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1 ïÓÓ¯Ó ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ Â„ÂÌÂ‡ˆËÓÌÌ˚Â ÔÓ-
ÚÂÌˆËË ÓÒÓ·ÂÌÌÓ flÍÓ ‚˚‡ÊÂÌ˚ Û ÌËÁ¯Ëı ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ì ‡ÏÙË·ËÈ ‚ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ÒÓ‚Â-
¯ÂÌÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË Â„ÂÌÂËÛ˛Ú ÍÓÌÂ˜ÌÓÒÚ¸, ı‚ÓÒÚ,
ıÛÒÚ‡ÎËÍ, ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡ (ä‡ÎÒÓÌ, 1986; Stocum, 1995,
2006; Tsonis, 1996; Brockes, 1997; Carlson, 1997;
Eguchi, 1997; Thouveny, Tassava, 1997). éÒÌÓ‚Ì‡fl
Á‡‰‡˜‡ ‚ ËÁÛ˜ÂÌËË Â„ÂÌÂ‡ˆËË – ÔÓÌflÚ¸ ÏÂı‡ÌËÁ-
Ï˚ ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÂÎ¸Ì˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ
‚ÂÏÂÌË Ì‡ÍÓÔÎÂÌ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ·ÓÎ¸¯ÓÈ ˝ÍÒÔÂË-
ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚È Ï‡ÚÂË‡Î ÔË ËÁÛ˜ÂÌËË Â„ÂÌÂ‡ˆËË,
ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚È Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı,
ˆËÚÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı, ËÏÏÛÌÓıËÏË˜ÂÒÍËı Ë ·ËÓıËÏË-
˜ÂÒÍËı ÏÂÚÓ‰Ó‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl. ÑÎfl ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚‡
ÏÓ‰ÂÎÂÈ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ËÒÚÓ˜-
ÌËÍË ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ÚÍ‡ÌÂÈ Ë Ó„‡ÌÓ‚, ËÁÛ˜ÂÌ˚
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÛÓ‚Ìflı ‚
ıÓ‰Â ‚ÓÒÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌÓ‚ Ë
ÚÍ‡ÌÂÈ.

ñÂÎ¸ ÒÚ‡Ú¸Ë – ÔÓ‚ÂÒÚË Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÈ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı
Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ̋ ÔË-
ÚÂÎËfl, ˝ÔËÚÂÎËfl ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡‰ÓÍ Ë Ï˛ÎÎÂÓ‚-
ÒÍÓÈ „ÎËË ‚ ÔÓˆÂÒÒ‡ı Â„ÂÌÂ‡ˆËË ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡ Ë
ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ˝ÚËı ÍÎÂÚÓÍ.

1 ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ êÓÒÒËÈÒÍËÏ ÙÓÌ‰ÓÏ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÔÓÂÍÚ ‹ 05-04-48502).

ê‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÔÓ„ÂÌË-
ÚÓÌ˚ı ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ë Ëı ‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚Ó˜Ì˚Â ÔÓÚÂÌˆËË, ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ˚Â ÒÂÚ¸˛
Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı „ÂÌÓ‚ Ë ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ.

êÖÉÖçÖêÄñàü ëÖíóÄíäà ì Çáêéëãõï 
íêàíéçéÇ

ÉÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÚ‡ÎË
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ËÏ˚ ÔË ‚‚Â‰ÂÌËË ÏÂÚÓ‰Ó‚ ÏÓÎÂÍÛÎfl-
ÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË, ÍÓÚÓ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ‰Îfl Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ ˆËÚÓÎÓ„Ë-
˜ÂÒÍËı Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚
Â„ÂÌÂ‡ˆËË. èË·ÎËÊÂÌËÂ Í ÔÓÌËÏ‡ÌË˛ ÏÂı‡-
ÌËÁÏÓ‚ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ·ÓÎÂÂ Â‡Î¸Ì˚Ï
Ë ÔÓ‰ÛÍÚË‚Ì˚Ï ÔË ËÁÛ˜ÂÌËË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl „Â-
ÌÓ‚ Ë Ëı ÂÔÓ„‡ÏÏËÓ‚‡ÌËfl ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‚ÓÒÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌËfl Ó„‡ÌÓ‚ Ë ÚÍ‡ÌÂÈ. ùÚÓ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ÔÓÎÛ˜‡ÂÚ ‡Á‚ËÚËÂ ‚ ÏÓ‰ÂÎflı Â„ÂÌÂ-
‡ˆËË ÔÎ‡Ì‡ËÈ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÍÓÌÂ˜ÌÓÒÚË, ı‚ÓÒÚ‡,
ÔÎ‡‚ÌËÍ‡, ÚÍ‡ÌÂÈ „Î‡Á‡ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı (Cellular
and molecular…, 1997). èÓ‚Â‰ÂÌËÂ Ú‡ÍËı ËÒÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÌËÈ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ Ó·˙Â‰ËÌÂÌË˛ ÛÒËÎËÈ „ÂÌÂÚË-
ÍÓ‚ Ë ˝Ï·ËÓÎÓ„Ó‚ ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚
·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı fl‚ÎÂÌËÈ. 

é˜Â‚Ë‰ÌÓ, ˜ÚÓ ‚ ıÓ‰Â ‡Á‚ËÚËfl ËÎË Â„ÂÌÂ‡-
ˆËË Î˛·Ó„Ó Ó„‡Ì‡ ËÎË ÚÍ‡ÌË ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl
ÒÓÚÌË Ë Ú˚Òfl˜Ë „ÂÌÓ‚ (Ahmad et al., 2004). ëÛ˘Â-
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Ç ÒÚ‡Ú¸Â ‚ÔÂ‚˚Â ÔÓ‚Â‰ÂÌ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰ËÈ ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ-
‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ˝ÔËÚÂÎËfl ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡‰ÓÍ Ë Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË ‚ „Î‡ÁÛ
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË. èË ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı, ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı Ë „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı Ï‡ÍÂÓ‚ Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡Ì˚ ‰Â‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚‡ÌËÂ Ë ÔÓÎËÙÂ‡ˆËfl ÍÎÂÚÓÍ, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ı ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÚÓ-
˚Â fl‚Îfl˛ÚÒfl ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÚËÚÓÌÓ‚. èË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl ÌÂÈÓÒÙÂ˚, ‚ ÍÓÚÓ˚ı Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚Â
ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚Â ÍÎÂÚÍË, ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛˘ËÂÒfl ‚ ÌÂÈÓÌ˚ ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÏÓÁ„‡ Ë „ÎË‡Î¸Ì˚Â ÍÎÂÚÍË.
ë‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ËÁÏÂÌÂÌËÈ ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË
Ë ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó Ë ˆËÎË‡ÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËÂ‚ Ë Ï˛Î-
ÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÒıÓ‰Ì˚ı ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËflı ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚ÍË.

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡: ÚËÚÓÌ, Â„ÂÌÂ‡ˆËfl, ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡, ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ËÒÚÓ˜ÌËÍË, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚.

Ç. à. åËÚ‡¯Ó‚

ìÑä 591
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ÒÚ‚Û˛Ú ÎË ÒÂ‰Ë ÌËı Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚Â “Â„ÂÌÂ‡-
ˆËÓÌÌ˚Â”, Á‡ÔÛÒÍ‡˛˘ËÂ ÔÓˆÂÒÒ Â„ÂÌÂ‡ˆËË?
ç‡¯ ÓÔ˚Ú ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔË ‚ÌÂ‰ÂÌËË ÏÂÚÓ‰Ó‚
ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË ‚ ËÁÛ˜ÂÌËË Â„ÂÌÂ‡ˆËË
ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ˝ÚÓÚ ‚ÓÔÓÒ ÓÚËˆ‡-
ÚÂÎ¸Ì˚È. åÂÚÓ‰ÓÏ „ÂÌÓ‚˚˜ËÚ‡ÌËfl Ì‡Ï Û‰‡ÎÓÒ¸
Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ú¸ „ÂÌ˚, ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛˘ËÂÒfl ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË –
ËÒÚÓ˜ÌËÍÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡, ÌÓ ÒÔÂˆËÙË-
˜ÂÒÍËÂ “Â„ÂÌÂ‡ˆËÓÌÌ˚Â” „ÂÌ˚ Ú‡Í Ë ÌÂ ·˚ÎË
Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ (ä‡Á‡ÌÒÍ‡fl Ë ‰., 1995; å‡-
ÍËÚ‡ÌÚÓ‚‡ Ë ‰., 1997). èÓËÒÍ „ÂÌÓ‚, ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍË ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËıÒfl ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡-
‰ÛÊÍË, ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÂÚÒfl, Ë ÌÂ‰‡‚ÌÓ ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡Ì˚
‰‡ÌÌ˚Â Ó· ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓ„Ó Ì‡·Ó‡ „Â-
ÌÓ‚, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸-
ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË, – ˝ÚÓ „ÂÌ˚ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛ-
ÚË Wnt Ë Ëı ÂˆÂÔÚÓÓ‚: Wnt2b Ë Frizzled4 (Hayashi
et al., 2006). ùÍÒÔÂÒÒËfl ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ Ì‡
ÒÚ‡‰ËË ËÌËˆË‡ˆËË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡, ˜Â-
ÏÛ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÛÂÚ ‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËfl Ë ‰Â‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚Í‡ ÍÎÂÚÓÍ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË. ëÛ-
˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl fl‚Îfl˛ÚÒfl
‰‡ÌÌ˚Â Ó ‰‚ÛÒÚ‡‰ËÈÌÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË
ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡. èÂ‚‡fl ÒÚ‡‰Ëfl – ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡-
ÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ë ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ
Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË, ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂ-

ÚÓÍ, Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‡ÌÌËı ıÛ-
ÒÚ‡ÎËÍÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Pax6, Sox2,
MafB ÔÓ ‚ÒÂÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‡‰ÛÊÍË. ÑÎfl ÔÓÒÎÂ‰Û-
˛˘ÂÈ ‚ÚÓÓÈ ÒÚ‡‰ËË ÍÎ˛˜Â‚˚Ï ÒÓ·˚ÚËÂÏ, ÓÔÂ-
‰ÂÎfl˛˘ËÏ, Á‡‚Â¯ËÚÒfl ÎË Â„ÂÌÂ‡ˆËfl ÙÓÏËÓ-
‚‡ÌËÂÏ ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡, fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌÌÓ„Ó ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó Ì‡·Ó‡ „ÂÌÓ‚ Wnt2b,
Frizzled4, Sox1, Prox1, β–γ-crystallins ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ,
‚ÂÓflÚÌÓ, ‰ÂÂÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡-
ÒÚË ‡‰ÛÊÍË (Mitashov et al., 1992; Del Rio-Tsonis
et al., 1995; Mizuno et al., 1999, 2002; Hayashi et al.,
2006). éÚÏÂ˜ÂÌÌ˚È Ì‡·Ó „ÂÌÓ‚ ÌÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ-
ÂÚÒfl ‚ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË Ë ıÛÒÚ‡ÎËÍ
ËÁ ˝ÚÓÈ ÁÓÌ˚ ‡‰ÛÊÍË ÌÂ Â„ÂÌÂËÛÂÚ (Hayashi
et al., 2006).

êÂ„ÂÌÂ‡ˆËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡ Û ‚ÁÓÒÎ˚ı
ÚËÚÓÌÓ‚ – Ó‰Ì‡ ËÁ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı Ë ‡ÍÚË‚ÌÓ
‡Á‡·‡Ú˚‚‡ÂÏ˚ı ÏÓ‰ÂÎÂÈ Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ (ËÒ. 1). àÁ ËÒÛÌÍ‡ Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, ˜ÚÓ,
Í‡Í ÛÊÂ ÓÚÏÂ˜ÂÌÓ, ıÛÒÚ‡ÎËÍ Â„ÂÌÂËÛÂÚ ËÁ
‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‡‰ÛÊÍË, ÌÓ ÌÂ Â„ÂÌÂËÛÂÚ
ËÁ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÈ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ‡‰ÛÊÍË, ‡ ÒÂÚ-
˜‡ÚÍ‡ Â„ÂÌÂËÛÂÚ Í‡Í ËÁ ÍÎÂÚÓÍ ÓÒÚÓ‚ÓÈ Ó·Î‡-
ÒÚË, Ú‡Í ËÁ ÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ-
„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl, ·óÎ¸¯‡fl ̃ ‡ÒÚ¸ ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ó·‡ÁÛÂÚÒfl ‚
ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó

1 2 3 4

1 2 3 4

·

‚

M
M

X

a

P

Po C èù ëé

êËÒ. 1. ëıÂÏ‡ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡ Ë ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÚËÚÓÌÓ‚: ‡ – ÔÓÔÂÂ˜Ì˚È ÒÂÁ ÌÂÓÔÂËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó „Î‡Á‡;
·, ‚ – ÒÚ‡‰ËË Â„ÂÌÂ‡ˆËË (ÔË‚Â‰ÂÌ˚ ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË) ıÛÒÚ‡ÎËÍ‡ (·), ÒÂÚ˜‡ÚÍË ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ‰Ì‡
„Î‡Á‡ (‚, ÒÏ. Ì‡ ‡). 
ê – Ó„Ó‚Ëˆ‡; êÓ – ÓÒÚÓ‚‡fl ÁÓÌ‡; ë – ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡; èù – ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È ̋ ÔËÚÂÎËÈ; ëé – ÒÓÒÛ‰ËÒÚ‡fl Ó·ÓÎÓ˜Í‡; ï – ıÛÒÚ‡ÎËÍ;
å – ÏËÚÓÁ. 
1 – 5–10-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÔÂ‡ˆËË, ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ (‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËfl) ÍÎÂÚÓÍ èù Ë ËÌËˆË‡ˆËfl Ëı ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË, ÏËÚÓ-
Á˚ ‚ ÒÎÓÂ èù; 2 – 14-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÔÂ‡ˆËË, ‰‚ÛıÒÎÓÈÌ˚È Á‡˜‡ÚÓÍ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (ÌÂÈÓ˝ÔËÚÂÎËÈ); 3 – 20-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÔÂ‡-
ˆËË, ÏÌÓ„ÓÒÎÓÈÌ˚È ÌÂ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚È Á‡˜‡ÚÓÍ ÒÂÚ˜‡ÚÍË, ÏËÚÓÁ˚ ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ ‚ Ì‡ÛÊÌÓÏ ÒÎÓÂ Á‡˜‡ÚÍ‡; 4 –
30–35-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÔÂ‡ˆËË, ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ ÍÎÂÚÓÍ Â„ÂÌÂËÓ‚‡‚¯ÂÈ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (àÁ: åËÚ‡¯Ó‚ Ë ‰., 2000).
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˝ÔËÚÂÎËfl. êÂ„ÂÌÂ‡ˆËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ̋ ÔË-
ÚÂÎËfl Ú‡ÍÊÂ fl‚ÎflÂÚÒfl ‰‚ÛÒÚ‡‰ËÈÌ˚Ï ÔÓˆÂÒÒÓÏ.
ç‡ ÔÂ‚ÓÈ ÒÚ‡‰ËË, Í‡Í Ë ‚ ıÓ‰Â Â„ÂÌÂ‡ˆËË ıÛ-
ÒÚ‡ÎËÍ‡, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ Ë
‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ÔÓÎËÙÂ‡ˆËfl ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó
˝ÔËÚÂÎËfl. ÑÂÔË„ÏÂÌÚËÛ˛˘ËÂÒfl ÔÓÎËÙÂËÛ˛-
˘ËÂ ÍÎÂÚÍË ÒÏÂ˘‡˛ÚÒfl ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸ „Î‡Á‡, „‰Â ÔÓ-
ÒÚÂÔÂÌÌÓ ÒÓÁ‰‡ÂÚÒfl ÒÎÓÈ ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÌÂÈ-
Ó·Î‡ÒÚÓ‚ (ËÒ. 1; 2). ç‡ ‚ÚÓÓÈ ÒÚ‡‰ËË Â„ÂÌÂ‡-
ˆËË ÍÎ˛˜Â‚˚Â ÒÓ·˚ÚËfl Í‡Ò‡˛ÚÒfl ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ‚ ËÒıÓ‰Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔË„ÏÂÌÚÌÓ-
„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl Ë ‚ Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË – ‚ ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚ‡ı
(å‡Í‡¸Â‚ Ë ‰., 2002; å‡ÍËÚ‡ÌÚÓ‚‡ Ë ‰., 2003,
2004; ËÒ. 1; 3). Ç ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌÓÈ ÒÂÚ˜‡ÚÍÂ
‚ ÌÓÏÂ ‚˚fl‚ÎÂÌ‡ ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı „ÂÌÓ‚
Pax6, Prox1, Six3 ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı „‡Ì„ÎËÓÁÌÓ„Ó Ë ‚ÌÛÚ-
ÂÌÌÂ„Ó fl‰ÂÌÓ„Ó ÒÎÓÂ‚, ÌÓ ÓÌ‡ ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ‚
ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË – ËÒÚÓ˜ÌËÍÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË,
„‰Â ‡ÍÚË‚Ì˚ „ÂÌ˚ Mitf, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ÏÂÎ‡ÌÓ-

„ÂÌÌÛ˛ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂ-
ÎËfl. ç‡ ÒÚ‡‰ËË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚ı
ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚÓ‚ ËÌ„Ë·ËÛÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ Mitf
‚ ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË Ë ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËfl Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı „ÂÌÓ‚ Pax6, Prox1, Six3 ‚ ÌÂÈ-
Ó·Î‡ÒÚ‡ı (ËÒ. 2). èÓ Ì‡¯ËÏ ‡‰ËÓ‡‚ÚÓ„‡ÙË˜Â-
ÒÍËÏ ‰‡ÌÌ˚Ï (åËÚ‡¯Ó‚, 1976), ÌÂ ‚˚fl‚ÎÂÌÓ
‚ÍÎ˛˜ÂÌËfl ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ ÒËÌÚÂÁ‡ ÏÂÎ‡ÌËÌ‡
3ç-ÑéîÄ ‚ ‰ÂÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ÔË„-
ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ˜ÚÓ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ·ÎÓÍË-
Ó‚‡ÌËË „ÂÌÓ‚ Mitf, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÏÂÎ‡ÌÓ„Â-
ÌÂÁ. ÄÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜ÂÒÍËÂ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÏÂÊ‰Û
„ÂÌ‡ÏË Pax6 Ë Mitf (Planque et al., 2001) ÎÂÊ‡Ú ‚ ÓÒ-
ÌÓ‚Â ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÌÂÈÓ·Î‡-
ÒÚÓ‚, ‚ÓÒÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛˘Ëı ÒÂÚ˜‡ÚÍÛ. í‡ÍËÏ Ó·‡-
ÁÓÏ, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó
ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‚ ÌÓÏÂ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl
„ÂÌ Pax6 ÌÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl, Ë ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ‰ÂÔË„-
ÏÂÌÚ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, fl‚Îfl˛˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ËÒÚÓ˜-
ÌËÍÓÏ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË. ùÚË ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚
Ó˜ÂÌ¸ ˜ÂÚÍÓ ÍÓÂÎËÛ˛Ú Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó· ËÁÏÂÌÂ-
ÌËË ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÍÎ˛˜Â‚˚ı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı
„ÂÌÓ‚ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı. ÉÂÌ Pax6 ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ
˝ÔËÚÂÎËË Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl „Î‡ÁÌÓÈ ˜‡¯Ë,
ÌÓ ÔË ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÏÂÎ‡ÌÓ„ÂÌÂÁ‡ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‚Á‡-
ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ù‡ÍÚÓ‡ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ÍÓ‰ËÛÂÏÓ-
„Ó „ÂÌÓÏ Pax6, Ò ÔÓÏÓÚÓÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚ¸˛ „ÂÌ‡ Mitf
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ Pax6 ÂÁÍÓ ÒÌËÊ‡ÂÚÒfl Ë ÌÂ ‚˚fl‚-
ÎflÂÚÒfl ‚Ó ‚ÁÓÒÎÓÏ „Î‡ÁÛ (Planque et al., 2001;
Baumer et al., 2003). èÂ‚‡ÎËÛ˛˘ÂÈ ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ Mitf, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÏÂÎ‡ÌÓ-
„ÂÌÌÛ˛ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂ-
ÎËfl.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ò‚Ë-
‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‚ ÌÓÏÂ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔË„-
ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl „ÂÌ Pax6 ÌÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl.
ÄÍÚË‚‡ˆËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ì‡
ÒÚ‡‰ËË ‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, fl‚Îfl˛˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚Ï ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË (ËÒ. 2).

ÑÎfl ÔÓÌËÏ‡ÌËfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÍÎ˛˜Â‚˚-
ÏË ÒÓ·˚ÚËflÏË fl‚Îfl˛ÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËfl ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ‡Á‚ËÚËÂ Ë ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl Ë ÔÂ‚˚ı
Ó·‡ÁÛ˛˘ËıÒfl ËÁ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÏÛÎ¸ÚË-
ÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Á‡˜‡ÚÍ‡ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (ËÒ. 1; 2, 3).
ä Ú‡ÍËÏ „ÂÌ‡Ï ÓÚÌÓÒflÚÒfl Mitf, tyr, Trp1, Otx2,
RPE65, CRBP, CRALBP, ‡ ‚ Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË –
Pax6, Six3, Six6, Crx, Chx10, NeuroD, opsin, rhodop-
sin, Notch1 Ë ÏÓ‰ÛÎflÚÓ˚ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË Notch
Hes1, Hes5.

êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ‡Ì‡ÎËÁ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ Otx2,
RPE65, CRBP, CRALBP ‚ „Î‡ÁÛ ÚËÚÓÌÓ‚ ‚ ÌÓÏÂ Ë
ÔË Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÔÓÍ‡Á‡ÎË ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ
(Sakami et al., 2005; Chiba et al., 2006). ÉÓÏÂÓ·ÓÍÒ-
Ì˚È „ÂÌ Otx2 ÍÓ‰ËÛÂÚ Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ò

·

‡

ëé

èù

áë

êËÒ. 2. ùÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌ‡ Pax6 ‚ ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚ‡ı Á‡˜‡ÚÍ‡
ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ì‡ 22-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ Û‰‡ÎÂÌËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ‚ÁÓÒ-
Î˚ı ÚËÚÓÌÓ‚, „Ë·Ë‰ËÁ‡ˆËfl in situ: ‡ – ÍÓÌÚÓÎ¸, · –
ÓÔ˚Ú.
áë – Á‡˜‡ÚÓÍ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚ˚), ÓÒÚ. Ó·ÓÁÌ‡˜Â-
ÌËfl ÒÏ. Ì‡ ËÒ. 1. ì‚ÂÎ. ×200.
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ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ Ï‡ÒÒÓÈ 36 ÍÑ‡, ÍÓÚÓ˚È Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ
‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ÏÂÎ‡ÌÓÒÓÏ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÔflÏÓ„Ó
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ò ÔÓÏÓÚÓÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚ¸˛ „ÂÌÓ‚
tyr ËÎË Trp1 (tyrosinase-related protein). ÉÂÌ˚ Otx2 ‚
ÌÓÏÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ‚ „Î‡ÁÛ ÚËÚÓÌÓ‚ ‚ ÔË„-
ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË, ‡ ‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍÂ ‚ Ó·ÓËı fl‰ÂÌ˚ı
ÒÎÓflı – ‚ Ì‡ÛÊÌÓÏ, ‚ ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ‡ı, Ë ‚Ó ‚ÌÛÚ-
ÂÌÌÂÏ, ‚ ·ËÔÓÎfl‡ı. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ‚ ıÓ‰Â Â„Â-
ÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Otx2 ‚
ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ̋ ÔËÚÂÎËË ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ËÁÏÂÌflÂÚÒfl.
ìÓ‚ÂÌ¸ Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡-
ˆËË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÒÌËÊ‡ÂÚÒfl.
Ç ‡ÌÌÂÏ Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË ‡ÌÚËÚÂÎ‡ ‡‚ÌÓÏÂÌÓ
ÓÍ‡¯Ë‚‡˛Ú ‚ÂÒ¸ Â„ÂÌÂ‡Ú ÚÓÎ˘ËÌÓÈ ‚ ‰‚‡-ÚË
ÒÎÓfl ÍÎÂÚÓÍ. èÓ ÏÂÂ ‡Á‚ËÚËfl Â„ÂÌÂ‡Ú‡ ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ Otx2 ‚ ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂ-
ÎËË ‚ÓÁ‚‡˘‡ÂÚÒfl Í ÛÓ‚Ì˛ ÌÓÏ˚.

ÑÛ„ÓÈ Ï‡ÍÂ, ·ÂÎÓÍ RPE65, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛-
˘ËÈ ÒÓ·˚ÚËfl ÁËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ˆËÍÎ‡ Ë ‚˚fl‚ÎflÂÏ˚È ‚
ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ ÍÎÂÚÓÍ, ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ Í ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËÏ Ï‡ÍÂ‡Ï ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl. ùÍÒÔÂÒ-
ÒËfl ˝ÚÓ„Ó Ï‡ÍÂ‡, ÔÓ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ‡fl Ì‡
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÏ Ë ·ÂÎÍÓ‚ÓÏ ÛÓ‚Ìflı, Ò‚Ë‰Â-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó ÒÌËÊÂÌËË ÛÓ‚Ìfl Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ì‡
‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ú‡Í ÊÂ, Í‡Í
Ë „ÂÌ‡ Otx2 ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËË ËÒıÓ‰Ì˚ı
ÍÎÂÚÓÍ (Chiba et al., 2006). Ç ‡ÌÌÂÏ Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË ‡ÌÚËÚÂÎ‡ Í ·ÂÎÍÛ RPE65 ÓÍ‡¯Ë‚‡˛Ú ‚ÂÒ¸
Á‡˜‡ÚÓÍ. êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ú˘‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ‡Ì‡ÎËÁ‡ óË·˚
(Chiba et al., 2006) Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó Ì‡ÎË˜ËË ̋ ÚÓ-
„Ó ·ÂÎÍ‡ ‚ Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÒÚflÌÛ-
ÚÓ„Ó ‚Ó ‚ÂÏÂÌË ÔÓˆÂÒÒ‡ Â„Ó ‰Â„‡‰‡ˆËË, ÌÓ ÌÂ
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÓÍ‡Á‡ÚÂÎÂÏ ÒËÌÚÂÁ‡ RPE65 ‚ ‡ÌÌÂÏ
Á‡˜‡ÚÍÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ Á‡˜‡ÚÍ‡ ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‰ÂÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚ-
ÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ ÙÓÌÂ ÒÌËÊÂÌËfl
‚ ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍËı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı „ÂÌÓ‚ Otx2, RPE65, Mitf.
èË ˝ÚÓÏ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÔÓ‰˜ÂÍÌÛÚ¸, ˜ÚÓ ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È
˝ÔËÚÂÎËÈ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ‚ÒÂ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ Â„ÂÌÂ‡ˆËË
ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÒÓı‡ÌflÂÚÒfl ‚ ‚Ë‰Â Â‰ËÌÓ„Ó Ó‰ÌÓfl‰ÌÓ„Ó
ÒÎÓfl ÍÎÂÚÓÍ, ‡ ÒÌËÊÂÌËÂ Í‡Í ÛÓ‚Ìfl ÔË„ÏÂÌÚ‡ˆËË
ÍÎÂÚÓÍ, Ú‡Í Ë ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÓÚÏÂ˜ÂÌÌ˚ı „Â-
ÌÓ‚ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ÒÎÂ‰ÛÂÚ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡Ú¸ ‚
Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÍËÚÂËfl ÒÌËÊÂÌËfl ÛÓ‚Ìfl ‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ËÒÚÓ˜ÌËÍÓ‚ Â„ÂÌÂ‡ˆËË. í‡-
Í‡fl ÔÂÂÒÚÓÈÍ‡ ‚ÌÛÚÂÌÌËı Ò‚ÓÈÒÚ‚ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı
ËÒÚÓ˜ÌËÍÓ‚ Â„ÂÌÂ‡ˆËË fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂ‚ÓÈ ÒÚ‡‰ËÂÈ
ËÁÏÂÌÂÌËÈ – ÍÎ˛˜Â‚ÓÈ Ë ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ‰Îfl ËÌË-
ˆË‡ˆËË Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚ-
ÌÓ„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl, ÂÔÓ„‡ÏÏËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ Ë, ÒÓ-
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ, ‰Îfl ËÌËˆË‡ˆËË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl Á‡-
˜‡ÚÍ‡ ÒÂÚ˜‡ÚÍË.

èàÉåÖçíçõâ ùèàíÖãàâ: éëçéÇçõÖ 
îìçäñàà à äãÖíéóçõÖ 

àëíéóçàäà Ç ùåÅêàéÉÖçÖáÖ

êÂ„ÂÌÂ‡ˆËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË ËÁ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂ-
ÎËfl fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÓˆÂÒÒÓÏ ÁÂÍ‡Î¸Ì˚Ï ÔÓ ÓÚÌÓ¯Â-
ÌË˛ Í ÌÓÏ‡Î¸ÌÓÏÛ ‡Á‚ËÚË˛ ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÔË„-
ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl. Ç ˝ÚÓÈ Ò‚flÁË ‡ÒÒÏÓÚËÏ ÒÓ-
·˚ÚËfl ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡ Ë ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı
Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı „ÂÌÓ‚ (ËÒ. 3). é‰ÌÓfl‰Ì˚È ÒÎÓÈ
ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ Í
ÍÎÂÚÍ‡Ï Ò flÍÓ ‚˚‡ÊÂÌÌ˚ÏË ÔËÁÌ‡Í‡ÏË ÏÛÎ¸-
ÚËÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ë ÌÂÁ‡ÏÂÌËÏÓÈ ÚÍ‡ÌË ‚ „Î‡ÁÛ.
àÌÙÓÏ‡ˆËfl Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı ‡Á‚Ë-
ÚËfl ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ Ë ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚ÂÌÌ‡ ‰Îfl ÔÓÌËÏ‡ÌËfl Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ‚
ıÓ‰Â Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË. à‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÓ
ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ Ù‡ÍÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ë ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı
Í‡ÒÍ‡‰Ó‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÌÂÈ-
Ó˝ÔËÚÂÎËfl „Î‡ÁÌÓ„Ó ÔÛÁ˚¸Í‡ Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚ÍÛ ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl (ËÒ. 3).

èË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ÔÓÒÚÛÔ-
ÎÂÌËÂ ËÁ ÒÓÒÛ‰ËÒÚÓÈ Ó·ÓÎÓ˜ÍË ÊË‰ÍÓÒÚË Ë ËÓÌÓ‚
‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍÛ, ÒÓÁ‰‡ÂÚ ·‡¸Â ÏÂÊ‰Û ÌËÏË, ÔÓ„ÎÓ˘‡-
ÂÚ ËÁ·˚ÚÓÍ ÒÓÎÌÂ˜ÌÓÈ ˝ÌÂ„ËË Ë Ò‚Ó·Ó‰Ì˚Â ‡‰Ë-
Í‡Î˚, ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡ÂÚ „Ë·ÂÎ¸ ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓÓ‚ Ë
Ù‡„ÓˆËÚËÛÂÚ Ì‡ÛÊÌ˚Â ˜ÎÂÌËÍË ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ-
Ó‚, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡fl Ëı Ò‡ÏÓÓ·ÌÓ‚ÎÂÌËÂ (Bok, 1993;
Boulton, Dayhaw-Barker, 2001). ÇÒÂ ˝ÚË Ò‚ÓÈÒÚ‚‡
ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú „Ó-
ÏÂÓÒÚ‡Á ÚÍ‡ÌÂÈ „Î‡Á‡.

Ç‡ÊÌ˚Ï ÏÓÏÂÌÚÓÏ, ÍÓÚÓ˚È ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÔÓ‰˜ÂÍ-
ÌÛÚ¸, fl‚ÎflÂÚÒfl Ó·˘ËÈ ËÒÚÓ˜ÌËÍ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl
ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl Ë ÒÂÚ˜‡ÚÍË ËÁ ÍÎÂÚÓÍ ÔÂ-
Â‰ÌÂÈ Ó·Î‡ÒÚË ÌÂ‚ÌÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË (ËÒ. 3, ‡). äÓ-
ÓÚÍÓ ÓÒÚ‡ÌÓ‚ËÏÒfl Ì‡ ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍÂ „ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓÈ ÒÂÚË, ÍÓÚÓ‡fl ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸-
ÌÛ˛ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó
˝ÔËÚÂÎËfl ‚ „Î‡ÁÛ ˝Ï·ËÓÌÓ‚.

ç‡ ÒÚ‡‰ËË „Î‡ÁÌÓ„Ó ÔÛÁ˚fl Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÌÂÚ
Â˘Â ‡Á‰ÂÎÂÌËfl Â‰ËÌÓ„Ó „Î‡ÁÌÓ„Ó Á‡˜‡ÚÍ‡ Ì‡ ÔË„-
ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ Ë ÒÂÚ˜‡ÚÍÛ (ËÒ. 3) Ë ÔÓ ÏÓÎÂ-
ÍÛÎflÌ˚Ï Ï‡ÍÂ‡Ï ÍÎÂÚÍË ÌÂ‚ÓÁÏÓÊÌÓ ÓÚÎË-
˜ËÚ¸ ‰Û„ ÓÚ ‰Û„‡. Ç „Î‡ÁÌÓÏ ÔÛÁ˚Â ˝ÍÒÔÂÒÒË-
ÛÂÚÒfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È Ì‡·Ó ‡ÌÌËı Ù‡ÍÚÓÓ‚
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË – Pax6, Six3, Rx1, Otx2, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏ˚ ‰Îfl ËÌËˆË‡ˆËË ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡. ÇÒÂ
ÍÎÂÚÍË ÁËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÔÛÁ˚¸Í‡ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÍÓÏÔÂ-
ÚÂÌÚÌ˚ÏË ‰Îfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÒÂÚ˜‡ÚÍË, ÔË„ÏÂÌÚ-
ÌÓ„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl, ÁËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó Ú‡ÍÚ‡. ç‡ ÒÚÓÎ¸ ‡Ì-
ÌÂÈ ÒÚ‡‰ËË ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡ ÛÊÂ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ Ë ÒË„-
Ì‡Î¸Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÍÓÓ‰ËÌËÛ˛Ú
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ Â„ÛÎflÚÓÓ‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË. Ç „Î‡Á-
ÌÓÏ ÔÛÁ˚¸ÍÂ ‡ÁÎË˜‡˛Ú ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÛ˛ ÁÓÌÛ Í‡Í
ÔÓÒÔÂÍÚË‚ÌÛ˛ ÒÂÚ˜‡ÚÍÛ, ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘Û˛ Ò ÔÓ-
‚ÂıÌÓÒÚÌÓÈ ˝ÍÚÓ‰ÂÏÓÈ, Ë ‰ÓÒ‡Î¸ÌÛ˛ Ó·Î‡ÒÚ¸,
ÔÂÁÛÏÔÚË‚Ì˚È ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ, ÍÓÚÓ˚È
Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ÚÂÒÌÓÏ ÍÓÌÚ‡ÍÚÂ Ò ÔÂËÓÍÛÎflÌÓÈ ÏÂ-
ÁÂÌıËÏÓÈ. ëË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚, ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛-
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åËÚ‡¯Ó‚

˘ËÂ ËÁ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÌÓÈ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ˚ (FGF1, FGF2) Ë
ËÁ ÔÂËÓÍÛÎflÌÓÈ ÏÂÁÂÌıËÏ˚ (ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó TGFβ,
‡ÍÚË‚ËÌ Ë Ëı ÂˆÂÔÚÓ˚), Â„ÛÎËÛ˛Ú ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Á‚ËÚËÂ ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂ-
ÎËfl (ËÒ. 3). Ç ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓ-
ÎÂÏ ÏÓ‰ÛÎflÚÓÓ‚ Wnt, BMP Ë Hh ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl
„ÂÌ˚ Otx, Mitf, Pax6, Ë ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ì‡ ÒÚ‡‰ËË „Î‡Á-
ÌÓÈ ˜‡¯Ë ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Í‡ ÍÎÂ-
ÚÓÍ, Ì‡ ˝ÚÓÈ ÊÂ ÒÚ‡‰ËË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl ÍÎÂÚ-
ÍË Ë ‚ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ „ÓÏÂ-
Ó·ÓÍÒÌ˚ı „ÂÌÓ‚ Pax6, Six3, Rx, Chx10,
‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl Ë ÌÂÈÓÌ˚ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (ËÒ. 3).
í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ Six3, Otx1, Otx2 ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆË˛ „Î‡ÁÌÓ„Ó
ÔÓÎfl, ËÌËˆËËÛÂÏÛ˛ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ-
‡ÏË Pax6 Ë Rx. çÂÈÓ·Î‡ÒÚ˚ ‡ÌÌÂ„Ó „Î‡ÁÌÓ„Ó
ÔÛÁ˚fl ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒıÓÊË Í‡Í Ì‡ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜Â-
ÒÍÓÏ, Ú‡Í Ë Ì‡ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ÛÓ‚-
Ìflı. éÌË ‚ÒÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú fl‰ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌ-
Ì˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚, ‚ÍÎ˛˜‡fl Otx, Pax6, Rx, Six3, ÌÂÓ·-
ıÓ‰ËÏ˚ı ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡. ë‡‚ÌË‚‡fl ‰‚Â
‡ÌÌËÂ ÒÚ‡‰ËË ‡Á‚ËÚËfl ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl

(ËÒ. 3, ‡ Ë ·), ÒÎÂ‰ÛÂÚ Ó·‡ÚËÚ¸ ‚ÌËÏ‡ÌËÂ Ì‡ ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚È ÏÓÏÂÌÚ, Í‡Ò‡˛˘ËÈÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÓÏÂ-
Ó·ÓÍÒÌÓ„Ó Â„ÛÎflÚÓÌÓ„Ó „ÂÌ‡ Pax6. éÌ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËÛÂÚÒfl Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl, Ë Â„Ó ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌ‡ ‰Îfl ‡ÌÌÂ„Ó ÔÂËÓ‰‡
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl „Î‡Á‡. é‰Ì‡ÍÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ‚ ‡Á‚Ë-
‚‡˛˘ÂÏÒfl „Î‡ÁÛ „ÂÌ‡ Mitf ÔË‚Ó‰ËÚ Í ËÌ‡ÍÚË‚‡-
ˆËË ‚ ÔË„ÏÂÌÚÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË „ÂÌÓ‚ Pax6, ÍÓÚÓ˚Â
‡ÍÚË‚ËÛ˛ÚÒfl ‚ Á‡˜‡ÚÍÂ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÂÚ˜‡Ú-
ÍË. ëıÓ‰Ì˚Â ÍÓÌÍÛÂÌÚÌ˚Â ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl „ÂÌÓ‚
Pax6 Ë Mitf ÔÓÍ‡Á‡Ì˚ ‚˚¯Â ÔË ÓÔËÒ‡ÌËË ‡ÌÌËı
ÒÓ·˚ÚËÈ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ÚËÚÓÌÓ‚
(ËÒ. 2).

êÖÉÖçÖêÄñàéççõÖ èéíÖçñàà 
äãÖíéä ñàãàÄêçéÉé à èàÉåÖçíçéÉé 

ùèàíÖãàÖÇ åãÖäéèàíÄûôàï

ÖÒÎË Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÚËÚÓÌÓ‚ ÍÎÂÚÍË ÔË„ÏÂÌÚÌÓ-
„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl fl‚Îfl˛ÚÒfl ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ÒÓ-
‚Â¯ÂÌÌÓÈ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË, ÚÓ ‚ Í‡ÍÓÈ ÒÚÂ-
ÔÂÌË Â„ÂÌÂ‡ˆËÓÌÌ˚Â ÔÓÚÂÌˆËË ˝ÚËı ÍÎÂÚÓÍ

1 2

éÍÓÎÓ„Î‡ÁÌ‡fl
ÏÂÁÂÌıËÏ‡

TGFβ

FGF

ïÛÒÚ‡ÎËÍÓ‚‡fl
ÔÎ‡ÍÓ‰‡

·

Otx2
Otx1

Pax6

Rx1
Six3

Otx1
Otx2

Pax6
Six3

Rx1

Pax6 Rx1

Six3 Chx10

3

èÓÒÔÂÍÚË‚Ì‡fl
ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡

èÓÒÔÂÍÚË‚Ì˚È
ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ

Otx Wnt

Mitf

Pax6 Otx Wnt

Mitf Hh

BMP

ÑËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚È
ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ

èË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ
„Î‡ÁÌÓÈ ˜‡¯Ë

ÉÂÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡
ÏÂÎ‡ÌËÌ‡

a
éÍÓÎÓ„Î‡ÁÌ‡fl

ÏÂÁÂÌıËÏ‡

ïÛÒÚ‡ÎËÍÓ‚‡fl
ÔÎ‡ÍÓ‰‡

ê‡ÌÌËÈ „Î‡ÁÌÓÈ ÔÛÁ˚¸
ÉÎ‡ÁÌÓÈ ÒÚÂ·ÂÎÂÍ

èÂÁÛÏÔÚË‚Ì˚È
ÔË„ÏÂÌÚÌ˚È ˝ÔËÚÂÎËÈ

ïÛÒÚ‡ÎËÍÓ‚‡fl
flÏÍ‡

èÂÁÛÏÔÚË‚Ì‡fl
ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡

ÉÎ‡ÁÌÓÈ ÌÂ‚

èË„ÏÂÌÚÌ˚È
˝ÔËÚÂÎËÈ ëÂÚ˜‡ÚÍ‡

ïÛÒÚ‡ÎËÍ

êËÒ. 3. ëıÂÏ˚ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰ËÈ ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (‡) Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ ÔË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË
ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl Ë ÒÂÚ˜‡ÚÍË (·). 
1 – ‡ÌÌËÈ, 2 – ÓÙÓÏÎÂÌÌ˚È „Î‡ÁÌÓÈ ÔÛÁ˚ÂÍ; 3 – „Î‡ÁÌ‡fl ˜‡¯‡ (àÁ: Martinez-Morales et al., 2004).
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ÔÓfl‚Îfl˛ÚÒfl Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı? Ç ÎËÚÂ‡ÚÛÂ
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎË ÔÓÒÚÓflÌÌÓ ÓÚÏÂ˜‡˛Ú Ë ÔÓ‰˜ÂÍË-
‚‡˛Ú Ó·ÓÒÌÓ‚‡ÌÌ˚È ÛÚ‚Â‰Ë‚¯ËÈÒfl ‚˚‚Ó‰, ˜ÚÓ Û
‚ÁÓÒÎ˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı ÒÂÚ˜‡ÚÍ‡ ‰ÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸-
ÌÓ ÌÂ Â„ÂÌÂËÛÂÚ. é‰Ì‡ÍÓ ÔÓÒÎÂ Ó·Ì‡ÛÊÂÌËfl
ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÓÏ ˝ÔËÚÂÎËË
ˆËÎË‡ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÒÔ‡‚Â‰ÎË‚Ó ‚ÓÁÓÒ ËÌÚÂÂÒ Í
ËÁÛ˜ÂÌË˛ ˝ÚÓÈ Ó·Î‡ÒÚË „Î‡Á‡ (Tropepe et al., 2000;
Ahmad et al., 2000; Akagi et al., 2004; Engelhardt
et al., 2004; Lord-Grignon et al., 2006). Ç ÛÒÎÓ‚Ëflı
ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ˆË-
ÎË‡ÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÔÓıÓ‰flÚ ÒıÓ‰Ì˚Â ÒÚ‡‰ËË ËÁ-
ÏÂÌÂÌËÈ. éÌË ‰ÂÔË„ÏÂÌÚËÛ˛ÚÒfl, ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Û˛ÚÒfl, ÔÓÎËÙÂËÛ˛Ú Ë ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl ‚
ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ˝ÎÂÏÂÌÚ˚ ÒÂÚ˜‡ÚÍË. èË
Ëı ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÍÎÓÌ‡Î¸Ì˚Â
ÌÂÈÓÒÙÂ˚, ÍÎÂÚÍË ‚ ÍÓÚÓ˚ı ‰ÂÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡-
ÎËÒ¸ ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ÔÂ‚ÓÈ ÌÂ‰ÂÎË, Í‡Í Ë ÔË Â„ÂÌÂ‡-
ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ÚËÚÓÌÓ‚, ‡ ÔÓÒÎÂ ‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó
ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ÓÌË ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡ÎË Ï‡ÍÂ-
Ì˚Â ÌÂÈÓÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ·ÂÎÍË, ı‡‡ÍÚÂÌ˚Â
‰Îfl „‡Ì„ÎËÓÁÌ˚ı, ‡Ï‡ÍËÌÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ·ËÔÓÎfl-
Ó‚ Ë ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍË (Tropepe et al.,
2000). óËÒÎÓ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ˆËÎË‡Ì˚ı
ÒÍÎ‡‰Í‡ı „Î‡Á‡ ‚ÁÓÒÎ˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı, ‚ÍÎ˛-
˜‡fl Ë ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, ÌÂ ÔÂ‚˚¯‡ÂÚ 0.2% (Coles et al.,
2004). ùÚË ÍÎÂÚÍË Â‰ÍÓ ‰ÂÎflÚÒfl, ‰Îfl ÌËı ı‡‡ÍÚÂ-
ÂÌ, ‚ÂÓflÚÌÓ, ‡ÒËÏÏÂÚË˜Ì˚È ÏËÚÓÁ, ıÓÚfl ˝ÍÒÔÂ-
ËÏÂÌÚ‡Î¸ÌÓ ˝ÚÓ ÌÂ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, Ëı ÌÂ
Ú‡Í ÎÂ„ÍÓ ÒÚËÏÛÎËÓ‚‡Ú¸ Í ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË Ë Ó˜ÂÌ¸
ÚÛ‰ÌÓ ËÁÓÎËÓ‚‡Ú¸ ‚ ‚Ë‰Â ÓÚ‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒÛ·ÔÓÔÛÎfl-
ˆËË. é‰Ì‡ÍÓ ÂÒÎË Û‰‡ÂÚÒfl ËÁÓÎËÓ‚‡Ú¸ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚Â
ÍÎÂÚÍË Ë Ì‡ÍÓÔËÚ¸ Ëı ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ‚ÌÂ
Ó„‡ÌËÁÏ‡, ÚÓ ÏÓÊÌÓ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸ÌÓ Ú‡ÌÒ-
ÔÎ‡ÌÚËÓ‚‡Ú¸ Ëı ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸ „Î‡Á‡. ëÚ‚ÓÎÓ‚˚Â
ÍÎÂÚÍË, ËÁÓÎËÓ‚‡ÌÌ˚Â ËÁ ˆËÎË‡ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË
‚ÁÓÒÎ˚ı Î˛‰ÂÈ, ÔË Ú‡ÌÒÔÎ‡ÌÚ‡ˆËË ÔÓÒÎÂ ÔÂ‰-
‚‡ËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸ „Î‡Á‡
ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Ï˚¯ÂÈ ÓÍ‡Á‡ÎËÒ¸ ‚ ÛÒÎÓ‚Ëflı ÌË-
¯Ë, ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡‚¯ÂÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÛ ÙÓÚÓÂ-
ˆÂÔÚÓÓ‚ (Coles et al., 2004). êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ú‡ÍËı
˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚÓ‚ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡-
ÌËË ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚Â Ë ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ÔÓıÓ‰flÚ
‰‚Â ÓÒÌÓ‚Ì˚Â ÒÚ‡‰ËË ËÁÏÂÌÂÌËÈ – ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚‡ÌËÂ Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌËÂ Ò
‡ÍÚË‚‡ˆËÂÈ ÔÓ„‡ÏÏ˚, ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡‚¯ÂÈ ‚
ıÓ‰Â ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl „Î‡Á‡ (ËÒ. 3). Ç ÛÒÎÓ-
‚Ëflı ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÂÔÓ„‡ÏÏË-
Ó‚‡ÌËÂ „ÂÌÓÏ‡, Ë Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı ÔÓˆÂÒÒ‡ Â-
ÔÓ„‡ÏÏËÓ‚‡ÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl „ÂÌ˚ ÒÚ‚Ó-
ÎÓ‚˚ı, ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ nestin, Ki67, bFGFr,
CyclinD1, P-H3, Pax6, Six3, Six6, Rx (Coles et al.,
2004; Azuma et al., 2005; Lord-Grignon et al., 2006).
ç‡ ÔÓ‰‚ËÌÛÚ˚ı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl ‚ ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂ-
Ï˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛-
˘ËÂ Ó ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ ÍÎÂÚÓÍ „ÂÌ˚ Ó‰ÓÔÒËÌ‡
(rh), ÓÔÒËÌ‡ (op) Ë GFAP.

çÂÈÓÒÙÂ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ·Ó„‡Ú˚È ˝ÍÒÔÂË-
ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚È Ï‡ÚÂË‡Î ‰Îfl ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ë „ÂÌÂÚË˜Â-

ÒÍËı Ï‡ÌËÔÛÎflˆËÈ. í‡Í, ÂÚÓ‚ËÛÒÌ˚Â ÍÓÌÒÚÛÍ-
ˆËË, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÂÌ˚ Crx ËÎË Otx2, Ú‡ÌÒÙÂˆË-
Ó‚‡ÎË ‚ ÌÂÈÓÒÙÂ˚, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ËÁ ̂ ËÎË‡ÌÓ„Ó
˝ÔËÚÂÎËfl ËÎË ‡‰ÛÊÍË ‚ÁÓÒÎ˚ı Í˚Ò, Ë ËÌ‰ÛˆË-
Ó‚‡ÎË ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ Ï‡ÍÂÓ‚ ÙÓÚÓÚ‡ÌÒ‰ÛÍˆËË
(Akagi et al., 2004). èÓ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏ ÔËÁÌ‡-
Í‡Ï ÍÎÂÚÍË Ì‡ÔÓÏËÌ‡ÎË ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ˚; ‚ ıÓ‰Â
ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı „ÂÌ˚ Crx Ë
Otx2 ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ‡Á‚ËÚËÂ ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓÓ‚.

çÂÂ¯ÂÌÌ˚Ï ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ‚ÓÔÓÒ Ó ÔÓËÒıÓÊ‰Â-
ÌËË ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ, ÌÂËÁ‚ÂÒÚ-
Ì‡ Ú‡ÍÊÂ ÓÎ¸ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ıÓ‰Â ‡Á‚ËÚËfl
ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÌÂflÒÌÓ, ‚ÓÁÏÓÊÌ‡ ÎË ÂÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËfl ‚
ÛÒÎÓ‚Ëflı in vivo ÔË ‡ÍÚË‚ÌÓÏ Û˜‡ÒÚËË ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı
ÍÎÂÚÓÍ ˆËÎË‡ÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl.

Ç ÛÒÎÓ‚Ëflı ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â ÔÓ-
ÚÂÌˆËË ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı
ÍÎÂÚÍ‡ı ˆËÎË‡ÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ÌÓ Ú‡ÍÊÂ ‚ ÍÎÂÚ-
Í‡ı ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ‚ÁÓÒÎÓ„Ó „Î‡Á‡ ÏÎÂ-
ÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Engelhardt et al., 2005). èË ˝ÚÓÏ
ÍÎÂÚÍË ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ̋ ÔËÚÂÎËfl ÔÓıÓ‰flÚ ÔÓÏÂÊÛ-
ÚÓ˜ÌÛ˛ ÒÚ‡‰Ë˛ ‡Á‚ËÚËfl, ı‡‡ÍÚÂÌÛ˛ ‰Îfl ÔÂË-
Ó‰‡ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÌÂÈÓ·Î‡ÒÚÓ‚ ÔË Â„ÂÌÂ‡-
ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÚËÚÓÌÓ‚ (åËÚ‡¯Ó‚,
2005). ùÚË ÌÂÓÊË‰‡ÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú
Ì‡‰ÂflÚ¸Òfl Ì‡ ÔÓ‰ÛÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ„Ó
‡Ì‡ÎËÁ‡ ÔÓÎÌÓˆÂÌÌÓÈ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË Û
ÚËÚÓÌÓ‚ Ë ÂÂ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÈ ËÌËˆË‡ˆËË Û ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÍÎÂÚÍË ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔË-
ÚÂÎËfl ‚ÁÓÒÎ˚ı Í˚Ò ‚ ÛÒÎÓ‚Ëflı ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡-
ÌËfl ‰ÂÔË„ÏÂÌÚËÛ˛ÚÒfl, ‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl,
ÙÓÏËÛ˛Ú ÌÂÈÓÒÙÂ˚ Ë Ó·‡ÁÛ˛Ú ÔÓÏÂÊÛ-
ÚÓ˜Ì˚È ÙÂÌÓÚËÔ ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ (Engel-
hardt et al., 2005). èË ˝ÚÓÏ ËÁÏÂÌflÂÚÒfl Ëı ÏÓÙÓ-
ÎÓ„Ëfl ÓÚ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓÈ ‰Ó ÒÙÂË˜ÂÒÍÓÈ ËÎË ‚Â-
ÂÚÂÌÓ‚Ë‰ÌÓÈ ÙÓÏ˚. Ç ÍÛÎ¸ÚË‚ËÛÂÏ˚ı
ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÂÔÓ„‡ÏÏËÓ‚‡ÌËÂ „ÂÌÓÏ‡
ÍÎÂÚÓÍ Ë ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚, ÒÔÂˆË-
ÙË˜Ì˚ı ‰Îfl ‡ÌÌËı ÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ – nestin, Ki67, Pax6, Notch1, Hes1, Musashi,
Flk1, Ë ÒÌËÊ‡ÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı ÏÓÎÂ-
ÍÛÎ, ı‡‡ÍÚÂÌ˚ı ‰Îfl ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl –
RPE65 Ë ˆËÚÓÍÂ‡ÚËÌÓ‚. ç‡fl‰Û Ò Ï‡ÎÓ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ÏË ·˚ÎË Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌ˚ ÍÎÂÚÍË, ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛˘ËÂÒfl ‚ ÌÂÈÓ-
Ì‡Î¸ÌÓÏ Ë „ÎË‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËflı. é· Ëı ÚËÔÂ
ÒÛ‰ËÎË ÔÓ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Ï Ï‡ÍÂ‡Ï: ÍÎÂÚÍË ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÓ‚‡ÎË ÚÓÎ¸ÍÓ ‡ÌÌËÂ Ï‡ÍÂ˚ ÌÂÈÓÌÓ‚
β3-ÚÛ·ÛÎËÌ‡ Ë „ÎË‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ GFAP, NG2,
DCX, ÌÂ Û‰‡ÎÓÒ¸ ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ ÍÎÂÚÍË, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛-
˘ËÂ Ï‡ÍÂ˚ ·ËÔÓÎflÓ‚ Ë ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓÓ‚. ÄÌ‡-
ÎËÁ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ‰‡ÌÌ˚ı ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ ÔË
ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl
ÛÒÔÂı ‚ ÔÓÎÛ˜ÂÌËË ÔÓ‰‚ËÌÛÚ˚ı ÒÚ‡‰ËÈ ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÛ˛˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓÍ ÒÂÚ˜‡ÚÍË Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ÔÓ‰-
·Ó‡ Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÒÂ‰˚ ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËfl. éÒÌÓ‚-
Ì˚Â Ï‡ÌËÔÛÎflˆËË Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ‚˚‰ÂÎÂÌËÂÏ ÍÎÂÚÓÍ
ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ Ì‡·ÓÓ‚
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åËÚ‡¯Ó‚

ÙÂÏÂÌÚÓ‚ Ë Ò ÚÂÒÚËÓ‚‡ÌËÂÏ ‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚ı Ó-
ÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚.

êÖÉÖçÖêÄñàéççõÖ èéíÖçñàà 
ÑàîîÖêÖçñàêéÇÄççõï äãÖíéä 

åûããÖêéÇëäéâ Éãàà

Ö˘Â Ó‰Ì‡ ÏÓ‰ÂÎ¸ Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ‚
„Î‡ÁÛ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı – ÔÓ‰ÛÍ-
ˆËfl ÌÂÈÓÌÓ‚ Ë ÎËÌÁÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ ËÁ ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË (Moscona,
1986; Fischer et al., 2002, 2004; Fischer, Reh, 2003‡;
Ooto et al., 2004; Das et al., 2006; Raymond et al.,
2006). äÎÂÚÍË Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË ÔÓ‰ ‚ÎËflÌËÂÏ
ËÌ˙ÂˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸ „Î‡Á‡ ÍÛ ËÌÒÛÎËÌ‡ Ë
ÓÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ (FGF2) ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú ÌÂÈÓ-
ÙËÎ‡ÏÂÌÚ˚ Ë β3-ÚÛ·ÛÎËÌ (Fischer et al., 2004).
ùÚÓÚ ˝ÙÙÂÍÚ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ ÒÂ‰Ë ÍÎÂÚÓÍ ÒÂÚ˜‡ÚÍË
ÔÂËÙÂËÈÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË, „‰Â ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì˚ ÏÂÌÂÂ
‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË. éÚ‚ÂÚÌ‡fl Â‡ÍˆËfl
„ÎË‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ËÌ˙ÂÍˆË˛ ÓÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓ-
Ó‚ – ˝ÚÓ ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ „ÎËÓÁËÒ‡ ‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍÂ Ë ÔË
˝ÚÓÏ ÒÓı‡ÌÂÌËÂ ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚË ·ÓÎ¸¯ÂÈ ˜‡ÒÚË
ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË. é‰Ì‡ÍÓ ÔË Ú‡‚ÏÂ
„Î‡Á ÌÂÈÓÚÓÍÒËÌÓÏ (N-methyl-D-aspartate, NMDA),
ÔË‚Ó‰fl˘ÂÈ Í „Ë·ÂÎË ‡Ï‡ÍËÌÓ‚˚ı, „‡Ì„ÎËÓÁÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ Ë ·ËÔÓÎflÓ‚, ÍÎÂÚÍË Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË
‰Â‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl, ÔÓÎËÙÂËÛ˛Ú, ‚ÍÎ˛˜‡fl
BrdU, PCNA, Ë ÒÏÂ˘‡˛ÚÒfl ËÁ ‚ÌÛÚÂÌÌÂ„Ó ‚ Ì‡-
ÛÊÌ˚È fl‰ÂÌ˚È ÒÎÓÈ, „‰Â ‰ÂÎflÚÒfl. åÂ˜ÂÌÌ˚Â BrdU
Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍËÂ ÍÎÂÚÍË ÔÓfl‚Îfl˛Ú ÔËÁÌ‡ÍË ÔÓ-
„ÂÌËÚÓÌ˚ı, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛfl „ÓÏÂÓ·ÓÍÒ‰ÓÏÂÌÌ˚Â Ë
ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Pax6,
Chx10, CASH1 (Fischer, Reh, 2003‚). èÓÎËÙÂË-
Û˛˘ËÂ ÍÎÂÚÍË ‰ÂÎflÚÒfl Ó‰ËÌ ‡Á. ÄÍÚË‚ËÓ‚‡Ì-
Ì˚Â Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍËÂ ÍÎÂÚÍË ÔÂÂ‡ÒÔÂ‰ÂÎfl˛ÚÒfl
ÏÂÊ‰Û ‚ÌÛÚÂÌÌËÏ Ë Ì‡ÛÊÌ˚Ï fl‰ÂÌ˚ÏË ÒÎÓflÏË
ÒÂÚ˜‡ÚÍË Ë ÒÓı‡Ìfl˛ÚÒfl ‚ ÌÂÈ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ÌÂ‰ÂÎ¸.
ÅÓÎ¸¯‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ‚ ÌÂ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚‡ÌÌÓÏ ÒÓÒÚÓflÌËË Ë ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒ-
Ì˚Â „ÂÌ˚ Pax6 Ë Chx10. èflÚ‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÛÂÚÒfl Í‡Í Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍ‡fl „ÎËfl Ë ÚÓÎ¸ÍÓ
ÏÂÌÂÂ 4% ÍÎÂÚÓÍ ‚ÂÏÂÌÌÓ ̋ ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú ÌÂÈÓ-
ÙËÎ‡ÏÂÌÚ˚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚.

ëıÓ‰Ì˚È ı‡‡ÍÚÂ ÌÂÈÓÚÓÙË˜ÂÒÍÓ„Ó ˝Ù-
ÙÂÍÚ‡ ·˚Î Ó·Ì‡ÛÊÂÌ Ë ‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍÂ „Î‡Á ‚ÁÓÒÎ˚ı
Í˚Ò. àÌ˙ÂÍˆËfl ÌÂÈÓÚÓÍÒËÌ‡ NMDA ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸
„Î‡Á‡ ÔË‚Ó‰ËÚ Í „Ë·ÂÎË „‡Ì„ÎËÓÁÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ë
˜‡ÒÚË ÍÎÂÚÓÍ ‚ÌÛÚÂÌÌÂ„Ó fl‰ÂÌÓ„Ó ÒÎÓfl (Ooto
et al., 2004). ÇÓ ‚ÌÛÚÂÌÌÂÏ fl‰ÂÌÓÏ ÒÎÓÂ ˜ÂÂÁ
2 ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ËÌ˙ÂÍˆËË ÌÂÈÓÚÓÍÒËÌ‡ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚
Â‰ÍÓ ‰ÂÎfl˘ËÂÒfl Ë ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÂ BrdU ÍÎÂÚÍË. ë
ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı Ï‡ÍÂÓ‚ ˝ÚË ÍÎÂÚÍË
·˚ÎË ÓÚÌÂÒÂÌ˚ Í ÏËÍÓ„ÎËË. ùÚÓ ÓÁÌ‡˜‡ÂÚ, ˜ÚÓ ‚
ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ Ú‡‚ÏÛ ÔÂ‚˚ÏË ‡ÍÚË‚ËÛ˛ÚÒfl Ù‡„ÓˆË-
Ú˚, ‡ ‚ÒÎÂ‰ Á‡ ÌËÏË Ï‡ÍËÓ‚‡ÌÌ˚Â „ÎÛÚ‡ÏËÌÒËÌ-
ÚÂÚ‡ÁÓÈ ÍÎÂÚÍË Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË, ÍÓÚÓ˚Â
‚ÍÎ˛˜‡˛Ú BrdU Ë ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú ÌÂÒÚËÌ Ë Á‡ÚÂÏ
‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl ‚ ·ËÔÓÎfl˚ Ë ÍÓÎ·Ó˜ÍË.

å‡ÍÂ‡ÏË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÒÎÛÊËÎË PKC,
NSE, Ó‰ÓÔÒËÌ Ë ÂÍÓ‚ÂËÌ. ì‚ÂÎË˜ËÚ¸ ˜ËÒÎÓ
ÔÓÎËÙÂËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË
ÔË ÏÌÓ„ÓÍ‡ÚÌ˚ı ËÌ˙ÂÍˆËflı ÓÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓ-
Ó‚ ÌÂ ÔÓÎÛ˜ËÎÓÒ¸, ÌÓ Û‰‡ÎÓÒ¸ ‚ ̋ ÍÒÔÎ‡ÌÚ‡Ú‡ı ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Ú¸ ÔÓ„‡ÏÏÛ
‡Ï‡ÍËÌÓ‚˚ı, „ÓËÁÓÌÚ‡Î¸Ì˚ı Ë ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ-
Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ú‡ÌÒÙÂÍˆËË ÂÚÓ‚Ë-
ÛÒÌ˚ı ÍÓÌÒÚÛÍˆËÈ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â Ï‡-
ÍÂ‡ ÍÑçä ÁÂÎÂÌÓ„Ó ÙÎÛÓÂÒˆËÛ˛˘Â„Ó ·ÂÎÍ‡ Ë
„ÂÌ˚ Pax6, NeuroD, Math3, Crx.

Ç ÌÂ‰‡‚ÌÓ ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡ÌÌÓÏ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓÏ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó
‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚Ó˜Ì˚ı ÔÓÚÂÌˆËflı ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂ-
Ó‚ÒÍÓÈ „ÎËË ‚ÁÓÒÎ˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı (Das
et al., 2006). Ä‚ÚÓ‡Ï ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Û‰‡ÎÓÒ¸ Ó·Ó„‡-
ÚËÚ¸ ÔÓÔÛÎflˆË˛ „ÎË‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ‚˚‰ÂÎÂÌÌ˚ı
ËÁ „Î‡Á ‚ÁÓÒÎ˚ı Í˚Ò, ‰Ó 93–94%. èË ÍÛÎ¸ÚË‚Ë-
Ó‚‡ÌËË ËÁÓÎËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ
„ÎËË Ëı Ò‚ÓÈÒÚ‚‡ ÌÂ ÏÂÌflÎËÒ¸, Ó‰Ì‡ÍÓ ÔË ‰Ó·‡‚-
ÎÂÌËË ÓÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Î‡Ò¸ ÔÓÎË-
ÙÂ‡ˆËfl ÍÎÂÚÓÍ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÎËÒ¸ ÌÂÈÓÒÙÂ˚.
Ç ÌÂÈÓÒÙÂ‡ı ·˚ÎË Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ÍÎÂÚÍË,
˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡‚¯ËÂ Ï‡ÍÂ˚ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ –
BrdU, Nestin, Musashi, Sox2, Notch1. ÑÓÎfl Ú‡ÍËı
ÍÎÂÚÓÍ ‚ ÌÂÈÓÒÙÂ‡ı ·˚Î‡ Û‰Ë‚ËÚÂÎ¸ÌÓ ‚˚ÒÓÍ‡ –
ÓÚ 72 ‰Ó 86%. Ç ÌÂÈÓÒÙÂ‡ı Ú‡ÍÊÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ-
˛ÚÒfl Ï‡ÍÂ˚ ÔÓ„ÂÌËÚÓÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ – Pax6,
Chx10, Rx. èË ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓÏ ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ÌÂÈ-
ÓÒÙÂ Ò ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÍÛËÌ˚ı ˝Ï·ËÓÌÓ‚
ËÎË ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Í˚Ò ‚ ÌÂÈÓÒÙÂ‡ı ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚‡ÎËÒ¸ ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ˚ Ë ·ËÔÓÎfl˚.
èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘ËÂ ËÁ ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË Ù‡ÍÚÓ˚ ËÌ‰ÛˆËÛ˛Ú ‚ ÌÂÈÓÒÙÂ‡ı ÌÂÈ-
ÓÌ˚ ÒÂÚ˜‡ÚÍË. åÂ˜ÂÌÌ˚Â ÁÂÎÂÌ˚Ï ·ÂÎÍÓÏ ‰ËÒ-
ÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ÌÂÈÓÒÙÂ ÔÓÒÎÂ Ú‡ÌÒ-
ÔÎ‡ÌÚ‡ˆËË ‚ „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ ËÎË ‚ ÔÓÎÓÒÚ¸ „Î‡Á‡
ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Í˚Ò ÏË„ËÓ‚‡ÎË ‚ ‡ÁÌ˚ı Ì‡-
Ô‡‚ÎÂÌËflı Ë ÔÓ‰ÛˆËÓ‚‡ÎË ÌÂÈÓÌ˚ „ËÔÔÓÍ‡Ï-
Ô‡ ÏÓÁ„‡, ‡ ‚ „Î‡ÁÛ – ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓ˚, ·ËÔÓÎfl˚ Ë
„‡Ì„ÎËÓÁÌ˚Â ÍÎÂÚÍË. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÌÂÈÓ„ÂÌÌÓÏ ÔÓÚÂÌˆË‡ÎÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË, ÍÓÚÓ˚È ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÌË¯Ë.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ËÁÏÂ-
ÌÂÌËÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó
˝ÔËÚÂÎËfl, ˝ÔËÚÂÎËfl ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡‰ÓÍ Ë ÍÎÂÚÓÍ
Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË ËÎË ÔË ÍÛÎ¸ÚË‚ËÓ‚‡ÌËË ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ
ÛÍ‡Á‡ÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ÔÓıÓ‰flÚ ÒıÓ‰Ì˚Â ÒÚ‡‰ËË ÏÓ-
ÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ËÁÏÂ-
ÌÂÌËÈ Ì‡ ‡ÌÌËı ÒÚ‡‰Ëflı Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË,
ÍÓÚÓ˚Â ÔË‚Ó‰flÚ Í ÒÓ‚Â¯ÂÌÌÓÈ Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ-
˜‡ÚÍË Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÚËÚÓÌÓ‚, ‡ Ú‡ÍÊÂ Í ‰ËÙÙÂÂÌˆË-
Ó‚ÍÂ ÌÂÈÓÌÓ‚ ËÎË „ÎËË Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı.

èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ò‚Ë-
‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË Â‰ËÌÓ„Ó ÔËÌˆËÔ‡
ËÁÏÂÌÂÌËÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÌÓ Ëı
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ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚, Û˜ËÚ˚‚‡fl ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËÂ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË ÍÎÂÚÓÍ,
‰ÓÎÊÌ˚ ÓÚÎË˜‡Ú¸Òfl. åÓÊÌÓ ÓÊË‰‡Ú¸, ˜ÚÓ ÏÂı‡-
ÌËÁÏ˚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ÔË„-
ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl Ë ˝ÔËÚÂÎËfl ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡-
‰ÓÍ, ·Û‰ÛÚ ·ÎËÁÍËÏË Ë ÒıÓ‰Ì˚ÏË. ç‡ ËÒ. 4 ÔË‚Â-
‰ÂÌ‡ ÒıÂÏ‡ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ˚ı ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ
ÏÂÊ‰Û Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË „ÂÌ‡ÏË Ë ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ÏË ÏÓ-
ÎÂÍÛÎ‡ÏË ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ Ú‡ÌÒ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË
ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl. ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸
FGF2 ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡ Pax6 ‚ ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl.
èË Â„ÂÌÂ‡ˆËË ÒÂÚ˜‡ÚÍË ÓÒÌÓ‚Ì˚Ï ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ
ÓÒÚÓ‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÒÓÒÛ‰ËÒÚ‡fl Ó·Ó-
ÎÓ˜Í‡. èÓ‰ÛÍÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Pax6 ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡ Mitf, ˜ÚÓ ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ÏÓÊÂÚ
ÒÚ‡Ú¸ ÔË˜ËÌÓÈ ÒÌËÊÂÌËfl ÛÓ‚Ìfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡
Otx2. èÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ „ÂÌÓ‚ Mitf Ë Otx2 Ì‡ıÓ‰flÚÒfl
‚ÒÂ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ·ËÓÒËÌÚÂÁ‡ ÏÂÎ‡ÌËÌ‡. ëıÓ‰ÌÛ˛
ˆÂÔ¸ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËÈ
ÏÓÊÌÓ ÓÊË‰‡Ú¸ Ë ‚ ÔË„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı
ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡‰ÓÍ.

ñÂÔ¸ ÍÓÌÍÂÚÌ˚ı ÒÓ·˚ÚËÈ ÔË ‰Â‰ËÙÙÂÂÌ-
ˆËÓ‚ÍÂ ÍÎÂÚÓÍ Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË, ÌÂÒÓÏÌÂÌÌÓ,
ËÌ‡fl, Ë ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÓÌ‡ ËÁÏÂÌÂÌËflÏË ÛÓ‚Ìfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı ‰Îfl ÍÎÂÚÓÍ å˛ÎÎÂ‡
ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚: „ÎÛÚ‡ÏËÌÒËÌÚÂÚ‡Á˚, ‚ËÏÂÌÚËÌ‡,
CA (carbonic anhydrase) Ë ÂÚËÌ‡Î¸‰Â„Ë‰Ò‚flÁ˚‚‡-
˛˘Â„Ó ·ÂÎÍ‡ (CRALBP) (Wahlin et al., 2004).

Ç Á‡ÍÎ˛˜ÂÌËÂ Â˘Â ‡Á ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÔÓ‰˜ÂÍÌÛÚ¸,
˜ÚÓ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â ÔÓÚÂÌˆËË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ ÔË„ÏÂÌÚÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ˆËÎË‡Ì˚ı ÒÍÎ‡-
‰ÓÍ Ë Ï˛ÎÎÂÓ‚ÒÍÓÈ „ÎËË Ì‡ÔflÏÛ˛ Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò Ëı
Ó·˘ËÏ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Ï ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂÏ.
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Abstract—Comparative analysis of the early transformations of differentiated cells of the pigment epithelium,
ciliary fold epithelium, and Muller glia in the eye of lower vertebrates and mammals during retina regeneration
and cultivation was performed for the first time. Dedifferentiation and proliferation of cells and formation of
progenitor multipotent cells, which are a source of retina regeneration in adult newts, were characterized using
cell, molecular, and genetic markers. Neurospheres were formed during cultivation of the differentiated cells,
in which progenitor multipotent cells were found that transformed into neurons of retina and brain and into glial
cells. Comparative analysis of changes in the pigment epithelium cells during retina regeneration and during
cultivation of differentiated cells of the pigment and ciliary epithelia and Muller glia suggests similar cell trans-
formations at the early stages of transdifferentiation.
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