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1. £ÄÇÆÇÐËÇ

¨ËÄÞÇ ÍÎÇÕÍË ÔÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÄÆÂÎË ÑÕ ÕÇÓÏÑÆËÐÂÏËÚÇ-
ÔÍÑÅÑ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ, ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ ÒÑÕÓÇÃÎââ àÐÇÓÅËá ÆÎâ
ÒÑÆÆÇÓÉÂÐËâ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÔÄÑÇÅÑ ÔÑÆÇÓÉË-
ÏÑÅÑ, ÅÇÐÇÓÂÙËË ÔËÎ Ë ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞØ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÑÄ Ä ÔÓÇÆÇ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÕÇÒ-
ÎÑÄÞÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË. ®ÐÑÅËÇ ÍÎáÚÇÄÞÇ ÍÎÇÕÑÚÐÞÇ ×ÖÐÍ-
ÙËË ÓÇÂÎËÊÖáÕÔâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÃËÑÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄ
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¹ÇÎÑÄÇÚÇÔÕÄÑ ËÊÑÃÓÇÎÑ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄ ÆÎâ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞØ ÆÄËÉÇÐËÌ Ë ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÌ
ÓÂÃÑÕÞ. £ÔÇ àÕË ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ âÄÎâáÕÔâ ÏÂÍÓÑÑÃÝÇÍÕÂÏË. µÆËÄËÕÇÎßÐÑ, ÐÑ ÄÔÇ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ ÆÄËÅÂÕÇÎË Ä
ÉËÄÑÌ ÒÓËÓÑÆÇ ËÏÇáÕ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÓÂÊÏÇÓÞ, ÐÇ ÃÑÎÇÇ 100 ÐÏ. ¥ÂÉÇ ÍÑÅÆÂ ÐÖÉÐÑ ÆÄËÅÂÕß ÔÎÑÐÂ ËÎË
ÍËÕÂ, ±ÓËÓÑÆÂ ÔÑÃËÓÂÇÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ËÊ ÏËÎÎËÂÓÆÑÄ ÕÂÍËØ ÏÑÕÑÓÑÄ ÄÏÇÔÕÑ ÕÑÅÑ, ÚÕÑÃÞ ÔÆÇÎÂÕß ÑÆËÐ
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àÕÑÏ ÄÔÈ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃÇÊ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ÄÞÔÑÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓ ËÎË ÆÂÄÎÇÐËÌ. ±ÓË àÕÑÏ ¬±¥ àÕËØ ÆÄËÅÂ-
ÕÇÎÇÌ ÚÂÔÕÑ ÔËÎßÐÑ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ¬±¥ ÆÄËÅÂÕÇÎâ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÅÑ ÔÅÑÓÂÐËâ. ±ÑàÕÑÏÖ ÍÓÂÌÐÇ ËÐÕÇÓÇÔÐÑ
ÒÑÐËÏÂÕß, ÍÂÍ ÓÂÃÑÕÂáÕ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÑÕÑÓÞ Ë ÍÂÍ ÑÐË àÄÑÎáÙËÑÐËÓÑÄÂÎË. °ÆÐËÏ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÓËÏË-
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×ÑÓÏÞ Ë ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÍÎÇÕÍË, ÇÈÉËÊÐÇÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË Ë ÒÑÎÐÑÙÇÐÐÑÅÑ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ. ±ÑÏËÏÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞØ×ÖÐÍÙËÌ, ÑÐË ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÆÄËÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑÔÑÏ ÒÓË ÆÇÎÇÐËË ÍÎÇÕÍËìÒÓÑÙÇÔÔ, ÐÂ ÍÑÕÑÓÑÏ ÊËÉÆÇÕÔâ
ÄÔâ ÉËÊÐß. £ ÆËÐÂÏËÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ ÇÔÕß ÃËÑØËÏËÚÇÔÍÂâ ÔÕÂÆËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÓÂÔÜÇÒÎâÇÕÔâ ÏÂÍÓÑàÓÅË-
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ÐÂ ÖÓÑÄÐÇ ÑÕÆÇÎßÐÞØÏÑÎÇÍÖÎ Ë ËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ Ä
ÛËÓÑÍÑÏ ÔÏÞÔÎÇ ÐÂÊÞÄÂáÕ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÛËÐÂÏË
[1]. °ÆÐÂ ËÊ ÓÂÊÐÑÄËÆÐÑÔÕÇÌ ÕÂÍËØ ÏÂÛËÐ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ
ÔÑÃÑÌ ÎËÐÇÌÐÞÇ ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÏÑÕÑÓÞ. ¬ ÐËÏÏÑÉÐÑ ÑÕÐÇÔÕË
ÍËÐÇÊËÐÞ Ë ÆËÐÇËÐÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÇÓÇÏÇÜÂáÕÔâ ÄÆÑÎß
ÉÈÔÕÍËØÏÂÅËÔÕÓÂÎßÐÞØ àÎÇÏÇÐÕÑÄ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÔÍÇÎÇÕÂì
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ [2, 3]; ÏËÑÊËÐÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÇÓÇÏÇÜÂáÕÔâ
ÄÆÑÎß ÃÑÎÇÇ ÅËÃÍËØ àÎÇÏÇÐÕÑÄ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÔÍÇÎÇÕÂ ì
ÂÍÕËÐÑÄÞØ ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ [4]; Â ÕÂÍÉÇ ÏÑÕÑÓÞ ÐÖÍÎÇËÐÑ-
ÄÞØ ÍËÔÎÑÕ ì ØÇÎËÍÂÊÞ Ë ÕÓÂÐÔÎÑÍÂÊÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÂÒÓÂÄ-
ÎÇÐÐÑ ÆÄËÉÖÕÔâ ÒÑ ¥¯¬ ËÎË ²¯¬ [5, 6]. ­ËÐÇÌÐÞÇ ÏÑ-
ÕÑÓÐÞÇ ÃÇÎÍË ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÑÅÓÑÏÐÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ×ÖÐÍ-
ÙËÌ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÞÌ ÕÓÂÐÔ-
ÒÑÓÕ, ÑÒÑÔÓÇÆÖáÕ ÆÇÎÇÐËÇ ÍÎÇÕÑÍ, ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÕ ÆÄËÉÇ-
ÐËÇ ÓÇÔÐËÚÇÍ Ë ÉÅÖÕËÍÑÄ, ÏÞÛÇÚÐÑÇ ÔÑÍÓÂÜÇÐËÇ, ÖÚÂ-
ÔÕÄÖáÕ Ä ËÊÏÇÐÇÐËË ×ÑÓÏÞ ÍÎÇÕÑÍ, ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÏÇØÂÐË-
ÚÇÔÍÖá ÓÂÃÑÕÖ ÒÑ ÓÂÔÍÓÖÚËÄÂÐËá, ÓÂÊÆÇÎÇÐËá ËÎË
ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÇ ÐÖÍÎÇËÐÑÄÞØ ÍËÔÎÑÕ Ë ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÐÑÄÞØ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÂØ ÓÇÒÎËÍÂÙËË, ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË Ë
ÓÇÒÂÓÂÙËË, Â ÕÂÍÉÇ Ä ²¯¬-ÊÂÄËÔËÏÞØ àÕÂÒÂØ àÍÔÒÓÇÔÔËË
ÅÇÐÑÄ [5, 7, 8]. ¥ÓÖÅÑÌ ÓÂÊÐÑÄËÆÐÑÔÕßá ÏÑÕÑÓÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
âÄÎâáÕÔâ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÇ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÑÕÑÓÞ, ÒÓÇÉÆÇ
ÄÔÇÅÑ F1F0-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÅÇÐÇÓËÓÖáÕ ÍÓÖÕâ-
ÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÔÄâÊÞÄÂâ ËÑÐÐÞÇ ÅÓÂÆËÇÐÕÞ ÚÇÓÇÊ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÞ Ô ÔËÐÕÇÊÑÏ ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ ¡´¶, Â ÕÂÍÉÇ ÓÑÆ-
ÔÕÄÇÐÐÞÇ ËÏ ¡´¶-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ËÑÐÐÞÇ ÐÂÔÑÔÞ, ÑÃÇÔÒÇÚË-
ÄÂáÜËÇ ËÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ Ë ÒÑÆÍËÔÎÇÐËÇ ÑÓÅÂÐÇÎÎ, Ë
ÏÑÕÑÓÞ, ÒÓËÄÑÆâÜËÇ Ä ÆÄËÉÇÐËÇ ÉÅÖÕËÍË ÃÂÍÕÇÓËÌ [9].
£ÔÇ ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÄËÆÞ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐ ÙËÍÎËÚÇ-
ÔÍË ÒÑÕÓÇÃÎâáÕ àÐÇÓÅËá, ÚÂÜÇ ÄÔÇÅÑ Ä ÄËÆÇ àÐÇÓÅËË,
ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÂáÜÇÌÔâ ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´¶, ËÎË
ËÔÒÑÎßÊÖâ àÐÇÓÅËá ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÞØ ÅÓÂÆËÇÐÕÑÄ ËÑÐÑÄ,
ÒÓÇÑÃÓÂÊÖâ àÕÖ àÐÇÓÅËá Ä ÒÑÎÇÊÐÖá ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÖá
ÓÂÃÑÕÖ.

±Ñ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÎËÐÇÌÐÞÏË Ë ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÏË ÏÑÕÑ-
ÓÂÏË ÄÇÔßÏÂ ÐÇÑÃÞÚÐÞÏ ÃËÑÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÏ ÆÄËÉËÕÇÎÇÏ
âÄÎâáÕÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ ÔÑÃÑÌ
ÆËÐÂÏËÚÇÔÍË ÐÇÔÕÂÃËÎßÐÞÇ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÞ ÔÑ ÔÒÑÐÕÂÐ-
ÐÞÏË ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËâÏË ÏÇÉÆÖ ×ÂÊÑÄÞÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË
[10]. £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÎËÐÇÌÐÞØ Ë ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ,
ÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÃÑÕÂáÕ ÄÑ ÏÐÑÅÑÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑ ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÏ
ÚÇÎÑÄÇÍÑÏ ÏÂÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËÏ ÏÑÕÑÓÂÏ, ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
ÓÂÃÑÕÂáÕ ÍÂÍ ÂÍÕËÄÐÞÇ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÐÞÇ ÕÓÇÍË. °ÐË ÐÇ
ÕÑÎßÍÑ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÒÇÓÇÏÇÜÂÕß ÄÆÑÎß ÔÇÃâ ÅÓÖÊÞ ÎËÐÇÌ-
ÐÞÏ ÏÑÕÑÓÂÏ ì ÍËÐÇÊËÐÂÏ Ë ÆËÐÇËÐÂÏ, ì ÐÑ Ë ÔÂÏË
ÒÑÔÕÑâÐÐÑ ÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÕÔâ Ë ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÕÔâ, ÅÇÐÇ-
ÓËÓÖâ ÔËÎÞ ÐÂ ÔÄÑËØ ÍÑÐÙÂØ. ¿ÕË ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ ÐÇ ËÏÇáÕ
âÄÐÞØ ÚÇÎÑÄÇÍÑÕÄÑÓÐÞØ ÂÐÂÎÑÅÑÄ, ØÑÕâ âÄÎâáÕÔâ ÃÂÊÑ-
ÄÞÏË Ë ÉËÊÐÇÐÐÑ ÄÂÉÐÞÏË ÆÄËÅÂÕÇÎâÏË Ä ÍÎÇÕÍÂØ, Ë
ËÏÇÐÐÑ ÐÂ ÐËØ ÒÓËÓÑÆÑÌ ÄÑÊÎÑÉÇÐÂ ÍÎáÚÇÄÂâ ÓÑÎß Ä
ÆÇÎÇÐËË ÍÎÇÕÑÍ ì ÐÂËÃÑÎÇÇ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÑÏ ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÄÑÔÒÓÑËÊÄÑÆÔÕÄÂ ÉËÊÐË. £ àÕÑÌ ÓÂÃÑÕÇ ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÄÐËÏÂ-
ÐËÇ ÖÆÇÎâÇÕÔâ ÑÆÐÑÏÖ ÍÑÐÍÓÇÕÐÑÏÖ ÍÎÂÔÔÖ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ,
ÊÂÄËÔâÜËØ ÑÕ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ, ì ÕÇÏ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÃÇÔ-
ÒÇÚËÄÂáÕ ÓÂÊÄËÕËÇ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ ÔËÎ Ë ÔÑÄÇÓÛÇÐËÇ ÓÂ-
ÃÑÕÞ ÊÂ ÔÚÈÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ àÐÇÓÅËË ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ.

2. ®ËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÍÂÍ ÆÄËÅÂÕÇÎß

®ËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÖÚÂÔÕÄÖáÕ Ä ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞØ ÊÂÆÂÚÂØ,
ÓÇÛÂÇÏÞØ ÍÎÇÕÍÑÌ Ä ØÑÆÇ ÉËÊÐË: ÑÐË âÄÎâáÕÔâ ÑÆÐËÏ
ËÊ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÍÂÓÍÂÔÐÞØ àÎÇÏÇÐÕÑÄ ÍÎÇÕÍË [11, 12]; ÑÐË
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÐÞÇ ÏÂÅËÔÕÓÂÎË (ÓÇÎßÔÞ) ÆÎâ

ÆÄËÉÇÐËâ ÏÑÕÑÓÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ä ÍÎÇÕÍÇ; ÑÐË âÄÎâáÕÔâ
ÑÔÐÑÄÐÞÏ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÏ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞØ ÓÇÔÐËÚÇÍ Ë ÉÅÖ-
ÕËÍÑÄ, ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ÍÎÇÕÍÑÌ ÆÎâ ÆÄËÉÇÐËâ; ÐÂÍÑÐÇÙ,
ÑÐË ÔÂÏË âÄÎâáÕÔâ ÆÄËÉËÕÇÎÇÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÇ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ ÆÄËÉÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ä ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÇ ÆÇÎÇÐËâ ÍÎÇÕÍË. £ àÕÑÌ ÅÎÂÄÇ ÏÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ
ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ Ë ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÓÇÛÂÕß ÒÑÔÎÇÆÐáá Ë,
ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß, ÔÂÏÖá ÄÂÉÐÖá ÊÂÆÂÚÖ ì ÆÇÎÇÐËÇ ÍÎÇÕÑÍ.

2.1. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ Ë ÆËÐÂÏËÍÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
³ÕÇÐÍÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÑÔÕÓÑÇÐÂ ËÊ ÆËÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ,
ÑÓÅÂÐËÊÑÄÂÐÐÞØ Ä ÔÒËÓÂÎßÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÑÃÞÚÐÑ ÔÑ-
ÔÕÑâÜÖá ËÊ 13 ÎËÐÇÌÐÞØ ÙÇÒÇÌ ÒÓÑÆÑÎßÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÞØ
ÆËÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÐÂÊÞÄÂÇÏÞØ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂÏË
(ÓËÔ. 1). ±ÓË ÕÂÍÑÏ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËË ÍÂÉÆÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ
ÕÖÃÖÎËÐÂ ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖÇÕ Ô ÚÇÕÞÓßÏâ ÔÑÔÇÆâÏË: ÆÄÖÏâ
ÎÂÕÇÓÂÎßÐÞÏË Ë ÆÄÖÏâ ÒÓÑÆÑÎßÐÞÏË. ®ÇÐßÛÇÇ ÍÑÎËÚÇ-
ÔÕÄÑ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ËÏÇáÕ ÕÑÎßÍÑ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÇ ÐÂ ÍÑÐÙÂØ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÅÆÇ ËÊ ÓÂÔ-
ÕÄÑÓÂ ÏÑÅÖÕ ÒÓËÔÑÇÆËÐâÕßÔâ ÐÑÄÞÇ ÆËÏÇÓÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ. £
ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ÆËÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÆÑÔÕËÅÂÇÕ
24 ÏÍ® [13]. ¥ËÐÂÏËÍÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÏÂÎÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ, ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÑÃÏÇÐÂ ÍÎÇÕÍË: ÅÖÂÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÂÕÂ (¤´¶) Ë ÅÖÂÐÑÊËÐ-
ÆË×ÑÔ×ÂÕÂ (¤¥¶), ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÍÑÕÑÓÞØ Ä ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ
ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ 100 ë 200 ÏÍ® Ë 10 ë 20 ÏÍ® ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ
[14], Â ÕÂÍÉÇ ËÑÐÑÄ ÏÂÅÐËâ Ë ×ÑÔ×ÂÕÂ, ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÍÑÕÑÓÞØ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ � 15ÿ25 Ï® Ë � 1 Ï® ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÇÐÐÑ [14, 15]. £ÔÇ ÆËÏÇÓÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÔÄâÊÞ-
ÄÂÕß Ë ÓÂÔÜÇÒÎâÕß ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¤´¶. £ ÙËÕÑÒÎÂÊÏÇ ÃÑÎß-
ÛËÐÔÕÄÑ ÔÄÑÃÑÆÐÞØ ÆËÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÏÑÎÇÍÖ-
ÎÂÏË ¤´¶ Ë ËÑÐÂÏË ÏÂÅÐËâ. ±ÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ Ë ÆÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÂÙËâ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÓÇÂÍÙËÇÌ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¤´¶ ÆÑ ¤¥¶, Õ.Ç. àÕË ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÓÂÔ-
ØÑÆÑÏ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË, ÊÂÒÂÔÇÐÐÑÌ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¤´¶.

¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 2 ÒÑÍÂÊÂÐ ÙËÍÎ ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË-ÆÇÒÑÎËÏÇ-
ÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ. °ÔÐÑÄÐÞÏË ÔÕÂÆËâÏË àÕÑÅÑ
ÙËÍÎÂ âÄÎâáÕÔâ: (1) ì ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ

±ÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ

¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐ

¤´¶-ÕÖÃÖÎËÐ

²ÑÔÕ / ³ÃÑÓÍÂ /
±ÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ

²ÂÊÃÑÓÍÂ /
¥ÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ

²ËÔ. 1. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ Ë ÆËÐÂÏËÍÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ.
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ËÊ ¤´¶-ÕÖÃÖÎËÐÑÄ; (2) ì ÅËÆÓÑÎËÊ ¤´¶ Ä ÓÇÛÈÕÍÇ ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÇÐËÇÏ ×ÑÔ×ÂÕÂ;
(3) ì ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÓÇÛÈÕÍË ¤¥¶-ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ä
ÑÎËÅÑÏÇÓÞ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ; (4) ì ÒÓÑÆÑÎßÐÞÌ ÓÂÊÓÞÄ
ÑÎËÅÑÏÇÓÑÄ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ; Ë, ÐÂÍÑÐÇÙ, (5) ì ÑÃÏÇÐ ÐÖÍ-
ÎÇÑÕËÆÂÏË, Õ.Ç. ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¤¥¶ Ë ÔÄâÊÞÄÂ-
ÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¤´¶ Ô ÆËÏÇÓÂÏË ÕÖÃÖÎËÐÂ. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ
ÆËÐÂÏËÍÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ ì àÕÑ àÐÇÓÅÑÊÂÕÓÂÕÐÞÌ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔ: Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÙËÍÎÂNÏÑÎÇÍÖÎ ¤´¶ ÒÓÇÄÓÂÜÂáÕÔâ Ä
N ÏÑÎÇÍÖÎ ¤¥¶ Ë N ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ×ÑÔ×ÂÕÑÄ.

±ÓË ÄÍÎáÚÇÐËË ¤´¶-ÕÖÃÖÎËÐÑÄ Ä ÔÕÇÐÍÖ ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÇÍ ÔÍÑÓÑÔÕß ÅËÆÓÑÎËÊÂ ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÕÖÃÖÎËÐÑÏ ¤´¶
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÆÄÂ ÒÑÓâÆÍÂ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÒÓÑÆÑÎßÐÑ
ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÇ ÆËÏÇÓÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÔÐËÉÂáÕ ÃÂÓßÇÓ àÕÑÌ
ÓÇÂÍÙËË [18, 19]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ÏÑÎÇÍÖÎ
¤´¶, ÂÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÞØ Ô ÕÖÃÖÎËÐÑÏ, ÅËÆÓÑÎËÊÖáÕÔâ
ÄÔÍÑÓÇ ÒÑÔÎÇ ËØ ÄÍÎáÚÇÐËâ Ä ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ [20]. ±Ñ-
àÕÑÏÖ ÃÑÎßÛÂâ ÚÂÔÕß ÕÖÃÖÎËÐÂ Ä ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐ. °ÆÐÂÍÑ, ÍÑÅÆÂ ¤¥¶
ÊÂÐËÏÂÇÕ ÔÂÌÕ b-ÕÖÃÖÎËÐÂ ÐÂ ÓÂÔÕÄÑÓËÏÞØ ÆËÏÇÓÂØ ÕÖ-
ÃÖÎËÐÂ, ÃÇÎÑÍ ÐÇ ÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ [21]. CÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ àÕÂ
ÔËÕÖÂÙËâ ÑÃÝâÔÐâÇÕ ÕÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÏÑÅÖÕ
ÒÑÆÄÇÓÅÂÕßÔâ "ÍÂÕÂÔÕÓÑ×ÂÏ", ÒÓË ÍÑÕÑÓÞØ ÏÇÆÎÇÐÐÂâ
ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÄÐÇÊÂÒÐÑ ÒÓÇÄÓÂÜÂÇÕÔâ Ä ÃÞÔÕÓÖá ÆÇÒÑ-
ÎËÏÇÓËÊÂÙËá. ´ÂÍÑÇ ÒÑÄÇÆÇÐËÇ ÃÞÎÑ ÐÂÊÄÂÐÑ "ÆËÐÂÏË-
ÚÇÔÍÑÌ ÐÇÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕßá" [22].

³ÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ, ÚÕÑ ÆËÏÇÓ
ÕÖÃÖÎËÐÂ Ô ¤¥¶, ÔÄâÊÂÐÐÞÏ Ô ÇÅÑ b-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ, ËÊÑÅ-
ÐÖÕ, ÒÑàÕÑÏÖ ÑÐ ÐÇ ÄÒËÔÞÄÂÇÕÔâ Ä ÔÕÇÐÍÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
[23]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÎËÏÇÓËÊÑÄÂÐÐÞÌ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐ,
ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÐâÕß ÔÄÑá ÐÑÓÏÂÎßÐÖá ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËá ËÊ-ÊÂ ÔÄâÊÇÌ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÞØ Ô ÔÑÔÇÆÐËÏË ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÂÏË Ä ÔÑÔÇÆÐËØ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂØ. ¬ÑÅÆÂ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ, àÕË ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÜËÇ ÔÄâÊË
ÆËÔÔÑÙËËÓÖáÕ, Ë ÖÍÑÓÑÚÇÐÐÞÌ ÍÑÐÇÙ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
ÊÂÍÂÐÚËÄÂÇÕÔâ ÊÑÐÑÌ ÎÂÕÇÓÂÎßÐÑ ÐÇÔÄâÊÂÐÐÞØ ÒÓÑÕÑ×Ë-
ÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ËÊÅËÃÂáÕÔâ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÐÂ 22� Ô ÍÂÉ-
ÆÞÏ ÆËÏÇÓÑÏ ÕÖÃÖÎËÐÂ Ä ÙÇÒË [24]. ¿ÕÂ ×ÑÓÏÂ ÑÃÞÚÐÑ
ËÐÕÇÓÒÓÇÕËÓÖÇÕÔâ ÍÂÍ ÑÕÓÂÉÇÐËÇ ÏËÐËÏÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍÑÌ ×ÑÓÏÞ ÆËÏÇÓÑÄ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂ-
ÊÑÏ, ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ Ä ÕÇÎÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ
ÔÑÃÑÌ ÎËÐÇÌÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ËÊ ÆËÏÇÓÑÄ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ,
ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÕÓÇÏâÕÔâ ËÊÑÅÐÖÕßÔâ. ²ÂÔÕÖÜËÌ ÖÚÂÔÕÑÍÏËÍÓÑ-

ÕÓÖÃÑÚÍË, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌ ÔÄÇÉÇÄÔÕÓÑÇÐÐÞÇ ÕÖÃÖÎËÐÞ, ÏÑ-
ÎÇÍÖÎÞ ¤´¶ ÍÑÕÑÓÞØ ÇÜÈ ÐÇ ÒÑÆÄÇÓÅÎËÔß ÅËÆÓÑÎËÊÖ,
ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖáÜÖá ÛÂÒÍÖ (ÔÏ. ÓËÔ. 1) [20, 25].
¿ÕÂ "¤´¶-ÛÂÒÍÂ" ÊÂÜËÜÂÇÕ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ ÑÕ ÒÇÓÇØÑÆÂ
ÑÕ ÔÃÑÓÍË Í ÓÂÊÃÑÓÍÇ [26].

·ÑÕâ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄ, ÒÑÆ-
ÕÄÇÓÉÆÂáÜËØ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ¤´¶-ÛÂÒÍË, ÇÈ ÓÂÊÏÇÓ Ë
ÏÇØÂÐËÊÏ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÑÔÕÂáÕÔâ ÒÓÇÆÏÇÕÑÏ ÆËÔÍÖÔÔËÌ
[12, 27]. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ àÕÑÌ ÛÂÒÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÏÑÉÇÕ
ÄÍÎáÚÂÕß Ä ÔÇÃâ ÏÐÑÅËÇ ÔÑÕÐË ÐÑÄÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ¤´¶-ÕÖ-
ÃÖÎËÐÂ, ÖÆÎËÐââÔß ÒÓË àÕÑÏ ÐÂ ÆÇÔâÕÍË ÏËÍÓÑÏÇÕÓÑÄ.
¬ÑÅÆÂ ÔÎÖÚÂÌÐÑ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ¤´¶-ÛÂÒÍË ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ
ÆÑÄÑÎßÐÑ ÏÐÑÅÑ ÏÑÎÇÍÖÎ ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÖÔÒÇÄÛËØ ÒÇÓÇÌÕË Ä
¤¥¶-ÔÑÔÕÑâÐËÇ ËÊ-ÊÂ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ ÒÓÑÙÇÔÔÂ
ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ¤´¶, ËÎË ÍÑÅÆÂ ÛÂÒÍÂ ÑÔÎÂÃÇÄÂÇÕ ËÊ-ÊÂ
ÂÔËÐØÓÑÐÐÑÅÑ ÖÆÎËÐÇÐËâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ [28 ë 30], ÒÓÑ-
ËÔØÑÆËÕ ÒÇÓÇØÑÆ Í ÖÍÑÓÑÚÇÐËá, ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÌ ÍÂÕÂÔÕÓÑ-
×ÑÌ [31]. ¥ÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ËÆÇÕ ËÐÂÚÇ, ÚÇÏ ÒÑÎËÏÇÓËÊÂ-
ÙËâ. £ÏÇÔÕÑ ÒÑÛÂÅÑÄÑÅÑ ÑÕÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎ ¤¥¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÓÂÊÓÞÄ ÎÂÕÇÓÂÎßÐÞØ ÔÄâ-
ÊÇÌ. °ÕÆÇÎßÐÞÇ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÑÕÔÑÇÆËÐâáÕÔâ ÆÓÖÅ ÑÕ
ÆÓÖÅÂ, Ë ÕÑÎßÍÑ ÒÑÕÑÏ ÐÂÚËÐÂáÕ ÓÄÂÕßÔâ ÒÓÑÆÑÎßÐÞÇ
ÔÄâÊË. ±ÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞÌ ÓÂÊÓÞÄ ÔÄâÊÇÌ ÓÇÊÍÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ
ÒÓÑÙÇÔÔ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË, ÒÑàÕÑÏÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÆÇ-
ÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ ÔÑ ÔÍÑÓÑÔÕâÏË ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÃoÂ ÎßÛËÏË,
ÚÇÏ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË. ±ÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ, ÄÞÔÄÑ-
ÃÑÆËÄÛËÇÔâ ËÊ ÕÇÎÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÔÕÓÇÏâÕÔâ ÒÓËÐâÕß
ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÖá ËÊÑÅÐÖÕÖá ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá. £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ àÕÑ-
ÅÑ ËÊÅËÃÂÐËâ ÑÐË ÏÑÅÖÕ ÔÑÄÇÓÛËÕß ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÖá ÓÂ-
ÃÑÕÖ.

°ÙÇÐËÏ, ÍÂÍÑÄÂ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ àÐÇÓÅËâ, ÍÑÕÑÓÖá
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÔÒÑÔÑÃÐÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÆÎâ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ
ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÓÂÃÑÕÞ ÒÓË ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË. ªÊÏÇÐÇÐËÇ
ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË Ä ÔËÔÕÇÏÇ, ÓÂÄÐÑÇ àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
N ÏÑÎÇÍÖÎ ¤´¶, ÓÂÔÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÏÇÉÆÖ ÔÕÂÆËâÏË ÙËÍÎÂ
[16]:

DGGTP � DGpoly � DGhydrolysis;Pi release � DGdepoly�
� DGnucl: exchange ; �1�

ÅÆÇ DGpoly ì àÐÇÓÅËâ ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ¤´¶-ÕÖÃÖÎËÐÂ;
DGhydrolysis;Pi release ì àÐÇÓÅËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¤´¶ Ë ÄÞÔÄÑÃÑÉ-
ÆÇÐËâ ×ÑÔ×ÂÕÂ ËÊ ÓÇÛÈÕÍË; DGdepoly ì àÐÇÓÅËâ ÓÂÊÃÑÓÍË
¤¥¶-ÓÇÛÈÕÍË; DGnucl: exchange ì àÐÇÓÅËâ ÑÃÏÇÐÂ ¤¥¶ ÐÂ
¤´¶ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÞØ ÆËÏÇÓÂØ ÕÖÃÖÎËÐÂ.

µÓÂÄÐÇÐËÇ (1) ÊÆÇÔß ÊÂÒËÔÂÐÑ Ä ÓÂÔÚÈÕÇ ÐÂ ÑÆÐÖ ÏÑ-
ÎÇÍÖÎÖ ¤´¶. ¿ÕÑ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ ÐÂÍÎÂÆÞÄÂÇÕ ÄÂÉÐÞÇ ÕÇÓÏÑ-
ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÇ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâ ÐÂ ÄÇÎËÚËÐÞ ÔËÎ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÓÂÊÄËÕÞ ÒÓË ÓÑÔÕÇ Ë ÖÍÑÓÑÚÇÐËË ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÇÍ. ®ÂÍÔËÏÂÎßÐÖá ÔËÎÖ, ÅÇÐÇÓËÓÖÇÏÖá ÆÇÒÑÎËÏÇÓË-
ÊÂÙËÇÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÏÑÉÐÑ ÑÙÇÐËÕß, ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÄ,
ÚÕÑ ÄÔâ àÐÇÓÅËâ DGdepoly ÒÓÇÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ Ä ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÖá
ÓÂÃÑÕÖ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËË d:

F � ÿDGdepoly

d
: �2�

¿ÐÇÓÅËá ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ¤¥¶-ÓÇÛÈÕÍË, DGdepoly,
ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÚËÕÂÕß ÒÑ ÖÓÂÄÐÇÐËá (1), ÍÂÍ ÑÒËÔÂÐÑ Ä [16].
°ÃÜÂâ àÐÇÓÅËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¤´¶ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ
ÑÍÑÎÑ ÿ12;5 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1; DGpoly�RT ln�c=ccr��
�ÿ3 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1; ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÑÃÏÇÐÂ ÐÖÍÎÇÑÕË-
ÆÑÄ ÓÂÄÐÂ DGnucl: exchange�ÿ2 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1; ÔÄÑÃÑÆÐÂâ
àÐÇÓÅËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¤´¶ Ë ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÇÐËâ ×ÑÔ×ÂÕÂ ËÊ ÓÇ-
ÛÈÕÍË ÑÙÇÐËÄÂÇÕÔâ ÒÓËÏÇÓÐÑ Äÿ2;5 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. ³ÎÇÆÑ-

DGpoly

DGdepoly; lat

DGdepoly

DGdepoly;long

N � Pi

N �GTP

N �GDP

1

5

4

3

2

DGnucleotide
exchange

DGhydrolysis &
Pi release

²ËÔ. 2. ´ÇÓÏÑÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË Ë ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ. ²ËÔÖÐÑÍ ÂÆÂÒÕËÓÑÄÂÐ ËÊ ÔÕÂÕÇÌ [16, 17]. ¸Ë×ÓÞ Ä
ÔÍÑÃÍÂØ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ×ÂÊÂÏ ÕÇÓÏÑÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ. (±ÑâÔÐÇ-
ÐËâ Ä ÕÇÍÔÕÇ.)
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ÄÂÕÇÎßÐÑ, DGdepoly ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ ÿ5 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. ³Ñ-
ÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÂâ ÔËÎÂ ÒÑ ×ÑÓÏÖÎÇ (2) ÔÑÔÕÂÄËÕ� 60 Ò¯ ÐÂ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ. £ ÏËÍÓÑÏËÓÇ àÕÑ ÑÚÇÐß ÄÒÇÚÂÕÎâáÜÇÇ
ÊÐÂÚÇÐËÇ: ÑÐÑ ÐÂÏÐÑÅÑ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÔËÎÖ, ÐÇÑÃØÑÆËÏÖá
ÆÎâ ÒÇÓÇÏÇÜÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜÇÅÑ ÚÇÓÇÊ
ÙËÕÑÒÎÂÊÏÖ, Ë ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐËÕß ÒÑÓÂÊËÕÇÎßÐÑÇ ÐÂÃÎá-
ÆÇÐËÇ, ÚÕÑ àÕÑ ÆÄËÉÇÐËÇ ÐÇ ÃÎÑÍËÓÖÇÕÔâ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ,
Ä ÍÑÕÑÓÞØ ØÓÑÏÑÔÑÏÖ ÒÞÕÂÎËÔß ÑÔÕÂÐÑÄËÕß ÔËÎÂÏË Ä
ÔÑÕÐË ÒËÍÑÐßáÕÑÐÑÄ [32].

2.2. ´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÌ Ë àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ
ÆÄËÅÂÕÇÎßÐÞØ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕÇÌ
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÇÌÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
£ 2005 Å. ÒÓÇÙËÊËÑÐÐÞÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÐÂ ÑÆËÐÑÚÐÞØÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂØ ÄÒÇÓÄÞÇ ÐÂÒÓâÏÖá ÒÑÆÕÄÇÓÆËÎË, ÚÕÑ ÒÓË
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÅÇÐÇÓËÓÖáÕÔâ ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÞÇ ÒÑ ÍÎÇÕÑÚÐÞÏ ÏÇÓÍÂÏ ÔËÎÞ [33]. £ àÕËØ àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂØ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÒÑÍÓÑÄÐÑÅÑ ÔÕÇÍÎÂ Ô×ÑÓÏËÓÑ-
ÄÂÎË ÒÓÑÕÑÚÐÖá ÍÂÏÇÓÖ. ¬ ÔÕÇÍÎÖ ÒÓËÍÓÇÒËÎË ÊÂÕÓÂÄÍË,
ËÊ ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÉÐÑ ÄÞÓÂÜËÄÂÕß ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ±ÓË
ÄÏÞÄÂÐËË Ä ÍÂÏÇÓÖ ÓÂÔÕÄÑÓÂ ÕÖÃÖÎËÐÂ ËÊ ÊÂÕÓÂÄÑÍ
ÓÑÔÎË ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¬ ÓÂÔÕÄÑÓÖ ÕÖÃÖ-
ÎËÐÂ ÒÇÓÇÆ ÄÄÇÆÇÐËÇÏ Ä ÍÂÏÇÓÖ ÃÞÎÑ ÆÑÃÂÄÎÇÐÑ ÒÓË-
ÏÇÓÐÑ 10% ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ÃËÑÕËÐÑÏ. ±ÑÔÎÇ ÕÑÅÑ ÍÂÍ ÄÞÓÑÔÎË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÆÎË-
ÐÑÌ ÒÑÓâÆÍÂ 10 ÏÍÏ, ÓÂÔÕÄÑÓ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÃÞÎ ÊÂÏÇÐÈÐ ÐÂ
ÆÓÖÅÑÌ ÓÂÔÕÄÑÓ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÕÖÃÖÎËÐ, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÑÍÓÂ-
ÛÇÐÐÞÌ ÓÑÆÂÏËÐÑÏ, ÃÞÎ ÂÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐ c GMPCPP ì
ÏÇÆÎÇÐÐÑ ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÏÞÏ ÂÐÂÎÑÅÑÏ ¤´¶. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂ-
ÊÑÏ ÐÂ ÍÑÐÙÇ ÕÓÖÃÍË ÄÞÓÂÔÕÂÎ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖáÜËÌ ÖÚÂ-
ÔÕÑÍ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÃÎÑÍËÓÑÄÂÎ ÓÂÊÃÑÓÍÖ (ÓËÔ. 3). ¬ ÒÑÄÇÓØÐÑ-
ÔÕË ÐÇÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÑÌ GMPCPP ÚÂÔÕË ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÍË ÎÂÊÇÓÐÞÏ ÒËÐÙÇÕÑÏ ÒÑÆÐÑÔËÎË ÛÂÓËÍ ÏËÍÓÑÐ-
ÐÑÅÑ ÓÂÊÏÇÓÂ, ÒÑÍÓÞÕÞÌ ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐÑÏ. ³ÕÓÇÒÕÂÄË-
ÆËÐ ÑÃÓÂÊÖÇÕ Ô ÃËÑÕËÐÑÏ ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐÐÖá Ë ÄÞÔÑÍÑ-
ÔÕÂÃËÎßÐÖá ÔÄâÊß ÃËÑÕËÐ ë ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐ. ©ÂÕÇÏ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍÂ Ô ÛÂÓËÍÑÏ ÒÑÊËÙËÑÐËÓÑÄÂÎÂÔß ÕÂÍ, ÚÕÑÃÞ
ÛÂÓËÍ ÒÑÏÇÜÂÎÔâ Ä ÙÇÐÕÓ ÎÂÊÇÓÐÑÌ ÎÑÄÖÛÍË, ÑÕÍÂÎËÃ-
ÓÑÄÂÐÐÑÌ ÆÎâ ËÊÏÇÓÇÐËâ ÔËÎÞ.

±ÑÔÎÇ àÕÑÅÑ ÍÂÏÇÓÂ ÑÃÎÖÚÂÎÂÔß ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ
Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÓÑÆÂÏËÐÂ. ¿ÕÑ ÄÞÊÞÄÂÎÑ ×ÑÕÑ-
ÆÇÔÕÓÖÍÙËá ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÍÑÐÙÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË,
Ë ÑÐÂ ÐÂÚËÐÂÎÂ ÓÂÊÃËÓÂÕßÔâ [34]. ºÂÓËÍ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÃÞÎ ÐÇÒÑÆÄËÉÇÐ ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ ÐÇ ÃÞÎÂ
ÊÂÒÖÜÇÐÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ±Ñ ÏÇÓÇ ÆÇ-
ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÛÂÓËÍË ÚÂÔÕÑ ÆÇÏÑÐÔÕ-
ÓËÓÑÄÂÎË ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ÓÞÄÑÍ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÆÇÒÑÎËÏÇÓË-
ÊÂÙËË ÒÇÓÇÆ ÕÇÏ, ÍÂÍ ÛÂÓËÍ ÑÍÂÊÞÄÂÎÔâ ÔÄÑÃÑÆÐÑ ÆÄËÉÖ-
ÜËÏÔâ Ä ÎÑÄÖÛÍÇ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÕÂ ÚÂÔÕß ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, Í
ÍÑÕÑÓÑÌ ÛÂÓËÍ ÃÞÎ ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ, ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÑÄÂÎÂÔß.

±ÑÔÍÑÎßÍÖ àÕÂ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÂâ ÔËÔÕÇÏÂ ÐÇ ÔÑÆÇÓ-
ÉÂÎÂ ÓÂÔÕÄÑÓËÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÛÂÓËÍÂÏË, Ë ÓÂ-
ÔÕÄÑÓËÏÞØ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ, ÓÞÄÑÍ ÒÇÓÇÆ ÑÕÓÞÄÑÏ ÛÂÓËÍÂ
ÆÑÎÉÇÐ ÃÞÎ ÃÞÕß ÄÞÊÄÂÐ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÏË ËÊÏÇÐÇ-
ÐËâÏË, ÒÓÑËÔØÑÆËÄÛËÏË ÐÂ ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜÇÏÔâ ÍÑÐÙÇ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÅÆÂ ÄÑÎÐÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÒÓÑØÑ-
ÆËÎÂ ÏËÏÑ ÛÂÓËÍÂ (ÓËÔ. 4Â) [33]. ²ÇÅËÔÕÓËÓÖÇÏÞÌ ÒÓË
àÕÑÏ ÎÂÊÇÓÐÑÌ ÎÑÄÖÛÍÑÌ "ÑÆÐÑÍÓÂÕÐÞÌ" ÔÍÂÚÑÍ ÔËÎÞ
ÃÞÎ ÐÇÄÇÎËÍ ì ÇÆÄÂ ÆÑÔÕËÅÂÎ 0,5 Ò¯. °ÆÐÂÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖâ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÖá ÏÑÆÇÎß ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÂÄ-
ÕÑÓÞ ÒÓËÛÎË Í ÐÇËÐÕÖËÕËÄÐÑÏÖ ÄÞÄÑÆÖ, ÚÕÑ àÕÂ ËÊÏÇ-
ÓÇÐÐÂâ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÔËÎÞ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÆÇÌÔÕÄËá ÑÚÇÐß
à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ Ë ÏÑÜÐÑÅÑ ÆÄËÅÂÕÇÎâ, ÊÂÄËÔâÜÇÅÑ ÑÕ ÆÇ-
ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË.

2.3. ®ÇØÂÐËÍÂ ËÊÅËÃÂ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ
Ë ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ Ô ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÏ ÛÂÓËÍÑÏ
¥Îâ ÑÒËÔÂÐËâ ÒÑÄÇÆÇÐËâ ÕÂÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÂÄÕÑÓÂÏË
ÓÂÃÑÕÞ [33] ÃÞÎÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÕÑÓÂâ ÆÂÎÂ ÔÎÇÆÖáÜÖá ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂ-
ÙËá àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ.

±ÓËÐËÏÂâ ÄÑ ÄÐËÏÂÐËÇ ÔËÎÖ, ÍÑÕÑÓÂâ ÆÇÌÔÕÄÖÇÕ ÐÂ
ÛÂÓËÍ, ÒÑÏÇÜÈÐÐÞÌ Ä ÙÇÐÕÓ ÐÇÒÑÆÄËÉÐÑÌ ÑÒÕËÚÇÔÍÑÌ
ÎÑÄÖÛÍË (ÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÖá ËÐ×ÑÓÏÂÙËá ÔÏ. Ä ÓÂÃÑÕÇ
[35]), ÒÑÎÑÉÇÐËÇÛÂÓËÍÂ ÑÒËÔÞÄÂÇÕÔâ ÖÓÂÄÐÇÐËÇÏ­ÂÐÉÇ-
ÄÇÐÂ Ä ÑÃÜÇÏ ÄËÆÇ:

m
d2r

dt 2
� g

dr

dt
� ÿ dU

dr
� F �t� ; �3�

ÅÆÇUìÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÒÑÎÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ, ÔÑÔÕÑâ-
ÜÇÌ ËÊ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô ÛÂÓËÍÑÏ Ä ÔËÎÑÄÑÏ
ÒÑÎÇ ÑÒÕËÚÇÔÍÑÌ ÎÑÄÖÛÍË; m ì ÏÂÔÔÂ ÛÂÓËÍÂ; g ì ÇÅÑ
ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÄâÊÍÑÅÑ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËâ; Â r ÑÒËÔÞÄÂÇÕ
ÄÇÍÕÑÓÐÑÇ ÔÏÇÜÇÐËÇ ÙÇÐÕÓÂ ÛÂÓËÍÂ. ¶ÖÐÍÙËâ F �t� ÑÒË-
ÔÞÄÂÇÕ ÔËÎÖ, ÊÂÆÂáÜÖá ÃÓÑÖÐÑÄÔÍËÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË. ¥ÇÒÑ-
ÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ì ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÇÆÎÇÐ-
ÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ (10 ë 500 ÐÏ Ôÿ1), ÒÑàÕÑÏÖ ÄÔÇÏË ÖÔÍÑÓÇ-
ÐËâÏË Ä àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÐÇÃÓÇÚß. ¥Îâ ÕËÒËÚÐÞØ
ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÓÂÊÃÑÓÍË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÄÕÑÓÑÌ ÚÎÇÐ Ä ÎÇÄÑÌ
ÚÂÔÕË ÖÓÂÄÐÇÐËâ (3) ÕÂÍÉÇ ÐÂ ÕÓË ÒÑÓâÆÍÂ ÏÇÐßÛÇ ÓÂÊ-
ÄËÄÂÇÏÞØ ÔËÎ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÆÎâ ÏËÎÎËÔÇÍÖÐÆÐÞØ Ë ÃÑÎÇÇ
ÆÎËÕÇÎßÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ hF �t�i � 0. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÎÑ-
ÉÇÐËÇ ÛÂÓËÍÂ ÒÑÎÐÑÔÕßá ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÖÓÂÄÐÇÐËÇÏ:

dU

dr
� 0 �4�

Ë, ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, ÒÓÑÔÕÑÃÂÎÂÐÔÑÏÄÔÇØ ÒÓËÎÑÉÇÐÐÞØ ÔËÎ.
¥ÄÂ ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ÑÃÝÇÍÕÂ ì Ô×ÇÓÂ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ

1 ÏÍÏ Ë ÙËÎËÐÆÓ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ 25 ÐÏì ÏÑÅÖÕ ÍÑÐÕÂÍÕËÓÑ-
ÄÂÕß, ÒÑ ÔÖÕË, ÕÑÎßÍÑ Ä ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÌ ÕÑÚÍÇ. £ ÓÇÂÎßÐÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ Ë ÒÑÍÓÞÕÞÌ ÃÇÎÍÑÏ
ÛÂÓËÍ, ËÏÇáÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÃoÂ ÎßÛÖá ÒÎÑÜÂÆß ÍÑÐÕÂÍÕÂ,
ÇÔÎË ÖÚÇÔÕß, ÚÕÑ ÒÓË ÔÄâÊÞÄÂÐËË Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ ÏÑ-
ÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ, ÒÓËÛËÕÞÇ Í ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÛÂÓËÍÂ, ÏÑÅÖÕ
ÓÂÔÕâÅËÄÂÕßÔâ. ²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÆÂÉÇ Ä àÕÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ ÒÑÍÓÞÕÞÌ ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐÑÏ ÛÂÓËÍ ÏÑÉÇÕ ÔÄâÊÂÕß-
Ôâ ÐÇ ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ Ô ÕÓÇÏâ ë ÒâÕßá ÆËÏÇÓÂÏË ÕÖÃÖÎËÐÂ
ÄÆÑÎß ÆÎËÐÞ ÑÆÐÑÅÑ ËÎË ÆÄÖØ ÔÑÔÇÆÐËØ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐ-

°ÃÑÎÑÚÍÂ ÍÎÇÕÍË
Tetrahymena

GMPCPP-ÛÂÒÍÂ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË

²ËÔ. 3. ³ØÇÏÂ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ ÒÑ ËÊÏÇÓÇÐËá ÔËÎÞ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÑÌ
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÇÌÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ [33]. ±ÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ ÛÂÓËÍ
ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ ÎÂÕÇÓÂÎßÐÑ Í ¤¥¶-ÔÑÆÇÓÉÂÜËÏ ÕÖÃÖÎËÐÂÏ Ä ÔÕÇÐÍÇ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË (ÊÇÎÈÐÞÌ ÔÇÅÏÇÐÕ). ¥ÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚ-
ÍË ËÐÆÖÙËÓÖÇÕÔâ ×ÑÕÑÓÂÊÓÖÛÇÐËÇÏ ÏÇÚÇÐÐÑÅÑ ÓÑÆÂÏËÐÑÏ
GMPCPP-ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ÍÑÐÙÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË (ÍÓÂÔÐÞÌ ÔÇÅÏÇÐÕ).
°ÃÑÎÑÚÍÂ ÍÎÇÕÍË ÉÅÖÕËÍÑÄÑÅÑ ÑÓÅÂÐËÊÏÂ Tetrahymena ËÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÎÂÔß Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ËÔÕÑÚÐËÍÂ ÊÂÕÓÂÄÑÍ ÆÎâ ÐÖÍÎÇÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ.
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ÕÑÄ [33]. ¥Îâ ÒÓÑÔÕÑÕÞ ÂÄÕÑÓÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÎË ÏÇØÂÐËÍÖ
àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ, ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂâ, ÚÕÑ ÛÂÓËÍ ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ ÎÂ-
ÕÇÓÂÎßÐÑ ÕÑÎßÍÑ Í ÑÆÐÑÏÖ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÖ Ä ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¥ËÂÏÇÕÓ ÛÂÓËÍÂ (1000 ÐÏ) ÐÂÏÐÑÅÑ ÃÑÎßÛÇ
ÎËÐÇÌÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ ÛÂÓËÍÂ (20 ë 60 ÐÏ).
¬ÑÅÆÂ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ, ÎÂÕÇÓÂÎßÐÞÇ ÔÄâÊË
ÏÇÉÆÖ ÔÑÔÇÆÐËÏË ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂÏË ÓÂÔÒÂÆÂáÕÔâ, Ë
ÆËÏÇÓÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ¤¥¶, ÐÂÚËÐÂáÕ ËÊÅË-
ÃÂÕßÔâ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÔÄÑÇÌ ÏËÐËÏÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ
ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË. ­ÑÍÂÎßÐÂâ ÍÓËÄËÊÐÂ ÒÑÎÐÑÔÕßá ËÊÑÅÐÖ-
ÕÑÅÑ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ¤¥¶, ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ Ö ÛÂÓËÍÂ (ÍÓËÄËÊÐÞ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ ÍÂÍ ÑÃ-
ÓÂÕÐÞÇ ÄÇÎËÚËÐÞ ÓÂÆËÖÔÑÄ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÑÆØÑÆâÜËØ ÑÍÓÖÉ-
ÐÑÔÕÇÌ ÆÎâ àÕËØ ×ÑÓÏ). ±ÑÄÇÓØÐÑÔÕß ÛÂÓËÍÂ, ÕÂÍËÏ ÑÃ-
ÓÂÊÑÏ, ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÆÑÔÕËÉÇÐËá ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÏ ÒÓÑ-
ÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÏ ÔÄÑÇÌ ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË, Â ÔËÎÂ
ËÊÅËÃÂáÜËØÔâ ÆËÏÇÓÑÄ, FPF, ÕÑÎÍÂÇÕ ÛÂÓËÍ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇ-
ÐËË, Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß ÒÇÓÒÇÐÆËÍÖÎâÓÐÑÏ ÑÔË ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË (ÓËÔ. 5).

±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÛÂÓËÍ ÒÑÏÇÜÈÐ Ä ÔËÎÑÄÑÇ ÒÑÎÇ Ô×ÑÍÖÔË-
ÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÎÂÊÇÓÐÑÅÑ ÎÖÚÂ, ÑÐ ÕÂÍÉÇ ËÔÒÞÕÞÄÂÇÕ ÄÑÔÔÕÂ-
ÐÂÄÎËÄÂáÜÖá ÔËÎÖ ÑÕ ÎÑÄÖÛÍË, Ftrap. ®ËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ
ÑÃÎÂÆÂÇÕ ÒÓËÔÖÜÇÌ ÇÌ, ØÑÕâ Ë ÐÇÃÑÎßÛÑÌ, ÅËÃÍÑÔÕßá,
ÒÑàÕÑÏÖ, ÍÑÅÆÂ ÎÑÄÖÛÍÂ ÕâÐÇÕ ÛÂÓËÍ, ÑÐÂ ÆÇ×ÑÓÏËÓÖÇÕ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ (ÔÏ. ÓËÔ. 5). ±ÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÌ Í ÛÂÓËÍÖ
ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ ÕÂÍÉÇ ÆÇ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
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²ËÔ. 4. ³ÙÇÐÂÓËË ÓÂÊÃÑÓÍË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ, ÒÓËÄÑÆâÜËÇ Ë ÐÇ ÒÓËÄÑÆâÜËÇ Í ÓÂÊÄËÕËá ÔËÎÞ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ Ô ÎÂÊÇÓÐÑÌ ÎÑÄÖÛÍÑÌ. (Â) ¯Â
ÅÓÂ×ËÍÇ ÒÑÍÂÊÂÐ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÌ ÔËÅÐÂÎ, ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÐÂ ÍÄÂÆÓÂÐÕÐÑÏ ×ÑÕÑÆÇÕÇÍÕÑÓÇ ÑÕ ÒÑÍÓÞÕÑÅÑ ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐÑÏ ÛÂÓËÍÂ Ë
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÇÌÔâ ÃËÑÕËÐËÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ±ÑÎÑÉÇÐËÇ ÛÂÓËÍÂ ÃÞÔÕÓÑ ÑÔÙËÎÎËÓÖÇÕ (ÚÈÓÐÂâ ÍÓËÄÂâ) ËÊ-ÊÂ ÕÇÒÎÑÄÑÅÑ ÛÖÏÂ
(ÍÓÂÔÐÂâ ÍÓËÄÂâ ì ÔÓÇÆÐÇÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ). ¥ËÂÅÓÂÏÏÞ ÐÂÆ ÔËÅÐÂÎÑÏ ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÕ ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËá. ªÊÐÂÚÂÎßÐÑ ÛÂÓËÍ (ÐÇ Ä ÏÂÔÛÕÂÃÇ)
ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ Í ÔÕÂÃËÎßÐÑÌ ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ë ÐÂØÑÆËÕÔâ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ÔËÎÞ, ÔÒÇÙËÂÎßÐÑ ÒÓËÎÑÉÇÐÐÑÌ, ÚÕÑÃÞ ÄÞÒÓâÏËÕß
ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô ÛÂÓËÍÑÏ. ±ÑàÕÑÏÖ ÙÇÐÕÓ ÛÂÓËÍÂ (ÚÈÓÐÞÌ ÍÓÇÔÕ) ÔÏÇÜÈÐ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÙÇÐÕÓÂ ÎÑÄÖÛÍË (ÍÓÂÔÐÞÌ ÍÓÇÔÕ). £
ÍÑÐÙÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ, Ë ÛÂÓËÍ ÑÕÆÇÎâÇÕÔâ ÑÕ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË; ÔÓÇÆÐËÌ ÛÖÏ ÕÂÍÑÅÑ ÔÄÑÃÑÆÐÑÅÑ ÑÕ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË ÛÂÓËÍÂ, ÄÔÇ ÇÜÈ ÊÂØÄÂÚÇÐÐÑÅÑ ÎÑÄÖÛÍÑÌ, ÐÇÏÐÑÅÑ ÃÑÎßÛÇ, Ë ÛÂÓËÍ ÕÇÒÇÓß ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÙÇÐÕÓÇ ÎÑÄÖÛÍË. ±ÇÓÇØÑÆ ÏÇÉÆÖ àÕËÏË
ÔÑÔÕÑâÐËâÏË ÔÑÆÇÓÉËÕ ÃÞÔÕÓÞÌ ÔÍÂÚÑÍ: ÛÂÓËÍ ÔÏÇÜÂÇÕÔâ ÑÕ ÙÇÐÕÓÂ ÎÑÄÖÛÍË ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔËÎÞ ËÊÅËÃÂ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ. ©ÂÕÇÏ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ
Ô ÛÂÓËÍÑÏ ÕÖÃÖÎËÐÞ ÑÕÔÑÇÆËÐâáÕÔâ ÑÕ ÍÑÐÙÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, Ë ÛÂÓËÍ ÓÇÊÍÑ ÒÂÆÂÇÕ Ä ÙÇÐÕÓ ÎÑÄÖÛÍË. (Ã) ±ÓËÏÇÓ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÅÑ
ÔËÅÐÂÎÂ, ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖáÜÇÅÑ ÏâÅÍÑÔÕß ÍÑÐÚËÍÑÄ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ. ±ÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔËÎ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÎÑÄÖÛÍË ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÏÑÅÖÕ
ËÊÅËÃÂÕßÔâ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË, ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÕÑÏÖ, ÍÑÕÑÓÑÇ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ËØ ÇÔÕÇÔÕÄÇÐÐÑÌ ÍÓËÄËÊÐÑÌ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÐÇ
ÏÑÉÇÕ ÑÕÍÎÑÐËÕß ÙÇÐÕÓ ÛÂÓËÍÂ ÑÕ ÙÇÐÕÓÂ ÎÑÄÖÛÍË (ÚÈÓÐÞÌ Ë ÍÓÂÔÐÞÌ ÍÓÇÔÕÞ ÔÑÄÒÂÆÂáÕ ÒÑ ÒÑÎÑÉÇÐËá).

¥Ç×ÑÓÏËÓÑÄÂÐÐÂâ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ
(ÐÇ Ä ÏÂÔÛÕÂÃÇ)

±ÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ

FMT

Ftrap

FPF

Fsum

²ËÔ. 5. ³ËÎÞ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËÇ ÐÂ ÛÂÓËÍ, ÔÄâÊÂÐÐÞÌ Ô ÒÓÑÕÑ×ËÎÂ-
ÏÇÐÕÑÏ. ¯ÂÚÂÎßÐÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÛÂÓËÍÂ, ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÑÅÑ Í ÐÇÒÑ-
ÄÓÇÉÆÈÐÐÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ, ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÒÖÐÍÕËÓÐÞÏË ÎËÐËâÏË.
£ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË ÛÂÓËÍ ÔÏÇÜÂÇÕÔâ (ÔÒÎÑÛÐÑÌ ÍÑÐÕÖÓ), ÄÓÂÜÂâÔß ÄÑ-
ÍÓÖÅ ÏÇÔÕÂ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ. (±ÑÆÓÑÃÐÑÔÕË Ä ÕÇÍÔÕÇ. ²ËÔÖÐÑÍ ÂÆÂÒÕË-
ÓÑÄÂÐ ÒÑ [36].)
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ÔËÎÞ ÊÂØÄÂÕÂ ÎÑÄÖÛÍÑÌ. µÒÓÖÅËÇ ÔËÎÞ, ÄÑÊÐËÍÂáÜËÇ Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ àÕËØ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ, Â ÕÂÍÉÇ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÓÂÔ-
ÕâÉÇÐËâ ÔÄâÊÇÌ ÃËÑÕËÐ ë ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐ ÏÇÉÆÖ ÒÓÑÕÑ×Ë-
ÎÂÏÇÐÕÑÏ Ë ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÏ Í ÐÇÏÖ ÛÂÓËÍÑÏ, ÒÓËÄÑÆâÕ Í
ÓÇÂÍÙËË FMT.

£ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ÄÇÍÕÑÓÐÂâ ÔÖÏÏÂ FMT Ë FPF

ÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÄÆÑÎß ÑÔË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ë Ä
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÑÕ ÓÂÊÃËÓÂáÜÇÅÑÔâ ÍÑÐÚËÍÂ (Fsum; ÓËÔ. 5).
²ËÔÖÐÑÍ 6 ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÄÓÇÏÇÐÐÖá ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß
ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞØ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËÌ "ÛÂÓËÍ ëÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ"
Ä àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ [33].

­ÇÅÍÑ ÄËÆÇÕß, ÚÕÑ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÛÂÓËÍ ÔÕÂÃËÎßÐÑ ÒÓË-
ÍÓÇÒÎÈÐ Í ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÖ, ÑÐ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÒÑ ÇÅÑ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË. £ÏÇÔÕÑ àÕÑÅÑÛÂÓËÍ ÔÎÇÅÍÂ ÄÓÂÜÂÇÕÔâ, ÒÑÍÂ
ÔËÔÕÇÏÂ ÆÄËÉÇÕÔâ Í ÔÄÑÇÌ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË (ÔÏ.
ÓËÔ. 6). ²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÃÂÎÂÐÔ ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ ÒÓË
ÑÚÇÐß ÐÇÃÑÎßÛÑÏ ÔÏÇÜÇÐËË ÛÂÓËÍÂ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË, ÒÇÓ-
ÒÇÐÆËÍÖÎâÓÐÑÏ ÑÔË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË (ÑÍÑÎÑ 7 ÐÏ ÆÎâ ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÆÎËÐÑÌ 5500 ÐÏ Ô ÆËÂÏÇÕÓÑÏÛÂÓËÍÂ 1000 ÐÏ
Ë ÉÈÔÕÍÑÔÕßá ÎÑÄÖÛÍË 0,01 Ò¯ ÐÏÿ1). ³ÏÇÜÇÐËÇ ÛÂÓËÍÂ
ÄÆÑÎß ÑÔË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÃÑÎßÛÇ (50 ë 60 ÐÏ
ÆÎâ àÕËØ ÊÐÂÚÇÐËÌ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÄ) Ë ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ, ÍÑÅÆÂ ÍÑÏ-
ÒÑÐÇÐÕÞ Ftrap Ë Fsum, ÒÂÓÂÎÎÇÎßÐÞÇ ÑÔË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË,
ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÓÂÄÐÞ ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÖ. £ÇÎËÚËÐÂ ÔËÎÞ, ËÊÏÇÓÇÐ-
ÐÂâ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ (ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÂ Ftrap, ÒÂÓÂÎÎÇÎßÐÂâ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ; ÓËÔ. 5), ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÏÇÐßÛÇ ÔËÎÞ FPF, Ô
ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ ÆÂÄËÕ ÐÂ ÛÂÓËÍ. ¿ÕÂ ÏÇØÂÐËÚÇ-
ÔÍÂâ ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËâ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕÔâ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎß-
ÐÞÏ ÐÂÃÎáÆÇÐËÇÏ, ÚÕÑ ÃoÂ ÎßÛËÇ ÔËÎÞ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖáÕÔâ Ä
ÕÂÍÑÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ÛÂÓËÍÑÄ ÏÇÐß-
ÛÇÅÑ ÆËÂÏÇÕÓÂ [37], ÍÂÍ Ë ÒÓÇÆÔÍÂÊÞÄÂÇÕ àÕÂ ÏÑÆÇÎß
(ÓËÔ. 7). ²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÑÆËÐ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕ,
ÐÂÉËÏÂáÜËÌ ÐÂ ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÌ ÛÂÓËÍ Ô ÔËÎÑÌ ÑÍÑÎÑ
5,8 Ò¯, ÔÏÇÜÂÇÕ ÛÂÓËÍ ÓÂÊÏÇÓÑÏ 1 ÏÍÏ Ä ÔËÎÑÄÑÏ ÒÑÎÇ
ÎÂÊÇÓÂ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÇ ÔËÎÇ ÊÂØÄÂÕÂ
0,5 Ò¯. ¿ÕÑ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÒÓÇÍÓÂÔÐÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÄÇÎËÚËÐÑÌ
ÔËÎ, ËÊÏÇÓÇÐÐÞØ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ Ô ÒÑÍÓÞÕÞÏË ÔÕÓÇÒÕÂ-
ÄËÆËÐÑÏ ÛÂÓËÍÂÏË (ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ËÊÏÇÓÇÐÐÂâ ÔËÎÂ ÔÑ-
ÔÕÂÄËÎÂ 0,45 Ò¯) [33]. ±ÑàÕÑÏÖ, ÇÔÎË ÒÓËÐâÕß ÄÑ ÄÐËÏÂÐËÇ
à××ÇÍÕ "ÓÞÚÂÅÂ", ÍÑÕÑÓÞÏ ÒÑ ÔÖÕË âÄÎâÇÕÔâ ÓÂÆËÖÔ ÛÂ-
ÓËÍÂ, àÕË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑÆÓÂÊÖÏÇ-
ÄÂáÕ, ÚÕÑ ÔËÎÂ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÂâ ËÊÅËÃÂáÜËÏÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂ-
ÏÇÐÕÑÏ Ä àÕÑÌ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ, ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ
ÑÍÑÎÑ 5,2 Ò¯ ì ÄÔÇÅÑ ÐÂ 1 Ò¯ ÏÇÐßÛÇ ÕÇÓÏÑÆËÐÂÏËÚÇ-
ÔÍÑÅÑ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ [35].

ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÔÓÂÄÐËÕß ÔËÎÞ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÞÇ Ä àÕÑÌ ÏÇ-
ØÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ Ô ÔËÎÂÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÆÇÌÔÕÄÖáÕ ÐÂ

ÛÂÓËÍ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ 1 ÏÍÏ, ÆÄËÉÖÜËÌÔâ ÄÆÑÎß ÒÓËÍÓÇ-
ÒÎÈÐÐÑÌ Í ÒÑÍÓÑÄÐÑÏÖ ÔÕÇÍÎÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÑÆ
ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÏÑÕÑÓÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÍËÐÇÊËÐÂ. ¿ÕË ÔËÔÕÇÏÞ
ËÏÇáÕ ÐÇÍÑÕÑÓÑÇ ÔØÑÆÔÕÄÑ; ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÑÃÇËØ ÔËÔÕÇÏÂØ
ÛÂÓËÍ ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ Í ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÃÇÎÍÑ-
ÄÞØ ÔÄâÊÇÌ, ÍÑÕÑÓÞÇ ËÏÇáÕ ÔØÑÉËÌ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÌ ÓÂÊ-
ÏÇÓ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÍÂÍ Ë Ä ÔÎÖÚÂÇ Ô ÆÄËÉÇÐËÇÏ, ÊÂÄËÔâÜËÏ
ÑÕ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË, ÔËÔÕÇÏÂ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÍËÐÇÊËÐÂ ÑÕÐÑ-
ÔËÕÇÎßÐÑ ÔÕÂÕËÚÐÂ, Ë ÚÎÇÐÂÏË, ÑÒËÔÞÄÂáÜËÏË ÖÔÍÑÓÇ-
ÐËÇ Ë ÄâÊÍÑÇ ÕÓÇÐËÇ ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÐÇÃÓÇÚß. °ÆÐÂÍÑ àÕË
ÔËÔÕÇÏÞ ËÏÇáÕ ÓÂÊÐÞÇ ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ, ÒÑÔÍÑ-
ÎßÍÖ ÍËÐÇÊËÐ ÆÄËÉÇÕÔâ ÒÑ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ, ÍÑÕÑÓÂâ ÐÇ
ÓÂÊÃËÓÂÇÕÔâ. ¬ÑÅÆÂ ÍËÐÇÊËÐ ÐÂÚËÐÂÇÕ ÆÄËÉÇÐËÇ, ÑÐ
ÒÓËÍÎÂÆÞÄÂÇÕ ÔËÎÖ Í ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÛÂÓËÍÂ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇ-
ÐËË ÆÄËÉÇÐËâ ÏÑÕÑÓÂ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÔËÎÂ ÊÂØÄÂÕÂ
ÎÑÄÖÛÍË Ä ÑÒÞÕÇ Ô ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÇÌÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚ-
ÍÑÌ ÒÓËÍÎÂÆÞÄÂÇÕÔâ Ä ÙÇÐÕÓÇ ÛÂÓËÍÂ. ³ËÎÂ, ÓÂÊÄËÄÂÇ-
ÏÂâ ÍËÐÇÊËÐÑÏ, ÔÑÊÆÂÇÕ ÍÓÖÕâÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÄÓÂÜÂÇÕ ÛÂÓËÍ Ë ÒÓËÉËÏÂÇÕ ÇÅÑ Í ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÍË. ¿ÕÂ ÔËÎÂ ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖÇÕÔâ ÖÒÓÖÅËÏË ÔËÎÂÏË ÔÑ
ÔÕÑÓÑÐÞ ÔÕÇÐÍË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¦ÔÎË ÕÓÇÐËÇ ÛÂÓËÍÂ Ñ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ ÒÓÇÐÇÃÓÇÉËÏÑ ÏÂÎÑ, ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ ÖÔÕÑÌ-
ÚËÄÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÔËÎÂ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÂâ ÍËÐÇÊË-
ÐÑÏ, ÓÂÄÐÂ ÒÓÑÕËÄÑÆÇÌÔÕÄÖáÜÇÌ ÔËÎÇ ÎÂÊÇÓÐÑÌ ÎÑÄÖÛ-
ÍË. ±ÓË ËÊÅËÃÂÐËË ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ ÅÇÑÏÇÕÓËâ ÔËÔÕÇÏÞ
ÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉÐÂâ Ë ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÆÎâ ÓÂÊÐÞØ ÓÇÉËÏÑÄ
ÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÅÓÖÊÂ Ô ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¹ÕÑÃÞ
ËÊÃÇÉÂÕß ÐÇÄÇÓÐÞØ ÕÑÎÍÑÄÂÐËÌ, ÔÎÇÆÖÇÕ ÒÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑ-
ÄÂÕß ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÖá ÏÇØÂÐËÍÖ ÆÎâ ÍÂÉÆÑÌ àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ Ë ÓÇÉËÏÂ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ.

2.4. £ÎËâÐËÇ ÒÓÑÕËÄÑÆÇÌÔÕÄÖáÜÇÌ ÐÂÅÓÖÊÍË
ÐÂ ËÊÅËÃ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ Ë ÓÂÊÃÑÓÍÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
±ÓÑÄÇÆÈÐÐÞÌ Ä ÓÂÃÑÕÇ [33] ÂÐÂÎËÊ ÍËÐÇÕËÍË ÆÄËÉÇÐËâ
ÛÂÓËÍÂ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔËÎÞ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÒÑÊÄÑÎâÇÕ
ÒÑÎÖÚËÕß ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÇ ÆÇÕÂÎË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ
ÛÂÓËÍÂ Ë ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. £ÔÍÑÓÇ ÒÑÔÎÇ ÊÂÒÖÔÍÂ ÆÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÞÌ ÛÂÓËÍ ÐÂÚË-
ÐÂÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ Í ÔÕÂÃËÎßÐÑ ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÑÏÖ ÏËÐÖÔ-
ÍÑÐÙÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÚÕÑ ÖÄÑÆËÕ ÇÅÑ ÑÕ ÙÇÐÕÓÂ ÎÂÊÇÓ-
ÐÑÌ ÎÑÄÖÛÍË (ÔÏ. ÓËÔ. 4). ¿ÕÑ ÆÄËÉÇÐËÇ ÏÑÉÐÑ ÑÕÔÎÇÉË-
ÄÂÕß Ô ÕÑÚÐÑÔÕßá ÆÑ ÐÂÐÑÏÇÕÓÂ, ËÊÏÇÓââ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÛÂÓËÍÂ Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÄÂÆÓÂÐÕÐÑÅÑ ×ÑÕÑÆÇÕÇÍÕÑÓÂ.
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²ËÔ. 6. ²ÂÔÚÈÕÐÞÇ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÛÂÓËÍÂ (ÔËÐËÌ ÍÑÐÕÖÓ) Ë ÆÇÒÑÎËÏÇ-
ÓËÊÖáÜÇÌÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË (ÊÇÎÈÐÞÌ). ¬ÑÅÆÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÐÂÚË-
ÐÂÇÕ ÖÍÑÓÂÚËÄÂÕßÔâ, ÂÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÞÇ Ô ÛÂÓËÍÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
ÕÖÃÖÎËÐÂ (ÔÄÇÕÎÑ-ÊÇÎÈÐÞÌ) ËÊÅËÃÂáÕÔâ Ë ÔÎÇÅÍÂ ÒÑÄÑÓÂÚËÄÂáÕ ÛÂ-
ÓËÍ. ³ÇÓÞÇ ÍÑÐÕÖÓÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂÚÂÎßÐÖá ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá ÔËÔÕÇ-
ÏÞ. (²ËÔÖÐÑÍ ÂÆÂÒÕËÓÑÄÂÐ ÒÑ [36].)
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²ËÔ. 7. ³ËÎÂ, ËÊÏÇÓÇÐÐÂâ Ä ÙÇÐÕÓÇ ÛÂÓËÍÂ, ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÆËÂÏÇÕÓÂ ÛÂ-
ÓËÍÂ. ¤ÑÓËÊÑÐÕÂÎßÐÞÇ ÎËÐËË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏ
ÔËÅÐÂÎÂÏ (ÔÓÇÆÐÇÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ Ô ËÐÕÇÓÍÄÂÓÕËÎßÐÞÏ ÓÂÊÏÂØÑÏ) [37].
¶ËÑÎÇÕÑÄÞÇ ÔÕÑÎÃÙÞ ÑÕÑÃÓÂÉÂáÕ ÆËÂÒÂÊÑÐ ÂÏÒÎËÕÖÆ ÔËÎÞ, ÒÓÇÆ-
ÔÍÂÊÂÐÐÞØ ÏÑÆÇÎßá.
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¬ËÐÇÕËÍÂ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ ÛÂÓËÍÂ ÆÑÎÉÐÂ ÆÂÕß
ËÐ×ÑÓÏÂÙËá Ñ ÔÍÑÓÑÔÕË, Ô ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ ÔÛÂÓËÍÑÏ
ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÅÇÐÇÓËÓÖáÕ ÔËÎÖ. ¦ÔÎË àÕÂ ËÐÕÇÓÒÓÇ-
ÕÂÙËâ ÄÇÓÐÂ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÆÎâ àÕÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ
ÆÑÎÉÐÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÑÄÂÕß ÔÍÑÓÑÔÕË, Ô ÍÑÕÑÓÑÌ ÓÂÊÃËÓÂÇÕ-
Ôâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ. ³ÍÑÓÑÔÕß ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Mg 2�: ÒÓË ÃÑÎÇÇ
ÄÞÔÑÍËØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ Mg 2� ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÓÂÊÃË-
ÓÂáÕÔâ ÃÞÔÕÓÇÇ. ¿ÕÑ ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐËÇ ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇÓÇÐÑ Ô
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÃÖ×ÇÓÑÄ Ô ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ-
ÏË ËÑÐÑÄ Mg 2� [38]. ¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ
ÆÎâ ÄÑÔØÑÆâÜÇÌ ÚÂÔÕË ÔËÅÐÂÎÂ ÔËÎÞ ÖÏÇÐßÛÂÎÑÔß Ô ÖÄÇ-
ÎËÚÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË Mg 2� [33], ÍÂÍ Ë ÔÎÇÆÑÄÂÎÑ ÑÉË-
ÆÂÕß.

3. ®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ
ÆÎâ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô ÒÓÑÙÇÔÔËÄÐÞÏ
ÆÄËÉÇÐËÇÏ ÅÓÖÊÂ ì "ÍÂÒÎÇÓÞ"

¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÑÒËÔÂÐÑ ÓÂÐÇÇ, ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑ-
ÚÇÍ ËÅÓÂÇÕ ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß Ä ÑÆÐÑÏ ËÊ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÞØ
ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÉËÊÐË ì ÔÇÅÓÇÅÂÙËË ØÓÑÏÑÔÑÏ ÄÑ ÄÓÇÏâ
ÆÇÎÇÐËâ ÍÎÇÕÍË. ·ÓÑÏÑÔÑÏÞ Ä ÏËÕÑÊÇ ÔÄâÊÞÄÂáÕÔâ Ô
ÍÑÐÙÂÏË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ô ÒÑÏÑÜßá ÔÒÇÙËÂÎËÊËÓÑÄÂÐ-
ÐÑÌ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, ÍËÐÇÕÑØÑÓÂ. £Ñ ÄÓÇÏâ ÆÇÎÇÐËâ
ÍÎÇÕÍË ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ÒÇÓÇÏÇÜÂáÕÔâ ÐÂ ÍÑÐÙÂØ ÆÇÒÑÎËÏÇ-
ÓËÊÖáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ, ÐÇ ÕÇÓââ ÔÄâÊË Ô ÆÇÒÑÎËÏÇ-
ÓËÊÖáÜËÏÔâ ÍÑÐÙÑÏ. ¢ÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, ØÑÓÑÛÑ ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ
ÄÑ ÏÐÑÅËØ ÕËÒÂØ ÍÎÇÕÑÍ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÕÔâ
ËÏÇÐÐÑ ÐÂ ÕÑÏ ÍÑÐÙÇ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÄâÊÂÐ Ô ÍËÐÇÕÑØÑÓÑÏ [39].
°ÕÍÓÞÕËÇ ÕÑÅÑ ×ÂÍÕÂ, ÚÕÑ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÇÍ ÏÑÉÇÕ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕËÓÑÄÂÕß ØÓÑÏÑÔÑÏÞ, ÄÏÇÔÕÇ Ô
àÕËÏË ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕâÏË ÆÄËÉÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ
ÃÇÎÍË, ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô ÍËÐÇÕÑØÑÓÑÏ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÔÕÂÃËÎß-
ÐÖá ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ØÓÑÏÑÔÑÏÑÌ Ë ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜËÏËÔâ
ÍÑÐÚËÍÂÏË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ. ¿ÕË ÃÇÎÍË ÏÑÅÖÕ (1) à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß àÐÇÓÅËá ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÇÍ ÆÎâ ÄÞÒÑÎÐÇÐËâ ÓÂÃÑÕÞ ÒÑ ÒÓÑÙÇÔÔËÄÐÑÏÖ
ÆÄËÉÇÐËá ØÓÑÏÑÔÑÏ Ë (2) ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÕß ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß
ÍÓÇÒÎÇÐËâ ÒÓË ÃÑÎßÛËØ Ë ÒÇÓÇÏÇÐÐÞØ ÐÂÅÓÖÊÍÂØ. ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÏÞ ÒÓËØÑÆËÏ Í ÒÑÐâÕËá ÍËÐÇÕÑØÑÓÐÑÅÑ
"ÍÂÒÎÇÓÂ" ì ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ, ÍÑÕÑÓÑÇ
ÔÎÖÉËÕ ÆÎâ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË Ô
ÖÔÕÑÌÚËÄÞÏ ÆÄËÉÇÐËÇÏ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ. ±ÑÎÐÑÙÇÐÐÑ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔËÄÐÑ ÓÂÃÑÕÂáÜËÏ ÏÑÕÑÓÑÏ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÕÑÎßÍÑ
ÔËÔÕÇÏÂ ì ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÂâÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ Ë
ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ, ÍÂÒÎÇÓ.

³ÑÔÓÇÆÑÕÑÚËÏÔâ ÐÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËË ÑÔÐÑÄÐÞØ ÑÔÑÃÇÐ-
ÐÑÔÕÇÌ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË ÄÑÊÏÑÉÐÞØ Ë ÓÇÂÎßÐÑ ÔÖÜÇÔÕÄÖá-
ÜËØ ÍÂÒÎÇÓÑÄ.

3.1. ±ÇÓÄÂâ ×ËÊËÚÇÔÍË ÓÇÂÎËÔÕËÚÐÂâ
ÏÑÆÇÎß ÍÂÒÎÇÓÂ ì "ÓÖÍÂÄ ·ËÎÎÂ"
´ÇÓÓÇÎÎ ­ÇÔÎË ·ËÎÎ ÃÞÎ ÃÞ ÊÐÂÏÇÐËÕ ÔÄÑËÏ ÄÞÆÂá-
ÜËÏÔâ ÄÍÎÂÆÑÏ Ä ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÖá ÃËÑ×ËÊËÍÖ, ÆÂÉÇ ÇÔÎË
ÃÞ ÑÐ ÐÇ ÒÓÇÆÎÑÉËÎ ÒÇÓÄÑÇ âÄÐÑÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ
ÔÙÇÒÎÇÐËâ ÍËÐÇÕÑØÑÓ-ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ [40]. ¯Ñ àÕÑ ÖÏÑ-
ÊÓËÕÇÎßÐÑÇ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ, ÑÃÞÚÐÑ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÇ "ÓÖÍÂÄÑÏ
·ËÎÎÂ", ÑÍÂÊÂÎÑ ÃÑÎßÛÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ
ÏËÕÑÊÂ, Ë ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÂâ ÒÖÃÎËÍÂÙËâ 1985 Å. âÄÎâÇÕÔâ
ÑÃâÊÂÕÇÎßÐÑÌ ÔÔÞÎÍÑÌ Ä ÎáÃÑÏ ÑÃÊÑÓÇ ÒÑ àÕÑÌ ÕÇÏÇ. ¿ÕÂ
ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß, ÑÔÐÑÄÂÐÐÂâ ÐÂ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍÑÌ ËÆÇÇ
ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË, ÃÞÎÂ ÑÚÇÐß ÄÎËâÕÇÎßÐÑÌ, ÑÕÚÂÔÕË

ÒÑÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÑÐÂ ÃÞÎÂ ÍÂÍ ÍÑÐÍÓÇÕÐÑÌ, ÕÂÍ Ë ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐ-
ÐÑÌ. ´ÇÓÏËÐ "ÔÏÇÜÈÐÐÂâ ÆË××ÖÊËâ" ì àÕÑ ÐÇ ÑÚÇÐß
ÖÆÂÚÐÞÌ ÒÇÓÇÄÑÆ Ô ÂÐÅÎËÌÔÍÑÅÑ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÇÓÏËÐÂ
"biased diffusion", ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÊÐÂÚÂÇÕ ÆË××ÖÊËÑÐÐÑÇ ÆÄË-
ÉÇÐËÇ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÕÇÐÆÇÐÙËâ ÔËÔÕÇÏÞ
ÆÓÇÌ×ÑÄÂÕß, ÆÄËÅÂÕßÔâ Ô ÐÇÍÑÕÑÓÞÏ ÒÓÇÆÒÑÚÕÇÐËÇÏ Ä
ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. ·ËÎÎ [40] ÒÑÆÓÑÃÐÑ ÑÒËÔÂÎ
ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËá "ÓÖÍÂÄÂ" ì ÙËÎËÐÆÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ,
ÑØÄÂÕÞÄÂáÜÇÅÑ Ë ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÜÇÅÑ Ô ÍÑÐÙÑÏÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË (ÓËÔ. 8). °Ð ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÎ, ÚÕÑ ÒÓË ÓÂ-
ÊÖÏÐÞØ ÊÐÂÚÇÐËâØ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÄ ÏÑÆÇÎË àÕÑÕ ÓÖÍÂÄ ÏÑÉÇÕ
ÆÄËÅÂÕßÔâ ÄÏÇÔÕÇ Ô ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜËÏÔâ ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË ì ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÑÇ ÑÕÍÓÞÕËÇ.

²ÖÍÂÄ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÞÌ ·ËÎÎÑÏ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ
ÉÈÔÕÍÖá ÖÊÍÖá ÕÓÖÃÍÖ ÐÂ ÍËÐÇÕÑØÑÓÇ, ÍÑÕÑÓÂâ ÎËÛß ÐÇ-
ÏÐÑÅÑ ÛËÓÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ë ËÏÇÇÕ ÆÎËÐÖ ÑÍÑÎÑ 40 ÐÏ
(ÓËÔ. 8Â). ®ÑÉÐÑ ÃÞÎÑ ÃÞ ÊÂÆÂÕßÔâ ÄÑÒÓÑÔÑÏ Ñ ÄÇÓÑâÕÐÑ-
ÔÕË ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÍÑÐÚËÍ ÓÂÔÕÖÜÇÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÑÒÂÆÈÕ Ä
ÕÂÍÑÌ ÖÊÍËÌ ÍÂÐÂÎ, ÐÑ ·ËÎÎ ÒÑÆÔÚËÕÂÎ, ÚÕÑ àÕÑ ÐÇ ÃÖÆÇÕ
ÐÇÄÇÓÑâÕÐÞÏ ÔÑÃÞÕËÇÏ [40]. °ÆÐÂÍÑ ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÇ ÓÂÃÑ-
ÕÞ ÆÓÖÅËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÆÎâ ÊÂØÄÂÕÂ ÄÔÇØ
46 ØÓÑÏÑÔÑÏ (ÍÂÍ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÚÇÎÑÄÇÍÂ) ÊÂ ÓÂÊÖÏÐÑÇ ÄÓÇÏâ
ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÄÄÇÔÕË ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÇ ÒÓÇÆÒÑ-
ÎÑÉÇÐËâ Ñ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâØ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô ØÓÑÏÑÔÑ-
ÏÑÌ [41]. ¯Ñ ÐÇ ÃÖÆÇÏ ÐÂ àÕÑÏ ÑÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÕßÔâ Ë ÒÓÇÆ-
ÒÑÎÑÉËÏ, ÚÕÑ àÕÑ ÓÇÂÎßÐÑ. ¬ÂÐÂÎ ÆÎËÐÑÌ 40 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÆÎËÐÇ ÒâÕË ÆËÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ Ä ÑÆÐÑÏ
ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÇ. £ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ, ÔÑÔÕÑâÜÇÌ ËÊ 13 ÒÓÑ-
ÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÓÖÍÂÄ ÏÑÉÇÕ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß Ô 65 ÆË-
ÏÇÓÂÏË. £ÐÖÕÓÇÐÐââ ÚÂÔÕß ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎÂ ÆÑÎÉÐÂ ÃÞÎÂ
ÃÞÕß ÄÞÔÕÎÂÐÂ ÃÇÎÍÂÏË, ÔÄâÊÞÄÂáÜËÏË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚ-
ÍË; Ä ÑÒÖÃÎËÍÑÄÂÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ÚËÔÎÑ ÕÂÍËØ ÃÇÎÍÑÄ ÕÂÍÉÇ
ÔÑÔÕÂÄÎâÎÑ 65. ·ËÎÎ ÕÂÍÉÇ ÖÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ
ÔÑÔÇÆÐËÏË ÔÂÌÕÂÏË ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÍÂÒÎÇÓÂ Ô ÕÖÃÖÎËÐÑÏ
ÆÑÎÉÐÑ ÔÑÔÕÂÄÎâÕß 6,15 �A. ªÊ àÕÑÅÑ ÔÎÇÆÑÄÂÎÑ, ÚÕÑ ÎËÃÑ
ÍÂÉÆÞÌ ÆËÏÇÓ ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÎËÃÑ ÃÇÎÑÍ ÓÖÍÂÄÂ ËÏÇÎ 13 ÖÚÂ-
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²ËÔ. 8. ¿ÐÇÓÅËâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ä ÏÑÆÇÎË "ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎÂ" [40].
(Â) ³ØÇÏÂ ÓÖÍÂÄÂ ì ÖÊÍÑÅÑ ÙËÎËÐÆÓÂ, ÔÒÑÔÑÃÐÑÅÑ Í ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ
ÆË××ÖÊËË Ë ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÏ ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË.
(Ã) ±ÓÑ×ËÎß ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ÆÄËÉÇÐËâ ÑÕÆÇÎßÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ
ÓÖÍÂÄÂ ÄÆÑÎß ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ³ ÖÚÈÕÑÏ ÐÂÎËÚËâ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÍË 13 ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÔÂÌÕÂÏË ÔÄâÊÞ-
ÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄ ÓÖÍÂÄÂ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 8 ÐÏ/13 � 0;6 ÐÏ.
£ ÉÈÔÕÍÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ·ËÎÎÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÃÂÓßÇÓ b ÆÎâ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ
ÍËÐÇÕÑØÑÓÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ ÔÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ, ËÊ ÑÆÐÑÅÑÏÇÔÕÂ
ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Ä ÆÓÖÅÑÇ ÐËÉÇ ÒÑ ÏÑÆÖÎá ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô àÐÇÓÅËÇÌ w

ÒÑÎÐÑÅÑ ÑÕÓÞÄÂ ÃÇÎÍÂ ÑÕ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÐÂ ÇÈ ÍÑÐÙÇ. (Ä) ²ÖÍÂÄ
ÃÎÖÉÆÂÇÕ ÄÆÑÎß ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÔËÐØÓÑÐÐÑ ÒÇÓÇÏÇÜÂâ
ÄÔÇ ÔÄÑË ÔÄâÊÞÄÂáÜËÇ àÎÇÏÇÐÕÞ. ¢ÑÎßÛÇÇ ÒÇÓÇÍÓÞÕËÇ ÓÖÍÂÄÂ Ë
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÃÑÎÇÇ ÐËÊÍÑÌ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË,
ÐÑ ÕÓÇÃÖÇÕ ÃÑÎßÛÇ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ. (²ËÔÖÐÑÍ ÂÆÂÒÕËÓÑÄÂÐ
ËÊ [40].)
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ÔÕÍÑÄ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÒÑ ÔÄÑÇÌ ÆÎËÐÇ. ¿ÕÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕÔâ ÆÑÄÑÎßÐÑ ÔÒÇÍÖÎâÕËÄÐÞÏ. ¬ÎáÚÇÄÑÌ
ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá ÃÇÎÍÑÄ ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎÂ âÄÎâÇÕÔâ ÕÑ, ÚÕÑ ÑÐË
ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÓÖÍÂÄÖ ÑÆÐÑÏÇÓÐÑ ÆË××ÖÐÆËÓÑÄÂÕß ÒÑ ÒÑ-
ÄÇÓØÐÑÔÕË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¥Ë××ÖÊËâ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÃÇÎÍË ÓÖÍÂÄÂ ÏÑÅÖÕ ÒÇÓÇ-
ÔÍÂÍËÄÂÕß ËÊ ÑÆÐÑÅÑ ÔÂÌÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÐÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ
Ä ÆÓÖÅÑÌ, ÐÇ ÕÇÓââ ÔÄâÊË Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ. £ ÏÑÆÇÎË
·ËÎÎÂ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÇ Ñ ÆË××ÖÊËË ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÃÇÊ
ÑÕÓÞÄÂ âÄÎâÇÕÔâ ÇÔÕÇÔÕÄÇÐÐÞÏ ÔÎÇÆÔÕÄËÇÏ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË
ÓÖÍÂÄÂ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÍÂÉÆÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÊÂ×ËÍÔËÓÑ-
ÄÂÐÑ Ä ÉÈÔÕÍÑÏ ÍÂÓÍÂÔÇ ÓÖÍÂÄÂ. ¿ÕÂ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÏÑÆÇÎË
ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÄÞÓÂÉÇÐÐÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ àÐÇÓÅÇÕËÍÖ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËâ ÓÖÍÂÄÂ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ ÓÖÍÂÄÂ
à××ÇÍÕËÄÐÑ ÔÐËÉÂÇÕ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ÃÂÓßÇÓÞ ÆÎâ ÑÕÔÑ-
ÇÆËÐÇÐËâ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÔÂÌÕÑÄ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÓÖÍÂÄÂ ÄÑ ÄÓÇÏâ
ÇÅÑ ÆË××ÖÊËË (ÒÂÓÂÏÇÕÓ b, ÓËÔ. 8Ã, Ä) ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÏ ÃÂÓßÇÓÑÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÓÖÍÂÄ ÆÑÎÉÇÐ ÒÓÇ-
ÑÆÑÎÇÕß, ÚÕÑÃÞ ÒÑÎÐÑÔÕßá ÑÕÆÇÎËÕßÔâ ÑÕ ÕÖÃÖÎËÐÂ ÐÂ
ÍÑÐÙÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË (ÒÂÓÂÏÇÕÓ w). ¢ÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, ÍÂÉÆÞÌ
ÔÂÌÕ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÓÖÍÂÄÂ ÏÑÉÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÕÑÎßÍÑ ÔËÐØ-
ÓÑÐÐÑ Ô ÆÓÖÅËÏË 64 ÔÄâÊÞÄÂáÜËÏË ÃÇÎÍÂÏË Ä ÓÖÍÂÄÇ ì
ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÂâ Ë ÖÐËÍÂÎßÐÂâ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂ àÕÑÅÑ ÓÖ-
ÍÂÄÂ. ´ÂÍÑÌ ÂÐÔÂÏÃÎß ÃÇÎÍÑÄ, ÃÖÆÖÚË ÒÓËÄÇÆÈÐÐÞÏ Ä
ÍÑÐÕÂÍÕ Ô ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÆÄËÉÇÕÔâ ÄÏÇÔÕÇ Ô
ÓÖÍÂÄÑÏ ÍÂÍ Ô ÙÇÎÞÏ, ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖâ ÔÏÇÜÈÐÐÖá ÆË××Ö-
ÊËá Í ÒÑÎÑÉÇÐËá, ÍÑÕÑÓÑÇ ÆÂÇÕ ÃÑÎßÛÇÇ ÒÇÓÇÍÓÞÕËÇ Ô
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕßáÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¢ÑÎÇÇ ÒÑÎÐÑÇ ÒÑÅÓÖÉÇÐËÇ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÄÐÖÕÓß ÓÖÍÂÄÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÃÑÎßÛÇÏÖ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÖ ÔÄâÊÇÌ ÏÇÉÆÖ ÃÇÎÍÂÏË ÓÖÍÂÄÂ Ë ÕÖÃÖÎËÐÂ, Â
ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, Ë ÃÑÎÇÇ ÐËÊÍÑÌ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÍÂÒÎÇÓÂ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ. ®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ
"ÛÇÓÑØÑÄÂÕÑÔÕß" ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÃÇÎÍÑÄ ÓÖÍÂÄÂ Ô ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ, ÄÞÓÂÉÂÇÏÂâ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÏ b, ÒÓÇÆÑÕÄÓÂ-
ÜÂÇÕ ÒÑÎÐÑÇ ÒÑÅÓÖÉÇÐËÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ä ÓÖÍÂÄ, Ë ÍÂÒ-
ÎÇÓ ÆÑÔÕËÅÐÇÕ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ
ÒÓË ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ ÅÎÖÃËÐÇ. ­ÇÅÍÑ ÄËÆÇÕß, ÚÕÑ ÇÔÎË ÍÑÐÇÙ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÕÑÓÞÌ ÄÔÕÂÄÎÇÐ Ä àÕÑÕ ÓÖÍÂÄ, ÐÂÚËÐÂÇÕ
ÖÍÑÓÂÚËÄÂÕßÔâ, àÕÑ ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÆË××ÖÊËÑÐÐÑÇ ÔÏÇÜÇÐËÇ
ÓÖÍÂÄÂ Í ÐÑÄÑÏÖ ÒÑÎÑÉÇÐËá ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ. ²ÖÍÂÄ Ë ÒÓËÍÓÇ-
ÒÎÈÐÐÂâ Í ÐÇÏÖ ØÓÑÏÑÔÑÏÂ ÃÖÆÖÕ ÔÎÇÆÑÄÂÕß ÊÂ ÖÍÑÓÂÚË-
ÄÂáÜËÏÔâ ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÒÞÕÂâÔß ÄÑÔÔÕÂ-
ÐÑÄËÕß ÒÇÓÇÍÓÞÕËÇ Ô ÖÏÇÐßÛÇÐÐÑÌ àÐÇÓÅËÇÌ ÔÄâÊË [42].
¥Îâ ËÊÄÇÔÕÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÆÄËÉÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ (ÑÍÑÎÑ
1 ÏÍÏ ÏËÐÿ1), ÍÑà××ËÙËÇÐÕÂ ÆË××ÖÊËË ØÓÑÏÑÔÑÏÞ Ë
ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎ ÑÒÓÇÆÇÎËÎ àÐÇÓ-
ÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ÒÂÓÂÏÇÕÓÞ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÓÖÍÂÄÂ Ë ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË: b � 0;3 kBT Ë w � 2;5 kBT. ´ÂÍÑÌ ÓÖÍÂÄ ÏÑÉÇÕ
ÄÞÆÇÓÉËÄÂÕß ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÛËÓÑÍËÌ ÆËÂÒÂÊÑÐ ÐÂÅÓÖÊÑÍ,
ÆÄËÅÂâÔß ÒÓË àÕÑÏ Ô ÒÑÔÕÑâÐÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá. ±ÑÔÎÇÆÐââ
ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÒÇÓÇÍÎËÍÂÇÕÔâ Ô ÊÂÄËÔËÏÑÔÕßá ÔËÎÞ ÑÕ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕË, ËÊÏÇÓÇÐÐÑÌ ÆÎâ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ä ÔÒÇÓÏÂÕÑÙËÕÂØ ÍÖÊ-
ÐÇÚËÍÂ, ÅÆÇ ÔÍÑÓÑÔÕß ÐÂÚÂÎÂ ÒÂÆÂÕß ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÑÚÇÐß ÄÞ-
ÔÑÍËØ ÐÂÅÓÖÊÍÂØ (ÑÍÑÎÑ 100 Ò¯; ÐÂÅÓÖÊÍÂ ÐÂ ÑÆÐÖ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍÖ, ÍÑÐÇÚÐÑ, ÏÇÐßÛÇ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ àÕË ÍËÐÇÕÑØÑÓÞ
ÔÄâÊÞÄÂáÕ ÏÐÑÅÑ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ) [32]. °ÆÐÂÍÑ Ä ÏÑÆÇÎË
·ËÎÎÂ ÒÇÓÇÍÓÞÕËÇ ÏÇÉÆÖ ÓÖÍÂÄÑÏ Ë ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ
ÔÑÍÓÂÜÂÇÕÔâ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÐÂÅÓÖÊÍË, ÒÑÍÂ ÓÖÍÂÄ ÑÍÑÐÚÂ-
ÕÇÎßÐÑ ÐÇ ÑÕÔÑÇÆËÐâÇÕÔâ ÒÓË ÐÂÅÓÖÊÍÇ ÑÕ 9 ÆÑ 15 Ò¯ ÐÂ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ [42]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÓÖÍÂÄ ÐÇ ÑÚÇÐß à×-
×ÇÍÕËÄÇÐ Ä ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË àÐÇÓÅËË, ÄÞÆÇÎâáÜÇÌÔâ ÒÓË
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ì ¬±¥ ÑÍÑÎÑ 20 ë
25%, ÚÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÃÑÎÇÇ ÑÃÜËÏË ÑÙÇÐÍÂÏË à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÔÕË ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË.

¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÕÑ, ÚÕÑ ÒÓÑÛÎÑ 40 ÎÇÕ Ô ÒÖÃÎËÍÂÙËË ÓÂ-
ÃÑÕÞ Ñ ÓÖÍÂÄÇ ·ËÎÎÂ, ÒÑ-ÒÓÇÉÐÇÏÖ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÞÌ ËÐÕÇÓÇÔ Í ÏÑÆÇÎË ÓÖÍÂÄÂ ÆÎâ ÊÂÙÇÒÎÇÐËâ ØÓÑÏÑ-
ÔÑÏ. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ, ÔÆÇÎÂÐÐÞÇ ÊÂ àÕÑ ÄÓÇÏâ ÑÕÍÓÞÕËâ
ÆÇÎÂáÕ ÅËÒÑÕÇÊÖ Ñ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËË ÚÇÅÑ-ÕÑ ÒÑØÑÉÇÅÑ ÐÂ
ÓÖÍÂÄ ·ËÎÎÂ ËÎË ÆÓÖÅÑÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ, ËÔÒÑÎßÊÖáÜÇÅÑ
ÏÇØÂÐËÊÏ ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË, ÏÂÎÑÄÇÓÑâÕÐÑÌ. °ÆÐÑ
ËÊ ÕÂÍËØ ÑÕÍÓÞÕËÌ ì ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÐÂâ ÐÂ ÍÑÐÙÇ ÆÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÖáÜËØÔâ Ë ÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÂâ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß Ä ÄËÆÇ ÄÇÐÚËÍÂ ËÊ ÓÂÔÍÓÞÄÂá-
ÜËØÔâ ËÊÑÅÐÖÕÞØ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ [43 ë 46]. ²ÖÍÂÄ ÒÎÑØÑ
ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÕÂÍÑÌ ÅÇÑÏÇÕÓËÇÌ. £Ñ ÄÓÇÏâ ÒÖÃÎËÍÂÙËË
·ËÎÎÂ àÕÑÕ ×ÂÍÕ ÃÞÎ ÐÇËÊÄÇÔÕÇÐ. £ÕÑÓÑÇ ÑÕÍÓÞÕËÇì àÕÑ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË ÅÇÕÇÓÑÆÇÍÂÏÇÓÂ ÃÇÎÍÑÄ Ô
ÑÃÜËÏ ÐÂÊÄÂÐËÇÏ Dam1 ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÍÑÎßÙÂ ÄÑÍÓÖÅ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ [47, 48]. ³ÐÂÚÂÎÂ ÍÂÊÂÎÑÔß ì ÄÑÕ, ÐÂÍÑ-
ÐÇÙ, ÐÂÌÆÇÐÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ, ØÑÕß Ä ÚÇÏ-ÕÑ ÒÑØÑÉÂâ ÐÂ ÓÖÍÂÄ.
¯Ñ ÆÂÎßÐÇÌÛËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ àÕÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÒÑÍÂÊÂÎË,
ÚÕÑ ÏÇØÂÐËÊÏ ÆÄËÉÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ ÐË Ä ÍÂÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐË ÐÇ
âÄÎâÇÕÔâ ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË. ²ÂÃÑÕÂÇÕ,
ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÆÓÖÅÑÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ì "ÔËÎÑÄÑÅÑ ÖÆÂÓÂ" ÒÓÑÕÑ-
×ËÎÂÏÇÐÕÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÂÍÕËÄÐÑ ÔÏÇÜÂÇÕ ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒÎÇÓ
ÒÑ ÏÇÓÇ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ
àÕÑÕ ÍÂÒÎÇÓ ÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ.

3.2. ¬ÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒÎÇÓ Dam1
¬ÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒÎÇÓ ÃÞÎ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ¬ÑÛÎÂÐ-
ÆÑÏ Ë ÆÓ. [49] Ä 1988 Å. ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ËØ ÑÕÍÓÞÕËâ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ
ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜËÇÔâ in vitro ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÏÑÅÖÕ ÔÑØÓÂ-
ÐâÕß ÔÄâÊß Ô ÍËÐÇÕÑØÑÓÂÏË ÐÂ ËÏÏÑÃËÎËÊÑÄÂÐÐÞØ ØÓÑ-
ÏÑÔÑÏÂØ, Â ÕÂÍÉÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÃÑÎÇÇ ÓÂÐÐËØ ÑÒËÔÂÐËÌ
ÍÑÎßÙÇÄÞØ Ë ÔÒËÓÂÎÇÄËÆÐÞØ ÑÎËÅÑÏÇÓÑÄ ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÑÃÓÂÊÖáÕÔâ ÒÓË ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ ÆÇÒÑÎËÏÇ-
ÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË [50]. ±ÇÓÄÞÌ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÌ
ÂÐÂÎËÊ ÒÇÓÇÆÂÚË ÔËÎÞ ÒÎÑÔÍËÏ ÉÈÔÕÍËÏ ÍÑÎßÙÑÏ, ÍÑÕÑ-
ÓÑÇ ÐÇ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ ÔÑ ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÃÞÎ
ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÒÑÔÎÇ ÓÂÊÓÂÃÑÕÍË ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆÇÎË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË [35]. ¢ÞÎÑ
ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÏÇØÂÐËÊÏ ÔËÎÑÄÑÅÑ ÖÆÂÓÂ ÒÑ ÍÑÎßÙÖ ÒÓË
ËÊÅËÃÂÐËË ÑÕÔÑÇÆËÐâáÜÇÅÑÔâ ÑÕ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÓÑÕÑ-
×ËÎÂÏÇÐÕÂ ÏÑÉÇÕ ÑÃÇÔÒÇÚËÕß ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑÇ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÐËÇ àÐÇÓÅËË ÆÇ×ÑÓÏÂÙËË, ÊÂÒÂÔÈÐÐÑÌ Ä ÓÇÛÈÕÍÇ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË, Ë, ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, ÏÑÉÇÕ ÅÇÐÇÓËÓÑÄÂÕß ÏÂÍÔË-
ÏÂÎßÐÑ ÄÑÊÏÑÉÐÖá ÔËÎÖ, ÒÑÍÂ ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒÎÇÓ ÐÇ
ÑÅÓÂÐËÚËÄÂÇÕ ÒÑÎÐÖá ÆËÔÔÑÙËÂÙËá ÃÑÍÑÄÞØ ÔÄâÊÇÌ
ÏÇÉÆÖ ÆËÏÇÓÂÏË ÕÖÃÖÎËÐÂ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÍÑÎßÙÑ ÐÇ
ÆÑÎÉÐÑ ËÏÇÕß ÔÎËÛÍÑÏ ÏÂÎÇÐßÍËÌ ÄÐÖÕÓÇÐÐËÌ ÆËÂÏÇÕÓ;
ÇÅÑ ÑÒÕËÏÂÎßÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 35 ë 40 ÐÏ ÒÓË
ÆËÂÏÇÕÓÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË 25 ÐÏ. ±Ñ àÕÑÌ ÒÓËÚËÐÇ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏ ÔËÎÑÄÑÅÑ ÖÆÂÓÂ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÓÂÃÑÕÂÕß Ä ÒÓÇÆÇÎÂØ
ÖÊÍÑÅÑ ÓÖÍÂÄÂ, ÒÑÔÕÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ·ËÎÎÑÏ [40]. ªÔÔÎÇÆÑ-
ÄÂÐËâ ÍÑÎßÙÇÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÒÑÎÖÚËÎË ÏÑÜÐÞÌ ËÏÒÖÎßÔ,
ÍÑÅÆÂ ÃÞÎ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐ ÒÇÓÄÞÌ ÍËÐÇÕÑØÑÓÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ Ô
ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÅÇÑÏÇÕÓËÇÌ. ¥ÄÇ ÍÑÏÂÐÆÞ ì ÎÂÃÑÓÂÕÑÓËâ
¢ÂÓÐÔ/¥ÓÖÃËÐÂ Ë ÎÂÃÑÓÂÕÑÓËâ ·ÂÓÓËÔÑÐÂ ì ÑÃÐÂÓÖ-
ÉËÎË, ÚÕÑ ÏÖÎßÕË-ÔÖÃÝÇÆËÐËÚÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ËÊ ÒÑÚÍÖá-
ÜËØÔâ ÆÓÑÉÉÇÌ, ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÌ Dam1 (ËÎË DASH), ÔÒÑÐ-
ÕÂÐÐÑ ÔÑÃËÓÂÇÕÔâ Ä ÍÑÎßÙÂ ËÊ 15 ë 16 ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ÄÑÍÓÖÅ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË [47, 48]. ¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÒÎÑÕÐÑÇ âÆÓÑ ÍÑÎß-
ÙÂ Dam1 ÑÕÆÇÎÇÐÑ ÑÕ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÕÇÐÍË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
ÊÂÊÑÓÑÏ Ä 3 ë 6 ÐÏìÓÂÔÔÕÑâÐËÇ, ÑÚÇÐß ÒÑØÑÉÇÇ ÐÂ ÊÂÊÑÓ Ä
4 ë 5 ÐÏ, ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐÐÞÌ ÆÎâ àÐÇÓÅÑà××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÍÑÎßÙÇ-
ÄÑÅÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ [35]. °ÆÐÂÍÑ ÕËÒËÚÐÑÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÆÎâ
ÃÇÎÑÍ-ÃÇÎÍÑÄÞØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ ÐÂÏÐÑÅÑ ÍÑÓÑÚÇ ÊÂÊÑÓÂ
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ÏÇÉÆÖ âÆÓÑÏ ÍÑÎßÙÂ Dam1 Ë ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË.
°ÒËÓÂâÔß ÐÂ àÕË ÆÂÐÐÞÇ, Ä ÓÂÃÑÕÇ [35] ÃÞÎÂ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÂ
ËÆÇâ, ÚÕÑ ÛËÓÑÍËÌ ÆËÂÏÇÕÓ ÔÎÖÉËÕ ÆÎâ ÏÂÍÔËÏËÊÂÙËË
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÍÑÎßÙÂ Dam1, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ
ÂÆÅÇÊËá Í ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÐÇÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÓÂÆËÂÎßÐÞÇ ÎËÐÍÇÓÞ (ÓËÔ. 9), ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÎÑØÑ ÄËÊÖÂ-
ÎËÊËÓÑÄÂÐÞ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ.

²ÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÂâ ÐÂ àÕÑÌ ÑÔÐÑÄÇ ÕÇÑÓËâ ÒÑÆÚÇÓÍËÄÂÇÕ,
ÚÕÑ ÑÒÕËÏÂÎßÐÂâ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕÇÎßÐÑÔÕß ÕÂÍÑÅÑ ÔÑÇÆËÐË-
ÕÇÎâ ÃÖÆÇÕ ÆÑÔÕËÅÐÖÕÂ, ÇÔÎË ÎËÐÍÇÓÞ ÃÖÆÖÕ ÅËÃÍËÏË, ÒÑ-
ÔÍÑÎßÍÖ ÉÈÔÕÍËÇ ÔÄâÊË à××ÇÍÕËÄÐÑ ÖÏÇÐßÛÂáÕ ÆËÂÏÇÕÓ
ÍÑÎßÙÂ. ¿ÕÑ ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐËÇ ÇÜÈ ÐÇ ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇÓÇÐÑ ÐÂÒÓâ-
ÏÖá, ØÑÕâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ, ÚÕÑ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÇ ÄÐÖÕÓß ÄÞÔÕÖÒÞ Ä ÍÑÎßÙÇ Dam1 ÐÇ âÄ-
ÎâáÕÔâ ÉÈÔÕÍËÏË [51]. ¢ÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐËÇ ÏÑÆÇÎË
Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÕÂÍËÇ ÎËÐÍÇÓÞ ÆÑÎÉÐÞ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÑÄÂÕß ÑÒÓÇ-
ÆÇÎÈÐÐÞÏ ÒÓÇÆÒÑÚÕËÕÇÎßÐÞÏ ÑÓËÇÐÕÂÙËâÏ ÍÑÎßÙÂ
Dam1 ÐÂ ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÃÞÎÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐÑ àÍÔ-
ÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ [37]. ³ÕÑËÕ ÒÑÆÚÇÓÍÐÖÕß, ÚÕÑ ÅËÃÍÑÔÕß
ÎËÐÍÇÓÑÄ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ËØ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÐÇÊÂÄËÔËÏÑÇ ÒÑÄÇ-
ÆÇÐËÇ, Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎÂ, ÅÆÇ ÄÔÇ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ Ë ÓÖÍÂÄÑÏ ÆËÔÔÑÙËËÓÖáÕ Ë ÒÑÄÕÑÓÐÑ
ÔÄâÊÞÄÂáÕÔâ ÔËÐØÓÑÐÐÑ.

3.3. ¶ËÊËÚÇÔÍËÇ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâ ÐÂ ÒÓÑÙÇÔÔËÄÐÑÇ
ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÎßÙÂ, ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ Dam1
´ÑÚÐÑ ÕÂÍ ÉÇ, ÍÂÍ ÓÖÍÂÄ ·ËÎÎÂ ÃÞÎ ÑÎËÙÇÕÄÑÓÇÐËÇÏ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË, ÍÑÎßÙÑ Dam1 ÑÃÞÚ-
ÐÑ ÑÃÔÖÉÆÂÎÑÔß Ä ÔÄâÊË Ô ÔËÎÑÄÞÏË ÖÆÂÓÂÏË ÒÓÑÕÑ×ËÎÂ-
ÏÇÐÕÂ. °ÆÐÂÍÑ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏ ÆÄËÉÇÐËâ ÎáÃÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÐÇ ÔÕÑÎßÍÑ
ÇÅÑ ÅÇÑÏÇÕÓËÇÌ, ÔÍÑÎßÍÑ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂÏË, ÑÒËÔÞÄÂáÜËÏË
ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÍÑÎßÙÂ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ. £ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÒÓÑÚÐÑÔÕË àÕËØ ÔÄâÊÇÌ ÍÑÎßÙÑ ÏÑÉÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÎËÃÑ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË, ÎËÃÑ Ô ÒÑÏÑÜßá ÄÞ-
ÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÃÎÖÉÆÂÐËâ Ë, ÒÑ ÔÖÕË, ÆÂÉÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÏ-
ÃËÐÂÙËË àÕËØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ [52].

¦ÔÎË àÐÇÓÅËâ, Ô ÍÑÕÑÓÑÌ ÍÂÉÆÞÌ ÓÂÆËÂÎßÐÞÌ ÎËÐÍÇÓ
ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ ÔÑ ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ
ÐËÊÍÂâ (0;5 kBT ), ÍÑÎßÙÑ Ô 13 ÕÂÍËÏË ÔÄâÊâÏË ÃÖÆÇÕ ÆÇ-

ÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÕß ÑÆÐÑÏÇÓÐÖá ÆË××ÖÊËá ÐÂ ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍË. ¬ÑÅÆÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ, ÑÕ-
ÅËÃÂáÜËÇÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÏÑÅÖÕ ÔÎÖÉËÕß ÃÂÓßÇÓÑÏ,
ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ËØ ÓÂÆËÂÎßÐÞÌ ÑØÄÂÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÃÑÎßÛÇ
ÆËÂÏÇÕÓÂ ÍÑÎßÙÂ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÕÇÒÎÑÄÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ
ÍÑÎßÙÂ ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÔÏÇÜÈÐÐÞÏË. ·ÑÕâ ÕÇØÐËÚÇÔÍË àÕË
ËÊÅËÃÂáÜËÇÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÕÑÎÍÂáÕ ÔÎÂÃÑÔÄâÊÂÐ-
ÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ, ÍÑÅÆÂ ÑÐÑ ÔÑÒÓËÍÂÔÂÇÕÔâ Ô ÐËÏË, ÒÓË ÑÕÔÖÕ-
ÔÕÄËË ÐÂÅÓÖÊÍË àÕÑÕ ÂÔÒÇÍÕ ËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÏÇØÂÐË-
ÚÇÔÍË ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎÇÐ ËÊ-ÊÂ ÐËÊÍÑÅÑ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËâ ÔÍÑÎß-
ÉÇÐËá ÍÑÎßÙÂ. ¿ÕÑÕ ÔÙÇÐÂÓËÌ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÆÂÈÕ ØÑÓÑ-
ÛÇÇ ÑÃÝâÔÐÇÐËÇ ÕÑÏÖ, ÍÂÍ ÍÑÎßÙÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔËÄÐÑÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËÇ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ô ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜÇÌÔâ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ. ¯Ñ, ÍÂÍ Ë Ä ÔÎÖÚÂÇ ÆÓÖÅËØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ
ÔÏÇÜÈÐÐÑÌ ÆË××ÖÊËË, "ÂØËÎÎÇÔÑÄÂ ÒâÕÂ" ÕÂÍÑÅÑ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÇÅÑ ÒÑÄÇÆÇÐËË ÒÑÆ ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ. £Ñ-
ÒÇÓÄÞØ, ÕÇÒÎÑÄÞÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË ÐÇ ÏÑÅÖÕ ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÕß
ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ ÃÑÎßÛËØ ÅÓÖÊÑÄ ÐÂ ÍÑÐÙÇ ÒÑÎËÏÇÓÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÖÍÑÓÂÚËÄÂÇÕÔâ Ô ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÊÐÂÚËÏÞÏË ÔÍÑÓÑÔÕâ-
ÏË. £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÔÎÂÃÑÔÄâÊÂÐÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ ÄÓâÆ ÎË ÔÒÑÔÑÃÐÑ
ÑÃÇÔÒÇÚËÕß ÒÑÆÆÇÓÉÂÐËÇ ÔÕÂÃËÎßÐÑÅÑ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ Í
ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜÇÏÖÔâ ÍÑÐÙÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. ¯ÂÒÓËÏÇÓ,
àÐÇÓÅËâ ÔÄâÊË Ä 3 kBT ÐÂ ÎËÐÍÇÓ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÕËÕß
ÑÕÔÑÇÆËÐÇÐËÇ ÍÑÎßÙÂ, ÑÃÓÂÊÖáÜÇÅÑ 13 ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËÌ Í
ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÍÑÅÆÂ ÐÂÅÓÖÊÍÂ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÃÑÎÇÇ
6 Ò¯ [52].

¡ÄÕÑÓÞ ÓÂÃÑÕÞ [52] ÒÓËØÑÆâÕ Í ÄÞÄÑÆÖ, ÚÕÑ ÕÂÍÑÌ
ÏÇØÂÐËÊÏ ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÔÄâÊË ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË ÄÑÊÏÑÉÇÐ Ë
ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÓËÇÏÎÇÏÞÏ ÓÇÛÇÐËÇÏ ÆÎâ ÊÂÄËÔËÏÑÅÑ ÑÕ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ
ÔËÔÕÇÏÂØ, ÅÆÇÏÇÆÎÇÐÐÂâ ÍËÐÇÕËÍÂ ÆÄËÉÇÐËâ ËÎË ÃÑÎßÛËÇ
ÐÂÅÓÖÊÍË ÐÇ âÄÎâáÕÔâ ÒÓÑÃÎÇÏÑÌ. °ÆÐÂÍÑ ÔÎÂÃÑ ÔÄâÊÂÐ-
ÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÔÑØÓÂÐâÕß ÔÄÑÇ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËÇ Í
ÍÑÐÙÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÒÓË ÃÑÎßÛËØ Ë ÒÇÓÇÏÇÐÐÞØ ÐÂ-
ÅÓÖÊÍÂØ. £Ñ ÄÓÇÏâ ÏËÕÑÊÂ ÍËÐÇÕÑØÑÓ ÏÑÉÇÕ ËÐÑÅÆÂ ËÔ-
ÒÞÕÞÄÂÕß ÃÑÎßÛÖá ÐÂÅÓÖÊÍÖ; ÒÇÓÇÏÇÐÐÂâ ÐÂÅÓÖÊÍÂ ËÎË
ÍÂÍÑÇ-ÎËÃÑ ÔÎÖÚÂÌÐÑÇ ÔÑÃÞÕËÇ ÏÑÅÖÕ ÒÓËÑÔÕÂÐÑÄËÕß
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËá ËÎË ÄÞÊÄÂÕß ÇÈ ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËÇ Ä ÓÑÔÕ.
¹ÇÏ ÔÎÂÃÇÇ ÔÙÇÒÎÇÐËÇ ÍÑÎßÙÂ ÔÑ ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË,
ÕÇÏ ÎÇÅÚÇ ÑÐÑ ÑÕÔÑÇÆËÐâÇÕÔâ. ¢ÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÂâ ÔÕÂÃËÎß-
ÐÑÔÕß ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ, ÇÔÎË ÔÒËÙÞ
ÔËÎßÐÇÇ ÔÄâÊÞÄÂáÕÔâ ÔÑ ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. °Æ-
ÐÂÍÑ, ÇÔÎË ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÚÓÇÊÏÇÓÐÑ ÔËÎßÐÑÇ, ÆÂÉÇ ÏÑÜÐÞÇ
ÔËÎÑÄÞÇ ÖÆÂÓÞ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ ÃÑÎßÛÇ ÐÇ ÔÏÑÅÖÕ ÒÇÓÇ-
ÏÇÜÂÕß ÍÑÎßÙÑ ÄÆÑÎß ÔÕÇÐÍË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, Ë ÑÐÑ ÃÖÆÇÕ
ÃÎÑÍËÓÑÄÂÕß ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËá. ¿ÕÑ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËÇ ÆÇ-
ÏÑÐÔÕÓËÓÖÇÕ ÆËØÑÕÑÏËá ÍÑÎßÙÇÄÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ, ÄÑÊÐËÍÂá-
ÜÖá ËÊ-ÊÂ ÂÐÕÂÅÑÐËÔÕËÚÇÔÍËØ ÕÓÇÃÑÄÂÐËÌ Í ÔÕÂÃËÎßÐÑ-
ÔÕË ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËâ ÍÂÒÎÇÓÂ (ÃÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÂâ àÐÇÓÅËâ ÔÄâÊË)
Ë Í ÔÍÑÎßÉÇÐËá ÍÂÒÎÇÓÂ (ÃÑÎÇÇ ÐËÊÍÂâ àÐÇÓÅËâ ÔÄâÊË).
´ÇÑÓËâ ÒÑÏÑÅÂÇÕ ÖÍÂÊÂÕß ÆËÂÒÂÊÑÐ ÔÓÑÆÔÕÄÂ ÍÑÎßÙÂ,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÓËÇÏÎÇÏÞÌ ÍÑÏÒÓÑÏËÔÔ ì ÑÕ
10 ÆÑ 14 kBT ÐÂ ÔÄâÊß [52]. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÒÓË 13 kBT ÔËÎÂ
ÑÕÔÑÇÆËÐÇÐËâ, ÍÂÍ ÒÓÑÅÐÑÊËÓÖÇÕÔâ, ÖÄÇÎËÚËÕÔâ ÆÑ 40 Ò¯,
ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ ÕÂÍÑÇ ÍÑÎßÙÑ ÄÔÇ ÇÜÈ ÏÑÉÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÒÑÆ
ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔËÎÞ ËÊÅËÃÂ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ. °ÐÑ ÐÇ ÃÖÆÇÕ
ËÏÇÕß ÑÃÐÂÓÖÉËÏÞØ ÆË××ÖÊËÑÐÐÞØ ÆÄËÉÇÐËÌ Ë, ÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑ, ÃÖÆÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ËÔÍÎáÚËÕÇÎßÐÑ ÄÏÇÔÕÇ Ô ÍÑÐ-
ÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÍÂÉÆÞÌ ÎËÐÍÇÓ ÆÄË-
ÉÇÕÔâ ÄÆÑÎß ÑÆÐÑÅÑ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ, ÒÇÓÇÔÍÂÍËÄÂâ Ô
ÑÆÐÑÅÑ ÏÇÔÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÐÂ ÆÓÖÅÑÇ, ÒÑÆÑÃÐÑ ¡´¶-ÊÂ-
ÄËÔËÏÑÏÖ ÏÑÕÑÓÐÑÏÖ ÃÇÎÍÖ ÕËÒÂ ÍËÐÇÊËÐÂ, ÕÑÎßÍÑ àÐÇÓ-
ÅËâ ÆÎâ ÆÄËÉÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ
¤´¶, ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÕÖÃÖÎËÐÑÏ.

²ËÔ. 9. ¬ÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒÎÇÓ Dam1 ÐÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ. ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Dam1 ÒÑÍÂÊÂÐÞ Ä ÄËÆÇ ÔËÓÇÐÇÄÞØ ÛÂÓËÍÑÄ;
ÎËÐÍÇÓÞ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÇ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËÇ Í ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ, ËÊÑÃÓÂ-
ÉÇÐÞ ÑÓÂÐÉÇÄÞÏ.
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3.4. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ
Dam1-ÊÂÄËÔËÏÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ
´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÄÞâÄËÎÑ ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ
ÒÓÑÚÐÑÔÕßá ÔÙÇÒÎÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ, ÔÍÑ-
ÓÑÔÕßá ÆË××ÖÊËË àÕÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ Ë ÔÕÇÒÇÐßá, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ
ÍÑÎßÙÑ ÃÇÊ ÐÂÅÓÖÊÍË ÆÑÎÉÐÑ ÊÂÏÇÆÎâÕß ÔÍÑÓÑÔÕß ÆÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË [52]. £ÔÇ àÕË Ë ÆÓÖÅËÇ Dam1-
ÊÂÄËÔËÏÞÇ âÄÎÇÐËâ ÑÕÓÂÉÂáÕ ÂÔÒÇÍÕÞ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ
ÅÇÕÇÓÑÆÇÍÂÏÇÓÑÄ Dam1 ÔÑ ÔÕÇÐÍÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË,
ÒÑàÕÑÏÖ ËØ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÆÑÎÉÐÞ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÑÄÂÕß ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÖ. °ÆÐÂÍÑ ÔÎÑÉÐÑÔÕß àÕÑÌ ÔËÔ-
ÕÇÏÞ Ë ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÇ ÓÂÔØÑÉÆÇÐËÇ ÑÒÖÃÎËÍÑÄÂÐÐÞØ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ËÊÏÇÓÇÐËÌ ÒÓËÄÇÎË Í ÒÓÑÕËÄÑÓÇÚË-
ÄÞÏ ÄÊÅÎâÆÂÏ ÐÂ ÏÇØÂÐËÊÏ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ ÓÇÂÎßÐÞÏ ÍÑÎß-
ÙÑÏ Dam1. ¥ÄÂ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÞØ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËâDam1-ÕÖÃÖÎËÐìËØ àÐÇÓÅËâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Ë ÔÍÑÓÑÔÕß
ÆË××ÖÊËË Dam1 ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ì ÄÔÈ
ÇÜÈ ÑÃÔÖÉÆÂáÕÔâ.

£ÇÔÕÇÓÏÂÐÐ Ë ÆÓ. [47] ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎË ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÌ
ÒÑÆØÑÆ ÆÎâ ÑÙÇÐÍË ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÆËÔÔÑÙËÂÙËË ÏÇÉÆÖ ÅÇÕÇÓÑ-
ÆÇÍÂÏÇÓÑÏ Dam1 Ë ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ; ËØ ÆÂÐÐÞÇ ÒÓÇÆÒÑ-
ÎÂÅÂáÕ, ÚÕÑ àÕÑ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÔÖÃÏËÍÓÑÏÑÎâÓÐÑÏ
ÆËÂÒÂÊÑÐÇ. °ÆÐÂÍÑ ÃÇÊ ÊÐÂÐËâ ÒÖÕË ÑÎËÅÑÏÇÓËÊÂÙËËDam1
Ë ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË àÕÂ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ
ÐÇ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑ àÐÇÓÅËáÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÕÖÃÖÎËÐÂ Ô
Dam1. ¹ÂÔÕß ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÏÑÅÎÂ
ÃÞÕß ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ Dam1-
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÏÇÉÆÖ ÔÑÃÑÌ, ÒÑàÕÑÏÖ àÕÑ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÏÑÉÐÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÕÑÎßÍÑ ÍÂÍ ÄÇÓØÐáá ÑÙÇÐÍÖ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂ-
ÐËâ Dam1-ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ (� 1 kBT ). °ÆÐÂÍÑ ÔÓÑÆÔÕÄÑ Í
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ ÏÖÕÂÐÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Dam1 Ô ÒÑÐËÉÇÐ-
ÐÑÌ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕßá ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÍÑÎßÙÂ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑ
ÔÓÑÆÔÕÄÖ Dam1 ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ [47, 53], ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÇÆ-
ÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÃÑÎßÛÂâ ÚÂÔÕß ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËâ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÔÄâÊÞÄÂÐËá Dam1-ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ.
¤ÇÔÕÑ Ë ÆÓ. [54], ËÔÒÑÎßÊÖâ ÂÐÂÎËÊ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË,
ÒÓËÛÎË Í ÄÞÄÑÆÖ, ÚÕÑ ÔÓÑÆÔÕÄÑ Dam1-ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ ÐÂ
ÆÄÂ ÒÑÓâÆÍÂ ÔËÎßÐÇÇ. °ÆÐÂÍÑ ÏÑÉÐÑ ÒÑÍÂÊÂÕß, ÚÕÑ ÅËÆ-
ÓÑÎËÊ ¤´¶ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÑÃÇÔÒÇÚËÕß ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ àÐÇÓÅËË ÆÎâ
ÒÇÓÇÏÇÜÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ ÔÑ ÔÕÑÎß ÔËÎßÐÞÏ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ.
¯ÂËÃÑÎÇÇ ÒÓÑÔÕÂâ ÏÇÓÂ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÏÇÉÆÖ ÍÑÎßÙÑÏ
Dam1, ÑÍÓÖÉÂáÜËÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ, ÒÑÎÖÚÂÇÕÔâ ËÊ ÂÐÂ-
ÎËÊÂ in vitro ÔÍÑÓÑÔÕË ÆÄËÉÇÐËâ ÍÑÎßÙÂ ÃÇÊ ÐÂÅÓÖÊÍË [55].
¯ÂÃÎáÆÂÇÏÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß, Ô ÍÑÕÑÓÑÌ ÍÑÎßÙÑ Dam1 ÑÕÔÎÇ-
ÉËÄÂÇÕ ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜÖáÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÖ, ÒÑÆÓÂÊÖÏÇ-
ÄÂÇÕ àÐÇÓÅËá ÑÕ 13 ÆÑ 15kBT ÐÂ ÔÄâÊß Dam1-ÕÖÃÖÎËÐ, ÚÕÑ
ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÏË ÆÂÐÐÞÏË [47].

¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÓÂÐÇÇ, ÍÑÎßÙÑ Ô ÕÂÍËÏË ÖÏÇÓÇÐÐÑ
ÔËÎßÐÞÏË ÔÄâÊâÏË ÐÇ ÆÑÎÉÐÑ ÒÑÍÂÊÞÄÂÕß ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÌ
ÆË××ÖÊËË Ä ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÊÐÂÚËÏÑÌ ÄÓÇÏÇÐÐÑÌ ÛÍÂÎÇ
ÏÐÑÅËØ ÏËÐÖÕ. °ÆÐÂÍÑ Ä ÒÇÓÄÑÌ ÒÖÃÎËÍÂÙËË ÕÂÍÑÅÑ
ÓÑÆÂ ÃÞÎ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÍÑÎßÙÂ Dam1 ÆË×-
×ÖÐÆËÓÖáÕ ÑÚÇÐß ÃÞÔÕÓÑ (0,05 ÏÍÏ2 Ôÿ1) [56], ØÑÕâ àÕÂ
ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËâ ÐÇ ÖÚËÕÞÄÂÎÂ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÅÇÕÇÓÑÆÇÍÂÏÇ-
ÓÑÄ Dam1 ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÑÎËÅÑÏÇÓÐÞÇ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÒÑ ÓÂÊÏÇÓÖ Ë ÅÇÑÏÇÕÓËË
[55]. ±ÑÔÎÇÆÖáÜËÇ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÆË××Ö-
ÊËË ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Dam1 ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ àÕÑÕ ÄÞÔÑÍËÌ ÍÑ-
à××ËÙËÇÐÕ ÆË××ÖÊËË ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕ ÕÇÒÎÑÄÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ
ÕÑÎßÍÑ ÑÆÐÑÌ ë ÆÄÖØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Dam1 [54, 55]; ÃÑÎÇÇ
ÍÓÖÒÐÞÇ ÑÎËÅÑÏÇÓÞ Dam1 ÆË××ÖÐÆËÓÖáÕ ÅÑÓÂÊÆÑ ÏÇÆ-
ÎÇÐÐÇÇ [55]. ¿ÕË ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ÑÙÇÐËÄÂáÕ ÆË××ÖÊËá ÒÑÎ-
ÐÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ Dam1 Ä 10ÿ7 ÏÍÏ2 Ôÿ1, ÚÕÑ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕ
ÃÑÎÇÇ 7 kBT àÐÇÓÅËË ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Dam1-ÕÖÃÖÎËÐ.

3.5. ¶ËÃÓËÎÎâÓÐÞÇ ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ
ÍÂÍ ÍÂÒÎÇÓÞ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ
¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÂ Dam1 ÄÞÔÕÖÒÂÕß Ä ÓÑÎË ÍÂÒÎÇÓÂ, ÔÑÒÓâÅÂáÜÇÅÑ
ÆÄËÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂÏË Ä ÆÓÑÉÉÂØ,
ÅÑÏÑÎÑÅË Ë ÆÂÉÇ ÂÐÂÎÑÅË, ÔÒÑÔÑÃÐÞÇ ÔÑÊÆÂÄÂÕß ÍÑÎßÙÂ
ÄÑÍÓÖÅ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ä ÄÞÔÛËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÂØ, ÕÂÍËØ ÍÂÍ
ÉËÄÑÕÐÞÇ, ÐÇ ÃÞÎË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ [57, 58].

¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÂâ ÕÑÏÑÅÓÂ×Ëâ ÍËÐÇÕÑØÑÓÑÄ ÏÎÇÍÑÒËÕÂá-
ÜËØ, ÑÆÐÂÍÑ, ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉËÕß ÕÑÐÍËÇ ×ËÃÓËÎÎÞ,
ÔÑÇÆËÐâáÜËÇ ËÊÑÅÐÖÕÞÇ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÐÇÒÑÔÓÇÆ-
ÔÕÄÇÐÐÑ Ô ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÊÑÐÑÌ ÍËÐÇÕÑØÑÓÂ. ¬ÑÎËÚÇÔÕÄÇÐ-
ÐÑÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ×ÑÓÏÞ ÍÑÐÙÑÄ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË, ÔÄâÊÂÐ-
ÐÞØ Ô ÍËÐÇÕÑØÑÓÂÏË, ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ
àÕËØ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ ËÏÇáÕ ËÐÖá ×ÑÓÏÖ, ÚÇÏ ÒÓÑÕÑ×Ë-
ÎÂÏÇÐÕÞ ÐÂ ÍÑÐÙÂØ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ, ÓÂÔÕÖÜËØ ËÎË ÖÍÑÓÂ-
ÚËÄÂáÜËØÔâ in vitro [58]. ¡ÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÑÔÕß ÒÓÑÕÑ×ËÎÂ-
ÏÇÐÕÑÄ Ô ×ËÃÓËÎÎÂÏË ÍÑÓÓÇÎËÓÖÇÕ Ô ËØ ÎÑÍÂÎßÐÞÏ ÄÞ-
ÒÓâÏÎÇÐËÇÏ, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ àÕË ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÄÞÊÄÂÐÞ ÔËÎÂÏË, ÆÇÌÔÕÄÖá-
ÜËÏË ÚÇÓÇÊ ×ËÃÓËÎÎÞ.

¿ÕË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÄÆÑØÐÑÄËÎË ÂÄ-
ÕÑÓÑÄ ÓÂÃÑÕÞ [58] ÐÂ ÔÑÊÆÂÐËÇ ÍÑÏÒßáÕÇÓÐÑÌ ÏÑÆÇÎË
ÍÂÒÎÇÓÂ, ÔÑÔÕÑâÜÇÅÑ ËÊ ×ËÃÓËÎÎ. ªÔÒÑÎßÊÖâ ÓÂÐÇÇ ÓÂÊÓÂ-
ÃÑÕÂÐÐÖá ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÖá ÏÑÆÇÎß ÆÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÖáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ë ÄÄÑÆâ Ä ÐÇÈ ÍËÐÇÕÑØÑÓ-
ÐÞÇ ×ËÃÓËÎÎÞ, Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÓÖÉËÐ, ÔÑÇÆËÐâáÜËÇ ÕÖÃÖÎËÐ
Ä ËÊÅËÃÂáÜËØÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂØ Ô ØÓÑÏÑÔÑÏÑÌ, ÖÆÂ-
ÎÑÔß ÒÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÇ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ ÍÂÒ-
ÎÇÓÂ ÐÑÄÑÅÑ ÕËÒÂ (ÓËÔ. 10).

£ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß, ÚÕÑ ×ËÃ-
ÓËÎÎÞ ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ÐÇÑÅÓÂÐËÚÇÐÐÞØ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂØ Ë

²ËÔ. 10. ®ÑÆÇÎß ×ËÃÓËÎÎâÓÐÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÅÑ Ä ÔÕÂÕßÇ
[58]. ¬ÓÂÔÐÞÏ ÒÑÍÂÊÂÐÞ ×ËÃÓËÎÎâÓÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÔÑÇÆËÐâáÜËÇ ÍÑÐÇÙ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô ØÓÑÏÑÔÑÏÑÌ.
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ÏÑÅÖÕ ÔÄâÊÞÄÂÕßÔâ Ô ÕÖÃÖÎËÐÑÏ Ä ÔÎÖÚÂÌÐÞØ ÏÇÔÕÂØ
ÄÆÑÎß ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÐÑ ÐÇ ÏÑÅÖÕ ÔÄâÊÞÄÂÕßÔâ Ô
ÓÂÔÕÄÑÓËÏÞÏ ÕÖÃÖÎËÐÑÏ. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ
ÔÕÓÇÏâÕÔâ Í ÔÄÑÇÌ ÏËÐËÏÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÍÑÐ×ÑÓ-
ÏÂÙËË, ÑÐË ÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÔËÎÑÄÑÌ ÖÆÂÓ ÐÂ ÔÄâÊÂÐÐÖá ×ËÃ-
ÓËÎÎÖ, ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÒÓËÄÑÆâ Í ÒÇÓÇÏÇÜÇÐËá ØÓÑÏÑÔÑÏÞ.
¬ÑÅÆÂ ÕÖÃÖÎËÐ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖÇÕÔâ Ô ÍÑÐÚËÍÂ ËÊÅËÃÂáÜÇ-
ÅÑÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂ, ÔÄâÊÂÐÐÂâ ×ËÃÓËÎÎÂ ÄÞÔÄÑÃÑÉ-
ÆÂÇÕÔâ Ë ÒÑÒÑÎÐâÇÕ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ×ËÃÓËÎÎ, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕ-
ÄÖáÜËØ Ô ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂÏË.

³ àÕËÏË ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËâÏË ÏÑÆÇÎß ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑ-
ÄÂÎÂ, ÚÕÑ ÔËÎÑÄÞÇ ÖÆÂÓÞ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ ÏÑÅÖÕ ÖÔÕÑÌ-
ÚËÄÑ ÒÇÓÇÏÇÜÂÕß ÅÓÖÊ ÒÓÑÕËÄ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÌ ÐÂÅÓÖÊÍË.
±ÓÑÄÇÆÈÐÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÒÑÍÂÊÞÄÂÎ, ÚÕÑ ÕÂÍÑÌ ÅËÒÑÕÇÕËÚÇ-
ÔÍËÌ ÍÂÒÎÇÓ ÃÞÎ ÃÞ ÆÂÉÇ ÃÑÎÇÇ àÐÇÓÅÑà××ÇÍÕËÄÇÐ, ÚÇÏ
ÍÑÎßÙÑ Dam1. ¬ÑÎßÙÑ, ÍÑÕÑÓÑÇ ÔÄâÊÞÄÂÇÕ ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÍË ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÔËÎßÐÑ, ÚÕÑÃÞ ÑÃÇÔÒÇÚËÕß ÒÓÑÙÇÔÔËÄ-
ÐÑÇ ÔÙÇÒÎÇÐËÇ, ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÖÍÑÓÑÚÇÐËáÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË
Ë ÔÐËÉÂÇÕ ÒÑÎÇÊÐÖá ÓÂÃÑÕÖ, ÍÑÕÑÓÖá ÏÑÉÇÕ ÄÞÒÑÎÐËÕß
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË [37]. ¯ÂÒÓÑÕËÄ, ×ËÃ-
ÓËÎÎâÓÐÞÌ ÍÂÒÎÇÓ ÐÇ ÆÑÎÉÇÐ ÒÇÓÇÏÇÜÂÕßÔâ ÑÕ ÑÆÐÑÅÑ
ÏÇÔÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Í ÆÓÖÅÑÏÖ ÐÂ ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË;
×ËÃÓËÎÎÞ ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ÙËÍÎÂÏ ÑÕÔÑÇÆËÐÇÐËâ Ë ÒÑÄÕÑÓ-
ÐÑÅÑ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËâ, ÒÑàÕÑÏÖ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÆÄËÅÂÕÇÎâ
ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÐÇ ÑÅÓÂÐËÚÇÐÂ. ¿ÕÂ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ÑÔÑÃÇÐÐÑ ÙÇÐÐÑÌ Ä ÍÎÇÕÍÂØ, ÅÆÇ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ÃÑÎß-
ÛËÇ ËÎË ËÔÒÞÕÞÄÂáÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÖá ÒÓÑÕËÄÑÆÇÌÔÕÄÖá-
ÜÖá ÔËÎÖ ËØ ÆÄËÉÇÐËá.

°ÆÐÂÍÑ Ö ×ËÃÓËÎÎ ÇÔÕß âÄÐÞÌ ÐÇÆÑÔÕÂÕÑÍ: ÑÐË ÔÑ-
ÇÆËÐâáÕÔâ Ô ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂÏË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÔÕÑØÂÔ-
ÕËÚÇÔÍË Ë ÐÇÊÂÄËÔËÏÑ ÆÓÖÅ ÑÕ ÆÓÖÅÂ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÇÔÎË
ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ËÊ ÐËØ ÐÇ ÔÏÑÅÎË ÑÃÓÂÊÑÄÂÕß ÒÓÑÚÐÞÇ ÔÄâÊË,
ÐÇÔÄâÊÂÐÐÞÇ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÞ ÏÑÅÖÕ ÒÑÕÇÓâÕß ÔÄâÊß Ô
ØÓÑÏÑÔÑÏÑÌ. £ ÓÇÂÎßÐÑÌ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÇ ÒÑâÄÎÇÐËÇ
ÔÄÑÃÑÆÐÑ ÑÕÔÑÇÆËÐâáÜËØÔâ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÔÍÑÓÇÇ
ÄÔÇÅÑ, ÒÓËÄÇÆÈÕ Í ÓÂÔÒÂÆÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ë ÔÄâÊß Ô
ØÓÑÏÑÔÑÏÑÌ ÃÖÆÇÕ ÒÑÕÇÓâÐÂ. ¿ÕÑÕ ÕËÒ ÔÄâÊË ÏÑÉÇÕ ÓÂ-
ÃÑÕÂÕß ÕÑÎßÍÑ Ä ÍÎÇÕÍÂØ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÍËÐÇÕÑØÑÓÞ ÒÓËÍÓÇÒ-
ÎÇÐÞ Í ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂÏ; ÒÑÕÇÓâ ÑÆÐÑÌ
ÕÂÍÑÌ ÔÄâÊË ÐÇ ÃÖÆÇÕ ËÏÇÕß ÔÇÓßÇÊÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËÌ. ¿ÕÂ
ÏÑÆÇÎß ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ×ËÃÓËÎÎ ÆÂÎÇÍÂ ÑÕ ÕÑÅÑ, ÚÕÑÃÞ ÆÂÕß
ÖÆÑÄÎÇÕÄÑÓËÕÇÎßÐÞÇ ÑÕÄÇÕÞ ÐÂ ÄÔÇ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÄÑÒ-
ÓÑÔÞ Ñ ÔÑÒÓâÉÇÐËË ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô
ÍËÐÇÕÑØÑÓÑÏ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÑÐÂ ÐÇ ÑÃÝâÔÐâÇÕ, ÍÂÍ ØÓÑÏÑ-
ÔÑÏÞ ÏÑÅÖÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÐÂ ÍÑÐÙÂØ ÖÆÎËÐâáÜËØÔâ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÇÍ. ³ÍÑÓÇÇ, àÕÖ ÏÑÆÇÎß ÔÎÇÆÖÇÕ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ
ÒÓÑÕÑÕËÒ ÐÑÄÑÌ ÔÕÓÂÕÇÅËË ÔÑÒÓâÉÇÐËâ, ÖÒÓÂÄÎâÇÏÑÌ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ, ÊÂÄËÔâÜËÏ ÑÕ ÓÂÃÑÚÇÅÑ ØÑÆÂ, Ë ÐÇ ÒÑÎÂÅÂá-
ÜÇÌÔâ ÐÂ ÉÈÔÕÍÖá ÑØÄÂÕÞÄÂáÜÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÐÑ ÔÒÑÔÑÃ-
ÐÑÌ ÓÂÃÑÕÂÕß ÃÇÊ ÔÍÑÎßÉÇÐËâ ÄÆÑÎß ÔÕÇÐÍË ÏËÍÓÑÕÓÖ-
ÃÑÚÍË.

¯Â ÓÑÎß ×ËÃÓËÎÎâÓÐÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ "ÒÓËÏÇÓâÎËÔß" ÓÂÊ-
ÎËÚÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÑÃÎÂÆÂáÜËÇ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÌ ÄÞÕâÐÖÕÑÌ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ, ÕÂÍËÇ ÍÂÍ ÃÇÎÑÍCENP-F [59], CENP-E [60, 61]
Ë ÍËÐÇÕÑØÑÓÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ Ndc80 [62]. ¢ÑÎßÛÂâ ÚÂÔÕß
ÕÇÍÖÜËØ ÓÂÃÑÕ ÔÑÔÓÇÆÑÕÑÚÇÐÂ ËÏÇÐÐÑ ÐÂ ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ì
ÏÖÎßÕË-ÔÖÃÝÇÆËÐËÚÐÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ Ndc80, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÐÂ-
ÓÖÉÇÐ Ä ÍËÐÇÕÑØÑÓÂØ ÄÔÇØ ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ àÖÍÂÓËÑÕ
[63]. ¿ÕÑ ÔËÎßÐÑ ÖÆÎËÐÇÐÐÞÌ ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ (ÑÍÑÎÑ
60 ÐÏ) [64], ÃÇÊ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÍËÐÇÕÑØÑÓ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ÔÄâ-
ÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÍÑÐÙÑÏ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË.

°ÕÆÇÎßÐÞÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ndc80 ÐÇ ÔÒÑÔÑÃÐÞ
ÒÓÑÙÇÔÔËÄÐÑ ÔÎÇÆÑÄÂÕß ÊÂ ÍÑÐÙÂÏË ÔÑÃËÓÂáÜËØÔâ Ë ÓÂÊ-
ÃËÓÂáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ. °ÆÐÂÍÑ, ÑÐË ÒÓËÑÃÓÇÕÂáÕ

ÕÂÍÖá ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß, ÃÖÆÖÚË ÑÃÝÇÆËÐÇÐÐÞÏË Ä ÍÎÂÔÕÇÓÞ
[65, 66]. ªÐÕÇÓÇÔÐÑ, ÚÕÑ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÆÓÑÉÉÇÌ ËÏÇÐÐÑ ÍÑÏÒ-
ÎÇÍÔ Ndc80 ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÓÑÎß ÔÄÑÇÑÃÓÂÊÐÞØ ÒÑÆÄÇÔÑÍ ÆÎâ
Dam1 ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ÍÑÕÑÓÞØ ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÍÂÒ-
ÎÇÓ ÊÂÍÓÇÒÎâÇÕÔâ ÊÂ ØÓÑÏÑÔÑÏÖ [67]. In vitro àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ
ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ Dam1 Ô Ndc80 ÑÃÇÔÒÇÚË-
ÄÂÇÕ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß Ndc80 ÔÎÇÆÑÄÂÕß ÊÂ ÍÑÐÙÂÏË ÓÂÔÕÖÜËØ
Ë ÖÍÑÓÂÚËÄÂáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ, ÚÕÑ ÅÑÄÑÓËÕ Ñ ÕÑÏ,
ÚÕÑ àÕË ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ à××ÇÍÕËÄÐÑ ÓÂÃÑÕÂáÕ Ä ÕÂÐÆÇÏÇ [68,
69].

³ÑÄÔÇÏ ÐÇÆÂÄÐÇÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÇÆË-
ÐËÚÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ndc80 Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ
ÏÇÕÑÆÑÏ ÔÄÇÓØÃÞÔÕÓÑÌ ÔËÎÑÄÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÑÃÐÂÓÖ-
ÉËÎÑ ÖÆËÄËÕÇÎßÐÖá ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÆÄËÅÂÕßÔâ
ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ô ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇÏ, ÔËÎß-
ÐÑ ÏÇÐâáÜËÏÔâ Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ÆÄËÉÇÐËâ
Ë ÒÓËÎÑÉÇÐÐÑÌ ÔËÎÞ [70]. ¬ÑÅÆÂ ÔËÎÂ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÂ ÕÂÍ, ÚÕÑ
ÒÞÕÂÇÕÔâ ÔÆÇÓÐÖÕß ÏÑÎÇÍÖÎÖ Ô ÒÎáÔ-ÍÑÐÙÂ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚ-
ÍË, Õ.Ç. ÑÕÑÓÄÂÕß ÑÕ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ, ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇ ÓÇÊÍÑ
ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÔËÎÞ. ³ËÎÂ ÔÄâÊË ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ Ndc80 Ô ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÑÌ ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ô
6ÿ7 kBT ÆÑ 12ÿ13 kBT. ¯ÂÒÑÏÐËÏ ÚËÕÂÕÇÎá, ÚÕÑ ÔÕÂÃË-
ÎËÊÂÙËâ ÔÍÑÓÑÔÕË Ä ÛËÓÑÍÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÔËÎ ÃÞÎÂ ÓÂÐÇÇ
ÊÂÆÑÍÖÏÇÐÕËÓÑÄÂÐÂ ÇÜÈ Ä ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËØ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ Ä
ÔÒÇÓÏÂÕÑÙËÕÂØ ÍÖÊÐÇÚËÍÂ, ÅÆÇ ÔÍÑÓÑÔÕß ØÓÑÏÑÔÑÏ, ÆÄË-
ÉÖÜËØÔâ Ô ÍÑÐÙÂÏË ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖáÜËØÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑ-
ÚÇÍ, ÐÂÚËÐÂÎÂ ÒÂÆÂÕß ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞØ ÑÔÕÂÐÂÄ-
ÎËÄÂáÜËØ ÐÂÅÓÖÊÍÂØ [32]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ndc80 ÏÇÐâÕß ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇ Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË
ÑÕ ÒÓËÎÑÉÇÐÐÑÌ ÔËÎÞ âÄÎâÇÕÔâ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÏ ÄÇÔÑ-
ÏÞÏ ÂÓÅÖÏÇÐÕÑÏ Ä ÒÑÎßÊÖ ×ËÃÓËÎÎâÓÐÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ, ÐÑ
ÕÂÍÉÇ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉÐÑÇ ÇÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ, ÚÇÏ
ÔÚËÕÂÎÑÔß ÓÂÐÇÇ.

4. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÔÎÇÆÐËØ ÆÄÖØ ÆÇÔâÕËÎÇÕËÌ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ
ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÍÎÇÕÍÑÌ ÍÂÍ
ÔÕÂÕËÚÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÙËÕÑÔÍÇÎÇÕÂ. ¥ÇÒÑÎË-
ÏÇÓËÊÖáÜËÇÔâ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÅÇÐÇÓËÓÑÄÂÕß
ÑÚÇÐß ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÇ ÒÑ ÍÎÇÕÑÚÐÞÏ ÏÇÓÍÂÏ ÔËÎÞ. ¿ÕË
ÔËÎÞ ÄÑÊÐËÍÂáÕ ËÊ-ÊÂ ÖÐËÍÂÎßÐÞØ ÏÇØÂÐÑØËÏËÚÇÔÍËØ
ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ ÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÕÖÃÖÎËÐÂ. ¬ÂÉÆÂâ ÏËÍÓÑ-
ÕÓÖÃÑÚÍÂ ÒÑØÑÉÂ ÐÂ ÊÂÓâÉÂÇÏÖá ÒÓÖÉËÐÖ: ÔÄâÊÂÐÐÞÌ Ô
ÕÖÃÖÎËÐÑÏ ¤´¶ ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÕÔâ, Ë ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÂâ ÚÂÔÕß
ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÂÇÏÑÌ ÒÓË àÕÑÏ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÑØÓÂ-
ÐâÇÕÔâ Ä ÐÂÒÓâÉÇÐÐÑÌ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÑÌ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËË Ä
ÔÕÇÐÍÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË Ë ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÓË ËÊÅËÃÇ
ÕÖÃÖÎËÐÂ ÄÑ ÄÓÇÏâ ÇÅÑ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË. ­ËÐÇÌÐÞÇ
ÐËÕË ÕÖÃÖÎËÐÂ, ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÇ "ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÂÏË", ËÊÅË-
ÃÂáÕÔâ ÒÑ ÏÇÓÇ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ËÏ
ÓÂÃÑÕÂÕß ÍÂÍ ÏÑÕÑÓÂÏ. ´ÇÑÓËâ ÒÓÇÆÔÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÓÇ-
ÊÖÎßÕËÓÖáÜÂâ ÔËÎÂ, ÓÂÊÄËÄÂáÜÂâÔâ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÕÂÍÑÅÑ
ÏÇØÂÐÑØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ, ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÃÑÎßÛÑÌ.

³ÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÃÇÎÍÑÄ ÏÇÐâÕß ÔÄÑá ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÄËÆËÏÑ, âÄÎâÇÕÔâ
ÑÆÐÑÌ ËÊ ÆÓÇÄÐÇÌÛËØ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ ÃÇÎÍÑÄ. ±ÓÑÔÕÇÌÛÇÇ
ËÊÏÇÐÇÐËÇ ì ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ËÊÅËÃ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÕÖÃÖÎËÐÂ ì
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÓÂÊÄËÕËá ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞØ ÔËÎ Ä ÔËÎÖ ÎËÐÇÌÐÑÌ
ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ, ÔÒÑÔÑÃÐÞØ ËÊÅËÃÂÕßÔâ.
¿ÕË ÔËÎÞ ±ÓËÓÑÆÂ Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎÂ ÆÎâ
ÆÄËÉÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ä àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍËØ ÍÎÇÕÍÂØ, ËÃÑ ÒÑÍÂ
ÐÇ ÃÞÎ ËÊÑÃÓÇÕÈÐ ÔÒÑÔÑÃ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍË ÓÂÊÐÑÔËÕß ÔÇÔÕÓËÐ-
ÔÍËÇ ÍÑÒËË ¥¯¬ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ, ÐÇ ÏÑÅ ÄÑÊÐËÍÐÖÕß ÒÓÑ-
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ÙÇÔÔ ÔÂÏÑÄÑÔÒÓÑËÊÄÇÆÇÐËâ ÍÎÇÕÑÍ. ±Ñ ÔÖÕË, ÃÇÊ àÕÑÅÑ ÔÖ-
ÜÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ àÕÂÒÂ ÒÓÑÙÇÔÔ ÓÂÊÏÐÑÉÇÐËâ ÍÎÇÕÑÍ ÐÇÄÑÊ-
ÏÑÉÇÐ. ¡ ÃÇÊ ÓÂÊÏÐÑÉÇÐËâ ÍÎÇÕÑÍ ÐÇÕ ÉËÊÐË Ë ÐÇÕ àÄÑÎá-
ÙËË ÄÔÇÅÑÉËÄÑÅÑ. £ ØÑÆÇ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÌ àÄÑÎáÙËË Ä ÒÓËÓÑÆÇ
ÒÑâÄËÎËÔß ÆÓÖÅËÇ, ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞÇ Ë Ä ÚÇÏ-ÕÑ ÃÑÎÇÇ à×-
×ÇÍÕËÄÐÞÇÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇÏÑÕÑÓÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ Ä ÐÂÛËØ ÑÓÅÂ-
ÐËÊÏÂØ ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞÇ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ ÊÂÆÂÚË.
¯Ñ ÒÓÑÙÇÔÔ ÓÂÔØÑÉÆÇÐËâ ØÓÑÏÑÔÑÏ (ÏËÕÑÊ) ÒÓÑÆÑÎÉÂÇÕ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß àÕÑÕ ÒÓËÏËÕËÄÐÞÌ Ë, ÄËÆËÏÑ, ÔÂÏÞÌ ÆÓÇÄ-
ÐËÌ ÆÄËÉËÕÇÎß. ¯Ë Ä ÑÆÐÑÏ ÕËÒÇ ÍÎÇÕÑÍ ËÎË ÑÓÅÂÐËÊÏÇ
±ÓËÓÑÆÂ ÐÇ ÊÂÏÇÐËÎÂ ÇÅÑ ÐÂ ÃÑÎÇÇ ÒÓÑÆÄËÐÖÕÞÌ. £ËÆËÏÑ,
ÄÔÇ àÄÑÎáÙËÑÐÐÞÇ ÒÑÒÞÕÍË ËÊÏÇÐËÕß àÕÑÕ ÏÇØÂÐËÊÏ
ÐÇËÊÃÇÉÐÑ ÒÓËÄÑÆËÎË Í ÐÂÓÖÛÇÐËá ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÆÇÎÇÐËâ
ÍÎÇÕÑÍ, Â ÔÕÂÎÑ ÃÞÕß, ì Í ÄÞÃÞÄÂÐËá ËÊ àÄÑÎáÙËË.

°ÕÍÓÞÕÞÏ Ë ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÞÏ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÄÑÒÓÑÔ ÑÃ
ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÇ ÍÂÒÎÇÓÑÄ ì ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÐÂ ÍËÐÇÕÑ-
ØÑÓÇ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËØ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ ÆÄËÉÇ-
ÐËÌ ÒÓÑÕÑ×ËÎÂÏÇÐÕÑÄ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÂÙËË ÏËÍ-
ÓÑÕÓÖÃÑÚÇÍ Ô ÆÄËÉÇÐËÇÏ ØÓÑÏÑÔÑÏ. °ÐË ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ
ÖÔÕÑÌÚËÄÑÇ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐËÇ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ Í ÆÇÒÑÎËÏÇÓËÊÖá-
ÜÇÏÖÔâ ÍÑÐÙÖ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË ÆÂÉÇ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÃÑÎß-
ÛËØ ÒÓÑÕËÄÑÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ ÔËÎ Ë ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÔÕÑØÂÔÕËÚ-
ÐÑÔÕß ÆËÐÂÏËÍË ÕÖÃÖÎËÐÂ. ¯ÇÔÍÑÎßÍÑ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËÌ ÍÂÒ-
ÎÇÓÑÄ ì ÑÆÐÂ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÓÖÍÂÄÂ ·ËÎÎÂ, ÆÓÖÅÂâ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ
ÍÑÎßÙÂ Ë ÕÓÇÕßâ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÖÆÎËÐÇÐÐÞØ ×ËÃÓËÎÎ ì Ä
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÐÇÒÎÑØÑ ËÊÖÚÇÐÞ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË, ÒÑàÕÑ-
ÏÖ ÏÑÉÐÑ ÔÓÂÄÐËÕß ËØ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË, ÕÂÍËÇ
ÍÂÍ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÇÓÇÆÂÚË àÐÇÓÅËË, ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÒÓË-
ÍÓÇÒÎÇÐËâ Ë ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËÇ ÔËÎÞ Ë ÔÍÑÓÑÔÕË. ¬ÑÎßÙÇÄÑÌ
ÍÂÒÎÇÓ ÑÔÑÃÇÐÐÑ ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐ; ÑÕÍÓÞÕËÇ ÏÖÎßÕËÃÇÎÍÑ-
ÄÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ Dam1 ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÓÑÄÇÔÕË ÅÎÖÃÑÍËÌ ÂÐÂÎËÊ
ÇÅÑ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË Ë ×ÖÐÍÙËË. ¢ËÑÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ
ÆÓÑÉÉÇÄÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ Dam1, ÕÂÍËÇ ÍÂÍ ÇÅÑ ÃÑÎßÛÑÌ ÆËÂ-
ÏÇÕÓ, ÅËÃÍËÇ ÎËÐÍÇÓÞ Ë ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÒÓÑÚÐÑÇ ÔÄâÊÞÄÂ-
ÐËÇ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÕÑÐÍÑ ÐÂÔÕÓÑÇÐÞ, ÚÕÑÃÞ ÒÑÊÄÑÎËÕß
àÕÑÏÖ ÍÂÒÎÇÓÖ ÆÄËÅÂÕßÔâ ÒÑÆ ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ ÃÇÊ ÑÕÔÑÇÆËÐÇ-
ÐËâ. °ÆÐÂÍÑ ÒÓËÓÑÆÂ ÑÕÍÂÊÂÎÂÔß ÑÕ àÕÑÅÑ ËÊâÜÐÑÅÑ
ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ ÄÑ ÄÔÇØ ÕËÒÂØ ÍÎÇÕÑÍ Ä ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÏ ÃÑÎß-
ÛËÐÔÕÄÇ ÏÐÑÅÑÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄìÒÑ ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑ-
ÔÕË, Ä ÒÑÎßÊÖ ÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ, ÔÍÑÓÇÇ ÄÔÇÅÑ
×ËÃÓËÎÎâÓÐÑÅÑ. ¡ÍÕËÄÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ Ä àÕÑÌ ÑÃÎÂÔÕË
ÒÓÑÆÑÎÉÂáÕÔâ, Ë ÇÔÕß ÑÔÐÑÄÂÐËâ ÐÂÆÇâÕßÔâ, ÚÕÑ ÃÎËÉÂÌ-
ÛÇÇ ÃÖÆÖÜÇÇ ÒÓËÐÇÔÇÕ ÕÂÍÑÌ ÉÇ ÒÓÑÅÓÇÔÔ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÂ-
ÃÎáÆÂÎÔâ Ä ÒÑÔÎÇÆÐËÇ ÅÑÆÞ Ä ÒÑÐËÏÂÐËË ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ
ÓÂÃÑÕÞ ÍÑÎßÙÇÄÑÅÑ ÍÂÒÎÇÓÂ.

¢ÎÂÅÑÆÂÓÐÑÔÕË. ¡ÄÕÑÓÞ ÃÎÂÅÑÆÂÓÐÞ ÒÓÑ×ÇÔÔÑÓÖ
¦.­. ¤ÓËÜÖÍ Ë ÒÓÑ×ÇÔÔÑÓÖ ¥É.². ®ÂÍªÐÕÑÛÖ ÊÂ ÏÐÑÅÑ-
ÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÒÑÎÇÊÐÞÇ ÆËÔÍÖÔÔËË. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÄÞÒÑÎ-
ÐÇÐÑ ÊÂ ÔÚÈÕ ÅÓÂÐÕÂ ²ÑÔÔËÌÔÍÑÅÑ ÐÂÖÚÐÑÅÑ ×ÑÐÆÂ å 25-
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Microtubules are the simplest biomechanical engine that drives chromosome separation during cell division

I.V. Gonchar �1; a�, G.S. Timoshin �1; b�, N.B. Gudimchuk �1; 2; c�, F.I. Ataullakhanov �1; 3; d�
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ul. Srednyaya Kalitnikovskaya 30, 109029 Moscow, Russian Federation
�2�Lomonosov Moscow State University, Faculty of Physics, Leninskie gory 1, str. 2, 119991 Moscow, Russian Federation
�3�Moscow Institute of Physics and Technology (National Research University),
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Humanity has invented many devices capable of performing diverse movements and mechanical work. All of these devices are
macroscopic objects. Remarkably, however, every mechanical engine found in living nature is of molecular scale, no larger than
100 nm. Even to move an elephant or a whale, the Nature assembles complexes made of billions of such molecular motors instead of
constructing a single large engine. We do not yet fully understand the advantages of this strategy, but one aspect is clear. Molecular
motors utilize chemical energy to perform mechanical work, but they do not rely on elevated temperatures or pressures. Remarkably,
the eféciency of these engines often greatly exceeds that of an internal combustion engine. Therefore, it is of great interest to understand
howmolecular motors function and how they have evolved. Among the most primitive molecular devices capable of moving molecular
cargo are microtubules. Microtubules are ubiquitous cytoskeletal polymers that are critical for maintaining the cell's shape and
structure, its viability, and its proper functioning. Besides their structural roles, microtubules enable the separation of chromosomes
during cell divisionìa key process for all life. Microtubule dynamics involve a biochemical stage in which the high-energy molecule
GTP is hydrolyzed, and the released energy becomes stored in the strained conformation of themicrotubule. Only recently has it become
fully clear that this stored conformational energy can be harnessed by the cell to perform the work of separating and transporting sister
chromosomes to the opposite cellular poles during cell division. This appears to be some of the most ancient molecular mechanochem-
ical engines operating within the cell.

Keywords: microtubule, force generation, mechanochemical engine, optical trap, cell division
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Bibliography ì 70 references Received 3 November 2025

Uspekhi Fizicheskikh Nauk 196 (8) 829 ± 841 (2026) Physics ±Uspekhi 69 (8) (2026)

DOI: https://doi.org/10.3367/UFNr.2025.12.040069 DOI: https://doi.org/10.3367/UFNe.2025.12.040069

´. 196, å 8 ®ª¬²°´²µ¢°¹¬ª ì±²°³´¦«ºª« ¢ª°®¦·¡¯ª¹¦³¬ª« ¥£ª¤¡´¦­¾ 841


	1. Ââåäåíèå
	2. Ìèêðîòðóáî÷êà êàê äâèãàòåëü
	2.1. Ñòðóêòóðà è äèíàìèêà ìèêðîòðóáî÷êè
	2.2. Òåîðåòè÷åñêèé è ýêñïåðèìåíòàëüíûé àíàëèç äâèãàòåëüíûõ âîçìîæíîñòåé äåïîëèìåðèçóþùåéñÿ ìèêðîòðóáî÷êè
	2.3.Ìåõàíèêà èçãèáà ïðîòîôèëàìåíòà è âçàèìîäåéñòâèå ñ ïðèêðåïë¸ííûì øàðèêîì
	2.4. Âëèÿíèå ïðîòèâîäåéñòâóþùåé íàãðóçêè íà èçãèá ïðîòîôèëàìåíòà è ðàçáîðêó ìèêðîòðóáî÷êè

	3. Ìîëåêóëÿðíûå óñòðîéñòâà äëÿ ñîïðÿæåíèÿ äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷êè ñ ïðîöåññèâíûì äâèæåíèåì ãðóçà --- "êàïëåðû"
	3.1. Ïåðâàÿ ôèçè÷åñêè ðåàëèñòè÷íàÿ ìîäåëü êàïëåðà --- "ðóêàâ Õèëëà"
	3.2. Êîëüöåâîé êàïëåð Dam1
	3.3. Ôèçè÷åñêèå îãðàíè÷åíèÿ íà ïðîöåññèâíîå ñîïðÿæåíèå ñ ïîìîùüþ êîëüöà, ïîäîáíîãî Dam1
	3.4. Ýêñïåðèìåíòàëüíûé àíàëèç Dam1-çàâèñèìîãî ñîïðÿæåíèÿ
	3.5. Ôèáðèëëÿðíûå áåëêîâûå êîìïëåêñû êàê êàïëåðû â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ

	4. Çàêëþ÷åíèå
	 Ñïèñîê ëèòåðàòóðû

