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1. £ÄÇÆÇÐËÇ

­áÃÂâ ÉËÄÂâ ÔËÔÕÇÏÂ ÆÑÎÉÐÂ ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ ÑÃÏÇÐËÄÂÕßÔâ
àÐÇÓÅËÇÌ, ÄÇÜÇÔÕÄÑÏ Ë ËÐ×ÑÓÏÂÙËÇÌ Ô ÑÍÓÖÉÂáÜÇÌ
ÔÓÇÆÑÌ ì ÄÔÇ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÔËÔÕÇÏÞ âÄÎâáÕÔâ ÑÕÍÓÞ-
ÕÞÏË. ´ÂÍ, ÎáÃÞÇ ÍÎÇÕÍË ÆÑÎÉÐÞ ËÏÇÕß ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÐÇ
ÕÑÎßÍÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÕß ÔÇÃâ ÉËÊÐÇÐÐÑ ÄÂÉÐÑÌ àÐÇÓÅËÇÌ, ÐÑ
Ë ÂÆÇÍÄÂÕÐÑ ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß ÐÂ ÄÐÇÛÐËÇ ÔÕËÏÖÎÞ ÑÍÓÖÉÂá-
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¬ÂÎßÙËÇÄÞÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂØ ÍÓÑÄË
Ë ËØ ÄÑÊÏÑÉÐÂâ ÓÑÎß Ä "ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËË" ÍÎÇÕÍÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË

ËÊ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÏËÓÂ

³.³. ºÂØËÆÉÂÐÑÄ, ¶.¡. ¢ÂÎÂÃËÐ, ³.ª. °ÃÞÆÇÐÐÞÌ,
¶.ª. ¡ÕÂÖÎÎÂØÂÐÑÄ, ¡.¯. ³ÄÇÛÐËÍÑÄÂ

ªÑÐÞ Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÇ ËÅÓÂáÕ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÒÇÓÇÆÂÚÇ Ë ÕÓÂÍÕÑÄÍÇ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË, ÒÑÎÖÚÂÇÏÑÌ ÍÎÇÕÍÑÌ ËÊ
ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÓÇÆÞ. ±ÓË ÒÑÔÕÖÒÎÇÐËË ÄÐÇÛÐËØ ÔËÅÐÂÎÑÄ ÍÎÇÕÍÂ ÏÑÉÇÕ ÊÂ ÆÑÎË ÔÇÍÖÐÆÞ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔÑÕÇÐ ÓÂÊ
ÖÄÇÎËÚËÕß ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá Ca2� ÄÐÖÕÓË ÔÇÃâ, ÚÕÑ ÔÎÖÉËÕ ÔËÅÐÂÎÑÏ ÆÎâ ÄÍÎáÚÇÐËâ ÓÂÊÐÞØ ÔËÔÕÇÏ ÍÎÇÕÍË,
×ÑÓÏËÓÖáÜËØ ÇÈ ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÄÐÇÛÐËÌ ÔÕËÏÖÎ. £Ñ ÏÐÑÅËØ ÍÎÇÕÍÂØ ÒÓË ÒÑâÄÎÇÐËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÔÕËÏÖÎÂ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ Ca2� ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ, ÐÑ Ë ÐÂÚËÐÂÇÕ ÑÔÙËÎÎËÓÑÄÂÕß. ³ËÎÂ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÔËÅÐÂÎÂ ÄÎËâÇÕ
ÍÂÍ ÐÂ ÚÂÔÕÑÕÖ, ÕÂÍ Ë ÐÂ ÂÏÒÎËÕÖÆÖ àÕËØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ. ¦ÔÕß ÑÔÐÑÄÂÐËâ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÕß, ÚÕÑ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ
ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÔËÅÐÂÎÂ Ä ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜËÌ ÔËÅÐÂÎ ÄÐÖÕÓË ÍÎÇÕÍË ËÏÇÇÕ ÄÂÉÐÞÌ ËÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÌ ÔÏÞÔÎ. ²ÂÔ-
ÔÏÑÕÓÇÐÞ ÏÇÕÑÆÞ ËÊÏÇÓÇÐËâ ÆËÐÂÏËÍË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÇ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÞ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ àÕËØ
ÍÑÎÇÃÂÐËÌ, ËÊÎÑÉÇÐÞ ÅËÒÑÕÇÊÞ Ñ ÕÑÏ, ÍÂÍ ÍÎÇÕÍÂ ÆÇÍÑÆËÓÖÇÕ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�. °ÔÐÑÄÐÞÏ
ÑÃÝÇÍÕÑÏ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËâ âÄÎâÇÕÔâ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ì ÍÎÇÕÍÂ, ËÅÓÂáÜÂâ ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß Ä ÑÔÕÂÐÑÄÍÇ ÍÓÑÄÑ-
ÕÇÚÇÐËâ. ±ÓË ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËË ÔÑÔÖÆÑÄ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÓÇÊÍÑ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕÔâ. £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÑÔÕÂÐÑÄÍË ÍÓÑÄÑÕÇÚÇÐËâ
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ÚË. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÍÂÍ-ÕÑ "ËÐÕÇÓÒÓÇÕËÓÖÇÕ" ÔÑÄÑÍÖÒÐÑÔÕß ÄÐÇÛÐËØ ÔËÅÐÂÎÑÄ Ë Ô ÒÑÏÑÜßá
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� "ÓÇÛÂÇÕ", ÍÂÍÑÌ ËÊ ÒÑÒÖÎâÙËÌ ÑÐ ÃÖÆÇÕ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕß. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÂâ
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ÓÑÄÍÇ "ÍÑÆÂ", ÔÍÓÞÄÂáÜÇÅÑÔâ ÊÂ ÍÑÎÇÃÂÐËâÏË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�.
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ÜÇÌ ÔÓÇÆÞ. ¥Îâ àÕÑÅÑ ÑÐË ÓÂÊÄËÎË Ä ÔÇÃÇ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ
ÔÎÑÉÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ËÏ ÂÆÇÍÄÂÕÐÑ
"ÄÑÔÒÓËÐËÏÂÕß" ÑÍÓÖÉÂáÜÖá ËØ ÔÓÇÆÖ Ë ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß ÐÂ
ÇÈ ËÊÏÇÐÇÐËâ. ¬ÎÇÕÍÂ ÂÐÂÎËÊËÓÖÇÕ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÑÍÓÖÉÂá-
ÜÇÌ ÔÓÇÆÞ Ô ÒÑÏÑÜßá ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞØ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÐÂ ÇÈ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË, ÐÂ ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÇ. ¬ÂÉÆÞÌ ÓÇÙÇÒÕÑÓ ËÊÃËÓÂÕÇÎßÐÑ ÓÇÂÅËÓÖÇÕ ÐÂ
ÍÂÍÑÇ-ÕÑ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÑÇ ÄÇÜÇÔÕÄÑ ËÎË ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ. ±ÑÎÖ-
ÚËÄ ÔËÅÐÂÎ, ÓÇÙÇÒÕÑÓ ÒÇÓÇÆÂÈÕ ÇÅÑ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË, ÄÞÊÞ-
ÄÂâ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞØ ÄÇÜÇÔÕÄ, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ âÄÎâáÕÔâ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÞÏË ÔËÅÐÂÎÂÏË ì "ÄÕÑ-
ÓËÚÐÞÏË ÏÇÔÔÇÐÆÉÇÓÂÏË" [1]. °ÆÐËÏ ËÊ ÕÂÍËØ ÄÂÉÐÇÌ-
ÛËØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÒÇÓÇÆÂÚË ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÑÕ ÄÐÇÛÐËØ
ÓÂÊÆÓÂÉËÕÇÎÇÌ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË âÄÎâÇÕÔâ ÔËÔÕÇÏÂ, ÖÒÓÂ-
ÄÎâáÜÂâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÍÂÎßÙËâ
�Ca2�� [2], ÍÑÕÑÓÞÌ Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÊÐÂÚËÕÇÎß-
ÐÑÇ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ Ä ÍÎÇÕÍÇ [3, 4].
®ÇØÂÐËÊÏ ÒÇÓÇÆÂÚË ÄÐÇÛÐËØ ÔËÅÐÂÎÑÄ ÚÇÓÇÊ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËá ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ Ca2� ÑÍÂÊÂÎÔâ ÐÂÔÕÑÎßÍÑ ÖÆÑÃ-
ÐÞÏ Ë ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÞÏ, ÚÕÑ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÍÎÇÕÑÍ ÔÕÂÎÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÇÅÑ ÆÎâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÔÂÏÑÌ ÓÂÊÐÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËË ËÊ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÓÇÆÞ. £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÓËÏÇÓÑÄ ÍÎÇÕÑÍ, Ä
ÍÑÕÑÓÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ËÅÓÂÇÕ ÄÂÉÐÖá ÔËÅÐÂÎß-
ÐÖá ÓÑÎß, ÏÑÉÐÑ ÒÓËÄÇÔÕË ÍÎÇÕÍË ÏÞÛÙ [5], ÐÇÌÓÑÐÞ [6],
ÂÔÕÓÑÙËÕÞ [7], ÑÑÙËÕÞ [7, 8] Ë ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÍÎÇÕÑÍ ÍÓÑÄË [9,
10]. £Ñ ÄÔÇØ àÕËØ ÍÎÇÕÍÂØ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�

ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ÑÕÄÇÕÂÏ: Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÏÞÛÙ ÄÞÊÞ-
ÄÂÇÕ ËØ ÔÑÍÓÂÜÇÐËÇ, Ä ÐÇÌÓÑÐÂØ âÄÎâÇÕÔâ ÍÑÏÂÐÆÑÌ Í
ÒÓÑÄÇÆÇÐËá ÔËÅÐÂÎÂ, Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÍÓÑÄË ÒÓËÄÑÆËÕ Í ËØ
ÂÍÕËÄÂÙËË.

ªÆÇâ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÍÂÎßÙËÌ ÏÑÉÇÕ ËÅÓÂÕß ÓÑÎß ÄÕÑÓËÚ-
ÐÑÅÑ ÏÇÔÔÇÐÆÉÇÓÂ, ÃÇÓÈÕ ÐÂÚÂÎÑ Ä 1883 Å., ÍÑÅÆÂ ³ËÆÐÇÌ
²ËÐÅÇÓ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎ ÔÑÍÓÂÜÇÐËÇ ÍÓÞÔËÐÞØ ÔÇÓÆÇÙ [11].
²ËÐÅÇÓ ÔÐÂÚÂÎÂ ÒÑÏÇÜÂÎ ÔÇÓÆÙÂ Ä ÉÈÔÕÍÖá ÄÑÆÑÒÓÑÄÑÆ-
ÐÖá ÄÑÆÖ: Ä ÐÇÌ ÔÇÓÆÙÂ ÒÓÇÍÓÂÔÐÑ ÔÑÍÓÂÜÂÎËÔß. ©ÂÕÇÏ ÑÐ
ÊÂÏÇÐËÎ ÄÑÆÑÒÓÑÄÑÆÐÖá ÄÑÆÖ ÆËÔÕËÎÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ Ë ÑÃÐÂ-
ÓÖÉËÎ, ÚÕÑ ÔÑÍÓÂÜÇÐËÇ ÔÇÓÆÇÙ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÑÔÎÂÃÎÑ Ë Ä
ÍÑÐÙÇ ÍÑÐÙÑÄ ÄÑÑÃÜÇ ÒÓÇÍÓÂÕËÎÑÔß. °ÆÐÂÍÑ ÒÑÔÎÇ ÆÑÃÂÄ-
ÎÇÐËâ ÔÑÎÇÌ ÍÂÎßÙËâ Ä ÆËÔÕËÎÎËÓÑÄÂÐÐÖá ÄÑÆÖ ÔÇÓÆÙÂ Ä
ÐÇÌ ÔÐÑÄÂ ÔÕÂÎË ÐÑÓÏÂÎßÐÑ ÔÑÍÓÂÜÂÕßÔâ. £ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË
ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ ÒÓÑÄÑÆËÎË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑ
ÔÑÍÓÂÜÇÐËá ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÞÛÇÚÐÞØ ÕÍÂÐÇÌ Ë ÑÃÐÂÓÖÉË-
ÎË, ÚÕÑ ÍÂÎßÙËÌ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÐÇÑÃØÑÆËÏ ÆÎâ ÔÑÍÓÂÜÇÐËâ
ÏÞÛÇÚÐÞØ ÕÍÂÐÇÌ, ÐÑ Ë ÑÐ ÔÂÏ ÏÑÉÇÕ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ
ÄÞÊÞÄÂÕß ËØ ÔÑÍÓÂÜÇÐËÇ. ±ÇÓÄÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÒÓÑÄÑÆËÎË Ô ÒÑÏÑÜßá ÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÍÂÎßÙËÌ-ÔÄâÊÞÄÂáÜÇÅÑ ÃÇÎÍÂ àÍÄÑÓËÐÂ [12],
ÍÑÕÑÓÞÌ ÄÄÑÆËÎË Ä ÍÎÇÕÍÖ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏËÍÓÑËÐÝÇÍÙËÌ.
¢ÑÎßÛÑÌ ÒÓÑÓÞÄ Ä ÕÂÍËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâØ ÒÓÑËÊÑÛÈÎ
ÔÐÂÚÂÎÂ Ä 1977 Å. [13], ÍÑÅÆÂ ÑÃÐÂÓÖÉËÎË, ÚÕÑ ÄÑ ÄÓÇÏâ
ÑÒÎÑÆÑÕÄÑÓÇÐËâ ÑÑÙËÕÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÐÈÏ
ÒÑÄÞÛÂÇÕÔâ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ. £ 1980 Å. ´ßÇÐ Ô ÍÑÎÎÇÅÂÏË
ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÎË ÙÇÎÞÌ ÓâÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ,
ÒÑÊÄÑÎâáÜËØ ÐÂÃÎáÆÂÕß ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ Ä ÑÆËÐÑÚÐÑÌ ÍÎÇÕÍÇ (ÔÏ. ÒÓËÎÑÉÇÐËÇ 1) [14].
±ÑÊÆÐÇÇ, Ä 1986 Å., £ÖÆÔ Ô ÍÑÎÎÇÅÂÏË [15] ÑÃÐÂÓÖÉËÎË,
ÚÕÑ ÒÓË ÂÍÕËÄÂÙËË ÍÎÇÕÑÍ ÒÇÚÇÐË ÄÐÇÛÐËÏË ÔËÅÐÂÎÂÏËì
ÅÑÓÏÑÐÂÏËì Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÐÇ ÒÓÑÔÕÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËâ Ca2� ì ÍÎÇÕÍÂ ÓÇÂÅËÓÖÇÕ ÅÇÐÇÓÂÙËÇÌ ÒÂÍÇÕÂ ÑÚÇÐß
ÍÑÓÑÕÍËØ ËÏÒÖÎßÔÑÄ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÄÞÔÑÍÑÌ
ÂÏÒÎËÕÖÆÞ (ÓËÔ. 1). ¹ÂÔÕÑÕÂ àÕËØ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ
ÔËÎÞ ÔËÅÐÂÎÂ. £ÔÍÑÓÇ ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ ÍÑÎÇÃÂÐËâ ÃÞÎË ÑÕ-
ÍÓÞÕÞ Ë Ä ÆÓÖÅËØ ÍÎÇÕÍÂØ. ³ÕÂÎÑ âÔÐÑ, ÚÕÑ ÍÎÇÕÍÂ ÏÑÉÇÕ
ÑÕÄÇÚÂÕß ÐÂ ÄÐÇÛÐÇÇ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜËÏ ÍÂÎß-

ÙËÇÄÞÏ ÔËÅÐÂÎÑÏ ÓÂÊÐÑÌ ÚÂÔÕÑÕÞ Ë ÂÏÒÎËÕÖÆÞ [16].
¥ÂÎßÐÇÌÛËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÍÂÎßÙËÇÄÑÌ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËË ÒÑ-
ÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÕÂÍËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË âÄÎâáÕÔâ ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÞÏ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÒÇÓÇÆÂÚË ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÄÑ ÏÐÑÅËØ ÍÎÇÕÍÂØ ì
àÕÑ ÒÓËÄÇÎÑ Í ÒÑâÄÎÇÐËá ÐÑÄÑÅÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÐËÌ Ä ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÃËÑÎÑÅËË.

°ÆÐÑÌ ËÊ ÍÎÇÕÑÍ ÍÓÑÄË, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ
ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÍÑÎÇÃÂÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, âÄÎâÇÕÔâ
ÕÓÑÏÃÑÙËÕ. ¯Â àÕÖ ÍÎÇÕÍÖ ÄÑÊÎÑÉÇÐÂ ÄÂÉÐÂâ ÊÂÆÂÚÂ
ÑÔÕÂÐÑÄÍË ÍÓÑÄÑÕÇÚÇÐËâ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ ÍÓÑÄÇ-
ÐÑÔÐÞØ ÔÑÔÖÆÑÄ [17]. ±ÑÄÓÇÉÆÇÐËÇ ÔÕÇÐÍË ÍÓÑÄÇÐÑÔÐÑ-
ÅÑ ÔÑÔÖÆÂ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÍÑÐÕÂÍÕÖ ÍÓÑÄË Ô ÓâÆÑÏ ÄÇÜÇÔÕÄ,
ÒÑÃÖÉÆÂáÜËØ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕßÔâ. ´ÓÑÏÃÑ-
ÙËÕ ì àÕÑ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÒÓÑÔÕÑ ÖÔÕÓÑÇÐÐÂâ ÍÎÇÕÍÂ
ÍÓÑÄË, ÐÇ ËÏÇáÜÂâ âÆÓÂ Ë ÏÐÑÅËØ ÆÓÖÅËØ ÔËÔÕÇÏ ÒÑÎ-
ÐÑÙÇÐÐÑÌ ÍÎÇÕÍË. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÓÇÂÍÙËË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ ÐÂ
ÄÐÇÛÐËÇ ÔÕËÏÖÎÞ ÆÑÄÑÎßÐÑ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞ [18], ÚÕÑ
ÒÓËÄÑÆËÕ ÐÂÔ Í ÔÎÇÆÖáÜÇÏÖ ÊÂÍÎáÚÇÐËá: ÕÓÑÏÃÑÙËÕ
ÐÇ ÒÓÑÔÕÑ ÇÆËÐÑÑÃÓÂÊÐÑ ÓÇÂÅËÓÖÇÕ ÐÂ ÄÐÇÛÐËÇ ÄÑÊ-
ÆÇÌÔÕÄËâ, ÐÑ Ë ÍÂÍËÏ-ÕÑ ÑÃÓÂÊÑÏ "ËÐÕÇÓÒÓÇÕËÓÖÇÕ" ËØ
ÔÒÇÍÕÓ Ë ÔËÎÖ. £ ÆÂÐÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËÇ ÍÓÑÄÇ-
ÐÑÔÐÑÅÑ ÔÑÔÖÆÂ ÍÂÍ ÓÂÊ Ë âÄÎâÇÕÔâ ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÄÐÇÛÐËÏ
ÔÕËÏÖÎÑÏ, ÒÑÃÖÉÆÂáÜËÏ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕßÔâ
Ë, ÍÂÍ ÔÎÇÆÔÕÄËÇ, ÄÞÒÑÎÐËÕß ÔÄÑá ÊÂÆÂÚÖ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÌ
ÔÕÂÕßÇ ÏÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÄÑÒÓÑÔÞ, ÔÄâÊÂÐÐÞÇ
Ô ÐÂÃÎáÆÇÐËâÏË Ë ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËÇÌ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂØ ÍÓÑÄË.

2. £ÞÒÑÎÐÇÐËÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÏË ÔÄÑËØ ÊÂÆÂÚ
Ä ÔÎÑÉÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ

´ÓÑÏÃÑÙËÕÞ Ë ÕÓÑÏÃ. ´ÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÑÔÕÂÐÂÄÎËÄÂáÕ ÍÓÑ-
ÄÑÕÇÚÇÐËÇ, ×ÑÓÏËÓÖâ Ä ÏÇÔÕÇ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ ÔÑÔÖÆÂ ÕÓÑÏ-
ÃÑÙËÕÂÓÐÞÌ ÂÅÓÇÅÂÕ, ÔÑÔÕÑâÜËÌ ËÊ ÏÐÑÉÇÔÕÄÂ ÕÓÑÏÃÑ-
ÙËÕÑÄ. £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÓÑÔÕÂ àÕÑÅÑ ÂÅÓÇÅÂÕÂ ÄÂÉÐÑ ÐÇ ÆÑÒÖÔ-
ÕËÕß ÒÇÓÇÍÓÞÕËâ ÔÑÔÖÆÂ (ÑÍÍÎáÊËË), ÒÑÔÍÑÎßÍÖ àÕÑ
ÒÓÇÓÄÈÕ ÔÐÂÃÉÇÐËÇ ÕÍÂÐÇÌ ÄÑÍÓÖÅ ÔÑÔÖÆÂ ÉËÊÐÇÐÐÑ ÄÂÉ-
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²ËÔ. 1. ±ÓËÏÇÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÒÇÚÇÐË
ÅÇÒÂÕÑÙËÕÂØ ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ËØ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ì ÅÑÓÏÑ-
ÐÂ ÄÂÊÑÒÓÇÔÔËÐÂ. ¬ÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ËÊÏÇÓâÎÂÔß Ô
ÒÑÏÑÜßá àÍÄÑÓËÐÂ [12]. ·ÑÓÑÛÑ ÄËÆÐÞ ÒÇÓËÑÆËÚÐÑÔÕß Ë ÊÂÄËÔË-
ÏÑÔÕß ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÂÍÕË-
ÄÂÕÑÓÂ. (ªÊ ÓÂÃÑÕÞ [15].)
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ÐÞÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÑÏ. ¥ÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÖá ÔÎÑÉÐÑÔÕß ÆÑÃÂÄ-
ÎâÇÕ Ë ÕÑ, ÚÕÑ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÃÇÊÑÛËÃÑÚÐÑ ÓÇÛÂÕß àÕÖ
ÊÂÆÂÚÖ ÆÎâ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËÌ ÓÂÊÐÞØ ÓÂÊÏÇÓÑÄ Ä ÓÂÊÐÞØ
ÔÑÔÖÆÂØ Ô ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÔÍÑÓÑÔÕâÏË ÕÇÚÇÐËâ ÍÓÑÄË. ±ÑÍÂ
ÏÇØÂÐËÊÏ ÓÑÔÕÂ Ë ÑÔÕÂÐÑÄÍË ÓÑÔÕÂ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÓÐÑÅÑ
ÂÅÓÇÅÂÕÂ ÄÑ ÏÐÑÅÑÏ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÐÇÒÑÐâÕÐÞÏ. ­ËÛß ÐÇÆÂÄ-
ÐËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÐÇÏÐÑÅÑ ÒÓËÑÕÍÓÞÎË ÊÂÄÇÔÖ. ®Þ
ÑÒËÛÇÏ ÖÒÓÑÜÈÐÐÖá ÍÂÓÕËÐÖ.

£ ÓÂÃÑÕÂØ [19 ë 23] ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÕÓÑÏÃ ÑÃÎÂÆÂÇÕ
ÔÎÑÉÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ ì Ö ÐÇÅÑ ÇÔÕß ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÇ âÆÓÑ Ë
ÄÐÇÛÐââ ÑÃÑÎÑÚÍÂ. £Ñ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÏ âÆÓÇ ÐÂØÑÆâÕÔâ
"ÔËÎßÐÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞÇ" ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ,
ËØ ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÊÂÆÂÚÇÌ âÄÎâÇÕÔâ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÇÐËÇ ÒÑÕÇÓË
ÍÓÑÄË ì ÑÐË ÓÂÔÒÎÂÔÕÞÄÂáÕÔâ ÐÂ ÏÇÔÕÇ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ Ë
ÔÑÊÆÂáÕ ÕÇÔÐÞÇ ÍÑÐÕÂÍÕÞ Ô ÔÑÔÇÆâÏË. ¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ ËÊ
ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ Ä âÆÓÇ, ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖá-
ÜËØ Ô ÏÇÔÕÑÏ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ, ÒÇÓÇØÑÆâÕ Ä ÔÄÇÓØÂÍÕËÄË-
ÓÑÄÂÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ "ÒÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÑÌ" ÂÍÕËÄÐÑÔÕË
[24]. ±ÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÞÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÔÑÄÇÓ-
ÛÇÐÐÑ ÆÓÖÅÖá ×ÖÐÍÙËá ì ÑÐË ÐÇ ÔÑÊÆÂáÕ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ Ô
ÔÑÔÇÆÐËÏË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÏË, ÐÑ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑ ÒÓÑËÊÄÑÆâÕ
×ÂÍÕÑÓÞ, ÄÞÊÞÄÂáÜËÇ ÔËÎßÐÖá ÂÍÕËÄÂÙËá ÔÑÔÇÆÐËØ
ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, Í ÕÂÍËÏ ×ÂÍÕÑÓÂÏ ÑÕÐÑÔËÕÔâ
ÕÓÑÏÃËÐ). ÁÆÓÑ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÓÐÑÅÑ ÂÅÓÇÅÂÕÂ ÊÂÜËÜÇÐÑ
ÑÕ ÒÑÕÑÍÂ ÍÓÑÄË ÑÃÑÎÑÚÍÑÌ ËÊ "ÔÎÂÃÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞØ"
ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÇ ÔÑÊÆÂáÕ ÒÎÑÕÐÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ
ÏÇÉÆÖ ÔÑÃÑÌ Ë ÏÑÅÖÕ ÑÕÔÑÇÆËÐâÕßÔâ ÑÕ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÓ-
ÐÑÅÑ ÂÅÓÇÅÂÕÂ. £ÇÓÑâÕÐÑ, àÕÑÕ ÒÓÑÙÇÔÔ ÄÐÑÔËÕ ÔÄÑÌ
ÄÍÎÂÆ Ä ÑÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ÓÑÔÕÂ ÕÓÑÏÃÂ [25].

ªÕÂÍ, ÚÂÔÕß ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕ ×ÂÍÕÑÓÞ, ÂÍÕË-
ÄËÓÖáÜËÇ ÆÓÖÅËÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ, ÆÓÖÅÂâ ÚÂÔÕß ÒÓÇÆÑÕÄÓÂ-
ÜÂÇÕ ÒÑÕÇÓá ÍÓÑÄË, Â ÕÓÇÕßâ ì ÊÂÜËÜÂÇÕ ÑÔÕÂÎßÐÞÇ
ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÑÕ ÒÑÕÑÍÂ Ë ÑÅÓÂÐËÚËÄÂÇÕ ÓÑÔÕ ÕÓÑÏÃÂ. ¿ÕÑ
ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ËÔØÑÆÐÑ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ Ä ÕÓÑÏÃÇ
ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÓÂÊÐÞÏË. ´ÓÑÏÃÑÙËÕ, ÒÑÒÂÆÂáÜËÌ Ä ÕÓÑÏÃ
ËÎË ÐÂ ÏÇÔÕÑ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ, ÆÑÎÉÇÐ ÃÞÔÕÓÑ ÒÓËÐâÕß ÒÓÂ-
ÄËÎßÐÑÇ ÓÇÛÇÐËÇ, Í ÍÂÍÑÏÖ ÕËÒÖ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ ÑÐ ÆÑÎÉÇÐ
ÑÕÐÑÔËÕßÔâ, ÑÔÐÑÄÞÄÂâÔß ÕÑÎßÍÑ ÐÂ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÔÄÑÈÏ ÑÍÓÖ-
ÉÇÐËË.

³ÄÑÈ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÏÑÉÇÕ "ËÊÖÚÂÕß" Ô ÒÑ-
ÏÑÜßá ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ, ËÏÇáÜËØÔâ ÐÂ ÇÅÑ ÒÑ-
ÄÇÓØÐÑÔÕË [26]. ¬ ÐËÏ ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ Í ÕÂÍËÏ
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏ, ÍÂÍ ÂÆÇÐÑÊËÐÆË×ÑÔ×ÂÕ (¡¥¶), ÍÑÎÎÂÅÇÐ Ë
ÕÓÑÏÃËÐ. ®ÑÎÇÍÖÎÞ ÍÑÎÎÂÅÇÐÂ, ËÊÐÂÚÂÎßÐÑ ÔÒÓâÕÂÐÐÞÇ
ÊÂ ÔÕÇÐÍÑÌ ÔÑÔÖÆÂ, ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÆÑÔÕÖÒÐÞÏË ÍÓÑÄÑÕÑÍÖ
ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËË ÔÑÔÖÆÂ. ´ÓÑÏÃÑÙËÕÞ, ÔÄâÊÞ-
ÄÂâÔß Ô ÍÑÎÎÂÅÇÐÑÏ, ÏÑÅÖÕ "ÒÑÐËÏÂÕß", ÚÕÑ ÑÐË ÐÂØÑ-
ÆâÕÔâ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Ä ÏÇÔÕÇ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâ ÔÑÔÖÆÂ.
¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ, ÔÄâÊÂÄÛËÇ ÍÑÎÎÂÅÇÐ,
ÏÑÅÖÕ ÔËÎßÐÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕßÔâ, ÒÓÑÚÐÑ ÔÍÎÇËÄÂâÔß Ä âÆÓÑ
ÕÓÑÏÃÂ. ¯Ñ ÚÂÔÕß ËÊ ÐËØ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÒÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÑÇ
ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ±ÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÞÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÕ
ÒÓÑËÊÄÑÆÔÕÄÖ ÕÓÑÏÃËÐÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í
ÔËÎßÐÑÌ ÂÍÕËÄÂÙËË ÔÎÇÆÖáÜËØ ÔÎÑÈÄ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ. £
ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß ÔËÎßÐÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÄÏÇ-
ÔÕÇ Ô ÒÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÞÏË ÄÞÃÓÂÔÞÄÂáÕ ¡¥¶, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÏÑÉÇÕ ÄÞÊÞÄÂÕß ÔÎÂÃÖá ÂÍÕËÄÂÙËá ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ Ä
ÊÂÜËÕÐÑÏ ÔÎÑÇ (ÑÃÑÎÑÚÍÇ) ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÓÐÑÅÑ ÂÅÓÇÅÂÕÂ.

³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÐÇÎßÊâ ÆÑÒÖÔÍÂÕß ÔÎÖÚÂÌÐÑÌ ÂÍÕË-
ÄÂÙËË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ. ´ÂÍ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ×ÑÓÏË-
ÓÑÄÂÐËâ ÕÓÑÏÃÂ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÆË××ÖÊËâ Ë/ËÎË ÍÑÐÄÇÍÙËâ
ÕÓÑÏÃËÐÂ Ë ¡¥¶, ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÍÑÕÑÓÞÏ àÕË ÏÑÎÇÍÖÎÞ
ÏÑÅÖÕ ÒÇÓÇÐÑÔËÕßÔâ ÐÂ ÃÑÎßÛËÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÑÕ ÕÓÑÏÃÂ.
±ÑàÕÑÏÖ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂØ ÆÑÎÉÐÞ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÕß ÏÇØÂ-

ÐËÊÏÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÊÄÑÎâÕ ÑÕÎËÚÂÕß àÕË ÔÎÂÃÞÇ "ÎÑÉ-
ÐÞÇ" ÔËÅÐÂÎÞ ÑÕ ËÔÕËÐÐÞØ, Õ.Ç. ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÆÑÎÉÇÐ
ËÏÇÕß ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÔËÎÖ ÄÐÇÛÐËØ ÔËÅÐÂ-
ÎÑÄ.

3. ¶ÇÐÑÏÇÐ ËÏÒÖÎßÔÐÑÌ ÅÇÐÇÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ ÔËÅÐÂÎÂ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂØ

3.1. ¬ÑÎÇÃÂÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ³Â2�
¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 2 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÍÂÆÓÞ ÄËÆÇÑÔÝÈÏÍË ÕÓÑÏÃÑÙË-
ÕÑÄ ÒÑÔÎÇ ÂÍÕËÄÂÙËË ÕÓÑÏÃËÐÑÏ. ³Â2� ÄËÊÖÂÎËÊËÓÑÄÂÐ Ô
ÒÑÏÑÜßá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ÍÎÇÕÑÍ, Ä ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÄÄÇÆÈÐ ÒÓËÉËÊÐÇÐÐÞÌ ÍÓÂÔËÕÇÎß Fluo 3-AM, ÔÒÑÔÑÃ-
ÐÞÌ ÔÄâÊÞÄÂÕß ³Â2�, ÒÓË àÕÑÏ ÓÇÊÍÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÇÅÑ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ (ÔÏ. ÆÇÕÂÎË Ä ÒÓËÎÑÉÇÐËË 1). ªÐÕÇÐÔËÄ-
ÐÑÔÕß ÔÄÇÚÇÐËâ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ Ä ÍÂÉÆÑÏ ÍÂÆÓÇ ÏÑÉÐÑ
ÔÑÒÑÔÕÂÄËÕß Ô ÄÇÎËÚËÐÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ³Â2� Ë ÕÇÏ
ÔÂÏÞÏ ÐÂÃÎáÆÂÕß ÆËÐÂÏËÍÖ ³Â2� Ä ÑÆËÐÑÚÐÑÌ ÍÎÇÕÍÇ.
¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 3Â ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÆËÐÂÏËÍÂ [³Â2�], ÄÞÊÄÂÐÐÂâ
ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔÎÂÃÑÅÑ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ¡¥¶ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ
ÃÑÎßÛÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË (10 ÏÍ®). ´ÓÑÏÃÑÙËÕÞ ÑÕÄÇ-
ÚÂáÕ ÅÇÐÇÓÂÙËÇÌ ÔÇÓËË ËÏÒÖÎßÔÑÄ ÃÑÎßÛÑÌ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ
Ë ÄÞÔÑÍÑÌ ÚÂÔÕÑÕÞ. £ ÔËÅÐÂÎÇ ÊÂÏÇÕÐÑ ÄÞÓÂÉÇÐÂ ÔÕÑØÂ-
ÔÕËÚÇÔÍÂâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÂâ. ¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 3Ã ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÍÂÍ
ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÑÕÄÇÕ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ, ÍÑÅÆÂ Í ¡¥¶ ÆÑÃÂÄÎÇÐ
ÐËÊÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÒÇÒÕËÆÐÞÌ ËÏËÕÂÕÑÓ (SFLLRN)
ÕÑÌ ÚÂÔÕË ÕÓÑÏÃËÐÑÄÑÅÑ ÓÇÙÇÒÕÑÓÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÄÞÔÄÑÃÑÉ-
ÆÂÇÕÔâ ÕÓÑÏÃËÐÑÏ Ë ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÔÂÏËÏ ÓÇÙÇÒÕÑ-
ÓÑÏ, ÄÞÊÞÄÂâ ÔËÎßÐÞÌ ÑÕÍÎËÍ ÍÎÇÕÑÍ. ·ÑÓÑÛÑ ÄËÆÐÑ,
ÚÕÑ ÂÍÕËÄÂÕÑÓ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÄÇÎËÚËÎ ÚÂÔÕÑÕÖ ËÏÒÖÎßÔÑÄ.
£ÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ ÔÂÏÑÅÑ ÔËÎßÐÑÅÑ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ, ÕÓÑÏÃËÐÂ, Ä
ÃÑÎßÛÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË (ÓËÔ. 3Ä) ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÔÎËâÐËÇ ËÏ-
ÒÖÎßÔÑÄ, ÒÓËÄÑÆâ ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ Í ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÔÕÑâÐÐÑ
ÄÞÔÑÍÑÏÖ ÖÓÑÄÐá ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÇ. ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÓÂÊÐÞÇ ÄÐÇÛÐËÇ ÔÕËÏÖÎÞ ÍÑÆËÓÖáÕ Ä ÕÓÑÏÃÑ-
ÙËÕÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÓÂÊÐÑÌ ÚÂÔÕÑÕÞ.

3.2. ¬ÂÍ ÍÎÇÕÍÂ "ËÐÕÇÓÒÓÇÕËÓÖÇÕ" ÔËÅÐÂÎÞ
ËÊ ÑÍÓÖÉÂáÜÇÌ ÔÓÇÆÞ
¹ËÔÎÑ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ ÓÂÊÐÞØ ÕËÒÑÄ ÐÂ ÎáÃÑÌ ÍÎÇÕÍÇ, Ä ÕÑÏ
ÚËÔÎÇ ÐÂ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ, ÑÃÞÚÐÑ ÃÑÎßÛÇ ÆÇÔâÕË [17]. ¹ËÔÎÑ
ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ Ë ÆÑÎÉÐÞ
ËÊÏÇÐâÕßÔâ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÄÐÇÛÐËÇ ÔËÅÐÂÎÞ, ÕÑÉÇ ÄÇÎËÍÑ.
µÆËÄËÕÇÎßÐÑ, ÚÕÑ, ØÑÕâ ÕÂÍËÇ ÄÐÇÛÐËÇ ÔËÅÐÂÎÞ, ÍÂÍ
¡¥¶, ÍÑÎÎÂÅÇÐ Ë ÕÓÑÏÃËÐ, ÔÄâÊÞÄÂáÕÔâ Ô ÓÂÊÐÞÏË
ÓÇÙÇÒÕÑÓÂÏË ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ, ÐÂ ÒÑÔÎÇÆÖá-
ÜËØ àÕÂÒÂØ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÒÇÓÇÆÂÚË ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÄÔÇ
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²ËÔ. 2. ´ÓÑÏÃÑÙËÕÞ, ÊÂÅÓÖÉÈÐÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÊÑÐÆÑÏ Fluo
3-AM. ªÊÑÃÓÂÉÇÐËâ ÒÑÎÖÚÇÐÞ Ô ÒÑÏÑÜßá ËÐÄÇÓÕËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ Nikon Eclipse Ti-E c ÑÃÝÇÍÕËÄÑÏ 100�-
1.49NA Ä ÓÇÉËÏÇ ÒÑÎÐÑÅÑ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÅÑ ÑÕÓÂÉÇÐËâ.
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ÒÖÕË àÕËØ ÂÃÔÑÎáÕÐÑ ÓÂÊÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ ÔØÑÆâÕÔâ Ä ÇÆËÐÞÌ
ÃÎÑÍ ÖÒÓÂÄÎÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÍÂÎß-
ÙËâ (ÓËÔ. 4). ¯Ñ ÑÕÄÇÕÞ ÍÎÇÕÍË ÑÍÂÊÞÄÂáÕÔâ ÓÂÊÐÞÏË ÆÎâ
ÓÂÊÐÞØ ÍÑÏÃËÐÂÙËÌ ÄØÑÆÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ

ÆËÐÂÏËÍÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÍÑÆËÓÖÇÕ ÔËÅÐÂÎ ÕÂÍ,
ÚÕÑÃÞ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÏÑÅ ÒÑ-ÓÂÊÐÑÏÖ ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß ÐÂ ÓÂÊÐÞÇ
ÄÐÇÛÐËÇ ÔÕËÏÖÎÞ.

±ÓËÓÑÆÂ ÏÑÅÎÂ ÃÞ ÒÑÌÕË Ë ÆÓÖÅËÏ ÒÖÕÈÏ, Â ËÏÇÐÐÑ
ÏÑÅÎÂ ÃÞ ÔÑÊÆÂÕß ÆÎâ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ ÍÂÉÆÑÅÑ ÕËÒÂ ÔÄÑÌ ÑÕ-
ÆÇÎßÐÞÌ, ÐÇ ÒÇÓÇÔÇÍÂáÜËÌÔâ Ô ÆÓÖÅËÏË, ÍÂÐÂÎ ÆÎâ ÒÇÓÇ-
ÆÂÚË Ë ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÍÑÓÓÇÍÕÐÑÅÑ ÑÕÄÇÕÂ ÍÎÇÕÍË ÐÂ
ÍÂÉÆÞÌ ËÊ ÄÐÇÛÐËØ ÔËÅÐÂÎÑÄ. °ÆÐÂÍÑ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ,
àÕÑÕ ÒÖÕß ÕÖÒËÍÑÄÞÌ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÓÂÊÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË ÍÎÇÕÍË
ÄÍÎáÚÂáÕ Ä ÔÇÃâ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ Ë ÃËÑØËÏË-
ÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÕÂÍ ÚÕÑ ÓÂÊÐÞÇ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÓÇÂÍ-
ÙËË ÚÂÔÕÑ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ÑÆÐË Ë ÕÇ ÉÇ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÇ
ÔËÔÕÇÏÞ. ¹ÕÑÃÞ Ô×ÑÓÏËÓÑÄÂÕß ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÌ ÑÕÄÇÕ
ÍÎÇÕÍË, ÒÓËØÑÆËÕÔâ ÒÓËÄÎÇÍÂÕß ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÏÑÎÇÍÖÎâÓ-
ÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ Ä ÓÂÊÐÞØ ÍÑÏÃËÐÂÙËâØ. £ àÕÑÌ ÔËÕÖÂÙËË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÆÎâ ÍÂÉÆÑÅÑ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍÑÅÑ ÑÕÄÇÕÂ
ÍÎÇÕÍË ÔÄÑÌ ÄØÑÆÐÑÌ ÔËÅÐÂÎ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÍÓÂÌÐÇ ÐÇÖÆÑÃ-
ÐÞÏ. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ÐÂÎËÚËÇ ÐÇÍÑÅÑ ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÑÅÑ
ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÒÇÓÇÍÑÆËÓÑÄÂÐËâ ÔËÅÐÂÎÑÄ ÒÓÇÆÔÕÂÄ-
ÎâÇÕÔâ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÑÔÏÞÔÎÇÐÐÞÏ ÏÇÕÑÆÑÏ ÖÒÓÂÄÎÇÐËâ. ¯Ç
ÄÔÇ ÔËÅÐÂÎÞ Ë ÐÇ ÄÑ ÄÔÇØ ÍÎÇÕÍÂØ ÒÇÓÇÆÂáÕÔâ ÄÐÖÕÓË
ÍÎÇÕÍË ÚÇÓÇÊ ÆËÐÂÏËÍÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. ¦ÔÕß Ë
ÆÓÖÅËÇ ÒÖÕË [27]. ¯Ñ ÐÂÎËÚËÇ ÒÇÓÇÍÑÆËÓÑÄÍË ÄØÑÆÐÞØ
ÔËÅÐÂÎÑÄ ÔÇÌÚÂÔ ÔÑÏÐÇÐËÌ ÐÇ ÄÞÊÞÄÂÇÕ, ØÑÕâ ÏÞ Ë ÐÇ
ÑÚÇÐß ÒÑÐËÏÂÇÏ ÎÑÅËÍÖ Ë "âÊÞÍ" àÕÑÅÑ ÖÒÓÂÄÎÇÐËâ.

³ÖÆâ ÒÑ ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÔÇÅÑÆÐâ ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ, ËÔ-
ÒÑÎßÊÖâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ àÕÑÕ ÏÇØÂÐËÊÏ ÍÑÆËÓÑÄÂÐËâ ÆË-
ÐÂÏËÍË ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÏÑÅÖÕ
ÃÞÔÕÓÑ Ë ÃÇÊÑÛËÃÑÚÐÑ ÔÂÏÑÑÓÅÂÐËÊÑÄÞÄÂÕßÔâ Ä ÔÎÑÉÐÑ
ÖÔÕÓÑÇÐÐÞÌ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂÓÐÞÌ ÂÅÓÇÅÂÕ.

3.3. ¿ÄÑÎáÙËâ ÍÂÎßÙËÇÄÑÌ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËË
­áÃÑÒÞÕÐÑ ÄÊÅÎâÐÖÕß ÐÂ ÔÇÅÑÆÐâÛÐËÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ Ñ
ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËË ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ ÒÖÕË ÒÇÓÇÆÂÚË ÔËÅÐÂÎÑÄ Ä
ÍÎÇÕÍÂØ Ä ØÑÆÇ àÄÑÎáÙËË [28]. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ, Ä ÒÇÓÄËÚ-
ÐÑÏ ÑÍÇÂÐÇ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÄÑÊÐËÍÎË ÒÇÓÄÞÇ ÍÎÇÕÍË, ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ÃÞÎÂ ÐËÊÍÑÌ ì ÏÇÐÇÇ 5� 10ÿ8 ® (ÕÂÍ ÉÇ
ÍÂÍ Ë ÄÐÖÕÓË ÄÔÇØ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ). °ÆÐÂÍÑ ÔÑ
ÄÓÇÏÇÐÇÏ ËÊ-ÊÂ ÔÐËÉÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË CO2 Ä ÂÕÏÑ-
Ô×ÇÓÇ Ë ÊÂÍËÔÎÇÐËâ ÑÍÇÂÐÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ÐÂÚÂÎÂ
ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÒÑÄÞÛÂÕßÔâ. £ÇÓÑâÕÐÑ, ÒÑÄÞÛÇÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÑÍÂÊÂÎÑÔß ÐÇÒÓËâÕÐÞÏ ÔáÓÒÓËÊÑÏ Ä ÔËÎÖ
ÒÓÑÔÕÑÌ ØËÏËË: ÍÂÎßÙËÌ ØÑÓÑÛÑ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ×ÑÔ×Â-
ÕÂÏË, ÑÃÓÂÊÖâ ÐÇÓÂÔÕÄÑÓËÏÞÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ, Â ×ÑÔ×ÂÕÞ Í
ÕÑÏÖ ÄÓÇÏÇÐË ÖÉÇ ÃÞÎË ÍÓÂÌÐÇ ÄÂÉÐÞ. °ÐË ÄØÑÆâÕ Ä
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÖá "ÄÂÎáÕÖ" ÍÎÇÕÍË ì Ä ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÂÆÇÐÑ-
ÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÂÕÂ (¡´¶). ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÔÂØÂÓÑ×ÑÔ×ÂÕÐÞÌ
ÑÔÕÑÄ ì àÕÑ ÑÔÐÑÄÂ ¥¯¬ Ë ²¯¬, ÃÇÊ ÍÑÕÑÓÞØ ÐÇÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß ÉËÊÐß ÐÂ ©ÇÏÎÇ. ±ÑàÕÑÏÖ ÒÇÓÄÞÇ
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²ËÔ. 3. ¬ÂÎßÙËÇÄÞÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂØ. ¡ÍÕËÄÂÙËâ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ (Â) Ô ÒÑÏÑÜßá 10 ÏÍ® ¡¥¶; (Ã) Ô ÒÑÏÑÜßá
20 ÏÍ® ¡¥¶ Ë 3 ÏÍ® SFLLRN; (Ä) Ô ÒÑÏÑÜßá 100 Ð® ÕÓÑÏÃËÐÂ. ³ÕÓÇÎÍÂÏË ÑÕÏÇÚÇÐÞ ÏÑÏÇÐÕÞ ÂÍÕËÄÂÙËË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ.
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²ËÔ. 4. ¬ÂÎßÙËÇÄÂâ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ. ³ÒÎÑÛÐÞÏË ÔÕÓÇÎ-
ÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÒÇÓÇÏÇÜÇÐËÇ ÍÂÎßÙËâ ÏÇÉÆÖ ÍÑÏÒÂÓÕÏÇÐÕÂÏË ÕÓÑÏ-
ÃÑÙËÕÂ Ë ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÓÇÆÑÌ. ºÕÓËØÑÄÞÏË ÔÕÓÇÎÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÂÍÕËÄË-
ÓÖáÜÇÇ ��� ËÎË ËÐÅËÃËÓÖáÜÇÇ �ÿ� ÆÇÌÔÕÄËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ. ¡ÍÕËÄÂÕÑÓ
ÕÓÑÏÃËÐ (T) ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÓÇÙÇÒÕÑÓÂÏË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ ÕËÒÂ PAR
(PAR1 Ë PAR4), ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ËØ ÂÍÕËÄÂÙËË Ë ÒÇÓÇÆÂÚÇ ÔËÅÐÂÎÂ
×ÑÔ×ÑÎËÒÂÊÇ C (PLC) ÚÇÓÇÊ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ G-ÃÇÎÍË. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ
G-ÃÇÎÍÂ Ô PLC ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ PLC ÐÂÚËÐÂÇÕ ÓÂÔÜÇÒÎâÕß
×ÑÔ×ÑÎËÒËÆ ×ÑÔ×ÂÕËÆËÎËÐÑÊËÕÑÎ-4,5-ÃËÔ×ÑÔ×ÂÕ (PIP2) ÐÂ ÆÄÇ ÔËÅ-
ÐÂÎßÐÞÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ: ÆËÂÙËÎÅÎËÙÇÓËÐ (DAG) Ë ËÐÑÊËÕÑÎÕÓË×ÑÔ×ÂÕ
(IP3). ®ÑÎÇÍÖÎÞ PIP2 Ë DAG ËÊ-ÊÂ ÐÂÎËÚËâ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ
ÑÔÕÂáÕÔâ Ä ÒÎÂÊÏÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÍÎÇÕÍË. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ ÂÍÕËÄÂÕÑ-
ÓÂ ¡¥¶ (A) Ô ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÏ P2Y1 ÕÂÍÉÇ ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÂÍÕËÄÂÙËá PLC
ÚÇÓÇÊ G-ÃÇÎÍË. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ ÍÑÎÎÂÅÇÐÂ (¬) Ô ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÏ GPVI ÒÓË-
ÄÑÆËÕ Í ÂÍÕËÄÂÙËË ÆÓÖÅÑÌ ËÊÑ×ÑÓÏÞ PLC Ô ÒÑÏÑÜßá ÃÇÎÍÂ Syk. IP3,
ÔÄâÊÞÄÂâÔß Ô ÓÇÙÇÒÕÑÓÂÏË-ÍÂÐÂÎÂÏË IP3R, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÏË ÐÂ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÂØ ÑÆÐÑÅÑ ËÊ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÍÑÏÒÂÓÕÏÇÐÕÑÄ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ ì
ÒÎÑÕÐÑÌ ÕÖÃÖÎâÓÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ (DTS), ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÑÕÍÓÞÕËÇ àÕËØ ÍÂÐÂ-
ÎÑÄ, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ËÑÐÂÏ ÍÂÎßÙËâ ÃÞÔÕÓÑ ÄÞÌÕË ËÊ DTS Ä ÙËÕÑÊÑÎß
ÒÑ ÅÓÂÆËÇÐÕÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË. ¥Ñ ÕÇØ ÒÑÓ ÒÑÍÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÄÞØÑÆâ-
ÜÇÅÑ ËÊ DTS ÍÂÎßÙËâ ÐÇ ÒÓÇÄÞÔËÕ ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÍÓËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÊÐÂÚÇ-
ÐËâ, IP3R ÃÖÆÖÕ ÖÆÇÓÉËÄÂÕßÔâ Ä ÑÕÍÓÞÕÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË; ÒÓË ÒÓÇÄÞÛÇ-
ÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ÍÂÎßÙËâ àÕÑÅÑ ÍÓËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÊÐÂÚÇÐËâ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ
ÊÂÍÓÞÕËÇ IP3R. ´ÂÍÉÇ ÍÂÎßÙËÌ ÏÑÉÇÕ Ë Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ
ÏÇÆÎÇÐÐÑ ÒÓÑÕÇÍÂÕß ËÊ DTS ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÚÇÓÇÊ ÇÅÑ ÎËÒËÆÐÖá
ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ¿ÕÂ ÒÓÑÕÇÚÍÂ ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖÇÕÔâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕßá ÍÂÎßÙËÇÄÑÌ
ÒÑÏÒÞ SERCA, ÍÑÕÑÓÂâ ÊÂÍÂÚËÄÂÇÕ ÍÂÎßÙËÌ ÑÃÓÂÕÐÑ Ä DTS. ´ÂÍËÏ
ÉÇ ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖÇÕ ÒÓÑÕÇÚÍË ÍÂÎßÙËâ ÚÇÓÇÊ ÔÄÑá
ÄÐÇÛÐáá ÒÎÂÊÏÂÕËÚÇÔÍÖá ÏÇÏÃÓÂÐÖ ËÊ ÄÐÇÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÔÓÇÆÞ ì
ÒÑÏÒÂ PMCA ÒÇÓÇÐÑÔËÕ ÍÂÎßÙËÌ ÄÑ ÄÐÇÍÎÇÕÑÚÐÖá ÔÓÇÆÖ. ®ÑÎÇÍÖÎÂ
DAG ÏÑÉÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÕßÔâ Ô ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÍÂÎßÙËÇÄÞÏË ÍÂÐÂÎÂÏË ÐÂ
ÄÐÇÛÐÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ Ë ÑÕÍÓÞÄÂÕß ËØ.
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ÍÎÇÕÍË ÐÂÚÂÎË ÄÞÓÂÃÂÕÞÄÂÕß ÊÂÜËÕÐÞÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ ì
ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ ÐÂÔÑÔÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÍÂÚËÄÂÎË ÍÂÎßÙËÌ ËÊ
ÍÎÇÕÑÍ ÄÑ ÄÐÇÛÐáá ÔÓÇÆÖ (ÒÑÕÓÇÃÎââ ¡´¶) Ë ÕÇÏ
ÔÂÏÞÏ ÒÑÏÑÅÂÎË ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÕß ÐËÊÍÖá ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá
ÍÂÎßÙËâ ÄÐÖÕÓË ÍÎÇÕÍË. ¢ÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÔÑ ÄÓÇÏÇ-
ÐÇÏ Ä àÕËØ ÍÎÇÕÍÂØ Ô ÍÂÎßÙËÇÄÞÏË ÐÂÔÑÔÂÏË ÒÑÄÞÛÇÐËÇ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÄÑ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÔÓÇÆÇ ÏÑÅÎÑ
ÔÕÂÕß ÏÂÓÍÇÓÑÏ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ Ä ËØ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÒÓÑËÊÑÛÈÎ
"ÒÓÑÓÞÄ" Ë ÐÂÆÑ ÔÓÑÚÐÑ ÒÓËÐËÏÂÕß ÏÇÓÞ ÆÎâ "ÊÂÍÓÞ-
ÕËâ" ÆÞÓÞ, ì ÒÑâÄËÎÂÔß ÒÇÓÄÂâ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËâ. ¥Ñ ÔËØ
ÒÑÓ àÕÑÕ ÏÇØÂÐËÊÏ ÔÑÑÃÜÇÐËâ Ñ ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËâØ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÞ ÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ä ÔÂÏÞØ ÒÓÑÔÕÞØ ÍÎÇÕÍÂØ ÐÂÛÇÅÑ
ÑÓÅÂÐËÊÏÂ ì àÓËÕÓÑÙËÕÂØ [29], Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË
ÒÑÎÐÑÔÕßá ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ ÆÓÖÅËÇ ÒÖÕË ÍÂÎßÙËÇÄÑÌ ÔËÅÐÂ-
ÎËÊÂÙËË. µÆËÄËÕÇÎßÐÑ, ÚÕÑ ÒÑ ÏÇÓÇ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÏËÓÑÄÑÏ ÑÍÇÂÐÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÎÑ ÖÔÎÑÉÐÇ-
ÐËÇ ÉËÊÐËìÐÂÚÂÎË ÒÑâÄÎâÕßÔâ âÆÇÓÐÞÇ ÍÎÇÕÍË Ë ÒÇÓÄÞÇ
ÏÐÑÅÑÍÎÇÕÑÚÐÞÇ ÑÓÅÂÐËÊÏÞ. £ÇÓÑâÕÐÑ, ÐÂ àÕÑÏ àÕÂÒÇ
ÍÎÇÕÍÂÏ ÖÆÂÎÑÔß ÒÓËÔÒÑÔÑÃËÕßÔâ Í ËÊÐÂÚÂÎßÐÑ ÑÒÂÔ-
ÐÑÏÖ ÆÎâ ÐËØ ÍÂÎßÙËá, ÒÓÇÄÓÂÕËÄ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÇÅÑ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË Ä ÑÚÇÐß ÖÆÑÃÐÞÌ Ë ØÑÓÑÛÑ ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÏÞÌ
ËÐÔÕÓÖÏÇÐÕ ÒÇÓÇÆÂÚË ËÐ×ÑÓÏÂÙËË, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÊÐÂ-
ÚËÕÇÎßÐÑ ÖÄÇÎËÚËÕß ÔÎÑÉÐÑÔÕß ÍÎÇÕÑÍ Ë ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ. £
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÏËÓÑÄÑÏ
ÑÍÇÂÐÇ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÕÑÚÐÑ ÔÑÄÒÂÆÂÇÕ Ô ÇÅÑ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËÇÌ Ä ÍÓÑÄË ì 2� 10ÿ3 ®.

4. ®ÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ

¯Â ÔÇÅÑÆÐâÛÐËÌ ÆÇÐß ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÒÑâÄÎÇ-
ÐËÇ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÔÕËÏÖÎÂ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ØÑÓÑÛÑ ÒÑÐâÕÐÞ ÆÎâ
ÏÐÑÅËØ ÍÎÇÕÑÍ. ¿ÕÑ ÒÑÐËÏÂÐËÇ ÒÑÎÑÉÇÐÑ Ä ÑÔÐÑÄÖ ÓâÆÂ
ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ [30]. ®ÑÆÇÎË ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÓÇÆ-
ÎÑÉÇÐÞ ÆÎâ ÔÂÏÞØ ÓÂÊÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÆÎâ ÍÎÇÕÑÍ
ÏÞÛÙ [31], ÐÇÌÓÑÐÑÄ [32], ÂÔÕÓÑÙËÕÑÄ [33], ÅÇÒÂÕÑÙËÕÑÄ
[34], ÎÇÌÍÑÙËÕÑÄ [35], ÑÑÙËÕÑÄ [36] Ë ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ [37].
¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÕÑ ÚÕÑ àÕË ÍÎÇÕÍË ÓÇÛÂáÕ ÔÂÏÞÇ ÓÂÊÐÞÇ
×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÊÂÆÂÚË, ÑÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÒÓËÐÙËÒÞ, ÎÇÉÂ-
ÜËÇ Ä ÑÔÐÑÄÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä àÕËØ
ÍÎÇÕÍÂØ, ÑÆËÐÂÍÑÄÞ. µÒÓÑÜÈÐÐÂâ ÔØÇÏÂ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÍÂÎßÙËÇÄÑÌ ÓÇÅÖÎâÙËË, ÍÑÕÑÓÂâ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÑÔÙËÎÎâÙËâÏ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÐÂ ÓËÔ. 4.

4.1. ³ÇÕß ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÑÒÓÇÆÇÎâáÜËØ
ÆËÐÂÏËÍÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ
¥Îâ ÕÑÅÑ ÚÕÑÃÞ ÍÂÎßÙËÇÄÂâ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËâ ÃÞÎÂ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÌ, Ä ÐÇÂÍÕËÄÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ÄÐÖÕÓË ÍÎÇÕÍË (Ä ÇÈ
ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ) ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÇÕÔâ ÑÚÇÐß ÐËÊÍÂâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËâ ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ, ÏÇÐÇÇ 5� 10ÿ8 ®, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÄÑ
ÄÐÇÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÉËÆÍÑÔÕË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ÓÂÄÐÂ
2� 10ÿ3 ® [38]. ´ÂÍÑÌ ÃÑÎßÛÑÌ ÅÓÂÆËÇÐÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÇÕÔâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÔÒÇÙËÂÎßÐÑÌ ÃÇÎÍÑ-
ÄÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ì ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ ÐÂÔÑÔÂ, ÒÑÔÕÑâÐÐÑ "ÑÕÍÂ-
ÚËÄÂáÜÇÅÑ" ÍÂÎßÙËÌ ËÊ ÍÎÇÕÍË Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÓÑÕËÄ
ÅÓÂÆËÇÐÕÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË (ÍÂÎßÙËÇÄÂâ ¡´¶ÂÊÂ ÒÎÂÊÏÂÕË-
ÚÇÔÍÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ ì Plasma Membrane Calcium ATPase,
PMCA). PMCA-ÐÂÔÑÔ ÒÑÕÓÇÃÎâÇÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÖá ÆÑÎá
àÐÇÓÅËË (ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´¶), ÒÓÑËÊÄÑÆËÏÑÌ Ä àÕÑÌ ÍÎÇÕÍÇ.

´ÂÍÉÇ ÄÂÉÐÞÏ àÎÇÏÇÐÕÑÏ, ÐÇÑÃØÑÆËÏÞÏ ÆÎâ ÍÂÎß-
ÙËÇÄÑÌ ÔËÅÐÂÎËÊÂÙËË, âÄÎâÇÕÔâ ÒÎÑÕÐÂâ ÕÖÃÖÎâÓÐÂâ ÔËÔ-
ÕÇÏÂ (Dense Tubular System ì DTS) [39]. ¿ÕÑ ÑÆËÐ ËÊ

ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÍÑÏÒÂÓÕÏÇÐÕÑÄ (ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ àÐÆÑ-
ÒÎÂÊÏÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÓÇÕËÍÖÎÖÏÂ), ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÕÆÇÎÈÐ ÑÕ ÙËÕÑ-
ÒÎÂÊÏÞ ÍÎÇÕÍË ÔÑÃÔÕÄÇÐÐÑÌ ÎËÒËÆÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÑÌ. ¯ÂÎË-
ÚËÇ ÓÂÊÐÞØ ÍÑÏÒÂÓÕÏÇÐÕÑÄ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÆÂÈÕ ÇÌ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß
ÔÑÊÆÂÄÂÕß ÐÇÊÂÄËÔËÏÞÇ ÆÓÖÅ ÑÕ ÆÓÖÅÂ "ÎÂÃÑÓÂÕÑÓËË" Ô
ÔÂÏÞÏ ÓÂÊÎËÚÐÞÏ "ÑÔÐÂÜÇÐËÇÏ". ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÍÎÇÕÍÇ
ÓÂÊÆÇÎâÕß ÓÂÊÐÞÇ (ÚÂÔÕÑ ÏÇÛÂáÜËÇ ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÖ) ÏÇÕÂÃÑ-
ÎËÚÇÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ. ´ÂÍ, ÒÎÑÕÐÂâ ÕÖÃÖÎâÓÐÂâ ÔËÔÕÇÏÂ
ÐÂÍÂÒÎËÄÂÇÕ ÄÐÖÕÓË ÔÇÃâ ÍÂÎßÙËÌ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÇ ÏÑÉÇÕ
ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ. ¬ÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä DTS
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ 10ÿ5 ®, ÚÕÑ ÐÂ ÕÓË ÒÑÓâÆÍÂ ÄÞÛÇ, ÚÇÏ Ä
ÙËÕÑÊÑÎÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ [39]. ¯Â ÎËÒËÆÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ DTS
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐ ÆÓÖÅÑÌ ÍÂÎßÙËÇÄÞÌ ÐÂÔÑÔ ì ÍÂÎßÙËÇÄÂâ
¡´¶ÂÊÂ ÔÂÓÍÑÒÎÂÊÏÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ-àÐÆÑÒÎÂÊÏÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÓÇÕËÍÖÎÖÏÂ (SarcoEndoplasmic Reticulum Calcium trans-
port ATPase, SERCA), ì ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ ÊÂÍÂÚËÄÂáÜËÌ
ÍÂÎßÙËÌ Ä DTS, ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖâ ÒÓÑÕÇÚÍË
ÍÂÎßÙËâ ËÊ DTS Ä ÙËÕÑÊÑÎß. ¯Â ÏÇÏÃÓÂÐÇ DTS ÕÂÍÉÇ
ÐÂØÑÆâÕÔâ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ ÍÂÐÂÎÞ-ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ IP3R. ¿ÕË
ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ ÍÂÐÂÎÞ ÏÑÅÖÕ ÑÕÍÓÞÄÂÕßÔâ ÒÓË ÒÑâÄÎÇÐËË Ä
ÙËÕÑÊÑÎÇ ÍÎÇÕÍË ÔÒÇÙËÂÎßÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞì ËÐÑÊËÕÑÎÕÓË-
×ÑÔ×ÂÕÂ (IP3). °ÕÍÓÞÕËÇ àÕËØ ÍÂÐÂÎÑÄ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ
ÒÓÑÄÑÆËÏÑÔÕß ÏÇÏÃÓÂÐÞ DTS ÆÎâ ÍÂÎßÙËâ ÐÂ ÆÄÂ-ÕÓË
ÒÑÓâÆÍÂ, ÒÓËÄÑÆâ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÑÐ ÐÂÚËÐÂÇÕ ÄÞØÑÆËÕß ËÊ
DTS Ä ÙËÕÑÊÑÎß Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÑ ÅÓÂÆËÇÐÕÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËË. ´ÂÍÉÇ ÐÂ ÄÐÇÛÐÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÍÎÇÕÍË ÇÔÕß ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ
ÍÂÐÂÎÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÍÓÞÄÂáÕÔâ ÒÓË ÒÑâÄÎÇÐËË IP3 ËÎË
ÆËÂÙËÎÅÎËÙÇÓËÐÂ (DAG) Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ Ë ÄÒÖÔÍÂáÕ
ÍÂÎßÙËÌ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË ËÊ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÓÇÆÞ [40]. £ÔÈ àÕÑ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÑÚÇÐß ÃÞÔÕÓÑÏÖ ÒÑÄÞÛÇÐËá ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ (ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÔÑÕÇÐ ÏËÍÓÑÔÇÍÖÐÆ). °ÆÐÂÍÑ ÒÓË ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏ ÒÑÄÞÛÇ-
ÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß PMCA
Ë SERCA ÕÂÍÉÇ ÒÑÄÞÛÂÇÕÔâ, Â ÍÂÐÂÎÞ IP3R, ÐÂÒÓÑÕËÄ,
ÐÂÚËÐÂáÕ ÊÂÍÓÞÄÂÕßÔâ (ÓËÔ. 5Â, Ã).

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÍÎÇÕÍË ÒÓË ÒÑâÄÎÇÐËË Ä
ÐÈÏ ÏÑÎÇÍÖÎ IP3 Ë/ËÎË DAG ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ
ÏÑÉÇÕ ÒÑÄÞÛÂÕßÔâ. ®ÑÎÇÍÖÎÞ IP3 Ë DAG, ÍÑÕÑÓÞÇ
âÄÎâáÕÔâ ÄÂÉÐÞÏË ÒÑÔÓÇÆÐËÍÂÏË Ä ÒÇÓÇÆÂÚÇ ÄÐÇÛÐËØ
ÔËÅÐÂÎÑÄ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË, ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ÍÎÂÔÔÖ ÄÕÑÓËÚÐÞØ
ÏÇÔÔÇÐÆÉÇÓÑÄ. ªØ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕß ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÌ
ÃÇÎÑÍ ì ×ÑÔ×ÑÎËÒÂÊÂ C (PLC). ªÏÇÐÐÑ ÐÂ PLC ÒÇÓÇ-
ÆÂáÕÔâ ÔËÅÐÂÎÞ ÑÕ ÓÂÊÐÞØ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ ÍÎÇÕÍË, ÑÕÔÎÇÉË-
ÄÂáÜËØ ÒÑâÄÎÇÐËÇ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔËÅÐÂÎßÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑ
ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÓÇÆÇ (ÔÏ. ÓËÔ. 4). ¬ÂÍ ÖÒÑÏËÐÂÎÑÔß, ÆÎâ ÕÓÑÏ-
ÃÑÙËÕÂ ÕÂÍËÏË ÔËÅÐÂÎßÐÞÏË ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË âÄÎâáÕÔâ ÕÓÑÏ-
ÃËÐ, ¡¥¶ Ë ÍÑÎÎÂÅÇÐ. ¥Îâ ÍÂÉÆÑÌ ËÊ àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÇÔÕß
ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÌ ÓÇÙÇÒÕÑÓ: ÆÎâ ÕÓÑÏÃËÐÂ àÕÑ PAR1 (ÓÇÙÇÒ-
ÕÑÓ, ÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÌ ÒÓÑÕÇÂÊÂÏË), ÆÎâ ¡¥¶ ì àÕÑ P2Y1
(ÒÖÓËÐÑÓÇÙÇÒÕÑÓ P2Y 1), Â ÆÎâ ÍÑÎÎÂÅÇÐÂ ì GPVI (ÅÎË-
ÍÑÒÓÑÕÇËÐ VI) [27].

4.2. ±ÓÑÔÕÂâ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß
ÆËÐÂÏËÍË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÇ
¯Â ÑÔÐÑÄÂÐËË ÑÒËÔÂÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ
ÏÑÉÐÑ Ô×ÑÓÏÖÎËÓÑÄÂÕß ÃÂÊÑÄÖá ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÖá ÏÑ-
ÆÇÎß, ÑÕÓÂÉÂáÜÖá ÆËÐÂÏËÍÖ ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ. ¯Â
ÓËÔÖÐÍÇ 5Ä ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÒÑÕÑÍË Ca2� Ä àÕÑÌ ÃÂÊÑÄÑÌ ÏÑ-
ÆÇÎË. °ÃÑÊÐÂÚËÏ ÚÇÓÇÊ c ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ÍÂÎßÙËâ Ä ÙË-
ÕÑÊÑÎÇ, ÚÇÓÇÊ ce ì ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ÍÂÎßÙËâ Ä DTS Ë ÚÇÓÇÊ
p ì ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá IP3. ¢ÖÆÇÏ ÕÂÍÉÇ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÆÄÂ
ÔÑÔÕÑâÐËâ IP3R: ÑÕÍÓÞÕÑÇ ÆÎâ ÒÓÑØÑÆÂ ÍÂÎßÙËâ Ë ÊÂÍÓÞ-
ÕÑÇ. °ÃÑÊÐÂÚËÏ ÚÇÓÇÊ h ×ÓÂÍÙËá ÊÂÍÓÞÕÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ-
ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ IP3R, ÕÑÅÆÂ 1ÿ h ÃÖÆÇÕ ×ÓÂÍÙËÇÌ ÑÕÍÓÞÕÞØ
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ÆÎâ ÍÂÎßÙËâ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ. ªÊ DTS ÍÂÎßÙËÌ ÏÑÉÇÕ ÄÞÕÇ-
ÍÂÕß ÚÇÓÇÊ ÍÂÐÂÎÞ-ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ IP3R �JIP3R� Ë Ä ÐÇÃÑÎßÛÑÏ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇ ÖÕÇÍÂÕß ÚÇÓÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐÖ �Jleak�. ©ÂÍÂÚËÄÂÇÕ
ÍÂÎßÙËÌ Ä DTS ÐÂÔÑÔ SERCA �JSERCA�. ¯ÂÔÑÔ PMCA,
ÄÞÍÂÚËÄÂáÜËÌ ÍÂÎßÙËÌ ÄÑÄÐÇ, ÔÑÊÆÂÈÕ ÒÑÕÑÍ JPMCA.
³ÐÂÓÖÉË ÍÂÎßÙËÌ ÏÑÉÇÕ ÒÑÔÕÖÒÂÕß Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÚÇÓÇÊ
ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ ÍÂÐÂÎÞ Jchan Ë ËÊ-ÊÂ ÖÕÇÚÍË JleakP.
±ÇÓÇØÑÆÞ ÍÂÐÂÎÑÄ-ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ JIP3R ÏÇÉÆÖ ÑÕÍÓÞÕÞÏ Ë
ÊÂÍÓÞÕÞÏ ÔÑÔÕÑâÐËâÏË (Õ.Ç. ÄÇÎËÚËÐÂ h) ÑÒËÔÞÄÂáÕÔâ
ÔÎÑÉÐÑÌ ×ÖÐÍÙËÇÌ f, ÊÂÄËÔâÜÇÌ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ Ë IP3 Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ. ¹ÇÓÇÊ g ÑÃÑÊÐÂÚËÏ ÑÕÐÑÛÇÐËÇ
ÑÃÝÈÏÂ ÙËÕÑÊÑÎâ Í DTS. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÏÑÉÐÑ ÄÞÄÇÔÕË
ÔÎÇÆÖáÜÖá ÔËÔÕÇÏÖ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÖá ÆËÐÂ-
ÏËÍÖ ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ:

dc

dt
� JIP3R�c; ce; h; p� � Jleak�c; ce� ÿ JSERCA�c; ce��

� Jchan�c; p� ÿ JleakP�c� ÿ JPMCA�c� ; �1�
dce
dt
� ÿg�JIP3R�c; ce; h; p� � Jleak�c; ce� ÿ JSERCA�c; ce�

�
; �2�

dh

dt
� f �c; h; p� : �3�

¥Îâ ÑÃÎÇÅÚÇÐËâ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ Ë ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËË
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÔÆÇÎÂÇÏ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÖÒÓÑÜÇÐËÌ. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ,
ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÕÑ ÚÕÑ ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ IP3R ÐÂØÑÆâÕÔâ ÐÂ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÇ, Õ.Ç. ÐÂ ÆÄÖÏÇÓÐÑÌ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË, ÏÞ ÃÖÆÇÏ ÒÑÎÂ-
ÅÂÕß ËØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ÕÓÈØÏÇÓÐÑÌ. ´ÂÍÑÇ ÒÓËÃÎËÉÇÐËÇ
ÏÑÉÐÑ ÔÚËÕÂÕß ÔÒÓÂÄÇÆÎËÄÞÏ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÏÇÏÃÓÂÐÂ DTS
ËÏÇÇÕ ÑÚÇÐß ÏÐÑÅÑ ÄÞÒâÚËÄÂÐËÌ Ë ÄÒâÚËÄÂÐËÌ [17]. ±Ñ-
àÕÑÏÖ ÐÂØÑÆâÜËÇÔâ ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ DTS ÍÂÐÂÎÞ-ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ
IP3R ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÞ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÓÂÄÐÑÏÇÓÐÑ.
´ÂÍÉÇ ÏÑÉÐÑ ÔÚËÕÂÕß, ÚÕÑ ÐÂÔÑÔÞ SERCA, PMCA Ë ÆÓÖ-
ÅËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÐÞÇ ÃÇÎÍË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÞ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÓÂÄÐÑ-
ÏÇÓÐÑ.

¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÒÓË ÄÞÄÑÆÇ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ (1) ë (3) ÐÇâÄÐÑ
ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß, ÚÕÑ Ä ÐÇÃÑÎßÛËØ ÍÎÇÕÍÂØ ËÑÐÞ Ca2�

ÖÔÒÇÄÂáÕ ØÑÓÑÛÑ ÒÇÓÇÏÇÛÂÕßÔâ ÄÐÖÕÓË ÓÂÊÐÞØ ÍÑÏÒÂÓÕ-
ÏÇÐÕÑÄ ÍÎÇÕÍË ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÆË××ÖÊËË. ªÔØÑÆâ ËÊ ÊÐÂÚÇÐËâ
ÍÑà××ËÙËÇÐÕÂ ÆË××ÖÊËË ÍÂÎßÙËâ ÄÐÖÕÓË ÍÎÇÕÍË D �
� 5;3� 10ÿ6 ÔÏ2 Ôÿ1 [43] ÏÑÉÐÑ ÑÙÇÐËÕß, ÚÕÑ ÒÓËÃÎËÉÇ-
ÐËÇ ØÑÓÑÛÑ ÒÇÓÇÏÇÛÂÐÐÑÌ ÔÓÇÆÞ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ ÔÒÓÂÄÇÆ-
ÎËÄÑ ÆÎâ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏË ÄÓÇÏÇÐÂÏË ÒÑÓâÆÍÂ

5 ë 50 ÏÔ. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÃÑÎÇÇ 1 Ô, ÒÓÑÙÇÔÔÂÏË ÆË××ÖÊËË
ÍÂÎßÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÐÇÃÓÇÚß.

±ÓÇÆÒÑÎÑÉËÏ ÕÂÍÉÇ, ÚÕÑ ÕÓÑÏÃÑÙËÕ âÄÎâÇÕÔâ ÊÂÏÍ-
ÐÖÕÑÌ ÒÑ ÍÂÎßÙËá ÍÎÇÕÍÑÌ ì ÍÂÎßÙËÌ ÐÇ ÄÞÕÇÍÂÇÕ ËÊ ÐÇÈ
Ë ÐÇ ÄÕÇÍÂÇÕ Ä ÐÇÈ. ¿ÕÑ ÒÓËÃÎËÉÇÐËÇ ÄÒÑÎÐÇ ÓÂÊÖÏÐÑ,
ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÇÔÎË ÓÂÃÑÕÖ PMCA Ë ÍÂÎßÙËÇ-
ÄÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ ÐÂ ÄÐÇÛÐÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÍÎÇÕÍË ÊÂÃÎÑÍËÓÑ-
ÄÂÕß, ÕÑ ÄËÆ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÓË ÖÏÇÓÇÐÐÑÌ ÂÍÕËÄÂÙËË ÐÂ
ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÃÑÎßÛËØ ÒÓÑÏÇÉÖÕÍÂØ ÄÓÇÏÇÐË ÏÑÉÇÕ ÒÓÂÍ-
ÕËÚÇÔÍË ÐÇ ËÊÏÇÐâÕßÔâ [44]. £ÔÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
Ca2� Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ ÇÅÑ ÒÇÓÇÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇ-
ÐËÇÏ ÏÇÉÆÖ ÙËÕÑÒÎÂÊÏÑÌ Ë DTS. ´ÑÅÆÂ Jchan � JleakP �
� JPMCA � 0 Ë, ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, ÔÒÓÂÄÇÆÎËÄ ÊÂÍÑÐ ÔÑ-
ØÓÂÐÇÐËâ ÄÇÜÇÔÕÄÂ: dc=dt � ÿgÿ1�dce=dt�. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂ-
ÊÑÏ, ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ce ÏÑÉÐÑ ÄÞÓÂÊËÕß ÚÇÓÇÊ ÔÑÑÕÐÑÛÇ-
ÐËÇ c�t� � ce�t�=g � const � ctot, ÅÆÇ ctot ìÒÑÎÐÂâ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ. ¶ÖÐÍÙËá f �c; h; p� ÕÂÍÉÇ
ÄÞÓÂÊËÏ âÄÐÑ. ´ÑÅÆÂ

dc

dt
� JIP3R � Jleak ÿ JSERCA ; �4�

dh

dt
� h1 ÿ h

th
; �5�

ÅÆÇ

Jleak � v2
�
ctot ÿ �1� gÿ1�c� ; JSERCA � v3c

2

K 2
3 � c 2

;

JIP3R � v1m 3
1h

3
�
ctot ÿ �1� gÿ1�c� ;

m1 � pc

�p� d1��c� d5� ; h1 � Q2

Q2 � c
;

th � 1

a2�Q2 � c� ; Q2 � p� d1
p� d3

d2 ;

v1 � 6 Ôÿ1, v2 � 0;11 Ôÿ1, v3 � 6 Ôÿ1, ctot � 2 ÏÍ®, gÿ1 �
� 0;185, K3 � 0;1 ÏÍ®, d1 � 0;13 ÏÍ®, d2 � 1;049 ÏÍ®,
d3 � 0;9434 ÏÍ®, d5 � 0;08234 ÏÍ®, a2 � 0;2 ÏÍ®ÿ1 Ôÿ1.

³ËÔÕÇÏÂ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ (4), (5) ÒÑÎÐÑÔÕßá ÑÒËÔÞÄÂÇÕ ÆË-
ÐÂÏËÍÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÊÂÏÍÐÖÕÑÌ ÒÑ ÍÂÎßÙËá
ÍÎÇÕÍÇ [45]. ¯Â ÓËÔÖÐÍÂØ 6 ë 9 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÂ ÆËÐÂÏËÍÂ
ÒÑÄÇÆÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä àÕÑÌ ÏÑÆÇÎË. ²ËÔÖ-
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²ËÔ. 5. (Â) ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÑÅÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ÑÕÍÓÞÕÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ-ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ IP3RÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÖÓÑÄÐâØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ËÊ [41] ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÍÓÖÉÍÂÏË. (Ã) ³ÍÑÓÑÔÕß ÒÑÕÑÍÂ ÍÂÎßÙËâ ÚÇÓÇÊ ÐÂÔÑÔ SERCA Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ËÊ [42] ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÍÓÖÉÍÂÏË. (Ä) ³ØÇÏÂ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÌ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÒÑÕÑÍÑÄ ÍÂÎßÙËâ
Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ: JIP3R ìÒÑÕÑÍ ÍÂÎßÙËâ ÚÇÓÇÊ IP3R, Jleak ìÖÕÇÚÍÂ ÍÂÎßÙËâ ËÊ DTS Ä ÙËÕÑÊÑÎß, JSERCA ìÒÑÕÑÍ ÚÇÓÇÊ SERCA, Jchan ìÒÑÕÑÍ ÚÇÓÇÊ
ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ ÍÂÐÂÎÞ ÄÑ ÄÐÇÛÐÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ, JleakP ì ÖÕÇÚÍÂ ÍÂÎßÙËâ ËÊÄÐÇ Ä ÙËÕÑÊÑÎß ÍÎÇÕÍË, JPMCA ì ÒÑÕÑÍ ÍÂÎßÙËâ ÚÇÓÇÊ ÐÂÔÑÔ
PMCA.

708 ³.³. º¡·ª¥¨¡¯°£, ¶.¡. ¢¡­¡¢ª¯, ³.ª. °¢½¥¦¯¯½«, ¶.ª. ¡´¡µ­­¡·¡¯°£, ¡.¯. ³£¦º¯ª¬°£¡ µ¶¯ 2019



ÐÑÍ 6 ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÅÑ ÕÑÍÂ ÍÂÎß-
ÙËâ, ÒÑÔÕÖÒÂáÜÇÅÑ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÖ, Jres � JIP3R � Jleak, Ë
ÇÅÑ ÑÕÕÑÍÂ JSERCA ÑÃÓÂÕÐÑ Ä DTS ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ. ¿ÕË ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ËÏÇáÕ ÑÆÐÖ
ÕÑÚÍÖ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÞÐÑÔÂ ÍÂÎßÙËâ
ËÊ DTS Ë ÇÅÑ ÊÂÍÂÚËÄÂÐËâ ÑÃÓÂÕÐÑ ÓÂÄÐÞ ì ÊÐÂÚËÕ, Ä
àÕÑÌ ÕÑÚÍÇ ÔËÔÕÇÏÂ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÒÑÎÑÉÇÐËË ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ.
³ËÔÕÇÏÂ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ (4), (5) ÆÄÖÏÇÓÐÂ, Õ.Ç. ÇÈ ×ÂÊÑÄÑÇ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÒÎÑÔÍÑÔÕß. ¯Â ÓËÔÖÐ-
ÍÂØ 7 Ë 8 ÒÑÍÂÊÂÐÞ ×ÂÊÑÄÞÇ ÒÑÓÕÓÇÕÞ Ë ÆËÐÂÏËÍÂ ÒÑ-
ÄÇÆÇÐËâ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓË ÓÂÊÐÞØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3. ªÊÑÍÎËÐÂ ÔËÔÕÇÏÞ dc=dt � 0 ËÏÇÇÕ
N-ÑÃÓÂÊÐÞÌ ÄËÆ. ±ÓË ÐËÊÍÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ËÊÑÍÎËÐÂ
dh=dt � 0 ÒÇÓÇÔÇÍÂÇÕ ËÊÑÍÎËÐÖ dc=dt � 0 ÐÂ ÄÑÔØÑÆâÜÇÏ
ÖÚÂÔÕÍÇ. £ àÕÑÏÔÎÖÚÂÇ ÕÑÚÍÂ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ËÊÑÍÎËÐ, ÍÑÕÑÓÂâ
âÄÎâÇÕÔâ ÑÔÑÃÑÌ ÕÑÚÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÒÑ-
ÎÑÉÇÐËÇ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ. ±ÑàÕÑÏÖ ÒÓË ÐËÊÍËØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3 ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÐÇ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ, ÐÑ
ÄÑÊÏÑÉÐÑ ÒÑâÄÎÇÐËÇ ÑÆÐÑÍÓÂÕÐÞØ ÒËÍÑÄ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ. ±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞÌ
ÏÑÏÇÐÕ ËÊÑÍÎËÐÂ dh=dt � 0 ÐÂÚËÐÂÇÕ ÒÇÓÇÔÇÍÂÕß ËÊÑÍÎËÐÖ
dc=dt � 0 ÐÂ ÔÒÂÆÂáÜÇÏ ÖÚÂÔÕÍÇ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ Ä ÔËÔÕÇÏÇ
ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â
(¢·) (ÔÏ. ÒÓËÎÑÉÇÐËÇ 2) Ë ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÏâÅÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËÇ ÐÇÊÂÕÖØÂáÜËØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ì
Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ (ÔÏ. ÓËÔ. 9). ³
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ ËÊÑÍÎËÐÂ dh=dt � 0 ÔÐÑÄÂ
ÐÇ ÐÂÚÐÈÕ ÒÇÓÇÔÇÍÂÕß ËÊÑÍÎËÐÖ dc=dt � 0 ÐÂ ÄÑÔØÑÆâÜÇÏ
ÖÚÂÔÕÍÇ. ´ÑÅÆÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÇÜÈ ÑÆÐÂ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ¢· Ë
ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ ËÔÚÇÊÂÇÕ ì ÄÏÇÔÕÑ ÐÇÅÑ ÒÑâÄÎâÇÕÔâ
ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ Ë ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ
ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÊÂÕÖØÂáÜËÏË. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ÓÂÔÔÏÂÕÓË-
ÄÂÇÏÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÑÏ ÒÓÑÏÇÉÖÕÍÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
IP3 ÄÑÊÏÑÉÐÑ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËÇ ÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ.

4.3. ±ÑÓÑÅÑÄÑÇ ÒÑÄÇÆÇÐËÇ ÔËÔÕÇÏÞ
®ÑÉÐÑ ÑÕÏÇÕËÕß ÄÂÉÐÑÇ ÔÄÑÌÔÕÄÑ ÒÓÑÔÕÇÌÛÇÌ ÏÑÆÇÎË
ÓÇÅÖÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. ®ÑÆÇÎß ÒÓÇÆÔÍÂÊÞ-

ÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÄÒÎÑÕß ÆÑ
ÃË×ÖÓÍÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÊÐÂÚÇÐËâ ÏÂÎÑ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÔÕÂÙËÑÐÂÓ-
ÐÖá ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËáCa2� Ä ÍÎÇÕÍÇ. ª ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÆÑÔÕËÉÇ-
ÐËË ÒÑÓÑÅÑÄÑÅÑ ÊÐÂÚÇÐËâ ÖÓÑÄÐâ IP3 ÍÎÇÕÍÂ ÔÍÂÚÍÑÏ
ÏÇÐâÇÕ ÔÄÑÈ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ³ÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÔÏÇÐâ-
ÇÕÔâ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÏ, Ë ÐÂÚËÐÂáÕÔâ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÒÑÄÞÛÂáÕ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËá ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÍÎÇÕÍË ÐÂ ÐÇÃÑÎßÛÑÇ
ÄÓÇÏâ. ¿ÕÑÕ ÏÇØÂÐËÊÏ ÒÑ ÔÄÑÇÌ ÒÓËÓÑÆÇ ÔØÑÆÇÐ Ô
ÑÕÄÇÕÑÏ ÕËÒÂ "ÄÔÈ ËÎË ÐËÚÇÅÑ" ì ÐËÊÍËÌ ÖÓÑÄÇÐß
ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ÒÑÎÐÑÔÕßá ËÅÐÑÓËÓÖÇÕÔâ ÍÎÇÕÍÑÌ, ÐÑ ÒÓË
ÒÓÇÑÆÑÎÇÐËË ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÒÑÓÑÅÑÄÑÅÑ ÖÓÑÄÐâ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ Ë ÍÎÇÕÍÂ ÔÍÂÚÍÑÏ ÏÇÐâÇÕ ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓ ÔÄÑÇÅÑ ÑÕÄÇÕÂ ÐÂ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ. ªÊ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÒÇÓÇÆÂÚË ÔËÅÐÂÎÂ Ä ÍÎÇÕÍÇ (ÑÒËÔÂÐÐÞØ Ä
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²ËÔ. 6. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ±ÓÑÔÕÇÌÛÂâ ÏÑÆÇÎß (4), (5) ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÍÑÓÑÔÕË ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÞØ ÒÑÕÑÍÑÄ
Jres � JIP3R � Jleak (ÍÓÂÔÐÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë JSERCA (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ÑÕ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ±ÑÕÑÍ Jres ÒÑÍÂÊÂÐ ÆÎâ ÆÄÖØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ IP3: 0 (ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë 0,5 ÏÍ® (ÔÒÎÑÛÐÂâ
ÍÓËÄÂâ). ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß Jres ÒÓË ÎáÃÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3 ËÏÇÇÕ
ÕÑÎßÍÑ ÑÆÐÖ ÕÑÚÍÖ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ Ô JSERCA, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÞØÑÆÂ
ÍÂÎßÙËâ ËÊ DTS Ë ÇÅÑ ÊÂÍÂÚËÄÂÐËâ ÑÃÓÂÕÐÑ ÓÂÄÐÞ, ì àÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ.
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²ËÔ. 7. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ±ÓÑÔÕÇÌÛÂâ ÏÑÆÇÎß (4), (5) ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¶ÂÊÑÄÞÇ ÒÑÓÕÓÇÕÞ ÔËÔÕÇÏÞ ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÊÐÂÚÇ-
ÐËâØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ¹ÈÓÐÞÇ ÍÓËÄÞÇ ÔÑ ÔÕÓÇÎÍÂÏË ì
ÕÓÂÇÍÕÑÓËË ÆÄËÉÇÐËâ ÔËÔÕÇÏÞ, ÍÓÂÔÐÂâ ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ ì ËÊÑ-
ÍÎËÐÂ dc=dt � 0, ÍÓÂÔÐÂâ ÔÒÎÑÛÐÂâ ÍÓËÄÂâ ì ËÊÑÍÎËÐÂ dh=dt � 0.
±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,2 ÏÍ® (Â) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ËÏÇÇÕÔâ ÑÆÐÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ì ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÖÊÇÎ. ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,5 ÏÍ®
(Ã) ÓÇÂÎËÊÖÇÕÔâ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ. ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
IP3 0,8 ÏÍ® (Ä) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ËÏÇÇÕÔâ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ.
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ÓÂÊÆÇÎÇ 3) ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ IP3 ÐÂÚËÐÂÇÕ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕßÔâ Ä
ÍÎÇÕÍÇ ÒÓË ÒÑâÄÎÇÐËË ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ.
³ÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇÍËÌ ÆËÂÒÂÊÑÐ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËÌ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ, ÐÂ ÍÑÕÑÓÞÌ ÍÎÇÕÍÂ ÐÇ ÃÖÆÇÕ ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß,
ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÐ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ÒÑÄÞÔËÕ ÖÓÑÄÇÐß ÍÂÎßÙËâ Ä
ÙËÕÑÊÑÎÇ. ±ÓË ÑÚÇÐß ÃÑÎßÛÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ
ÍÑÎÇÃÂÐËâ ÒÓÇÍÓÂÜÂáÕÔâ Ë ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ÄÞØÑ-
ÆËÕ ÐÂ ÐÑÄÑÇ ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, ÒÓË ÍÑÕÑÓÑÏ Ä
ÍÎÇÕÍÇ ÖÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕÔâ ÔÕÂÃËÎßÐÑ ÄÞÔÑÍËÌ ÖÓÑÄÇÐß
Ca2�.

£ÒÇÓÄÞÇ ÏÇØÂÐËÊÏ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� ÚÇÓÇÊ ÃË×ÖÓÍÂÙËá ¢· ÃÞÎ ÒÓÑÆÇÏÑÐ-
ÔÕÓËÓÑÄÂÐ Ä ÓÂÃÑÕÇ [46]. £ ÒÑÔÎÇÆÖáÜËØ ÓÂÃÑÕÂØ àÕÑÕ
ÏÇØÂÐËÊÏ ÃÞÎ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÈÐ ÆÎâ ÏÐÑÅËØ ÍÎÇÕÑÍ [30].

4.4. ¬ÂÍ ÍÎÇÕÍÂ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�
¤ÎÂÄÐÞÏ ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÑÏ ÒÓÑÔÕÑÌ ÏÑÆÇÎË ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ âÄÎâÇÕÔâ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË
ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 (ÓËÔ. 9Ã). ·ÂÓÂÍ-

ÕÇÓ ÃË×ÖÓÍÂÙËÌ Ë ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÔËÎßÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ, ÇÔÎË
ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÐÂÛÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÓÂÃÑÕÞ ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ
ÐÂÔÑÔÂ ÐÇÕÑÚÐÑ. ¿ÕÑ ÑÒËÔÂÐËÇ ÒÑÎÖÚÇÐÑ ÐÂ ÄÞÆÇÎÇÐÐÑÏ
ËÊ ÍÎÇÕÍË ÃÇÎÍÇ. £ÒÑÎÐÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑ, ÚÕÑ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÐÂÔÑÔ
ÆÇÌÔÕÄÖÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ËÐÂÚÇ: ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÃÇÎÍÑÄ ÏÑÉÇÕ
ÄÐÑÔËÕß ÐÇÃÑÎßÛËÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ Ä ÓÂÃÑÕÖ ÐÂÔÑÔÂ SERCA.
±ÓË ÐÇÃÑÎßÛÑÏ ËÊÏÇÐÇÐËË ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ K3, ÑÕÄÇÚÂáÜÇÅÑ
ÊÂ ÓÂÃÑÕÖ ÐÂÔÑÔÂ SERCA [45], ×ÂÊÑÄÞÌ ÒÑÓÕÓÇÕ ÔËÔÕÇÏÞ
ÔËÎßÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ. ±ÓËK3 � 0;04ÏÍ®ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÔÆÄËÅ
ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË JSERCA ÄÎÇÄÑ, ÒÓËÄÑÆâ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÄÏÇÔÕÑ
ÑÆÐÑÌ ÑÔÑÃÑÌ ÕÑÚÍË ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÕÓË (ÓËÔ. 10). ¿ÕÑ ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕ ØÂÓÂÍÕÇÓ ÆËÐÂÏËÍË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ. £ÐÂÚÂÎÇ, ÍÑÅÆÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ IP3 ÐËÊÍÂ, Ä àÕÑÌ ÔËÔ-
ÕÇÏÇ, ÍÂÍ Ë Ä ÒÓÇÆÞÆÖÜÇÌ, ÇÔÕß ÑÆÐÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑ-
ÄÇÔËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ËÊÑÍÎËÐÂ dh=dt � 0 ÒÇÓÇÔÇÍÂÇÕ N-ÑÃ-
ÓÂÊÐÖá ËÊÑÍÎËÐÖ ÐÂ ÄÑÔØÑÆâÜÇÏ ÖÚÂÔÕÍÇ, Ë, ÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑ, àÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ÖÔÕÑÌÚËÄÑ (ÓËÔ. 11,
12). ©ÆÇÔß ÕÂÍÉÇ ÏÑÅÖÕ ÄÑÊÐËÍÂÕß ÇÆËÐËÚÐÞÇ ÒËÍË ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ.

±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ÓÑÉÆÇÐËâ ÒÂÓÞ ÑÔÑÃÞØ ÕÑÚÇÍ: ÒÑâÄ-
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²ËÔ. 8. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ±ÓÑÔÕÇÌÛÂâ ÏÑÆÇÎß (4), (5) ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¥ËÐÂÏËÍÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ)
ÄÑ ÄÓÇÏÇÐË Ë ÒÇÓÇÏÇÐÐÑÌ h (ÑÃÑÊÐÂÚÂáÜÇÌ ËÐÂÍÕËÄÂÙËá IP3R,
ÍÓÂÔÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ÄÑ ÄÓÇÏÇÐË ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3 0,2 ÏÍ® (Â),
0,5 ÏÍ® (Ã) Ë 0,8 ÏÍ® (Ä).
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²ËÔ. 9. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ±ÓÑÔÕÇÌÛÂâ ÏÑÆÇÎß (4), (5) ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¢Ë×ÖÓÍÂÙËÑÐÐÞÇ ÆËÂÅÓÂÏÏÞ. ³ÒÎÑÛÐÑÌ ÚÈÓÐÑÌ
ÍÓËÄÑÌ ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ÔËÔÕÇÏÞ, ÍÓÂÔ-
ÐÑÌ ÍÓËÄÑÌ ì ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ. ³ËÐËÏË ÍÓÖÉ-
ÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ,
Â ÚÈÓÐÞÏË ÍÓÖÉÍÂÏË ì ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. (Â) ±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ
Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â
(¢·) ì ÖÔÕÑÌÚËÄÂâ ÕÑÚÍÂ ÕÇÓâÇÕ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕß, ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÒÓÇÆÇÎß-
ÐÞÌ ÙËÍÎ Ë ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÏâÅÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ. ±ÓË ÆÂÎß-
ÐÇÌÛÇÏ ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÄÇÎËÚËÐÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÑÊ-
ÓÂÔÕÂÇÕ ì ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ Ä ÓÂÊÏÇÓÂØ. ±ÓË ÆÑÔÕË-
ÉÇÐËË ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÔÐÑÄÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë ·ÑÒ×Â, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÓÇÄÓÂÜÂÇÕ
ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ Ä ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ. (Ã) ¹ÂÔÕÑÕÂ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
IP3. ¿ÕÂ ÚÂÔÕÑÕÂ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÔÎÂÃÑ.
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ÎâáÕÔâ ÔÇÆÎÑ Ë ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ. °ÆÐÂÍÑ àÕÑ ÐÇ
ÏÇÐâÇÕ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕË ÔËÔÕÇÏÞ Ä ÙÇÎÑÏ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÔÖÜÇ-
ÔÕÄÑÄÂÄÛÂâ ÑÔÑÃÂâ ÕÑÚÍÂ ÐËÍÖÆÂ ÐÇ ÆÇÎÂÔß ì Ä ÔËÔÕÇÏÇ
ÔÑØÓÂÐâÇÕÔâ ÇÆËÐÔÕÄÇÐÐÑÇ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑ-
ÄÇÔËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÇ ÒÑÒÂÆÂáÕ ÄÔÇ ÕÓÂÇÍÕÑÓËË ÔËÔÕÇÏÞ. ³
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 àÕÂ ÖÔÕÑÌÚËÄÂâ ÑÔÑÃÂâ

ÕÑÚÍÂ ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÔÆÄËÅÂÇÕÔâ ÄÒÓÂÄÑ Ë ÒÓÑØÑÆËÕ ÚÇÓÇÊ
ÏÂÍÔËÏÖÏ ÐÂ N-ÑÃÓÂÊÐÑÌ ËÊÑÍÎËÐÇ dc=dt � 0, Â ÊÂÕÇÏ ÐÂ-
ÚËÐÂÇÕ ÒÇÓÇÔÇÍÂÕß àÕÖ ËÊÑÍÎËÐÖ ÐÂ ÐËÔØÑÆâÜÇÏ ÖÚÂÔÕÍÇ.
£ ÏÑÏÇÐÕ ÒÓÑØÑÉÆÇÐËâ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ àÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄ-
ÐÑÄÇÔËâ ÕÇÓâÇÕ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕß. ±ÓÑËÔØÑÆËÕ ÔÎÑÉÐÂâ ÃË-
×ÖÓÍÂÙËâ ÓÑÉÆÇÐËâ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ ÒÓÇÆÇÎßÐÑÅÑ
ÙËÍÎÂ, ÑØÄÂÕÞÄÂáÜÇÅÑ ÑÃÎÂÔÕß ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËâ ÆÄÖØ ÐÇ-
ÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ×ÑÍÖÔÑÄ, ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÔÇÆÎÑÏ, Õ.Ç. ÑØÄÂÕÞ-
ÄÂáÜÇÅÑ ÔÓÂÊÖ ÄÔÇ ÕÓË ÑÔÑÃÞÇ ÕÑÚÍË ÔËÔÕÇÏÞ. £ ÔËÔÕÇÏÇ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÉÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ Ô ÃÑÎßÛÑÌ
ÂÏÒÎËÕÖÆÑÌ. ·ÂÓÂÍÕÇÓ ÆÄËÉÇÐËâ ÒÑ ÒÓÇÆÇÎßÐÑÏÖ ÙËÍÎÖ
ÔËÎßÐÑ ÐÇÎËÐÇÇÐ. ³ËÔÕÇÏÂ ÏÇÆÎÇÐÐÑ ÆÄËÉÇÕÔâ ÒÑ ÎÇÄÑÌ
ÄÇÕÄË ËÊÑÍÎËÐÞ, ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÐËÊÍÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
Ca2� Ë ÏÇÆÎÇÐÐÑÏÖ ÑÕÍÓÞÕËá ÒÑÓ Ä DTS. ±ÑÔÎÇ ÆÑÔÕË-
ÉÇÐËâ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ËÊÑÍÎËÐÞ ÕÓÂÇÍÕÑÓËâ ÔÓÞÄÂÇÕÔâ: ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËâ Ca2� ÐÂÚËÐÂÇÕ ÃÞÔÕÓÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÕß, ÆÑÔÕËÅÂÇÕ
ÏÂÍÔËÏÖÏÂ Ë ÆÑÄÑÎßÐÑ ÃÞÔÕÓÑ ÖÃÞÄÂÇÕ ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ
ÕÓÂÇÍÕÑÓËâ ÑÒâÕß ÐÇ ÒÑÒÂÆÈÕ ÐÂ ÎÇÄÖá ÄÇÕÄß ËÊÑÍÎËÐÞ.
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÌ Ca2�-ÑÕÄÇÕ,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÍÑÓÑÕÍÑÅÑ ËÏÒÖÎßÔÂ ÃÑÎßÛÑÌ ÂÏ-
ÒÎËÕÖÆÞ, ÔÏÇÐâáÜÇÅÑÔâ ÆÎËÕÇÎßÐÞÏ ÒÓÑÏÇÉÖÕÍÑÏ ÄÓÇ-
ÏÇÐË, Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâCa2� ÑÚÇÐß ÐËÊÍÂ.

±ÓË ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÔÂÏÂâ
ÒÓÂÄÂâ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÂâ ÕÑÚÍÂ ÒÇÓÇÆÄËÅÂÇÕÔâ ÐÂ ÒÓÂÄÞÌ
ÄÑÔØÑÆâÜËÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ËÊÑÍÎËÐÞ dc=dt � 0. £ àÕÑÕ ÏÑÏÇÐÕ
Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÇÜÈ ÑÆÐÂ ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ¢· Ë ÄÐÖÕÓË
ÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ ÒÓÇÆÇÎßÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ.
¯ÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ Ä ÓÂÊÏÇ-
ÓÂØ ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ ÐÇ ÒÑÅÎÑÜÂÇÕ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎß-
ÐÞÌ ÙËÍÎ, ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÚÇÅÑ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÕÑÎßÍÑ
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²ËÔ. 10. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ®ÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÐÇÛÐËÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ.
©ÂÄËÔËÏÑÔÕË ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÑÕÑÍÑÄ Jres � JIP3R � Jleak
(ÍÓÂÔÐÞÇ ÍÓËÄÞÇ) Ë JSERCA (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ
Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ±ÑÕÑÍ Jres ÒÑÍÂÊÂÐ ÆÎâ ÆÄÖØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ IP3:
0 (ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë 0,4 ÏÍ® (ÔÒÎÑÛÐÂâ ÍÓËÄÂâ). ªÊ-ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËâ
ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ K3 ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß JSERCA (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ÔÆÄËÐÖÎÂÔß ÄÎÇÄÑ
(ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÊÂÄËÔËÏÑÔÕßá JSERCA ÐÂ ÓËÔ. 6), ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÚÇÅÑ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÎËÔß ÇÜÈ ÆÄÇ ÕÑÚÍË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ.
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[IP3] = 0,5 ÏÍ® Ä
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[IP3] = 0,9 ÏÍ® Å

10ÿ1 100
[Ca2�], ÏÍ®

1,0

0,8

0,6ª
Ð
ÂÍ

ÕË
ÄÂ

Ù
Ë
â
h

[IP3] = 1,0 ÏÍ® Æ
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²ËÔ. 11. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ®ÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¶ÂÊÑÄÞÇ ÒÑÓÕÓÇÕÞ
ÔËÔÕÇÏÞ ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,35 ÏÍ® (Â), 0,4 ÏÍ® (Ã), 0,5 ÏÍ® (Ä), 0,9 ÏÍ® (Å) Ë 1,0 ÏÍ® (Æ) Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ¹ÈÓÐÞÇ ÍÓËÄÞÇ ÔÑ ÔÕÓÇÎÍÂÏË
ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÕÓÂÇÍÕÑÓËË ÆÄËÉÇÐËâ ÔËÔÕÇÏÞ, ÍÓÂÔÐÂâ ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ ì ËÊÑÍÎËÐÂ dc=dt � 0, ÔÒÎÑÛÐÂâ ÍÓÂÔÐÂâ ÍÓËÄÂâ ì ËÊÑÍÎËÐÂ
dh=dt � 0. ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,35 ÏÍ® (Â) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ËÏÇÇÕÔâ ÑÆÐÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ì ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÖÊÇÎ. ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3
0,4 ÏÍ® (Ã) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÑâÄÎâáÕÔâ ÇÜÈ ÆÄÇ ÑÔÑÃÞÇ ÕÑÚÍË: ÔÇÆÎÑ (ÕÓÇÖÅÑÎßÐËÍ) Ë ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÖÊÇÎ (ÍÄÂÆÓÂÕ). ³ÇÒÂÓÂÕÓËÔÂ (ÔËÐââ ÍÓËÄÂâ)
ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÕ ÄØÑÆâÜËÇ ÄÇÕÄË ÔÇÆÎÂ. ±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÆÑ 0,5 ÏÍ® (Ä) ËÔÚÇÊÂáÕ ÆÄÇ ÑÔÑÃÞÇ ÕÑÚÍË, ÑÔÕÂÈÕÔâ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ×ÑÍÖÔ,
ÄÑÍÓÖÅ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ. ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,9 ÏÍ® (Å) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ËÏÇáÕÔâ ÆÄÂ ÒÓÇÆÇÎßÐÞØ ÙËÍÎÂ ì Ä
ÖÔÕÑÌÚËÄÑÏ ÒÓÇÆÇÎßÐÑÏ ÙËÍÎÇ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ (ÍÑÕÑÓÞÌ âÄÎâÇÕÔâ ÔÇÒÂÓÂÕÓËÔÑÌ (ÔËÐââ ÍÓËÄÂâ)). ±ÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
IP3 1,0 ÏÍ® (Æ) Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ.
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ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ ì ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ
ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÊÂÕÖØÂáÜËÏË.

²ÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÏÂâ ÆËÐÂÏËÍÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ
ÍÂÓÆËÐÂÎßÐÑ ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÆËÐÂÏËÍË, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÑÌ ÐÂ
ÓËÔ. 6 ë 9. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ, Ä àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÉÈÔÕÍÑÇ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. £Ñ-ÄÕÑ-
ÓÞØ, Ä àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÂÎßÙËâ ÐÇ
ËÊÏÇÐâÇÕÔâ, ÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÚÂÔÕÑÕÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ (ÓËÔ. 13Ã).
±ÇÓÄÑÇ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÉÈÔÕÍÑÇ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ, Â ÄÕÑÓÑÇ ì Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ Ô ÖÄÇÎËÚÇ-
ÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ ÓÂÊÏÇÓ ÄÑÔØÑÆâÜÇÅÑ
ÖÚÂÔÕÍÂ ËÊÑÍÎËÐÞ dc=dt � 0 (ÕÓÂÇÍÕÑÓËË Ä ÎÇÄÑÌ ÚÂÔÕË
ÓËÔ. 13Â, Ã, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÇ ÄÄÇÓØ), ÒÑ ÍÑÕÑÓÑÏÖ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÔÂÏÑÇ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÕÓÂÇÍÕÑÓËÌ ÔËÔÕÇÏÞ.

4.5. ³ÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÂâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÂâ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�
³ÓÂÄÐËÄÂâ ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ Ä ÏÑÆÇÎË ÍÑÎÇÃÂÐËâ (ÔÏ. ÓËÔ. 12) Ô
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË, ÏÞ ÄËÆËÏ ÔÇÓßÈÊÐÑÇ
ÓÂÊÎËÚËÇ. ¬ÑÎÇÃÂÐËâ ÇÔÕß Ä ÑÃÑËØ ÔÎÖÚÂâØ, ÐÑ ÏÑÆÇÎß
ÒÓÇÆÔÍÂÊÞÄÂÇÕ ÓÇÅÖÎâÓÐÞÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ô ÒÑÔÕÑâÐÐÞÏË
ÂÏÒÎËÕÖÆÑÌ Ë ÚÂÔÕÑÕÑÌ, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ ÐÂ-
ÃÎáÆÂÇÕÔâ ÔËÎßÐÑ ÄÞÓÂÉÇÐÐÂâ ÔÕÑØÂÔÕËÚÐÑÔÕß, ÑÔÑÃÇÐÐÑ
Ä ÑÕÄÇÕÇ ÔËÔÕÇÏÞ ÐÂ ÔÎÂÃÞÇ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÞ. ±Ñ àÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
ÕÂÎßÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ ÕÓÖÆÐÑ ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÖ Ë ÚÂÔÕÑÕÖ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ: ÑÐË
ÍÂÉÖÕÔâ ÔÎÖÚÂÌÐÞÏË. °ÃÜÇÒÓËÐâÕÞÏ ÐÂ ÔÇÅÑÆÐâ ÑÃÝâÔ-
ÐÇÐËÇÏ ÔÕÑØÂÔÕËÚÐÑÔÕË ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ ÔÚËÕÂáÕÔâ ÏÂÎÞÌ ÑÃÝÈÏ ÒÑÔÎÇÆÐÇÅÑ
(� 10ÿ15 Î) Ë, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÏÂÎÑÇ ÚËÔÎÑ ÔÑÆÇÓÉÂÜËØÔâ
Ä ÐÈÏ ËÑÐÑÄ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÕÂÍÑÏ ÑÃÝÈÏÇ Ä ÐÑÓÏÇ ÃÖÆÇÕ
ÐÂØÑÆËÕßÔâ ÑÍÑÎÑ 50 ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ.

±ÓË ÕÂÍËØ ÏÂÎÞØ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂØ ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ ÏÑÅÖÕ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ×ÎÖÍÕÖÂÙËË, ÄÎËâáÜËÇ ÐÂ ÆËÐÂÏËÍÖ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ. ±ÑàÕÑÏÖ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÕß ÕÂÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ Ô ÒÑ-
ÏÑÜßá ÑÃÞÍÐÑÄÇÐÐÞØ ÆË××ÇÓÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ
ÐÇÎßÊâ. ¿ÕË ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÑÒËÔÞÄÂáÕ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍËÏË ÖÓÂÄ-
ÐÇÐËâÏË. ¡ÎÅÑÓËÕÏ ¤ËÎÎÇÔÒË [47] ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÑÎÖÚÂÕß

ÔÕÂÕËÔÕËÚÇÔÍË ÒÓÂÄËÎßÐÖá ÕÓÂÇÍÕÑÓËá (âÄÎâáÜÖáÔâ
ÑÆÐËÏ ËÊ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÓÇÛÇÐËÌ ÑÔÐÑÄÐÑÅÑ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÖÓÂÄÐÇÐËâ) ÆÎâ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÖÓÂÄÐÇÐËâ. ¶ËÊËÚÇÔÍÑÇ
ÑÔÐÑÄÂÐËÇ ÂÎÅÑÓËÕÏÂì ÔÕÑÎÍÐÑÄÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÔÑÔÖÆÇ Ô
ÓÇÂÅÇÐÕÑÏ. ªÔØÑÆâ ËÊ ÊÐÂÚÇÐËÌ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕË ÕÂÍËØ ÔÕÑÎ-
ÍÐÑÄÇÐËÌ ÂÎÅÑÓËÕÏ ÄÞÃËÓÂÇÕ ÓÇÂÍÙËá, ÍÑÕÑÓÂâ ÆÑÎÉÐÂ
ÒÓÑËÊÑÌÕË Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ÄÓÇÏÇÐË. ¦ÔÎË ÊÂÆÂÕß
ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕË "ÔÕÑÎÍÐÑÄÇÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎ" ÒÑÕÑÍÂÏË, ÍÂÍ Ä
ÔËÔÕÇÏÇ (4), (5), ÕÑ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÏÑÉÐÑ
ÒÑÎÖÚËÕß ÐÂÃÑÓ ÕÓÂÇÍÕÑÓËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÒÓË
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3. ¥ÄÇ ÕËÒËÚÐÞÇ ÕÓÂÇÍÕÑÓËË
ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÐÂ ÓËÔ. 14. £ËÆÐÑ, ÚÕÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÓÂÔÚÈÕÂ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ. °ÆÐÂÍÑ Ä
ÃÑÎßÛËØ ÍÎÇÕÍÂØ ÕÂÍËØ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍËØ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÐÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ. ¢ÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, Ä ÐÂÔÕÑ-
âÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÔÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÍÎÇÕÍË ÔÕÂÓÂáÕÔâ ÒÑÆÂÄÎâÕß
ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÌ ØÂÑÔ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÄÑÊÐËÍÂÕß Ä ËØ ÏÇÕÂ-
ÃÑÎËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏÂØ [48].

4.6. ¥ÇÕÂÎßÐÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÆËÐÂÏËÍË Ca2� Ä ÍÎÇÕÍÇ
±ÓË ÒÑÎÖÚÇÐËË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ ÐÂ ÓËÔ. 6 ë
14, ÏÞ ÒÑÎßÊÑÄÂÎËÔß, ÍÂÍ ÑÕÏÇÚÇÐÑ Ä ÓÂÊÆÇÎÇ 4.2,
ÐÇÍÑÕÑÓÞÏË ÒÓËÃÎËÉÇÐËâÏË. ´ÂÍ, ÏÞ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÎË,
ÚÕÑ ÍÎÇÕÍÂ âÄÎâÇÕÔâ ÊÂÍÓÞÕÑÌ ÒÑ ÍÂÎßÙËá. ´ÂÍÉÇ ÏÞ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎË ÖÒÓÑÜÈÐÐÑÇ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÇ
ÆËÐÂÏËÍÖ ÑÕÍÓÞÕËâ Ë ÊÂÍÓÞÕËâ IP3R (ÆËÐÂÏËÍÖ h).
³ÇÅÑÆÐâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÄÔÇ ÔØÑÆâÕÔâ ÄÑ ÏÐÇÐËË, ÚÕÑ ÍÂÐÂÎ-
ÓÇÙÇÒÕÑÓ IP3R ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÛÇÔÕË ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÔÑÔÕÑâÐËâØ, ÏÇÉÆÖ ÍÑÕÑÓÞÏË ÄÑÊÏÑÉÐÞ ÓÂÊÐÞÇ ÒÇÓÇ-
ØÑÆÞ, Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ë IP3.
°ÆÐÂ ËÊ ÕÂÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ, ÖÚËÕÞÄÂáÜËØ ÔÎÑÉÐÖá ÆËÐÂ-
ÏËÍÖ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ IP3R Ë ÑÕÍÓÞÕÑÔÕß ÍÎÇÕÍË ÒÑ ÍÂÎßÙËá,
ÑÒËÔÂÐÂ Ä ÒÓËÎÑÉÇÐËË 3. °ÆÐÂÍÑ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË
ÆËÐÂÏËÍË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä àÕÑÌ ÔÎÑÉÐÑÌ ÏÑÆÇÎË
ÔÑØÓÂÐâáÕÔâ ì Ä ÐÇÌ ÕÂÍÉÇ ËÏÇÇÕÔâ ÒÑÓÑÅ ÒÑ ÄÑÊÐËÍÐÑ-
ÄÇÐËá ÑÔÙËÎÎâÙËÌ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÕÑÉÇ ÔÄâÊÂÐ Ô ÃË×ÖÓÍÂÙËÇÌ
¢·. £ ÆÂÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ÕÂÍÉÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÉÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. µÄÇÎËÚÇÐËÇ
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²ËÔ. 12. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ®ÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¥ËÐÂÏËÍÂ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë ÒÇÓÇÏÇÐÐÑÌ h (ÑÃÑÊÐÂÚÂáÜÇÌ ËÐÂÍÕËÄÂÙËá IP3R) (ÍÓÂÔÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ÄÑ ÄÓÇÏÇÐË ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3:
0,35 ÏÍ® (Â), 0,4 ÏÍ® (Ã), 0,5 ÏÍ® (Ä), 0,9 ÏÍ® (Å) Ë 1,0 ÏÍ® (Æ).
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ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä àÕÑÌ ÏÑÆÇÎË ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÖÄÇÎËÚÇÐËá
ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÆÂÉÇ ÇÜÈ
ÃÑÎÇÇ ÍÓÖÕÑÏÖ, ÚÇÏ ÐÂ ÓËÔ. 13. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÃÞÎÑ ÒÑ-
ÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ Ä ÍÎÇÕÍÇ ËÏÇáÕÔâ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÇ Ë ÑÕÓËÙÂ-
ÕÇÎßÐÞÇ ÑÃÓÂÕÐÞÇ ÔÄâÊË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ËÊÏÇÐâÕß ×ÑÓÏÖ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ [49].

¦ÜÈ ÑÆÐÑ ÒÓËÃÎËÉÇÐËÇ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÃÞÔÕÓÞÏ ÄÞÓÂÄÐË-
ÄÂÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÄÑ ÄÔÇÌ ÍÎÇÕÍÇ ËÊ-ÊÂ ÃÞÔÕÓÑÌ
ÆË××ÖÊËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÍÎÇÕÍË. ¿ÕÑ ÒÓËÃÎËÉÇÐËÇ
ÄÒÑÎÐÇ ÔÒÓÂÄÇÆÎËÄÑ ÆÎâ ÕÂÍËØ ÏÂÎÞØ ÍÎÇÕÑÍ, ÍÂÍ ÕÓÑÏ-
ÃÑÙËÕ, ÐÑ ÑÐÑ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÐÇÄÇÓÐÞÏ ÆÎâ ÃÑÎßÛËØ ÍÎÇÕÑÍ,
ÐÂÒÓËÏÇÓ ÆÎâ ÐÇÌÓÑÐÑÄ Ë ÑÑÙËÕÑÄ. £ àÕËØ ÍÎÇÕÍÂØ ÕÂÍÉÇ
ÄÑÊÐËÍÂáÕ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. ¥Îâ ÕÂ-
ÍËØ ÃÑÎßÛËØ ÍÎÇÕÑÍ ÑÃÎÂÔÕß, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÓÑËÊÑÛÎÂ ÂÍÕË-
ÄÂÙËâ ÍÎÇÕÍË, ËÊÐÂÚÂÎßÐÑ ÐÇÄÇÎËÍÂ. ´ÂÍ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä
ÃÑÎßÛÑÏ ÑÑÙËÕÇ ÂÍÕËÄÂÙËá ÊÂÒÖÔÍÂÇÕ ÏÂÎÇÐßÍËÌ ÔÒÇÓ-
ÏÂÕÑÊÑËÆ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÄØÑÆËÕ Ä ÐÇÃÑÎßÛÖá ÚÂÔÕß ÑÑÙËÕÂ. £
ÐÇÌÓÑÐÇ ÂÍÕËÄÂÙËá ÊÂÒÖÔÍÂÇÕ ÑÕÓÑÔÕÑÍ ÆÓÖÅÑÅÑ ÐÇÌÓÑÐÂ,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÄâÊÂÐ Ô ÒÇÓÄÞÏ ÑÚÇÐß ÐÇÃÑÎßÛËÏ ÍÑÐÕÂÍÕÑÏì

ÔËÐÂÒÔÑÏ. °ÆÐËÏ ËÊ ÑÚÇÐß ÍÓÂÔËÄÞØ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÃÑÎßÛËØ ÍÎÇÕÍÂØ âÄ-
ÎâÇÕÔâ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞØ ÂÄÕÑÄÑÎÐ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ì ÑÕ ÏÇÔÕÂ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑ ÄÔÇ ÔÕÑ-
ÓÑÐÞ ÍÎÇÕÍË ÐÂÚËÐÂáÕ ÓÂÔÒÓÑÔÕÓÂÐâÕßÔâ ÔÂÏÑÒÑÆÆÇÓ-
ÉËÄÂáÜËÇÔâ ÄÑÎÐÞ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍË ÑÕÍÓÞÄÂáÕ ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ-ÍÂÐÂÎÞ IP3R, Â
ÊÂÕÇÏ ÊÂÍÓÞÄÂáÕ ËØ. °ÆÐÂÍÑ ÏÞ ÐÇ ÏÑÉÇÏ ÊÆÇÔß ÒÑ-
ÆÓÑÃÐÑ ÑÔÄÇÕËÕß àÕÑÕ ÍÓÂÔËÄÞÌ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ Ë ÑÕÔÞÎÂÇÏ
ÚËÕÂÕÇÎâ Í ÑÕÎËÚÐÑÌ ÍÐËÅÇ [50].

5. ²ÂÔÛË×ÓÑÄÍÂ ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ ÔËÅÐÂÎÂ Ä ÍÎÇÕÍÇ

ªÕÂÍ, ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ Ë àÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
ÕÂÎßÐÞÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÍÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÓÂÊ-
ÐÞÇ ÂÅÑÐËÔÕÞ ÏÑÅÖÕ ÄÞÊÞÄÂÕß Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÑÔÙËÎÎâÙËË
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ô ÓÂÊÐÑÌ ÚÂÔÕÑÕÑÌ. ¡ ËÏÇÐÐÑ, ÄÔÈ
ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3, ÄÞÓÂÃÂÕÞÄÂÇÏÑÅÑ PLC.
±ÓË ÒÑÄÞÛÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÓÑÅÑ-
ÄÑÇ ÄÍÎáÚÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÂÏ-
ÒÎËÕÖÆÂ Ë ÚÂÔÕÑÕÂ ÍÑÕÑÓÞØ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3.
¬ÂÍ ÑÒËÔÂÐÑ ÄÞÛÇ (ÔÏ. ÓËÔ. 4), ÕÓÑÏÃÑÙËÕÞ ËÏÇáÕ
ÓÇÙÇÒÕÑÓÞ Í ÍÑÎÎÂÅÇÐÖ, ¡¥¶ Ë ÕÓÑÏÃËÐÖ. £ÔÇ àÕË ÓÇ-
ÙÇÒÕÑÓÞ ÒÇÓÇÆÂáÕ ÂÍÕËÄËÓÖáÜËÌ ÔËÅÐÂÎ ÐÂ PLC (ÔÏ.
ÓËÔ. 4). ¯Ñ ÍÂÉÆÞÌ ËÊ ÕÂÍËØ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ ÒÇÓÇÆÂÈÕ ÐÂ PLC
ÔËÅÐÂÎÞ ÓÂÊÐÑÌ ÔËÎÞ. ±ÑàÕÑÏÖ ÍÂÉÆÞÌ ËÊ ÄÐÇÍÎÇÕÑÚÐÞØ
ÔËÅÐÂÎÑÄ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÓÂÊÐÞÏ ÚÂÔÕÑÕÂÏ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÄÐÖÕÓË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ. ´ÇÒÇÓß ÕÓÑÏ-
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²ËÔ. 13. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ®ÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¢Ë×ÖÓÍÂÙËÑÐ-
ÐÞÇ ÆËÂÅÓÂÏÏÞ. ³ÒÎÑÛÐÑÌ ÚÈÓÐÑÌ ÍÓËÄÑÌ ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ
ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ÔËÔÕÇÏÞ, ÍÓÂÔÐÑÌ ÍÓËÄÑÌ ì ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ
ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ. ³ËÐËÏË ÍÓÖÉÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ
ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÚÈÓ-
ÐÞÏË ÍÓÖÉÍÂÏË ì ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËË ÍÂÎßÙËâ. (Â) ±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÔÐÂÚÂÎÂ
ÑÃÓÂÊÖáÕÔâ ÆÄÂ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâ. ©ÂÕÇÏ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÃË×ÖÓÍÂ-
ÙËâ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×ÂìÒÑâÄÎâÇÕÔâ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ Ë
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÉÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎß-
ÙËâ. ±ÓË àÕÑÏ ËØ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ. ±ÓË ÆÑ-
ÔÕËÉÇÐËË ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÔÐÑÄÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â Ë ÄÐÖÕÓË ÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ
ÒÓÇÆÇÎßÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÙËÍÎ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÖÄÇÎË-
ÚËÄÂÇÕÔâ Ä ÓÂÊÏÇÓÂØ, ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ ÒÑÍÂ ÐÇ ÒÑÅÎÑÕËÕ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ
ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÕÑÎßÍÑ
ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ. (Ã) ¹ÂÔÕÑÕÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÒÓË ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3.
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²ËÔ. 14. ®ÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ
ÔËÅÐÂÎ ÖÒÓÂÄÎâÇÕ ÚÂÔÕÑÕÑÌ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ³ÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑ-
ÄÂÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÒÓÑÔÕÇÌÛÇÌ ÏÑÆÇÎË ÏÇ-
ÕÑÆÑÏ ¤ËÎÎÇÔÒË [47]. £ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÑÚÇÐß ÏÂÎÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÔÄÑÃÑÆÐÞØ
ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ (ÑÍÑÎÑ 50) Ä ÐÇÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ ×ÎÖÍÕÖÂ-
ÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ ÃÖÆÖÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í ÄÑÊÐËÍ-
ÐÑÄÇÐËá ÓÇÆÍËØ ÔÍÂÚÍÑÄ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÖÉÇ ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËË IP3 0,3 ÏÍ® (Â). ³ ÒÑÄÞÛÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÆÑ 0,8 ÏÍ® (Ã)
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ àÕËØ ÔÍÂÚÍÑÄ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ. ¹ÈÓÐÂâ
ÍÓËÄÂâ ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá Ca2�, ÍÓÂÔÐÂâ ì ËÐÂÍÕËÄÂÙËá
ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ h.
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ÃÑÙËÕ ÏÑÉÇÕ "ÓÂÊÎËÚÂÕß" ¡¥¶, ÍÑÎÎÂÅÇÐ Ë ÕÓÑÏÃËÐ Ë
ÒÓË àÕÑÏ ÑÕ×ËÎßÕÓÑÄÞÄÂÕß ÔÎÂÃÞÇ ÔËÅÐÂÎÞ. ¬ÔÕÂÕË,
ÔÖÆâ ÒÑ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ, ÕÓÑÏÃÑÙËÕ ÄÞÔÕÂÄÎâÇÕ
ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÃÑÎßÛÇ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ PAR, ÚÇÏ P2Y1 [17].
£ËÆËÏÑ, ÊÂ ÔÚÈÕ àÕÑÅÑ ÔËÅÐÂÎ ÑÕ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ Í ÕÓÑÏÃËÐÖ
ÒÑÎÖÚÂÇÕÔâ ÅÑÓÂÊÆÑ ÔËÎßÐÇÇ, ÚÇÏ ÔËÅÐÂÎ ÑÕ ¡¥¶.

¯Ñ ÍÎÇÕÍÇ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÕÂÍÉÇ ÍÂÍËÏ-ÕÑ ÑÃÓÂÊÑÏ ÒÓÇ-
ÑÃÓÂÊÑÄÂÕß ËÏÒÖÎßÔÐÞÌ ÔËÅÐÂÎ Ä ÂÍÕËÄÂÙËá ÒÓÂÄËÎßÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ ÆÎâ ÂÆÇÍÄÂÕÐÑÅÑ ÑÕÄÇÕÂ ÐÂ ÔÕËÏÖÎ. ±ÑÐËÏÂÐËÇ
ÕÑÅÑ, ÍÂÍ ÍÎÇÕÍÂ àÕÑ ÏÑÉÇÕ ÑÔÖÜÇÔÕÄËÕß (ÑÔÑÃÇÐÐÑ Ä
ÖÔÎÑÄËâØ, ÍÑÅÆÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË),
Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÎÐÑÔÕßá ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ.
²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÏÞÇ ÐÂ ÔÇÅÑÆÐâ ÅËÒÑÕÇÊÞ Ñ ÏÇ-
ØÂÐËÊÏÂØ ÆÇÛË×ÓÑÄÍË Ca2�-ÔËÅÐÂÎÂ.

°ÆÐËÏ ËÊ ÃÇÎÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÓÂÔÛË×ÓÑÄÞÄÂÕß
ÚÂÔÕÑÕÖ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, âÄÎâÇÕÔâ ÒÓÑ-
ÕÇËÐÍËÐÂÊÂ C (PKC) [51, 52]. PKC ÏÑÉÇÕ ËÊÏÇÐâÕß ÂÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß ÆÓÖÅËØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ËØ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËË ì PKC ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ "ÒÓËÛËÄÂÇÕ" Í ÐËÏ ×ÑÔ×ÂÕ,
ÚÕÑ ÏÑÉÇÕ ÎËÃÑ ËÐÅËÃËÓÑÄÂÕß, ÎËÃÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÃÇÎÍË
[53]. ¢ÇÎÑÍ PKC ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ØËÕÓÑ ÖÔÕÓÑÇÐ (ÓËÔ. 15Â). µ
ÐÇÅÑ ÇÔÕß ÆÄÂ ÆÑÏÇÐÂ, ÑÆÐËÏ ÑÐ ÏÑÉÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÕß ÍÂÎß-
ÙËÌ, Â ÆÓÖÅËÏ ì ÏÑÎÇÍÖÎÖ DAG, ÍÑÕÑÓÂâ, ÍÂÍ ÖÍÂÊÞÄÂ-
ÎÑÔß, ÒÓÑËÊÄÑÆËÕÔâ ÃÇÎÍÑÏ PLC ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ Ô IP3. ¥Îâ
ÕÑÅÑ ÚÕÑÃÞPKC ÔÕÂÎ ÂÍÕËÄÐÞÏËÐÂÚÂÎÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÕß
ÆÓÖÅËÇ ÃÇÎÍË, ÇÏÖ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÔÄâÊÂÕß Ë ÍÂÎßÙËÌ, ËDAG.
£ÔÈ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ Ô ÕÑÅÑ, ÚÕÑ PKC ÔÄâÊÞÄÂÇÕ ÍÂÎßÙËÌ. ¿ÕÑ
ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ÕÇÏ, ÚÕÑ ÔÂÌÕ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ DAG ÑÕÍÓÞ-

ÄÂÇÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÕÑÅÆÂ, ÍÑÅÆÂ PKC ÖÉÇ ÔÄâÊÂÎ ÍÂÎßÙËÌ. ±ÓË
ÒÑÄÞÛÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ ÍÎÇÕÍË
ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÍÂÎßÙËâ Ô ÍÂÎßÙËÇÄÞÏ ÆÑÏÇÐÑÏ PKC ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÃÞÔÕÓÑ. ¥ÑÄÑÎßÐÑ ÃÞÔÕÓÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
Ë ÄÞØÑÆ ÍÂÎßÙËâ ËÊ ÔÄâÊÞÄÂáÜÇÅÑ ÆÑÏÇÐÂ ÒÓË ÔÐËÉÇÐËË
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ. ¬ÑÅÆÂ PKC ÔÄâÊÂÎ
ÍÂÎßÙËÌ, ÑÕÍÓÞÄÂÇÕÔâ ÆÑÏÇÐ ÆÎâ DAG Ë ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÆÑ-
ÔÕÂÕÑÚÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ DAG. ±ÓË
àÕÑÏ, ØÑÕâ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ, ÑÐÑ âÄÎâ-
ÇÕÔâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÍÓÇÒÍËÏì ÇÔÎË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä
ÙËÕÑÊÑÎÇ ÔÐËÊËÕÔâ Ë ËÑÐ Ca2� ÄÞÌÆÇÕ ËÊ ÍÂÎßÙËÇÄÑÅÑ
ÆÑÏÇÐÂ PKC, ÕÑ PKC ÄÔÈ ÓÂÄÐÑ ÇÜÈ ÃÖÆÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÕß
DAG Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÄÓÇÏÇÐË Ë ÔÂÌÕ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ
DAG ÐÇ ÔÏÑÉÇÕ ÊÂÍÓÞÕßÔâ. ¦ÔÎË Ä àÕÑÕ ÏÑÏÇÐÕ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ ÔÐÑÄÂ ÄÑÊÓÂÔÕÈÕ, ÕÑ ÍÂÎßÙËÌ ÑÒâÕß ÄÑÌÆÈÕ
Ä ÍÂÎßÙËÇÄÞÌ ÆÑÏÇÐ Ë PKC ÃÞÔÕÓÑ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕÔâ. ¯Ñ
ÇÔÎË PKC ÖÔÒÇÇÕ ÒÑÕÇÓâÕß DAG, ÕÑ ÆÑÏÇÐ ÆÎâ DAG
ÊÂÍÓÑÇÕÔâ Ë ÆÎâ ÂÍÕËÄÂÙËË ÐÂÆÑ ÃÖÆÇÕ ÄÔÈ ÐÂÚËÐÂÕß ÊÂ-
ÐÑÄÑ ì ÔÄâÊÞÄÂÕß ÍÂÎßÙËÌ Ë ÆÑÎÅÑ ÔÄâÊÞÄÂÕß DAG.
´ÂÍÑÇ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ PKCÆÇÎÂÇÕ ÇÈ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎß-
ÐÑÌ Í ÚÂÔÕÑÕÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ.

¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÇÔÎË ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ ÃÖÆÖÕ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÚÂÔÕÞÏË, ÕÑ PKC Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ
ÃÖÆÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË; ÒÓË
ÓÇÆÍËØ ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ PKC ÃÖÆÇÕ
ÒÓÇÃÞÄÂÕß ÅÎÂÄÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ Ä ËÐÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÑ-
ÔÕÑâÐËË. ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ËÐÕÇÅÓÂÎßÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË PKC ÑÕ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÆÎâ ÚÂÔÕÑÕÐÑ-ÏÑÆÖÎËÓÖÇÏÞØ ÍÑÎÇÃÂ-
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²ËÔ. 15. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ²ÂÔÛË×ÓÑÄÍÂ ÚÂÔÕÑÕÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÃÇÎÍÂ PKC. (Â) ³ØÇÏÂ ÂÍÕËÄÂÙËË PKC.
¯ÇÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞÌ PKC ÒÑÍÂÊÂÐ ÉÈÎÕÞÏ ÙÄÇÕÑÏ, ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞÌ ì ÍÓÂÔÐÞÏ. PKC* ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÖá ×ÑÓÏÖ PKC, ÔÄâÊÂÄÛÖá
ÍÂÎßÙËÌ Ë DAG. PKC ËÏÇÇÕ ÆÄÂ ÆÑÏÇÐÂ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÄâÊÞÄÂáÕ ÍÂÎßÙËÌ Ë DAG. ¥ÑÏÇÐ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ DAG ÊÂÍÓÞÕ ÆÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ
ÍÂÎßÙËâ Ô PKC. ¬ÑÅÆÂ PKC ÔÄâÊÞÄÂÇÕ Ë ÍÂÎßÙËÌ, Ë DAG, ÑÐ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÂÍÕËÄÐÞÏ. ¦ÔÎË ÍÂÎßÙËÌ ÄÞÌÆÇÕ ËÊ ÆÑÏÇÐÂ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÌ PKC, ÕÑ
ÆÑÏÇÐ ÆÎâ DAG ÄÔÈ ÇÜÈ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÄÓÇÏÇÐË ÃÖÆÇÕ ÔÄâÊÂÐ Ô DAG. °ÆÐÂÍÑ àÕÑÕ ÃÇÎÑÍ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÕß ÐÑÄÖá ÏÑÎÇÍÖÎÖ DAG ÆÑ
ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ ÑÐ ÐÇ ÔÄâÉÇÕÔâ Ô ÍÂÎßÙËÇÏ ì ÇÅÑ ÆÑÏÇÐ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ DAG ÊÂÍÓÞÕ. ±ÓË ÔÄâÊÞÄÂÐËË Ô ÍÂÎßÙËÇÏ ÇÅÑ ÆÑÏÇÐ ÆÎâ DAG
ÑÔÄÑÃÑÉÆÂÇÕÔâ. ¯Ñ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ Ô DAG ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÑ. ±ÓË ÔÐËÉÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ ÍÂÎßÙËÌ ÃÖÆÇÕ
ÑÕÔÑÇÆËÐâÕßÔâ ÑÕ PKC, ÐÑ ÒÓË àÕÑÏ ÑÕÔÑÇÆËÐÇÐËÇ PKC ÑÕ DAG ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÇ ÔÓÂÊÖ. ±ÑÄÞÛÇÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎÇ
ÏÑÉÇÕ ÃÞÔÕÓÑ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕß ÂÍÕËÄÐÑÔÕß PKC. (Ã) ªÐÕÇÅÓÂÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß �Aint� PKC Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ
ÏÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ, ÆÂáÜÂâ ÚÂÔÕÑÕÐÖá ÏÑÆÖÎâÙËá. (Ä, Å) ±ÓËÏÇÓÞ ÆËÐÂÏËÍË ÂÍÕËÄÂÙËË PKC ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3
0,5 ÏÍ® (Ä) Ë 0,9 ÏÍ® (Å).
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ÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÐÂ ÓËÔ. 15Ã. ¬ÂÍ
ÄËÆÐÑ ËÊ ÓËÔÖÐÍÂ, Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ËÐÕÇÅ-
ÓÂÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß PKC ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÎËÐÇÌÐÑ. ±ÓËÏÇÓÞ
ÆËÐÂÏËÍË ÂÍÕËÄÂÙËË PKC ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ IP3
ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÐÂ ÓËÔ. 15Ä, Å.

¦ÜÈ ÑÆÐËÏ ÃÇÎÍÑÏ, ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÞÏ Í ÚÂÔÕÑÕÇ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2�, âÄÎâÇÕÔâ ÃÇÎÑÍ "×ÂÍÕÑÓ ÑÃÏÇ-
ÐÂ ÅÖÂÐËÐÂ I, ÓÇÅÖÎËÓÖÇÏÞÌ ÍÂÎßÙËÇÏ Ë DAG" (CalDag-
GEF-I) [54, 55]. ¡ÍÕËÄÐÑÔÕß àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ
ÕÂÍÑÇ ÇÅÑ ÐÂÊÄÂÐËÇ, ÐËÍÂÍ ÐÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ DAG, ÐÑ ÊÂÄËÔËÕ
ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ. ¿ÕÑÕ ÃÇÎÑÍ ÓÂÃÑÕÂÇÕ Ä ÔÄâÊÍÇ Ô
ÆÄÖÏâ ÆÓÖÅËÏË ÃÇÎÍÂÏË: "Ras-ÓÑÆÔÕÄÇÐÐÞÏ ÃÇÎÍÑÏ 1"
Rap1 Ë "ÂÍÕËÄËÓÖáÜËÏ ¤´¶ÂÊÐÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß Rap1-
ÃÇÎÍÑÏ" (Rap1-GAP2) (ÓËÔ. 16Â) . ¢ÇÎÑÍ Rap1 ËÅÓÂÇÕ
ÓÑÎß ÒÇÓÇÍÎáÚÂÕÇÎâ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÆÓÖ-
ÅËÇ ÃÇÎÍË. £ ÄÞÍÎáÚÇÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË Rap1 ÔÄâÊÞÄÂÇÕ
ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÅÖÂÐÑÊËÐÆË×ÑÔ×ÂÕÂ (GDP). ¢ÇÎÑÍ CalDag-
GEF-I ËÏÇÇÕ ÆÑÏÇÐ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÍÂÎßÙËâ Ë ÂÍÕËÄË-
ÓÖÇÕÔâ ÒÓË ÒÑÄÞÛÇÐËË ÇÅÑ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË. ¡ÍÕËÄËÓÑÄÂÐ-
ÐÞÌ CalDag-GEF-I ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô Rap1-GDP Ë ÊÂÏÇÐâÇÕ Ä
ÐÈÏ GDP ÅÖÂÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÂÕÑÏ (GTP). Rap1-GTP ÒÇÓÇ-
ØÑÆËÕ ÄÑ ÄÍÎáÚÈÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ Ë ÐÂÚËÐÂÇÕ ÄÎËâÕß ÐÂ
ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÆÓÖÅËØ ÃÇÎÍÑÄ. ¢ÇÎÑÍ Rap1-GAP2 ÏÑÉÇÕ ÔÄâ-
ÊÞÄÂÕßÔâ Ô Rap1-GTP Ë ÄÞÍÎáÚÂÕß ÇÅÑ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÊÂÏÇÐÞ GTP! GDP.

±ÓË ÓÇÆÍËØ ÍÑÎÇÃÂÐËâØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÂÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß CalDag-GEF-I ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÍÑÏÒÇÐÔËÓÑÄÂÐÂ ÂÍÕËÄ-
ÐÑÔÕßá Rap1-GAP2. ¯Ñ ÒÓË ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÚÂÔÕÞØ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËâØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Rap1-GAP2 ÐÇ ÃÖÆÇÕ ÖÔÒÇÄÂÕß
ÄÞÍÎáÚÂÕß CalDag-GEF-I Ë ÐÂÚÐÈÕÔâ ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÂâ ÂÍÕËÄÂ-
ÙËâ Rap1. ªÐÕÇÅÓÂÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß Rap1-GTP Ä ÊÂÄËÔË-
ÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 ÆÎâ ÚÂÔÕÑÕÐÑ-ÏÑÆÖÎËÓÖÇÏÞØ

ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÐÂ ÓËÔ. 16Ã.
±ÓËÏÇÓÞ ÆËÐÂÏËÍË ÂÍÕËÄÂÙËË Rap1 ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËâØ IP3 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÐÂ ÓËÔ. 16Ä, Å. £ ÑÃÑËØ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐ-
ÐÞØ ÒÓËÏÇÓÂØ ËÏÇÇÕÔâ ÔØÑÉÂâ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËË Ca2�, ÐÑ ÄÕÑÓÑÌ ÒÓÑÙÇÔÔ ÄÑÄÎÇÍÂÇÕ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÓÂÊÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, Ë, ÍÂÍ
ÔÎÇÆÔÕÄËÇ, ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÓÂÊÐÞØ ÏÇÕÂÃÑÎËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏ.

®ËÕÑØÑÐÆÓËË Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÕÂÍÉÇ ÏÑÅÖÕ ÆÇÛË×ÓÑÄÞÄÂÕß
ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ [56, 57]. ¿ÕË ÍÎÇÕÑÚ-
ÐÞÇ ÍÑÏÒÂÓÕÏÇÐÕÞ ËÏÇáÕ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ ÐÂÔÑÔÞ, ÊÂÍÂÚË-
ÄÂáÜËÇ ÍÂÎßÙËÌ ÄÐÖÕÓß. ¬ÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÏËÕÑ-
ØÑÐÆÓËâØ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÓÑËÊÄÑÆÔÕÄÂ àÐÇÓÅËË
(¡´¶) Ä ÍÎÇÕÍÇ. ªÐÕÇÓÇÔÐÂâ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä
ÕÑÏ, ÚÕÑ ÒÓË ÔÎËÛÍÑÏ ÃÑÎßÛÑÌ ÚÂÔÕÑÕÇ (Ë, ÄÑÊÏÑÉÐÑ,
ÂÏÒÎËÕÖÆÇ) ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Ca2� ÏËÕÑØÑÐÆÓËË
ÐÂÚËÐÂáÕ ÐÂÍÂÒÎËÄÂÕß ÄÐÖÕÓË ÔÇÃâ ÔÎËÛÍÑÏÏÐÑÅÑ ÍÂÎß-
ÙËâ [37, 58]. ±ÑÔÎÇÆÐÇÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ËØ ÒÇÓÇÅÓÖÊÍÇ, Ë ÒÓÑ-
ËÊÄÑÆÔÕÄÑ àÐÇÓÅËË Ä ÍÎÇÕÍÇ ÒÓÇÍÓÂÜÂÇÕÔâ. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ,
àÕÑ ÇÔÕß ÒÇÓÇØÑÆ Ä ÕÓÇÕßÇ, ÒÓÑÍÑÂÅÖÎâÐÕÐÑÇ, ÔÑÔÕÑâÐËÇ
[59, 60], Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÍÎÇÕÍÂ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ ÒÖÕË Í ÅËÃÇÎË. °ÐÂ
ÓÂÊÆÖÄÂÇÕÔâ Ä ÛÂÓ Ë ÕÇÓâÇÕ ÂÔËÏÏÇÕÓËá ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ
ÏÑÎÇÍÖÎ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÚÕÑ ÔËÎßÐÑ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖÇÕ ÂÍÕËÄÂÙËË
×ËÐÂÎßÐÞØ ÔÕÂÆËÌ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÕÓÑÏÃÂ Ë
ÑÔÕÂÐÑÄÍÇ ÇÅÑ ÓÑÔÕÂ. ±ÑÍÂ àÕÑ ÔÂÏÂâ ÒÎÑØÑ ËÊÖÚÇÐÐÂâ
ÔÕÂÆËâ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÔÄÈÓÕÞÄÂÐËâ ÍÓÑÄË.

6. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ

¡ÍÕËÄÂÙËâ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ ÍÓÑÄË ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÄÑÊÐËÍ-
ÐÑÄÇÐËÇÏ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ Ä
ÙËÕÑÊÑÎÇ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÄÞÒÑÎÐâáÕ ×ÖÐÍÙËË ÒÇÓÇÆÂÕÚËÍÂ
ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÑÕ ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÍÎÇÕÍË ÄÐÖÕÓß ÐÇÈ. £ØÑÆ
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²ËÔ. 16. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ²ÂÔÛË×ÓÑÄÍÂ ÚÂÔÕÑÕÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÃÇÎÍÂ CalDag-GEF-I. (Â) ³ØÇÏÂ ÂÍÕËÄÂÙËË
ÃÇÎÍÂ Rap1. ªÊÐÂÚÂÎßÐÑ Rap1 ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÄÞÍÎáÚÇÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË. £ àÕÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË Ô ÃÇÎÍÑÏ Rap1 ÔÄâÊÂÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÂ GDP. CalDag-GEF-I
ËÏÇÇÕ ÆÑÏÇÐ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÍÂÎßÙËâ. ¯ÇÂÍÕËÄÐÞÌ ÃÇÎÑÍ CalDag-GEF-I (ÒÑÍÂÊÂÐ ÉÈÎÕÞÏ) ÏÑÉÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÕß ÍÂÎßÙËÌ Ë ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕßÔâ (ÂÍÕË-
ÄËÓÑÄÂÐÐÞÌ CalDag-GEF-I ÒÑÍÂÊÂÐ ÍÓÂÔÐÞÏ). ¡ÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞÌ CalDag-GEF-I ÏÑÉÇÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß Rap1, ÒÓÑËÊÄÑÆâ Ä ÐÈÏ ÊÂÏÇÐÖ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
GDP ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ GTP. ¢ÇÎÑÍ Rap1-GAP ÂÍÕËÄÇÐ ÒÑÔÕÑâÐÐÑ Ë ËÐÂÍÕËÄËÓÖÇÕ Rap1-GTP ÊÂÏÇÐÑÌ GTP ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ GDP. (Ã) ªÐÕÇÅÓÂÎßÐÂâ
ÂÍÕËÄÐÑÔÕß �Aint� Rap1-GTP (ÑÃÑÊÐÂÚÇÐ ÍÂÍ Rap1*) Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÏÑÆÇÎß ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ, ÆÂáÜÂâ ÚÂÔÕÑÕÐÖá ÏÑÆÖÎâÙËá. (Ä, Å) ±ÓËÏÇÓÞ ÆËÐÂÏËÍË ÂÍÕËÄÂÙËË Rap1 ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 0,5 ÏÍ® (Ä) Ë 0,9 ÏÍ® (Å).
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ËÑÐÑÄ ÍÂÎßÙËâ Ä ÙËÕÑÊÑÎß ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ, ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÞÌ
ÓâÆÑÏ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÍÎÇÕÍË, âÄÎâÇÕÔâ ÙÇÐÕ-
ÓÂÎßÐÞÏ ÔÑÃÞÕËÇÏ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÂÍÕËÄÂÙËË. ªÐÕÇÓÇÔÐÂâ
ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÒÓÂÍ-
ÕËÚÇÔÍË ÄÔÇ ÄÐÇÛÐËÇ ÔËÅÐÂÎÞ ÔØÑÆâÕÔâ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÐÂ ÑÆËÐ
ÒÓËÈÏÐËÍ ì ÔËÔÕÇÏÖ ÅÇÐÇÓÂÙËË ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ.
³ÖÏÏÂÓÐÂâ ÔËÎÂ ÄØÑÆÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ ÒÓÇÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ Ä
ÒÑÚÕË ÒÓÑÒÑÓÙËÑÐÂÎßÐÑÇ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÚÂÔÕÑÕÞ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËÌ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ ÓÂÊÄËÕËá ÏÇÕÑÆÑÄ ÃËÑØËÏËË Ë ÏËÍÓÑ-
ÔÍÑÒËË ÒÑâÄËÎÂÔß ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÐÂÃÎáÆÂÕß Ô ÄÞÔÑÍËÏ
ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÑÆË-
ÐÑÚÐÞØ ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂØ. ¡ÐÂÎËÊ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÓÂÊÄËÕËâ ÑÔ-
ÙËÎÎâÙËÌ ÏÇÕÑÆÂÏË ÐÇÎËÐÇÌÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ,
ÚÕÑ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÓÇÂÎËÊÑÄÂÐ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÌ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÌ
ÑÔÙËÎÎâÕÑÓ Ô ÉÈÔÕÍËÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇÏ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ. ¿ÕÑ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÑÕÄÇÕ ÍÎÇÕÍË ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÒÑÓÑÅÑ-
ÄÞÏ, ÚÕÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÍÓÂÌÐÇ ÄÂÉÐÑÇ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔ-
ÍÑÇ ÔÄÑÌÔÕÄÑ, ÒÑÊÄÑÎâáÜÇÇ ÍÎÇÕÍÇ ÐÇ ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß ÐÂ
ÔÎÖÚÂÌÐÞÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË. ¥ÓÖÅÂâ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß àÕÑÌ ÆËÐÂ-
ÏËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÉÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËÇ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÃÇÔÒÇÚËÕß ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÎËÐÇÌ-
ÐÑÇ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇ ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ
ÄØÑÆÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ. £ ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÇ
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÄÔÈ ÃÑÎÇÇ ÔËÎß-
ÐÞÇ ÂÍÕËÄËÓÖáÜËÇ ÔËÅÐÂÎÞ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÍÎÇÕÍÇ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑ ÄÍÎáÚÂÕß ÄÔÈ ÃÑÎßÛÇ ÓÂÊÐÞØ ÔËÔÕÇÏ, ÐÇÑÃØÑÆË-
ÏÞØ ÆÎâ ÐÂÆÈÉÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ ÔËÔÕÇÏÞ ÔÄÈÓÕÞÄÂÐËâ ÍÓÑÄË.

¢ÎÂÅÑÆÂÓÐÑÔÕË. ¡ÄÕÑÓÞ ÒÓËÊÐÂÕÇÎßÐÞ ®.¡. ±ÂÐÕÇÎÇÇÄÖ,
£.£. ®ÖÔÕâÙÇ Ë ¡.¡. ®ÂÓÕßâÐÑÄÖ ÊÂ ÒÎÑÆÑÕÄÑÓÐÞÇ
ÑÃÔÖÉÆÇÐËâ ÆÂÐÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ. ²ÂÃÑÕÂ ÄÞÒÑÎÐÇÐÂ Ô ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐËÇÏ ÑÃÑÓÖÆÑÄÂÐËâ ¸ÇÐÕÓÂ ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËâ ÔÄÇÓØÒÓÑËÊÄÑÆËÕÇÎßÐÞÏË ÄÞÚËÔÎËÕÇÎßÐÞÏË
ÓÇÔÖÓÔÂÏË ®ÑÔÍÑÄÔÍÑÅÑ ÅÑÔÖÆÂÓÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÖÐËÄÇÓÔËÕÇÕÂ
ËÏ. ®.£. ­ÑÏÑÐÑÔÑÄÂ. ²ÂÃÑÕÂ ÒÑÆÆÇÓÉÂÐÂ ²ÑÔÔËÌÔÍËÏ
ÐÂÖÚÐÞÏ ×ÑÐÆÑÏ (ÅÓÂÐÕ 17-74-20045).

±ÓËÎÑÉÇÐËÇ 1. ¬ÂÍ ÐÂÃÎáÆÂáÕ
ÊÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ÍÂÎßÙËâ Ä ÕÓÑÏÃÑÙËÕÇ

¯Â ÔÇÅÑÆÐâÛÐËÌ ÆÇÐß ÔÂÏÞÏ ÖÆÑÃÐÞÏ Ë ÕÑÚÐÞÏ ËÐÔÕÓÖ-
ÏÇÐÕÑÏ ÆÎâ ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË

ÍÂÎßÙËâ ÄÐÖÕÓË ÕÓÑÏÃÑÙËÕÂ âÄÎâÇÕÔâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ
ÏËÍÓÑÔÍÑÒ. ³ÑÄÓÇÏÇÐÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÞ
ËÔÒÑÎßÊÖáÕ àÒË-ÒÑÆÔÄÇÕÍÖ (epi-illumination), ÒÓË ÍÑÕÑÓÑÌ
ÔÄÇÕ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÑÔÄÇÜÂÇÕ ÑÃÓÂÊÇÙ ÚÇÓÇÊ ÕÑÕ ÉÇ ÑÃÝÇÍ-
ÕËÄ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÒÓËÏÇÐâÇÕÔâ ÆÎâ ËÊÑÃÓÂÉÇÐËâ àÏËÔÔËË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ²ÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÔÄÇÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË Ë ÇÈ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕÔâ ÆËØÓÑËÚÇÔÍËÏ
ÊÇÓÍÂÎÑÏ, ÍÑÕÑÓÑÇ ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÞÌ ÔÄÇÕ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ, ÐÑ ÒÓÑÒÖÔÍÂÇÕ ÔÄÇÕ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ô ÃÑÎß-
ÛÇÌ ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ ÐÂ ÄËÆÇÑÍÂÏÇÓÖ (ÓËÔ. 17Â). ¬ÂÚÇÔÕÄÑ
ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞØ ÆËØÓÑËÚÇÔÍËØ ÊÇÓÍÂÎ ÒÑÕÓâÔÂÇÕ. ¥ÄÇ ÆÎËÐÞ
ÄÑÎÐÞ, ÓÂÊÎËÚÂáÜËÇÔâ ÄÔÇÅÑ ÐÂ 10 ÐÏ, ÕÂÍÑÇ ÊÇÓÍÂÎÑ
ÓÂÊÆÇÎâÇÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÔÑ 100%-ÐÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá.
¢ÑÎßÛÑÌ ÒÓÑÅÓÇÔÔ Ä ÖÄÇÎËÚÇÐËË à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞØ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÑÄ ÔÄâÊÂÐ ÕÂÍÉÇ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ
ÎÂÊÇÓÑÄ ÆÎâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ë ÒÑâÄÎÇÐËÇÏ
ÔÄÇÓØÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÞØ Ë ÔÕÂÃËÎßÐÞØ ±©³-ÍÂÏÇÓ (±©³ ì
ÒÓËÃÑÓ Ô ÊÂÓâÆÑÄÑÌ ÔÄâÊßá). °ÆÐÂÍÑ ÄÔÇ àÕË ÆÑÔÕÑËÐÔÕÄÂ
ÏËÍÓÑÔÍÑÒÑÄ ÃÇÔÒÑÎÇÊÐÞ, ÇÔÎË ÐÇÕ ÊÑÐÆÂ ì ÏÑÎÇÍÖÎÞ,
ÔÒÑÔÑÃÐÑÌ ÄØÑÆËÕß Ä ÍÎÇÕÍÖ Ë ÔÄâÊÞÄÂÕß ³Â, ËÊÏÇÐââ ÒÓË
àÕÑÏ ÔÄÑá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá. ¯ÂÃÎáÆÂÕß ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ Ä ÑÆËÐÑÚÐÑÌ ÍÎÇÕÍÇ ÔÕÂÎÑ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÞÏ ÕÑÎßÍÑ Ô ËÊÑÃÓÇÕÇÐËÇÏ ÕÂÍËØ ×ÎáÑÓÑ×ÑÓÑÄ, ÍÂÍ
ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÏÑÎÇÍÖÎÂ Fura-Red, ØËÏËÚÇÔÍÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ
ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÐÂ ÓËÔ. 17Ä. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ ÍÂÎßÙËâ Ô
ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ Fura-Red ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÏÇÜÇÐËá ÇÈ ÔÒÇÍÕÓÂ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë àÏËÔÔËË (ÕÂÍËÇ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÞ ÐÂÊÞÄÂáÕÔâ
ÓÂÕËÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËÏË). ¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 17Ã ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÔÒÇÍÕÓÞ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ (ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë àÏËÔÔËË (ÔÒÎÑÛÐÂâ
ÍÓËÄÂâ) ÆÎâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ Fura-Red Ä ÔÄâÊÂÐÐÑÏ Ô ÍÂÎßÙËÇÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË (ÑÓÂÐÉÇÄÂâÍÓËÄÂâ)ËÄ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÔÄÑÃÑÆÐÑÏÑÕ
ÍÂÎßÙËâ (ÔËÐââ ÍÓËÄÂâ). ¬ÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ
ÄÞÚËÔÎâÇÕÔâËÊÑÕÐÑÛÇÐËâ ÊÐÂÚÇÐËÌËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕÇÌ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÙËË ÐÂ ÆÄÖØ ÆÎËÐÂØ ÄÑÎÐ, l1 Ë l2. ¥Îâ ÒÇÓÇÔÚÈÕÂ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË àÏËÔÔËË ÓÂÕËÑÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ×ÑÓÏÖÎÖ [61]

�Ca2�� � bKd
Rÿ Rmin

Rmax ÿ R
;

ÅÆÇRìÑÕÐÑÛÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÓÂÕËÑ-
ÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÊÑÐÆÂ ÐÂ ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ l1 Í ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË
ÇÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÐÂ ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ l2; Rmin Ë Rmax ì
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²ËÔ. 17. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) (Â) ³ØÇÏÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ. (Ã) ³ÒÇÍÕÓÞ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ (ÛÕÓËØÑÄÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë àÏËÔÔËË (ÔÒÎÑÛÐÂâ ÍÓËÄÂâ)
ÆÎâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ Fura-Red Ä ÔÄâÊÂÐÐÑÏ Ô ÍÂÎßÙËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËË (ÑÓÂÐÉÇÄÂâ ÍÓËÄÂâ) Ë Ä ÔÑÔÕÑâÐËË, ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ ÑÕ ÍÂÎßÙËâ (ÔËÐââ ÍÓËÄÂâ).
(Ä) ·ËÏËÚÇÔÍÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÏÑÎÇÍÖÎÞ Fura-Red.
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ÏËÐËÏÂÎßÐÂâ Ë ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÞÇ ËÐÕÇÐÔËÄ-
ÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÍÓÂÔËÕÇÎâ; Kd ì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÆËÔÔÑ-
ÙËÂÙËË ÊÑÐÆÂ; b ì ÐÑÓÏËÓÑÄÑÚÐÂâ ÄÇÎËÚËÐÂ, ÓÂÄÐÂâ
ÑÕÐÑÛÇÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÊÑÐÆÂ ÒÓË
ÐÖÎÇÄÑÌ Ë ÐÂÔÞÜÂáÜÇÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ÍÂÎßÙËâ.

®ÑÎÇÍÖÎÞFura-Red ÒÑÒÂÆÂáÕ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË ÔÎÇÆÖá-
ÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ: ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ Fura-Red ÏÑÆË×Ë-
ÙËÓÖáÕ à×ËÓÐÞÏË ÂÙÇÕÑÑÍÔËÏÇÕËÎßÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË, Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÐÇÊÂÓâÉÇÐÐÑÌ Ë
ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÑÌ. £ ÕÂÍÑÏ ÄËÆÇ ÑÐÂ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑØÑÆËÕß ÚÇÓÇÊ
ÎËÒËÆÐÞÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÍÎÇÕÑÍ. ¬ÑÅÆÂ Fura-Red ÒÑÒÂÆÂÇÕ
ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË, ÍÎÇÕÑÚÐÞÇ ÃÇÎÍË (àÔÕÇÓÂÊÞ) "ÑÕÍÖÔÞÄÂ-
áÕ" ÑÕ ÐÇÈ ÎËÒÑ×ËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÚÇÅÑ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÂ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÊÂÓâÉÇÐÐÑÌ Ë ÕÇÓâÇÕ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÒÓÑ-
ØÑÆËÕß ÚÇÓÇÊ ÎËÒËÆÐÞÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÍÎÇÕÑÍ.

¬ ÆÓÖÅÑÏÖ ÕËÒÖ ÔÄâÊÞÄÂáÜËØ ÍÂÎßÙËÌ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÄ
ÑÕÐÑÔËÕÔâ Fura-2. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ Ô ÍÂÎßÙËÇÏ ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÔÏÇÜÇÐËá ÔÒÇÍÕÓÂ àÏËÔÔËË Ö Fura-2, ÐÑ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË (ÕÂÍËÇ ×ÎÖÑ-
ÓÑ×ÑÓÞ ÐÂÊÞÄÂáÕ ÐÇÓÂÕËÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËÏË). £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÍÂÎßÙËâ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÄÞÚËÔÎâÇÕÔâ ÒÑ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ. Fura-2
ÒÑÒÂÆÂÇÕ Ä ÍÎÇÕÍÖ ÕÂÍ ÉÇ, ÍÂÍ Ë Fura-Red. £ ÔÎÖÚÂÇ ÐÇ-
ÓÂÕËÑÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËá ÍÂÎßÙËâ
Ä ÍÎÇÕÍÇ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÍÂÍ [61]

�Ca2�� � Kd
Fÿ Fmin

Fmax ÿ F
;

ÅÆÇ F ì ÖÓÑÄÇÐß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÐÇÓÂÕËÑÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ
ÊÑÐÆÂ, Fmin Ë Fmax ì ÏËÐËÏÂÎßÐÞÌ Ë ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÞÌ
ÖÓÑÄÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÍÓÂÔËÕÇÎâ.

±ÓËÎÑÉÇÐËÇ 2.
¢Ë×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â

¥ÑÒÖÔÕËÏ, ÚÕÑ ÐÇÍÑÕÑÓÂâ ÔËÔÕÇÏÂ ÒÓËØÑÆËÕ Í ÓÂÄÐÑÄÇ-
ÔËá ÚÇÓÇÊ àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑ ÊÂÕÖØÂáÜËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË
(ÓËÔ. 18Â). ¥ÓÖÅËÏË ÔÎÑÄÂÏË, ÐÇÃÑÎßÛÑÇ ÄÑÊÏÖÜÇÐËÇ Ä
ÔËÔÕÇÏÇ ÊÂÕÖØÂÇÕ ÒÑÔÎÇ ÐÇÒÓÑÆÑÎÉËÕÇÎßÐÞØ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ.
±ÓÇÆÒÑÎÑÉËÏ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÊÂÕÖØÂÐËâ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÊÂÄË-
ÔËÕ ÑÕ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ m. ¦ÔÎË ÒÓË ËÊÏÇÐÇÐËË m ÊÂÕÖØÂÐËÇ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ, ÕÑ ÒÓË ÐÇÍÑÕÑÓÑÏ ÃË×ÖÓÍÂ-
ÙËÑÐÐÑÏ mc ÊÂÕÖØÂÐËÇ ÔÏÇÐËÕÔâ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÂÏÒÎË-
ÕÖÆÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ (ÓËÔ. 18Ã). ¦ÔÎË ÒÓË àÕÑÏ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ
ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÃÖÆÇÕ ÄÑÊÓÂÔÕÂÕß ÆÑ ÐÇÍÑÕÑÓÑÅÑ ÏÂÍÔËÏÂÎß-
ÐÑÅÑ ÊÐÂÚÇÐËâ, ÕÑ ÅÑÄÑÓâÕ, ÚÕÑ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÊÑÛÎÂ
ÃË×ÖÓÍÂÙËâ ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â. ªÎË, ÇÔÎË
ÅÑÄÑÓËÕß Ä ÕÇÓÏËÐÂØ ×ÂÊÑÄÞØ ÒÑÕÑÍÑÄ, ÃË×ÖÓÍÂÙËâ
±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÕÑÅÆÂ, ÍÑÅÆÂ
ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ (ÓËÔ. 18Ä) ÔÏÇÐâÇÕÔâ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÏ,
ÄÑÍÓÖÅ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÓÑÉÆÂÇÕÔâ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ
ÙËÍÎ (ÓËÔ. 18Å).

°ÒËÔÂÐÐÞÌ ÄÞÛÇ ÕËÒ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÐÂÊÞ-
ÄÂÇÕÔâ ÏâÅÍËÏ (ÓËÔ. 18Ä, Å). £ÑÊÏÑÉÐÑ Ë ÉÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËÇ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ (ÓËÔ. 18Æ, Ç). £ ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ÔÎÖÚÂÇ Ä ÔËÔ-
ÕÇÏÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÓÑÉÆÇÐËÇ ÆÄÖØ ÒÓÇÆÇÎßÐÞØ ÙËÍÎÑÄ:
ÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ Ë ÄÎÑÉÇÐÐÑÅÑ Ä ÐÇÅÑ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ. £ÐÖÕÓË
àÕÑÌ ÒÂÓÞ ÒÓÇÆÇÎßÐÞØ ÙËÍÎÑÄ ÏÑÉÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÕß
ÖÔÕÑÌÚËÄÂâ ÑÔÑÃÂâ ÕÑÚÍÂ. ±Ñ ÏÇÓÇ ÒÓËÃÎËÉÇÐËâ ÊÐÂÚÇ-
ÐËâ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ Í ÃË×ÖÓÍÂÙËÑÐÐÑÏÖ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇ-
ÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ ÔÕâÅËÄÂÇÕÔâ Í ×ÑÍÖÔÖ. ±ÓË ÃË×ÖÓÍÂÙËÑÐ-
ÐÑÏ ÊÐÂÚÇÐËË ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ×ÑÍÖÔ ÕÇÓâÇÕ ÖÔÕÑÌ-
ÚËÄÑÔÕß ËÊ-ÊÂ ÒÑÒÂÆÂÐËâ Ä ÐÇÅÑ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÅÑ ÒÓÇÆÇÎß-
ÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ (ÒÖÐÍÕËÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ ÐÂ ÓËÔ. 18Æ). ¶ÑÍÖÔ ÔÕÂ-

ÐÑÄËÕÔâ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÏ, Â ÇÆËÐÔÕÄÇÐÐÞÏ ÂÕÕÓÂÍÕÑÓÑÏ
ÒÓË àÕÑÏ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÌ ÒÓÇÆÇÎßÐÞÌ ÙËÍÎ ÃÑÎß-
ÛËØ ÓÂÊÏÇÓÑÄ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÔÍÂÚÍÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÂáÕÔâ ÍÑ-
ÎÇÃÂÐËâ ÃÑÎßÛÑÌ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ.

±ÓËÎÑÉÇÐËÇ 3. µÔÎÑÉÐÈÐÐÂâ ÏÑÆÇÎß
ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ

£ ÖÔÎÑÉÐÈÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ, ÍÑÕÑÓÂâ
ÑÒËÔÞÄÂÇÕÔâ Ä [40], ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÍÎÇÕÍÂ ÑÕÍÓÞÕÂ
ÒÑ ÍÂÎßÙËá ì Ä ÏÑÆÇÎË ÒÑâÄÎâáÕÔâ ÆÄÂ ÐÑÄÞØ ÒÑÕÑÍÂ:
JPMCA Ë Jin. ±ÑÕÑÍ JPMCA ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÕ ÒÑÕÑÍ ÍÂÎßÙËâ,
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÌ ÒÓÑÕËÄ ÅÓÂÆËÇÐÕÂ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ËÊ ÙËÕÑ-
ÊÑÎâ ÄÑ ÄÐÇÛÐÇÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÚÇÓÇÊ ÄÐÇÛÐááÏÇÏÃÓÂÐÖ
ÍÎÇÕÍË. ¿ÕÑÕ ÒÑÕÑÍ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÐÂÔÑÔÂÏË PMCA.
©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÂÃÑÕÞ PMCA ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÂÎßÙËâ ÒÑØÑÉÂ ÐÂ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÆÎâ SERCA (ÓËÔ. 5Ã):

JPMCA � Vpc
2

K 2
p � c 2

;

ÅÆÇ Vp � 2;8 ÏÍ®ÿ1 Ôÿ1, Kp � 0;425 ÏÍ®.
£ ÒÑÕÑÍ Jin ÑÃÝÇÆËÐâáÕÔâ ÒÑÕÑÍË ÍÂÎßÙËâ ËÊ ÄÐÇÛ-

ÐÇÅÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÂ ÄÐÖÕÓß ÍÎÇÕÍË ÚÇÓÇÊ ÍÂÎßÙËÇÄÞÇ ÍÂÐÂ-
ÎÞ Ë ÖÕÇÚÍÂ ÍÂÎßÙËâ: Jin � Jchan � JleakP. ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ
ÏÐÑÅËÇ ËÊ ÍÂÎßÙËÇÄÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ ÑÕÍÓÞÄÂáÕÔâ ÒÓË ÖÄÇÎË-
ÚÇÐËË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3 Ë ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÍÂÎßÙËá ÔÄÑÃÑÆÐÑ
ÄÕÇÍÂÕß Ä ÍÎÇÕÍÖ ÒÑ ÅÓÂÆËÇÐÕÖ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË. °ÃÞÚÐÑ
ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÑÕÑÍÂ ÍÂÎßÙËâ ÚÇÓÇÊ àÕË
ÍÂÐÂÎÞ ÎËÐÇÌÐÑ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË IP3. ´ÑÅÆÂ
ÄÏÇÔÕÇ Ô ÖÕÇÚÍÑÌ, ÍÑÕÑÓÂâ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÒÑÔÕÑâÐÐÂ,

Jin � q1 � q2p ;

ÅÆÇ q1 � 0;003 ÏÍ® Ôÿ1, q2 � 0;02 Ôÿ1.
©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÒÑÕÑÍÂ ÚÇÓÇÊ SERCA, ÍÑÕÑÓÂâ ÕÂÍÉÇ ËÊ-

ÏÇÐâÇÕÔâ, ÄÞÓÂÉÂÇÕÔâ ÍÂÍ

JSERCA � cÿ g1ce
g2 ÿ g3c� g4ce � g5cce

;

Ä Å

Æ Ç

m5 mc
Â

m4 mc Ã

²ËÔ. 18. (Â) ¿ÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑ ÊÂÕÖØÂáÜËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË. (Ã) £ÑÊÓÂÔÕÂ-
ÐËÇ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ. (Ä, Å) ®âÅÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ.
(Æ, Ç) ¨ÈÔÕÍÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ.
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ÅÆÇ g1 � 10ÿ4, g2 � 0;007 Ô, g3 � 0;06 ÏÍ®ÿ1 Ô, g4 �
� 0;0014 ÏÍ®ÿ1 Ô, g5 � 0;007 ÏÍ®ÿ2 Ô.

¥ËÐÂÏËÍÂ ÓÇÙÇÒÕÑÓÂ IP3R ÕÂÍÉÇ ÔËÎßÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ.
£ ÖÔÎÑÉÐÈÐÐÞØ ÏÑÆÇÎâØ ÖÚËÕÞÄÂÇÕÔâ, ÚÕÑ àÕÑÕ ÓÇÙÇÒÕÑÓ
ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÛÇÔÕË ÓÂÊÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâØ, ÏÇÉÆÖ
ÍÑÕÑÓÞÏË ÏÑÅÖÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÒÇÓÇØÑÆÞ. ¿ÕË
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÔÎÇÆÖáÜËÇ: R ì ÐÇÂÍÕËÄÐÞÌ ÓÇÙÇÒÕÑÓ; O ì
ÓÇÙÇÒÕÑÓ ÑÕÍÓÞÕ; S ì ÓÇÙÇÒÕÑÓ ÊÂÍÓÞÕ ÄÞÔÑÍÑÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ÍÂÎßÙËâ;AìÓÇÙÇÒÕÑÓ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ; I1 Ë I2 ì
ÓÇÙÇÒÕÑÓ ËÐÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ. ¥ËÐÂÏËÍÂ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ ÏÇÉÆÖ
àÕËÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË ÑÒËÔÞÄÂÇÕÔâ ÔÎÇÆÖáÜËÏË ÖÓÂÄÐÇ-
ÐËâÏË:

dR

dt
� fÿ2Oÿ f2pR� kÿ1I1 ÿ f1R ;

dO

dt
� f2pRÿ �fÿ2 � f4 � f3�O� fÿ4A� kÿ3S ;

dA

dt
� f4Oÿ fÿ4Aÿ f5A� kÿ1I2 ;

dI1
dt
� f1Rÿ kÿ1I1 ;

dI2
dt
� f5Aÿ kÿ1I2 ;

ÅÆÇ

f1 �
a1c

b1 � c
; f2 �

a2 � b2c
b1� c

; f3 �
a3

b3� c
; f4 �

a4c
b3� c

;

f5 �
a5c

b5 � c
; fÿ2 �

aÿ2 � bÿ2c
b3 � c

; fÿ4 �
aÿ4

b5 � c
;

R�O� S� A� I1 � I2 � 1 ;

a1 � 0;3 Ôÿ1, a2 � 0;77 Ôÿ1, aÿ2 � 76;6 ÏÍ® Ôÿ1, a3 � 6 Ôÿ1,
a4 � 4926 Ôÿ1, aÿ4 � 1;43 Ôÿ1, a5 � 1;78 Ôÿ1, b1 � 0;02ÏÍ®,
b2 � 1;38 ÏÍ®ÿ1 Ôÿ1, bÿ2 � 137 Ôÿ1, b3 � 54;7 ÏÍ®, b5 �
� 0;12 ÏÍ®, kÿ1 � 0;84 Ôÿ1, kÿ3 � 29;8 Ôÿ1.

¥ËÐÂÏËÍÂ ÍÂÎßÙËâ ÑÒËÔÞÄÂÇÕÔâ ÖÓÂÄÐÇÐËâÏË:

dc

dt
� JIP3R � Jleak ÿ JSERCA � JPMCA ÿ Jin ;

dce
dt
� ÿg�JIP3R � Jleak ÿ JSERCA� ;

ÅÆÇ

JIP3R � kf�0;1O� 0;9A�4�ce ÿ c� ; Jleak � Ler�ce ÿ c� ;

Ler � 0;002 Ôÿ1, g � 5;4, kf � 0;96 Ôÿ1 ì ÒÂÓÂÏÇÕÓÞ
ÏÑÆÇÎË.

¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 19 ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÓÂÔÚÈÕÂ ÒÑ ÖÔÎÑÉ-
ÐÈÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË. ¢ÂÊÑÄÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÍÂÎßÙËâ ÐÇ ËÊÏÇÐËÎËÔß. ¡ÍÕËÄÂÙËâ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÃË×ÖÓÍÂÙËË ±ÖÂÐÍÂÓÇ ë¡ÐÆÓÑÐÑÄÂ ë·ÑÒ×Â,
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ IP3 ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇÃÂ-
ÐËÌ.
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Calcium oscillations in blood platelets and their possible role in `interpreting' extracellular information by cells
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Intracellular Ca2� ions play an important role in transmitting and interpreting information that cells obtain from ambient environment.
Having received an external signal, the cell may increase the intracellular Ca2� concentration within fractions of second by a factor of
several hundreds. This phenomenon triggers activation of various cellular systems that generate a response to the external stimulus. The
Ca2� concentration increases in many cells under the effect of an external signal and, apart from it, starts oscillating. Both the frequency
and amplitude of those oscillations are inêuenced by the external signal strength. There are reasons to hypothesize that the conversion of
the external signal into the oscillating intracellular signal has some important informational meaning.Methods to measure dynamics of
the intracellular Ca2� concentration and mechanisms that generate those oscillations are reviewed, and the hypotheses how the cell
decodes Ca2� concentration oscillations are presented. The consideration is focused on the platelet, the cell that pays a key role in arrest
of hemorrhage. If a vessel is damaged, the platelet is rapidly activated. Identical platelets are divided in the process of arresting
hemorrhage into three populations with quite different missions. The platelet seems to somehow `interpret' the set of external signals
and uses theCa2� concentration oscillations to `choose' the population towhich it will belong. Owing to the platelet's relative simplicity,
there are hopes that the studies of that cell will shortly enable deciphering of the `code' that drives the Ca2� concentration oscillations.

Keywords: intracellular calcium concentration oscillations, platelets, coding, decoding, PoincareÂ ±Andronov ±Hopf bifurcation
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