛Ú Â„ÛÎflÚÓÌ˚Â ·ÂÎÍË, ÍÓÚÓ-
˚Â ‚˚Á˚‚‡˛Ú ‚ÚÓË˜Ì˚Â „ÎÓ·‡Î¸Ì˚Â ËÁÏÂÌÂÌËfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓÏ‡ ÔÓ Í‡ÒÍ‡‰ÌÓÏÛ ÔËÌˆËÔÛ. Ç ̋ ÚÓÏ
ÒÎÛ˜‡Â ‚ÓÁÏÓÊÌ˚ ‡ÁÌ˚Â ÛÓ‚ÌË Â„ÛÎflˆËË. ç‡ÔË-
ÏÂ, ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ ÒÎÛ˜‡Ë Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚
ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ Ëı Ú‡ÌÒÍËÔ-
ˆËË, ÌÓ Ë Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚË Ïêçä [97]. ÇÓÁ-
ÏÓÊÌÓ Ú‡ÍÊÂ ÔflÏÓÂ ‚ÎËflÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ì‡ ÒËÌ-
ÚÂÁ ·ÂÎÍ‡ Ì‡ Ë·ÓÒÓÏ‡ı [14, 98, 99] Ë ‰‡ÊÂ ÔÓÒÚ-
Ú‡ÌÒÎflˆËÓÌÌÛ˛ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚ¸ ·ÂÎÍ‡ [100, 101]. ì
‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ÎËfl˛Ú
Ì‡ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚ (AtSAHH1, AtADK1), ÍÓÌÚÓÎË-
Û˛˘Ëı ÛÓ‚ÂÌ¸ „ÎÓ·‡Î¸ÌÓ„Ó ÏÂÚËÎËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓ-
Ï‡ [102], ÍÓÚÓÓÂ, ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ‚Ó ÏÌÓ„ÓÏ ÛÔ‡‚-
ÎflÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌÓ‚ [103]. çÂ ËÒÍÎ˛˜ÂÌ˚ Ë ‰Û-
„ËÂ ÛÓ‚ÌË ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚; Ó‰Ì‡ÍÓ ÔÓÍ‡ ÓÌË
Ï‡ÎÓ ËÁÛ˜ÂÌ˚. 

êÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡-
Î‡ fl‚Îfl˛ÚÒfl Ú‡ÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚,
ÍÓÚÓ˚Â ‚Â‰ÛÚ Í ÚÂÏ ËÎË ËÌ˚Ï ÚËÔË˜Ì˚Ï ÙËÁËÓ-
ÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏ ˝ÙÙÂÍÚ‡Ï. èÓÍ‡ ÎË¯¸ ‰Îfl ÌÂÏÌÓ„Ëı
·˚ÒÚ˚ı ˝ÙÙÂÍÚÓ‚, Â„ÛÎËÛÂÏ˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌ‡-
ÏË, ‚˚flÒÌÂÌ˚ ÎÂÊ‡˘ËÂ ‚ Ëı ÓÒÌÓ‚Â ÏÓÎÂÍÛÎfl-
Ì˚Â ÔÓˆÂÒÒ˚. ç‡ÔËÏÂ, ‰Îfl ÒÚËÏÛÎflˆËË ÒËÌÚÂ-

Á‡ ÔË„ÏÂÌÚÓ‚ ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‰ÓÒÚ‡-
ÚÓ˜ÌÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÎË¯¸ ÌÂ·ÓÎ¸¯Ó„Ó ˜ËÒÎ‡ „ÂÌÓ‚.
ì ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, ‚ ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË, ÛÒËÎË‚‡ÂÚÒfl ÍÓÓ‰Ë-
ÌËÓ‚‡ÌÌ‡fl ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl ̃ ÂÚ˚Âı „ÂÌÓ‚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡
‡ÌÚÓˆË‡ÌÓ‚, ÔË˜ÂÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ‰‚Ûı „ÂÌÓ‚ Â„Û-
ÎËÛÂÚÒfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ, ‡ ‰‚Ûı ‰Û„Ëı – ÔÓÒÚ-
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ [104]. 

èË ËÌ‰ÛÍˆËË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ ÚÂ·ÛÂÚÒfl
ÛÊÂ „Ó‡Á‰Ó ·ÓÎ¸¯ÂÂ ̃ ËÒÎÓ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı Û˜‡ÒÚÌË-
ÍÓ‚. ì ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ‚ ÔÂÂÍÎ˛˜ÂÌËË G1- Ë G2-Ù‡Á
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ÌÂ ÏÂÌÂÂ 50 ‡ÁÌ˚ı
·ÂÎÍÓ‚, ÒÂ‰Ë ÍÓÚÓ˚ı Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÓ 30 ˆËÍ-
ÎËÌÓ‚, 11 ˆËÍÎËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡Á Ë Â˘Â
fl‰ ËÌ„Ë·ËÚÓÓ‚ ˝ÚËı ÍËÌ‡Á [105, 106]. Ç Á‡‚ËÒËÏÓ-
ÒÚË ÓÚ ÚËÔ‡ ÍÎÂÚÓÍ, ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú ÔÓ-‡Á-
ÌÓÏÛ: ‚ ÍÛÎ¸ÚÛÂ ÍÎÂÚÓÍ, Í‡Í Ô‡‚ËÎÓ, ÓÌË ÒÚËÏÛÎË-
Û˛Ú ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ‰ÂÎÂÌËfl, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ÔË ËÌËˆË‡ˆËË
·ÓÍÓ‚˚ı ÍÓÌÂÈ Ì‡Ó·ÓÓÚ, ·ÎÓÍËÛ˛Ú ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ ÔÂËˆËÍÎ‡ [107]. àÏÂ˛ÚÒfl ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ
ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÏÓ„ÛÚ ÒÚËÏÛÎËÓ‚‡Ú¸ ·ËÓÒËÌÚÂÁ ÓÚ-
‰ÂÎ¸Ì˚ı ̂ ËÍÎËÌÓ‚ Ë ‚ÎËflÚ¸ Ì‡ ÛÓ‚ÂÌ¸ ÙÓÒÙÓËÎË-
Ó‚‡ÌËfl ·ÂÎÍÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡; Ó‰Ì‡ÍÓ ˝ÚË ÔÓ-
ˆÂÒÒ˚ Â˘Â ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ˚. Ç Ò‚Âı‚˚ÒÓÍËı
‰ÓÁ‡ı ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ‚˚Á˚‚‡˛Ú ‡ÔÓÔÚÓÁ ÍÎÂÚÓÍ ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ ‡ÒÚÂÌËÈ [27, 28], ÌÓ Ë ÊË‚ÓÚÌ˚ı [33, 34]. ÅÛ-
‰Û˘ËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ú‡ÌÒÍËÔÚÓÏÓ‚ Ë ÔÓÚÂÓÏÓ‚
ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚, ÚÍ‡ÌÂÈ Ë ÍÎÂÚÓÍ ÔÓÏÓ„ÛÚ ÔÓ-
ÒÎÂ‰ËÚ¸ ˆÂÔÓ˜ÍË ËÁÏÂÌÂÌËÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÍÎ˛˜Â‚˚ı
„ÂÌÓ‚ Ë ·ÂÎÍÓ‚, ÔË‚Ó‰fl˘Ëı ‚ ÍÓÌÂ˜ÌÓÏ ËÚÓ„Â Í Â-
‡ÎËÁ‡ˆËË ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÔÓ„‡ÏÏ ‰‡ÌÌÓ„Ó ÙË-
ÚÓ„ÓÏÓÌ‡. 

ì˜‡ÒÚËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
‚ ‰‡Î¸ÌÂ‰ËÒÚ‡ÌˆËÓÌÌÓÈ ÍÓÏÏÛÌËÍ‡ˆËË 

àÒÔÓÎÌÂÌËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ó-
ÎË ÔÓ‰‡ÁÛÏÂ‚‡ÂÚ Ëı ·ËÓÒËÌÚÂÁ ‚ Ó‰ÌÓÈ ˜‡ÒÚË ‡Ò-
ÚÂÌËfl, ‡ ‰‡ÎÂÂ Ú‡ÌÒÔÓÚ Ë ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÂ ‚ÓÁ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ Ì‡ ‰Û„Û˛ ̃ ‡ÒÚ¸. é‰Ì‡ÍÓ ÒËÚÛ‡ˆËfl ÓÒÎÓÊÌfl-
ÂÚÒfl Ì‡ÎË˜ËÂÏ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÏÂÒÚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë Ëı ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ ‚ Ó·ÓËı Ú‡ÌÒ-
ÔÓÚÌ˚ı Í‡Ì‡Î‡ı ‡ÒÚÂÌËfl, Ú.Â. ‚ ÍÒËÎÂÏÂ Ë ÙÎÓ-
˝ÏÂ [16]. åÂÊ‰Û ÚÂÏ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÛÊÂ ‰‡‚ÌÓ Ë ÌÂ
·ÂÁ ÓÒÌÓ‚‡ÌËÈ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡˛Ú Í‡Í ÓÒÌÓ‚Ì˚Â „Ó-
ÏÓÌ˚ ÍÓÌfl, ÍÓÚÓ˚Â ÔÂÂ‰‡˛Ú ËÌÙÓÏ‡ˆË˛ ÔÓ-
·Â„‡Ï (ÎËÒÚ¸flÏ) Ó ÒÚÂÔÂÌË Â„Ó ·Î‡„ÓÔÓÎÛ˜Ëfl Ë Ó
Ì‡ÎË˜ËË ‚‡ÊÌ˚ı ÔËÚ‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ˝ÎÂÏÂÌÚÓ‚ (ÒÓÂ‰Ë-
ÌÂÌËÈ ‡ÁÓÚ‡) [2, 15, 20]. ä‡Í ÊÂ ÍÎÂÚÍË ÔÓ·Â„‡ (ÎË-
ÒÚ‡) ÓÚÎË˜‡˛Ú ÔË¯Â‰¯ËÂ ËÁ‰‡ÎÂÍ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚
ÍÓÌfl ÓÚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, Ó·‡ÁÛÂÏ˚ı ‚ Ò‡ÏÓÏ ÔÓ·Â-
„Â Ë ÔÂÂ‰‚Ë„‡˛˘ËıÒfl ÔÓ ÙÎÓ˝ÏÂ?

á‰ÂÒ¸ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ‚ÒÔÓÏÌËÚ¸ Ó· ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚflı Ó·˘ÂÈ
Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ÓÈ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ Û
‡ÒÚÂÌËÈ. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı ÙËÚÓ„ÓÏÓ-
ÌÓ‚ (‡ÛÍÒËÌ, ˝ÚËÎÂÌ, ÄÅä), ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚-
ÎÂÌ˚ ·ÓÎ¸¯ËÏ ˜ËÒÎÓÏ ËÁÓÙÓÏ, Ò ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸˛
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ‚Á‡ËÏÓÔÂ‚‡˘ÂÌËÈ. ëÔÂÍÚ˚ ˝ÚËı
ËÁÓÙÓÏ ‚ ÍÒËÎÂÏÂ Ë ÙÎÓ˝ÏÂ ÒËÎ¸ÌÓ ‡ÁÎË˜‡˛ÚÒfl
[16, 108]. äÒËÎÂÏÌ˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚,
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„Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ, ˆËÚÓÍËÌËÌ‡ÏË ÁÂ‡ÚËÌÓ‚Ó„Ó ÚËÔ‡
(Z-ÚËÔ), Ò ÔÂ‚‡ÎËÓ‚‡ÌËÂÏ Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌË·ÓÁË‰‡.
áÂ‡ÚËÌÓ‚˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÏ ‚
ÍÓÌ˜ËÍÂ ÍÓÌfl, „‰Â ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ÙÂÏÂÌÚ˚
CYP735A, ‰Ó·‡‚Îfl˛˘ËÂ Í ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË ËÁÓÔÂÌÚÂ-
ÌËÎ¸Ì˚ı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ „Ë‰ÓÍÒËÎ ‚ Ú‡ÌÒ-ÔÓÎÓÊÂ-
ÌËË [7]. îÎÓ˝ÏÌ˚Â ÊÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ „Ë‰ÓÍÒËÎËÓ-
‚‡Ì˚ ‚ ÏÂÌ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË Ë ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ ‚ ÓÒÌÓ‚-
ÌÓÏ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËflÏË ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ¸ÌÓ„Ó fl‰‡ (iP-ÚËÔ),
„Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ, ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌË·ÓÁË‰ÓÏ.
ëÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌ‡ ‚Ó ÙÎÓ˝ÏÂ Ó˜ÂÌ¸ ÌÂ‚Â-
ÎËÍÓ. Ç ÍÒËÎÂÏÂ, Ë ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ‚Ó ÙÎÓ˝ÏÂ, ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ
‚˚ÒÓÍÓ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ú‡ÍÊÂ ˆËÒ-ÁÂ‡ÚËÌË·ÓÁË‰‡; Ó‰-
Ì‡ÍÓ Ò Û˜ÂÚÓÏ Â„Ó ÌËÁÍÓÈ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓ-
ÒÚË ‚ÍÎ‡‰ ˆËÒ-ÁÂ‡ÚËÌ‡ ‚ Ó·˘Û˛ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Û˛ ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚ¸ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ‚fl‰ ÎË ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÂÌ. 

ë ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‚ÓÒÔËflÚËÂ ‡ÁÌ˚ı ËÁÓÙÓÏ
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÍÎÂÚÍÓÈ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÚÓ„Ó, Í‡ÍËÂ ËÏÂÌ-
ÌÓ ÂˆÂÔÚÓ˚ ‚ ÌÂÈ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚. ä‡Í Ó·ÒÛÊ‰‡-
ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â, ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡, AHK3 Ë CRE1/AHK4, ËÏÂ˛Ú ÒıÓ‰-
ÌÓÂ Ë ‚˚ÒÓÍÓÂ ÒÓ‰ÒÚ‚Ó Í Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌÛ Ë Â„Ó Ë-
·ÓÁË‰Û, ÌÓ ÒËÎ¸ÌÓ ‡ÁÎË˜‡˛ÚÒfl ÔÓ ÒÓ‰ÒÚ‚Û Í ËÁÓ-
ÔÂÌÚÂÌËÎ¸Ì˚Ï ÙÓÏ‡Ï ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [69]. êÂˆÂÔ-
ÚÓ CRE1/AHK4, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËÈÒfl ·ÓÎ¸¯ÂÈ
˜‡ÒÚ¸˛ ‚ ÍÓÌÂ Ë ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÈ ˝ÙÙÂÍÚ˚ ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÔÓ‰ÁÂÏÌ˚ı Ó„‡Ì‡ı (Ú‡·Î. 4), ËÏÂÂÚ ‚˚-
ÒÓÍÓÂ ÒÓ‰ÒÚ‚Ó Í ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ‡‰ÂÌËÌÛ, ·ÎËÁÍÓÂ Í
ÒÓ‰ÒÚ‚Û Í Ú‡ÌÒ-ÁÂ‡ÚËÌÛ (Ú‡·Î. 2). ëÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸-
ÌÓ, ˝ÚÓÚ ÂˆÂÔÚÓ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎÂÌ Í‡Í Í ÁÂ‡ÚËÌÓ‚˚Ï
ˆËÚÓÍËÌËÌ‡Ï ÍÓÌfl, Ú‡Í Ë Í ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ¸Ì˚Ï ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ‡Ï, ÍÓÚÓ˚Â ÏÓ„ÛÚ ‰ÓıÓ‰ËÚ¸ ‰Ó ÍÓÌfl ËÁ
ÔÓ·Â„‡ ÔÓ ÙÎÓ˝ÏÂ. êÂˆÂÔÚÓ AHK3, ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛-
˘ËÈÒfl ·ÓÎ¸¯ÂÈ ˜‡ÒÚ¸˛ ‚ ÔÓ·Â„Â (ÏÂÁÓÙËÎÎÂ ÎË-
ÒÚ‡) Ë ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÈ ˝ÙÙÂÍÚ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚
Ì‡‰ÁÂÏÌ˚ı Ó„‡Ì‡ı (Ú‡·Î. 4), ËÏÂÂÚ ÌËÁÍÓÂ ÒÓ‰-
ÒÚ‚Ó Í ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ¸Ì˚Ï ˆËÚÓÍËÌËÌ‡Ï ÙÎÓ˝Ï˚
(Ú‡·Î. 2) Ë, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, “Ì‡ÒÚÓÂÌ” Ì‡ ÁÂ‡ÚËÌÓ-
‚˚Â ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, ÔÓÒÚÛÔ‡˛˘ËÂ ‚ ÔÓ·Â„ ËÁ ÍÓÌfl ‚
ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‰‡Î¸ÌÂ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ÔÓ ÍÒËÎÂÏÂ (ÒÏ.

ÒıÂÏÛ Ì‡ ËÒ. 14). áÌ‡˜ËÚ, ‚ ̋ ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl-
ÂÚÒfl ‰‡Î¸ÌÂ‰ËÒÚ‡ÌˆËÓÌÌÓÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚.
í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì‡fl „ÂÚÂÓ„ÂÌÌÓÒÚ¸
ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÏÓÊÂÚ ËÏÂÚ¸ ÔflÏÓÂ ÓÚ-
ÌÓ¯ÂÌËÂ Í Ëı ÓÎË ‚ ÏÂÊÓ„‡ÌÌÓÈ ÍÓÏÏÛÌËÍ‡ˆËË Ë
ÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡Ú¸ ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ‡ÒÚÂÌËfl Í‡Í
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ˆÂÎÓÒÚÌÓ„Ó Ó„‡ÌËÁÏ‡. 

í‡·ÎËˆ‡ 4.  êÓÎ¸ ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸Ì˚ı Äçä-ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚ Â„ÛÎflˆËË ˆËÚÓÍËÌËÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚ Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡*

ê‡ÒÚËÚÂÎ¸Ì˚È Ï‡ÚÂË‡Î êÂ„ÛÎËÛÂÏ˚È ÔÓˆÂÒÒ ì˜‡ÒÚËÂ ÂˆÂÔÚÓÓ‚

èÓ·Â„ ÓÒÚ ÎËÒÚ‡ Ë ÔÓ·Â„‡ AHK3 > AHK2 � AHK4
ÓÒÚ „ËÔÓÍÓÚËÎfl AHK3 � AHK2, AHK4
‡Á‚ËÚËÂ ıÎÓÓÔÎ‡ÒÚ‡ AHK3 > AHK2 � AHK4
‰Â-˝ÚËÓÎflˆËfl ÔÓ·Â„‡ AHK3 > AHK2, AHK4
ÛÒÚÓÈ˜Ë‚ÓÒÚ¸ ÔÓ·Â„‡ Í Ñä-Ò‚ÂÚÛ AHK3 > AHK2, AHK4
ÒÚ‡ÂÌËÂ ÎËÒÚ‡ AHK3 � AHK2, AHK4
ÒÓı‡ÌÌÓÒÚ¸ ıÎÓÓÙËÎÎ‡ AHK3 > AHK2 � AHK4

äÓÂÌ¸ ÓÒÚ ÍÓÌfl (ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ) AHK4 > AHK3, AHK2
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‰Ó·‡‚Ó˜Ì˚ı ÍÓÌÂÈ AHK4 > AHK3 � AHK2

äÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÍÛÎ¸ÚÛ‡ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ AHK4 > AHK3 � AHK2
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÎ‡ÒÚË‰ AHK4 > AHK3 � AHK2

* ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ‡·ÓÚ Ò ‰‚ÓÈÌ˚ÏË ÏÛÚ‡ÌÚ‡ÏË ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ÔÓ Äçä-„ÂÌ‡Ï [57–59].
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êËÒ. 14. èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ‡fl ÒıÂÏ‡ ‰‡Î¸ÌÂ‰ËÒÚ‡ÌˆËÓÌÌÓ„Ó
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ‡ÒÚÂÌËË (Ì‡ ÔËÏÂÂ ‡‡·Ë-
‰ÓÔÒËÒ‡). Z, ZR – ̂ ËÚÓÍËÌËÌ˚ (Ú‡ÌÒ-)ÁÂ‡ÚËÌÓ‚Ó„Ó ÚËÔ‡,
Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÏ˚Â ËÁ ÍÓÌfl ‚ ÔÓ·Â„ ÔÓ ÍÒËÎÂÏÂ; iP,
iPR – ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ËÁÓÔÂÌÚÂÌËÎ¸ÌÓ„Ó ÚËÔ‡, ÒËÌÚÂÁËÛÂ-
Ï˚Â ‚ ÔÓ·Â„Â Ë Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÏ˚Â ÔÓ ÙÎÓ˝ÏÂ. ÑÓÏËÌË-
Û˛˘ËÈ ÂˆÂÔÚÓ ‚ ÔÓ·Â„Â (ÎËÒÚÂ) – AHK3, ‚ ÍÓÌÂ –
CRE1/AHK4. ÜËÌ˚Â ‰‚ÛÒÚÓÓÌÌËÂ ÒÚÂÎÍË Ó·ÓÁÌ‡˜‡-
˛Ú ÒËÎ¸ÌÓÂ „ÓÏÓÌ-ÂˆÂÔÚÓÌÓÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ, ÚÓÌ-
ÍËÂ ÒÚÂÎÍË – ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÒÎ‡·ÓÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ.
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êÓÏ‡ÌÓ‚

ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ

ñËÚÓÍËÌËÌÓ‚‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ Â„ÛÎflˆËË ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ
‚ ‡ÒÚÂÌËË ÌÂ ËÁÓÎËÓ‚‡ÌÌÓ, ‡ ‚ ÔÓÒÚÓflÌÌÓÏ ÍÓÌ-
Ú‡ÍÚÂ Ò ‰Û„ËÏË Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË ÒËÒÚÂÏ‡ÏË, ‚
ÔÂ‚Û˛ Ó˜ÂÂ‰¸ „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË. Ñ‡‚ÌÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ
Ó ÚÂÒÌÓÏ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ‡ÛÍÒË-
ÌÓ‚, Í‡Í ‡„ÓÌËÒÚË˜ÂÒÍÓÏ, Ú‡Í Ë ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜Â-
ÒÍÓÏ, ̃ ÚÓ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÚËÔ‡ ÔÓˆÂÒÒ‡, ÛÔ‡‚ÎflÂÏÓ„Ó
˝ÚËÏË ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡ÏË. ñËÚÓÍËÌËÌ˚ Ë ‡ÛÍÒËÌ˚
ÒÓÁ‰‡˛Ú Ò‚ÓÈÒÚ‚ÂÌÌ˚È ËÏÂÌÌÓ ‡ÒÚÂÌËflÏ ÔÓÚË-
‚ÓÚÓ˜Ì˚È Â„ÛÎflÚÓÌ˚È ÍÓÌÚÛ, ‚Ó ÏÌÓ„ÓÏ ÓÔÂ-
‰ÂÎfl˛˘ËÈ ÒÍÓÓÒÚ¸ ·ËÔÓÎflÌÓ„Ó ÔÓÎËÙÂ‡ÚË‚-
ÌÓ„Ó ÓÒÚ‡ Ë Ó·˘Û˛ ‡ıËÚÂÍÚÓÌËÍÛ ÔÓ·Â„‡ Ë ÍÓ-
ÌÂ‚ÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ [2, 20, 21, 108, 109]. åÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â
ÓÒÌÓ‚˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ÓÈ Ë ‡ÛÍÒË-
ÌÓ‚ÓÈ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ‚ ıÓ‰Â Â„Û-
ÎflˆËË ÔÓÎËÙÂ‡ÚË‚ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÍÎÂÚÓÍ, ÒÂÈ-
˜‡Ò ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ ËÒÒÎÂ‰Û˛ÚÒfl [105, 111]. 

í‡ÍÊÂ ‰‡‚ÌÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ Ó· ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜ÂÒÍËı ‚Á‡-
ËÏÓÓÚÌÓ¯ÂÌËflı ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ÄÅä ‚ Ú‡ÍËı ÔÓ-
ˆÂÒÒ‡ı, Í‡Í ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ÛÒÚ¸Ëˆ, ÔÓ‡ÒÚ‡ÌËÂ
ÒÂÏflÌ, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ıÎÓÓÔÎ‡ÒÚÓ‚ [112]. Ç ıÓ‰Â
ÓÌÚÓ„ÂÌÂÁ‡ ‡ÒÚÂÌËfl ̂ ËÚÓÍËÌËÌ ̃ ‡ÒÚÓ ÓÔÔÓÌËÛÂÚ Ë
˝ÚËÎÂÌÛ, ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ÂÏÛ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÔÓ„‡ÏÏÛ
ÒÚ‡ÂÌËfl [113, 114], ıÓÚfl ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÛÒÎÓ‚Ëflı
ÏÓÊÂÚ Ë Ò‡Ï Û‚ÂÎË˜Ë‚‡Ú¸ ÔÓ‰ÛÍˆË˛ ˝ÚËÎÂÌ‡ [100].
ÉÓ‡Á‰Ó ÏÂÌ¸¯Â ËÁ‚ÂÒÚÌÓ Ó ‚Á‡ËÏÓÓÚÌÓ¯ÂÌËflı ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ò ‰Û„ËÏË ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡ÏË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË,
Ò „Ë··ÂÂÎÎËÌ‡ÏË, ıÓÚfl ËÏÂ˛ÚÒfl ÒÓÓ·˘ÂÌËfl Ó· Ëı
ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÏ ‚ÎËflÌËË Ì‡ ÌÂÍÓÚÓ˚Â ·ËÓıËÏË-
˜ÂÒÍËÂ Ë ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ÔÓˆÂÒÒ˚ [81, 115–117].
èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â Ì‡ÏË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ ‚ÎËflÌË˛ ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚
Ì‡ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓÏ Û ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ [41] ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÓÚ-
˜‡ÒÚË ÔÓflÒÌËÚ¸ ÔÓˆÂÒÒ˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚ Ò ‰Û„ËÏË ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ‡ÏË Ì‡ „ÂÌÌÓÏ
ÛÓ‚ÌÂ. í‡Í, ˆËÚÓÍËÌËÌ ÔÓ‚˚¯‡Î ÛÓ‚ÂÌ¸
Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ ˝ÚËÎÂÌÓ‚˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ETR2 Ë
ERS2, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÍÎ˛˜Â‚Ó„Ó Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡ ˝ÚËÎÂÌ-Á‡‚ËÒËÏ˚ı „ÂÌÓ‚ EIN3. ùÚÓ ÛÍ‡-
Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÛÒËÎÂÌËfl ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚË
ÍÎÂÚÓÍ Í ̋ ÚËÎÂÌÛ ÔÓ‰ ‚ÎËflÌËÂÏ ̂ ËÚÓÍËÌËÌ‡. Ç ÓÚÌÓ-
¯ÂÌËË „Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÒÎÛ-
ÊËÎË ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ÏË Â„ÛÎflÚÓ‡ÏË. ñËÚÓÍËÌËÌ˚ ÔÓ-
‰‡‚ÎflÎË ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ‡ÍÚË‚Ì˚ı
„Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚: GA20 ÓÍÒË‰‡Á˚ Ë 3β-„Ë‰ÓÍÒËÎ‡Á˚
(GA4). Ç‰Ó·‡‚ÓÍ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÛÒËÎË‚‡ÎË ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒË˛ „ÂÌÓ‚ GAI Ë RGA, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı ÔÓ‰‡‚Îfl-
˛Ú „Ë··ÂÂÎÎËÌÓ‚˚È ÒË„Ì‡ÎËÌ„ [41]. 

ñËÚÓÍËÌËÌ˚ ÌÂÂ‰ÍÓ ËÏËÚËÛ˛Ú ˝ÙÙÂÍÚ˚
Ò‚ÂÚ‡ [17–19], ıÓÚfl ÓÔËÒ‡Ì˚ ÒÎÛ˜‡Ë ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ‚ÎËflÌËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ Ë ÙËÚÓıÓÏ‡ Ç, ‚
˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÔË ÍÎÛ·ÌÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËË Û Í‡ÚÓÙÂÎfl
[118, 119].

àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ÎË„‡Ì‰-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Ëı Ò‚ÓÈÒÚ‚
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ [68, 69] ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ ÌÓ-
‚˚Â ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÒË-
ÒÚÂÏ Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÂˆÂÔˆËË „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡.
ç‡ÔËÏÂ, ‚˚Á˚‚‡ÂÏÓÂ ‡ÛÍÒËÌÓÏ Á‡ÍËÒÎÂÌËÂ

‡ÔÓÔÎ‡ÒÚ‡ ÏÓÊÂÚ ËÁÏÂÌËÚ¸ ‚ÓÒÔËËÏ˜Ë‚ÓÒÚ¸ Í ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ‡Ï ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı Äçä-ÂˆÂÔÚÓÓ‚, ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌÌ˚ı Ì‡ ÔÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏÂ, Ë ÚÂÏ Ò‡Ï˚Ï ÔÓ‚ÎËflÚ¸ Ì‡
˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÒË„Ì‡ÎËÌ„‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚. 

áÄäãûóÖçàÖ

ñËÚÓÍËÌËÌ˚, ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍËÂ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌ˚,
ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ ‚‡ÊÌÂÈ¯ËÈ ÍÎ‡ÒÒ „ÓÏÓÌÓ‚-
ÒÚËÏÛÎflÚÓÓ‚, ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‡ÍÚË‚ÌÓÏÛ ÏÂÚ‡-
·ÓÎËÁÏÛ Ë ÓÒÚÛ ‡ÒÚÂÌËÈ. éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚ¸˛ ̂ ËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ Ëı ËÁÓÙÓÏ, Ë,
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ, ÒÎÓÊÌÓÒÚ¸ Ëı ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ Ë ‰‡Î¸-
ÌÂÈ¯Â„Ó ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ‡. é ‚‡ÊÌÓÒÚË ˆËÚÓÍËÌËÌÓ-
‚ÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ Â„ÛÎflˆËË Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ô‡ÍÚË-
˜ÂÒÍÓÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÔËÓ‰Ì˚ı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ ˝ÎÂ-
ÏÂÌÚ‡Ï ˝ÚÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚, ‡ Ú‡ÍÊÂ ·ÓÎ¸¯ÓÂ ˜ËÒÎÓ
„ÂÌÓ‚ (·ÓÎÂÂ ÒÓÚÌË), Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËË ÒËÒÚÂÏ˚ ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„-
Ì‡Î‡ Û ‡ÒÚÂÌËÈ. é„ÓÏÌ˚Ï ‰ÓÒÚËÊÂÌËÂÏ ÔÓÒÎÂ‰-
ÌËı ÎÂÚ ÒÚ‡Î‡ Ë‰ÂÌÚËÙËÍ‡ˆËfl „ÂÌÓ‚ Ë ·ÂÎÍÓ‚ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚ÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ Â„ÛÎflˆËË, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ
„ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ Ë ÂˆÂÔÚÓÓ‚. àÏÂÌÌÓ
‡·ÓÚ˚ Ì‡ „ÂÌÌÓÏ ÛÓ‚ÌÂ Ë ÔÓÎÛ˜ÂÌËÂ ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚Û˛˘Ëı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎË Û‚ÂÂÌÌÓ ÓÔÂ‰Â-
ÎËÚ¸ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛ ËÁÛ˜‡ÂÏ˚ı ·ÂÎÍÓ‚
‚ ˝ÚÓÈ Â„ÛÎflÚÓÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ. 

ä‡Í ÛÊÂ ÛÍ‡Á˚‚‡ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â, ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚‡fl
ÒËÒÚÂÏ‡ Â„ÛÎËÛÂÚ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ÔÓˆÂÒÒ˚ ‚
‡ÒÚÂÌËË ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò ‰Û„ËÏË „ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË Ë
ÌÂ„ÓÏÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË ÒËÒÚÂÏ‡ÏË.
èËÌˆËÔ˚ ÂÂ ÔÓÒÚÓÂÌËfl Ë ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl,
ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ËÏÂ˛Ú ÏÌÓ„Ó Ó·˘Â„Ó Ò ÔËÌˆËÔ‡ÏË
ÔÓÒÚÓÂÌËfl ‰Û„Ëı ÒËÒÚÂÏ „ÓÏÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Â„ÛÎfl-
ˆËË Û ‡ÒÚÂÌËÈ. 

ÇÓ-ÔÂ‚˚ı, ˝ÚÓ ÔÓÎËÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÒÚ¸ ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓ‚, Ú.Â. ·ÓÎ¸¯ÓÂ ˜ËÒÎÓ ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÔÓ-
ˆÂÒÒÓ‚, Ì‡ ÍÓÚÓ˚Â ˝ÚË „ÓÏÓÌ˚ ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú Ò‚ÓÂ
‚ÎËflÌËÂ, Ë ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËÂ ˝ÙÙÂÍÚÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÓÌË
ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ‚˚Á‚‡Ú¸ (ÔÎÂÈÓÚÓÔÌÓÒÚ¸ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl). Ç
ÔËÌˆËÔÂ, ÏÌÓ„ÓÓ·‡ÁËÂ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚
ÏÓ„ÎÓ ·˚ ·˚Ú¸ ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚË Ëı
ËÁÓÙÓÏ, ÂÒÎË Í‡Ê‰˚È ÒÚÛÍÚÛÌ˚È ‚‡Ë‡ÌÚ ˆËÚÓ-
ÍËÌËÌÓ‚ ÓÚ‚Â˜‡Î ·˚ Á‡ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È ÚËÔ ÏÂÚ‡·ÓÎË-
˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. é‰Ì‡ÍÓ ÔÓÍ‡ ÌÂÚ ÒÂ¸ÂÁÌ˚ı ÓÒÌÓ-
‚‡ÌËÈ Ò˜ËÚ‡Ú¸ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚˚Â ËÁÓÙÓÏ˚ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ ‡ÁÌÓÍ‡˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚ÏË; Ì‡Ó·ÓÓÚ, Ó„ÓÏÌ˚È
˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚È Ï‡ÚÂË‡Î Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó
ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‚ÒÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚,
ıÓÚfl Ë ‚ ‡ÁÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË, ‚ Â‡ÎËÁ‡ˆËË Ó‰ÌËı Ë ÚÂı ÊÂ
ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÔÓ„‡ÏÏ. èÓ˝ÚÓÏÛ ÏÌÓ„ÓÓ·‡-
ÁËÂ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÓÚ‚ÂÚÓ‚ Ì‡ ˆËÚÓÍËÌËÌ ‰ÓÎÊÌÓ Á‡‚Ë-
ÒÂÚ¸ ÓÚ ÒÔÂˆËÙËÍË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ ‚ÓÒÔËflÚËfl
ÒË„Ì‡Î‡ Ë ÓÚ ÔÓÚÂÌˆËË ÍÎÂÚÍË Â‡„ËÓ‚‡Ú¸ Ì‡ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌ ËÁÏÂÌÂÌËÂÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ-
„Ó Ë ‚ÚÓË˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚÓ‚. ç‡ ÔËÏÂÂ ‡‡·Ë‰ÓÔÒË-
Ò‡ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÒÚÂÌËÂ Ó·Î‡‰‡ÂÚ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËÏË
ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË ‰Îfl Ó‰ÌÓ„Ó ÚËÔ‡ ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚, ÒÓ-
ÓÚÌÓ¯ÂÌËÂ ÍÓÚÓ˚ı Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÚËÔ‡ Ó„‡Ì‡ Ë ÚÍ‡-
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ÌË. íÍ‡ÌÂ‚‡fl/ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ‡ÁÌÓÍ‡˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ‡Ô-
Ô‡‡Ú‡ ÂˆÂÔˆËË ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚ Ë Í‡ÒÍ‡‰ÌÓÒÚ¸
Ú‡ÌÒÍËÔÚÓÏÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ÍÎÂÚÍË fl‚Îfl˛ÚÒfl ‚‡Ê-
Ì˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÔÓÎËÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÒÚË ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ëfl „ÓÏÓÌÓ‚ in planta, ˜ÚÓ ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ Ó·˙flÒ-
ÌËÚ¸ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚È Ù‡ÍÚ, ˜ÚÓ ‡ÒÚÂÌËflÏ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÏÂÌ¸¯Â„Ó ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËfl „ÓÏÓÌÓ‚
ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ÊË‚ÓÚÌ˚ÏË [51, 120]. 

ÇÓ-‚ÚÓ˚ı, ‰Îfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ı‡‡Í-
ÚÂÌ‡ ‚˚ÒÓÍ‡fl Ì‡‰ÂÊÌÓÒÚ¸, ÍÓÚÓ‡fl ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡
‡ÁÌ˚ı ÛÓ‚Ìflı Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ‡ÒÚËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó Ó„‡-
ÌËÁÏ‡ Ë ÌÓ‚˚Â ˝ÎÂÏÂÌÚ˚ ÍÓÚÓÓÈ ÔÓÒÚÓflÌÌÓ ‚˚fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ÔÓ ÏÂÂ ‡Ò¯ËÂÌËfl ÏÂÚÓ‰Ë˜ÂÒÍËı ‚ÓÁÏÓÊ-
ÌÓÒÚÂÈ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎÂÈ. ç‡‰ÂÊÌÓÒÚ¸ Ì‡ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ
ÛÓ‚ÌÂ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò Ó„‡ÌË˜ÂÌËflÏË, Í‡Í ÔÓ ‚ÂıÌÂÏÛ,
Ú‡Í Ë ÔÓ ÌËÊÌÂÏÛ ÛÓ‚ÌflÏ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÔÂ‚Ë˜-
ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡, ‚˚ıÓ‰ Á‡ ÍÓÚÓ˚Â ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÎÂÚ‡Î¸-
Ì˚Ï ‰Îfl ‡ÒÚÂÌËfl. óÂÁÏÂÌ‡fl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl „ÂÌÓ‚
ÔÂ‚Ë˜ÌÓ„Ó ÓÚ‚ÂÚ‡ ·ÎÓÍËÛÂÚÒfl ÔÒÂ‚‰ÓÂ„ÛÎflÚÓ-
‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ARR ÚËÔ‡ Ä, ‡ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡ÎËÌ„‡ ÏÓÊÂÚ, ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚Ë‰ËÏÓ-
ÒÚË, ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ÍÓÏÔÂÌÒËÓ‚‡Ú¸Òfl ÙÓÌÓ‚˚Ï ÒË„Ì‡-
ÎËÌ„ÓÏ ‰Û„Ëı ÒÂÌÒÓÌ˚ı „ËÒÚË‰ËÌÍËÌ‡Á, Ú‡ÍËı
Í‡Í CKI1 [54], ËÎË ÂˆÂÔÚÓa ˝ÚËÎÂÌ‡ ETR1 [121].
ãÓÍ‡Î¸Ì˚È ËÁ·˚ÚÓÍ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÍÓÏÔÂÌÒËÛÂÚ-
Òfl Ú‡ÍÊÂ ËÌ‰ÛÍˆËÂÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÙÂÏÂÌÚÓ‚ Ëı
ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËË ËÎË Í‡Ú‡·ÓÎËÁÏ‡, Ú‡ÍËı Í‡Í ˆËÚÓÍË-
ÌËÌÓÍÒË‰‡Á‡/‰Â„Ë‰Ó„ÂÌ‡Á‡ Ë ‰Û„Ëı. ç‡Û¯ÂÌËfl
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó „ÓÏÂÓÒÚ‡Á‡ ‚˚Á˚‚‡˛Ú ÙËÁËÓÎÓ-
„Ë˜ÂÒÍËÂ Â‡ÍˆËË ‡ÒÚÂÌËfl, ‚Â‰Û˘ËÂ Í ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚-
ÎÂÌË˛ Ì‡Û¯ÂÌÌÓ„Ó ‡‚ÌÓ‚ÂÒËfl. ç‡ÔËÏÂ, ̋ ÍÚÓ-
ÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓÍÒË‰‡Á˚/‰Â„Ë‰-
Ó„ÂÌ‡Á˚, ÒÌËÊ‡˛˘‡fl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆË˛ ̋ Ì‰Ó„ÂÌÌ˚ı
ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ‡Á‡ÒÚ‡ÌËÂ ÍÓÌÂ‚ÓÈ ÒË-
ÒÚÂÏ˚ [22, 23]. ì‚ÂÎË˜ÂÌËÂ Ó·˙ÂÏ‡ ÏÂËÒÚÂÏ‡ÚË˜Â-
ÒÍËı ÁÓÌ ÍÓÌfl, ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ÏÓÊÂÚ ‚ÂÒÚË Í ‰Ó·‡-
‚Ó˜ÌÓÏÛ ·ËÓÒËÌÚÂÁÛ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂ-
Ï˚ı ‰‡ÎÂÂ ÔÓ ‚ÒÂÏÛ ‡ÒÚÂÌË˛. ë ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚,
ÔË ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÍÂ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÒÓÍ‡˘‡ÂÚÒfl Ó·˙ÂÏ
‚ÂıÛ¯Â˜ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚, ˜ÚÓ ÏÓÊÂÚ ÒÌËÊ‡Ú¸ ·ËÓ-
ÒËÌÚÂÁ ‡ÛÍÒËÌ‡ Ë ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ·ÓÎÂÂ ·˚ÒÚÓÏÛ
‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ‡ÛÍÒËÌ–ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ·‡Î‡ÌÒ‡.
ÑÛ„ËÏ ÔËÏÂÓÏ ÏÓ„ÛÚ ÒÎÛÊËÚ¸ ‡ÒÚÂÌËfl Ò “‚˚-
ÍÎ˛˜ÂÌÌ˚ÏË” „ÂÌ‡ÏË ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, Û
ÍÓÚÓ˚ı ÔÓ ÏÂÂ Û‰‡ÎÂÌËfl ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ÂÚ
˝Ì‰Ó„ÂÌÌ‡fl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ [62], ˜ÚÓ
‰ÓÎÊÌÓ, Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, ‚ Í‡ÍÓÈ-ÚÓ ÒÚÂÔÂÌË ÍÓÏÔÂÌÒËÓ-
‚‡Ú¸ ÓÒÎ‡·ÎÂÌËÂ ‡ÔÔ‡‡Ú‡ Ëı ÂˆÂÔˆËË. ÇË‰ËÏÓ, ÔÓ-
˝ÚÓÏÛ ÌÓÍ‡ÛÚ-ÏÛÚ‡ÌÚ˚ ‡‡·Ë‰ÓÔÒËÒ‡ ÔÓ ‰‚ÛÏ ËÁ
ÚÂı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ËÏÂ˛Ú ÎË¯¸ ÌÂ·ÓÎ¸-
¯ËÂ ÙÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò
‡ÒÚÂÌËflÏË ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡ [60–62]. 

Ç-ÚÂÚ¸Ëı, ‰Îfl ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚, Í‡Í Ë ‰Îfl ‰Û„Ëı
ÙËÚÓ„ÓÏÓÌÓ‚, ı‡‡ÍÚÂÌÓ ÒÓ˜ÂÚ‡ÌËÂ ‰‡Î¸ÌÂ‰Ë-
ÒÚ‡ÌˆËÓÌÌÓ„Ó Ë ÎÓÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl. Ä‡·Ë‰ÓÔÒËÒ
fl‚ÎflÂÚÒfl ÔËÏÂÓÏ ÚËÔË˜ÌÓ„Ó ‡ÒÚÂÌËfl, Û ÍÓÚÓÓ„Ó
ÒËÌÚÂÁ ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ Ï‡ÒÒ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚
ÍÓÌ˜ËÍÂ ÍÓÌfl. Ñ‡ÎÂÂ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚ Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ-
˛ÚÒfl ËÁ ÍÓÌfl ‡ÍÓÔÂÚ‡Î¸ÌÓ ÔÓ ÍÒËÎÂÏÂ ÔÓ ‚ÒÂÏÛ

‡ÒÚÂÌË˛. íÂÏ Ò‡Ï˚Ï ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÔÂÂ‰‡˜‡ ËÌ-
ÙÓÏ‡ˆËË Ó ÒÓÒÚÓflÌËË ‡ÒÚÛ˘Ëı ˜‡ÒÚÂÈ ÍÓÌÂ‚ÓÈ
ÒËÒÚÂÏ˚ ‚ Ì‡‰ÁÂÏÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸ ‡ÒÚÂÌËfl. èË ˝ÚÓÏ ÒÓ-
Á‰‡ÂÚÒfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È „‡‰ËÂÌÚ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ ˆË-
ÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚‰ÓÎ¸ ‚ÂÚËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË ‡ÒÚÂÌËfl, ÍÓÚÓ-
˚È (ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò „‡‰ËÂÌÚÓÏ ‡ÛÍÒËÌÓ‚) ÒÎÛÊËÚ
“ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Ï ÔÓÎÂÏ” ‰Îfl “‡ÁÏÂÚÍË” ÚÍ‡ÌÂÈ Ë ÍÎÂ-
ÚÓÍ. é‰Ì‡ÍÓ ÍÒËÎÂÏÌ˚È Ú‡ÌÒÔÓÚ ÒËÎ¸ÌÓ Á‡‚ËÒËÚ
ÓÚ ‚ÌÂ¯ÌËı ÛÒÎÓ‚ËÈ (ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ‡, ‚Î‡ÊÌÓÒÚ¸, ‚Â-
ÚÂ) Ë ÔÓ˝ÚÓÏÛ ÌÂÒÚ‡·ËÎÂÌ. ÇË‰ËÏÓ, ‰Îfl ÚÓ„Ó, ̃ ÚÓ·˚
‰ÓÒÚË˜¸ ·ÓÎÂÂ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ˆËÚÓÍËÌË-
ÌÓ‚ ‚ ÚÂı ÁÓÌ‡ı, „‰Â ÓÌË ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ÌÛÊÌ˚, ‡ ËÏÂÌÌÓ
‚ ÁÓÌ‡ı ‰ÂÎfl˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓÍ, ‡ÒÚÂÌËfl ÒÙÓÏËÓ‚‡ÎË
ÎÓÍ‡Î¸Ì˚Â Ó·Î‡ÒÚË ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‚ ÔÓ-
·Â„Â. ùÚÓ, ‚ ÔÂ‚Û˛ Ó˜ÂÂ‰¸, ‡ÔËÍ‡Î¸Ì‡fl ÏÂËÒÚÂÏ‡,
‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ ÙÎÓ‡Î¸Ì‡fl ÙÎÓ˝Ï‡ ÎËÒÚ‡, ·ÓÍÓ‚˚Â
ÔÓ˜ÍË, ÁÓÌ˚ ÓÔ‡‰ÂÌËfl ÔÎÓ‰Ó‚ Ë ÌÂÍÓÚÓ˚Â ‰Û„ËÂ
[16]. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ, ˜ÚÓ ˆËÚÓÍËÌËÌ˚, fl‚ÎflflÒ¸ ËÒÚËÌ-
Ì˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË ‡ÒÚÂÌËÈ, ÒÓ˜ÂÚ‡˛Ú Ò‚ÓÈÒÚ‚ÂÌÌÓÂ
„ÓÏÓÌ‡Ï ˝Ì‰ÓÍËÌÌÓÂ (Ú.Â. ‰‡Î¸ÌÂ‰ËÒÚ‡ÌˆËÓÌÌÓÂ)
‰ÂÈÒÚ‚ËÂ Ò Ô‡‡ÍËÌÌ˚Ï (Ú.Â. Ò ÎÓÍ‡Î¸Ì˚Ï ‚ ÏÂÒÚÂ
Ëı ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡). ç‡ÎË˜ËÂ ÎÓÍ‡Î¸Ì˚ı ÏÂÒÚ ·ËÓÒËÌÚÂ-
Á‡ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓ‚˚¯‡ÂÚ Ì‡‰ÂÊ-
ÌÓÒÚ¸ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ÒËÒÚÂÏ˚ ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚ÓÈ
Â„ÛÎflˆËË ‚ ˆÂÎÓÏ. 

çÂÒÏÓÚfl Ì‡ Í‡‰ËÌ‡Î¸Ì˚Â ‰ÓÒÚËÊÂÌËfl ÔÓÒÎÂ‰-
ÌÂ„Ó ‰ÂÒflÚËÎÂÚËfl ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËË ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ÓÒ-
ÌÓ‚ ÔÂÂ‰‡˜Ë ˆËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡, Í‡Í ‚ÌÛÚË-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó, Ú‡Í Ë ‚ ˆÂÎÓÏ ‡ÒÚÂÌËË, Â˘Â ÓÒÚ‡ÂÚÒfl
ÏÌÓ„Ó ‚ÓÔÓÒÓ‚. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ, ‚˚fl‚ÎÂÌÌ˚Â ÌÓ‚˚Â
Á‡ÍÓÌÓÏÂÌÓÒÚË Ë, Ò‡ÏÓÂ „Î‡‚ÌÓÂ, „ÂÌ˚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛-
˘ËÂ ‚ ‚ÓÒÔËflÚËË ̂ ËÚÓÍËÌËÌÓ‚Ó„Ó ÒË„Ì‡Î‡ Ë ÓÚ‚ÂÚÂ
Ì‡ ÌÂ„Ó, ÓÚÍ˚‚‡˛Ú ̄ ËÓÍËÂ ÔÂÒÔÂÍÚË‚˚ ‰‡Î¸ÌÂÈ-
¯Ëı Û„ÎÛ·ÎÂÌÌ˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ë ÔËÏÂÌÂÌËfl ÔÓÎÛ-
˜ÂÌÌ˚ı ÁÌ‡ÌËÈ ‚ Ô‡ÍÚË˜ÂÒÍÓÏ ‡ÒÚÂÌËÂ‚Ó‰ÒÚ‚Â. 

Ä‚ÚÓ ·Î‡„Ó‰‡ÂÌ íÓÏ‡ÒÛ òÏ˛ÎÎËÌ„Û (ë‚Ó·Ó‰-
Ì˚È ìÌË‚ÂÒËÚÂÚ „. ÅÂÎËÌ‡) Á‡ ÔÓÎÂÁÌÓÂ Ó·ÒÛÊ‰Â-
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