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1  ëÓ„Î‡ÒÌÓ ÔËÌflÚ˚Ï ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ (Sharma et al., 2003), ‚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂ-
ËÒÚÂÏÂ (Äå) ÔÓ·Â„‡ ˆÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ÁÓÌ‡ (ñá) fl‚Îfl-
ÂÚÒfl ËÒÚÓ˜ÌËÍÓÏ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ‡ ÔÂËÙÂË˜Â-
ÒÍ‡fl ÁÓÌ‡ (èá) Ë Ó„‡ÌËÁÛ˛˘ËÈ ˆÂÌÚ (éñ) –
ÁÓÌ‡ÏË ÔÂÂıÓ‰Ì˚ı ‰ÂÎfl˘ËıÒfl ÍÎÂÚÓÍ. Ç ‚Â„ÂÚ‡-
ÚË‚ÌÓÈ Äå ÔÓ·Â„‡ ñá ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ‡ ‚ ÚÂı-˜ÂÚ˚-
Âı ‚ÂıÌËı ÒÎÓflı ÏÂËÒÚÂÏ˚ (Reddy, Meyerowitz,
2005) ‚ ‡‰ËÛÒÂ ‰‚Ûı-˜ÂÚ˚Âı ÍÎÂÚÓÍ ÓÚ ‚ÂÚË-
Í‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË Äå (Clark, 1997). éñ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl Ôfl-
ÏÓ ÔÓ‰ ñá, Ë Â„Ó ÚÓÎ˘ËÌ‡ ‚ ‚ÂÚËÍ‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚-
ÎÂÌËË ÒÓÒÚ‡‚ÎflÂÚ ‰‚Â-ÚË ÍÎÂÚÍË. Ç ÍÎÂÚÍ‡ı ñá
˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl „ÂÌ ëLV3 (Clark et al., 1995), ‡ ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı éñ – „ÂÌ WUS (Laux et al., 1996). ÇÓÍÛ„
ÁÓÌ˚, „‰Â Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl WUS, ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌ‡ Ó·Î‡ÒÚ¸, ‚ ÍÓÚÓÓÈ ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl ÏÂÏ·‡Ì-

1 ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ îÂ‰Â‡Î¸Ì˚Ï ‡„ÂÌÚÒÚ‚ÓÏ ÔÓ Ì‡ÛÍÂ Ë
ËÌÌÓ‚‡ˆËflÏ (ÉÓÒÍÓÌÚ‡ÍÚ ‹ 02.467.11.1005), êÓÒÒËÈÒÍËÏ
ÙÓÌ‰ÓÏ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÔÓÂÍÚ ‹ 05-07-
98012), êÓÒÒËÈÒÍÓÈ ‡Í‡‰ÂÏËÂÈ Ì‡ÛÍ (ÔÓÂÍÚ˚ ‹ 10104-
34/è-18/155-270/1105-06-001/28/2006-1 Ë “äÓÏÔ¸˛ÚÂÌÓÂ
ÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ Ë ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸ÌÓÂ ÍÓÌÒÚÛËÓ‚‡ÌËÂ
„ÂÌÌ˚ı ÒÂÚÂÈ”), èÓ„‡ÏÏÓÈ èÂÁË‰ËÛÏ‡ êÄç “åÓÎÂÍÛ-
ÎflÌ‡fl Ë ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ·ËÓÎÓ„Ëfl”), ëé êÄç (àÌÚÂ„‡ˆËÓÌ-
Ì˚È ÔÓÂÍÚ ‹ 115) Ë ç‡ˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Ï Ì‡Û˜Ì˚Ï ÙÓÌ‰ÓÏ
ëòÄ (FIBR EF-0330786 “åÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ ‡Á‚ËÚËfl Ë ·ËÓ-
ËÌÙÓÏ‡ÚËÍ‡”).

Ì˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ CLV1/CLV2, fl‚Îfl˛˘ËÈÒfl ÂˆÂÔÚÓ-
ÓÏ ‰Îfl ·ÂÎÍ‡ CLV3. CLV3, Ò‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Ò ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÓÏ CLV1/CLV2, ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ „ÂÌ‡
WUS (Sharma et al., 2003). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Â„ÛÎfl-
ˆËfl ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ Äå ÔÓ·Â„‡ Ò‚Ó-
‰ËÚÒfl Í ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌË˛ „‡ÌËˆ ÏÂÊ‰Û ñá Ë èá, ‡
Ú‡ÍÊÂ ñá Ë éñ, ‚ ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÏ ÒÎÛ˜‡Â – ˝ÚÓ ÛÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌËÂ „‡ÌËˆ˚ ÏÂÊ‰Û ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚ‡ÏË ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ CLV3 Ë WUS.

åÄíÖêàÄã à åÖíéÑàäÄ

ì˜ËÚ˚‚‡fl ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡-
ÂÏÓÈ ÓÎË ·ÂÎÍÓ‚ CLV1/CLV2, CLV3 Ë WUS ‚ Â-
„ÛÎflˆËË ÍÓÏÔ‡ÏÂÌÚÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ Äå ÔÓ·Â„‡,
ÔÓÒÚÓËÎË Ï‡ÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÏÓ‰ÂÎ¸ Ú‡ÍÓÈ Â„ÛÎfl-
ˆËË Ì‡ ‰‚ÛÏÂÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË, ÒÓÒÚÓfl˘ÂÈ ËÁ ÍÎÂÚÓÍ.
ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ÏÓ‰ÂÎË ·˚Î‡ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì‡ ÔÓ„‡ÏÏ‡ ‚
ÒÂ‰Â MATLAB7, ÍÓÚÓ‡fl ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Î‡Ò¸ ‰Îfl ‚˚-
˜ËÒÎËÚÂÎ¸Ì˚ı ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚÓ‚ Ò ˆÂÎ¸˛ ÔÓËÒÍ‡ Ì‡-
·Ó‡ Ô‡‡ÏÂÚÓ‚, ‰‡˛˘Ëı Â¯ÂÌËfl, Í‡˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ
ÒÓ„Î‡ÒÛ˛˘ËÂÒfl Ò ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚ÏË ‰‡ÌÌ˚ÏË.

èÂ‰ÔÓÒ˚ÎÍË ÏÓ‰ÂÎË. ä‡Í ÛÔÓÏËÌ‡ÎÓÒ¸ ‚˚¯Â,
·ÂÎÓÍ CLV3 ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl ‚ ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı
ñá Äå ÔÓ·Â„‡ Ë ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌflÂÚÒfl ËÁ ÌËı ÔÓ ÏÂ-
ËÒÚÂÏÂ (Lenhard, Laux, 2003), ˜ÚÓ ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÏÓ-
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ÑÎfl ‚˚flÒÌÂÌËfl ÓÎË ·ÂÎÍÓ‚ CLV1, CLV2, CLV3 Ë WUS ‚ ÏÂı‡ÌËÁÏÂ ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÌÓÈ
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Ì‡ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË ·ÂÎÍ‡ CLV3 Ò ÏÂÏ·‡ÌÌ˚Ï ÂˆÂÔÚÓÓÏ CLV1/CVL2, ‡ ÌËÊÌflfl „‡ÌËˆ‡ ÁÓÌ˚ ÒËÌ-
ÚÂÁ‡ W ÓÔÂ‰ÂÎflÎ‡Ò¸ ËÁÓÎËÌËÂÈ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Â„Ó ÔÓÓ„Ó‚Ó„Ó ÛÓ‚Ìfl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ Y.
èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ‡fl ÏÓ‰ÂÎ¸ ÚËÔ‡ “Â‡ÍˆËfl-‰ËÙÙÛÁËfl”, ÙÓÏ‡ÎËÁÛ˛˘‡fl ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËfl
Ó ÓÎË ·ÂÎÍÓ‚ CLV3, CLV1/CLV2 Ë WUS, ÏÓÊÂÚ ÓÔËÒ˚‚‡Ú¸ ÓÒÌÓ‚Û ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Â„ÛÎflˆËË ÍÓÏÔ‡Ú-
ÏÂÌÚÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚ ÔÓ·Â„‡ Ë ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl Ó„‡ÌËÁÛ˛˘Â„Ó ˆÂÌÚ‡ ‚
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÏ ÏÂÒÚÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡ÌÒ‡Ï·Îfl Ú‡ÍÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚.
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çËÍÓÎ‡Â‚ Ë ‰.

‰ÂÎËÓ‚‡Ú¸ Ú‡ÍÓÂ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËÂ ‰ËÙÙÛÁËÂÈ.
åÂÏ·‡ÌÌ˚Ï ÂˆÂÔÚÓÓÏ ‰Îfl CLV3 fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎ-
ÍÓ‚˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ ëLV1/ëLV2, ÍÓÚÓ˚È ÎÓÍ‡ÎËÁÛÂÚ-
Òfl ‚ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÌ˚ı ÒÎÓflı ÍÓÔÛÒ‡, ‡ ‚ÌÛÚË ÁÓÌ˚
Â„Ó ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl éñ (Ó·Î‡ÒÚ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË
„ÂÌ‡ WUS). äÓ„‰‡ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘ËÈ ·ÂÎÓÍ CLV3
‰ÓÒÚË„‡ÂÚ ÁÓÌ˚ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË CLV1/CLV2, ÓÌ Ò‚flÁ˚-
‚‡ÂÚÒfl Ò ÂˆÂÔÚÓÓÏ CLV1/CLV2 Ë Ó·‡ÁÛÂÚ ·ÂÎÍÓ-
‚˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ, Á‡ÔÛÒÍ‡˛˘ËÈ Í‡ÒÍ‡‰ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„-
Ì‡Î‡ ‰Îfl ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı Ì‡
„‡ÌËˆÂ éñ (Rojo et al., 2002; Lenhard, Laux, 2003).
ÇÍÎ˛˜ÂÌËÂ ˝ÚÓ„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ ‚ ÏÓ‰ÂÎ¸ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ
ËÁÛ˜‡Ú¸ Â„Ó ÓÎ¸ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Ë ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡-
ÌËË éñ ‚ Äå ÔÓ·Â„‡.

ê‡ÌÂÂ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ (çËÍÓÎ‡Â‚ Ë ‰., 2006),
˜ÚÓ ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS Ì‡ ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌÌÓÏ ‡ÒÒÚÓflÌËË ÓÚ ‚ÂıÛ¯ÍË Äå ÔÓ·Â„‡ ÏÓÊ-
ÌÓ Ó·ÂÒÔÂ˜ËÚ¸ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÂı‡ÌËÁÏ‡, ÓÒÌÓ‚‡ÌÌÓ„Ó
Ì‡ ‚Á‡ËÏÌÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS Ë ÌÂÍÓÚÓ-
Ó„Ó „ËÔÓÚÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó „ÂÌ‡ Y ÔÓ‰ÛÍÚ‡ÏË Ëı ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË. ÇÂ˘ÂÒÚ‚Ó Y ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl ‚ ÔÂ‚ÓÏ ÒÎÓÂ
Äå Ë ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛÂÚ ÔÓ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏÛ ‡ÌÒ‡Ï·Î˛
Äå ÔÓ·Â„‡. Ç‡ÊÌ‡fl ÓÎ¸ ‚ÂıÌÂ„Ó ÒÎÓfl Äå ÔÓ·Â-
„‡ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ñá ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ‚ ‡·ÓÚÂ êÂÈÌı‡-
‰‡ Ë ‰. (Reinhardt et al., 2003), ÔÓ˝ÚÓÏÛ Ï˚ ÔËÌflÎË
ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó· ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ÂÈ ÓÎË Y Ë ‚ ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ÎÂÌÌÓÈ Á‰ÂÒ¸ ÏÓ‰ÂÎË. 

í‡Í Í‡Í, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, Ï˚ ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÎË,
˜ÚÓ WUS ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ Y ‚ Û‰‡ÎÂÌÌ˚ı ÓÚ
éñ ÍÎÂÚÍ‡ı, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ÌÂÚ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚
ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ WUS Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl Á‡ ÔÂ‰ÂÎ‡ÏË éñ,
Ï˚ ÔËÌËÏ‡ÂÏ, ˜ÚÓ ˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ‚ ÒËÌÚÂÁËÛ˛˘Ëı
Â„Ó ÍÎÂÚÍ‡ı ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ÒËÌÚÂÁ ÌÂÍÓÚÓÓ„Ó ‰ËÙ-
ÙÛÌ‰ËÛ˛˘Â„Ó ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ – ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ‡Í-
ÚË‚‡ÚÓ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Y. ÑÎfl ÛÔÓ˘ÂÌËfl ÏÓ‰ÂÎË ·Â-
ÎÓÍ WUS Ë WUS-Á‡‚ËÒËÏ˚È ‡ÍÚË‚‡ÚÓ ‰Îfl Y ÓÚÓÊ-
‰ÂÒÚ‚ÎÂÌ˚ ‚ ‚Â˘ÂÒÚ‚Â W.

åÓ‰ÂÎ¸. Ñ‚ÛıÏÂÌ˚È ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È Ï‡ÒÒË‚, ‡Ò-
ÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚È ‚ ÏÓ‰ÂÎË, ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ‚ÂÚË-
Í‡Î¸Ì˚È ÒÂÁ Äå ÔÓ·Â„‡; Á‰ÂÒ¸ ·Û‰ÂÏ Ó·ÒÛÊ‰‡Ú¸ ‚‡-
Ë‡ÌÚ, ÍÓ„‰‡ Ó·Î‡ÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Ó„‡ÌË˜ÂÌ‡ Ô‡‡·ÓÎÓÈ
(‡ÔÔÓÍÒËÏ‡ˆËfl ÙÓÏ˚ ‚ÂÚËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡ÁÂÁ‡ ÏÂ-
ËÒÚÂÏ˚ Ô‡‡·ÓÎÓÈ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Î‡Ò¸, Ì‡ÔËÏÂ, ‚
‡·ÓÚÂ åÂÈÒÂÌıÂÈÏÂ‡ (Meicenheimer, 1979)). èÂ‰-
ÔÓÎÓÊËÏ, ̃ ÚÓ ‚ÂıÌËÈ ÒÎÓÈ ÍÎÂÚÓÍ fl‚ÎflÂÚÒfl ÏÂÒÚÓÏ
ÒËÌÚÂÁ‡ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘Â„Ó ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ Y. ùÚÓÚ ÒËÌ-
ÚÂÁ Â„ÛÎËÛÂÚÒfl ‚Â˘ÂÒÚ‚ÓÏ W, ÍÓÚÓÓÂ ‡ÒÔÓ-
ÒÚ‡ÌflÂÚÒfl ËÁ ÁÓÌ˚ Ò‚ÓÂ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡. èÂ‰ÔÓÎÓÊËÏ
Ú‡ÍÊÂ, ̃ ÚÓ ÔË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËflı Y ·ÓÎ¸¯Â ÔÓÓ„Ó‚ÓÈ
ÏÓÊÂÚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ¸ ÒËÌÚÂÁ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘Â„Ó ‚Â-
˘ÂÒÚ‚‡ C, ÍÓÚÓÓÂ ‚ Ì‡¯ÂÈ ÏÓ‰ÂÎË ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ·Â-
ÎÓÍ CLV3. ëËÌÚÂÁ ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ W Â„ÛÎËÛÂÚÒfl ÔÓ ÒÎÂ-
‰Û˛˘ÂÏÛ ÏÂı‡ÌËÁÏÛ. W ÏÓÊÂÚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı Ó·Î‡ÒÚË, „‰Â ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl Y ·ÓÎ¸¯Â ÌÂÍÓ-
ÚÓÓ„Ó ÔÓÓ„‡, ÔË˜ÂÏ ˝ÚÓÚ ÔÓÓ„ ÌÂ ·ÓÎ¸¯Â ÔÓÓ-
„‡ ÒËÌÚÂÁ‡ C, Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÁÓÌ‡ ‡ÁÂ¯ÂÌÌÓ„Ó
ÒËÌÚÂÁ‡ W ÔÓÒÚË‡ÂÚÒfl ÓÚ ËÒÚÓ˜ÌËÍ‡ Y ‰‡Î¸¯Â
‡Ì‡ÎÓ„Ë˜ÌÓÈ ÁÓÌ˚ ‰Îfl C. èÂ‰ÔÓÎÓÊËÏ, ˜ÚÓ ‚ÂÁ‰Â,
„‰Â ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl W ÔÂ‚˚¯‡ÂÚ ÌÂÍÓÚÓ˚È ÔÓ-
Ó„, ÏÓÊÂÚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚Â˘ÂÒÚ‚Ó Z, ÍÓÚÓÓÂ
ÌÂ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛÂÚ Ë ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ‚ ÏÓ‰ÂÎË ÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ CLV1/CLV2. Ñ‡ÎÂÂ, ÒÓ„Î‡ÒÌÓ
‚˚¯ÂËÁÎÓÊÂÌÌ˚Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËflÏ, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÏ,
˜ÚÓ C Ë Z ÏÓ„ÛÚ ÌÂÓ·‡ÚËÏÓ Ó·‡ÁÓ‚˚‚‡Ú¸ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ U, ÍÓÚÓ˚È ÔÓ‰‡‚ÎflÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ W.

ëÛÚ¸ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏÓ„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Â„ÛÎflˆËË
ÒËÌÚÂÁ‡ W ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ. Ç ÚÓ ‚ÂÏfl Í‡Í Y
ÒÚËÏÛÎËÛÂÚ ÒËÌÚÂÁ W, ÔÓÒÎÂ‰ÌËÈ ÒÓÁ‰‡ÂÚ ÏÂı‡-
ÌËÁÏ ‰Îfl ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËfl Ò‚ÓÂ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡, ‡ÍÚË‚ËÛfl
ÒËÌÚÂÁ Z. èË ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËË W ÔÓÚË‚ „‡‰ËÂÌ-
Ú‡ Ò‚ÓÂÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË, Ì‡ÔËÏÂ ÔÛÚÂÏ ‰ËÙÙÛ-
ÁËË, ‚Â˘ÂÒÚ‚Ó Z ·Û‰ÂÚ ÒËÌÚÂÁËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÌÂÍÓÚÓ-
ÓÈ Ó·Î‡ÒÚË, ‚ÌÛÚË ÍÓÚÓÓÈ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl Ó·Î‡ÒÚ¸
ÒËÌÚÂÁ‡ W. ÖÒÎË Ó·Î‡ÒÚ¸ ÒËÌÚÂÁ‡ C ÌÂ ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ Ò
Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ‰Îfl W, ÚÓ ÏÓÊÌÓ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚ¸, ˜ÚÓ C ‰ËÙ-
ÙÛÌ‰ËÛÂÚ ÒÌ‡ÛÊË ‚ “ÔflÚÌÓ” Z Ë ÔË ̋ ÚÓÏ “ÔÓ„ÎÓ-
˘‡ÂÚÒfl” ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ U.
èË ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÒÓÓÚÌÓ¯ÂÌËflı ÒÍÓÓÒÚÂÈ ‰ËÙÙÛ-
ÁËË C, Â„Ó “ÔÓ„ÎÓ˘ÂÌËfl” Ë ÒÍÓÓÒÚË ‚ÓÁÓ·ÌÓ‚ÎÂ-
ÌËfl ÛÓ‚Ìfl Z ‚ÌÛÚË “ÔflÚÌ‡” Z ·Û‰ÂÚ ÔÓ‰‰ÂÊË-
‚‡Ú¸Òfl ÁÓÌ‡ ·ÂÁ C Ë, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ·ÂÁ U. Ç ˝ÚÓÈ
‚ÌÛÚÂÌÌÂÈ ÁÓÌÂ Ë ·Û‰ÂÚ ‡ÁÂ¯ÂÌ ÒËÌÚÂÁ W. ç‡
ËÒ. 1 ÔÓÍ‡Á‡Ì‡ ÒıÂÏ‡ “ÎÓÍ‡Î¸ÌÓÈ” Â„ÛÎflˆËË ‰ËÌ‡-
ÏËÍË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ ‚Â˘ÂÒÚ‚ Y, C, Z, U, W.

ì‡‚ÌÂÌËfl ÏÓ‰ÂÎË. ê‡ÒÒÏÓÚËÏ ‰‚ÛıÏÂÌ˚È
Ï‡ÒÒË‚ ËÁ n ÍÎÂÚÓÍ; ÍÎÂÚÍË i Ë j ‡Á‰ÂÎÂÌ˚ ÏÂÊ-
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË „‡ÌËˆ‡ÏË (ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÂÌÍË Ë
ÔÎ‡ÁÏ‡ÎÂÏÏ˚) ÔÎÓ˘‡‰Ë Sij, ˜ÂÂÁ ÍÓÚÓ˚Â ÏÓÊÂÚ
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ¸ ÔÂÂÌÓÒ ‚Â˘ÂÒÚ‚ Y, C Ë W. åÂÊÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚Â „‡ÌËˆ˚ ı‡‡ÍÚÂËÁÛ˛ÚÒfl ÍÓ˝ÙÙËˆËÂÌ-
Ú‡ÏË ÔÓÌËˆ‡ÂÏÓÒÚË βY, βC Ë βW ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ. Ç
ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÓ„ÛÚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ¸ Â‡ÍˆËË ÒËÌÚÂÁ‡ ‚Â-
˘ÂÒÚ‚ k, k ∈  {W, C, Y, Z}, ÒÓ ÒÍÓÓÒÚflÏË ËÁÏÂÌÂÌËfl

êËÒ. 1. ëıÂÏ‡ “ÎÓÍ‡Î¸ÌÓÈ” Â„ÛÎflˆËË ‰ËÌ‡ÏËÍË ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËÈ ‚Â˘ÂÒÚ‚ Y, C, Z, U, W ‚ ÏÓ‰ÂÎË (ÒÏ. ‚ ÚÂÍ-
ÒÚÂ). ( ) – ‡ÍÚË‚‡ˆËfl, ( ) – ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ.

Y W

Z

U

C



éçíéÉÖçÖá      ÚÓÏ 38      ‹ 6      2007

åéÑÖãúçéÖ àáìóÖçàÖ êéãà ÅÖãäéÇ CLV1, CLV2, CLV3 à WUS 459

ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ pk, pk ∈  {y, c, w,
z}, Á‡‚ËÒfl˘ËÏË ÓÚ ÔËÒÛÚÒÚ‚Ëfl ‰Û„Ëı ‚Â˘ÂÒÚ‚:

á‰ÂÒ¸ pk – ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl k-„Ó ‚Â˘ÂÒÚ‚‡; Ekj – ÍÓ˝Ù-
ÙËˆËÂÌÚ˚ ̃ Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Â„ÛÎflˆËË > 0, ÂÒÎË ‚Â-
˘ÂÒÚ‚Ó j ÒÚËÏÛÎËÛÂÚ ÒËÌÚÂÁ ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ k, Ë < 0 – ÂÒÎË
Û„ÌÂÚ‡ÂÚ; τk – ÍÓ˝ÙÙËˆËÂÌÚ˚, Ó·‡ÚÌ˚Â Ï‡ÍÒË-
Ï‡Î¸ÌÓÈ ÒÍÓÓÒÚË ̋ ÍÒÔÂÒÒËË. è‡‡ÏÂÚ˚ hk ÓÔÂ-
‰ÂÎfl˛Ú ÔÓÓ„Ó‚˚Â ÁÌ‡˜ÂÌËfl ÙÛÌÍˆËË g(xk). í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, xk – ·ÂÁ‡ÁÏÂÌ‡fl ÛÔ‡‚Îfl˛˘‡fl ÔÂÂÏÂÌ-
Ì‡fl ÙÛÌÍˆËË Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÒÍÓÓÒÚË ÒËÌÚÂÁ‡ ‚Â˘Â-
ÒÚ‚‡ k ÓÚ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ ‰Û„Ëı ‚Â˘ÂÒÚ‚, ÔËÒÛÚ-
ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÍÎÂÚÍÂ. ÑÎfl ÓÔËÒ‡ÌËfl ÒÍÓÓÒÚÂÈ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË (ÒËÌÚÂÁ‡) ‚ ÔÂ‰Î‡„‡ÂÏÓÈ ÏÓ‰ÂÎË ‚
Í‡˜ÂÒÚ‚Â g(x) ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ÒË„ÏÓË‰Ì‡fl ÙÛÌÍˆËfl:

èÛÒÚ¸ ‰ËÙÙÛÁËfl ÓÔËÒ˚‚‡ÂÚÒfl Á‡ÍÓÌÓÏ îËÍ‡ Ë
ÔÛÒÚ¸ ÍÓ˝ÙÙËˆËÂÌÚ ‰ËÙÙÛÁËË ‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÓÍ ÏÌÓ-
„Ó ·ÓÎ¸¯Â, ˜ÂÏ Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ÏÂÊ‰Û ÍÎÂÚÍ‡ÏË, Ú‡Í ˜ÚÓ
‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÍË ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚Â˘ÂÒÚ‚ ‚ÂÁ‰Â Ó‰ËÌ‡-
ÍÓ‚˚. á‡ ‚ÂÏfl ∆t ‚ ÍÎÂÚÍÂ i ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ‚Â˘ÂÒÚ‚‡
P ËÁÏÂÌËÚÒfl Á‡ Ò˜ÂÚ: ‡) ÔÓÚÓÍÓ‚ Jij(τ) ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ P
ÏÂÊ‰Û ÍÎÂÚÍÓÈ i Ë ÍÎÂÚÍ‡ÏË j, j ∈  ε(i), „‰Â ε(i) – ÏÌÓ-
ÊÂÒÚ‚Ó ÒÓÒÂ‰ÂÈ ÍÎÂÚÍË i; ·) ÒËÌÚÂÁ‡ ‰‡ÌÌÓ„Ó ‚Â˘Â-

ÒÚ‚‡ ‚ ÍÎÂÚÍÂ Ò Û‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒÍÓÓÒÚ¸˛ g( ) Ë ‚) Â„Ó
‡ÒÔ‡‰‡ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Â‡ÍˆËË ÔÂ‚Ó„Ó ÔÓfl‰Í‡ Ò
ÍÓ˝ÙÙËˆËÂÌÚÓÏ ÒÍÓÓÒÚË dP. Ç ÒÎÛ˜‡Â ‰ËÙÙÛÁËË
Jij(τ) = βPSij(τ)(pj(τ) – pi(τ)), „‰Â p(τ) – ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl
‚Â˘ÂÒÚ‚‡ P. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÏÓÊÌÓ Ì‡ÔËÒ‡Ú¸ Û‡‚ÌÂ-
ÌËÂ ·‡Î‡ÌÒ‡ ‰Îfl ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ P:

èËÏÂÌflfl ÚÂÓÂÏÛ Ó ÒÂ‰ÌÂÏ ‰Îfl ËÌÚÂ„‡ÎÓ‚ Ë
ÔÂÂıÓ‰fl Í ÔÂ‰ÂÎÛ ∆t  0, ÔÓÎÛ˜‡ÂÏ:

d pk

dt
--------

1
τk

----g xk( )= ,

„‰Â g xk( )
0 xk –∞,

1 xk +∞,,



=

xk Ekj p
j hk+

j

∑= , k j, Y C W Z, , ,{ } .∈

g x( ) 1
2
--- 1 x

1 x2+
------------------+ 

  .=

xi
P

∆Pi βPSij τ( ) p j τ( ) pi τ( )–( ) τ +d

∆t

∫
j ε i( )∈
∑=

+ vPgP xi
P τ( )( )Vi τ( ) dP pi τ( )Vi τ( ).–

1
Vi

-----
dPi

dt
--------

βPSij p j pi–( )
Vi

--------------------------------
j ε i( )∈
∑= vPgP xi

P( ) dP pi.–+

ì‡‚ÌÂÌËÂ ‰Îfl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË Ì‡ıÓ‰ËÏ ÒÚ‡Ì-
‰‡ÚÌ˚Ï ÒÔÓÒÓ·ÓÏ ËÁ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË

p =  Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ Ô‡‚ËÎ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡-

ÌËfl:

èÓ‰ÒÚ‡‚Îflfl ‚ÏÂÒÚÓ ÔÂ‚Ó„Ó ÒÎ‡„‡ÂÏÓ„Ó ‚ Ô‡-

‚Û˛ ˜‡ÒÚ¸ ‚˚‡ÊÂÌËÂ ‰Îfl , ÔÓÎÛ˜‡ÂÏ:

ÖÒÎË ÍÎÂÚÍË ÌÂ ‡ÒÚÛÚ, ÚÓ  = 0 Ë Sij = const,

Vi = const. 
èËÏÂÌflfl ˝ÚË ‡ÒÒÛÊ‰ÂÌËfl ÍÓ ‚ÒÂÏ ‚Â˘ÂÒÚ‚‡Ï,

‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ˚Ï ‚˚¯Â, ÔÓÎÛ˜‡ÂÏ ÏÓ‰ÂÎ¸ ‚ ‚Ë‰Â
ÒËÒÚÂÏ˚ Ó·˚ÍÌÓ‚ÂÌÌ˚ı ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı Û‡‚-
ÌÂÌËÈ: 

á‰ÂÒ¸ vk, k ∈  {Y, W, C, Z} – Ï‡ÍÒËÏ‡Î¸Ì˚Â ÒÍÓ-
ÓÒÚË ÒËÌÚÂÁ‡ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚Â˘ÂÒÚ‚. èÂ‰-
ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ C (CLV3) ÏÓÊÂÚ ÌÂÓ·‡ÚËÏÓ Ó·-
‡ÁÓ‚˚‚‡Ú¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒ Ò Z (‰ËÏÂÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ
CLV2/CLV2), ÍÓÚÓ˚È Ë Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚ ÏÂı‡ÌËÁÏ Â-
ÔÂÒÒËË ÒËÌÚÂÁ‡ W. 

êÖáìãúíÄíõ à éÅëìÜÑÖçàÖ

ëÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ ÔËÌflÚ˚ı ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌËÈ, ÔÓÎÓ-
ÊÂÌÌ˚ı ‚ ÓÒÌÓ‚Û ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓÈ ÏÓ‰ÂÎË, fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÚÓ, ˜ÚÓ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó „ÂÓÏÂÚË˜ÂÒÍËı ÙÓÏ Ó·Î‡-
ÒÚÂÈ ÒËÌÚÂÁ‡ C, Z, U, W ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË
‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËfl ‚Â˘ÂÒÚ‚ (‚ ‰‡ÌÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ‰ËÙÙÛ-
ÁËÂÈ) Y, C, W Ò ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÏË Í‡Â‚˚ÏË ÛÒÎÓ-

V
P
---

dp
dt
------

V
dP
dt
------- P

dV
dt
-------–

V2
-----------------------------

1
V
---dP

dt
------- p

1
V
---dV

dt
-------.–= =

1
V
---dP

dt
-------

dpi

dt
-------

βPSij p j pi–( )
Vi

-------------------------------- vPgP xi
P( ) –+

j ε i( )∈
∑=

– dP pi pi
1
Vi

-----
dVi

dt
--------.–

dVi

dt
--------

dyi

dt
-------

βYSij y j yi–( )
Vi

------------------------------- vYgY xi
Y( ) dY yi–+

j ε i( )∈
∑ ,=

dci

dt
-------

βCSij c j ci–( )
Vi

-------------------------------  vCgC xi
C( )  dCci– αcizi– ,+

j ε i( )∈
∑=

dwi

dt
--------

βWSij w j wi–( )
Vi

----------------------------------- vWgW xi
W( ) dWwi–+

j ε i( )∈
∑= ,

dzi

dt
------- vZgZ xi

Z( ) dZzi– αcizi.–=
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çËÍÓÎ‡Â‚ Ë ‰.

‚ËflÏË Ë ÔÓˆÂÒÒ‡ÏË ÔÓ„ÎÓ˘ÂÌËfl Ë/ËÎË ‡ÒÔ‡‰‡
‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘Ëı ‚Â˘ÂÒÚ‚. àÏÂÌÌÓ ËÁÓÎËÌËË
ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ ˝ÚËı ‚Â˘ÂÒÚ‚ Ë ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ‚ Í‡Ê-
‰˚È ÏÓÏÂÌÚ ‚ÂÏÂÌË ‚ÒÂ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ÙÓÏ ‡ÁÎË˜-
Ì˚ı ÁÓÌ. àÒıÓ‰fl ËÁ ˝ÚÓ„Ó, ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ÔÓÌflÚÌ˚Ï,
˜ÚÓ Ì‡ „ÂÓÏÂÚË˛ ÒÚ‡ˆËÓÌ‡Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÒËÌÚÂÁ‡
W ÒËÎ¸ÌÓ ‚ÎËflÂÚ „ÂÓÏÂÚËfl ÁÓÌ ÒËÌÚÂÁ‡ Y Ë C. Ç
˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ (çËÍÓÎ‡Â‚ Ë ‰., 2007), ̃ ÚÓ ÂÒ-
ÎË „‡ÌËˆ‡ ÁÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ C ÓÚÌÓÒËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ÂıÛ¯-
ÍË Ó·Î‡ÒÚË ‚˚ÔÛÍÎ‡, ÚÓ ÁÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ W ÏÓ„ÛÚ ‚˚-
ıÓ‰ËÚ¸ Ì‡ „‡ÌËˆ˚ Ó·Î‡ÒÚË (ËÒ. 2, ‡), ÂÒÎË ÊÂ ‚Ó-
„ÌÛÚ‡ – ÚÓ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÔÓÒÂÂ‰ËÌÂ (ËÒ. 2, ·). Ç
Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ „‡ÌËˆ‡ ÁÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ C ÎË·Ó fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ËÁÓÎËÌËÂÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË Y, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ÂÈ
ÌÂÍÓÚÓÓÏÛ Ì‡·ÓÛ Ô‡‡ÏÂÚÓ‚, ÎË·Ó ÏÓÊÂÚ ‰Ó-
ÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÓÔÂ‰ÂÎflÚ¸Òfl ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË, Ì‡-
ÔËÏÂ, ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ (Rojo et al., 2002), ˜ÚÓ ÒËÌÚÂÁ C
‚ÓÁÏÓÊÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ‰‚Ûı ‚ÂıÌËı ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÒÎÓflı
ÏÂËÒÚÂÏ˚. Ç Ò‚flÁË Ò ̋ ÚËÏ ·˚ÎÓ ‚‚Â‰ÂÌÓ ÏÓÙÓÎÓ-
„Ë˜ÂÒÍÓÂ Ó„‡ÌË˜ÂÌËÂ Ì‡ ‰ÓÔÛÒÚËÏÛ˛ ÁÓÌÛ ÒËÌÚÂ-
Á‡, ÍÓÚÓÓÂ Á‡ÔÂ˘‡ÂÚ ÒËÌÚÂÁ ë Á‡ ÔÂ‰ÂÎ‡ÏË ÌÂ-
ÒÍÓÎ¸ÍËı ‚ÂıÌËı ÒÎÓÂ‚ ÍÎÂÚÓÍ.

ê‡Ò˜ÂÚ ÏÓ‰ÂÎË ÔÓ‚Ó‰ËÎË Ì‡ „ËÔÓÚÂÚË˜ÂÒÍËı
‰‚ÛıÏÂÌ˚ı ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚ‡ı, ÔÓÒÚÓÂÌÌ˚ı ÔÓ
ÓÔËÒ‡ÌÌÓÏÛ ÌËÊÂ ‡Î„ÓËÚÏÛ. ç‡ ËÒ. 3 ÔÂ‰ÒÚ‡‚-
ÎÂÌ Ó‰ËÌ ËÁ Ú‡ÍËı ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚÓ‚ Ò ÛÍ‡Á‡ÌËÂÏ
Ó·Î‡ÒÚË ‡ÁÂ¯ÂÌÌ˚ı ÒËÌÚÂÁÓ‚ Y Ë C. ê‡ÒÔÂ‰Â-
ÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚ Ó·Î‡ÒÚË ÔÓÎÛ˜‡ÎË Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÒÎÂ-
‰Û˛˘ÂÈ ÔÓˆÂ‰Û˚: Á‡‰‡‚‡ÎË ËÒıÓ‰ÌÛ˛ Ó·Î‡ÒÚ¸,
ËÏÂ˛˘Û˛ ÙÓÏÛ ÔÓÎÛÍÛ„‡ Ò ‡‰ËÛÒÓÏ R, Ì‡ ÌÂÈ
‚‚Ó‰ËÎË ÔÓÎflÌÛ˛ ÒËÒÚÂÏÛ ÍÓÓ‰ËÌ‡Ú (r, ϕ) Ò ˆÂÌ-
ÚÓÏ ‚ ÚÓ˜ÍÂ Ò ÍÓÓ‰ËÌ‡Ú‡ÏË (0, 0). Ñ‡ÎÂÂ Ó·Î‡ÒÚ¸
“Á‡ÒÂÎflÎË” ÒÎÛ˜‡ÈÌ˚ÏË (Ò ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ ÒÂ‰ÌÂÈ
ÔÎÓÚÌÓÒÚ¸˛) ÚÓ˜Í‡ÏË – ˆÂÌÚ‡ÏË ÍÎÂÚÓÍ Ë Á‡ÚÂÏ
ÒÚÓËÎËÒ¸ ‡Á·ËÂÌËÂ ÇÓÓÌÓ„Ó ‰‡ÌÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË.
ÑÎfl ˝ÚÓ„Ó ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË ÙÛÌÍˆË˛ voronoi(), ‚ıÓ‰fl-
˘Û˛ ‚ ·Ë·ÎËÓÚÂÍÛ ÙÛÌÍˆËÈ ÒËÒÚÂÏ˚ MATLAB7.
ä‡Ê‰‡fl ÍÎÂÚÍ‡ ÔÓÎÛ˜ÂÌÌÓ„Ó ÔÎ‡ÒÚ‡ ËÏÂÂÚ Ò‚ÓÈ

ÛÌËÍ‡Î¸Ì˚È ËÌ‰ÂÍÒ i. äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡-
ÂÏ˚ı ‚Â˘ÂÒÚ‚ Ò˜ËÚ‡˛ÚÒfl ÔÓÒÚÓflÌÌ˚ÏË ‚ÌÛÚË Ó‰-
ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË, ÌÓ ÏÓ„ÛÚ ‡ÁÎË˜‡Ú¸Òfl ‚ ‡ÁÌ˚ı ÍÎÂÚ-
Í‡ı. äÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚Â˘ÂÒÚ‚ W, Z, C, Y ‚ÌÛÚË
ÍÎÂÚÍË i Ó·ÓÁÌ‡˜‡˛ÚÒfl ˜ÂÂÁ wi, zi, ci, yi ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ. 

ì˜ËÚ˚‚‡fl ‚ÎËflÌËfl „ÂÓÏÂÚËË Ì‡ ÒÚ‡ˆËÓÌ‡-
Ì˚Â Â¯ÂÌËfl, ÍÓÚÓ˚Â Ó·ÒÛÊ‰‡ÎËÒ¸ ‚˚¯Â, ÔÂ‰-
ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ÒËÌÚÂÁ C ‡ÁÂ¯ÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÍÎÂÚ-
Í‡ı, ÍÓÓ‰ËÌ‡Ú˚ ˆÂÌÚÓ‚ ÍÓÚÓ˚ı Û‰Ó‚ÎÂÚ‚Ófl-
˛Ú ÛÒÎÓ‚Ë˛:

‡ ÒËÌÚÂÁ Y – ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, ÍÓÓ‰ËÌ‡Ú˚ ˆÂÌÚÓ‚ ÍÓÚÓ-
˚ı Û‰Ó‚ÎÂÚ‚Ófl˛Ú ÛÒÎÓ‚Ë˛:

Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÏÓ‰ÂÎË ·˚ÎË Ì‡È-
‰ÂÌ˚ Ô‡‡ÏÂÚ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎËÎË ÔÓÎÛ˜ËÚ¸
ÒÚ‡ˆËÓÌ‡Ì˚Â ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËÈ Ë
ÒÍÓÓÒÚË ÒËÌÚÂÁ‡ W, Ì‡ıÓ‰fl˘ËıÒfl ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÏ
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸ÌÓ Ì‡·Î˛‰‡ÂÏ˚-
ÏË. áÌ‡˜ÂÌËfl Ô‡‡ÏÂÚÓ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ ÌËÊÂ, ‡
ÔÓÎÛ˜ÂÌÌÓÂ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÒÚ‡ˆËÓÌ‡ÌÓÂ Â¯ÂÌËÂ
‰Îfl ÒÍÓÓÒÚË ÒËÌÚÂÁ‡ W – Ì‡ ËÒ. 4. 

rC r R,≤ ≤

rY r R,
π
2
--- δ– ϕ π

2
--- δ.+≤ ≤ ≤ ≤

W W W

‡ ·

êËÒ. 2. èËÏÂ˚ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËfl ÁÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ W: ‡ –
ÓÍÓÎÓ „‡ÌËˆ˚ Ó·Î‡ÒÚË ÔË ‚˚ÔÛÍÎÓÈ „‡ÌËˆÂ ÁÓÌ˚
ÒËÌÚÂÁ‡ C; · – ÔÓÒÂÂ‰ËÌÂ ÔË ‚Ó„ÌÛÚÓÈ „‡ÌËˆÂ ÁÓÌ˚
ÒËÌÚÂÁ‡ C.

ëÚÛÍÚÛ‡ Ó·Î‡ÒÚË

êËÒ. 3. èËÏÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‚ ËÒıÓ‰ÌÓÈ Ó·-
Î‡ÒÚË. ëËÌÚÂÁ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ‚Â˘ÂÒÚ‚ Y (�) Ë ë (�, ) ‡Á-
Â¯ÂÌ.

áÌ‡˜ÂÌËÂ Ô‡‡ÏÂÚÓ‚

˜ËÒÎÓ 
ÍÎÂÚÓÍ DW dW τW hW TWY TWU dZ α τZ hZ R rY TZW DC dC τC hC TCY DY dY τY hY TYW rC δ

128 5 1 1 –88.9379 1500 –11900 1 1 1 10 100 85 0 50 1 1 –88.937 1500 50 0.2 1 –0.1 1000 70
π
6
---
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Ç‡ÊÌÓ ÓÚÏÂÚËÚ¸, ˜ÚÓ ‡Ò˜ÂÚÌ˚Â ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚
ÔË‚Ó‰ËÎË Í ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍË Ô‡‚‰ÓÔÓ‰Ó·Ì˚Ï Â¯Â-
ÌËflÏ ÚÓÎ¸ÍÓ ÚÓ„‰‡, ÍÓ„‰‡ ÒËÌÚÂÁ W ‚ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚Â
ÏÂÊ‰Û éñ (ÁÓÌ‡ Â‡Î¸ÌÓ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡ W) Ë ‚ÂıÛ¯-
ÍÓÈ ÏÂËÒÚÂÏ˚ (ÁÓÌ‡ ÔÓÚÂÌˆË‡Î¸ÌÓ„Ó ÒËÌÚÂÁ‡ W)
Ó„‡ÌË˜Ë‚‡ÎÒfl ÔÓ ÏÂı‡ÌËÁÏÛ, ÓÔËÒ‡ÌÌÓÏÛ ‚˚¯Â
ÔË ÙÓÏÛÎËÓ‚ÍÂ CCW-ÏÓ‰ÂÎË. èË ̋ ÚÓÏ ‚Ó ‚ÒÂı
ÒÎÛ˜‡flı ÌËÊÌflfl „‡ÌËˆ‡ ÁÓÌ˚ ÒËÌÚÂÁ‡ W ÓÔÂ‰ÂÎfl-
Î‡Ò¸ ËÁÓÎËÌËÂÈ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Â„Ó ÔÓÓ„Ó‚Ó„Ó
ÛÓ‚Ìfl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË ‚Â˘ÂÒÚ‚‡ Y. Ç ÔÛ·ÎËÍ‡ˆËflı,
ÔÓÒ‚fl˘ÂÌÌ˚ı ËÁÛ˜ÂÌË˛ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏÓ„Ó Á‰ÂÒ¸
ÏÂı‡ÌËÁÏ‡, ˝Ú‡ ‰ÂÚ‡Î¸ ÌÂ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÚÒfl. ä‡Í
Ô‡‚ËÎÓ, ÔË ˝ÚÓÏ Ó„‡ÌË˜Ë‚‡˛ÚÒfl Ó·ÒÛÊ‰ÂÌËÂÏ
‚Á‡ËÏÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË, ÓÒÌÓ‚‡ÌÌÓÈ Ì‡ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËË ·ÂÎÍ‡ CLV3 c ÂˆÂÔÚÓÓÏ CLV1/CLV2, Ë
ËÁÓ·‡Ê‡˛Ú Ó·Î‡ÒÚ¸ ÒËÌÚÂÁ‡ CLV1/CLV2 ‚ÓÍÛ„
éñ. ïÓÚfl ‚ ‡·ÓÚÂ ãÂÌı‡‰‡ Ë ã‡ÛÍÒ‡ (Lenhard,
Laux, 2003) ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ËÎÎ˛ÒÚ‡ˆËË ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Â-
„ÛÎflˆËË ˝ÍÒÔÂÒÒËË WUS ËÁÓ·‡ÊÂÌ‡ ËÏÂÌÌÓ Ú‡
ÒËÚÛ‡ˆËfl (ËÒ. 5), ÍÓÚÓÛ˛ Ï˚ ‚˚fl‚ËÎË ÔË ÏÓ-
‰ÂÎ¸ÌÓÏ ËÁÛ˜ÂÌËË. 

ëÓ„Î‡ÒÌÓ ÔÓÒÚÛÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÈ
Â„ÛÎflˆËË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÏÂÊ‰Û éñ Ë Ó·Î‡ÒÚ¸˛
ÒËÌÚÂÁ‡ Y ‚ ÔÂ‚ÓÏ (Ì‡ÛÊÌÓÏ) ÒÎÓÂ Äå ÔÓ·Â„‡
fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÒÌÓ‚ÓÈ ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl éñ Ë Ó‰ÌÓ-
‚ÂÏÂÌÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚË ÒËÌÚÂÁ‡ Y;
ÔÓÒÎÂ‰ÌËÈ ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ‡ÁÏÂ˚ Ó·-
Î‡ÒÚË ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÔÓÓ„Ó‚˚ı ÁÌ‡˜ÂÌËÈ Y. íÓ, ˜ÚÓ
Ú‡ÍÓÈ ÏÂı‡ÌËÁÏ “‡·ÓÚ‡ÂÚ”, ‰‡ÂÚ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸
ÔÂ‰ÎÓÊËÚ¸ ÒÎÂ‰Û˛˘Û˛ ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÛ˛ ËÌÚÂ-
ÔÂÚ‡ˆË˛: ËÏÂÌÌÓ Y, ‡ ÌÂ ·ÂÎÓÍ WUS ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ
Ó·Î‡ÒÚ¸ ñá – ÌË¯Û ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ.

êÓÎ¸ ‰ËÙÙÛÌ‰ËÛ˛˘Ëı ÏÓÙÓ„ÂÌÓ‚ ‚ ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌËË ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÚÍ‡ÌË ‰Ó ÒËı
ÔÓ fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂ‰ÏÂÚÓÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl (Ashe,
Briscoe, 2006). ê‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡ÂÏ‡fl Á‰ÂÒ¸ ÏÓ‰ÂÎ¸ ÚË-
Ô‡ “Â‡ÍˆËfl-‰ËÙÙÛÁËfl”, ÙÓÏ‡ÎËÁÛ˛˘‡fl ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ÎÂÌËfl Ó ÓÎË ·ÂÎÍÓ‚ CLV3, CLV1/CLV2 Ë
WUS, ÏÓÊÂÚ ÓÔËÒ˚‚‡Ú¸ ÓÒÌÓ‚Û ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Â„Û-
ÎflˆËË ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ Äå ÔÓ·Â„‡ Ë
ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl éñ ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÏ ÏÂÒÚÂ
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡ÌÒ‡Ï·Îfl Äåè. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÒÎÂ‰Û-
ÂÚ ÓÚÏÂÚËÚ¸, ˜ÚÓ ·ÓÎ¸¯ËÂ ÁÌ‡˜ÂÌËfl ÍÓ˝ÙÙËˆËÂÌ-
ÚÓ‚ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Â„ÛÎflˆËË, ÍÓÚÓ˚Â ÚÂ·Û-
˛ÚÒfl ‰Îfl ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËfl „‡ÌËˆ ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÓ‚,
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÒÍÓÂÂ ‚ÒÂ„Ó ÒÛ˘Â-
ÒÚ‚Û˛Ú ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËfl „‡ÌËˆ ÍÓÏÔ‡ÚÏÂÌÚÓ‚, Ú‡ÍËÂ Í‡Í, Ì‡ÔËÏÂ,
ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â (juxtacrine) ‚Á‡-
ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl. 

Ä‚ÚÓ˚ ‚˚‡Ê‡˛Ú ·Î‡„Ó‰‡ÌÓÒÚ¸ ë.à. î‡-
‰ÂÂ‚Û, ç.Ä. éÏÂÎ¸flÌ˜ÛÍ, Ç.Ç. åËÓÌÓ‚ÓÈ Á‡ ÔÓ-
ÎÂÁÌ˚Â ‰ËÒÍÛÒÒËË Ë ÍÓÌÒÛÎ¸Ú‡ˆËË. 
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Abstract—In order to elucidate the role of proteins CLV1, CLV2, CLV3, and WUS in the mechanism under-
lying the maintenance of compartmental structure (spatial arrangement of the zones of biosynthesis of marker
proteins) of the shoot apical meristem, a model of such mechanism was developed. Computational experiments
led to biologically plausible solutions only when synthesis of substance W in a space between the organizing
center and meristem apex was limited by the mechanism based on interaction of CLV3 with membrane receptor
CLV1/CKV2 and lower boundary of the zone of W synthesis was determined by isoline of the corresponding
threshold level of substance Y concentration. The model of the “reaction-diffusion” type formalizing the role
proteins CLV1, CLV2, CLV3, and WUS can describe the basis of the mechanism underlying regulation of the
compartmental structure of the shoot apical meristem and positioning of the organizing center in a certain site
of the cell ensemble of such meristem.

Key words: morphogenesis, shoot apical meristem, model of reaction-diffusion type.


