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ÅÎ‡„Ó‰‡fl ÛÒÔÂı‡Ï ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË ÍÓÌ-
ˆÂÔˆËfl ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ÏÂÊ‰Û ÍÎÂÚÍ‡ÏË (ÒË„Ì‡-
ÎËÌ„) Á‡ÌËÏ‡ÂÚ Ó‰ÌÓ ËÁ „Î‡‚Ì˚ı ÏÂÒÚ Ë ‚ ·ËÓÎÓ„ËË
‡Á‚ËÚËfl, Ú‡Í Í‡Í ÒÎÛÊËÚ ‰Îfl Ó·˙flÒÌÂÌËfl ÏÓÎÂÍÛ-
ÎflÌ˚ı ÓÒÌÓ‚ „‡ÏÂÚÓ„ÂÌÂÁ‡, ÓÔÎÓ‰ÓÚ‚ÓÂÌËfl, ‡Ì-
ÌÂ„Ó ‡Á‚ËÚËfl, ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ Ë ÓÒÚ‡ Á‡Ó‰˚¯ÂÈ
(

 

Gilbert

 

, 2003). éÌ‡ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ‰Îfl ÓÔËÒ‡ÌËfl
‚Á‡ËÏÓÒ‚flÁË ÏÂÊ‰Û ÔÓˆÂÒÒ‡ÏË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË Ë ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË, ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ
ËÌ‰ÛÍˆËË, ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰‚ËÊÂÌËÈ Ë ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ, ‡ÔÓÔÚÓÁ‡ Ë ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÒÚÂÒÒ‡
(

 

Leyton

 

, 

 

Quest

 

, 2004). ç‡fl‰Û Ò ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ Ì‡ ÍÎÂÚ-
ÍÛ Ô‡‡ÍËÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ë „ÓÏÓÌÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚Ó„Ó
ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡ÎÓ‚, Ì‡Ô‡‚ÎÂÌ-
Ì˚ı ‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ, ÏÓ„ÛÚ ÔËÌËÏ‡Ú¸ Û˜‡ÒÚËÂ Ë
ÌËÁÍÓÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ ‡ÁÎË˜ÌÓÈ ıËÏË-
˜ÂÒÍÓÈ ÔËÓ‰˚, Ì‡ÔËÏÂ ÂÚËÌÓÂ‚‡fl ÍËÒÎÓÚ‡ Ë
ÒÚÂÓË‰˚ (

 

Krauss

 

, 2003). çÂ‰‡‚ÌÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎË
Ó·‡ÚËÎË ‚ÌËÏ‡ÌËÂ Ì‡ ÎËÔË‰˚, ÒÂ‰Ë ÍÓÚÓ˚ı ·˚-
ÎË Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ÏÓÎÂÍÛÎ˚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚
ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ÏÂÊ‰Û ÍÎÂÚÍ‡ÏË (ˆÂ‡ÏË‰˚)
(

 

Ceramide

 

 … , 2006). Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏ Ó·ÁÓÂ ÔÂ‰ÔË-
ÌflÚ‡ ÔÓÔ˚ÚÍ‡ ÔÓ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡Ú¸ ÓÎ¸ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë
ÒËÒÚÂÏ Ëı Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‚ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â
‚ ıÓ‰Â ‡Á‚ËÚËfl ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ËÒÔÓÎ¸ÁÛfl Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸-
Ì˚È ÔÓ‰ıÓ‰ Í ÓˆÂÌÍÂ ‚ÍÎ‡‰‡ ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÔÓˆÂÒÒ˚
ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡ÎÓ‚ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı, Ì‡ıÓ‰fl˘ËıÒfl Ì‡
‡ÁÌ˚ı ÒÚÛÔÂÌflı ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ ÎÂÒÚÌËˆ˚. àÁ-Á‡
Ó·ËÎËfl Ò‚Â‰ÂÌËÈ Ó ÙÛÌÍˆËflı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓ-
ÌÓ‚ (ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÔÓÎËÓÍÒËÒÚÂÓÎÓ‚) ‚ ÊËÁÌÂ-
‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ÊË‚ÓÚÌ˚ı Á‰ÂÒ¸ ·Û‰ÛÚ ÎË¯¸ ̃ ‡ÒÚË˜-
ÌÓ Á‡ÚÓÌÛÚ˚ ‚ÓÔÓÒ˚, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Â ‰Îfl ÓÒ‚Â˘Â-
ÌËfl ÓÎË ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÒÚÂÓÎÓ‚. 

ãËÔË‰˚ – ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍË Ë ÒÚÛÍÚÛÌÓ ‚‡ÊÌ˚Â
‚Â˘ÂÒÚ‚‡, ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó Ï‡ÚÂË‡Î‡ ˝ÛÍ‡ËÓÚ (äÎËÏÓ‚, çË-
ÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999). Ç Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÎËÔË‰Ó‚ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı
ÙË„ÛËÛ˛Ú „ÎËˆÂË‰˚ – ˝ÙË˚ ÊËÌ˚ı ÍËÒÎÓÚ
Ë „ÎËˆÂËÌ‡ (‰Ë- Ë ÚË„ÎËˆÂË‰˚), ÒÙËÌ„ÓÁË‰˚ –
˝ÙË˚ ÊËÌ˚ı ÍËÒÎÓÚ Ë ÒÙËÌ„ÓÁËÌ‡, ÙÓÒÙÓÎË-
ÔË‰˚ („Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎıÓÎËÌ, ÙÓÒ-
Ù‡ÚË‰ËÎÒÂËÌ, ÙÓÒÙÓ˝Ú‡ÌÓÎ‡ÏËÌ, ÒÙËÌ„ÓÏËÂ-
ÎËÌ, ÙÓÒÙÓËÌÓÁËÚË‰˚), „ÎËÍÓÎËÔË‰˚ (ˆÂÂ·Ó-
ÁË‰˚, „‡Ì„ÎËÓÁË‰˚), ÒÚÂÓÎ˚ Ë, ÔÓ ÌÂÍÓÚÓ˚Ï
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ, ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚. ó‡ÒÚ¸ ÎËÔË-
‰Ó‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÎ‡ÒÚË˜ÂÒÍËÏ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓÏ ÍÎÂÚÓÍ
Ë ‚ıÓ‰ËÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì (ÒÙËÌ„ÓÎË-
ÔË‰˚, ÙÓÒÙÓÎËÔË‰˚ Ë ÒÚÂÓÎ˚); ‰Û„ËÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl
‰Îfl ÍÎÂÚÓÍ Ó‰ÌËÏË ËÁ „Î‡‚Ì˚ı ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍËı
ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓ‚ („ÎËˆÂË‰˚ Ë ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚); ÚÂ-
Ú¸Ë ÏÓ„ÛÚ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸Òfl Í‡Í ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â
ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚ – ‚ÚÓË˜Ì˚Â ÏÂÒÒÂÌ‰ÊÂ˚
(ÙÓÒÙÓËÌÓÁËÚË‰˚). ãËÔË‰˚ ‚ ·ÓÎ¸¯Ëı ÍÓÎË˜Â-
ÒÚ‚‡ı ÚÂ·Û˛ÚÒfl ‰Îfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÌÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚
ÒÎÛ˜‡flı Ëı Ï‡ÒÒÓ‚ÓÈ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË (Ì‡ÔËÏÂ, ‚
ÔÓˆÂÒÒÂ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡) ËÎË ‰Îfl Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËfl ÛÒË-
ÎÂÌÌ˚ı ÙËÁË˜ÂÒÍËı Ì‡„ÛÁÓÍ ÍÎÂÚÓÍ Ë Ëı ÔÓËÁ-
‚Ó‰Ì˚ı (Ï˚¯ˆ˚). ÑÎfl ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎÂÌËfl ÔÓ„‡ÏÏ
ÛÒÚÓÈ˜Ë‚Ó„Ó (‚ÓÒÔÓËÁ‚Ó‰ËÏÓ„Ó) ‡Á‚ËÚËfl ÏÌÓ„Ó-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÊË‚ÓÚÌÓ„Ó ËÁ flÈˆ‡ ÎËÔË‰˚ Á‡Ô‡Ò‡˛Ú-
Òfl ‚ ÓÓˆËÚÂ (˜‡ÒÚÓ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò ÊÂÎÚÓ˜Ì˚Ï ·ÂÎ-
ÍÓÏ ‚ ıÓ‰Â ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁ‡) (

 

Rothchild

 

, 2003). 
Ç Ò‚flÁË ÒÓ ÒÍ‡Á‡ÌÌ˚Ï ‚˚¯Â, ÎËÔË‰˚ ‰ÓÎÊÌ˚

ËÒÔ‡‚ÌÓ ÔÓÒÚ‡‚ÎflÚ¸Òfl Í ÏÂÒÚ‡Ï Ëı ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡-
ÌËfl ËÎË ı‡ÌÂÌËfl, ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÓÌË ÏÓ„ÛÚ ÒËÌÚÂÁË-
Ó‚‡Ú¸Òfl Ë 

 

in

 

 

 

situ

 

. àÚ‡Í, ËÒÚÓ˜ÌËÍÓ‚ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ÎË-
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H

 

ÔË‰Ó‚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÚË: ÒËÌÚÂÁ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÎËÔË‰-
Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ, Ú‡ÌÒÔÓÚ Ëı ËÁ ÏÂÒÚ ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÓ„Ó
ÒËÌÚÂÁ‡, Ú‡ÌÒÔÓÚ ÔË˘Â‚˚ı ÎËÔË‰Ó‚. 

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ ‚ÂÏfl ÒÚ‡ÎË ‡ÁÎË˜‡Ú¸ ÔÎ‡ÒÚË˜Â-
ÒÍÛ˛ (ÒÚÛÍÚÛÌÛ˛), ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍÛ˛ Ë ËÌÙÓÏ‡-
ˆËÓÌÌÛ˛ (ÒË„Ì‡Î¸ÌÛ˛) ÓÎË ÎËÔË‰Ó‚. àÁ ‚ÒÂı
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ¯ËÓÍÓ„Ó ÍÎ‡ÒÒ‡ ÎËÔË‰Ó‚ (ÙÓÒ-
ÙÓÎËÔË‰˚, „ÎËÍÓÎËÔË‰˚, ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ Ë Ëı
˝ÙË˚ Ò „ÎËˆÂËÌÓÏ – „ÎËˆÂË‰˚ ËÎË ÒÓ ÒÙËÌ„Ó-
ÁËÌÓÏ – ÒÙËÌ„ÓÁË‰˚, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÒÚÂÓÎ˚) Ï˚ ÓÒÚ‡-
ÌÓ‚ËÏÒfl Ì‡ ÒÚÛÍÚÛÌÓÈ Ë ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ÓÎË ÒÚÂÓ-
ÎÓ‚ ‚ ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ä‡Í ÛÊÂ „Ó-
‚ÓËÎÓÒ¸, ·Û‰ÛÚ Á‡ÚÓÌÛÚ˚ ‚ÓÔÓÒ˚ Û˜‡ÒÚËfl
ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ‡Á‚ËÚËË, ‡ Ú‡ÍÊÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ„Ó ËÁ-

ÏÂÌÂÌËfl ‚ ÒÔÂÍÚÂ Ë ÓÎË ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë Ëı ÔÓËÁ‚Ó‰-
Ì˚ı Û ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚ ¯ËÓÍÓÏ fl-
‰Û ÓÚ ÔÓÒÚÂÈ¯Ëı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‰Ó ‚˚Ò¯Ëı ÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. 

 

ëíÖêéãõ, àï ëÇéâëíÇÄ
à ÇëíêÖóÄÖåéëíú Ç èêàêéÑÖ

 

ïËÏË˜ÂÒÍÓÂ ÒÚÓÂÌËÂ.

 

 ëÚÂÓÎ˚ (ËÎË ÒÚÂËÌ˚
‚ ÌÂÏÂˆÍÓÈ ÚÂÏËÌÓÎÓ„ËË) – ÌÂÌ‡Ò˚˘ÂÌÌ˚Â ÔÓ-
ÎËˆËÍÎË˜ÂÒÍËÂ ÒÔËÚ˚, ‚ ÓÒÌÓ‚Â Ò‚ÓÂÈ ÒÓÒÚÓfl˘ËÂ
ËÁ ˆËÍÎÓÔÂÌÚ‡ÌÔÂ„Ë‰ÓÙÂÌ‡ÌÚÂÌÓ‚Ó„Ó fl‰‡ Ë
·ÓÍÓ‚Ó„Ó ‡‰ËÍ‡Î‡ – ıÓÎÂÒÚ‡Ì‡ (ËÒ. 1, 

 

‡

 

), 3-È ‡ÚÓÏ
Û„ÎÂÓ‰‡ ÍÓÚÓÓ„Ó ÒÓÂ‰ËÌÂÌ Ò „Ë‰ÓÍÒËÎÓÏ (ıÓÎÂ-
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êËÒ. 1.

 

 ïËÏË˜ÂÒÍÓÂ ÒÚÓÂÌËÂ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë Ëı ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡: 

 

‡

 

 – ÏÓÎÂÍÛÎ‡ ıÓÎÂÒÚ‡Ì‡; 

 

· 

 

– ıÓÎÂÒÚÂÓÎ/ıÓÎÂÒÚÂËÌ (‰‡-
Ì‡ ÒÚ‡Ì‰‡ÚÌ‡fl ÌÛÏÂ‡ˆËfl ÔÓÁËˆËÈ ‡ÚÓÏÓ‚ Û„ÎÂÓ‰‡ ‚ ÏÓÎÂÍÛÎÂ); 

 

‚

 

 – ˝„ÓÒÚÂÓÎ – ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ÒÚÂÓÎ ÏÌÓ„Ëı „Ë·Ó‚; 

 

„

 

 –
‡ÁÎË˜Ì˚Â ÒÚÂÓÎ˚ ‡ÒÚÂÌËÈ (ÔÓÍ‡Á‡Ì˚ ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÏ ‡ÁÎË˜Ëfl ‚ ·ÓÍÓ‚˚ı ˆÂÔflı – ‡‰ËÍ‡Î‡ı).
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ÒÚ‡ÌÓÎ); ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ÒÚÂÓÎ‡
‚ıÓ‰flÚ ‡ÁÎË˜Ì˚Â ‡‰ËÍ‡Î˚ (·ÓÍÓ‚˚Â ˆÂÔË).
ç‡Ë·ÓÎÂÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÏ ÒÚÂÓÎÓ‚
fl‚ÎflÂÚÒfl ıÓÎÂÒÚÂÓÎ (ıÓÎÂÒÚÂËÌ – ÓÚ ÌÂÏÂˆÍ.
“

 

cholesterin

 

”), ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ ÔÓÚflÊÂÌÌÛ˛ ·ÓÍÓ-
‚Û˛ ˆÂÔ¸, ÍÓÚÓ‡fl ÔËÒÓÂ‰ËÌflÂÚÒfl Í 17-ÏÛ ‡ÚÓÏÛ
ˆËÍÎÓÔÂÌÚ‡ÔÂ„Ë‰ÓÙÂÌ‡ÌÚÂÌ‡, ÌÂÒÛ˘ËÈ „Ë‰-
ÓÍÒËÎ¸ÌÛ˛ „ÛÔÔÛ ‚ ÚÂÚ¸ÂÏ ÔÓÎÓÊÂÌËË Ë ‚ ˆÂ-
ÎÓÏ Ì‡Ò˜ËÚ˚‚‡˛˘ËÈ 27 ‡ÚÓÏÓ‚ Û„ÎÂÓ‰‡ – ë
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(ËÒ. 1,

 

 ·

 

). ÑÛ„ËÂ ÒÚÂÓÎ˚ ÏÓ„ÛÚ ÓÚÎË˜‡Ú¸Òfl ÓÚ
ıÓÎÂÒÚÂÓÎ‡ (ïë) ÔÓÚflÊÂÌÌÓÒÚ¸˛ ÓÒÌÓ‚ÌÓ„Ó ·Ó-
ÍÓ‚Ó„Ó ‡‰ËÍ‡Î‡, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂÏ Ë ı‡‡ÍÚÂÓÏ
‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı ‡‰ËÍ‡ÎÓ‚, ÔÓÎÓÊÂÌËÂÏ Ë ˜ËÒ-
ÎÓÏ ‰‚ÓÈÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ ‚ ÍÓÎ¸ˆ‡ı fl‰‡ (ËÒ. 1, 

 

‚, „

 

).
èÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ÏË ÒÚÂÓÎÓ‚ Ì‡ Ì‡˜‡Î¸Ì˚ı ˝Ú‡-
Ô‡ı ˆÂÔÓ˜ÍË Â‡ÍˆËÈ Ëı ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ (‚ÒÂ„Ó ·ÓÎÂÂ
20 ˝Ú‡ÔÓ‚) fl‚Îfl˛ÚÒfl ÎËÌÂÈÌ˚Â Û„ÎÂ‚Ó‰ÓÓ‰Ì˚Â
ÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl ËÁÓÔÂÌÓ‚Ó„Ó fl‰‡ (ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ÌÂÌ‡Ò˚-
˘ÂÌÌ˚Â Ò‚flÁË), ÍÓÚÓ˚Â ˆËÍÎËÁÛ˛ÚÒfl Ë ÔËÌËÏ‡-
˛Ú ÓÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸Ì˚È ‚Ë‰ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËı ÙÂÏÂÌÚÓ‚. èÂ‚ÓÌ‡˜‡Î¸Ì˚Ï ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ
ÒËÌÚÂÁ‡ ïë (Í‡Í Ë fl‰‡ ‰Û„Ëı ËÁÓÔÂÌÓË‰Ó‚) fl‚-
ÎflÂÚÒfl ‡ˆÂÚËÎ-ÍÓ˝ÌÁËÏ 

 

A

 

, ‡ ÎËÏËÚËÛ˛˘ËÏ
ÒËÌÚÂÁ ÙÂÏÂÌÚÓÏ – ÙÂÏÂÌÚ Ì‡˜‡Î¸ÌÓ„Ó ˝Ú‡Ô‡
ÒËÌÚÂÁ‡ – 

 

β

 

-„Ë‰ÓÍÒË-ÏÂÚËÎ„ÎÛÚ‡ËÎ-ÍÓ˝ÌÁËÏ Ä-
Â‰ÛÍÚ‡Á‡ (ÉåÉ-äÓÄ-Â‰ÛÍÚ‡Á‡). ëÚÂÓÎ˚ ÏÓ„ÛÚ
ÓÍËÒÎflÚ¸Òfl ‚ ÊË‚˚ı Ó„‡ÌËÁÏ‡ı ‰Ó ÓÍÒËÒÚÂÓÎÓ‚
Ë ‰Û„Ëı ÍËÒÎÓÓ‰ÓÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ‚‡Ë‡ÌÚÓ‚ – ÒÚÂ-
ÓË‰Ó‚. åÌÓ„ËÂ ÒÔÂˆË‡ÎËÒÚ˚ Ì‡Á˚‚‡˛Ú ÒÚÂÓË-
‰‡ÏË ‚Ò˛ ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌÛ˛ „ÛÔÔÛ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ, ÒÓ-
‰ÂÊ‡˘Ëı ‚ ‚Ë‰Â fl‰‡ ÏÓÎÂÍÛÎÛ ˆËÍÎÓÔÂÌÚ‡ÌÔÂ-
„Ë‰ÓÙÂÌ‡ÌÚÂÌ‡, ˜ÚÓ ÓÚÎË˜‡ÂÚ Ëı ÓÚ ‰Û„Ëı
ÚÂÔÂÌÓË‰Ó‚ (äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999; ÅÂÂ-
ÁÓ‚, äÓÓ‚ÍËÌ, 2004). å˚ ‰Îfl Û‰Ó·ÒÚ‚‡ ËÁÎÓÊÂ-
ÌËfl ·Û‰ÂÏ ÔË‰ÂÊË‚‡Ú¸Òfl ‰‡ÌÌÓ„Ó Ì‡ÏË ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌËfl ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë ÓÚÎË˜‡Ú¸ Ëı ÓÚ ‰Û„Ëı ÒÚÂÓË-
‰Ó‚. 

 

ëÚÛÍÚÛÌ˚Â Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ ıÓÎÂÒÚÂÓÎ‡.

 

 ëÚÛÍ-
ÚÛÌ˚Â (ÔÎ‡ÒÚË˜ÂÒÍËÂ) Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ ïë ËÁ ‚ÒÂı ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚ ËÁÛ˜ÂÌ˚ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ıÓÓ¯Ó. éÌ ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ
ÓÍÓÎÓ 20% ‚ÒÂı ÎËÔË‰Ó‚ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡-
Ì˚ ÍÎÂÚÓÍ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı. èËÏÂÌÓ ‚ ÚÂı ÊÂ
ÒÓÓÚÌÓ¯ÂÌËflı Ò ‰Û„ËÏË ÎËÔË‰‡ÏË ÓÌ ÔËÒÛÚÒÚ‚Û-
ÂÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì ‰Û„Ëı ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı. ì ‚ÒÂı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÓÌ Ú‡ÍÊÂ ‚ıÓ‰ËÚ ‚
ÒÓÒÚ‡‚ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì. ïë ‚ÎËflÂÚ Ì‡
·ËÓÙËÁË˜ÂÒÍËÂ Ô‡‡ÏÂÚ˚ ÏÂÏ·‡Ì˚ – ÂÂ ÚÂÍÛ-
˜ÂÒÚ¸, ÓÚ ÌÂ„Ó Á‡‚ËÒËÚ ÔÓÌËˆ‡ÂÏÓÒÚ¸ ÏÂÏ·‡Ì˚
‰Îfl ÔÓÚÓÍÓ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ËÓÌÓ‚. ïë fl‚ÎflÂÚÒfl „Î‡‚-
Ì˚Ï (Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï) ÔÂ‰ÒÚ‡‚Ë-
ÚÂÎÂÏ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ‚ÒÂı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ë
ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl, Ì‡ÒÍÓÎ¸ÍÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ‚ÒÂÏË ÚËÔ‡ÏË
Ëı ÍÎÂÚÓÍ. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ïë fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ
‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ, ‚ËÚ‡ÏËÌ‡ 

 

D

 

 Ë ÒÚÂÓ-
Ë‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÚËÔÓ‚.
é‰Ì‡Ê‰˚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡‚¯ËÒ¸, ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ïë Ô‡Í-
ÚË˜ÂÒÍË ÌÂ ‡ÁÛ¯‡˛ÚÒfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ‰Ó ÒÓÒÚ‡‚Îfl-
˛˘Ëı Ëı ÎËÌÂÈÌ˚ı ËÁÓÔÂÌÓ‚˚ı ÒÚÛÍÚÛ. èÂ-
‚Ë˜Ì˚Â ÔÓ‰ÛÍÚ˚ Í‡Ú‡·ÓÎËÁÏ‡ ïë – 7, 12-„Ë‰ÓÍ-

ÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚ (7,

 

 

 

12-éç-ïë). ùÚË „Ë‰ÓÍÒËÒÚÂ-
ÓÎ˚ (ÌÂ ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ ‰‚ÓÈÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ ‚ ˆËÍÎË˜Â-
ÒÍÓÏ fl‰Â) Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ‚ ÔÂ˜ÂÌË Ë ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÓÒ-
ÌÓ‚Û ‰Îfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒ-
ÎÓÚ (

 

C
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-

 

OOH

 

) : ıÓÎÂ‚ÓÈ (3, 7, 12-

 

OH

 

) Ë ıÂÌÓ‰ÂÁÓÍ-
ÒËıÓÎÂ‚ÓÈ (3, 7-

 

OH

 

). èÂ‚Ë˜Ì˚Â ÊÂÎ˜Ì˚Â ÍËÒÎÓ-
Ú˚ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÍÓÌ˙˛„ËÛ˛Ú Ò Ú‡ÛËÌÓÏ Ë
„ÎËˆËÌÓÏ, Ó·‡ÁÛfl Ú‡ÛÓ- Ë „ÎËÍÓıÓÎ‡Ú˚. óÂÂÁ
ÊÂÎ˜Ì˚Â ÔÓÚÓÍË Ë ÊÂÎ˜Ì˚È ÔÛÁ˚¸ ÍÓÌ˙˛„‡Ú˚
ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ ÔÓÔ‡‰‡˛Ú ‚ ÍË¯Â˜-
ÌËÍ, „‰Â ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ‰ËÒÒÓˆËËÛ˛Ú. “éÒ‚Ó·ÓÊ‰ÂÌ-
Ì˚Â” ÔÂ‚Ë˜Ì˚Â ıÓÎÂ‚˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ ÔÂÓ·‡ÁÛ˛ÚÒfl
(‰Â„Ë‰ÓÍÒËÎËÛ˛ÚÒfl ÔÓ 7-ÏÛ ÔÓÎÓÊÂÌË˛ Û„ÎÂÓ-
‰‡) Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÍË¯Â˜Ì˚ı ·‡ÍÚÂËÈ ‚Ó ‚ÚÓË˜Ì˚Â
ÊÂÎ˜Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚: ‰ÂÁÓÍÒËıÓÎÂ‚Û˛ Ë ÎËÚÓıÓÎÂ-
‚Û˛, ÍÓÚÓ˚Â ‚˚‚Ó‰flÚÒfl ËÁ Ó„‡ÌËÁÏ‡ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â
ÙÂÍ‡Î¸Ì˚ı Ï‡ÒÒ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ ÒÓ Ò‚Ó·Ó‰Ì˚Ï ïë Ë Ò
Â˘Â Ó‰ÌËÏ Â„Ó ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚Ï, ÒÓÁ‰‡ÌÌ˚Ï ÔË ÔÓÏÓ-
˘Ë ÍË¯Â˜Ì˚ı ·‡ÍÚÂËÈ Ë ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÌ˚Ï ïë –
ÍÓÔÓÒÚ‡ÌÓÎÓÏ (äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999).

 

ê‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌÌÓÒÚ¸ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ‡ÁÎË˜Ì˚ı
Ó„‡ÌËÁÏÓ‚.

 

 ì ·‡ÍÚÂËÈ, Í‡Í ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ÌË ïë, ÌË
‰Û„ËÂ ÒÚÂÓÎ˚ ÌÂ ‚ıÓ‰flÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
ÏÂÏ·‡Ì. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎË ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı Ó‰Ó‚ ·‡ÍÚÂËÈ, Ì‡ÔËÏÂ ÍÓÓÍÍÓ·‡ˆËÎÎ˚
(

 

Rhodococcus

 

), ‡ÍÚËÌÓÏËˆÂÚ˚ (

 

Mycobacterium

 

) Ë
ÏÌÓ„ËÂ ‰Û„ËÂ, ÒÔÓÒÓ·Ì˚ „Ë‰ÓÎËÁÓ‚‡Ú¸ ÒÚÂÓË‰-
Ì˚Â ÍÓÎ¸ˆ‡, Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ‡Ò˘ÂÔ-
Îflfl ÒÚÂÓÎ˚, ÔÓÔ‡‚¯ËÂ ‚ ·‡ÍÚÂË‡Î¸Ì˚È Ó„‡-
ÌËÁÏ (

 

Gargile

 

, 

 

McChesney

 

, 1974; 

 

Smith

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1993;

 

Van

 

 

 

der

 

 

 

Geize

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2000). 
çÂÍÓÚÓ˚Â ÔÓÒÚÂÈ¯ËÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎË ˝ÛÍ‡-

ËÓÚ (Ó‰ÌÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â Ó„‡ÌËÁÏ˚) ÛÊÂ ÒÔÓÒÓ·Ì˚
ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸ Ë ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸ ÒÚÂÓÎ˚ ‰Îfl ‚ÌÛÚ-
ÂÌÌËı ÌÛÊ‰. í‡Í, ÚËÔ‡ÌÓÒÓÏ˚ (Ô‡‡ÁËÚËÛ˛-
˘ËÂ Ì‡ ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ë ‡ÒÚÂÌËflı) ‚ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÔÓ-
ÒÚ‡‚ÓÍ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ò ÔË˘ÂÈ ÒËÌÚÂÁËÛÚ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚È
ÒÚÂÓÎ – ˝„ÓÒÚÂÓÎ 

 

Trypanosoma

 

 

 

brucei

 

 (

 

Coppens

 

,

 

Courtoy

 

, 2000) Ë 

 

Phytomonas

 

 

 

sp

 

. (

 

Nakamura

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
1999). ù„ÓÒÚÂÓÎ ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl Ë ÍÎÂÚÍ‡ÏË
‰ÓÊÊÂÈ 

 

Saccharomyces

 

 

 

cerevisiae

 

 (

 

Shobayashi

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
2005). åÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â „Ë·˚ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â „Î‡‚ÌÓ-
„Ó ÒÚÂÓÎ‡ (ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎ‡) ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì Ú‡Í-
ÊÂ ËÏÂ˛Ú ˝„ÓÒÚÂÓÎ (

 

Zhang

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2002) (ËÒ. 1,

 

 ‚

 

). 
åÌÓ„ËÂ ‚˚Ò¯ËÂ ‡ÒÚÂÌËfl ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ‚ ÍÎÂÚÓ˜-

Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì‡ı Ò‡ÁÛ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı
ÚÓÎ¸ÍÓ ‰Îfl ‡ÒÚÂÌËÈ ÚËÔÓ‚ ÒÚÂÓÎÓ‚ (ÙËÚÓÒÚÂÓ-
ÎÓ‚) ‚ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ ÔËÏÂÌÓÏ ÒÓÓÚÌÓ¯ÂÌËË: 

 

β

 

-ÒË-
ÚÓÒÚÂÓÎ ~70%, ÒÚË„Ï‡ÒÚÂÓÎ ~20%, Í‡ÏÔÂÒÚÂÓÎ
~5% (ÌÂÍÓÚÓ˚Â ‡ÒÚÂÌËfl ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ·‡ÒÒËÍ‡ÒÚÂ-
ÓÎ) (ËÒ. 1, 

 

„

 

) (

 

Christie

 

, 2005). éÒÌÓ‚Ì˚Ï ÒÚÂÓÎÓÏ
Í‡ÒÌ˚ı ‚Ó‰ÓÓÒÎÂÈ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, fl‚ÎflÂÚÒfl ïë. 

ì ‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÓ„ÛÚ ÒÓ‰ÂÊ‡Ú¸Òfl ˆÂÎ˚Â Ì‡·Ó˚ ‡ÁÌÓ-
Ó·‡ÁÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚, ÔË˜ÂÏ ïë ˜‡ÒÚÓ fl‚ÎflÂÚÒfl Ëı
ÏËÌÓÌÓÈ ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ÂÈ (

 

Kanazawa

 

, 2001). ëÚÂ-
ÓÎ˚ Ì‡È‰ÂÌ˚ Û ‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı

 

Metazoa

 

, Ì‡˜ËÌ‡fl Ò „Û·ÓÍ Ë ÍË¯Â˜ÌÓÔÓÎÓÒÚÌ˚ı.
í‡Í, ‰Îfl „Û·ÓÍ ‚ ˜ËÒÎÂ ÔÓ˜Ëı (ÓÒÓ·Ë ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı
‚Ë‰Ó‚ ÏÓ„ÛÚ ÒÓ‰ÂÊ‡Ú¸ ·ÓÎÂÂ ÒÚ‡ ‚Ë‰Ó‚ ‡ÁÎË˜-
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

 

Ì˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚) ı‡‡ÍÚÂÌ˚ ÒÚ‡ÌÓÎ Ë ‡ÔÎËÒÚÂÓÎ.
ì ÍË¯Â˜ÌÓÔÓÎÓÒÚÌ˚ı „Î‡‚Ì˚ÏË ÒÚÂÓÎ‡ÏË fl‚Îfl-
˛ÚÒfl: ‰Îfl 

 

Scyphozoa

 

 – ïë Ë 22-‰Â„Ë‰Ó-ïë, ‰Îfl

 

Anthozoa

 

 – 24-ÏÂÚËÎÂÌ-ïë Ë 24-ÏÂÚËÎ-ïë (Û ÍË-
¯Â˜ÌÓÔÓÎÓÒÚÌ˚ı Ú‡ÍÊÂ Ë‰ÂÌÚËÙÂˆËÓ‚‡Ì „Ó„Ó-
ÒÚÂÓÎ). äÎÂÚÍË fl‰‡ ‚˚Ò¯Ëı ‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚ı (ÍÂ-
‚ÂÚÍË, Î‡Ì„ÛÒÚ˚) Ó·Ó„‡˘ÂÌ˚ ïë, ıÓÚfl Û ÌËı Ë ÓÒÓ-
·ÂÌÌÓ Û ÌËÁ¯Ëı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ˝ÚÓ„Ó ÍÎ‡ÒÒ‡ ‚
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÏÂÂ ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú Ë ‰Û„ËÂ ÚËÔ˚
ÒÚÂÓÎÓ‚. çÂÍÓÚÓ˚Â ÏÓÎÎ˛ÒÍË (·˛ıÓÌÓ„ËÂ,
„ÓÎÓ‚ÓÌÓ„ËÂ) Ì‡ ÙÓÌÂ ¯ËÓÍÓ„Ó ÒÔÂÍÚ‡ ÒÚÂÓ-
ÎÓ‚ Ú‡ÍÊÂ Ó·Ó„‡˘ÂÌ˚ ïë, Û ÓÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÔÂ‰ÒÚ‡-
‚ËÚÂÎÂÈ ˝ÚËı, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‰Û„Ëı ÍÎ‡ÒÒÓ‚ ÏÓÎÎ˛ÒÍÓ‚
ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ‡ÁÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ÏÓÊÂÚ ‚‡¸ËÓ‚‡Ú¸.
ÇÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÓÚÏÂÚËÚ¸, ˜ÚÓ ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ËÒ-
ÚÓ˜ÌËÍ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl ÒÚÂÓÎÓ‚ Í‡Í Û ÚÂı, Ú‡Í Ë Û
‰Û„Ëı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÔË˘Â‚ÓÈ. 

ì ‡ÁÎË˜Ì˚ı Ë„ÎÓÍÓÊËı ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÒÓ‰ÂÊËÚ-
Òfl ‰Ó ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ‰ÂÒflÚÍÓ‚ ÒÚÂÓÎÓ‚ (ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú
‚Ë‰ÓÒÔÂˆËÙË˜Ì˚Â ÒÔÂÍÚ˚ ÒÚÂÓÎÓ‚). ëÓ‰ÂÊ‡-
ÌËÂ ÒÔÂÍÚ‡ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ÏÓÒÍÓÈ Á‚ÂÁ‰˚ 

 

Acanthaster
planci

 

, ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÂ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ „‡ÁÓ‚Ó-ÊË‰ÍÓÒÚ-
ÌÓÈ ıÓÏ‡ÚÓ„‡ÙËË (1.5% é

 

V

 

-17), ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÓ
ÌËÊÂ (

 

Sato

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1980; 

 

Kanazawa

 

, 2001).

Ç ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÏ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ‰ÓÎfl ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚
ÒÓÒÚ‡‚Â ÎËÔË‰Ó‚ Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒËÎ¸ÌÓ ÛÒÚÛÔ‡-
ÂÚ Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ÎËÔË‰Ó‚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Ëı ÏÂÌ¸¯Â
ÔË·ÎËÁËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ ‰‚‡‰ˆ‡Ú¸ ‡Á). ïÓÚfl ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ
‚ÂÏfl ‚ÒÂ Â˘Â ÚÛ‰ÌÓ Ì‡ÈÚË ÔÓÎÌÓˆÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â
Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËË ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ·ÂÒ-
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ‰Îfl ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ˝ÚË Ò‚Â-
‰ÂÌËfl ·˚ÎË ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡Ì˚. í‡Í, Û ÔÓ˜‚ÂÌÌÓÈ ÌÂÏ‡-
ÚÓ‰˚ 

 

Caenorhabditis

 

 

 

elegans

 

 ‚ ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Â ÍÎÂÚÓÍ
ÒÚÂÓÎ˚, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‚Ó‚ÒÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú, ‡ ‚ ÌÂ-
·ÓÎ¸¯ÓÏ ˜ËÒÎÂ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÚËÔÓ‚ ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú
ÎË¯¸ ‚ Ï‡Î˚ı ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ı („Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ë4

 

α

 

-
ÏÂÚËÎ-ÒÚÂÓÎ˚) (

 

Merris

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2004). 
çÂÒÏÓÚfl Ì‡ ÚÓ ˜ÚÓ ˜ÂÚÍÓÈ ÚÂÌ‰ÂÌˆËË ‚ ÒÓÓÚ-

ÌÓ¯ÂÌËË ÚÂı ËÎË ËÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓÏ
fl‰Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (ÔÂ‚Ë˜ÌÓ- Ë ‚ÚÓË˜ÌÓÓ-
Ú˚ı) ‚˚fl‚ËÚ¸ ÌÂ Û‰‡ÂÚÒfl, ‚ÒÂ ÊÂ ÏÓÊÌÓ ÓÚÏÂÚËÚ¸,

 

ëÚÂÓÎ ‡ˆÂÚ‡Ú ëÓÒÚ‡‚, %

5

 

α

 

-ïÓÎÂÒÚ‡Ì-3

 

β

 

-ÓÎ 0.1
ïÓÎÂÒÚÂÓÎ (ıÓÎÂÒÚÂËÌ) ÒÎÂ‰˚
5

 

α

 

-ïÓÎÂÒÚ-7-ÂÌ-3

 

β

 

-ÓÎ 6.2
(22Ö) 5

 

α

 

-ù„ÓÒÚ‡-7,22-‰ËÂÌ-3

 

β

 

-ÓÎ 8.7
ù„ÓÒÚ-5-ÂÌ-3

 

β

 

-ÓÎ 2.9
5

 

α

 

-ù„ÓÒÚ-7-ÂÌ-3

 

β-ÓÎ 70.0
5α-ù„ÓÒÚ‡-7,24(28)-‰ËÂÌ-3β-ÓÎ 1.4
23,24-ÑËÏÂÚËÎ-5-α-ıÓÎÂÒÚ‡-7,22-
‰ËÂÌ-3β-ÓÎ

0.9

23-ÑÂÏÂÚËÎ‡Í‡ÌÚ‡ÒÚÂÓÎ 0.6
ÉÓ„ÓÒÚ‡ÌÓÎ 0.3
ÉÓ„ÓÒÚÂÓÎ ÒÎÂ‰˚
ÄÍ‡ÌÚ‡ÒÚÂÓÎ 8.9

˜ÚÓ Û ÎËÌfl˛˘Ëı ÔÂ‚Ë˜ÌÓÓÚ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚
(Ecdysozoa) ˜ËÒÎÓ ‚Ë‰Ó‚ ÒÚÂÓÎÓ‚, Ì‡È‰ÂÌÌ˚ı ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı, fl‚ÌÓ ÏÂÌ¸¯Â (Feldlaufer et al., 2005; Mau-
rer et al., 2005), ̃ ÂÏ Û „Û·ÓÍ, ‡‰Ë‡Î¸ÌÓ-ÒËÏÏÂÚË˜-
Ì˚ı, ÔÂ‚Ë˜ÌÓÓÚ˚ı „ÛÔÔ˚ Lophotrochozoa Ë Û
ÌËÁ¯Ëı ‚ÚÓË˜ÌÓÓÚ˚ı (Ë„ÎÓÍÓÊËı), ‚ Ó„‡ÌËÁ-
Ï‡ı ÍÓÚÓ˚ı Ì‡È‰ÂÌ˚ ̄ ËÓÍËÂ ÒÔÂÍÚ˚ ÒÚÂÓÎÓ‚
(Kanazawa, 2001; Ponamarenko et al., 2001). ÅÂÒÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚Â ıÓ‰Ó‚˚Â (Ó·ÓÎÓ˜ÌËÍË) ˜ÂÏ-ÚÓ ÒıÓ‰-
Ì˚ ÔÓ Ì‡·ÓÛ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ò Ë„ÎÓÍÓÊËÏË (ÒÓ‰ÂÊ‡Ú
‰Ó ‰‚‡‰ˆ‡ÚË ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚), ıÓÚfl ÔÂÓ·Î‡-
‰‡˛˘ËÏ ÒÚÂÓÎÓÏ (·ÓÎÂÂ 44%) fl‚ÎflÂÚÒfl ïë
(Schubina et al., 1982; ÖÎflÍÓ‚, ëÚÓÌËÍ, 1988;
Slantchev et al., 2002). 

éÚ‰ÂÎ¸Ì˚È ‚ÓÔÓÒ – ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÒÚÂÓÎÓ‚
‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ëÚÂÓ-
Î˚, Í‡Í ÛÊÂ ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸, ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓÒÚ‡‚Îfl˛ÚÒfl
‚ Ó„‡ÌËÁÏ Ò ÔË˘ÂÈ, ÌÓ Û fl‰‡ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÏÓ„ÛÚ
Ú‡ÍÊÂ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ÍÎÂÚÍ‡ÏË. ÇÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ
ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÏÌÓ„ËÂ ‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚Â (‰ÂÍ‡ÔÓ‰˚ –
ÍÂ‚ÂÚÍË, Î‡Ì„ÛÒÚ˚, ÓÏ‡˚) ÌÂ ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ÒËÌÚÂÁË-
Ó‚‡Ú¸ ÒÚÂÓÎ˚ (Kanazawa, 2001). ç‡ÔÓÚË‚, ÒÂ-
‰Ë ÏÓÎÎ˛ÒÍÓ‚ Í ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂÓÎÓ‚, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ,
ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ·˛ıÓÌÓ„ËÂ Ë „ÓÎÓ‚ÓÌÓ„ËÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ë„-
ÎÓÍÓÊËÂ ÔË ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÔË˘Â. èË‚Ó-
‰flÚÒfl Ò‡Ï˚Â ÔÓÚË‚ÓÂ˜Ë‚˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓ ÔÓ‚Ó‰Û
ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ‡ÁÌ˚ı „ÛÔÔ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı. çËÊÂ ÛÍ‡Á‡Ì˚ ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓÎÓ‚
de novo Û ÏÓÒÍËı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Goad, 1981;
Kanazawa, 2001), ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÔË ËÌÍÛ·‡ˆËË ÏÓ-
ÒÍËı ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ò ‡‰ËÓ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË ‡ˆÂÚ‡ÚÓÏ ËÎË
ÏÂ‚‡ÎÓÌ‡ÚÓÏ.

ç‡ ÏÓ‰ÂÎ¸Ì˚ı Ó·˙ÂÍÚ‡ı ·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl –
ÔÓ˜‚ÂÌÌÓÈ ÌÂÏ‡ÚÓ‰Â Caenorhabditis elegans Ë ÔÎÓ-

íËÔ äÎ‡ÒÒ

óËÒÎÓ ÒÓÓ·˘ÂÌËÈ Ó ÒËÌÚÂÁÂ 
ÒÚÂÓÎÓ‚ Ò ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ:

ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸-
Ì˚Ï 

ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸-
Ì˚Ï

Porifera 6 5

Cnidaria Anthozoa 5 7

Scyphozoa – 1

Nemertini  2 –

Annelida Polychaeta 7 –
Arthropoda Crustacea – 16
Mollusca Amphineura 3 –

Gastropoda 27 2
Bivalvia 6 11
Cephalopoda 2 4
Scaphopoda – 1

Echinodermata Crinoidea 1 –
Asteroidea 8 –
Holothurio-
idea

7 1

Echinoidea 7 1
Ophiuroidea 3 –

Urochordata 4 –
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‰Ó‚ÓÈ ÏÛ¯ÍÂ Drosophila melanogaster (·ÂÒÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚Â „ÛÔÔ˚ Ecdysozoa) – ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ˜ÂÚÍËÂ
‰‡ÌÌ˚Â Ó· ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚ (Kurzchalia, Ward, 2003; Christie 2005; Belles
et al., 2005). íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ‰Îfl ‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÔÓ‰‰Â-
Ê‡ÌËfl ˜Â‚ÂÈ ë. elegans Ì‡ ÒÛ·ÒÚ‡ÚÂ ‚ Î‡·Ó‡-
ÚÓÌ˚ı ÛÒÎÓ‚Ëflı ÚÂ·ÛÂÚÒfl ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ıÓÚfl ·˚
ÒÎÂ‰Ó‚˚ı ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ ÒÚÂÓÎÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÏÓ„ÛÚ
·˚Ú¸ ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ Ò ÔË˘ÂÈ ËÁ ÓÒÚ‡ÚÍÓ‚ ‰ÓÊÊÂÈ,
‡ÒÚÂÌËÈ ËÎË ÊË‚ÓÚÌ˚ı (Kurzchalia, Ward, 2003;
Merris et al., 2004). á‡ÏÂÌ‡ ÔÓ‰ÎÓÊÍË ‰Îfl ‚˚‡˘Ë-
‚‡ÌËfl ÌÂÏ‡ÚÓ‰ Ò ‡„‡‡ Ì‡ ‡„‡ÓÁÛ, ÌÂ ÒÓ‰ÂÊ‡˘Û˛
ÔË˘Â‚˚ı ÔËÏÂÒÂÈ, ÔË‚ÂÎ‡ Í ÒÓÁ‰‡ÌË˛ ÔÓÎÌÓ-
ÒÚ¸˛ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ˚ı ÛÒÎÓ‚ËÈ ‚˚‡˘Ë‚‡ÌËfl
ë. elegans. Å˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ‚ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ
ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÒÂ‰Â ÔÂ‚ÓÂ ÔÓÍÓÎÂÌËÂ ˜Â‚ÂÈ ‡Á‚Ë-
‚‡ÂÚÒfl ËÁ flËˆ ‰Ó ÔÓÎÓ‚ÓÁÂÎ˚ı ÓÒÓ·ÂÈ (Kurzchalia,
Ward, 2003). ÇÚÓÓÂ ÔÓÍÓÎÂÌËÂ, Ó‰Ì‡ÍÓ, ÓÒÚ‡Ì‡‚-
ÎË‚‡ÂÚÒfl ‚ ÓÒÚÂ Ì‡ ‡ÌÌÂÈ ÎË˜ËÌÓ˜ÌÓÈ ÒÚ‡‰ËË, Ë
‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÂ ‡Á‚ËÚËÂ Ë ‡ÁÏÌÓÊÂÌËÂ ˝ÚËı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı ÔÂÍ‡˘‡ÂÚÒfl. ÑÓ·‡‚ÎÂÌËÂ Ì‡ ˝ÚÓÈ ÒÚ‡‰ËË ‚
ÒÂ‰Û ‰Îfl ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ˜Â‚ÂÈ ÒÎÂ‰Ó‚˚ı ÍÓÎË-
˜ÂÒÚ‚ ÒÚÂÓÎ‡ (ïë) ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‚ÓÁÓ·ÌÓ‚ÎÂÌË˛
‡Á‚ËÚËfl Ë Í ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏÛ ‡ÁÏÌÓÊÂÌË˛ ÌÂÏ‡ÚÓ-
‰˚. ÑÛ„ËÂ ‡‚ÚÓ˚ ÒÓÓ·˘‡˛Ú, ˜ÚÓ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ
ÔË˘Â‚˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ ‰Îfl ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó
‡Á‚ËÚËfl Ë ÔÂ‚Ó„Ó ÔÓÍÓÎÂÌËfl ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÔÓ-
ÒÍÓÎ¸ÍÛ Ëı ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÒÌËÊ‡ÂÚ ÔÓ‰‚ËÊÌÓÒÚ¸ ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı, ‚˚Á˚‚‡ÂÚ Ò‡ÍÓÔÂÌË˛ Ë ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚ ÔÓ-
‰ÓÎÊËÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÊËÁÌË (Merris et al., 2004). ùÍÒÔÂ-
ËÏÂÌÚ˚ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌÓ-
ÏÂ˜ÂÌÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎÓ„‡ ïë – ‰Ë„Ë‰Ó˝„ÓÒÚÂÓÎ‡ ÔÓ-
Í‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ˝ÚÓÚ ÒÚÂÓÎ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ‚ ÏÂÏ·‡Ì˚
ÌÂ·ÓÎ¸¯Ó„Ó ˜ËÒÎ‡ ÚËÔÓ‚ ÍÎÂÚÓÍ: ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‚
ÒÓÒÚ‡‚ ‡ÙÚÓ‚ (ÏËÍÓ‰ÓÏÂÌÓ‚ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı
ÏÂÏ·‡Ì; ÒÏ. ÌËÊÂ) ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÔÓ-
ÎflËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ˝ÔËÚÂÎËfl ÍË¯Â˜ÌËÍ‡, ˝ÍÒ-
ÍÂÚÓÌ˚ı ÊÂÎÂÁËÒÚ˚ı ÍÎÂÚÓÍ „ÎÓÚÍË, ÒÂÌÒÓ-
Ì˚ı ‡ÏÙË‰, ÌÂ‚ÌÓ„Ó ÍÓÎ¸ˆ‡, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ ÏÂÏ·‡Ì˚
ÒÔÂÏËÂ‚ Ë ÓÓˆËÚÓ‚. ÑÓ·‡‚ÎÂÌËÂ ˝Ì‡ÌÚËÓÏÂ‡
ÔËÓ‰ÌÓ„Ó ïë ‚ ÒÂ‰Û ‰Îfl ‚˚‡˘Ë‚‡ÌËfl ÌÂÏ‡ÚÓ‰
·ÂÁ ÒÚÂÓÎÓ‚ ÏÓÊÂÚ ÔË‚ÂÒÚË ÍÓ ‚ÍÎ˛˜ÂÌË˛ ÔÓ-
ÒÎÂ‰ÌÂ„Ó ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ‡ÙÚÓ‚, ÌÓ ÌÂ ÒÌËÏ‡ÂÚ ·ÎÓÍ‡ ‚
‡Á‚ËÚËË ÌÂÏ‡ÚÓ‰, ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ‰Û„Ëı
ÊËÁÌÂÌÌÓ ‚‡ÊÌ˚ı ÙÛÌÍˆËflı ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ˝ÚËı Ó-
„‡ÌËÁÏ‡ı (Crowder et al., 2001; Kurzchalia, Ward,
2003). Ç ÒÔÂˆË‡Î¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÙÚ˚ ÏÂÏ·‡Ì ÍÎÂÚÓÍ ë. elegans ÏÓ„ÛÚ
ÙÓÏËÓ‚‡Ú¸Òfl Ë ‚ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÒÚÂÓÎÓ‚ (Scheel
et al., 1999). ÑÓ·‡‚ÎÂÌËÂ ÒÚÂÓÎ‡ Í ÙÓÏËÛ˛-
˘ËÏÒfl ‚ ÏÓ‰ÂÎ¸Ì˚ı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı ÏÂÏ·‡Ì‡Ï
ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌË˛ ·ÓÎÂÂ ˜ÂÚÍÓ Ó˜Â˜ÂÌ-
Ì˚ı „‡ÌËˆ ÒÚÛÍÚÛ ‡ÙÚÓ‚ Ë ÏÂÌflÂÚ Ëı ÔÎ‡Ì‡-
ÌÛ˛ ÔÓ‰‚ËÊÌÓÒÚ¸ (Kurzchalia, Ward, 2003). ÇÒÂ Ó·-
Ì‡ÛÊË‚‡ÂÏ˚Â ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ë. elegans ÒÚÂÓÎ˚ (ÔflÚ¸
‚Ë‰Ó‚; „Î‡‚Ì˚È ËÁ ÌËı – ë4α-ÏÂÚËÎ-ÒÚÂÓÎ) ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔË˘Â‚˚Â
ÒÚÂÓÎ˚. ÅÓÎÂÂ ÚÓ„Ó, ÌÂÏ‡ÚÓ‰‡ ÔËÌˆËÔË‡Î¸ÌÓ ÌÂ
‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ËÁÌ‡˜‡Î¸ÌÓ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌ-

Ì˚Â ÒÚÂÓÎ˚, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Û ÌÂÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ fl‰ „Â-
ÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸Ì˚Â
˝Ú‡Ô˚ ‚ ÔÓÎÌÓÈ ˆÂÔÓ˜ÍÂ Â‡ÍˆËÈ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓ-
ÎÓ‚ (Kurzchalia, Ward, 2003). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÌÂ-
ÒÏÓÚfl Ì‡ ÚÓ ̃ ÚÓ ÒÚÂÓÎ˚ (‚ÍÎ˛˜‡fl ïë) Û ÌÂÏ‡ÚÓ-
‰˚ Ë„‡˛Ú Ï‡ÎÓÁ‡ÏÂÚÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓÒÚÓÂÌËË ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì, ÓÌË ‚‡ÊÌ˚ ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl Ë
‡ÁÏÌÓÊÂÌËfl ˜Â‚fl, ˜ÚÓ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò
‰Û„ËÏË ÙÛÌÍˆËflÏË ÒÚÂÓÎÓ‚. 

ì Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl ‰ÓÁÓÙËÎÛ, ‚ Ó„‡ÌËÁÏ
ÔÓÒÚÛÔ‡˛Ú ÒÚÂÓÎ˚ ÔË˘Â‚Ó„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl (ÙË-
ÚÓ- Ë ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎ˚), ‡ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÒÚÂÓÎ˚ fl‚Îfl-
˛ÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ‡ÏË Ëı ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËË (Rietveld et al.,
1999; Christie, 2005; Belles et al., 2005). èÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ïë (ë27) Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ÏÓÊÂÚ Ó·‡ÁÓ‚˚‚‡Ú¸Òfl
‰Â‡ÎÍËÎËÓ‚‡ÌËÂÏ ÔÓÒÚÛÔ‡˛˘Ëı Ò ÔË˘ÂÈ ·ÓÎÂÂ
‚˚ÒÓÍÓÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ÙËÚÓ- ËÎË ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎÓ‚
(ë28, ë29), ÚÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ‡ÙÚÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÙËÚÓÒÚÂÓÎ˚ ËÎË ˝„Ó-
ÒÚÂÓÎ ‚ıÓ‰flÚ ‚ ÌÂËÁÏÂÌÂÌÌÓÏ ‚Ë‰Â. ïë Û Ì‡ÒÂÍÓ-
Ï˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl ÏËÌÓÌ˚Ï ÒÚÂÓÎÓÏ (ÏÂÌÂÂ 3% ‚ÒÂı
ÒÚÂÓÎÓ‚) (Thummel, Chory, 2002); ‚ ÔÓˆÂÌÚÌÓÏ
ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ÒÛÏÏ‡Ì˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚
ÏÂÏ·‡Ì‡ı ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛ Í ‰Û„ËÏ
ÎËÔË‰‡Ï Ò‡‚ÌËÏÓ Ò ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂÏ ïë ‚ ÏÂÏ·‡-
Ì‡ı ÍÎÂÚÓÍ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Rietveld et al., 1999). Ç
ÊËÁÌÂÌÌÓÏ ˆËÍÎÂ ÔÎÓ‰Ó‚ÓÈ ÏÛ¯ÍË ÒÚÂÓÎ˚ Ë„‡-
˛Ú ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ËÁ
ïë, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌÓ„Ó ÔÛÚÂÏ ‰Â‡ÎÍËÎËÓ‚‡ÌËfl ÔË˘Â-
‚˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚, ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÚÓ‡Í‡Î¸ÌÓÈ ÊÂÎÂÁ˚
Ó·‡ÁÛÂÚÒfl „ÓÏÓÌ ÏÂÚ‡ÏÓÙÓÁ‡ Ë ÎËÌ¸ÍË ˝Í‰Ë-
ÁÓÌ, ‡ Á‡ÚÂÏ ËÁ ˝Í‰ËÁÓÌ‡ ‚ ÔÂËÙÂË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚ-
Í‡ı ÙÓÏËÛÂÚÒfl Â„Ó ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚È
‰ÂË‚‡Ú – 20-„Ë‰ÓÍÒË˝Í‰ËÁÓÌ. Ç Ò‚flÁË Ò ̋ ÚËÏ ‡Ì-
ÌÂÂ ‡Á‚ËÚËÂ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ (Ë ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı Ì‡ÒÂ-
ÍÓÏ˚ı, ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛˘Ëı ˝Í‰ËÁÓÌ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â „ÓÏÓ-
Ì‡ ÏÂÚ‡ÙÓÏÓÁ‡ Ë ÎËÌ¸ÍË) Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÔË˘Â‚˚ı
ÒÚÂÓÎÓ‚, ‡ Ëı ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ËÎË ÌÂÔË„Ó‰ÌÓÒÚ¸ ‰Îfl
‰‡Î¸ÌÂÈ¯Â„Ó ÒËÌÚÂÁ‡ ËÁ ÌËı ˝Í‰ËÁÓÌ‡ ˆÂÎËÍÓÏ
ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ÒÛ‰¸·Û Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó (ë‡‚ËˆÍËÈ Ë ‰.,
1985; ÅÓÌ‰‡ÂÌÍÓ Ë ‰., 1989; ãÛÚÓ‚‡ Ë ‰., 1992;
Belles et al., 2005). 

èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÒÚÂÓÎ˚ ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÌÂ
‡Ò˘ÂÔÎfl˛ÚÒfl (Á‡ ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ ÒÎÛ˜‡fl ÒËÌÚÂÁ‡ ‚
ÍÓÊÂ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‚ËÚ‡ÏËÌ‡ D3, ÔË ÍÓÚÓÓÏ
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ó‰ËÌÓ˜Ì˚È ‡Á˚‚ ‚Ó ‚ÚÓÓÏ ÍÓÎ¸ˆÂ
ïë), ‡ ‚˚‚Ó‰flÚÒfl ‚ ÓÍËÒÎÂÌÌÓÈ ÙÓÏÂ Ò ÒÓı‡ÌÂ-
ÌËÂÏ ˆËÍÎË˜ÂÒÍÓÈ ÓÒÌÓ‚˚, ÌÂÚ ÒÏ˚ÒÎ‡ „Ó‚ÓËÚ¸
Ó· Ëı ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡. èÓ˝ÚÓÏÛ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ‡ÒÒÏÓÚÂÚ¸ ËÌÛ˛ ËÌ-
ÚÂÂÒÛ˛˘Û˛ Ì‡Ò ÙÛÌÍˆË˛ – Û˜‡ÒÚËÂ ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚
ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍË (ÒË„Ì‡ÎËÌ„).

ìóÄëíàÖ ëíÖêéãéÇ Ç èÖêÖÑÄóÖ 
ëàÉçÄãéÇ Ç äãÖíäà

êÓÎ¸ ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Ë ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËË ‡ÙÚÓ‚. êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú, ˜ÚÓ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÒÚÂÓÎ˚ (‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ïë) ‚fl‰ ÎË Ó·-
ÎË„‡ÚÌÓ ÔË‚ÎÂÍ‡˛ÚÒfl ‰Îfl Û˜‡ÒÚËfl ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â
ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ. Ç ˆÂÎÓÏ ‚ÓÁÏÓÊÌÓ ‰‚‡
‚‡Ë‡ÌÚ‡ Ëı Û˜‡ÒÚËfl ‚ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â: ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡Ì-
Ì˚È (Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚ ‚ Í‡-
˜ÂÒÚ‚Â ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓ‚ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÏÓÎÂ-
ÍÛÎ) Ë ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚È (‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÎË„‡Ì‰Ó‚
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÂˆÂÔÚÓÓ‚).

ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ÏÓÏÂÌÚÛ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÏÂÏ·‡-
Ì˚ ˝ÛÍ‡ËÓÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛ÚÒfl
˜ÂÏ-ÚÓ Ó‰ÌÓÓ‰Ì˚Ï (‚Ó‰Â ÊË‰ÍÓÍËÒÚ‡ÎÎË˜Â-
ÒÍÓÈ ÎËÔË‰ÌÓ-·ÂÎÍÓ‚ÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚), ‡ ËÏÂ˛Ú ÒÎÓÊ-
ÌÓÂ ÏËÍÓ‰ÓÏÂÌÌÓÂ ÒÚÓÂÌËÂ. éÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚Â Û˜‡Ò-
ÚÍË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı (Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı) ÏÂÏ·‡Ì –
‡ÙÚ˚ (rafts) Ó·Ó„‡˘ÂÌ˚ ÒÚÂÓÎ‡ÏË (Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı – ïë) Ë ÒÙËÌ„ÓÎËÔË‰‡ÏË – ÙÓÒÙÓÎËÔË‰‡ÏË Ì‡
ÓÒÌÓ‚Â ÒÙËÌ„ÓÁËÌ‡, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏË ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‡‰Ë-
Í‡ÎÓ‚ Ì‡Ò˚˘ÂÌÌ˚Â ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ (ËÒ. 2). Ç Í‡-
˜ÂÒÚ‚Â ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ò ˝ÚËÏË ÎËÔË‰‡ÏË ·ÂÎÍÓ‚
ÙË„ÛËÛ˛Ú “Á‡flÍÓÂÌÌ˚Â” ‚ ÏÂÏ·‡ÌÂ ÔÓÒÂ‰-
ÒÚ‚ÓÏ „ÎËÍÓÁËÎ-ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎËÌÓÁËÚÓÎ‡ ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËÂ ·ÂÎÍË – GPI-“Á‡flÍÓÂÌÌ˚Â” ·ÂÎÍË. ùÚË ÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚Â ÏËÍÓ‰ÓÏÂÌ˚ (50–70 ÌÏ) ÚÛ‰ÌÓ ‡ÒÚ‚Ó-
ËÏ˚ ‚ (ÌÂËÓÌÌ˚ı) ‰ÂÚÂ„ÂÌÚ‡ı, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ
ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ·ÂÎÍÓ‚ Ë ÎËÔË‰Ó‚ ‚ ÌËı Ó˜ÂÌ¸ ÔÓ˜ÌÓ
‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì˚ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ, ıÓÚfl Ò‡ÏË Û˜‡ÒÚÍË
(‡ÙÚ˚) ÏÓ„ÛÚ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ ÏË„ËÓ‚‡Ú¸ ‚ ‡ÈÓ-
Ì‡ı ÏÂÏ·‡Ì˚, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ÌÂÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â
ÙÓÒÙÓÎËÔË‰˚ (ËÏÂ˛˘ËÂ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‡‰ËÍ‡ÎÓ‚
ÌÂÌ‡Ò˚˘ÂÌÌ˚Â ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚), Ì‡ÔËÏÂ ÙÓÒ-
Ù‡ÚË‰ËÎıÓÎËÌ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÌËÁÍËÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚. 

ê‡ÙÚ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÒÓ·ÓÈ “ÔÎ‡ÚÙÓÏ˚” ‰Îfl
Ò·ÓÍË ÎËÔË‰Ì˚ı Ë ·ÂÎÍÓ‚˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ. éÌË ÔË-
ÌËÏ‡˛Ú ‡ÍÚË‚ÌÓÂ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ ÒÓÚËÓ‚ÍÂ ÏÓÎÂÍÛÎ
(·ÂÎÍÓ‚ Ë ÎËÔË‰Ó‚), ‚ Ëı Ú‡ÌÒÔÓÚÂ ‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚ-
ÍË Ë Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ‚ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â (Zurzolo et al.,
2003; Helms, Zurzolo, 2004; Pike, 2004). Ç ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ ÍÎ‡ÚËÌÔÓÍ˚Ú˚ı Û˜‡ÒÚÍÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÏÂÏ-
·‡Ì˚ ÒË„Ì‡Î˚ ÓÚ ‡ÙÚÓ‚ ˜‡ÒÚÓ ÔÂÂ‰‡˛ÚÒfl
‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Í‡‚ÂÓÎËÌÔÓÍ˚Ú˚ı ‚Â-
ÁËÍÛÎ – Í‡‚ÂÓÎÂÈ. ë ‡ÙÚ‡ÏË Ë Í‡‚ÂÓÎflÏË ËÁ·Ë‡-
ÚÂÎ¸ÌÓ Ò‚flÁ‡Ì˚ ÂˆÂÔÚÓ˚ fl‰‡ ‚‡ÊÌ˚ı ÒË„Ì‡Î¸-
Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ (Ì‡ÔËÏÂ ÂˆÂÔÚÓ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸ÌÓ-

„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ ÓÒÚ‡), ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ‚‡Ë‡ÌÚÓ‚
ÎËÔÓÔÓÚÂË‰Ì˚ı ˜‡ÒÚËˆ (ÒÍ‡‚ÂÌ‰ÊÂ-ÂˆÂÔÚÓ˚
B-ÚËÔ‡), ‡ ‚ ÎËÏÙÓˆËÚ‡ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ò ‡Ù-
Ú‡ÏË Ò‚flÁ‡Ì˚ ÂˆÂÔÚÓ˚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ËÏÏÛÌ-
ÌÓÏ ÓÚ‚ÂÚÂ, Ë ÏÓÎÂÍÛÎ˚ „Î‡‚ÌÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ „Ë-
ÒÚÓÒÓ‚ÏÂÒÚËÏÓÒÚË ÍÎ‡ÒÒ‡ II (Anderson et al., 2000).
ë ‡ÙÚ‡ÏË Ú‡ÍÊÂ ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì˚ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚Â ÔËÏÂÏ·‡ÌÌ˚Â ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ·ÂÎÍË ÍËÌ‡ÁÌÓ-
„Ó ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ src, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ‚ÌÂÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡ Ì‡ ‡ÍÚËÌÓ‚˚È ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ
(Anderson et al., 2000). ê‡ÙÚ‡ÏË Ó·Ó„‡˘ÂÌ˚ ‡ÈÓ-
Ì˚ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚ ‡ÔËÍ‡Î¸Ì˚ı ̃ ‡ÒÚÂÈ
ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı (ÒÂÌÒÓÌ˚Â ÍÎÂÚÍË, ÍÎÂÚÍË ÍË¯Â˜-
ÌÓ„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl Ë Ú.Ô.) (Rodriguez-Boulan et al., 2005).
ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ‰Îfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÒÚÛÍÚÛ˚
‡ÙÚÓ‚ Û ÏÌÓ„Ëı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, „Ë-
·Ó‚ Ë ‡ÒÚÂÌËÈ ÔË‚ÎÂÍ‡˛ÚÒfl ‡ÁÎË˜Ì˚Â ÒÚÂÓÎ˚
(Ì‡ÔËÏÂ 7-‰Â„Ë‰Ó-ïë, ˝„ÓÒÚÂÓÎ, ÙËÚÓÒÚÂÓ-
Î˚) (Xu et al., 2001), ˜ÂÏ, ‚ÂÓflÚÌÓ, ÏÓÊÂÚ Ó·˙flÒ-
ÌflÚ¸Òfl „ÂÚÂÓ„ÂÌÌÓÒÚ¸ ÒÚÛÍÚÛ Ë Ò‚ÓÈÒÚ‚ ‡ÙÚÓ‚
Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÌÂÒÛ˘Ëı ÏÌÓ„Ó˜ËÒ-
ÎÂÌÌ˚Â ÚËÔ˚ ÒÚÂÓÎÓ‚, Ì‡ÔËÏÂ Û „Û·ÓÍ, ÒÚÂÍ‡-
˛˘Ëı Ë Ë„ÎÓÍÓÊËı. ëÚÂÓÎ˚, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÔË‰‡-
˛Ú ÒÚÛÍÚÛ‡Ï ‡ÙÚÓ‚ ÊÂÒÚÍÓÒÚ¸ Ë ‰ÂÎ‡˛Ú ·ÓÎÂÂ
‰ËÒÍÂÚÌ˚ÏË Ëı „‡ÌËˆ˚ (Helms, Zurzolo, 2004). 

ì ÌÂÏ‡ÚÓ‰˚ C. Âlegans, Í‡Í ÛÊÂ „Ó‚ÓËÎÓÒ¸, ÌÂ
ÒÔÓÒÓ·ÌÓÈ Í ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÈ Ëı ‚
ÒÎÂ‰Ó‚˚ı ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ı, ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ-
·‡Ì, ‚ÂÓflÚÌÓ, ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ‡ÙÚ˚ ÒÓ Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ÏË,
ÓÚÎË˜Ì˚ÏË ÓÚ ÒÚÂÓÎoÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı (Scheel et al.,
1999). çÂ‰‡‚ÌÓ ‚ ÒÔÂˆË‡Î¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı,
ÔÓ‚Â‰ÂÌÌ˚ı in vitro, ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚ Ò‡‚-
ÌÂÌËË Ò ‰Û„ËÏË ÒÚÂÓÎ‡ÏË ïë fl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡Ë·ÓÎÂÂ
ÓÔÚËÏ‡Î¸Ì˚Ï ÔË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË ÒÓ ÒÙËÌ„ÓÎË-
ÔË‰‡ÏË ‰Îfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ‡ÙÚÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ë
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ
(Li et al., 2003). àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÓÎË Ë ÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚ ‚ ‡ÙÚ‡ı, ‡ Ú‡ÍÊÂ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÒÎÓÊÌÓÈ ÏÓÁ‡-
Ë˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚ ˝ÛÍ‡-
ËÓÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ‰‡ÎÂÍË ÓÚ Á‡‚Â¯ÂÌËfl. 

ã˛·ÓÔ˚ÚÌ˚Â ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚ ·˚ÎË ÔÓ‚Â‰ÂÌ˚
Ò ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂÏ˚ÏË ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÏÎÂ-
ÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı – CHO (ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ÏË ÍÎÂÚÓÍ flË˜-

ë‚Ó·Ó‰Ì‡fl ˝ÌÂ„Ëfl ÔflÏÓ ÔÓÔÓˆËÓÌ‡Î¸Ì‡
„‡ÌËˆ‡Ï ‡Á‰ÂÎ‡ Ù‡Á

ÜË‰ÍÓ-ÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌ‡fl Ù‡Á‡ ÜË‰ÍÓ-ÌÂÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌ‡fl Ù‡Á‡

îÓÒÙÓÎËÔË‰

ïÓÎÂÒÚÂÓÎ

êËÒ. 2. ì˜‡ÒÚÓÍ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜ÌÓ„Ó ÊË‚ÓÚÌÓ„Ó (ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Â„Ó) (ÔÓ: Zurzolo et al., 2003). 
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ÌËÍ‡ ÍËÚ‡ÈÒÍÓ„Ó ıÓÏfl˜Í‡). ùÚË ÍÎÂÚÍË ÒËÌÚÂÁË-
Ó‚‡ÎË Ó˜ÂÌ¸ Ï‡ÎÓ ïë Ë ÏÂ‰ÎÂÌÌÓ ÓÒÎË, ÌÓ ÏÓ„-
ÎË ‚ÍÎ˛˜‡Ú¸ ‚ ‡ÙÚ˚ ÒıÓ‰Ì˚È Ò ïë ÙËÚÓÒÚÂÓÎ,
ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛˘ËÈ ‚ ÍÛÎ¸ÚÛ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰Â, – Í‡ÏÔÂ-
ÒÚÂÓÎ (Xu et al., 2005). ÑÓ·‡‚ÎÂÌËÂ ËÌ„Ë·ËÚÓ‡
ÒËÌÚÂÁ‡ ïë Í ÍÎÂÚÍ‡Ï, ÓÒ¯ËÏ ‚ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË ÙË-
ÚÓÒÚÂÓÎ‡, Ë ‚Ó‚ÒÂ ÚÓÏÓÁËÎÓ Ëı ÊËÁÌÂÒÔÓÒÓ·-
ÌÓÒÚ¸, ÌÓ ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÒÔ‡Ò‡ÎÓ ‰Ó·‡‚ÎÂÌËÂ ̋ ÍÁÓ„ÂÌ-
Ì˚ı ÔÓˆËÈ ïë ËÎË Â„Ó ÓÔÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ËÁÓÏÂ‡
(˝Ì‡ÌÚËÓÏÂ‡). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‰‡ÊÂ ‰Îfl ÓÒÚ‡
ÍÎÂÚÓÍ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı in vitro ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ïë,
ÙÛÌÍˆËfl ÍÓÚÓÓ„Ó ‚ ‰‡ÌÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÂÚ
ÓÒÚ‡‚‡Ú¸Òfl ‰Ó ÍÓÌˆ‡ ÌÂflÒÌÓÈ. 

êÂ„ÛÎflˆËfl ïë Ò‚ÓÂÈ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËË. ÑÛ„ÓÈ ‚‡Ë‡ÌÚ ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓ„Ó
Û˜‡ÒÚËfl ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â, Ì‡ ÔËÏÂÂ ïë,
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌ Ì‡ Â„ÛÎflˆË˛ Ò‚ÓÂÈ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ÔÓ ÔËÌˆËÔÛ ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ Ó·‡Ú-
ÌÓÈ Ò‚flÁË. ïë Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËË ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌ-
ÌÓÈ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ·Î‡„Ó‰‡fl
ÚÂÒÌÓÏÛ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ ·ÂÎÍ‡ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
ÏÂÏ·‡Ì SREBP2 (sterol regulatory element binding
protein) Ò ·ÂÎÍÓÏ SCAP (SREBP cleavage activating
protein) (Shimano, 2001). èË ÌËÁÍËı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆË-
flı ïë ‚ ÍÎÂÚÍÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ SREBP2 ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ ÒÓ
SCAP ‰‚Ë„‡˛ÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ÏÂÏ·‡Ì ËÁ ̋ Ì‰ÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ÂÚËÍÛÎÛÏ‡ ‚ ‡ÔÔ‡‡Ú ÉÓÎ¸‰ÊË, ·Î‡„Ó‰‡-
fl “Á‡flÍÓË‚‡ÌË˛” ‚ ÏÂÏ·‡Ì‡ı SREBP Á‡ Ò˜ÂÚ
‰‚Ûı Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ‡ÈÓÌÓ‚. Ç ıÓ‰Â ÔÂÂÏÂ-
˘ÂÌËfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ·ÂÎÍÓ‚ SREBP2 Ë SCAP ‚ ˝ÚËı
ÏÂÏ·‡Ì‡ı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÂ ‡Ò-
˘ÂÔÎÂÌËÂ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ‡ÈÓÌÓ‚ SREBP2
‰‚ÛÏfl Ò‡ÈÚÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ÏË ÔÓÚÂ‡Á‡ÏË, ‚ÒÎÂ‰-
ÒÚ‚ËÂ ˜Â„Ó N-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ‡ÈÓÌ SREBP2 (Ó·Î‡‰‡˛-
˘ËÈ Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ ÒÓ
ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ÒÚÛÍÚÛÓÈ: ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡-
˛˘ËÈ ‰ÓÏÂÌ, ÒÔË‡Î¸-ÔÂÚÎfl-ÒÔË‡Î¸, ÎÂÈˆËÌÓ‚‡fl
“ÏÓÎÌËfl” – basicHLHZip) ÔÓÎÛ˜‡ÂÚ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸
ÔÂÂÈÚË ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÛ Ë Ú‡ÌÒÎÓˆËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ fl‰-
Ó. í‡Ï ÓÌ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ ÒÓ ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ÏË
ˆËÒ-˝ÎÂÏÂÌÚ‡ÏË SRE (sterol regulatory element), ÎÓ-
Í‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚ÏË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ‚ ÔÓÏÓÚÓ‡ı „ÂÌ‡
Ì‡˜‡Î¸ÌÓ„Ó ˝Ú‡Ô‡ ÒËÌÚÂÁ‡ ïë – ÉåÉ-äÓÄ-Â‰ÛÍ-
Ú‡Á˚ – Ë „ÂÌ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÎËÔÓÔÓ-
ÚÂË‰Ì˚ı ˜‡ÒÚËˆ ÌËÁÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË, ÔÂÂÌÓÒfl˘Ëı
ïë ‚ ÍÎÂÚÍÛ (ÒÏ. ÌËÊÂ). éÒ‚Ó·Ó‰Ë‚¯ËÈÒfl ÓÚ
SREBP SCAP ‚ÓÁ‚‡˘‡ÂÚÒfl Ì‡Á‡‰ ‚ ÏÂÏ·‡ÌÛ ˝Ì-
‰ÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÂÚËÍÛÎÛÏ‡, „‰Â Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl
Ò Ó˜ÂÂ‰ÌÓÈ ÏÓÎÂÍÛÎÓÈ SREBP. ÇÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl
ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ïë ‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ‡ÍÚË‚‡ˆËË „ÂÌÓ‚
ÒËÌÚÂÁ‡ ïë Ë Â„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‚ ÍÎÂÚÍÛ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ÂÚ.
Ç ÏÓÎÂÍÛÎÂ SCAP ËÏÂÂÚÒfl ÓÒÓ·˚È ‰ÓÏÂÌ, ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÈ Ò Û˜‡ÒÚÍÓÏ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÏÂÏ-
·‡Ì˚ (Ò‡ÏÓÒÚÓflÚÂÎ¸ÌÓ ËÎË Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ·ÂÎÍ‡-ÔÓ-
ÒÂ‰ÌËÍ‡), Ó·Ó„‡˘ÂÌÌÓÈ ïë. èË ËÁ·˚ÚÍ‡ı ïë ‚
ÍÎÂÚÍÂ Ú‡ÍËı Û˜‡ÒÚÍÓ‚ ‚ ÏÂÏ·‡Ì‡ı ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl
ÏÌÓ„Ó, Ú‡Í ˜ÚÓ ÔË ‚ÒÚÂ˜Â Ò ÌËÏË ïë-ÒÂÌÒÓÌ˚È
‰ÓÏÂÌ SCAP Á‡‰ÂÊË‚‡ÂÚ ËÎË ‚Ó‚ÒÂ ·ÎÓÍËÛÂÚ
‰‚ËÊÂÌËÂ ‚ÒÂ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ SREBP-SCAP ‚ ÏÂÏ-

·‡ÌÛ ‡ÔÔ‡‡Ú‡ ÉÓÎ¸‰ÊË Ë Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÔÂÔflÚ-
ÒÚ‚ÛÂÚ ÔÓÚÂÓÎËÁÛ ÏÂÏ·‡ÌÓÒ‚flÁ‡ÌÌÓ„Ó SREBP2
Ë Ó·‡ÁÓ‚‡ÌË˛ Â„Ó fl‰ÂÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÈ ÙÓÏ˚. ê‡-
·ÓÚ‡ „ÂÌÓ‚, ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚ı Á‡ ÔÓ‰ÛÍˆË˛ ‚ÌÛÚË-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ïë Ë Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ Â„Ó ‚ ÍÎÂÚÍÛ, ‚ ÓÚ-
ÒÛÚÒÚ‚ËÂ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó fl‰ÂÌÓ„Ó SREBP Û„ÌÂÚ‡ÂÚÒfl, Ë
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ïë ÔÓÌËÊ‡ÂÚÒfl.
ÑÓ ÒËı ÔÓ ÌÂflÒÌ˚ ‰ÂÚ‡ÎË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ïë Ò
ïë-ÒÂÌÒÓÌ˚Ï ‡ÈÓÌÓÏ ·ÂÎÍ‡ SCAP: ÔÓÎ‡„‡˛Ú,
˜ÚÓ ÔË ˝ÚÓÏ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË ËÁÏÂÌflÂÚÒfl ÍÓÌ-
ÙÓÏ‡ˆËfl SCAP, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ·ÎÓÍËÓ‚ÍÂ ÏË-
„‡ˆËË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ SREBP/SCAP (Brown et al.,
2002). áÌ‡˜ÂÌËÂ „ÂÌ‡ Srebp2 ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl ÏÎÂÍÓ-
ÔËÚ‡˛˘Ëı, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ó˜ÂÌ¸ ‚ÂÎËÍÓ, ÔÓÒÍÓÎ¸-
ÍÛ Á‡Ó‰˚¯Ë Ï˚¯ÂÈ-ÌÓÍ‡ÛÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌÛ Srebp2 ÔÓ-
„Ë·‡˛Ú Ì‡ 8-È ‰ÂÌ¸ ÔÓÒÎÂ Á‡˜‡ÚËfl (Shimano, 2001). 

ì ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ò ÒÂÍ‚ÂÌËÓ‚‡ÌÌ˚Ï „ÂÌÓ-
ÏÓÏ (C. elegans, D. melanogaster) ·˚ÎÓ Ú‡ÍÊÂ Ó·-
Ì‡ÛÊÂÌÓ ÔÓ Ó‰ÌÓÏÛ „ÂÌÛ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÏÛ Srebp
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı, Ó‰Ì‡ÍÓ Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ·ÂÎÍÓ‚˚È
ÔÓ‰ÛÍÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÍÓ„Ó „ÂÌ‡, Í‡Í ·˚ÎÓ ÛÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌÓ, Â„ÛÎËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚ ÙÂÏÂÌ-
ÚÓ‚ ÒËÌÚÂÁ‡ Ì‡Ò˚˘ÂÌÌ˚ı ÊËÌ˚ı ÍËÒÎÓÚ Ë ÙÓÒ-
Ù‡ÚË‰ËÎ˝Ú‡ÌÓÎ‡ÏËÌ‡ (Dobrosotskaya et al., 2002;
Seegmiller et al., 2002), ‡ Û ÌÂÏ‡ÚÓ‰˚ ·ÂÎÍÓ‚˚È ‡Ì‡-
ÎÓ„ SREBP Â„ÛÎËÛÂÚ ÛÓ‚ÂÌ¸ ÙÓÒÙ‡ÚË‰ËÎ˝Ú‡-
ÌÓÎ‡ÏËÌ‡ (McKay et al., 2003; Ashrafi et al., 2003).

ì˜‡ÒÚËÂ ÓÍËÒÎÂÌÌ˚ı ÙÓÏ ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ÒË„Ì‡-
ÎËÌ„Â. é‰Ì‡ ËÁ ÙÓÏ Û˜‡ÒÚËfl ïë ‚ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ì‡-
Ô‡‚ÎÂÌ‡ Ì‡ Û‰‡ÎÂÌËÂ ËÁ ÌËı (Ë ‰‡ÎÂÂ ËÁ Ó„‡ÌËÁ-
Ï‡) Â„Ó ÓÍËÒÎÂÌÌ˚ı ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı. ÖÒÚÂÒÚ‚ÂÌÌ˚È
ıÓ‰ ÏÂÚ‡·ÓÎËÁÏ‡ ïë (Ë ‰Û„Ëı ÒÚÂÓÎÓ‚) ‚ ÍÎÂÚ-
Í‡ı, ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ Â„Ó ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚Ó ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ÊË‰ÍÓÒÚflı (‚ ÒËÒÚÂÏÂ ˆËÍÛÎflˆËË) ÒÓÔÓ-
‚ÓÊ‰‡ÂÚÒfl ÙÂÏÂÌÚ‡ÚË‚Ì˚Ï ËÎË ÌÂÙÂÏÂÌÚ‡ÚË‚-
Ì˚Ï Â„Ó ÓÍËÒÎÂÌËÂÏ. Ç ˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Í ·ÓÍÓ‚˚Ï
‡‰ËÍ‡Î‡Ï ËÎË Í ‡ÚÓÏ‡Ï Û„ÎÂÓ‰‡ ‚ ÍÓÎ¸ˆ‡ı ÒÚÂ-
ÓË‰ÌÓ„Ó fl‰‡ ‰Ó·‡‚Îfl˛ÚÒfl ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â ÍËÒ-
ÎÓÓ‰ÓÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÛÔÔ˚: „Ë‰ÓÍÒË, ÓÍÒÓ, ̋ ÔÓÍ-
ÒË ËÎË Í‡·ÓÌËÎ¸Ì˚Â (ËÒ. 3). íÓ ÊÂ Ò‡ÏÓÂ ÏÓÊ-
ÌÓ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡Ú¸ Ë ‚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË
‰Û„Ëı ÒÚÂÓÎÓ‚. èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÒÚÂÓÎ˚ ÌÂ ÏÓ„ÛÚ
‡Ò˘ÂÔÎflÚ¸Òfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı, ÚÓ Ëı ÓÍËÒÎÂÌËÂ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË ÓÔ‡‚‰‡-
ÌÓ, Ú‡Í Í‡Í ÒÎÛÊËÚ ÔÂ‚˚Ï ¯‡„ÓÏ ‰Îfl Û‰‡ÎÂÌËfl
ÒÚÂÓÎÓ‚ ËÁ Ó„‡ÌËÁÏ‡. éÍÒËÒÚÂÓÎ˚ – ·ÓÎÂÂ ÔÓ-
ÎflÌ˚Â ÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl Ë, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ÛÊÂ ˜‡ÒÚË˜-
ÌÓ ‡ÒÚ‚ÓËÏ˚ ‚ ‚Ó‰ÌÓÈ Ù‡ÁÂ, ˜ÚÓ Ó·ÎÂ„˜‡ÂÚ Ëı
Ú‡ÌÒÔÓÚ ËÁ “ÔÂËÙÂËÈÌ˚ı” ÚÍ‡ÌÂÈ (Û ‚˚Ò¯Ëı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı) ÔÓ ÒËÒÚÂÏÂ ˆËÍÛÎflˆËË ‚ ÔÂ˜ÂÌ¸ Ë ‰‡-
ÎÂÂ (‚ ‚Ë‰Â ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ) ËÁ Ó„‡ÌËÁÏ‡
(Schroepfer, 2000). 

îÂÏÂÌÚ‡ÚË‚ÌÓÂ ÓÍËÒÎÂÌËÂ ïë ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚ-
Òfl Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ˆËÚÓıÓÏ‡ P-450
(ÏÓÌÓÓÍÒË„ÂÌ‡Á), ÙÂÏÂÌÚ˚ ÍÓÚÓÓ„Ó ÓÍËÒÎfl˛Ú
ÏÌÓ„ËÂ ÎËÔÓÙËÎ¸Ì˚Â ‡„ÂÌÚ˚, Í‡Í ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ì-
Ì˚Â ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ, Ú‡Í Ë fl‚Îfl˛˘ËÂÒfl ÍÒÂÌÓ·ËÓÚË-
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Í‡ÏË, Ò ̂ ÂÎ¸˛ Ëı ·ËÓÚ‡ÌÒÙÓÏ‡ˆËË. ëÏ˚ÒÎÓÏ ÂÂ
fl‚ÎflÂÚÒfl ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Ë Û‰‡ÎÂÌËÂ ‡ÒÚ‚ÓËÏ˚ı ‚
‚Ó‰ÌÓÈ Ù‡ÁÂ (˜‡ÒÚË˜ÌÓ ËÎË ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛) ÓÍËÒÎÂÌ-
Ì˚ı (ÔÓÎflÌ˚ı) ÎËÔÓÙËÎ¸Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ ËÁ Ó„‡-
ÌËÁÏ‡. ëÂ‰Ë ÙÂÏÂÌÚÓ‚ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ P-450-
ÏÓÌÓÓÍÒË„ÂÌ‡Á ‚ÒÚÂ˜‡˛ÚÒfl Ú‡ÍËÂ, ÍÓÚÓ˚Â ÒÔÂ-
ˆËÙË˜ÂÒÍË ÓÍËÒÎfl˛Ú ÒÚÂÓÎ˚, ‚ÍÎ˛˜‡fl ïë (Ì‡-
ÔËÏÂ 7-α-ıÓÎÂÒÚÂËÌ„Ë‰ÓÍÒËÎ‡Á‡-Cyp7A –
ÙÂÏÂÌÚ ÔÂ‚ÓÌ‡˜‡Î¸ÌÓ„Ó ˝Ú‡Ô‡ ÓÍËÒÎÂÌËfl ïë).
äÓÏÂ ÓÍËÒÎÂÌËfl, ÒÚÂÓÎ˚ ÏÓ„ÛÚ ÔÓ‰‚Â„‡Ú¸Òfl Ë
‰Û„ËÏ ıËÏË˜ÂÒÍËÏ ÔÂ‚‡˘ÂÌËflÏ: ÛÍÓÓ˜ÂÌË˛
‡‰ËÍ‡ÎÓ‚ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË ËÎË ‰Ó·‡‚ÎÂÌË˛ ÌÓ‚˚ı
‡‰ËÍ‡ÎÓ‚ Ë Ú.‰. çÛÊÌÓ Ú‡ÍÊÂ ËÏÂÚ¸ ‚ ‚Ë‰Û, ˜ÚÓ
ÓÍËÒÎÂÌËÂ ÒÚÂÓÎÓ‚ ÏÓÊÂÚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ¸ Â˘Â Ë
‰Û„ËÏË ÌÂÛ˜ÚÂÌÌ˚ÏË ÒÔÓÒÓ·‡ÏË, Ë ˝ÚË ‡ÁÌÓÓ·-
‡ÁÌ˚Â ÓÍÒËÒÚÂÓÎ˚ ÒÎÂ‰ÛÂÚ Û‰‡ÎflÚ¸ ËÁ Ó„‡ÌËÁ-
Ï‡, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÓÌË fl‚Îfl˛ÚÒfl Í‡ÈÌÂ ÌÂÊÂÎ‡ÚÂÎ¸-
Ì˚ÏË ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË ‡„ÂÌÚ‡ÏË Ë ÔÓ‚ÓˆËÛ˛Ú ‡Á-
ÎË˜Ì˚Â ‰ËÒÙÛÌÍˆËË Ë ‡ÌÓÏ‡ÎËË (Ì‡ÔËÏÂ ‚ÓÒ-
Ô‡ÎÂÌËÂ, ‡ÔÓÔÚÓÁ, Ï‡ÎË„ÌËÁ‡ˆË˛ Ë ‡ÚÂÓ„ÂÌÂÁ Û
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı) (Schroepfer, 2000; Bjorkhem, Dic-
zfalusi, 2002; Rusinol et al., 2004). ëËÒÚÂÏ˚ Ú‡ÌÒ-
ÔÓÚ‡ ÓÍÒËÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ËÁÛ˜ÂÌ˚ ÌÂ‰Ó-
ÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ, ÌÓ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÓÌË Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛Ú-

Òfl ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚ (ÒÏ. ÌËÊÂ) Ú‡Í ÊÂ, Í‡Í
ïë Ë Â„Ó ˝ÙË˚.

èÓÔ‡‰‡fl ‚ ÍÎÂÚÍË, ÓÍËÒÎÂÌÌ˚Â ÙÓÏ˚ ïë Ë Ëı
ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚Â ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ò fl‰ÂÌ˚ÏË Â-
ˆÂÔÚÓ‡ÏË, fl‚Îfl˛˘ËÏËÒfl ‡ÍÚË‚ËÛÂÏ˚ÏË Ù‡Í-
ÚÓ‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÌÂ‡ÍÚË‚ÌÓÏ ÒÓ-
ÒÚÓflÌËË ˜‡ÒÚÓ ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ. ä Ì‡-
ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ‚ÂÏÂÌË ÓÔËÒ‡ÌÓ ·ÓÎ¸¯ÓÂ ̃ ËÒÎÓ (Ó·˙Â-
‰ËÌÂÌÌ˚ı ‚ Ì‡‰ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó) fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚,
Í‡Ê‰˚È ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ÛÂÚ Ò ÌËÁÍÓÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ÏË ÔËÓ‰Ì˚ÏË Ë
ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍËÏË ÎËÔÓÙËÎ¸Ì˚ÏË („Ë‰ÓÙÓ·Ì˚ÏË)
Û„ÎÂÓ‰ÓÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏË ÏÓÎÂÍÛÎ‡ÏË, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚Ë-
ÁËÛÂÚ Â„Ó Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸. ëÂ‰Ë
fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚˚‰ÂÎfl˛Ú ·ÓÎ¸¯ÓÈ ÍÎ‡ÒÒ
(ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó) ÒÚÂÓË‰-ÚËÂÓË‰-ÂÚËÌÓË‰Ì˚ı
ÂˆÂÔÚÓÓ‚, Í ÍÓÚÓÓÏÛ ÓÚÌÓÒflÚÒfl Ë ËÌÚÂÂÒÛ˛-
˘ËÂ Ì‡Ò ·ÂÎÍÓ‚˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚. ÑÎfl fl‰‡ fl‰ÂÌ˚ı
ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÎË„‡Ì‰˚ Â˘Â ÌÂ Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ì˚, Ë
‚ ˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Ú‡ÍËÂ ÂˆÂÔÚÓ˚ Ì‡Á˚‚‡˛ÚÒfl Ó-
Ù‡Ì‡ÏË (ÓÚ ‡Ì„Î. “orfan” – ÒËÓÚ‡) (Olefsky, 2001;
Tsuguchika, 2003). èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÂ˜ÂÌË
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Ï˚¯ÂÈ) ÓÍËÒÎÂÌÌ˚Â ÙÓÏ˚
ïë – ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „Ë‰ÓÍÒË„ÛÔ-
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êËÒ. 3. éÍËÒÎÂÌÌ˚Â ÙÓÏ˚ ıÓÎÂÒÚÂÓÎ‡, ‚ÒÚÂ˜‡˛˘ËÂÒfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı).
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Ô˚ ‚ ·ÓÎ¸¯ÓÈ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË: 22OH-ïë, 24OH-ïë,
25OH-ïë Ë 27OH-ïë (Ó‰ËÌ ËÁ Ëı ÓÔÚË˜ÂÒÍËı ËÁÓ-
ÏÂÓ‚ ËÎË Ó·‡), – ‡ Ú‡ÍÊÂ 7-ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚ (ıÓ-
Úfl Ë ‚ ÏÂÌ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË) ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ÒÓ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË fl‰ÂÌ˚ÏË ÂˆÂÔÚÓ-
‡ÏË α,β-LXR (liver X receptor) (Hu, Lala, 2002;
Antonio et al., 2003; Crestani et al., 2004). ÄÍÚË‚Ë-
Ó‚‡ÌÌ˚Â ÎË„‡Ì‰‡ÏË LXR-ÂˆÂÔÚÓ˚ ÙÛÌÍˆËÓ-
ÌËÛ˛Ú ‚ fl‰‡ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ‚Ë‰Â „ÂÚÂÓ‰ËÏÂÓ‚,
Ó·˙Â‰ËÌflflÒ¸ ‚ Ô‡˚ Ò Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÙÓÏ ÂÚËÌÓË‰ÌÓ-
„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ (RXR). Ç ÍÎÂÚÍ‡ı “ÔÂËÙÂËÈÌ˚ı”
ÚÍ‡ÌÂÈ LXR/RXR ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „Â-
ÌÓ‚, ·ÂÎÍÓ‚˚Â ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚
Û‰‡ÎÂÌËË ËÁÎË¯ÍÓ‚ ïë, ‡ Ú‡ÍÊÂ Â„Ó ÓÍËÒÎÂÌÌ˚ı
ÙÓÏ, ‡ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÂ˜ÂÌË ˝ÚË Ù‡ÍÚÓ˚ ‡ÍÚË‚ËÛ-
˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚
‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÈ ÍÓÌ‚ÂÚ‡ˆËË ÓÍËÒÎÂÌÌ˚ı ÙÓÏ ïë ‚
ÊÂÎ˜Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ (ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Ú‡Ï „Î‡‚Ì‡fl ÏË-
¯ÂÌ¸ LXR – „ÂÌ ÙÂÏÂÌÚ‡ 7-α-ıÓÎÂÒÚÂËÌ„Ë‰ÓÍ-
ÒËÎ‡Á˚). Ç Ò‚ÂÚÂ ÒÍ‡Á‡ÌÌÓ„Ó ‚˚¯Â Í ‚‡ÊÌ˚Ï ÏË-
¯ÂÌflÏ LXR/RXR ÓÚÌÓÒflÚÒfl „ÂÌ˚ ·ÂÎÍÓ‚, ÔËÌË-
Ï‡˛˘Ëı ‡ÍÚË‚ÌÓÂ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ “Ó·‡ÚÌÓÏ” Ú‡ÌÒ-
ÔÓÚÂ ïë ËÁ ÍÎÂÚÓÍ ÔÂËÙÂËÈÌ˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ ‚ ÔÂ-
˜ÂÌ¸, – ABC-A1-Ú‡ÌÒÔÓÚÂ‡ (·ÂÎÍ‡, ÔÂÂÌÓÒfl-
˘Â„Ó ˝ÙË˚ ïë) Ë ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ‡ E. Ñ‚Â ‡Á-
Ì˚Â ÙÓÏ˚ LXR, α Ë β, ÔÓ-‡ÁÌÓÏÛ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂ-
Ì˚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı fl‰‡ ÚÍ‡ÌÂÈ (ÔÂ˜ÂÌ¸, ÔÓ˜ÍË,
ÊËÓ‚‡fl ÚÍ‡Ì¸, Ï‡ÍÓÙ‡„Ë), Ë Ì‡Û¯ÂÌËÂ Ëı
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl fl‚ÎflÂÚÒfl Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÔË˜ËÌ ‡Á-
‚ËÚËfl ‡ÚÂÓÒÍÎÂÓÁ‡ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı. ì Ï˚-
¯ÂÈ-ÌÓÍ‡ÛÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌÛ α-LXR ÒËÎ¸ÌÓ ËÁÏÂÌflÂÚÒfl
ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÍÓÌÚÓÎËÓ‚‡Ú¸ Ó·‡ÚÌ˚È Ú‡ÌÒ-
ÔÓÚ ïë ËÁ ÔÂËÙÂË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÔÂ˜ÂÌ¸
(Wagner et al., 2003). é‰ÌËÏ ËÁ ‚‡ÊÌÂÈ¯Ëı ·ÂÎÍÓ‚,
‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘Ëı ÍÓÓÔÂ‡ÚË‚ÌÓ Ò LXR, ÍÓÚÓ˚È Ú‡Í-
ÊÂ ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í ÍÎ‡ÒÒÛ fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚, fl‚Îfl-
ÂÚÒfl ÓÙ‡ÌÓ‚˚È fl‰ÂÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ LRH-1 (Liver
Receptor Homolog-1). ùÚÓÚ ÂˆÂÔÚÓ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ
Í‡Í ‡ÍÚË‚‡ÚÓ ÚÂı ÊÂ „ÂÌÓ‚, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚ËÛ˛ÚÒfl
(˜‡ÒÚÓ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ) Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ LXR/RXR ËÎË
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ÒıÓ‰Ì˚ı Ò ÌËÏË, Ú.Â. Í‡Í ‡„ÓÌËÒÚ,
Ô‡‚‰‡ LRH-1 ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ‚Ë‰Â ÏÓÌÓÏÂ‡ (Luo et al.,
2001). é‰ÌÓÈ ËÁ ÏË¯ÂÌÂÈ LRH-1 ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÂ˜ÂÌË Ë
flË˜ÌËÍ‡ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı fl‚ÎflÂÚÒfl „ÂÌ ÒÍ‡‚ÂÌ‰ÊÂ-
ÂˆÂÔÚÓ‡ B-ÚËÔ‡ (“ÏÛÒÓ˘ËÍ”, SR-B1) (Schoonjans
et al., 2002). çÛÊÌÓ ËÏÂÚ¸ ‚ ‚Ë‰Û, ˜ÚÓ ‰Îfl Û‰‡ÎÂÌËfl
ïë ËÁ ÍÎÂÚÓÍ Ó„‡ÌËÁÏ ÔË·Â„‡ÂÚ Í‡Í Í ‡ÍÚË‚‡ˆËË
ABC-A1-Ú‡ÌÒÔÓÚÂ‡, Ú‡Í Ë SR-B1 (ÒÔÓÒÓ·ÌÓ„Ó
‡·ÓÚ‡Ú¸ ‚ ‰‚Ûı Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËflı ÔÓ Ú‡ÌÒÔÓÚÛ ïë).
äÓÏÂ ÚÓ„Ó, Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË LRH-1 Ë„‡ÂÚ
‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÒËÌÚÂÁÂ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚, Ó
˜ÂÏ ·Û‰ÂÚ ÒÍ‡Á‡ÌÓ ÌËÊÂ (Fayard et al., 2004). 

èËÌˆËÔË‡Î¸ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ÏÂÚ‡·Ó-
ÎËÁÏ‡ ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ Ë„‡ÂÚ Ù‡ÌÂÁËÎ-X-Â-
ˆÂÔÚÓ (FXR), ÍÓÚÓ˚È ‚ ‚Ë‰Â „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ‡
FXR/RXR ÏÓÊÂÚ ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡Ú¸ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛
ÛÔÓÏflÌÛÚÓ„Ó ‚˚¯Â „ÂÌ‡ LRH-1 Ë „ÂÌ‡ Â˘Â Ó‰ÌÓ„Ó
ÓÙ‡ÌÓ‚Ó„Ó fl‰ÂÌÓ„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ – HNF4. ÇÒÂ ˝ÚË
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ‚ ÍÓÌÂ˜ÌÓÏ Ò˜ÂÚÂ ÔË‚Ó‰flÚ Í Ò·‡-

Î‡ÌÒËÓ‚‡ÌÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ÔÓ‰ÛÍˆËË Ë ‚˚‚Â‰Â-
ÌË˛ ÊÂÎ˜Ì˚ı ÍËÒÎÓÚ ‚ Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ÔÓÚÂ·ÌÓ-
ÒÚÂÈ Ó„‡ÌËÁÏ‡ (Crestani et al., 2004; Malerod et al.,
2005).
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ë‚ÓÈÒÚ‚‡ Ë ÓÎ¸ „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ÊËÁÌÂ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚË Ó„‡ÌËÁÏÓ‚. ëÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ Ú‡ÍÊÂ fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ‡ÏË ÓÍËÒÎÂÌËfl ÒÚÂÓÎÓ‚, Ó‰Ì‡ÍÓ
ÓÚÎË˜Ì˚ı ÓÚ ÚÂı, ̃ ÚÓ ‚ ÍÓÌÂ˜ÌÓÏ Ò˜ÂÚÂ Ú‡ÌÒÙÓ-
ÏËÛ˛ÚÒfl ‚ ÊÂÎ˜Ì˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı.
Ç Ó„‡ÌËÁÏÂ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚
ÒËÌÚÂÁËÛ˛ÚÒfl ‚ ÒÔÂˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı
ÍÎÂÚÍ‡ı, ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ ‰Îfl Ëı ÒËÌÚÂÁ‡ ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ïë (Parker, 1993; ÅÂÂÁÓ‚, äÓÓ‚ÍËÌ,
2004). ëÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ ÓÚÎË-
˜ËÂ ÓÚ ïë ÎË¯ÂÌ˚ ÔÓÚflÊÂÌÌÓÈ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ˆÂÔË (‚
ÔÓÁËˆËË C17), ‚ÏÂÒÚÓ ˝ÚÓ„Ó ÓÌË ‚ ÛÍ‡Á‡ÌÌÓÈ ÔÓÁË-
ˆËË ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â Í‡·ÓÌËÎ¸Ì˚Â ÎË-
·Ó ÓÍÒË„ÛÔÔ˚ ËÎË ÌÂÒÛÚ ÔÓ ‰Û„ËÏ ÔÓÁËˆËflÏ ÌÂ-
·ÓÎ¸¯ËÂ ‡‰ËÍ‡Î˚, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÂ ‡ÚÓÏ˚ Û„ÎÂÓ-
‰‡ Ë ÍËÒÎÓÓ‰‡. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ ‰Ó·‡‚-
ÎÂÌËÂ „ÛÔÔ OH Í ‡ÚÓÏ‡Ï Û„ÎÂÓ‰‡ ÒÚÂÓË‰ÌÓ„Ó
fl‰‡ ‚ ÔÓÁËˆËflı ë11, 13, 18 (‚ ÔÓÁËˆËË 3 Û ÒÚÂÓË-
‰Ó‚ ˜‡ÒÚÓ ‚ÏÂÒÚÓ „Ë‰ÓÍÒËÎ¸ÌÓÈ „ÛÔÔ˚ éç ÔË-
ÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ ÍÂÚÓ„ÛÔÔ‡ ë=é). çÂÌ‡Ò˚˘ÂÌÌ‡fl Ò‚flÁ¸
‚ ÒÚÂÓÎ¸Ì˚ı ÍÓÎ¸ˆ‡ı Û ˝ÚËı ÒÚÂÓË‰Ó‚ ÏÂÌflÂÚ
ÍÓÓ‰ËÌ‡Ú˚; ÏÓ„ÛÚ ÔÓfl‚ÎflÚ¸Òfl ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â
ÌÂÌ‡Ò˚˘ÂÌÌ˚Â Ò‚flÁË Ë ÏÂÚËÎ¸Ì˚Â „ÛÔÔ˚.

çÓ‚ÓÒËÌÚÂÁËÓ‚‡ÌÌ˚Â „ÓÏÓÌ˚ ÌÂ‰ÓÎ„Ó‚Â˜-
Ì˚: Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÓÌË ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú
60–90 ÏËÌ, Ë ÔÓ‰ÛÍÚ˚ Ëı ‰‡Î¸ÌÂÈ¯Â„Ó ÓÍËÒÎÂÌËfl
‚ ÔÂ˜ÂÌË (7-α-ÍÂÚÓÒÚÂÓÎ˚) Á‡ÚÂÏ ‚˚‚Ó‰flÚÒfl Ò
ÏÓ˜ÓÈ. ì ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ËÏÂÂÚÒfl ·ÓÎ¸¯‡fl „ÛÔ-
Ô‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ – „Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÍÓ-
ÚËÍÓË‰˚, ÒËÌÚÂÁËÛ˛˘ËÂÒfl ‚ ÍÓÍÓ‚ÓÏ ÒÎÓÂ Ì‡‰-
ÔÓ˜Â˜ÌËÍÓ‚, Ë ÔÓÎÓ‚˚Â ÒÚÂÓË‰˚, Ó·‡ÁÛ˛˘ËÂÒfl
‚ flË˜ÌËÍ‡ı, ÒÂÏÂÌÌËÍ‡ı Ë ÔÎ‡ˆÂÌÚÂ (Parker, 1993;
ÅÂÂÁÓ‚, äÓÓ‚ÍËÌ, 2004). äÓÏÂ ÚÓ„Ó, Û ÏÎÂÍÓ-
ÔËÚ‡˛˘Ëı ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ ÏÓ„ÛÚ ÒËÌÚÂÁË-
Ó‚‡Ú¸Òfl ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÊËÓ‚ÓÈ
ÚÍ‡ÌË Ë „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡. Ç „ÓÎÓ‚ÌÓÏ ÏÓÁ„Û ÌÂÚ
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ÊÂÎÂÁË-
ÒÚ˚ı ÒÚÛÍÚÛ ËÎË ˆÂÌÚÓ‚, ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â
ÍÎÂÚÍË ‚ÒÚÂ˜‡˛ÚÒfl Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‚ ÍÓÂ
·ÓÎ¸¯Ëı ÔÓÎÛ¯‡ËÈ, „ËÔÔÓÍ‡ÏÔÂ, Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚
ÓÌË Ú‡ÍÊÂ ‚ ÔÓ‰ÓÎ„Ó‚‡ÚÓÏ ÏÓÁ„Û (Biggio et al.,
2002; Shibuya et al., 2003). ÑÎfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÔÓÎÓ-
‚˚ı Ë ÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ Ó-
„‡ÌËÁÏÂ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Â„Ó ‚‡ÊÌ‡ Â‡ÎËÁ‡ˆËfl ÓÒ-
ÌÓ‚ÌÓÈ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ˆÂÔÓ˜ÍË ‚ ‚Ë‰Â „ËÔÓÚ‡Î‡ÏÛÒ –
„ËÔÓÙËÁ – ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â ÚÍ‡ÌË Á‡ Ò˜ÂÚ ‰ÂflÚÂÎ¸-
ÌÓÒÚË ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ ÍÓÚËÍÓÚÓÔËÌ- Ë „ÓÌ‡‰Ó-
ÚÓÔËÌ-ËÎËÁËÌ„ „ÓÏÓÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‡‰ÂÌÓÍÓ-
ÚËÍÓÚÓÔÌÓ„Ó, Î˛ÚÂËÌËÁËÛ˛˘Â„Ó Ë ÙÓÎÎËÍÛÎÓ-
ÒÚËÏÛÎËÛ˛˘Â„Ó „ÓÏÓÌÓ‚. 

èË Ò‡‚ÌÂÌËË ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı Ò‚ÓÈÒÚ‚ Ë ÒÚÓ-
ÂÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÒÓ Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ÏË Ë ÒÚÛÍ-
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ÚÛÓÈ ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎÓ‚ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÏÓÊÌÓ Á‡ÏÂ-
ÚËÚ¸, ˜ÚÓ ‚ÒÂ ÓÌË fl‚Îfl˛ÚÒfl ÒıÓ‰Ì˚ÏË ·ËÓÎÓ„Ë˜Â-
ÒÍË ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË ÒÓÂ‰ËÌÂÌËflÏË, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏË
„Ë‰ÓÍÒË- ËÎË ÓÍÒÓ/ÍÂÚÓ„ÛÔÔ˚ ÎË·Ó ‚ ÒÚÂÓË‰-
ÌÓÏ fl‰Â, ÎË·Ó (‡ Ú‡ÍÊÂ) ‚ ·ÓÍÓ‚˚ı ‡‰ËÍ‡Î‡ı.
ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ‚˚‡Ê‡ÂÚÒfl ‚ ˜ÂÁ‚˚˜‡È-
ÌÓ ‚‡ÊÌ˚ı ‰Îfl Ó„‡ÌËÁÏ‡ ˝ÙÙÂÍÚ‡ı, Ë Ëı ÒÓ‰Â-
Ê‡ÌËÂ ÔÓ˝ÚÓÏÛ ‰ÓÎÊÌÓ ÒÚÓ„Ó Â„ÛÎËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚Ó
ËÁ·ÂÊ‡ÌËË ÒÂ¸ÂÁÌ˚ı ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÈ. 

êÓÎ¸ Ë ÙÛÌÍˆËË ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ‚ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡, ÏÂÚ‡ÏÓÙÓÁÂ, Â-
‡ÍˆËflı ‚ÓÊ‰ÂÌÌÓ„Ó ËÏÏÛÌËÚÂÚ‡, ÓÚ‚ÂÚÂ ÍÎÂÚÓÍ
Ì‡ ÒÚÂÒÒ Ë ÔË ‡ÔÓÔÚÓÁÂ Ì‡ÒÚÓÎ¸ÍÓ ıÓÓ¯Ó Ë ÔÓ-
‰Ó·ÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ˚, ˜ÚÓ Ï˚ ÌÂ ·Û‰ÂÏ Ì‡ ˝ÚÓÏ ÓÒÚ‡-
Ì‡‚ÎË‚‡Ú¸Òfl. ëÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Û˛Ú ‚ ̂ ËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ ÍÎÂÚÓÍ Ò ‚Ó‰Ó‡ÒÚ‚ÓËÏ˚ÏË
ÒÚÂÓË‰Ì˚ÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË – ˜ÎÂÌ‡ÏË ÚÓ„Ó ÊÂ ÒÛ-
ÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚, Í ÍÓÚÓÓÏÛ
ÓÚÌÓÒflÚÒfl ÂˆÂÔÚÓ˚ ÓÍÒËÒÚÂÓÎÓ‚, ÌÓ Ò ‰Û„ËÏË
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ÏË (Olefsky,
2001). ùÚË ÂˆÂÔÚÓ˚ Ú‡ÍÊÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl Ù‡ÍÚÓ‡-
ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ò Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÏ ˆËÌÍÙËÌ-
„ÂÌ˚Ï ‰ÓÏÂÌÓÏ Cys4-ÚËÔ‡. èË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË
Ò ÎË„‡Ì‰‡ÏË ÂˆÂÔÚÓ˚ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ „Ó-
ÏÓ‰ËÏÂËÁÛ˛ÚÒfl, Ú‡ÌÒÎÓˆËÛ˛ÚÒfl ‚ fl‰Ó Ë ‡ÍÚË-
‚ËÛ˛Ú ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ˜ÚÓ ÏÓ-
ÊÂÚ ÔË‚Ó‰ËÚ¸ Í Ó·¯ËÌ˚Ï ËÁÏÂÌÂÌËflÏ ‚ ‡Á‚Ë-
‚‡˛˘ÂÏÒfl Ó„‡ÌËÁÏÂ (ÏÂÚ‡ÏÓÙÓÁ, „‡ÏÂÚÓ„ÂÌÂÁ,
ÔÓÎÓ‚ÓÂ ‡Á‚ËÚËÂ Ë Ú.Ô.). ëÚÂÓË‰Ì˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú ÒÓ Ò‚ÓËÏË ÎË„‡Ì‰‡ÏË (ÒÚÂÓË‰-
Ì˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË) Ò ·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍÓÈ ‡ÙÙËÌÌÓÒÚ¸˛
(ËÏÂ˛Ú ·ÓÎÂÂ ÌËÁÍÛ˛ ÍÓÌÒÚ‡ÌÚÛ ‰ËÒÒÓˆË‡ˆËË),
˜ÂÏ ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚ ÒÓ Ò‚ÓËÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË
(LXR/RXR). 

ïë ‚Ó ‚ÒÂı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚ı ÒÎÛ˜‡flı fl‚ÎflÂÚÒfl
Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÔËÓ‰Ì˚Ï ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ ‰Îfl ÒËÌÚÂ-
Á‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. ì ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ÓÌ ÏÓÊÂÚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌ-
Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı Ú‡Í ÊÂ, Í‡Í Ë ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ‰Û„Ëı ÚËÔÓ‚,
ÌÓ ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ËÒÚÓ˜ÌËÍ ïë – ˝ÚÓ Ú‡ÌÒÔÓÚ Â„Ó ËÁ
ÔÂ˜ÂÌË ‚ ÍÎÂÚÍË ‰Û„Ëı ÚËÔÓ‚ ÚÍ‡ÌÂÈ ‚ ‚Ë‰Â ˝ÙË-
Ó‚ (ùïë) ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ
(ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ·ÓÎÂÂ 80% ‚ÒÂ„Ó ïë ‚ÁÓÒÎÓ„Ó Ó-
„‡ÌËÁÏ‡ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Â„Ó ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl ‚ ÔÂ˜Â-
ÌË – äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999). 

Ç ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‰Â˝ÒÚÂËÙËÍ‡ˆËfl ùïë ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍÓÈ „ÓÏÓÌÓ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ-
ÎËÔ‡ÁÓÈ, ‡ Á‡ÚÂÏ Ò‚Ó·Ó‰Ì˚È ïë Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚ-
Òfl Ì‡ ‚ÌÛÚÂÌÌ˛˛ ÏËÚÓıÓÌ‰Ë‡Î¸ÌÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ
‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË-ÔÂÂÌÓÒ˜ËÍ‡ÏË StAR
(stress acute regulatory protein) ËÎË Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ËÏ
MLN64 (metastatic lymph node 64) (Soccio, Breslow,
2003). ç‡ ‚ÌÛÚÂÌÌÂÈ ÏÂÏ·‡ÌÂ ÏËÚÓıÓÌ‰ËÈ Ò
ÔÓÏÓ˘¸˛ ˆËÚÓıÓÏÓ‚ P-450 ‚ ˝ÌÂ„ÓÁ‡‚ËÒËÏÓÈ
Ï‡ÌÂÂ ÒÌ‡˜‡Î‡ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Û‰‡ÎÂÌËÂ ‰ÎËÌ-
ÌÓÈ ·ÓÍÓ‚ÓÈ ̂ ÂÔË ïë (Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ‰ÂÒÏÓÎ‡Á˚, ËÎË
P450scc/Cyp11A1), Á‡ÚÂÏ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‰Ó·‡‚ÎÂÌËÂ

ÍËÒÎÓÓ‰Ó·Ó„‡Ú˚ı ‡‰ËÍ‡ÎÓ‚, ‡ ÔÓÚÓÏ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ ‰Û„Ëı ÙÂÏÂÌÚÓ‚ („Ë‰ÓÍÒËÒÚÂÓË‰‰Â„Ë‰-
Ó„ÂÌ‡Á, „Ë‰ÓÍÒËÎ‡Á, ÎË‡Á, ‡ÓÏ‡Ú‡Á˚ Ë Ú.Ô.) ÓÒÛ-
˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÌ‚ÂÚ‡ˆËfl ÔÂ„ÌÂÌÓÎÓÌ‡ ‚ ÔÓ„Â-
ÒÚÂÓÌ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ËÁ ÔÂ„ÌÂÌÓÎÓÌ‡ Ë ÔÓ„ÂÒ-
ÚÂÓÌ‡ Ó·‡ÁÛ˛ÚÒfl ÍÓÚËÍÓË‰˚, ‡Ì‰Ó„ÂÌ˚ Ë ̋ ÒÚ-
Ó„ÂÌ˚. 

óÂÁ‚˚˜‡ÈÌÓ ËÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
Ú‡ÍÓÈ ‚‡ÊÌ˚È ÔÓˆÂÒÒ, Í‡Í ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËfl ÔÓÎ‡,
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÔÓÎÓ‚˚ı „ÓÏÓÌÓ‚
(Parker et al., 1999; Ohno, 1999; Gilbert, 2003). Å‡-
Î‡ÌÒ ÔÓÎÓ‚˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÌÂÔÓÒÂ‰-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ ‰ÂÚÂÏËÌËÛÂÚ ÔÓÎ „ÂÏ‡ÙÓ‰ËÚÌ˚ı
˚· Ë fl‰‡ ÔÂÒÏ˚Í‡˛˘ËıÒfl (˜ÂÂÔ‡ıË, ‡ÎÎË„‡-
ÚÓ˚, ÍÓÍÓ‰ËÎ˚). ì ÔÓÒÎÂ‰ÌËı Ì‡ ÒÓÓÚÌÓ¯ÂÌËÂ
ÔÓÎÓ‚˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ÎËflÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÙÂÏÂÌÚ‡
P-450-‡ÓÏ‡Ú‡Á˚, ÍÓÌ‚ÂÚËÛ˛˘ÂÈ ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ
‚ ˝ÒÚÓ„ÂÌ˚. ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ P-450-‡ÓÏ‡Ú‡Á˚ Û ÌËı
Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ˚ ËÌÍÛ·‡ˆËË flËˆ, ‚ ÍÓÚÓ-
˚ı ‡Á‚Ë‚‡˛ÚÒfl Á‡Ó‰˚¯Ë (Gilbert, 2003; Tem-
perature … , 2004). ì ‚ÒÂı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ú‡ÍËÂ ‚‡Ê-
Ì˚Â ÔÓˆÂÒÒ˚, Í‡Í „‡ÏÂÚÓ„ÂÌÂÁ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ
„ÂÌËÚ‡ÎËÈ, ‚ ‡ÌÌÂÏ ‡Á‚ËÚËË Ì‡ıÓ‰flÚÒfl ÔÓ‰ ÒÚÓ-
„ËÏ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı ‰Îfl ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ‡
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚, Í ÍÓÚÓ˚Ï ÓÚÌÓ-
ÒflÚÒfl ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÛÔÓÏflÌÛÚ˚Â ‚˚¯Â fl‰ÂÌ˚Â Â-
ˆÂÔÚÓ˚ (Parker et al., 1999; Val et al., 2003). ì ÏÎÂ-
ÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‚ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸
Ë„‡˛Ú ‰‚‡ ·ÎËÁÍÓÓ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ – SF-1 (Steroidogenic Factor-1) Ë ‡ÌÂÂ ÛÔÓÏË-
Ì‡‚¯ËÈÒfl LRH-1, ÓÚÌÓÒfl˘ËÂÒfl Í ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚ı ·ÂÎÍÛ
FTZ-F1 ‰ÓÁÓÙËÎ˚, ÍÓÚÓ˚È ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ‚ ‡Ì-
ÌÂÏ ‡Á‚ËÚËË ÔÎÓ‰Ó‚ÓÈ ÏÛ¯ÍË „ÂÌÓÏ ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ˆË-
ÓÌÌÓÈ ÔÓÎflÌÓÒÚË Fushi tarazu (Val et al., 2003; Fa-
yard et al., 2004). êÓÎË ˝ÚËı ‰‚Ûı ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌËË Í‡Í flË˜ÌËÍÓ‚, Ú‡Í Ë ÒÂÏÂÌÌËÍÓ‚
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ˜‡ÒÚÓ ÔÂÂÍ˚‚‡˛ÚÒfl: ÓÌË ÛÁÌ‡-
˛Ú ‚ ÔÓÏÓÚÓ‡ı „ÂÌÓ‚ ÒıÓ‰Ì˚Â ˆËÒ-Â„ÛÎflÚÓ-
Ì˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË, ˜ÚÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ Ëı
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÛ˛ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÛ˛ ‚Á‡ËÏÓÁ‡ÏÂÌflÂ-
ÏÓÒÚ¸. ç‡ÔÓÏÌËÏ, ˜ÚÓ ‚ ÔÂ˜ÂÌË LRH-1 Ú‡ÍÊÂ fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Ï ‡„ÓÌËÒÚÓÏ ÂˆÂÔÚÓ‡
LXR, ÔËÌËÏ‡˛˘ËÏ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ˆÂÔÓ˜-
ÍË ÔÓˆÂÒÒÓ‚, ÔË‚Ó‰fl˘Ëı Í Û‰‡ÎÂÌË˛ fl‰‡ ÓÍÒË-
ÒÚÂÓÎÓ‚ ËÁ Ó„‡ÌËÁÏ‡ (‡ÍÚË‚‡ˆËfl „ÂÌ‡ 7-α-„Ë‰-
ÓÍÒËÎ‡Á˚). Ç Á‡˜‡ÚÍ‡ı „ÓÌ‡‰ LRH-1 ·ÓÎÂÂ ‡ÍÚË-
‚ÂÌ, ˜ÂÏ ‚ ÔÂ˜ÂÌË, Ë ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ fl‰ „ÂÌÓ‚,
ÔËÌËÏ‡˛˘Ëı Û˜‡ÒÚËÂ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁÂ. ùÚË „Â-
Ì˚ Ú‡ÍÊÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÏË¯ÂÌflÏË ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ë SF-1,
Ô‡‚‰‡ ‚ÂÏfl Ë ÏÂÒÚÓ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl SF-1 ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl
ÓÚ Ú‡ÍÓ‚˚ı ‰Îfl LRH-1 (ËÒ. 4). ùÚÓ „ÂÌ˚ ÒÎÂ‰Û˛-
˘Ëı ·ÂÎÍÓ‚: P450scc, P450-17-α-„Ë‰ÓÍÒËÎ‡Á˚,
P450-‡ÓÏ‡Ú‡Á˚ Ë StAR (Falender et al., 2003; Fa-
yard et al., 2004; Pezzi et al., 2004; Mandelson et al.,
2005). îÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ LRH-1, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ·Ó-
ÎÂÂ ‚‡ÊÂÌ ‰Îfl ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÓÓ„ÂÌÂÁ‡, ·Û‰Û˜Ë ‡ÍÚË-
‚ÂÌ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı „‡ÌÛÎÂÁ˚ („‰Â ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÂ‚‡-
˘ÂÌËÂ ‡Ì‰Ó„ÂÌÓ‚ ‚ ˝ÒÚÓ„ÂÌ˚), ıÓÚfl ÓÌ ‚˚fl‚Îfl-



éçíéÉÖçÖá      ÚÓÏ 39      ‹ 3      2008

ëíÖêéãõ à àï íêÄçëèéêí Ç êÄáÇàíàà ÜàÇéíçõï 175

ÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ Ë ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÚËÔ‡ı ÍÎÂÚÓÍ
ÒÂÏÂÌÌËÍÓ‚ (Falender et al., 2003; Fayard et al.,
2004). ëÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ SF-1 ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚ÂÌ ‚ ıÓ‰Â ÒÔÂÏ‡ÚÓ„ÂÌÂÁ‡, ıÓÚfl Ó·Ì‡-
ÛÊË‚‡ÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÚËÔ‡ı ÍÎÂÚÓÍ
flË˜ÌËÍ‡ (ÓÒÓ·ÂÌÌÓ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ÓÓ„ÂÌÂÁ‡ Ë
ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl) (Val et al., 2003; Mandelson et al.,
2005). í‡Í, ‚ ÙÓÏËÛ˛˘ÂÏÒfl flË˜ÌËÍÂ Ï˚¯Ë SF-1
‡ÍÚË‚ÂÌ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÚÂÍË („‰Â ÔÂ‰ÔÓ˜ÚËÚÂÎ¸ÌÓ
ÒËÌÚÂÁËÛ˛ÚÒfl ÔÂ„ÌÂÌÓÎÓÌ Ë ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ) Ë ‚
ÏÂÌ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı „‡ÌÛÎÂÁ˚ (‚ ÍÓÚÓ˚ı
ËÁ ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ‡ÓÏ‡Ú‡Á˚ Ó·‡ÁÛÂÚ-
Òfl ˝ÒÚÓ„ÂÌ), ‡ LRH-1 – ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı „‡ÌÛÎÂ-
Á˚ (Ë Á‰ÂÒ¸ ÓÌ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ‡ÓÏ‡Ú‡-
Á˚) (Falender et al., 2003). Ç ÒÂÏÂÌÌËÍ‡ı Á‡Ó‰˚¯‡
Í˚Ò˚ Ì‡·Î˛‰‡˛ÚÒfl ËÌÚÂÂÒÌ˚Â ‚ÂÏÂÌÌ Â Ë
ÚÍ‡ÌÂ‚˚Â Ô‡ÚÚÂÌ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ˝ÚËı ‰‚Ûı
Ù‡ÍÚÓÓ‚. ÖÒÎË „ÂÌ LHR-1 ‡ÍÚË‚ÂÌ ‚ ÔÓÎÓ‚˚ı
ÍÎÂÚÍ‡ı Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ̋ Ú‡Ô‡ı ÒÔÂÏ‡ÚÓ„ÂÌÂÁ‡ (‚ Ô‡ıË-
ÚÂÌÌ˚ı ÒÔÂÏ‡ÚÓˆËÚ‡ı Ë ÍÛ„Î˚ı ÒÔÂÏ‡ÚË‰‡ı) Ë
‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ãÂÈ‰Ë„‡, Û˜‡ÒÚ‚Ûfl ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË „ÂÌ‡ ‡ÓÏ‡Ú‡Á˚, ÚÓ „ÂÌ SF-1 Û Í˚Ò – ‚ ÍÎÂÚ-
Í‡ı ëÂÚÓÎË ÙÓÏËÛ˛˘ËıÒfl ÒÂÏÂÌÌËÍÓ‚, ‡ ‚ ÔÓ-
ÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÌÂ ‡ÍÚË‚ÂÌ (Pezzi et al., 2004). àÌ-
ÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ „ÂÌ˚ ˝ÚËı ‰‚Ûı fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚
ÔÓ-‡ÁÌÓÏÛ Â„ÛÎËÛ˛ÚÒfl ÊÂÌÒÍËÏ ÔÓÎÓ‚˚Ï „Ó-
ÏÓÌÓÏ ˝ÒÚ‡‰ËÓÎÓÏ, ÔÓ‰ÛˆËÛÂÏ˚Ï ‚ ÔÎ‡ˆÂÌÚÂ.
äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ËÏÂ˛ÚÒfl ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌÌ˚Â ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚ ÏÓ„ÛÚ ÒÚËÏÛÎËÓ‚‡Ú¸
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ SF1 (Ô‡‚‰‡, ÌÂÚ Ú‚Â‰˚ı ‰ÓÍ‡Á‡-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ ÓÍÒËıÓÎÂÒÚÂÓÎ˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÎË-
„‡Ì‰‡ÏË ˝ÚËı ÂˆÂÔÚÓÓ‚) (Lala et al., 1997). Ç‡Ê-
ÌÓÒÚ¸ ˝ÚËı ‰‚Ûı fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‰Îfl ˝Ï·ËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl Ú‡ÍÊÂ ‡ÁÎË˜Ì‡. å˚¯Ë-
ÌÓÍ‡ÛÚ˚ ÔÓ „ÂÌÛ SF-1 ÓÊ‰‡˛ÚÒfl Ò ÌÂ‡Á‚ËÚ˚ÏË

'̊

Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍ‡ÏË Ë ËÏÂ˛Ú Û‰ËÏÂÌÚ‡Ì˚Â ÌÂ-
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â „ÓÌ‡‰˚; Û ÌËı ‚ÓÁÏÓÊÌ‡ Â‚Â-
ÒËfl ÔÓÎ‡ (Ò ÏÛÊÒÍÓ„Ó Ì‡ ÊÂÌÒÍËÈ). ÖÒÎË ÌÓ‚ÓÓÊ-
‰ÂÌÌ˚Ï Ï˚¯‡Ú‡Ï-ÌÓÍ‡ÛÚ‡Ï ÌÂ ËÌ˙ÂˆËÓ‚‡Ú¸
ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚, ÓÌË ÔÓ„Ë·‡˛Ú ‚ÒÍÓÂ ÔÓ-
ÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl. å˚¯Ë-ÌÓÍ‡ÛÚ˚ ÔÓ „ÂÌÛ LHR-1 –
ÎÂÚ‡ÎË Ë ÔÓ„Ë·‡˛Ú ÛÊÂ ‚ ‡ÌÌÂÏ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ
(Val et al., 2003; Fayard et al., 2004).

ê‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËÂ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÔÓÎÓ‚˚ı „Ó-
ÏÓÌÓ‚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ë‡‚ÌËÚÂÎ¸-
Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ‚˚fl‚ÎÂÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Û
‡ÁÎË˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ “‚Á˚‚ ˜ËÒÎÂÌÌÓÒÚË” ‚Ë‰Ó‚ ÒÚÂÓ-
Ë‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔËÛÓ˜ÂÌ Í ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌË˛ ÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Ohno, 1999; Baker, 2001, 2003). ëÔÂÍÚ
ÒÚÂÓË‰Ó‚, ÙË„ÛËÛ˛˘Ëı ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â „Î‡‚Ì˚ı Ë
‚ÚÓÓÒÚÂÔÂÌÌ˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Û ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı, ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ Ú‡ÍÊÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌËÛÂÚ.
í‡Í, ÂÒÎË Û ÍÓÒÚËÒÚ˚ı ˚· ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â „Î‡‚ÌÓ„Ó
ÏÛÊÒÍÓ„Ó ÔÓÎÓ‚Ó„Ó „ÓÏÓÌ‡ (‡Ì‰Ó„ÂÌ‡) ÙË„ÛË-
ÛÂÚ 11-ÍÂÚÓÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ, ÚÓ Û ÁÂÏÌÓ‚Ó‰Ì˚ı Ë
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı „Î‡‚Ì˚ÏË ‡Ì‰Ó„ÂÌ‡ÏË fl‚Îfl˛Ú-
Òfl 5α-‰Ë„Ë‰ÓÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ Ë ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ (Baker,
2001). ÑÎfl ÔÓflÒÌÂÌËfl ‚ÓÔÓÒ‡ Ó· ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÏ
‚ÂÏÂÌË ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ “ÌÓ‚Ó-
„Ó ÔÓÍÓÎÂÌËfl” (‚ Ò‡‚ÌÂÌËË Ò ˝Í‰ËÁÓË‰‡ÏË) ·˚Î
ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÈ ‡Ì‡ÎËÁ
„ÂÌÓÏÓ‚ ıÓ‰Ó‚˚ı (‚ÍÎ˛˜‡fl ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) Ë ·ÂÒ-
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (‚ÍÎ˛˜‡fl ‚ÚÓË˜ÌÓÓÚ˚ı, ÔÂ‚Ë˜-
ÌÓÓÚ˚ı Ë ÍË¯Â˜ÌÓÔÓÎÓÒÚÌ˚ı) ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ì‡ ÒÓ-
‰ÂÊ‡ÌËÂ ‚ ÌËı „ÂÌÓ‚ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÒÚÂ-
ÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚. ÄÌ‡ÎËÁ „ÂÌÓÏÓ‚ ÊË‚ÓÚÌ˚ı,
‚˚ÔÓÎÌÂÌÌ˚È ÏÂÚÓ‰ÓÏ èñê Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ
‚˚ÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Ô‡ÈÏÂÓ‚, ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ ÌÛÍÎÂÓ-
ÚË‰Ì˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË, Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â „ÂÌ‡Ï

èÓÎÓ‚ÓÈ
‚‡ÎËÍ

ÅËÔÓÚÂÌˆË -

îÓÎÎËÍÛÎflÌ˚Â
ÍÎÂÚÍË

äÎÂÚÍË ÚÂÍË

üË˜ÌËÍ îÓÎÎËÍÛÎ˚

ùÒÚÓ„ÂÌ

ëÂÏÂÌÌËÍ

KÎÂÚÍË
ëÂÚÓÎË

KÎÂÚÍË
ãÂÈ‰Ë„‡ íÂÒÚÓÒÚÂÓÌ

ÇÓÎ¸ÙÓ‚
ÔÓÚÓÍ åÛÊÒÍËÂ ‚ÌÛÚÂÌÌËÂ

„ÂÌËÚ‡ÎËË (˝ÔË‰Ë‰ËÏËÒ,

èÓÎÓ‚ÓÈ ·Û„ÓÓÍ,
ÛÓ„ÂÌËÚ‡Î¸Ì˚È
ÒËÌÛÒ

èÂÌËÒ
èÓÒÚ‡Ú‡

å˛ÎÎÂÓ‚ ÔÓÚÓÍ

êÂ„ÂÒÒËfl

ÑÉí

ÄåÉ
SF1

SF1

LRH-1

SF1
WT4
LHX9

DAX1
WNT4a

SRY
SOX9

LRH-1

ÜÂÌÒÍËÂ ‚ÌÛÚÂÌÌËÂ „ÂÌËÚ‡ -
ÎËË (Ï‡ÚÍ‡, flÈˆÂ‚Ó‰, ¯ÂÈÍ‡

‡Î¸Ì‡fl
„ÓÌ‡‰‡

Ï‡ÚÍË, ‚Î‡„‡ÎË˘Â)

ÒÂÏfl‚˚ÌÓÒfl˘ËÈ ÔÓÚÓÍ,
ÒÂÏÂÌÌ˚Â ÔÛÁ˚¸ÍË)

êËÒ. 4. ì˜‡ÒÚËÂ ·ÎËÁÍÓÓ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ SF1 Ë LRH-1 ‚ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (ÔÓ: Gil-
bert, 2003, Ò ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËflÏË).
LHX9, WT1, DAX1, SRY, SOX9 – Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡ Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÒÚ‡‰Ëflı
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÏÛÊÒÍËı Ë ÊÂÌÒÍËı „ÓÌ‡‰ (SRY Ë SOX9 ‰ÂÚÂÏËÌËÛ˛Ú ÏÛÊÒÍÓÈ ÔÓÎ, DAX1 – ÊÂÌÒÍËÈ); WNT4a – Ó-
ÒÚÓ‚ÓÈ Ù‡ÍÚÓ, AMÉ – ‡ÌÚËÏ˛ÎÎÂÓ‚ „ÓÏÓÌ, ÑÉí – ‰Ë„Ë‰ÓÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ.
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ÂˆÂÔÚÓÓ‚ „Î˛ÍÓÍÓÚËÍÓË‰Ó‚, ‡Ì‰Ó„ÂÌÓ‚, ˝ÒÚ-
Ó„ÂÌÓ‚ Ë ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌ‡, ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú ‚ „ÂÌÓÏ‡ı
ÌËÁ¯Ëı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı – ‡ÍÛÎ Ë ÍÓÒÚËÒÚ˚ı ˚·
(Baker, 2001). èË‚Ó‰flÚÒfl ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÍÎÓÌËÓ‚‡ÌËË
„ÂÌ‡ ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌÓ‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ Û ÏËÌÓ„Ë
(Thornton et al., 2003). çÛÍÎÂÓÚË‰Ì‡fl ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸, Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ‡fl „ÂÌÛ ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌÓ‚Ó„Ó
ÂˆÂÔÚÓ‡, ·˚Î‡ Ì‡È‰ÂÌ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ „ÂÌÓÏÂ ÏËÍÒË-
Ì˚ (Baker, 2003). Ç „ÂÌÓÏ‡ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÌÂ
·˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ ·ÎËÁÍÓÓ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ‡Ì‡ÎÓ„Ó‚
„ÂÌÓ‚ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÌË ÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚ı, ÌË ÔÓÎÓ‚˚ı
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚, Á‡ ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ ÏÓÎÎ˛ÒÍ‡
Aplysia californica (Thornton et al., 2003). ÇÏÂÒÚÂ Ò
ÚÂÏ ‚ „ÂÌÓÏ‡ı Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ (Cephalochordata) Ë Ó·Ó-
ÎÓ˜ÌËÍ‡ (Urochordata) ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ „ÂÌ˚,
ÒıÓ‰Ì˚Â Ò Ú‡ÍÓ‚˚ÏË ˝ÒÚÓ„ÂÌÓ‚˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. ùÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú „Ó‚ÓËÚ¸ Ó
ÔÓfl‚ÎÂÌËË Ë ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËË „ÂÌÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı
ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Û ıÓ‰Ó‚˚ı ‚ ‡ÌÌÂÏ ÍÂÏ·ËË. èÓÎÛ-
˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ‰‡ÎË ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÔÓÒÚÓËÚ¸
ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰Â‚Ó „ÂÌÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı Â-
ˆÂÔÚÓÓ‚ (ËÒ. 5). ë‡Ï˚Ï Û‰Ë‚ËÚÂÎ¸Ì˚Ï ‚˚‚Ó‰ÓÏ
ËÁ ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÌÓÈ ÙËÎÓ„ÂÌËË ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸
ÚÓ, ˜ÚÓ ˝ÒÚÓ„ÂÌÓ‚˚È ÂˆÂÔÚÓ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÓÚÌÂÒÚË Í
Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‰Â‚ÌËÏ ËÁ ‚ÒÂı ‡Ì‡ÎËÁËÛÂÏ˚ı ÂˆÂÔ-
ÚÓÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ó‚, ·ÎËÁÍËÏ Í fl‰ÂÌ˚Ï ÂˆÂÔÚÓ‡Ï
ÎËÌÂÈÌ˚ı ËÁÓÔÂÌÓË‰Ó‚, Ì‡ÔËÏÂ ÂÚËÌÓË‰ÌÓÏÛ
ÂˆÂÔÚÓÛ RXR, ıÓÚfl ÒËÌÚÂÁ ˝ÒÚÓ„ÂÌ‡ ‚ ˆÂÔÓ˜ÍÂ
·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı ÔÂ‚‡˘ÂÌËÈ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓ-
ÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÚÓËÚ Ì‡ ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÏ ÏÂÒÚÂ. ÑÎfl
Ó·˙flÒÌÂÌËfl Ú‡ÍÓ„Ó ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú‡ ÔË‚Ó‰flÚÒfl ‰‡Ì-
Ì˚Â Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ËÁ ‚ÒÂı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÓÌ
Ì‡ËÏÂÌÂÂ ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚È (·ÓÎÂÂ ÔËÏËÚË‚Ì˚È) Ë
ÏÓÊÂÚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ò ˆÂÎ˚Ï ÒÔÂÍÚÓÏ ÎË-
„‡Ì‰Ó‚ (Baker, 2001). èÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ˝‚ÓÎ˛ˆËfl ÒÚÂ-
ÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÎ‡Ò¸ ‚ÒÎÂ‰ Á‡
ÒÎÓÊË‚¯ÂÈÒfl ˆÂÔÓ˜ÍÓÈ ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı Â‡ÍˆËÈ
ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ Ë Í‡Í ·˚
Ì‡Ó·ÓÓÚ, ÓÚ ÍÓÌÂ˜ÌÓ„Ó Á‚ÂÌ‡ ̂ ÂÔÓ˜ÍË – Í Ì‡˜‡Î¸-
ÌÓÏÛ. ù‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÂ Á‡ÍÂÔÎÂÌËÂ ·ËÓıËÏË˜Â-
ÒÍÓÈ ˆÂÔÓ˜ÍË ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ÏÓ„ÎÓ ÒÚ‡Ú¸ ‰‚Ë-
ÊÛ˘ÂÈ ÒËÎÓÈ ‚ ÔÓfl‚ÎÂÌËË „ÂÌÓ‚ ÌÓ‚˚ı ÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚, ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı (‚‚Âı ÔÓ
ˆÂÔÓ˜ÍÂ) ÒÚÂÓË‰Ì˚Ï ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡Ï ˝ÒÚ‡-
‰ËÓÎ‡. è‡ÚÚÂÌ˚ „ÂÌÓ‚ ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‰Â‚‡
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ‰‚Ûı
‚ÓÎÌ‡ı ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË ËÒıÓ‰Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚ ‡ÌÌÂÈ ˝‚Ó-
Î˛ˆËË ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚. ÇÓÁÏÓÊÌÓ, ˝ÚË
‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË ÓÚ‡Ê‡˛Ú ÒÓ·˚ÚËfl, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Â Ò ‰Û-
ÔÎËÍ‡ˆËÂÈ ˆÂÎ˚ı „ÂÌÓÏÓ‚ ‚ ‡ÌÌÂÈ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌ-
ÌÓÈ ËÒÚÓËË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı.

ëíÖêéàÑçõÖ Ééêåéçõ 
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ëÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú Ó·¯ËÌ˚Â ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚Â Ò‚Â‰Â-
ÌËfl ÔÓ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÏÛ ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı Ì‡ ‡Á‚ËÚËÂ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, „Î‡‚Ì˚Ï
Ó·‡ÁÓÏ ÔÓÎÓ‚˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ (ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ‡, ˝ÒÚÓ-

„ÂÌÓ‚) ËÎË Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ó‚, ‰Ó·‡‚ÎÂÌÌ˚ı ‚ ‚Ó‰ÌÛ˛
ÒÂ‰Û, ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÒÓ‰ÂÊ‡ÚÒfl (ÏÓÒÍËÂ) ·ÂÒÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚Â. Ñ‡ÌÌ˚Â, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ËÁ ˝ÚËı ˝ÍÒÔÂË-
ÏÂÌÚÓ‚, ‚‡ÊÌ˚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‰Îfl ÓˆÂÌÍË ÙÛÌ‰‡ÏÂÌ-
Ú‡Î¸ÌÓÈ ÁÌ‡˜ËÏÓÒÚË ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚ ‡Á‚ËÚËË ·ÂÒÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÌÓ Ë ‰Îfl ÓˆÂÌÍË ÒÚÂÔÂÌË
Á‡„flÁÌÂÌËfl ÓÍÛÊ‡˛˘ÂÈ ÒÂ‰˚ Ë ÂÂ ÚÓÍÒË˜ÂÒÍÓ„Ó
‚ÎËflÌËfl Ì‡ ÂÔÓ‰ÛÍˆË˛ ˝ÚËı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ (Oehl-
mann, Schulte-Oehlmann, 2003; DeFur, 2004). èÓÎÓ-
‚˚Â „ÓÏÓÌ˚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ ˆÂÎÓÏ fl‰Â ÒÎÛ˜‡Â‚
ÒÚËÏÛÎËÛ˛Ú ÔÓˆÂÒÒ˚ ÂÔÓ‰ÛÍˆËË ·ÂÒÔÓÁ-‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı (‚ÍÎ˛˜‡fl ÔÓˆÂÒÒ˚ ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl „‡ÏÂÚ, ‚Ë-
ÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁ‡, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÎ‡ Ë Ú.‰.) Ú‡Í ÊÂ,
Í‡Í ÓÌË ˝ÚÓ ‰ÂÎ‡˛Ú Û ÔËÓ‰Ì˚ı ıÓÁflÂ‚. Ç ÚÓ ÊÂ
‚ÂÏfl ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚ˚ (ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ËÌ„Ë·ËÚÓ˚)
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ú‡Í ÊÂ Í‡Í Ë
Û ÔËÓ‰Ì˚ı ıÓÁflÂ‚, Ì‡Û¯‡˛Ú ÛÍ‡Á‡ÌÌ˚Â ÔÓ-
ˆÂÒÒ˚. ÑÓ·‡‚ÎÂÌËÂ ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚÓ‚ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˝ÒÚÓ-
„ÂÌ‡, ˝ÒÚÓ„ÂÌÓÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ 4-ÓÍÚËÎÙÂ-
ÌÓÎ‡, ·ËÒÙÂÌÓÎ‡ Ä, ‚ ÒÂ‰Û ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl Á‡Ó‰˚-
¯ÂÈ ·˛ıÓÌÓ„Ëı ÏÓÎÎ˛ÒÍÓ‚ Marisa cornuarietis Ë
Nucella lapillus ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ˜ÂÁÏÂÌÓÂ ‡Á‡ÒÚ‡ÌËÂ
ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚ (Oehlmann, Schulte-Oehl-
mann, 2003). èËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ˝ÚËı ÊÂ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÈ ‚
ÏÓÒÍÓÈ ‚Ó‰Â, ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡Á‚ËÚËÂ Á‡-
Ó‰˚¯ÂÈ ÏÓÒÍËı ÂÊÂÈ Strongylocentrotus purpura-
tus Ë Lytechinus anamesus, ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸-
Ì˚Ï ÓÚÍÎÓÌÂÌËflÏ ÓÚ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl, ‡ ÚÓ Ë
Í Â„Ó ÓÒÚ‡ÌÓ‚ÍÂ. Ç˚‰ÂÊË‚‡ÌËÂ ÎË˜ËÌÓÍ ˝ÚËı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı (ÔÎ˛ÚÂÛÒÓ‚) Ò ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍËÏË ÔÓÎÓ‚˚ÏË
„ÓÏÓÌ‡ÏË (‡Ì‡ÎÓ„‡ÏË ˝ÒÚÓ„ÂÌ‡ Ë ÔÓ„ÂÒÚÂÓÌ‡)
‚˚Á˚‚‡ÂÚ ÓÚ‚ÂÚÌÛ˛ Â‡ÍˆË˛ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ËıÒfl Ó-
„‡ÌËÁÏÓ‚ Ë„ÎÓÍÓÊËı, ÍÓÚÓ‡fl, Ó‰Ì‡ÍÓ, ÌÂ ‡‰ÂÍ-
‚‡ÚÌ‡ ÚÓÈ, ˜ÚÓ ËÏÂÂÚ ÏÂÒÚÓ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Roep-
ke et al., 2005). 

íÓ, ˜ÚÓ ÏÌÓ„ËÂ ÏÓÒÍËÂ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚Â Â‡-
„ËÛ˛Ú Ì‡ ÒËÌÚÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÒÚÂÓË‰˚, Ëı ‡Ì‡ÎÓ„Ë
ËÎË ÔÓÎÓ‚˚Â ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
(‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı) ËÁÏÂÌÂÌËÂÏ Ô‡‡-
ÏÂÚÓ‚ ÊËÁÌÂÌÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡, ÂÔÓ‰ÛÍˆËË ËÎË ‡ÌÓ-
Ï‡ÎËflÏË ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚ı Ó„‡ÌÓ‚, ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡
‚ÂÓflÚÌÓÒÚ¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËfl Û ÌËı ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı
ÒÚÂÓË‰Ó‚, Ó·Î‡‰‡˛˘Ëı Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ÏË „ÓÏÓÌÓ‚.
ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ÔÓfl‚ËÎÒfl fl‰
‰‡ÌÌ˚ı, ÛÍ‡Á˚‚‡˛˘Ëı Ì‡ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ Û ÏÓ-
ÒÍËı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ó‚, ‡Ì‡-
ÎÓ„Ë˜Ì˚ı ÔÓÎÓ‚˚Ï „ÓÏÓÌ‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ‡
Ú‡ÍÊÂ ÙÂÏÂÌÚÓ‚, ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Û˛˘Ëı ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂ-
ÓË‰Ó‚ ËÁ ÒÚÂÓÎÓ‚. ì ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ÔÂ‚Ë˜ÌÓ-
ÓÚ˚ı „ÛÔÔ˚ Ecdysozoa (‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚Â – Decapo-
da, Copepoda), Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‰Û„ÓÈ „ÛÔÔ˚ ÔÂ‚Ë˜-
ÌÓÓÚ˚ı Lophotrochozoa (ÏÓÎÎ˛ÒÍË – Gastropoda,
Cephalopoda) Ë ‰‡ÊÂ Û ÍË¯Â˜ÌÓÔÓÎÓÒÚÌ˚ı (ÍÓ‡Î-
Î˚ – Anthozoa) Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÒÚÂÓË‰˚, ÔÓ ÒÚÛÍ-
ÚÛÂ ÒıÓ‰Ì˚Â Ò ÔÓÎÓ‚˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı („Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ c ˝ÒÚ‡‰ËÓÎÓÏ, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ Ë
Ò ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌÓÏ Ë ÌÂÍÓÚÓ˚ÏË ‰Û„ËÏË ÒÚÂÓË-
‰‡ÏË) (Kanazawa, 2001; Pernet, Anctil, 2002; Oehl-
mann, Schulte-Oehlmann, 2003; Tarrant, 2005).
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ÑÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı
Ó·ÂËı ÛÔÓÏflÌÛÚ˚ı „ÛÔÔ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÓÚ˚ı, ‡ Ú‡ÍÊÂ Û
‚ÚÓË˜ÌÓÓÚ˚ı (Ë„ÎÓÍÓÊËı) ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊ-
ÌÓÒÚ¸ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ËÁ ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Ëı
Ó„‡ÌËÁÏÂ ÒÚÂÓÎÓ‚, Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ Ë ÙÂÏÂÌÚ˚ ÌÂ-
ÍÓÚÓ˚ı ˝Ú‡ÔÓ‚ ÒËÌÚÂÁ‡ (Oehlmann, Schulte-Oehl-
mann, 2003). ÇÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ ÔÓÎÌÓˆÂÌÌ˚Â
‰ÓÍ‡Á‡ÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌÌ˚ı
ÒÚÂÓË‰Ó‚ Í‡Í „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ Ï‡ÌÂÂ, ÒıÓ‰ÌÓÈ Ò ÔÓÎÓ-

‚˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Û ˝ÚËı ÊË‚ÓÚÌ˚ı
ÔÓÍ‡ ÌÂ Û‰‡ÂÚÒfl. í‡Í, Û ‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚ı (ÍÂ‚ÂÚÍË),
ÍÓÚÓ˚Â ËÏÂ˛Ú Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ „ÓÏÓÌ˚, Ò‚ÓÈ-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ˜ÎÂÌËÒÚÓÌÓ„ËÏ (˝Í‰ËÁÓË‰˚), Ë ‡Ì‡ÎÓ„Ë
ÔÓÎÓ‚˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (˝ÒÚÓ„ÂÌ), ÌÂ
Ì‡¯ÎË Ò‚flÁ¸ ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ˝ÒÚÓ„ÂÌÓ‚ Ò ‚‡ÊÌÂÈ¯ËÏË
˝Ú‡Ô‡ÏË ÓÓ„ÂÌÂÁ‡ (Ì‡ÔËÏÂ Ò ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁÓÏ)
(Tsukimura, 2001). é˜Â‚Ë‰Ì˚Ï Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÓÏ ‚
ÔÓÎ¸ÁÛ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ó‚ ÏÓ„-

RXRα ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

ERR1 ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

ERR2 ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

59.2

25.89.5

17.3
25.7

ERα ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡3.7 7.7

9.4
4.6

22.9

19.4

30.3

ERα Xenopus

5.8
18.0

ERα ÙÓÂÎË

ERβ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

ERβ Û„fl

AR ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

AR Xenopus

AR ÙÓÂÎË

AR Û„fl

AR ˆËıÎË‰˚

PR ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

PR Û„fl

MR ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

MR Xenopus

MR ÙÓÂÎË

GR ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡

GR Xenopus

GR ÙÓÂÎË
11.0

6.8

3.3 5.8

9.5

7.2

10.7

13.2

5.2
5.2

3.8

13.0
7.0

7.7

18.2

7.9
4.9

8.0

0.5

7.8

3.4

3.1
12.6

2.5

44.6

II

IV

III

I

êËÒ. 5. îËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰Â‚Ó ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÔÓÒÚÓÂÌÌÓÂ Ì‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËË ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂ-
ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ „ÂÌÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ (ÔÓ: Baker, 2003, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË). 
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ÎÓ ·˚ fl‚ËÚ¸Òfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌËÂ Û ÌËı ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛-
˘Ëı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚. é‰Ì‡ÍÓ, ÌÂÒÏÓÚfl Ì‡
ÌÂÍÓÚÓ˚Â Ï‡ÎÓÛ·Â‰ËÚÂÎ¸Ì˚Â Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚Ó‚‡ÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‰Îfl Â˜ÌÓ„Ó ‡Í‡
Ë ÓÒ¸ÏËÌÓ„‡ (Di Cosmo et al., 2002; Paolucci et al.,
2002), ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ ‰ÓÍ‡Á‡ÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËfl
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡, Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ-
‚‡Ú¸ „ÂÌ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È „ÂÌÛ, Ì‡ÔËÏÂ, ÂˆÂÔÚÓ-
‡ ˝ÒÚ‡‰ËÓÎ‡ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ Û‰‡ÂÚ-
Òfl. ìÒÔÂı ‚ ˝ÚÓÏ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ·˚Î ‰ÓÒÚË„ÌÛÚ ÎË¯¸
‰Îfl ÏÓÎÎ˛ÒÍ‡ Aplysia californica, Û ÍÓÚÓÓ„Ó Ó·Ì‡-
ÛÊÂÌ „ÂÌ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È Ú‡ÍÓ‚ÓÏÛ ÂˆÂÔÚÓ‡
˝ÒÚ‡‰ËÓÎ‡ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Thornton et al., 2003). çË
Û ÍÓ‡ÎÎÓ‚, ÌË Û fl‰‡ Ó·ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚ı ÔÂ‚Ë˜ÌÓÓ-
Ú˚ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ËÒÍÓÏ˚Â ÒÚÂÓË‰Ì˚Â ÂˆÂÔ-
ÚÓ˚ ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ ÌÂ ·˚ÎË (Escriva et al., 1997;
Thornton et al., 2003). äÓÏÂ ‚ÒÂ„Ó ÔÓ˜Â„Ó, ÓÒÚ‡ÂÚ-
Òfl ÌÂflÒÌ˚Ï, Ì‡ÒÍÓÎ¸ÍÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ (ËÎË ÔÓÒÚÛÔ-
ÎÂÌËÂ ‚ Ó„‡ÌËÁÏ?) ÒÚÂÓË‰Ó‚, ÒıÓ‰Ì˚ı ÔÓ Ò‚ÓÈ-
ÒÚ‚‡Ï ÒÓ ÒÚÂÓË‰Ì˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË ‚˚Ò¯Ëı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı, Û (ÏÓÒÍËı) ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Â„ÛÎflÌÓ Ë
Í‡ÍÛ˛ ÓÎ¸ ÓÌË Ë„‡˛Ú ‚ Ëı ÊËÁÌË. åÓÊÌÓ ÔÂ‰-
ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓ-
ÌÓ‚ Û ÛÍ‡Á‡ÌÌ˚ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ
ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Í ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂÓÎÓ‚ de novo (‚˚Ò¯ËÂ ‡-
ÍË, ·˛ıÓÌÓ„ËÂ ÏÓÎÎ˛ÒÍË), ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÌÂÂ„Û-
ÎflÌ˚Ï Ë Á‡‚ËÒÂÚ¸ ÓÚ ÔÓÒÚ‡‚ÓÍ ÔË˘Â‚˚ı ÒÚÂÓ-
ÎÓ‚, Ò ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ËÏ ÔÂ‚‡˘ÂÌËÂÏ Ëı ÔÛÚÂÏ ‰Â-
‡ÎÍËÎËÓ‚‡ÌËfl ‚ ïë, ÒÎÛÊ‡˘ËÈ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï
ËÁ‚ÂÒÚÌ˚Ï ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚.
èÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚, ÒıÓ‰Ì˚Â Ò
ÔÓÎÓ‚˚ÏË „ÓÏÓÌ‡ÏË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÌÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl
Ó·ÎË„‡ÚÌ˚ÏË Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ‰Îfl ·ÂÒ-
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. 

Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÏÓÒÍËı (‚Ó‰Ì˚ı) Ecdysozoa ÏÌÓ-
„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚Â ÔÓÔ˚ÚÍË Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ú¸ ˝Ì‰Ó-
„ÂÌÌ˚Â ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ Û ÌÂÏ‡ÚÓ‰˚ C. ele-
gans (Û ÒÛıÓÔÛÚÌÓ„Ó Ó„‡ÌËÁÏ‡, ÒÚÓfl˘Â„Ó, ÔÓ ÒÓ-
‚ÂÏÂÌÌ˚Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ, Û Ì‡˜‡Î‡ ÙËÎÓ„Â-
ÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‰Â‚‡ Ecdysozoa) ÓÍ‡Á‡ÎËÒ¸ ·ÂÁÂ-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÌ˚ÏË. ÇÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ‚ÔÓÎÌÂ
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚Â ÛÍ‡Á‡ÌËfl Ì‡ ‚‡ÊÌÓÒÚ¸ ÒÚÂÓË‰Ó‚
‰Îfl Â‡ÎËÁ‡ˆËË ÊËÁÌÂÌÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ÌÂÏ‡ÚÓ‰ (ÒÏ.
‚˚¯Â, ‡ Ú‡ÍÊÂ: Chitwood, 1999). Ç ÓÔ˚Ú‡ı Ò ˝Ì‡Ì-
ÚËÓÏÂÓÏ, ÁÂÍ‡Î¸ÌÓ ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚Ï ÒÚÂË˜Â-
ÒÍËÏ ‡Ì‡ÎÓ„ÓÏ ÔËÓ‰ÌÓ„Ó ïë, ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ‰Ó·‡‚ÎflÂÏ˚È Ò ÔË˘ÂÈ ÔËÓ‰Ì˚È ÒÚÂÓÎ Ë„-
‡ÂÚ ÌÂÍÛ˛ Â„ÛÎflÚÓÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËË
˜Â‚ÂÏ ÎË˜ËÌÓ˜Ì˚ı ÒÚ‡‰ËÈ (Crowder et al., 2001).
ÇÓÁÏÓÊÌÓ, ˜ÚÓ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ÍÓÌÙÓÏ‡ˆËË Û ˝Ì‡Ì-
ÚËÓÏÂ‡ ‚ Ò‡‚ÌÂÌËË Ò ÔËÓ‰Ì˚Ï ïë ÔÂÔflÚ-
ÒÚ‚ÛÂÚ Â„Ó ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛ Ò ÙÂÏÂÌÚ‡ÏË ‚ ·ËÓ-
ıËÏË˜ÂÒÍÓÈ ˆÂÔÓ˜ÍÂ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚. Ö˘Â Ó‰-
ÌËÏ ÛÍ‡Á‡ÌËÂÏ Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÒËÌÚÂÁ‡
ÒÚÂÓË‰Ó‚ ë. elegans fl‚ÎflÂÚÒfl Ó·Ì‡ÛÊÂÌËÂ ‚ ÂÂ
„ÂÌÓÏÂ Í‡Ì‰Ë‰‡ÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ – 80
„ÂÌÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚ „ÛÔÔ˚ ˆËÚÓıÓÏ‡ P-450 Ë 17 „ÂÌÓ‚
˝ÒÚ‡‰ËÓÎ‰Â„Ë‰Ó„ÂÌ‡Á. ëÎÂ‰ÛÂÚ ‚ÒÂ ÊÂ ÓÚÏÂÚËÚ¸,

˜ÚÓ ËÁ ‚ÒÂı ÙÂÏÂÌÚÓ‚ „ÛÔÔ˚ ˆËÚÓıÓÏ‡ P-450,
ÎÓÍ‡ÎËÁÛ˛˘ËıÒfl ‚ ̂ ËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı ÍÓÏÔ‡Ú-
ÏÂÌÚ‡ı (Ì‡ÔËÏÂ ‚ ˝Ì‰ÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÒÂÚË) Ë ‚
ÏËÚÓıÓÌ‰Ëflı, ‚ ÒËÌÚÂÁÂ ÒÚÂÓË‰Ó‚ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú
ÚÓÎ¸ÍÓ ÏËÚÓıÓÌ‰Ë‡Î¸Ì˚Â, ‡ Û ÌÂÏ‡ÚÓ‰˚ ‚ ÏËÚÓ-
ıÓÌ‰Ëflı Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ Ó‰ËÌ ËÁ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂ-
ÎÂÈ ÙÂÏÂÌÚÓ‚ „ÛÔÔ˚ ˆËÚÓıÓÏ‡ P-450. ì ÔÎÓ‰Ó-
‚ÓÈ ÏÛ¯ÍË D. melanogaster (ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍËÈ ÔËÏÂ
Ecdysozoa) „ÂÌ˚, ÓÚÓÎÓ„Ë˜Ì˚Â ÒÚÂÓË‰Ì˚Ï Â-
ˆÂÔÚÓ‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÌÂ Ì‡È‰ÂÌ˚ (Escriva et al.,
1997; Thornton et al., 2003). 

ä‡Í Ë Û ÏÌÓ„Ëı ‰Û„Ëı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ˜ÎÂÌË-
ÒÚÓÌÓ„Ëı, ÔÓıÓÊ‰ÂÌËÂ ÎË˜ËÌÍÓÈ ‰ÓÁÓÙËÎ˚
ÒÚ‡‰ËÈ ÎËÌ¸ÍË Ë ÏÂÚ‡ÏÓÙÓÁ‡ Â„ÛÎËÛ˛Ú ÒÚÂÓ-
Ë‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ – ˝Í‰ËÁÓË‰˚ (ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ Û Ì‡ÒÂ-
ÍÓÏ˚ı – ˝Í‰ËÁÓÌ Ë Â„Ó ÔÓËÁ‚Ó‰ÌÓÂ 20-„Ë‰ÓÍÒË-
˝Í‰ËÁÓÌ). ä‡Í ÛÊÂ ÛÔÓÏËÌ‡ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â, ˝Í‰ËÁÓÌ
ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ËÁ
ïë, ÍÓÚÓ˚È, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ó·‡ÁÛÂÚÒfl ‚ ÍË¯Â˜-
ÌËÍÂ ‰Â‡ÎÍËÎËÓ‚‡ÌËÂÏ ÔÓÒÚÛÔ‡˛˘Â„Ó ‚ Ó„‡-
ÌËÁÏ Í‡ÍÓ„Ó-ÚÓ ÒıÓ‰ÌÓ„Ó Ò ïë ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ ÙËÚÓ-
ËÎË ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎ‡. ùÍ‰ËÁÓÌ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ (‚ ‚Ë‰Â 20-
„Ë‰ÓÍÒË˝Í‰ËÁÓÌ‡) ‚ ËÏÔÛÎ¸ÒÌÓÈ Ï‡ÌÂÂ Ì‡ ÒÚ‡-
‰Ëflı ÎËÌÂÍ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò ˛‚ÂÌËÎ¸Ì˚Ï „ÓÏÓÌÓÏ, ‡
Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ÏÂÚ‡ÏÓÙÓÁ‡ – Ò‡ÏÓÒÚÓflÚÂÎ¸ÌÓ (Gilbert,
2003). Å˚ÎÓ Ú‡ÍÊÂ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÔÓÏËÏÓ ÔÓÚÓ-
‡Í‡Î¸ÌÓÈ ÊÂÎÂÁ˚ ˝Í‰ËÁÓÌ ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl ‚ ÙÓÎ-
ÎËÍÛÎ‡ı ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ‚ ıÓ‰Â ÓÓ„ÂÌÂÁ‡, ÓÎ¸ Â„Ó ‚
˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Â˘Â Ï‡ÎÓ Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ì‡ (Buszc-
zak et al., 1999; Roth et al., 2004). Ç Ï‡ÌÂÂ, ÔËÒÛ-
˘ÂÈ ‚ÒÂÏ ÒÚÂÓË‰Ì˚Ï „ÓÏÓÌ‡Ï, ÓÌ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ ÒÓ Ò‚ÓËÏ ÂˆÂÔÚÓÓÏ (Ù‡Í-
ÚÓÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ÓÚÌÓÒfl˘ËÏÒfl Í „ÛÔÔÂ
fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚), ÍÓÚÓ˚È ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÒÚÂ-
ÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÔË ‡ÍÚË-
‚‡ˆËË ÎË„‡Ì‰ÓÏ ÌÂ „ÓÏÓ‰ËÏÂËÁÛÂÚÒfl, ‡ Ó·‡ÁÛÂÚ
„ÂÚÂÓ‰ËÏÂÌÛ˛ Ô‡Û Ò ÂÚËÌÓË‰Ì˚Ï ÂˆÂÔÚÓ-
ÓÏ RXR (Buszczak et al., 1999). ëËÌÚÂÁ ˝Í‰ËÁÓÌ‡ ‚
ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ ‚ÌÛÚ-
ÂÌÌÂÈ ÏÂÏ·‡ÌÂ ÏËÚÓıÓÌ‰ËÈ, Í‡Í Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡-
˛˘Ëı. ì D. melanogaster ÓÔËÒ‡Ì ·ÂÎÓÍ Start1, ËÏÂ-
˛˘ËÈ „ÓÏÓÎÓ„Ë˛ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË StAR Ë MLN64 ÏÎÂ-
ÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Roth et al., 2004). ÇÒÂ ÓÌË ËÏÂ˛Ú
Ó·˘ËÈ ïë-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ START-‰ÓÏÂÌ, ÍÓÏÂ
ÚÓ„Ó, Start1 Ë MLN64 ËÏÂ˛Ú Ó·˘ËÈ Ú‡ÌÒÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚È ‰ÓÏÂÌ Ò ˜ÂÚ˚¸Ïfl ÒÔË‡Î¸Ì˚ÏË Û˜‡ÒÚ-
Í‡ÏË (Soccio, Breslow, 2003) . ç‡ÁÌ‡˜ÂÌËÂ Start1 ÚÓ
ÊÂ, ˜ÚÓ Ë StAR Ë MLN64, – ‰ÓÒÚ‡‚ÎflÚ¸ ‰Â˝ÒÚÂË-
ÙÂˆËÓ‚‡ÌÌ˚È ïë ËÁ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ˚ Ì‡ ‚ÌÛÚËÏË-
ÚÓıÓÌ‰Ë‡Î¸ÌÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ Í ÏÂÒÚÛ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓ-
Ë‰Ó‚. ä ÒÎÓ‚Û ÒÍ‡Á‡Ú¸, Û C. elegans Ú‡ÍÊÂ Ì‡È‰ÂÌ˚
„ÂÌ˚, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚Â „ÂÌÛ StAR ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı,
Ô‡‚‰‡, ·ÂÎÍÓ‚˚Â ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ
‚ Á‡Ô‡Ò‡ÌËË Ë ı‡ÌÂÌËË ‰Û„Ëı ÎËÔË‰Ó‚ (Kurzcha-
lia, Ward, 2003). Ç ÏËÚÓıÓÌ‰Ëflı ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ó·Ì‡-
ÛÊÂÌÓ ‰‚‡ ÙÂÏÂÌÚ‡ „ÛÔÔ˚ ˆËÚÓıÓÏ‡ P-450,
ÚÂ·Û˛˘ËıÒfl ‰Îfl ÔÓ‰ÛÍˆËË ˝Í‰ËÁÓÌ‡. èÓÒÍÓÎ¸-
ÍÛ ‚ ıÓ‰Â ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ·ÂÎÍË StAR-ÒÂÏÂÈ-
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ÒÚ‚‡ ËÌ‰ÛˆËÛ˛ÚÒfl ÔË Ú‡ÌÒÔÓÚÂ ïë ‚ ÏËÚÓ-
ıÓÌ‰ËË, ÔÓ‚˚¯ÂÌÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı
Ëı „ÂÌÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÓÊÌÓ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸ Í‡Í ÛÍ‡-
Á‡ÌËÂ Ì‡ ÔÓËÒıÓ‰fl˘ËÈ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ.
çÂ fl‚ÎflÂÚÒfl ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ Ë „ÂÌ Start1. çÂÒÏÓÚfl
Ì‡ ÚÓ ̃ ÚÓ Ì‡ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÏ ÌËÁÍÓÏ ÛÓ‚ÌÂ Â„Ó ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔÓ˜ÚË ‚Ó ‚ÒÂı ÚÍ‡Ìflı ÎË˜ËÌ-
ÍË, Ï‡ÍÒËÏ‡Î¸Ì‡fl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ ËÏÂÂÚ
ÏÂÒÚÓ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı. Ç ˝ÍÒÔÂ-
ËÏÂÌÚ‡ı ÔÓ „Ë·Ë‰ËÁ‡ˆËË in situ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌË-
ÂÏ ‡ÌÚËÒÏ˚ÒÎÓ‚ÓÈ êçä Start1 ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÁÓÌ‰‡
‰Îfl „Ë·Ë‰ËÁ‡ˆËË Ò Á‡Ó‰˚¯‡ÏË ‰ÓÁÓÙËÎ˚, ‡
Ú‡ÍÊÂ ÏÂÚÓ‰ÓÏ çÓÁÂÌ-·ÎÓÚ-„Ë·Ë‰ËÁ‡ˆËË Û‰‡-
ÎÓÒ¸ ÔÓÍ‡Á‡Ú¸, ˜ÚÓ „ÂÌ Start1 ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÚÓ‡Í‡Î¸Ì˚ı ÊÂÎÂÁ
Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó ‚ Ï‡ÌÂÂ, Ì‡ÔÓÏËÌ‡˛˘ÂÈ ‚ÓÎÌ˚ ÒËÌ-
ÚÂÁ‡ ˝Í‰ËÁÓÌ‡ ‚ ˝ÚËı ÍÎÂÚÍ‡ı. Ç ‰Û„Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı
ÎË˜ËÌÓÍ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ú‡ÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡
ÌÂ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl. ë‡Ï‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ Start1 ÔÓ
ÔËÌˆËÔÛ Ó·‡ÚÌÓÈ Ò‚flÁË ÒÚËÏÛÎËÛÂÚÒfl ÔÓ‰ÛÍ-
ˆËÂÈ ˝Í‰ËÁÓÌ‡, Ó‰Ì‡ÍÓ Ò‡Ï˚Ï ËÌÚÂÂÒÌ˚Ï ÓÍ‡-
Á‡ÎÒfl Ù‡ÍÚ Â„Ó ‚˚ÒÓÍÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ flË˜ÌËÍ‡ı
‰‚Ûı‰ÌÂ‚ÌÓÈ ÏÛıË Ì‡ ÒÚ‡‰ËË 10 flÈˆÂ‚˚ı Í‡ÏÂ
ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚ ÔËÚ‡˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı (ÚÓÙÓ-
ˆËÚ‡ı). Ç ıÓ‰Â ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl Ëêçä
Start1 ‚˚fl‚ÎflÂÚÒfl ‚ ÒËÌˆËÚË‡Î¸ÌÓÈ ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏÂ,
˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÂÂ Á‡Ô‡Ò‡ÌËË ‚ ÓÓˆËÚ‡ı ‚
‚Ë‰Â êçä – ÔÓ‰ÛÍÚ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Ï‡ÚÂËÌ-
ÒÍÓ„Ó ˝ÙÙÂÍÚ‡ (Roth et al., 2004). ùÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÒÓ-
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛Ú ÛÔÓÏflÌÛÚ˚Ï ‚˚¯Â Ì‡·Î˛‰ÂÌËflÏ Ó
ÒËÌÚÂÁÂ ˝Í‰ËÁÓÌ‡ ‚ flË˜ÌËÍ‡ı Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó Ë Ó Â„Ó
ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏÓÈ ÓÎË ‚ ÓÓ„ÂÌÂÁÂ (‚ÓÁÏÓÊÌÓ, Ë ‚
‡ÌÌÂÏ ‡Á‚ËÚËË) ‰ÓÁÓÙËÎ˚. 

í‡Í Í‡Í ‰Û„Ëı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ (ÍÓÏÂ
˝Í‰ËÁÓÌ‡ Ë 20-„Ë‰ÓÍÒË˝Í‰ËÁÓÌ‡) Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ÌÂ
·˚ÎÓ Ì‡È‰ÂÌÓ, ÏÓÊÌÓ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚ¸, ˜ÚÓ Û ˝ÚËı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚ Ò‡‚ÌÂÌËË Ò ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ÏË ÒÔÂÍÚ
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÌÂ ‡Á‚ËÚ. 

èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Ì‡ÒÂÍÓÏ˚Â ÓÚfl‰‡ Diptera fl‚Îfl˛ÚÒfl
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ‚˚Ò¯ËÏË ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎflÏË Ì‡ÒÂÍÓ-
Ï˚ı Ë ÍÎ‡ÒÒ Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı – Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ
ÔÓ‰‚ËÌÛÚ˚È ÒÂ‰Ë ‚ÒÂı Ecdysozoa, ‡ ÌÂÏ‡ÚÓ‰‡ ÓÚ-
ÌÓÒËÚÒfl Í ÌËÁ¯ËÏ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎflÏ ˝ÚÓÈ „ÛÔÔ˚ –
ÍÛ„Î˚Ï ˜Â‚flÏ, ÎÓ„Ë˜ÌÓ ·˚ÎÓ ·˚ ÔÂ‰ÔÓÎÓ-
ÊËÚ¸, ̃ ÚÓ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÒÚ¸ ‚ ÔÓfl‚ÎÂÌËË ̋ Í‰ËÁÓË‰Ó‚
‚ÔÂ‚˚Â ‚ÓÁÌËÍ‡ÂÚ Ì‡ ÓÚÂÁÍÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÏÂÊ‰Û
ÔËÏËÚË‚Ì˚ÏË Ë ‚˚Ò¯ËÏË ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎflÏË ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı ˝ÚÓÈ „ÛÔÔ˚, Í ÍÓÚÓÓÈ ÓÚÌÓÒflÚ Ë Ì‡ÒÂÍÓ-
Ï˚ı, Ë ÍÛ„Î˚ı ˜Â‚ÂÈ. ëÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚,
ÒıÓ‰Ì˚ı Ò Ú‡ÍÓ‚˚ÏË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Û ˝ÚËı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı ‰ÓÒÚÓ‚ÂÌÓ ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, Ì‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËË ˜Â-
„Ó, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ì‡ ÓÒÌÓ‚‡ÌËË ‰‡ÌÌ˚ı Ó· ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËË
„ÂÌÓ‚ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‚ „ÂÌÓÏ‡ı D. mela-
nogaster Ë C. elegans ·˚ÎÓ ‚˚‰‚ËÌÛÚÓ ÔÂ‰ÔÓÎÓ-
ÊÂÌËÂ Ó· ÓÒÓ·ÓÏ ˝Í‰ËÁÓË‰ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË ˝‚Ó-
Î˛ˆËË ÒÚÂÓË‰Ó‚ Û Ecdysozoa (Thornton et al.,
2003), ÍÓÚÓÓÂ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, fl‚ÎflÂÚÒfl Ó¯Ë·Ó˜-
Ì˚Ï, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Û ÏÌÓ„Ëı ‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚ı Ì‡fl‰Û Ò

˝Í‰ËÁÓË‰‡ÏË ÌÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎË ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ ÒÚÂÓË‰˚,
‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚Â ÒÚÂÓË‰‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (ÒÏ. ‚˚¯Â). 

ì ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ‰Û„ÓÈ „ÛÔÔ˚
ÔÂ‚Ë˜ÌÓÓÚ˚ı (LophotroÒhozoa), Ì‡ÔËÏÂ Û ‡Á-
ÎË˜Ì˚ı ÏÓÎÎ˛ÒÍÓ‚, Í‡Í ÛÊÂ ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â,
ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÛÍ‡Á‡ÌËfl Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚ı „Ó-
ÏÓÌ‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı.

óÚÓ Í‡Ò‡ÂÚÒfl ÌËÁ¯Ëı ‚ÚÓË˜ÌÓÓÚ˚ı (Ë„ÎÓÍÓ-
ÊËÂ), ÚÓ, ıÓÚfl ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ (Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â
ÔÓÎÓ‚˚Ï „ÓÏÓÌ‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) Ë Ëı Â„ÛÎfl-
ÌÓÂ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ Ì‡ ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚Â ÙÛÌÍˆËË Û
˝ÚËı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÓÔËÒ‡Ì˚ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ‰‡‚ÌÓ (Goad,
1981; Schoenmakers, Dieleman, 1981), ‚ ÌÓ‚ÂÈ¯Ëı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı Ú‡ÍÊÂ ÓÚÏÂ˜‡ÂÚÒfl ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ
Û ÌËı ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚ı ÓÍÒËÒÚÂÓÎÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÍÓÔËflÏË ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı Ë ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ÙÛÌÍˆËË ÍÓÚÓ˚ı ÒÓ-
‚Â¯ÂÌÌÓ ÌÂÔÓÌflÚÌ˚ (Ponamarenko et al., 2001). 

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ÚÓ„Ó
ËÎË ËÌÓ„Ó ‚Ë‰‡ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Í ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂÓ-
Ë‰Ó‚, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÌÂ ÒÚÓ„Ó ÍÓÂÎËÛÂÚ Ò ÔÓfl‚-
ÎÂÌËÂÏ Ëı ÍÛÔÌ˚ı ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌ˚ı ÔÓfl‰ÍÓ‚: ‡-
‰Ë‡Î¸ÌÓ-ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚ı, ·ËÎ‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı, ÔÂ‚Ë˜-
ÌÓÓÚ˚ı (Ecdysozoa, Lophotrochozoa), ‚ÚÓË˜-
ÌÓÓÚ˚ı, – ‡ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ
(ËÎË ÔÓÒÚÛÔÎÂÌËfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏ) ïë ËÎË Í‡ÍÓ„Ó-ÚÓ
·ÎËÁÍÓ„Ó Í ÌÂÏÛ ÔÓ ÒÚÛÍÚÛÂ ÒÚÂÓÎ‡. ëÍÓÂÂ
‚ÒÂ„Ó, ÒËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÏ ÔËÁÌ‡ÍÓÏ ÒÎÂ‰ÛÂÚ Ò˜Ë-
Ú‡Ú¸ ÔÓÒÚÓflÌÌÓÂ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ ÊË‚ÓÚ-
ÌÓ„Ó ÒÚÂÓÎ‡ – Ì‡Ë·ÓÎÂÂ Û‰Ó·ÌÓ„Ó ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ ‰Îfl
ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚, ˜ÚÓ ı‡‡ÍÚÂÌÓ ‰Îfl ‚ÒÂı ÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı; ‚ÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ ÒÎÂ‰ÛÂÚ Û˜ËÚ˚‚‡Ú¸ Ë ÚÓ,
˜ÚÓ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡Ú¸ ‚
Í‡˜ÂÒÚ‚Â „ÓÏÓÌÓ‚ Á‡‚ËÒËÚ Ú‡ÍÊÂ ÓÚ ‚Ë‰‡ ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘Ëı Ò ÌËÏË fl‰ÂÌ˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚, ÒÚÛÍ-
ÚÛ˚ ÍÓÚÓ˚ı, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌËÛ˛Ú
Ô‡‡ÎÎÂÎ¸ÌÓ Ë ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓ ÓÚ Ò‚ÓÈÒÚ‚ ÒÚÂÓË‰Ó‚
(Escriva et al., 1997). 

ëàëíÖåõ íêÄçëèéêíÄ ëíÖêéãéÇ
ì ÜàÇéíçõï à àï ÇäãÄÑ Ç ëàÉçÄãàçÉ 

ÑÎfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Ë Ó·ÂÒ-
ÔÂ˜ÂÌËfl Ëı ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ì‡ ÍÎÂÚÍË-ÏË¯ÂÌË ·ÓÎ¸¯ÓÂ
ÁÌ‡˜ÂÌËÂ ËÏÂ˛Ú ÔÓˆÂÒÒ˚ Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ÎËÔË‰Ó‚.
ÇÓ-ÔÂ‚˚ı, ˝ÚÓ Ú‡ÌÒÔÓÚ ïë Í ÏÂÒÚ‡Ï ÒËÌÚÂÁ‡
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Í‡Í Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Ì‡-
ÒÂÍÓÏ˚ı) (Lee et al., 2003), Ú‡Í Ë Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
(Ishii et al., 2002; Connelly, Williams, 2003). ÇÓ-‚ÚÓ-
˚ı, ˝ÚÓ ‰ÓÒÚ‡‚Í‡ ÌÓ‚ÓÒËÌÚÂÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Í ÍÎÂÚÍ‡Ï-ÏË¯ÂÌflÏ Ëı ‚ÓÁ-
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl. ëÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÔÎÓıÓ ‡ÒÚ‚Ófl˛ÚÒfl Ë ÔÂÂÌÓÒflÚÒfl ÔÓ ÍÓ‚Ë Ò ÔÓ-
ÏÓ˘¸˛ ÒÔÂˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÚÂÓË‰ÓÔÂÂÌÓÒfl˘Ëı ·ÂÎ-
ÍÓ‚-„ÎÓ·ÛÎËÌÓ‚ (‰‚‡-ÚË ÚËÔ‡), ÔÓÌËÍ‡˛Ú ˜ÂÂÁ
ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ ÍÎÂÚÓÍ ÔÛÚÂÏ ‰ËÙÙÛ-
ÁËË Ë ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ò ÛÔÓÏflÌÛÚ˚ÏË ‚˚¯Â ÒÚÂ-

2*
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ÓË‰Ì˚ÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË, Û‰ÂÊË‚‡ÂÏ˚ÏË ‚ ÌÂ‡Í-
ÚË‚ÌÓÏ ÒÓÒÚÓflÌËË ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ, Ì‡ÔËÏÂ ‚ ‚Ë‰Â
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Ò ·ÂÎÍÓÏ ÚÂÔÎÓ‚Ó„Ó ¯ÓÍ‡ Hsp90. ëÛ-
˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÂ ˜ËÒÎÓ ‡·ÓÚ, ÔÓÒ‚fl˘ÂÌÌ˚ı
˝ÚÓÏÛ ‚ÓÔÓÒÛ (Parker, 1993; äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡,
1999), „Ó‡Á‰Ó ·ÓÎ¸¯Â ËÁ‚ÂÒÚÌÓ Ó Ú‡ÌÒÔÓÚÂ ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛˘ËıÒfl ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â
ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚. ëÚÂ-
ÓÎ˚, ‚ÍÎ˛˜‡fl ïë Ë ùïë, ÌÂ ‡ÒÚ‚ÓËÏ˚ ‚ ‚Ó‰-
ÌÓÈ ÒÂ‰Â Ë Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛ÚÒfl ‚ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı
ÊË‰ÍÓÒÚflı (Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı „Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÔÓ
ÍÓ‚Ë) ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı
˜‡ÒÚËˆ. ì ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ú‡ÍÊÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ-
‚‡Ì˚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÏÂÌÂÂ
ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸Ì˚ ‚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÎËÔË‰Ó‚ Ë
Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛Ú ‚Ó ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÒÂ‰Â Í‡Í ÒÚÂ-
ÓÎ˚, Ú‡Í Ë ÒÚÂÓË‰˚ (Ì‡ÔËÏÂ ̋ Í‰ËÁÓË‰˚ Û ̃ ÎÂ-
ÌËÒÚÓÌÓ„Ëı). 

í‡ÌÒÔÓÚ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. àÏÂ˛Ú-
Òfl ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÓÚÎË˜Ëfl Í‡Í ‚ ÎËÔË‰ÌÓÏ ÒÓÒÚ‡-
‚Â, Ú‡Í Ë ‚ ·ÂÎÍÓ‚ÓÏ ÒÔÂÍÚÂ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı
˜‡ÒÚËˆ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı; ÚÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ÓÚÏÂ˜‡ÂÚÒfl ÌÂÍ‡fl Ó·˘ÌÓÒÚ¸ ‚
Ëı ÙËÁËÍÓ-ıËÏË˜ÂÒÍËı Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ı Ë ·ËÓÎÓ„Ë˜Â-
ÒÍËı ÙÛÌÍˆËflı. ÉÓ‡Á‰Ó ·ÓÎ¸¯Â Ó·˘Ëı ·ËÓÎÓ„Ë-
˜ÂÒÍËı Ò‚ÓÈÒÚ‚ Ë ÙËÁËÍÓ-ıËÏË˜ÂÒÍËı ı‡‡ÍÚÂË-
ÒÚËÍ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ Û ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ Ò‡-
ÏËı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Ì‡˜ËÌ‡fl Ò ÏËÌÓ„); ÏÓÊÌÓ ‰‡ÊÂ
„Ó‚ÓËÚ¸ Ó „ÓÏÓÎÓ„ËË „ÂÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ÓÚ‰ÂÎ¸-
Ì˚Â ·ÂÎÍË ˝ÚËı ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ
Ï‡Î˚Â Ë ·ÓÎ¸¯ÓÈ ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚. ê‡ÁÎË˜‡˛Ú
ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ ‚˚ÒÓÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË – ãèÇè („Î‡‚-
Ì‡fl ·ÂÎÍÓ‚‡fl ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘‡fl – ·ÂÎÓÍ ‡ÔÓÎËÔÓÔÓ-
ÚÂËÌ A-I, ‡ÔÓA-I), ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ ÌËÁÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓ-
ÒÚË – ãèçè („Î‡‚Ì‡fl ·ÂÎÍÓ‚‡fl ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘‡fl –
ÍÛÔÌÓ‡ÁÏÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ B,
‡ÔÓB), ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ Ó˜ÂÌ¸ ÌËÁÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË –
ãèéçè Ë ıËÎÓÏËÍÓÌ˚ (ÌÂÒÛÚ ÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ ·ÂÎ-
ÍË: ·ÓÎ¸¯ÓÈ-‡ÔÓÇ Ë Ï‡Î˚Â ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚, ‚
˜‡ÒÚÌÓÒÚË ‡ÔÓÖ Ë ‡ÔÓA-I). ÖÒÎË ãèçè Ó·Ó„‡˘Â-
Ì˚ ‚ ·ÓÎ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË ïë Ë ùïë, ‡ ãèÇè – ÙÓÒ-
ÙÓÎËÔË‰‡ÏË Ë ùïë, ÚÓ ıËÎÓÏËÍÓÌ˚ (Ë Ëı ÂÏ-
Ì‡ÌÚ˚), ‡ Ú‡ÍÊÂ ãèéçè – ÔË˘Â‚˚ÏË ÚË„ÎËˆÂ-
Ë‰‡ÏË Ë ïë (äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999).
ë‚Ó·Ó‰Ì˚Â ÊËÌ˚Â ÍËÒÎÓÚ˚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛ÚÒfl ÔÓ ÍÓ‚Ë ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò Ò˚‚Ó-
ÓÚÓ˜Ì˚Ï ‡Î¸·ÛÏËÌÓÏ. Ç Ú‡ÌÒÔÓÚÂ ÎËÔË‰Ó‚
ÙÛÌÍˆËË ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ ‡ÒÔÂ‰ÂÎfl-
˛ÚÒfl ÒÎÂ‰Û˛˘ËÏ Ó·‡ÁÓÏ: ãèçè ÔÓÒÚ‡‚Îfl˛Ú
ïë Ë ÙÓÒÙÓÎËÔË‰˚ ËÁ ÔÂ˜ÂÌË ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚Â “ÔÂË-
ÙÂËÈÌ˚Â” ÍÎÂÚÍË, ãèéçè Ë ıËÎÓÏËÍÓÌ˚
Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛Ú ËÁ ÍË¯Â˜ÌËÍ‡ ‚ ÍÎÂÚÍË Ó„‡ÌËÁ-
Ï‡ (ÔÂ˜ÂÌË, ÊËÓ‚ÓÈ ÚÍ‡ÌË Ë ‰.) ÔË˘Â‚˚Â ÎËÔË-
‰˚ („Î‡‚Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÚË„ÎËˆÂË‰˚, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ
ïë), ãèÇè Á‡·Ë‡˛Ú ïë Ë ÙÓÒÙÓÎËÔË‰˚ ËÁ ÍÎÂ-
ÚÓÍ “ÔÂËÙÂË˜ÂÒÍËı” ÚÍ‡ÌÂÈ (ÔÓÔÛÚÌÓ ˝ÒÚÂË-
ÙËˆËÛ˛Ú ïë ‚ ùïë) Ë Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛Ú ïë ‚ ÔÂ-
˜ÂÌ¸, ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ‡Á„ÛÊ‡flÒ¸ ÔÓ ÔÛÚË (Ò ÔÓÏÓ˘¸˛

ùïë-ÔÂÂÌÓÒfl˘Â„Ó ·ÂÎÍ‡) Ì‡ Ú‡ÍÊÂ ÔÓÒÚÛÔ‡˛-
˘Ëı ‚ ÔÂ˜ÂÌ¸ ãèéçè Ë ãèçè. ç‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ıË-
ÏË˜ÂÒÍË ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ãèçè ‚ ÒÚÂÌÍ‡ı ‡-
ÚÂËÈ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ‚Â‰ÂÚ Í ‡ÚÂÓÒÍÎÂÓÁÛ (ÏÓ‰ËÙËˆË-
Ó‚‡ÌÌ˚Â ãèçè – ‡ÚÂÓ„ÂÌÌ˚Â ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚),
˜ÂÏÛ ÔÂÔflÚÒÚ‚Û˛Ú ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ‚˚ÒÓÍËı ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËflı ˜‡ÒÚËˆ˚ ãèÇè (‡ÌÚË‡ÚÂÓ„ÂÌÌ˚Â ÎË-
ÔÓÔÓÚÂËÌ˚) (äÎËÏÓ‚, çËÍÛÎ¸˜Â‚‡, 1999). 

èÓ ‚ÒÂÈ ‚ÂÓflÚÌÓÒÚË, „ÂÌ˚ Ï‡Î˚ı ‡ÔÓÎËÔÓ-
ÔÓÚÂËÌÓ‚ (ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ Ì‡Á‚‡ÌË˛ ·ÂÎÍÓ‚ –
apoAI, apoAII, apoAIV, apoE, apoCI, apoCIII Ë fl‰
‰Û„Ëı) ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı fl‚Îfl˛ÚÒfl ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ÌÓ-
‚˚ÏË ÔËÓ·ÂÚÂÌËflÏË ‚˚Ò¯Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı (‚ ÓÚ-
ÎË˜ËÂ ÓÚ „ÂÌ‡ apoB) Ë ÔÓfl‚Îfl˛ÚÒfl, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Û
ıÓ‰Ó‚˚ı, ËÏÂ˛˘Ëı ÒÙÓÏËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚
„ÓÎÓ‚˚ („ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡), – Craniata. ÅÂÎÍË, „ÓÏÓ-
ÎÓ„Ë˜Ì˚Â ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ‡Ï ‚˚Ò¯Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı,
‰ÓÒÚÓ‚ÂÌÓ ‚˚fl‚Îfl˛ÚÒfl ‚ ÒËÒÚÂÏÂ ̂ ËÍÛÎflˆËË ÌËÁ-
¯Ëı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ì‡˜ËÌ‡fl Ò ÏËÌÓ„ (Pontes et al.,
1987; Babin et al. 1997). Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl „ÂÌ ·ÓÎ¸¯Ó-
„Ó ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ‡ B („Î‡‚ÌÓÈ ·ÂÎÍÓ‚ÓÈ ÒÓÒÚ‡‚-
Îfl˛˘ÂÈ ãèçè) – apoB ËÏÂÂÚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÛ˛ „ÓÏÓ-
ÎÓ„Ë˛ Ò „ÂÌÓÏ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚
Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı Ë Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚ÂÓflÚÌÓÒÚË,
‚ÂÒ¸Ï‡ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÂÌ (Babin et al., 1999). 

ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ÏÓÏÂÌÚÛ ÓÔËÒ‡ÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‚Ë-
‰Ó‚ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ. êÂˆÂÔ-
ÚÓ ãèçè – ãèçè ÓÚÌÓÒËÚÒfl Í ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍËÏ
ÂˆÂÔÚÓ‡Ï ˝Ì‰ÓˆËÚÓÁÌÓ„Ó ÔÛÚË. Ö„Ó Ì‡ÁÌ‡˜ÂÌËÂ –
‡ÍˆÂÔÚËÓ‚‡Ú¸ ãèçè Ë ÔÓÒÎÂ ËÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆËË
ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ò ÎË„‡Ì‰ÓÏ ÓÒ‚Ó-
·ÓÊ‰‡Ú¸Òfl ÓÚ ‰ÓÒÚ‡‚ÎflÂÏ˚ı ‚ ÍÎÂÚÍË ÎËÔË‰Ó‚ Ë
·ÂÎÍÓ‚˚ı ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘Ëı ‚ ˝Ì‰ÓÒÓÏ‡ı Ë ‚ÓÁ‚‡-
˘‡Ú¸Òfl Ì‡ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÏÂÏ·‡Ì˚. Ç Ó„‡ÌËÁÏÂ ˜Â-
ÎÓ‚ÂÍ‡ ÏÛÚ‡ˆËË „ÂÌ‡ ãèçè ‚Â‰ÛÚ Í Ì‡ÒÎÂ‰-
ÒÚ‚ÂÌÌÓÈ „ËÔÂıÓÎÂÒÚÂËÌÂÏËË (Ë ‰‡ÎÂÂ Í ‡ÚÂÓ-
ÒÍÎÂÓÁÛ). êÂˆÂÔÚÓ˚ ãèéçè ÓÚÌÓÒflÚÒfl Í ÚÓÏÛ
ÊÂ ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û, ˜ÚÓ Ë ãèçè (ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó ·ÂÎÍÓ‚,
Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ãèçè). àı ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‚Ë‰Ó‚, Ó‰ÌË
ËÁ ÌËı ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ Ì‡ ÍÎÂÚ-
Í‡ı „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡, ‰Û„ËÂ – Ì‡ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÂ˜ÂÌË.
çÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ ÌËı Ì‡Á˚‚‡˛ÚÒfl ‡ÔÓÖ-ÂˆÂÔÚÓ˚.
çÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎË ÓÔËÒ‡Ì˚ ÂˆÂÔÚÓ˚ ‰Îfl ãèÇè,
‚ÔÂ‚˚Â ÓÌË ·˚ÎË Ì‡È‰ÂÌ˚ Û Ï‡ÍÓÙ‡„Ó‚ Ë ÔÓÎÛ-
˜ËÎË Ì‡Á‚‡ÌËÂ SR-B1 (ÒÏ. ‚˚¯Â). éÌË Á‡·Ë‡˛Ú
ùïë Ë ÙÓÒÙÓÎËÔË‰˚ Û ãèÇè Ë Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛Ú
Ëı ‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ, ÔË˜ÂÏ Ò‡ÏË ˜‡ÒÚËˆ˚ ãèÇè
ÔË ̋ ÚÓÏ ÍÎÂÚÍ‡ÏË, ÔÓ ‰‡ÌÌ˚Ï ̂ ÂÎÓ„Ó fl‰‡ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÚÂÎÂÈ, ÌÂ ËÌÚÂÌ‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl (Ishii et al., 2002;
Connelly, Williams, 2003). ëÔ‡‚Â‰ÎË‚ÓÒÚË ‡‰Ë
ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÛÔÓÏflÌÛÚ¸, ˜ÚÓ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú Ë ‡Î¸ÚÂÌ‡-
ÚË‚Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÂÚÓ˝Ì‰ÓˆËÚÓÁÂ ãèÇè Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ ˝ÚËı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ (Pagler et al., 2006). 

ëÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ‚˚Ò¯Ëı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
Ì‡ Ò‚ÓÂÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ËÏÂ˛Ú ·ÓÎ¸¯ÓÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó
SR-B1, ‚ ÏÂÌ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË – ÂˆÂÔÚÓ˚ ãèçè Ë
‡ÔÓÖ. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, „Î‡‚Ì˚È ËÒÚÓ˜ÌËÍ ÔÓÒÚÛÔ-
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ÎÂÌËfl ïë ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ – ˝ÚÓ
ÔÓÒÚ‡‚ÍË Â„Ó ‚ ãèÇè-˜‡ÒÚËˆ‡ı ‚ ‚Ë‰Â ùïë ˜ÂÂÁ
ÂˆÂÔÚÓ˚ SR-B1. äÓ ‚ÚÓÓÒÚÂÔÂÌÌ˚Ï ËÒÚÓ˜ÌË-
Í‡Ï ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÓÚÌÂÒÚË ÔÓÒÚ‡‚ÍË ïë ˜ÂÂÁ ÂˆÂÔÚÓ-
˚ ‰Û„Ëı ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ÌÛÚÂÌÌËÈ
ÂÒÛÒ – ïë, ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡ÌÌ˚È in situ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó-
„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı. ÇÂ‰Û˘‡fl ÓÎ¸ ‚ ÔÓÒÚÛÔÎÂÌËË ïë
‚ ÍÎÂÚÍË ‰Îfl ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ‡ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı
ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ „Î‡‚ÌÓÈ ·ÂÎÍÓ‚ÓÈ ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ÂÈ
ãèÇè – ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌÛ A-I (Plump et al., 1996).
å˚¯Ë-ÌÓÍ‡ÛÚ˚ ÔÓ „ÂÌ‡Ï apoAI ËÎË SR-B1 ËÏÂ˛Ú
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸Ì˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ‡ ‚ ÔÓÎÓ-
‚˚ı ÊÂÎÂÁ‡ı Ë Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍ‡ı ‚ ıÓ‰Â ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸-
ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl, ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl ÌÂ-
·ÓÎ¸¯ËÏË ‡ÁÏÂ‡ÏË; Ëı „Î‡‚Ì˚Â ÍÓ‚ÂÌÓÒÌ˚Â
ÒÓÒÛ‰˚ ÔÓ‰‚ÂÊÂÌ˚ ‡ÚÂÓÒÍÎÂÓÚË˜ÂÒÍËÏ ÔÓ‚Â-
Ê‰ÂÌËflÏ (Connelly, Williams, 2003). è‡‚‰‡, ÒÚÓÎ¸
‰‡Ï‡ÚË˜ÂÒÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÌÂ Í‡Ò‡˛ÚÒfl ÊËÁÌÂÌÌÓ
‚‡ÊÌ˚ı ÙÛÌÍˆËÈ Ï˚¯ÂÈ, ˜ÚÓ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ò‚Ë-
‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó Ì‡ÎË˜ËË Ó·ıÓ‰Ì˚ı ÂÁÂ‚Ì˚ı ÔÛ-
ÚÂÈ ‚ ÔÓÒÚ‡‚Í‡ı ïë ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË, ÍÓ-
ÚÓ˚Â ÌÂ Ò‡ÁÛ, ÌÓ ÒÓ ‚ÂÏÂÌÂÏ Ì‡Î‡ÊË‚‡˛ÚÒfl ‚
ÍÓÏÔÂÌÒ‡ÚÓÌÓÈ Ï‡ÌÂÂ, ·Î‡„Ó‰‡fl Ì‡ÎË˜Ë˛ Ì‡
ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ‰Îfl ÎËÔÓ-
ÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÚËÔÓ‚. CÂ¸ÂÁ-
Ì˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl ÔÓfl‚Îfl˛ÚÒfl Û Ï˚¯ÂÈ-ÌÓÍ‡ÛÚÓ‚
ÔÓ „ÂÌÛ StAR (ÍÓ‰ËÛ˛˘ÂÏÛ ·ÂÎÓÍ, Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ-
˛˘ËÈ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ïë Ì‡ ÏËÚÓıÓÌ‰Ë‡Î¸-
ÌÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı). ì Ú‡-
ÍËı Ï˚¯ÂÈ (Ò‡ÏˆÓ‚ Ë Ò‡ÏÓÍ) ‚˚fl‚ÎflÎËÒ¸ ‰ËÒ-
ÙÛÌÍˆËË ÙÓÏËÛ˛˘ËıÒfl „ÓÌ‡‰, ‡ Û Ò‡ÏˆÓ‚
Ì‡·Î˛‰‡Î‡Ò¸ Â‚ÂÒËfl ÔÓÎ‡. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, Û ÌÓÍ‡-
ÛÚÌ˚ı Ï˚¯ÂÈ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ Ú‡ÍÊÂ ÌÓÏ‡Î¸Ì‡fl
ÒÚÛÍÚÛ‡ Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍÓ‚, Ë ÓÌË ÔÓ„Ë·‡˛Ú ‚ÒÍÓÂ
ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl (Ishii et al., 2002). ÅÓÎÂÂ ÚflÊÂÎ˚Â
Ë ÌÂÓ·‡ÚËÏ˚Â Ì‡Û¯ÂÌËfl ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ‡ ‚ÓÁÌË-
Í‡˛Ú Û Ï˚¯ÂÈ-ÌÓÍ‡ÛÚÓ‚ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ ÔÓ „ÂÌ‡Ï
apoAI Ë StAR (‰‚ÓÈÌ˚ı ÌÓÍ‡ÛÚÓ‚). èË ̋ ÚÓÏ ‚˚ÊË-
‚‡˛Ú ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl ÚÓÎ¸ÍÓ ÚÂ ‰‚‡Ê‰˚ ÌÓÍ‡ÛÚË-
Ó‚‡ÌÌ˚Â Ï˚¯Ë, ÍÓÚÓ˚Ï Ò‰ÂÎ‡ÎË ËÌ˙ÂÍˆËË ÒÚÂ-
ÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚, ‰‡ Ë ÚÓ ÚÓÎ¸ÍÓ ÓÍÓÎÓ 40% Ú‡-
ÍËı ÓÒÓ·ÂÈ (Ischii et al., 2002). 

ä‡ÚËÌ‡ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚ ‚ „ÓÎÓ‚ÌÓÏ ÏÓÁ„Û,
ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚ÂÓflÚÌÓÒÚË, Ú‡ ÊÂ Ò‡Ï‡fl, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚ÒÂ
Û˜‡ÒÚÌËÍË Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ïë ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚ-
ÍË, ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ Â„Ó ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡
Ë ÙÂÏÂÌÚ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ÏÓÁ-
„Û ÔËÒÛÚÒÚ‚Û˛Ú (Mellon et al., 2001). ëÎÂ‰ÛÂÚ
ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓÏÌËÚ¸, ̃ ÚÓ ‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ „ÂÏ‡ÚÓ˝ÌˆÂÙ‡ÎË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ·‡¸Â‡ ïë ËÁ ‰Û„Ëı ÏÂÒÚ Ó„‡ÌËÁÏ‡
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Â„Ó ÔÓÔ‡ÒÚ¸ ‚ ÏÓÁ„ ÌÂ ÏÓÊÂÚ, ÔÓ-
˝ÚÓÏÛ ÏÓÁ„ ‰ÓÎÊÂÌ Ó·ıÓ‰ËÚ¸Òfl Ò‚ÓËÏË ÂÒÛÒ‡ÏË
ïë ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÌÂÈÓÒÚÂÓË‰Ó‚ (Bjorkhem,
Meaney, 2004). 

ä‡Í ÛÊÂ „Ó‚ÓËÎÓÒ¸, ãèÇè – „Î‡‚Ì˚Â ÎËÔÓ-
ÔÓÚÂË‰˚ Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ïë, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ„Ó ‰Îfl ÒËÌ-
ÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â
ÍÎÂÚÍË. ëËÌÚÂÁ ÒÚÂÓË‰Ó‚ Û ‚˚Ò¯Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı

Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚÒfl Ì‡ 80–90% Á‡ Ò˜ÂÚ ïë, Ú‡ÌÒÔÓ-
ÚËÛÂÏÓ„Ó ‚ ÍÎÂÚÍË Í ÏÂÒÚÛ ÒËÌÚÂÁ‡. àı ÒËÌÚÂÁ Ì‡-
˜ËÌ‡ÂÚÒfl Â˘Â ‚ ÔÂËÓ‰ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ ‚ „ÓÌ‡‰‡ı Ë
Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍ‡ı Ë ‚‡ÊÂÌ ‰Îfl ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡ Ë
ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl. ì ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÒÚÂÓ-
Ë‰Ó„ÂÌÂÁ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ú‡ÍÊÂ Ë ‚ ÔÎ‡ˆÂÌÚÂ. ÇÓÔÓÒ
‚ ÚÓÏ, ÓÚÍÛ‰‡ ‚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË Ú‡ÌÒÔÓ-
ÚËÛÂÚÒfl ïë? èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÙÓÏËÛ˛˘‡flÒfl ÔÂ˜ÂÌ¸
Á‡Ó‰˚¯‡ ‰Ó ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓ„Ó ÏÓÏÂÌÚ‡ ‚ÂÏÂÌË
Â˘Â ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ ïë (Í‡Í Û
‚ÁÓÒÎÓ„Ó Ó„‡ÌËÁÏ‡), ÚÓ ˝ÚÓÚ ‚ÓÔÓÒ ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl
Ô‡Á‰Ì˚Ï. ÇÂ‰Û˘ËÏ ÏÓÏÂÌÚÓÏ ‚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÎË-
ÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ, Ú‡ÌÒÔÓÚËÛ˛˘Ëı ïë,
fl‚ÎflÂÚÒfl ÒËÌÚÂÁ Ëı ·ÂÎÍÓ‚ÓÈ ÓÒÌÓ‚˚. ÉÂÌ „Î‡‚ÌÓÈ
·ÂÎÍÓ‚ÓÈ ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ÂÈ ãèÇè – apoAI ‚ ‡ÌÌÂÏ
‡Á‚ËÚËË ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ÒÌ‡-
˜‡Î‡ ‚ ÊÂÎÚÓ˜ÌÓÏ ÏÂ¯ÍÂ, Á‡ÚÂÏ ‚ ÚÓÌÍÓÏ ÍË¯Â˜-
ÌËÍÂ Ë Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍ‡ı, ‡ ÔÓÁ‰ÌÂÂ ‚ ÔÂ˜ÂÌË; Â„Ó
˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ú‡ÍÊÂ ‚ ÏÓÁ„Û Ë ÔÎ‡ˆÂÌÚÂ
(ÇÓÓ·¸Â‚, èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚, 1992; Mockel et al.,
1994; Richardson et al., 1996). èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Ó·‡ÁÓ‚‡-
ÌËÂ ‡ÔÓA-I ËÌËˆËËÛÂÚ Ë Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚ı ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ ‚˚ÒÓ-
ÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË, ÌÂÎ¸Áfl ËÒÍÎ˛˜ËÚ¸, ˜ÚÓ ïë ÏÓÊÂÚ
ÔÓÒÚ‡‚ÎflÚ¸Òfl ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ãèÇè Í ÏÂÒÚÛ ÒËÌÚÂÁ‡
„ÓÏÓÌÓ‚ (Í „ÓÌ‡‰‡Ï Ë Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍ‡Ï) ËÁ ·ÎË-
Ê‡È¯Ëı ‡ÈÓÌÓ‚, „‰Â ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡
apoAI, ‡ ËÏÂÌÌÓ ËÁ ÍÎÂÚÓÍ, ÒÓÒÂ‰ÒÚ‚Û˛˘Ëı Ò ˝Ï-
·ËÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË. ÇÔÓ-
ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËË, ÔË Ì‡Î‡ÊË‚‡ÌËË Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ÔË˘Â-
‚˚ı ÂÒÛÒÓ‚ ‚ Á‡Ó‰˚¯ ËÁ Ó„‡ÌËÁÏ‡ Ï‡ÚÂË ˜Â-
ÂÁ ÔÎ‡ˆÂÌÚÛ, ÔÛÔÓ˜ÌÛ˛ ‡ÚÂË˛ Ë ÍË¯Â˜ÌËÍ, ‡
Ú‡ÍÊÂ ÔÂÂ‰‡˜Û ÔÂ˜ÂÌË ÙÛÌˆËË ÍÓ‚ÂÚ‚ÓÂÌËfl,
ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ ïë ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ Á‡Ó‰˚¯‡
ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl Ï‡ÚÂËÌÒÍËÈ Ó„‡ÌËÁÏ (ÔÎ‡ˆÂÌÚ‡) Ë
ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ‡fl ÔÂ˜ÂÌ¸. ùÚ‡ ‡·Ó˜‡fl „ËÔÓÚÂÁ‡ ‚ÁflÚ‡
Ì‡ÏË Á‡ ÓÒÌÓ‚Û ‰Îfl ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÏÂÚÓ‰ÓÏ „Ë·Ë‰ËÁ‡-
ˆËË in situ ÏÂÒÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ apoAI ‚ ˝Ï·ËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓÏ ‡Á‚ËÚËË ̃ ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ë Ï˚¯Ë. ç‡¯Ë ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËfl Ì‡ ‡ÌÌËı ˝Ï·ËÓÌ‡ı ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ (ÇÓÓ-
·¸Â‚, èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚, 1992) Ë ÔÂ‰‚‡ËÚÂÎ¸Ì˚Â
ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓ ‡Ì‡ÎËÁÛ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ apoAI Û
Á‡Ó‰˚¯ÂÈ Ï˚¯Ë ÛÍ‡Á˚‚‡˛Ú Ì‡ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ˜‡ÒÚËˆ ãèÇè ‚ ‡ÈÓÌ‡ı ‡ÌÌÂ„Ó
ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÂÁ‡ – ‚ Á‡˜‡ÚÍ‡ı ÔÓÎÓ‚˚ı ÊÂÎÂÁ Ë
Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍÓ‚. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡
apoAI Ï˚ Ì‡·Î˛‰‡ÎË Ú‡ÍÊÂ ‚ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ‡ÈÓÌ‡ı
˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ñçë ̃ ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ë ̋ Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó
„ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ Ï˚¯ÂÈ (ÇÓÓ·¸Â‚, èÂÂ‚ÓÁ˜Ë-
ÍÓ‚, 1992; ã‡ÔËÍÓ‚ Ë ‰., 2007). ëÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ,
ÙÓÏËÛ˛˘ËÂÒfl ‡ÈÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı
„ÓÏÓÌÓ‚ (Á‡˜‡ÚÍË „ÓÌ‡‰, Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍÓ‚), ÍÎ‡-
ÒÚÂ˚ ÒÚÂÓË‰Ó„ÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ (ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ‡ÈÓ-
Ì˚ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡), ÏÓ„ÛÚ Ì‡ ‡ÌÌËı ˝Ú‡Ô‡ı ‡Á-
‚ËÚËfl, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸Òfl Í‡Í ‡‚ÚÓ-
ÌÓÏÌ˚Â ÚÂËÚÓËË ‚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË ÂÒÛÒÓ‚ ïë Ë
ÔÓÒÚ‡‚ÍË Â„Ó Í ÏÂÒÚ‡Ï ÒËÌÚÂÁ‡ „ÓÏÓÌÓ‚. í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, ÚÍ‡ÌÂ- Ë ÒÚ‡‰ËÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍ‡fl Â„ÛÎfl-
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ˆËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ apoAI Û ‚˚Ò¯Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı
ÏÓÊÂÚ ‚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÏÂÂ ÓÔÂ‰ÂÎflÚ¸ Ì‡˜‡Î¸-
Ì˚Â ˝Ú‡Ô˚ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚
‡ÁÎË˜Ì˚ı ÓÚ‰ÂÎ‡ı Ó„‡ÌËÁÏ‡ (ÔÓÎÓ‚˚Â ÊÂÎÂÁ˚,
Ì‡‰ÔÓ˜Â˜ÌËÍË Ë ÏÓÁ„).

í‡ÌÒÔÓÚ ÒÚÂÓÎÓ‚ Û ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. ä‡Í
ÛÊÂ ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸, ÏÌÓ„ËÂ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚Â ÌÂ ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì˚ Í ÒËÌÚÂÁÛ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë ÔÓÚÂ·Îfl˛Ú Ò ÔË˘ÂÈ
ÙÛÌ„Ó- ËÎË ÙËÚÓÒÚÂÓÎ˚, fl‚Îfl˛˘ËÂÒfl ÒÛ·ÒÚ‡Ú‡-
ÏË ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚. 

ì ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ·ÓÎÂÂ ‚ÒÂ„Ó ËÁÛ˜ÂÌ˚ ÎËÔÓ-
ÔÓÚÂËÌ˚ Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı – ÎËÔÓÙÓËÌ˚ (Babin et al.,
1999; Canovoso et al., 2001; Van der Horst et al.,
2002). Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
Ëı ÎËÔË‰Ì‡fl ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘‡fl ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ „Î‡‚-
Ì˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ‰Ë‡ˆËÎ„ÎËˆÂÓÎÓÏ, ÊËÌ˚ÏË ÍËÒ-
ÎÓÚ‡ÏË, ÙÓÒÙÓËÌÓÁËÚË‰‡ÏË, Í‡‡ÚËÌÓË‰‡ÏË Ë
ÒÚÂÓÎ‡ÏË. ãËÔÓÙÓËÌ˚ ÔÂÂÌÓÒflÚ ÒÚÂÓÎ˚ ËÁ
ÍË¯Â˜ÌËÍ‡ ‚ ÊËÓ‚ÓÂ ÚÂÎÓ (ÏÂÒÚÓ ı‡ÌÂÌËfl ÎËÔË-
‰Ó‚) Ë ‰‡ÎÂÂ ÔÓ ‚ÒÂÏÛ Ó„‡ÌËÁÏÛ. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ‚
ÎËÔÓÙÓËÌ‡ı Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚÒfl Ë ˝Í‰ËÁÓÌ (‡ Ú‡Í-
ÊÂ Â„Ó ÔÓËÁ‚Ó‰ÌÓÂ – 20-„Ë‰ÓÍÒË˝Í‰ËÁÓÌ)*.

ëÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ÎËÔÓÙÓËÌ˚ ‚˚ÒÓÍÓÈ Ë ÌËÁÍÓÈ
ÔÎÓÚÌÓÒÚË (ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ ãîÇè Ë ãîçè).
ÉÎ‡‚Ì˚ÏË ·ÂÎÍÓ‚˚ÏË ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÏË ãîÇè Ë
‰‚ÛÏfl ËÁ ÚÂı ·ÂÎÍÓ‚˚ı ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘Ëı ãîçè fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ˚ I Ë II. ì ‚ÁÓÒÎ˚ı Ì‡ÒÂÍÓ-
Ï˚ı ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ˚ I Ë II ÔÓ‰ÛˆËÛ˛ÚÒfl ‚ ÊË-
Ó‚ÓÏ ÚÂÎÂ ‚ ‚Ë‰Â Ó·˘Â„Ó ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡, Ó‰-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ·ÓÎ¸¯ÓÏÛ ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌÛ – ‡ÔÓÇ
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ë ·ÓÎ¸¯ÓÈ ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆÂ ÏËÍÓ-
ÒÓÏÌÓ„Ó ÚË„ÎËˆÂË‰ÔÂÂÌÓÒfl˘Â„Ó ·ÂÎÍ‡ ˜ÂÎÓ-
‚ÂÍ‡ (Babin et al., 1999). ì Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı Ú‡ÍÊÂ ÔÓ-
‰ÛˆËÛÂÚÒfl Â˘Â Ó‰ËÌ ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ Ò ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÈ
ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ Ï‡ÒÒÓÈ – ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ III, ÍÓ‰Ë-
ÛÂÏ˚È ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï „ÂÌÓÏ, ÌÂ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚Ï „Â-
ÌÛ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌÓ‚ I-II Ë ÌÂ
ËÏÂ˛˘ËÏ Ú‡ÍÊÂ „ÓÏÓÎÓ„ËË ÌË Ò Ó‰ÌËÏ ËÁ „ÂÌÓ‚
Ï‡Î˚ı ‡ÔÓÎËÔÓÚÂËÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Ó‰Ì‡ÍÓ „Ó-
ÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È „ÂÌÛ ÔÂ˜ÂÌÓ˜ÌÓÈ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÎËÔ‡-
Á˚) (Van Antwerpen et al., 1998; Halwani et al., 2001).
èÓÒÎÂ ÔÓÚÂÓÎËÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËfl Ó·˘Â„Ó
ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ˚ I Ë II ÙÓÏË-
Û˛Ú Ò ÎËÔË‰‡ÏË ÎËÔÓÙÓËÌ˚ ‚˚ÒÓÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓ-
ÒÚË – ãîÇè, ÍÓÚÓ˚Â ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó-
‚‡Ú¸ Ò ÍÎÂÚÍ‡ÏË (ÊËÓ‚Ó„Ó ÚÂÎ‡) ˜ÂÂÁ ÂˆÂÔÚÓ-
˚, Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ãèçè
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı – ãèçè (Van der Horst et al., 2002 ).
ÇÏÂÒÚÂ Ò ÚÂÏ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó ÏÓ„ÛÚ
ÔÓÒÚ‡‚ÎflÚ¸ ÎËÔË‰˚ (‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË ‰Ë‡ˆËÎ„ÎËˆÂÓÎ
Í‡Í ˝ÌÂ„ÂÚË˜ÂÒÍËÈ ÒÛ·ÒÚ‡Ú) ‚ ÎÂÚ‡ÚÂÎ¸ÌÛ˛
Ï˚¯ˆÛ Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó ·ÂÁ Û˜‡ÒÚËfl ÂˆÂÔÚÓÓÓÔÓ-
ÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓ„Ó ˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ‡ Ú‡Í, ˜ÚÓ ÎËÔÓÙÓËÌ˚
‚˚ÒÓÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË, ÒÓÂ‰ËÌflflÒ¸ Ò ÎËÔË‰ËÓ‚‡Ì-
Ì˚Ï ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌÓÏ III, Ó·‡ÁÛ˛Ú ÎËÔÓÙÓËÌ˚

* àÏÂ˛ÚÒfl Ò‚Â‰ÂÌËfl, ˜ÚÓ ãèÇè ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ú‡ÍÊÂ ÒÔÓ-
ÒÓ·Ì˚ Ú‡ÌÒÔÓÚËÓ‚‡Ú¸ ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓÌ˚.

ÌËÁÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË – ãîçè, ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘ËÂ Ò
ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÂÏ·‡ÌÓÈ ÎÂÚ‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ Ï˚¯ˆ˚.
èË ˝ÚÓÏ Ò‡ÏË ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ˚ ˜ÂÂÁ ÔÎ‡ÁÏ‡-
ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ ÌÂ ÔÓÌËÍ‡˛Ú. ÑË‡ˆËÎ„ÎË-
ˆÂÓÎ, ÔÂÂÌÓÒËÏ˚È ÔÓ „ÂÏÓÎËÏÙÂ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â
ãèçè, ‚·ÎËÁË ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÎÂÚ‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ Ï˚¯ˆ˚
„Ë‰ÓÎËÁÛÂÚÒfl Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Ï˚¯Â˜ÌÓÈ ÎËÔÓÙÓ-
ËÌÎËÔ‡Á˚, ÔÓÒÎÂ ˜Â„Ó ÓÒ‚Ó·Ó‰Ë‚¯ËÂÒfl ÊËÌ˚Â
ÍËÒÎÓÚ˚ Ë ÎËÔË‰˚ ÔÓÌËÍ‡˛Ú ˜ÂÂÁ ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜Â-
ÒÍÛ˛ ÏÂÏ·‡ÌÛ ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÛ, ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ III
‰ËÒÒÓˆËËÛÂÚ Ò ÓÒ‚Ó·Ó‰Ë‚¯ÂÈÒfl ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ-
‚ÓÈ ˜‡ÒÚËˆÂÈ (ÍÓÚÓ‡fl Â„ÂÌÂËÛÂÚ ‚ ãîÇè) Ë
Ó·Â ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ ‚ÓÁ‚‡˘‡˛ÚÒfl Í ÊËÓ‚ÓÏÛ ÚÂ-
ÎÛ Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó, ÍÓÚÓÓÂ ÒÎÛÊËÚ ÎËÔË‰Ì˚Ï ‰ÂÔÓ
(fl‚ÎflflÒ¸ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌ˚Ï ‡Ì‡ÎÓ„ÓÏ ÔÂ˜ÂÌË Ë ÊË-
Ó‚ÓÈ ÚÍ‡ÌË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) (Van Antwerpen et al.,
1998; Canovoso et al., 2001). 

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌ˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl, ÔÓ
ÒÛÚË, ˜ÂÎÌÓ˜Ì˚ÏË, Ó·ÏÂÌÌ˚ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË ÎËÔË‰ÌÓ-
„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚ‡, ˜ÂÏ-ÚÓ Ì‡ÔÓÏËÌ‡˛˘ËÏË Ó·ÏÂÌ-
Ì˚Â ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (‡ÔÓA-I
ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚ ïë ‚ ÒÚÂÓË‰Ó-
„ÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ãèÇè Ë Ú‡ÍÊÂ, ÔÓ-‚Ë‰Ë-
ÏÓÏÛ, ‚ ÍÎÂÚÍË ÌÂ ÔÓÌËÍ‡ÂÚ) (Narayanaswami, Ry-
an, 2000; Connelly, Williams, 2003). àÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ
ÌÂ ËÏÂ˛˘ËÂ ÒÚÛÍÚÛÌÓÈ „ÓÏÓÎÓ„ËË ‡ÔÓÎËÔÓÙÓ-
ËÌ III Ë Ï‡Î˚Â ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ˚ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛-
˘Ëı (‡ÔÓÖ, ‡ÔÓÄ-I, ‡ÔÓëIII), ı‡‡ÍÚÂËÁÛ˛˘ËÂÒfl
ÛÔÓÏflÌÛÚ˚ÏË Ó·ÏÂÌÌ˚ÏË Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ÏË, ÏÓ„ÛÚ Á‡-
ÏÂÌflÚ¸ ‰Û„ ‰Û„‡ ‚ ËÒÍÛÒÒÚ‚ÂÌÌ˚ı „Ë·Ë‰Ì˚ı ÎË-
ÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ‡ı. ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÔÓ-
ÎËÔÓÙÓËÌ III Ë ‡ÔÓE ÌÂÒÛÚ ÍÎ‡ÒÚÂ˚ ÒıÓ‰ÌÓ Ó-
„‡ÌËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ‡ÏÙËÔ‡ÚÌ˚ı ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚ı
ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ ‚ ÔÓÎËÔÂÔÚË‰Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ-
‡ı, ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡fl Ëı ‚ÓÁÏÓÊÌÓÂ Ó·˘ÂÂ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓÂ Ì‡ÁÌ‡˜ÂÌËÂ (Fisher et al., 1999; Naraya-
naswami, Ryan, 2000; Van der Horst et al., 2002; Chet-
ty et al., 2003). 

ÄÔÓÎËÔÓÙÓËÌ III Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ‚ÂÒ¸Ï‡ ËÌÚÂÂ-
ÒÂÌ Ë ÚÂÏ, ˜ÚÓ ‚ Ï‡ÎÓÎËÔË‰ËÓ‚‡ÌÌÓÈ (ËÎË ‚ Ò‚Ó-
·Ó‰ÌÓÈ) ÙÓÏÂ ‚˚ÔÓÎÌflÂÚ Á‡˘ËÚÌ˚Â ‰Îfl Ó„‡-
ÌËÁÏ‡ Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó ÙÛÌÍˆËË (Ì‡˜ËÌ‡fl Ò ÎË˜ËÌÓ˜-
Ì˚ı ÒÚ‡‰ËÈ), ÔÂ‰Óı‡Ìflfl Â„Ó ÓÚ ·‡ÍÚÂË‡Î¸ÌÓÈ
ËÎË ÙÛÌ„‡Î¸ÌÓÈ ËÌÙÂÍˆËË, Ú.Â. Ë„‡ÂÚ ‚‡ÊÌÛ˛
ÓÎ¸ ‚Ó ‚ÓÊ‰ÂÌÌÓÏ ËÏÏÛÌËÚÂÚÂ („ÛÏÓ‡Î¸ÌÓÏ Ë
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ) (Niere et al., 1999; Dettlof et al., 2001).
éÌ ÒÚËÏÛÎËÛÂÚ ‚˚‡·ÓÚÍÛ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÊËÓ‚Ó„Ó
ÚÂÎ‡ ‡ÌÚËÏËÍÓ·Ì˚ı ÔÂÔÚË‰Ó‚ Ë ËÌ‰ÛˆËÛÂÚ Ù‡-
„ÓˆËÚ‡ÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ë ‰Û„ËÂ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓ„Ó ËÏÏÛÌËÚÂÚ‡ Û „ÂÏÓˆËÚÓ‚ (Dettlof et al.,
2001). Ç ˝ÚÓÈ Ò‚flÁË ËÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÔÓA-I ÏÎÂÍÓ-
ÔËÚ‡˛˘Ëı, Í‡Í ·˚ÎÓ ÌÂ‰‡‚ÌÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, Ú‡ÍÊÂ
Ë„‡ÂÚ ‚ÔÓÎÌÂ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË
‚ÓÊ‰ÂÌÌÓ„Ó ËÏÏÛÌËÚÂÚ‡, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Ò ·‡Í-
ÚÂË‡Î¸Ì˚Ï ˝Ì‰ÓÚÓÍÒËÌÓÏ Ë Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Â„Ó ‰Â-
ÚÓÍÒËÙËÍ‡ˆËË (Ma et al., 2004). 
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çÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ-
‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚ (ÎËÔÓÙÓËÌ˚) Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ÔËÌËÏ‡-
˛Ú Û˜‡ÒÚËÂ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡ÌÌÂ„Ó ‡Á‚ËÚËfl D. me-
lanogaster. é‰ËÌ ËÁ „Î‡‚Ì˚ı ÏÓÙÓ„ÂÌÓ‚ ‚ ‡Á‚Ë-
ÚËË ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ·ÂÎÓÍ Hedgehog, Ó·Î‡‰‡˛˘ËÈ
‚˚‡ÊÂÌÌ˚Ï ÔÓÍÒËÏ‡Î¸Ì˚Ï Ë ‰ËÒÚ‡Î¸Ì˚Ï ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂÏ Ì‡ ÍÎÂÚÍË-ÏË¯ÂÌË, ÔÓ Í‡ÈÌÂÈ ÏÂÂ, Ó‰ËÌ
ËÁ Ò‚ÓËı ˝ÙÙÂÍÚÓ‚ (‰ËÒÚ‡Î¸Ì˚È) Â‡ÎËÁÛÂÚ ˜ÂÂÁ
ÎËÔÓÙÓËÌ˚, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÂ Ò ˝ÚËÏ ÏÓÙÓ-
„ÂÌÓÏ ˜ÂÂÁ ïë, ÍÓ‚‡ÎÂÌÚÌÓ ÔËÒÓÂ‰ËÌflÂÏ˚È Í
C-ÍÓÌˆÛ Ó·‡ÁÛ˛˘Â„ÓÒfl ‚ ıÓ‰Â ÔÓÚÂÓÎËÚË˜ÂÒÍÓ-
„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó N-Ù‡„-
ÏÂÌÚ‡ Hedgehog (Panakova et al., 2005). àÁ‚ÂÒÚÌÓ
Ú‡ÍÊÂ, ˜ÚÓ Hedgehog (‚ÂÓflÚÌÓ, ÚÓÊÂ ·Î‡„Ó‰‡fl
ÍÓ‚‡ÎÂÌÚÌÓ Ò‚flÁ‡ÌÌÓÏÛ Ò ÌËÏ ïë) ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û-
ÂÚ Ò ‡ÙÚ‡ÏË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚,
˜ÚÓ ÏÓÊÂÚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Â„Ó ËÁ‚ÂÒÚÌÓÏÛ
“ÔÓÍÒËÏ‡Î¸ÌÓÏÛ” ˝ÙÙÂÍÚÛ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÏÓÙÓ„Â-
Ì‡ (Rietveld et al., 1999). 

àÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ Û C. elegans, Û ÍÓÚÓÓÈ ÌÂ Ì‡È-
‰ÂÌÓ ‡ÍÚË‚ÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎÓ„‡ Hedgehog ‰ÓÁÓÙËÎ˚,
ÚÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ ‰ÂÒflÚ¸ „ÂÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛-
˘Ëı ·ÂÎÍË, ËÏÂ˛˘ËÂ ë-ÍÓÌˆÂ‚˚Â ‡ÈÓÌ˚, ÒıÓ‰-
Ì˚Â Ò Ú‡ÍÓ‚˚ÏË ÔÓˆÂÒÒËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó Hedgehog
(Aspock et al., 1999). çÂÒÏÓÚfl Ì‡ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ Í‡-
ÍËı-ÎË·Ó ÒÓÓ·˘ÂÌËÈ Ó Ù‡ÍÚÂ ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl ïë Í
Ú‡ÍËÏ ·ÂÎÍ‡Ï ÌÂÏ‡ÚÓ‰˚, ·˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ
Ó‰ËÌ ËÁ ÌËı Ë„‡ÂÚ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ÎË-
ÌÂÍ ÎË˜ËÌÍË (Kurzchalia, Ward, 2003).

ãËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÏÓ„ÛÚ
Ú‡ÍÊÂ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ë Ò ‰Û-
„ËÏ ‚‡ÊÌ˚Ï ÏÓÙÓ„ÂÌÓÏ (ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ Wnt) – Wing-
less, ÌÓ ÛÊÂ ˜ÂÂÁ ÓÒÚ‡ÚÓÍ Ô‡Î¸ÏËÚËÌÓ‚ÓÈ ÍËÒÎÓ-
Ú˚, ÒˆÂÔÎÂÌÌÓÈ ÍÓ‚‡ÎÂÌÚÌÓ Ò N-ÍÓÌˆÓÏ ·ÂÎÍ‡.
éÒÚ‡ÚÓÍ Ô‡Î¸ÏËÚËÌÓ‚ÓÈ ÍËÒÎÓÚ˚ Ú‡ÍÊÂ ÒÓÂ‰ËÌÂÌ
Ò N-ÍÓÌˆÓÏ ·ÂÎÍ‡ Hedgehog, ̃ ÚÓ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ Â„Ó
‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ Ò ÎËÔÓÙÓËÌÓÏ
(Panakova et al., 2005). ÇÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È Ô‡Î¸ÏË-
ÚËÎËÓ‚‡ÌÌ˚È Wingless ÏÓÊÂÚ ‚ÍÎ˛˜‡Ú¸Òfl ‚ ÒÓ-
ÒÚ‡‚ ‡ÙÚÓ‚ (Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚), ˜ÚÓ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ,
Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ Â„Ó ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÈ ÒÂÍ-
ÂˆËË Ë ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl Í‡Í ÏÓÙÓ„ÂÌ‡ (Znai
et al., 2004). 

í‡ÌÒÔÓÚ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚
‚ ÓÓˆËÚ˚ Ë ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁ. Ç‡ÊÌÓÒÚ¸ ÒÚÂÓÎÓ‚ (Ë
ÒÚÂÓË‰Ó‚), Á‡Ô‡Ò‡ÂÏ˚ı ‚ ÓÓˆËÚÂ, ÚÛ‰ÌÓ ÔÂÂ-
ÓˆÂÌËÚ¸. ÅÂÁ ÒÓÏÌÂÌËfl, ÒÚÂÓÎ˚, Ú‡Í ÊÂ Í‡Í Ë
‰Û„ËÂ ÎËÔË‰˚, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ ‰Îfl ÔÓÒÚÓÂÌËfl ÏÂÏ-
·‡Ì ‡ÒÚÛ˘Â„Ó Á‡Ó‰˚¯‡. éÓˆËÚ˚ ‚˚Ò¯Ëı Ì‡ÒÂ-
ÍÓÏ˚ı ÒÓ‰ÂÊ‡Ú ·ÓÎ¸¯ËÂ Á‡Ô‡Ò˚ ÎËÔË‰Ó‚ (‰Ó
40% ÒÛıÓ„Ó ‚ÂÒ‡), ÍÓÚÓ˚Â ÔÓÔÓÎÌfl˛ÚÒfl „Î‡‚Ì˚Ï
Ó·‡ÁÓÏ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÎËÔÓÙÓËÌÓ‚. ÅÓÎÂÂ 90% ÎË-
ÔË‰Ó‚ ‰ÓÒÚ‡‚Îfl˛ÚÒfl Í ÙÓÎÎËÍÛÎ‡Ï ‚ ‚Ë‰Â ãîçè,
„‰Â ‰Ó 90% ‰Ë‡ˆËÎ„ÎËˆÂÓÎ‡, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ‡Ò-
˘ÂÔÎflÂÚÒfl ÙÓÎÎËÍÛÎflÌÓÈ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÎËÔ‡ÁÓÈ
Ë Á‡ÚÂÏ ‡‰ÒÓ·ËÛÂÚÒfl ÓÓˆËÚÓÏ, ‡ ÓÒÚ‡‚¯‡flÒfl
˜‡ÒÚ¸ ÎËÔË‰Ó‚ ‚ ‡ÒÒÓˆË‡ˆËË Ò ÔÓˆÂÒÒËÓ‚‡ÌÌ˚-

ÏË ÎËÔ‡ÁÓÈ ãîéÇè (ÎËÔÓÙÓËÌ‡ÏË Ó˜ÂÌ¸ ‚˚ÒÓ-
ÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË) ÔÓ„ÎÓ˘‡ÂÚÒfl ÓÓˆËÚÓÏ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ‡ Ë ı‡ÌËÚÒfl ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÛÔÓÏflÌÛÚ˚ı ÎË-
ÔÓÙÓËÌÓ‚ ‚ Ò‚flÁ‡ÌÌÓÏ Ò ÊÂÎÚÍÓÏ ‚Ë‰Â. äÓÏÂ
ÚÓ„Ó, ËÏÂ˛ÚÒfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó Á‡Ô‡Ò‡ÌËË
ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ıÓ‰Â ÓÓ„ÂÌÂÁ‡ Í‡Í Û ÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ú‡Í Ë ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. 

üÍËÏ ÔËÏÂÓÏ Á‡Ô‡Ò‡ÌËfl ÒÚÂÓÎÓ‚ (‡ Ú‡ÍÊÂ
ÙÓÒÙÓÎËÔË‰Ó‚) ‚ ÓÓˆËÚ‡ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl ‰Ó-
ÒÚ‡‚Í‡ Ëı ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË ÊÂÎÚÍ‡. ÇËÚÂÎ-
ÎÓ„ÂÌËÌ – ‚˚ÒÓÍÓ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È ÍÛÔÌ˚È „ÎË-
ÍÓÁËÎËÓ‚‡ÌÌ˚È Ë ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌÌ˚È ·ÂÎÓÍ,
Ó·‡ÁÛ˛˘ËÈ ÍÓÏÔÎÂÍÒ Ò ÎËÔË‰‡ÏË („ÎËÍÓÙÓÒÙÓ-
ÔÓÚÂÓÎËÔË‰) (Chen et al., 1997). ÇËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ
‚˚‡·‡Ú˚‚‡ÂÚÒfl ‚ ÊËÓ‚ÓÏ ÚÂÎÂ Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı, ‚
„ÂÔ‡ÚÓÔ‡ÌÍÂ‡ÒÂ Û ‡ÍÓÓ·‡ÁÌ˚ı, ‚ ÙÓÎÎËÍÛÎfl-
Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ˆÂÎÓ„Ó fl‰‡ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (‚ÍÎ˛-
˜‡fl Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı), ‚ ÔÂ˜ÂÌË (ËÎË ‚ ÙÓÎÎËÍÛÎflÌ˚ı
ÍÎÂÚÍ‡ı) Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚÒfl ‚
ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ÎËÔË‰‡ÏË Í ÓÓˆËÚ‡Ï, ‡ Á‡ÚÂÏ ÔÓ„ÎÓ-
˘‡ÂÚÒfl ÓÓˆËÚ‡ÏË Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ÂˆÂÔ-
ÚÓÓ‚ – ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ãèçè
(Schonbaum et al., 1995; Sappington et al., 1996). ì
ÏÌÓ„Ëı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Á‡ ËÒ-
ÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ ‚˚Ò¯Ëı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı Ë ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛-
˘Ëı) ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ – ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ
·ÂÎÍÓ‚ ÊÂÎÚÍ‡, ÔË ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËË ÍÓÚÓÓ„Ó Ó·‡-
ÁÛ˛ÚÒfl ‰‚‡ ‡ÁÌ˚ı ÔÓ ‡ÁÏÂ‡Ï ÊÂÎÚÓ˜Ì˚ı ·ÂÎÍ‡
(‚ËÚÂÎÎËÌ˚) ÓÓˆËÚÓ‚. ì ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı „ÂÌ˚ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ‡ Ë ÔÂ‰-
¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ ‡ÔÓÎËÔÓÙÓËÌÓ‚ I, II ÔÓfl‚Îfl˛Ú „Ó-
ÏÓÎÓ„Ë˛ ÏÂÊ‰Û ÒÓ·ÓÈ Ë ÒıÓ‰Ì˚ Ò „ÂÌÓÏ apoB ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı, ÓÌË Ú‡ÍÊÂ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚, Ô‡‚‰‡ ‚
ÏÂÌ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË, ÌÂÍÓÚÓ˚Ï ·ÂÎÍ‡Ï ÒËÒÚÂÏ˚
Ò‚ÂÚ˚‚‡ÌËfl ÍÓ‚Ë ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı – Ù‡ÍÚÓÛ
ÙÓÌ ÇËÎÎÂ·‡Ì‰‡ (von Willebrand factor) (Babin et al.,
1999; Sappington, 2002).

ì ÍÓ‚ÓÒÓÒÛ˘Ëı ‚˚Ò¯Ëı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı (ÏÓÒÍË-
Ú˚) ‚ÏÂÒÚÓ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ó·‡ÁÓ‚‡-
ÌËÂ ÓÒÓ·Ó„Ó ÊÂÎÚÓ˜ÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ ‚ ÊËÓ‚ÓÏ ÚÂÎÂ,
˜ÚÓ ˆÂÎËÍÓÏ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÔÓÒÚÛÔÎÂÌËÂÏ ‚ Ó„‡-
ÌËÁÏ ·ÂÎÍÓ‚ ÍÓ‚Ë ıÓÁflËÌ‡ (Attardo et al., 2005).
ÄÌ‡ÎÓ„Ë˜Ì‡fl ÒËÚÛ‡ˆËfl Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl Ë Û ÍÎÂ˘ÂÈ. 

ì ‰Û„Ëı ‚˚Ò¯Ëı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı (Diptera) ‚ËÚÂÎÎÓ-
„ÂÌËÌ Ú‡ÍÊÂ ÌÂ ÔÓ‰ÛˆËÛÂÚÒfl („ÂÌ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌË-
Ì‡ ‚ „ÂÌÓÏÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ÛÂÚ), ‡ Â„Ó Á‡ÏÂÌfl˛Ú Ú‡Í Ì‡-
Á˚‚‡ÂÏ˚Â “·ÂÎÍË ÊÂÎÚÍ‡” (yolk proteins –Yp1,
Yp2, Yp3), ‚ÂÒ¸Ï‡ ÒıÓ‰Ì˚Â Ò ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÎËÔ‡ÁÓÈ
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ó‰Ì‡ÍÓ ÌÂ ÔÓfl‚Îfl˛˘ËÂ ÔËÒÛ˘ÂÈ
ÂÈ ÙÂÏÂÌÚ‡ÚË‚ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË (White, Bownes,
1997; Sappington, 2002). ùÚË ÊÂ ·ÂÎÍË ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â
ÏËÌÓÌ˚ı ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚ ‚ıÓ‰flÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ·ÂÎÍÓ‚
ÊÂÎÚÍ‡ ÓÓˆËÚÓ‚ ÚÂı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı, ÍÓÚÓ˚Â ÔÓ-
‰ÛˆËÛ˛Ú ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ (Sappington, 2002). èÓ-
„ÎÓ˘ÂÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚ ÊÂÎÚÍ‡ ÓÓˆËÚ‡ÏË Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ÂˆÂÔ-
ÚÓÓ‚, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÛ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ‡
Ë ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ ÂˆÂÔÚÓ‡Ï ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡
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èÂÂ‚ÓÁ˜ËÍÓ‚

ãèçè ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Schonbaum et al., 1995). êÂ-
„ÛÎflˆËfl ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁ‡ Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı (ÔÓ ‚ÒÂÈ ‚Â-
ÓflÚÌÓÒÚË, Ë Û ‰Û„Ëı ˜ÎÂÌËÒÚÓÌÓ„Ëı) ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚-
ÎflÂÚÒfl ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ – ˝Í-
‰ËÁÓË‰Ó‚, ‰ÓÒÚ‡‚ÎflÂÏ˚ı Í ÏÂÒÚ‡Ï ÔÓ‰ÛÍˆËË
‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ‡ ËÎË Â„Ó ‡Ì‡ÎÓ„Ó‚ (ÊËÓ‚ÓÂ ÚÂÎÓ,
ÙÓÎÎËÍÛÎflÌ˚Â ÍÎÂÚÍË) Ú‡ÍÊÂ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÎËÔÓÙÓ-
ËÌÓ‚. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ˝Í‰ËÁÓË‰˚ ÏÓ„ÛÚ, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓ-
ÏÛ, Á‡Ô‡Ò‡Ú¸Òfl Ë ÓÓˆËÚÓÏ ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂ-
Á‡ ‚˚Ò¯Ëı Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı.

Ç ıÓ‰Â ÓÓ„ÂÌÂÁ‡ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ ÓÓˆËÚ˚ Ì‡fl‰Û
Ò ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌÓÏ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â Ú‡ÌÒÔÓÚÂÓ‚ ÎË-
ÔË‰Ó‚ ÔÓÒÚÛÔ‡˛Ú Ë ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚
(ãèéçè), ÔË˜ÂÏ ‰Îfl ˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ‡ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl
Ó‰ÌË Ë ÚÂ ÊÂ ÂˆÂÔÚÓ˚ (ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ãèçè)
(Schneider, 1992 ; Jacobsen et al., 1995). ì ÔÎ‡ˆÂÌ-
Ú‡Ì˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Eutheria), ÌÂ ÔÓ‰ÛˆËÛ-
˛˘Ëı ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌ, ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ÔÓÒÚ‡‚˘ËÍÓÏ ÎË-
ÔË‰Ó‚ (‚ÍÎ˛˜‡fl ïë) ËÁ Ï‡ÚÂËÌÒÍÓ„Ó Ó„‡ÌËÁÏ‡ ‚
‡ÌÌËÂ Á‡Ó‰˚¯Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, fl‚Îfl˛ÚÒfl ÎËÔÓ-
ÔÓÚÂËÌÓ‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚ – ãèÇè ÔÎ‡ˆÂÌÚ˚ (ÒÓ-
‰ÂÊ‡˘ËÂ ‡ÔÓA-I), ÔÓ„ÎÓ˘‡ÂÏ˚Â ÍÎÂÚÍ‡ÏË Á‡-
Ó‰˚¯‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ‡ Ú‡ÍÊÂ ·Î‡„Ó‰‡-
fl ÂˆÂÔÚÓÛ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ãèçè ÍÛ·ËÎËÌÛ
(Kozyraki, 2001; Rothchild, 2003). 

Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ ‚ÂÏfl ÔÓfl‚ËÎËÒ¸ ‰‡ÌÌ˚Â Ó ‚‡ÊÌÓÈ
ÓÎË ÊÂÎÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ Â„ÛÎfl-
ˆËË ÔÓÎ‡ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. ì ÔÂÒÏ˚Í‡˛˘ËıÒfl Ë
ÔÚËˆ Ò ÊÂÎÚÍÓÏ flËˆ Ì‡fl‰Û Ò ïë ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì˚
Ú‡ÍÊÂ Ë ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÔÓÎÓ‚˚Â ÒÚÂÓË‰Ì˚Â „ÓÏÓ-
Ì˚. èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÓÌË Ó·Ì‡ÛÊË‚‡˛ÚÒfl Â˘Â ‚ ÌÂ-
ÓÔÎÓ‰ÓÚ‚ÓÂÌÌ˚ı flÈˆ‡ı Ì‡ Á‡ÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓÏ ˝Ú‡-
ÔÂ ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌÂÁ‡, ÂÒÚ¸ ÓÒÌÓ‚‡ÌËfl Ò˜ËÚ‡Ú¸, ˜ÚÓ
ÓÌË Ï‡ÚÂËÌÒÍÓ„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl Ë ÔÓÔ‡‰‡˛Ú ‚
ÓÓˆËÚ ‚ ıÓ‰Â ÓÓ„ÂÌÂÁ‡ (Lipar, Ketterson, 2000; Lo-
vern, Wide, 2003). ê‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı ÔÓ-
ÎÓ‚˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÓÓˆËÚ‡ı ËÏÂÂÚ ÌÂ-
ÒÎÛ˜‡ÈÌ˚È ı‡‡ÍÚÂ Ë, Í‡Í ÔÓÎ‡„‡˛Ú ÌÂÍÓÚÓ˚Â
‡‚ÚÓ˚, Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ÔÓÎ‡ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ
Û ÂÔÚËÎËÈ Ò ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ ÔÓÎ‡, ÌÓ
Ë Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ò „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËÂÈ ÔÓ-
Î‡. ì fl˘ÂËˆ˚ Anolis carolinensis Ò „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ
‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËÂÈ ÔÓÎ‡ Û flËˆ, ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ‡Á‚Ë‚‡˛Ú-
Òfl Ò‡Ïˆ˚, ÚÂÒÚÓÒÚÂÓÌ ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì Ò ÊÂÎÚÍÓÏ ‚
·ÓÎ¸¯ÂÈ ÒÚÂÔÂÌË, ˜ÂÏ Û flËˆ, ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ‡Á‚Ë‚‡-
˛ÚÒfl Ò‡ÏÍË ÊË‚ÓÚÌ˚ı (Lovern, Wide, 2003).

á‡Í‡Ì˜Ë‚‡fl Ó·ÁÓ Ó ÓÎË ÒÚÂÓÎÓ‚ Ë ÒËÒÚÂÏ Ëı
Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ ‚ ‡Á‚ËÚËË ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÏÓÊÌÓ ÓÚÏÂ-
ÚËÚ¸ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ. 

1. Ç ̂ ÂÎÓÏ ÔÓÒÎÂÊË‚‡ÂÚÒfl ̃ ÂÚÍ‡fl ̋ ‚ÓÎ˛ˆËÓÌ-
Ì‡fl ÚÂÌ‰ÂÌˆËfl: ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓ ËÁ ‚ÒÂ„Ó ÏÌÓÊÂÒÚ‚‡
‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚, ‚ıÓ‰fl˘Ëı ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÚÍ‡-
ÌÂÈ ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ïë (Ì‡˜ËÌ‡fl Ò
ıÓ‰Ó‚˚ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl „Î‡‚Ì˚Ï,
‡ Á‡ÚÂÏ Ë Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï (Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı) ÒÚÂÓ-
ÎÓÏ. èÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚Â ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸ ïë ‚
‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚‡ı, ËÏ ÌÂÚ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÒÚË
ÔÓÚÂ·ÎflÚ¸ Â„Ó Ò ÔË˘ÂÈ. ïë fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÚÛÍÚÛ-

Ì˚Ï Ï‡ÚÂË‡ÎÓÏ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì
Ë ÒÛ·ÒÚ‡ÚÓÏ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚,
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ı ‰Îfl Â„ÛÎflˆËË ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚ı Ë
‰Û„Ëı ÊËÁÌÂÌÌÓ ‚‡ÊÌ˚ı ÙÛÌÍˆËÈ Ó„‡ÌËÁÏ‡. 

2. ì ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó
‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚, ÌÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ ÍÓÚÓ˚ı
ÏÓ„ÛÚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ Ó„‡ÌËÁÏÂ, ÌÓ ·óÎ¸¯‡fl
Ëı ˜‡ÒÚ¸ – ˝ÚÓ ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËfl ÔË˘Â‚˚ı ÙËÚÓ- ËÎË
ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎÓ‚. ì ˆÂÎÓ„Ó fl‰‡ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓÎÓ‚ de novo ‚Ó‚ÒÂ ÌÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ (Û
ÌÂÏ‡ÚÓ‰, Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı), ‡ ËÒÚÓ˜ÌËÍ ÒÚÂÓÎÓ‚ Ó„‡-
ÌËÁÏ‡ – ÔË˘‡; ÔË˘Â‚˚Â ÒÚÂÓÎ˚ Á‡ÚÂÏ ÏÓ„ÛÚ ÏÓ-
‰ËÙËˆËÓ‚‡Ú¸Òfl ‰Îfl ÌÛÊ‰ Ó„‡ÌËÁÏ‡ (Ì‡ÔËÏÂ, ËÁ
ÙËÚÓ- ËÎË ÙÛÌ„ÓÒÚÂÓÎÓ‚ Û Ì‡ÒÂÍÓÏ˚ı ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡-
ÚÂ ‰Â‡ÎÍËÎËÓ‚‡ÌËfl Ó·‡ÁÛÂÚÒfl ïë – ÒÛ·ÒÚ‡Ú ‰Îfl
ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰ÌÓ„Ó „ÓÏÓÌ‡ ˝Í‰ËÁÓÌ‡). 

3. ÇÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ÌÂ·ÓÎ¸¯Ó„Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ‚ ÍÎÂÚ-
Í‡ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚fl‰ ÎË ÓÌË Ë„‡˛Ú
ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÛ˛ ÒÚÛÍÚÛÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
ÏÂÏ·‡Ì‡ı. ëÚÂÓÎ˚ ÒÎÛÊ‡Ú ÔÎ‡ÒÚË˜ÂÒÍËÏ Ï‡ÚÂ-
Ë‡ÎÓÏ, ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ‰Îfl ÏÂÏ·‡Ì ÎË¯¸ ÌÂÍÓ-
ÚÓ˚ı ÚËÔÓ‚ (ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı) ÍÎÂÚÓÍ. ÇÏÂÒÚÂ Ò
ÚÂÏ ÔÓ‰‚ËÊÌ˚Â ÏËÍÓ‰ÓÏÂÌ˚ ÏÂÏ·‡Ì (‡ÙÚ˚)
ÌÂÎ¸Áfl ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸ Í‡Í ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÒÚÛÍ-
ÚÛÌ˚Â Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl. êÓÎ¸ ‡ÙÚÓ‚ ‚ ÒË„Ì‡ÎËÌ„Â
˝ÛÍ‡ËÓÚ Â˘Â ÔÂ‰ÒÚÓËÚ ÓˆÂÌËÚ¸, ‡ Ì‡ÎË˜ËÂ ÒÚÂ-
ÓÎÓ‚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ‡ÙÚÓ‚ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı – ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ú¸. Ç Ò‚flÁË
Ò ˝ÚËÏ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‚ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÏ ÔÎ‡-
ÌÂ ÒË„Ì‡Î¸Ì‡fl ÙÛÌÍˆËfl ÒÚÂÓÎÓ‚ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚Ó‚‡Î‡
ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ÒÚÛÍÚÛÌÓÈ. é‰ÌÓ ËÁ ‚‡ÊÌ˚ı
Ò‚ÓÈÒÚ‚ ÒÚÂÓÎÓ‚ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı – ÒÎÛÊËÚ¸ ÒÛ·-
ÒÚ‡ÚÓÏ ‰Îfl ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ó‚, Í‡Í ÔËÒÛ˘Ëı
ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚Ï (˜ÎÂÌËÒÚÓÌÓ„ËÏ),
Ú‡Í Ë, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚ı ÒÚÂÓË‰Ì˚Ï „Ó-
ÏÓÌ‡Ï ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. 

4. éÍËÒÎÂÌÌ˚Â ‚‡Ë‡ÌÚ˚ ÒÚÂÓÎÓ‚ fl‚Îfl˛ÚÒfl
·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË ÏÓÎÂÍÛÎ‡ÏË (‚ ËÁ·˚Ú-
Í‡ı ÔÓ‰ÎÂÊ‡˘ËÂ ÌÂÏÂ‰ÎÂÌÌÓÏÛ ‚˚‚Â‰ÂÌË˛ ËÁ Ó-
„‡ÌËÁÏ‡) Ë ÏÓ„ÛÚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÙË-
ÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÈ ‰ÂflÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Ó„‡ÌËÁÏ‡ Í‡Í ÒË„-
Ì‡Î¸Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚. ü‰ÂÌ˚Â ÂˆÂÔÚÓ˚, ‡ÍÚË‚Ë-
ÛÂÏ˚Â ÓÍËÒÎÂÌÌ˚ÏË ÒÚÂÓÎ‡ÏË Í‡Í ÎË„‡Ì‰‡ÏË,
ËÎË/Ë Ëı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â ‡Ì‡ÎÓ„Ë ÔËÌËÏ‡˛Ú
‡ÍÚË‚ÌÓÂ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ Â„ÛÎflˆËË ·‡Î‡ÌÒ‡ ÒÚÂÓÎÓ‚ ‚
Ó„‡ÌËÁÏÂ Ë ‚ ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚ı ÔÓˆÂÒÒ‡ı. ë‡ÏË
ÒÚÂÓÎ˚ (ïë) ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl Í‡Í ÒÛ·ÒÚ‡Ú ‰Îfl ÒËÌ-
ÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ (ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÓÍÒË-
ÒÚÂÓÎÓ‚).

5. ù‚ÓÎ˛ˆËfl ÒÔÂÍÚ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ Û
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ‚‡ÊÌ˚ı ‰Îfl ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚ÌÓÈ ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚË Ë ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÔÓÎ‡, ÓÚ‡ÊÂÌ‡ ‚ ˝‚ÓÎ˛ˆËË
Ëı ÂˆÂÔÚÓÓ‚, ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚ ÍÓÚÓ˚ı ˝‚ÓÎ˛ˆË-
ÓÌÌÓ Á‡ÍÂÔÎfl˛ÚÒfl ‚ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË, Ó·‡ÚÌÓÏ Ì‡-
Ô‡‚ÎÂÌË˛ ˆÂÔÓ˜ÍË ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËı ÔÂ‚‡˘ÂÌËÈ
˝ÚËı „ÓÏÓÌÓ‚ (ÓÚ ˝ÒÚÓ„ÂÌ‡ Í ÔÂ„ÌÂÌÓÎÓÌÛ).

6. ãËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚Â ˜‡ÒÚËˆ˚ ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı, ÒÎÛÊ‡˘ËÂ ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ Ú‡ÌÒÔÓÚ‡
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ÎËÔË‰Ó‚ (ÌÂ ËÒÍÎ˛˜‡fl ÒÚÂÓË‰˚), Ë„‡˛Ú Ú‡ÍÊÂ
‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡Á‚ËÚËfl, ÔÂÂÌÓÒfl
ÏÓÙÓ„ÂÌ˚ (Hedgehog, Wingless) Í ÏÂÒÚ‡Ï Ëı
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl. 

7. ì ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ Ò‡‚ÌÂÌËË Ò ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ÏË ÒÔÂÍÚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚, ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚ı Á‡
‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚È Ú‡ÌÒÔÓÚ ÒÚÂÓÎÓ‚, ‡Ò¯ËflÂÚÒfl,
‡ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ÍÎ‡ÒÒ˚ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸-
ÌÓ ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÛ˛ÚÒfl, Ì‡ÔËÏÂ, ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚ¸ Â„ÛÎflˆËË ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚
Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ‡ÔÓÎËÔÓÔÓÚÂËÌ‡ A-I – „Î‡‚-
ÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚ ‚˚ÒÓÍÓÈ ÔÎÓÚÌÓÒÚË. 

8. ëÚÂÓÎ˚ Á‡Ô‡Ò‡˛ÚÒfl ‚ ıÓ‰Â ‚ËÚÂÎÓ„ÂÌÂÁ‡ ‚
ÓÓˆËÚ‡ı, ÔÓÒÚÛÔ‡fl ‚ ÌËı ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ-
‚˚ı ̃ ‡ÒÚËˆ Ë ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ‚ËÚÂÎÎÓ„ÂÌËÌÓÏ ̃ ÂÂÁ
ÂˆÂÔÚÓ˚ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ãèçè. Ç ÒÎÛ˜‡Â
ÔÎ‡ˆÂÌÚ‡Ì˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ú‡ÌÒÔÓÚ ïë ËÁ
ÔÎ‡ˆÂÌÚ˚ ‚ Á‡Ó‰˚¯ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ ‚ ÒÓ-
ÒÚ‡‚Â ÎËÔÓÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ˜‡ÒÚËˆ. ä‡Í ‰Îfl ·ÂÒÔÓ-
Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, Ú‡Í Ë ‰Îfl ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚ¸ Á‡Ô‡Ò‡ÌËfl ÒÚÂÓË‰Ì˚ı „ÓÏÓÌÓ‚ ‚ flÈ-
ˆÂÍÎÂÚÍÂ.

Ä‚ÚÓ „ÎÛ·ÓÍÓ ÔËÁÌ‡ÚÂÎÂÌ Ä.Ñ. ÑÂÌËÒÂÌÍÓ,
Ä.ä. ÑÓÌ‰Û‡, Å.Ç. åËÒÒ˛Î˛ Ë ë.Ç. éÎÓ‚Û Á‡ ÍË-
ÚË˜ÂÒÍËÂ Á‡ÏÂ˜‡ÌËfl Ë ˆÂÌÌ˚Â ÔÓÊÂÎ‡ÌËfl, ‚˚ÒÍ‡-
Á‡ÌÌ˚Â ÔÓ ıÓ‰Û ÔÓ‰„ÓÚÓ‚ÍË ÛÍÓÔËÒË Í ÔÂ˜‡ÚË, ‡
Ñ.è. ä‡Ì‡ÈÍËÌÛ Ë Ñ.Ä. åÓ„ËÎÂÌÍÓ – Á‡ ÔÓÏÓ˘¸ ‚
ÔÓ‰„ÓÚÓ‚ÍÂ ËÎÎ˛ÒÚ‡ÚË‚ÌÓ„Ó Ï‡ÚÂË‡Î‡.
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Abstract—The cellular content of different sterols in invertebrates and vertebrates as well as their origin (en-
dogenous and food sources) and significance for the life cycle are comparatively reviewed. The initial signaling
role of sterols in the vital activity (in all multicellular animals) and later obligatory incorporation of certain ste-
rols in cell membranes as a plastic components (in vertebrates) are proposed based on the presented data.
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