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ôÂÚËÌÍË (ÏÂı‡ÌÓÂˆÂÔÚÓ˚), ÒÓ‚ÓÍÛÔÌÓÂ ˜ËÒ-
ÎÓ ÍÓÚÓ˚ı ‰ÓÒÚË„‡ÂÚ 6000, ‚ıÓ‰flÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÔÂË-
ÙÂË˜ÂÒÍÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚. èÓ
‡ÁÏÂ‡Ï Ë ı‡‡ÍÚÂÛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË Ì‡ „ÓÎÓ‚Â Ë
ÚÂÎÂ ÏÛıË ˘ÂÚËÌÍË ÔÓ‰‡Á‰ÂÎfl˛ÚÒfl Ì‡ Ï‡ÍÓ- Ë
ÏËÍÓıÂÚ˚. åËÍÓıÂÚ˚ (˘ÂÚËÌÍË Ï‡ÎÓ„Ó ‡ÁÏÂ-
‡) ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚, ÌÂ ËÏÂ˛Ú ÒÚÓ„ÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡-
ˆËË Ë ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛ÚÒfl ·ÓÎÂÂ ËÎË ÏÂÌÂÂ Ô‡‚ËÎ¸Ì˚-
ÏË fl‰‡ÏË. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÌËı ˜ËÒÎÓ Ë ‡ÒÔÓÎÓÊÂ-
ÌËÂ Ï‡ÍÓıÂÚ (·ÓÎ¸¯Ëı ˘ÂÚËÌÓÍ) ÊÂÒÚÍÓ ÙËÍ-
ÒËÓ‚‡ÌÓ, Ë ˘ÂÚËÌÓ˜Ì˚È ÛÁÓ, ÍÓÚÓ˚È ÓÌË ÙÓ-
ÏËÛ˛Ú, fl‚ÎflÂÚÒfl ‰Îfl ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ‚Ë‰Ó‚˚Ï ÔË-
ÁÌ‡ÍÓÏ (

 

Simpson

 

, 

 

Marcellini

 

, 2006). í‡Í, Û 

 

D

 

. 

 

mela-
nogaster

 

 Ú‡ÍÓÈ ÛÁÓ ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛Ú 11 Ô‡ Ï‡ÍÓıÂÚ,
ËÏÂ˛˘Ëı Á‡ÍÂÔÎÂÌÌ˚Â Ì‡Á‚‡ÌËfl ‚ Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË
ÓÚ ÔÓÁËˆËË.

ÑÂÙËÌËÚË‚Ì˚È ˘ÂÚËÌÓ˜Ì˚È Ó„‡Ì ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ
ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ ˘ÂÚËÌÍË, ˆÓÍÓÎfl, ÓÍÛÊ‡˛˘Â„Ó ÂÂ ÓÒ-
ÌÓ‚‡ÌËÂ, ÌÂÈÓÌ‡ Ë ÍÎÂÚÍË „ÎËË. ÇÒÂ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆËË ˜ÂÚ˚Âı

 

1

 

ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ èÓ„‡ÏÏÓÈ ‹ 2 ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ êÄç “åÓÎÂÍÛÎflÌ‡fl Ë ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ·ËÓÎÓ„Ëfl”
(ÔÓÂÍÚ ‹ 10.4) Ë èÓ„‡ÏÏÓÈ èÂÁË‰ËÛÏ‡ êÄç “èÓËÒ-
ıÓÊ‰ÂÌËÂ Ë ˝‚ÓÎ˛ˆËfl ·ËÓÒÙÂ˚” (ËÌÚÂ„‡ˆËÓÌÌ˚È ÔÓÂÍÚ
ëé êÄç ‹ 18.13). 

 

ÍÎÂÚÓÍ, ÔÓËÒıÓ‰fl˘Ëı ÔÛÚÂÏ ‰‚Ûı ‰ÂÎÂÌËÈ ËÁ
Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌÓÈ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË. èÓÒÚ‡Ì-
ÒÚ‚ÂÌÌÓÂ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ˘ÂÚËÌÓÍ Ì‡ ÚÂÎÂ ËÏ‡„Ó
Ë‰ÂÌÚË˜ÌÓ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌË˛ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ‚
˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸ÌÓÏ ÒÎÓÂ Í˚ÎÓ‚Ó„Ó ËÏ‡„ËÌ‡Î¸ÌÓ„Ó
‰ËÒÍ‡, Ú‡Í ˜ÚÓ Ô‡‚ËÎ¸ÌÓÒÚ¸ Ëı ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡-
ÌËfl ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ÚÓ˜ÌÓÒÚ¸ ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó ÛÁÓ‡
(

 

Campuzano

 

, 

 

Modolell

 

, 1992).
Ç ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Ï‡ÍÓıÂÚ ‚˚‰ÂÎfl˛ÚÒfl ÚË

˝Ú‡Ô‡, ‰‚‡ ËÁ ÍÓÚÓ˚ı Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÏ
ÏÓÏÂÌÚÓÏ Ëı ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ – ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËÂÈ Ó‰Ë-
ÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡ (

 

SOP

 

 – 

 

Sen-
sory

 

 

 

Organ

 

 

 

Precursor

 

 

 

cell

 

).
èÂ‚˚È ˝Ú‡Ô ÒÓÒÚÓËÚ ‚ Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËË ËÁ Ï‡ÒÒ˚

˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚Ó„Ó ËÏ‡„ËÌ‡Î¸ÌÓ-
„Ó ‰ËÒÍ‡ Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎ‡ÒÚÂ-
Ó‚ – „ÛÔÔ ËÁ 20–30 ÍÎÂÚÓÍ. ç‡ ‚ÚÓÓÏ ˝Ú‡ÔÂ
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚˚‰ÂÎÂÌËÂ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË Ë
ÛÚÓ˜ÌÂÌËÂ ÂÂ ÔÓÁËˆËË ‚ÌÛÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó
ÍÎ‡ÒÚÂ‡. á‡ÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸Ì˚Ï ˝Ú‡ÔÓÏ fl‚ÎflÂÚÒfl ‰Â-
ÎÂÌËÂ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË Ë ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆËfl ÙÓ-
ÏÓÓ·‡ÁÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡.

ä‡Ê‰˚È ˝Ú‡Ô ËÏÂÂÚ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓÂ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ
Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËÂ. Ç ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁÂ ˘ÂÚËÌÓÍ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú
ÚË „ÛÔÔ˚ „ÂÌÓ‚: ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛-

 

éÅáéêõ

 

ÉÖçÖíàóÖëäàâ äéçíêéãú êÄáÇàíàü åÄäêéïÖí

ì 

 

Drosophila

 

 

 

melanogaster

 

1

 

© 2008 „.   Ñ. è. îÛÏ‡Ì*

 

, 

 

**, í. Ä. ÅÛı‡ËÌ‡*

 

*àÌÒÚËÚÛÚ ˆËÚÓÎÓ„ËË Ë „ÂÌÂÚËÍË ëé êÄç
630090 çÓ‚ÓÒË·ËÒÍ, Ô. ã‡‚ÂÌÚ¸Â‚‡, ‰.10

**çÓ‚ÓÒË·ËÒÍËÈ „ÓÒÛ‰‡ÒÚ‚ÂÌÌ˚È ÛÌË‚ÂÒËÚÂÚ
630090 çÓ‚ÓÒË·ËÒÍ, ÛÎ. èËÓ„Ó‚‡, ‰.2

 

E

 

-

 

mail

 

: 

 

furman

 

@

 

bionet

 

.

 

nsc

 

.

 

ru

 

èÓÒÚÛÔËÎ‡ ‚ Â‰‡ÍˆË˛ 14.05.07 „.
éÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸Ì˚È ‚‡Ë‡ÌÚ ÔÓÎÛ˜ÂÌ 18.07.07 „.

 

ç‡ „ÓÎÓ‚Â Ë ÚÂÎÂ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÓ ÒÚÓ„Ó ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÂ ˜ËÒÎÓ Ì‡-
ÛÊÌ˚ı ÒÂÌÒÓÌ˚ı Ó„‡ÌÓ‚ – Ï‡ÍÓıÂÚ (·ÓÎ¸¯Ëı ˘ÂÚËÌÓÍ), Ó·‡ÁÛ˛˘Ëı ı‡‡ÍÚÂÌ˚È ‰Îfl Í‡Ê‰Ó„Ó
‚Ë‰‡ ˘ÂÚËÌÓ˜Ì˚È ÛÁÓ. Ö„Ó ÔÓÒÚÓflÌÒÚ‚Ó ‚ ÒÓ˜ÂÚ‡ÌËË ÒÓ Ò‡‚ÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓÒÚÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËÂÈ Í‡Ê-
‰Ó„Ó ̆ ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡, ÒÓÒÚÓfl˘Â„Ó ‚ÒÂ„Ó ËÁ ̃ ÂÚ˚Âı ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ‰ÂÎ‡ÂÚ Ï‡ÍÓ-
ıÂÚ˚ Û‰Ó·ÌÓÈ ÏÓ‰ÂÎ¸˛ ‰Îfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Á‡ÍÓÌÓÏÂÌÓÒÚÂÈ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÒÚÛÍ-
ÚÛ Ò ÙËÍÒËÓ‚‡ÌÌ˚Ï ̃ ËÒÎÓÏ ̋ ÎÂÏÂÌÚÓ‚ ‚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÔÓÁËˆËflı Ë ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÓ‚ÍË. Ç Ó·ÁÓÂ ÒËÒÚÂÏ‡ÚËÁËÓ‚‡Ì˚ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â Ó· ÓÒÌÓ‚Ì˚ı „ÂÌ‡ı Ë Ëı
ÔÓ‰ÛÍÚ‡ı, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÚË ˝Ú‡Ô‡ ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ – ‚˚‰ÂÎÂÌËÂ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚
‚ ˝ÍÚÓ‰ÂÏÂ ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚ı ‰ËÒÍÓ‚, ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆË˛ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË ‚ÌÛÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı
ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚, ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ, ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘Ëı ‰ÂÙËÌËÚË‚Ì˚È ÒÂÌÒÓÌ˚È Ó„‡Ì. ê‡ÒÒÏÓÚÂÌ‡
ÓÎ¸ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ „ÂÌÓ‚ 

 

achaete

 

-

 

scute

 

, ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ 

 

EGFR

 

 Ë 

 

Notch

 

, ‡ Ú‡ÍÊÂ „ÂÌÓ‚-ÒÂÎÂÍÚÓÓ‚ ‚ Â-
‡ÎËÁ‡ˆËË ̋ ÚËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. ÄÌ‡ÎËÁ ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚ı ‰‡ÌÌ˚ı ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÂ‰ÎÓÊËÚ¸ ËÌÚÂ„‡Î¸ÌÛ˛ ÒıÂÏÛ
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ÒËÒÚÂÏ˚ ÍÓÌÚÓÎfl ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ Û 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

.

 

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡

 

: ÍÓÏÔÎÂÍÒ 

 

achaete

 

-

 

scute

 

, ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÔÛÚË, Ï‡ÍÓıÂÚ˚, ‰ÓÁÓÙËÎ‡.
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îÛÏ‡Ì, ÅÛı‡ËÌ‡

 

˘ËÂ Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂ Ë ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı
ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚; ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚Â, ÓÚ ÍÓÚÓ˚ı Á‡‚ËÒËÚ ‰Â-
ÚÂÏËÌ‡ˆËfl Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË Ë ÂÂ ÔÓÁËˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËÂ ‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÍÎ‡ÒÚÂ‡; Ë ÒÂÎÂÍÚÓÌ˚Â, ÍÓÌ-
ÍÂÚËÁËÛ˛˘ËÂ ÚËÔ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍË Í‡Ê‰ÓÈ
ËÁ ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ.

äËÚË˜ÂÒÍËÏ Ù‡ÍÚÓÓÏ, ÔÂ‰ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÏ
ÌÂÈ‡Î¸ÌÛ˛ ÒÛ‰¸·Û ÍÎÂÚÓÍ, fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÓÓ„Ó‚˚È
ÛÓ‚ÂÌ¸ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ –
ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ 

 

achaete

 

-

 

scute

 

 (

 

AS

 

-

 

C

 

)

 

.
äÓÌÚÓÎ¸ ‰ÓÒÚËÊÂÌËfl Ë ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ˝ÚÓ„Ó ÛÓ‚-
Ìfl Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚÒfl, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‚ÌÛÚËÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË 

 

AS

 

-

 

C

 

, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ –
ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË ÒÓ·˚ÚËflÏË, ÓÔÓÒÂ‰ÛÂÏ˚ÏË ÒË„-
Ì‡Î¸Ì˚ÏË ÔÛÚflÏË 

 

EGFR

 

 Ë 

 

Notch

 

. Ç ÔÓˆÂÒÒ ‚Ó‚ÎÂ-
˜ÂÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÂÒflÚÍÓ‚ „ÂÌÓ‚.

ç‡ ÒÂ„Ó‰Ìfl¯ÌËÈ ‰ÂÌ¸ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸-
ÌÓÂ ˜ËÒÎÓ ‡·ÓÚ, ÓÒ‚Â˘‡˛˘Ëı ‡ÁÎË˜Ì˚Â ‡ÒÔÂÍ-
Ú˚ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ÍÓÌÚÓÎfl ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ Ï‡ÍÓıÂÚ,
Ó‰Ì‡ÍÓ ÂÂ ÒËÒÚÂÏ‡ÚËÁËÓ‚‡ÌÌÓÂ ÓÔËÒ‡ÌËÂ ÓÚÒÛÚ-
ÒÚ‚ÛÂÚ. Ç Ó·ÁÓÂ ÔË‚Ó‰flÚÒfl ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ‡Ì‡ÎËÁ‡
ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛˘Ëı ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚ı ‰‡ÌÌ˚ı Ë Ì‡ Ëı ÓÒ-
ÌÓ‚Â ÔÂ‰Î‡„‡ÂÚÒfl ËÌÚÂ„‡Î¸Ì‡fl ÒıÂÏ‡ ÙÛÌÍˆËÓ-
ÌËÓ‚‡ÌËfl ÒËÒÚÂÏ˚ ÍÓÌÚÓÎfl ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ
Û 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

.

 

èÖêÇõâ ùíÄè êÄáÇàíàü åÄäêéïÖí: 
êéãú èêéçÖâêÄãúçõï ÉÖçéÇ

à ëàÉçÄãúçéÉé èìíà 

 

EGFR

 

ç‡ ÔÂ‚ÓÏ ˝Ú‡ÔÂ ‡Á‚ËÚËfl Í‡Ê‰Ó„Ó ˘ÂÚËÌÓ˜-
ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ – „ÛÔÔ˚ ÍÎÂÚÓÍ, ËÏÂ˛˘Ëı ÔÓ-
ÚÂÌˆË‡Î¸ÌÛ˛ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÔÓÈÚË ÔÓ ÔÛÚË ÌÂÈ-
‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl. éÒÌÓ‚Ì‡fl ÓÎ¸ ‚ ˝ÚÓÏ ÔÓˆÂ-
ÒÒÂ ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚Ï „ÂÌ‡Ï ÍÓÏÔÎÂÍ-
Ò‡ 

 

achaete

 

-

 

scute

 

 (

 

AS

 

-

 

C

 

)

 

. àÏÂÌÌÓ Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÒÓ-
Ó·˘‡ÂÚ ÍÎÂÚÍ‡Ï ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ÍÓÏÔÂÚÂÌÚÌÓÒÚ¸ – ÒÔÓ-
ÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚ¸Òfl ÍÎÂÚÍ‡ÏË 

 

SOP

 

 (

 

Reeves

 

,

 

Posakony

 

, 2005).

àÌ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ
ËÒ˜ÂÁÌÓ‚ÂÌËÂ ÌÂÍÓÚÓ˚ı ËÎË ‚ÒÂı Ï‡ÍÓıÂÚ Û
‚ÁÓÒÎÓÈ ÓÒÓ·Ë. Ç ÒÎÛ˜‡Â Ëı ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÈ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË Á‡ Ò˜ÂÚ ÔÂÂÍÎ˛˜ÂÌËfl ÓÌÚÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ-
„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ Ò ‡Á‚ËÚËfl ÔÓ ÚËÔÛ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı
ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ‡Á‚ËÚËÂ ÔÓ ÚËÔÛ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ
‚ÓÁÌËÍ‡˛Ú ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â ˘ÂÚËÌÍË ‚ ˝ÍÚÓÔË˜Â-
ÒÍËı ÔÓÁËˆËflı.

ÉÂÌ˚ 

 

AS

 

-

 

C

 

 ÍÓ‰ËÛ˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡Í-
ÚÓ˚ Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓ„Ó ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ ·ÂÎÍÓ‚ 

 

bHLH

 

,
ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ ‚ Ò‚ÓÂÏ ÒÓÒÚ‡‚Â ‡ÏËÌÓÍËÒÎÓÚÌ˚Â ÔÓ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ÚËÔ‡ “ÒÔË‡Î¸-ÔÂÚÎfl-ÒÔË‡Î¸” Ë
ÓÒÌ

 

ó

 

‚Ì˚Â ‰ÓÏÂÌ˚, ˜ÂÂÁ ÍÓÚÓ˚Â ÓÌË Ò‚flÁ˚‚‡˛Ú-
Òfl ÒÓ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË Ò‡ÈÚ‡ÏË 

 

CANNTG

 

 ‚ Â„ÛÎfl-
ÚÓÌ˚ı Ó·Î‡ÒÚflı ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏ˚ı ËÏË „ÂÌÓ‚ –
Ö-·ÓÍÒ‡ÏË (

 

Powell

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2004). ä ˜ËÒÎÛ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚

ÓÚÌÓÒflÚÒfl Ì‡fl‰Û Ò ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ÏË 

 

Delta

 

, 

 

sca-
brous

 

, 

 

E

 

(

 

spl

 

)-

 

C

 

, 

 

charlatan

 

, 

 

groucho

 

, 

 

senseless

 

 Ë ‰.

 

AS

 

-

 

C

 

 Á‡ÌËÏ‡ÂÚ ‚ „ÂÌÓÏÂ ÓÍÓÎÓ 90 Ú.Ô.Ì. Ë ÒÓ‰Â-
ÊËÚ 9 Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Â‰ËÌËˆ, ‡Á‰ÂÎÂÌÌ˚ı
ÌÂÚ‡ÌÒÍË·ËÛÂÏ˚ÏË Û˜‡ÒÚÍ‡ÏË. Ç‡ÊÌÛ˛ ‰Îfl
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ Ï‡ÍÓıÂÚ ÙÛÌÍˆË˛ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡
ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ Ì‡ÎË˜ËÂ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ 

 

T

 

5 (

 

ac

 

), 

 

T

 

6 (

 

sc

 

)
Ë 

 

T

 

8 (

 

T

 

1

 

a

 

) (

 

asense

 

 – 

 

ase

 

). ä‡Ê‰˚È ËÁ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚
ËÏÂÂÚ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌ˚È ‚ÂÏÂÌÌÓÈ Ë ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌ-
Ì˚È ÔÓÙËÎ¸ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl. ëÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ˝Ìı‡ÌÒÂ‡-
ÏË, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚ÏË Ì‡ ‡ÒÒÚÓflÌËË ‰Ó 100 Ú.Ô.Ì. ÓÚ
ÌÂ„Ó (

 

Gómez

 

-

 

Skarmeta

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1995).
é‰ËÌ ÚËÔ ˝Ìı‡ÌÒÂÓ‚ ËÌËˆËËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛

„ÂÌÓ‚ 

 

ac

 

 Ë 

 

sc

 

 ‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓ„Ó ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ‚ÚÓÓÈ Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚ ˝ÚÓÚ ÔÓ-
ˆÂÒÒ ÛÊÂ ‚ Í‡Ê‰ÓÈ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍÂ (

 

Escudero
et

 

 

 

al

 

., 2005). ÄÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ˝Ìı‡ÌÒÂÓ‚ Ó·ÓËı ÚËÔÓ‚
ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÎÓÍ‡Î¸ÌÓÈ ÍÓÏ·ËÌ‡ˆËÂÈ ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌÌ˚ı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ (‚ ‡ÏÍ‡ı
„ËÔÓÚÂÁ˚ òÚÂÌ‡ – Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÔÂ‰ÒÚÛÍÚÛ˚)
(

 

Stern

 

, 1954; 

 

Gómez

 

-

 

Skarmeta

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2003). àÏË fl‚-
Îfl˛ÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ˚ Í‡Í Ò‡ÏËı ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „Â-
ÌÓ‚, Ú‡Í Ë ‰Û„Ëı „ÂÌÓ‚, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË 

 

u

 

-

 

shaped

 

, 

 

pan-
nier

 

, ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ 

 

iroquois

 

 

 

(

 

arauca

 

, 

 

caupolican

 

 Ë 

 

mir-
ror

 

), ‡ Ú‡ÍÊÂ ÌÂÍÓÚÓ˚Â ·ÂÎÍË ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË

 

EGFR

 

 (

 

Leyns

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1996; 

 

Haenlin

 

 

 

et

 

 al., 1997; Garcia-
Garcia et al., 1999; Culi et al., 2001).

í‡Í, ‚ ÒÂ‰ÌÂÈ ˜‡ÒÚË ÌÓÚÛÏ‡ ÍÓÏÔÎÂÍÒ AS-C ‡Í-
ÚË‚ËÛÂÚÒfl ·ÂÎÍÓÏ PANNIER, ‡ ‚ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÈ –
·ÂÎÍ‡ÏË „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ iroquois. Ç Ò‚Ó˛ Ó˜Â-
Â‰¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ pannier Ë iroquois Â„ÛÎËÛ-
ÂÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ‡ÏË „ÂÌÓ‚, ‚ıÓ‰fl˘ËÏË ‚ Í‡ÒÍ‡‰ „ÂÌÓ‚
ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË EGFR – decapentaplegic Ë wing-
less ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ (Tomoyasu et al., 1998; Garcia-
Garcia et al., 1999; Phillips et al., 1999; Calleja et al.,
2002).

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÚÓ˜ÌÓÒÚ¸ ÔÓÁËˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl
˘ÂÚËÌÓÍ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÒÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓÈ ÒÓ‚-
ÏÂÒÚÌÓÈ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓ Ó„‡ÌË˜ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËÂÈ „ÂÌÓ‚ AS-C, Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌÌÓÈ, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓ-
Ì˚, ÔÂ‰ÒÚÛÍÚÛÓÈ – Ì‡·ÓÓÏ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı
Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ – ÒËÒÚÂ-
ÏÓÈ ÓÚ‚ÂÚ‡ Ì‡ ÔÂ‰ÒÚÛÍÚÛÛ, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ÂÈ „ÂÌ˚
AS-C Ò Ì‡·ÓÓÏ ˝Ìı‡ÌÒÂÓ‚.

äÎÂÚÍË ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl
ÓÚ ÓÍÛÊ‡˛˘Ëı Â„Ó ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÒÓ-
‰ÂÊ‡ÌËÂÏ ·ÂÎÍÓ‚ AC-SC: ÓÌÓ ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚˚-
¯Â, ˜ÂÏ ‚ ÓÍÛÊ‡˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı ˝ÍÚÓ‰ÂÏ˚, Ë ‰Ó-
ÒÚË„‡ÂÚ Ï‡ÍÒËÏ‡Î¸Ì˚ı ÁÌ‡˜ÂÌËÈ ‚ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ
ÍÎÂÚÍÂ. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÍÎÂÚÍË SOP Ì‡Í‡ÔÎË‚‡˛Ú Ë
·ÂÎÓÍ ASE. Ç ÔÓˆÂÒÒ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÂÒflÚ-
ÍÓ‚ „ÂÌÓ‚, Ó·˙Â‰ËÌÂÌÌ˚ı ÒÎÓÊÌ˚ÏË ÓÚÌÓ¯ÂÌËfl-
ÏË ‚Á‡ËÏÌÓÈ Ë ‡‚ÚÓÂ„ÛÎflˆËË Ò Û˜‡ÒÚËÂÏ ÒË„Ì‡Î¸-
Ì˚ı ÔÛÚÂÈ.

êÂ„ÛÎflˆËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ AS-C. èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ
·ÂÎÍË AS-C fl‚Îfl˛ÚÒfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË Ù‡Í-
ÚÓ‡ÏË, ÓÌË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Â„ÛÎËÓ‚‡Ú¸ Ú‡ÌÒÍËÔ-



éçíéÉÖçÖá      ÚÓÏ 39      ‹ 4      2008

ÉÖçÖíàóÖëäàâ äéçíêéãú êÄáÇàíàü åÄäêéïÖí 247

ˆË˛ ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ë „ÂÌÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â Ëı ÍÓ‰ËÛ˛Ú.
êÂ„ÛÎflÚÓÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ˝ÚË Ù‡ÍÚÓ˚ ÔËÓ·Â-
Ú‡˛Ú ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â „ÂÚÂÓ‰ËÏÂÓ‚ Ò ÌÂÍÓÚÓ˚ÏË ‰Û„Ë-
ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË. Ç Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ÒÓÒÚ‡‚‡ Ú‡ÍËÂ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ˚ ‚˚ÒÚÛÔ‡˛Ú ÎË·Ó Í‡Í ÔÓÁËÚË‚Ì˚Â, ÎË·Ó Í‡Í
ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚Â Â„ÛÎflÚÓ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ AS-C.

èÓÁËÚË‚ÌÛ˛ Â„ÛÎflˆË˛ ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓÈ Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ AS-C ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ-
˚ AC Ë SC Ò ·ÂÎÍÓÏ DA – ÔÓ‰ÛÍÚÓÏ „ÂÌ‡ daugh-
terless (da), Ú‡ÍÊÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÏ ·ÂÎÍÓ‚ ÚËÔ‡
bHLH. ÄÍÚË‚‡ˆËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ˜Â-
ÂÁ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ú‡ÍËı „ÂÚÂÓ‰ËÏÂÓ‚ Ò ÚÂÏfl
E-·ÓÍÒ‡ÏË ‚ Â„ÛÎflÚÓÌÓÈ ÁÓÌÂ AS-C (Cabrera,
Alonso, 1991).

ÉÂÚÂÓ‰ËÏÂ˚ ·ÂÎÍÓ‚ AS-C Ë EMC – ÔÓ‰ÛÍÚ‡
„ÂÌ‡ extramacrochaete – ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú ÌÂ„‡ÚË‚-
ÌÛ˛ Â„ÛÎflˆË˛ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ AS-C, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ
EMC fl‚ÎflÂÚÒfl ·ÂÎÍÓÏ HLH-ÚËÔ‡, ÎË¯ÂÌÌ˚Ï
Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Â„Ó ÓÒÌó‚ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡. äÓÏ-
ÔÎÂÍÒ˚, Ó·‡ÁÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË
Ë EMC, ÌÂ ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò Ñçä. äÓÌÍÛ-
ËÛfl Ò DA Á‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË AS-C, EMC
ÔÓÌËÊ‡ÂÚ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆË˛ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı „ÂÚÂ-
Ó‰ËÏÂÓ‚, ˜ÚÓ ‚ÎÂ˜ÂÚ Ë ÒÌËÊÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ AS-C (Van Doren et al.,
1992; Vaessin et al., 1994; Cabrera et al., 1994; Smith,
Cronmiller, 2001).

êÂ„ÛÎflˆËfl ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ÓÒÛ-
˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ‡ÏË, ‚ ÒÓÒÚ‡‚
ÍÓÚÓ˚ı ‚ıÓ‰flÚ AC Ë SC, ÌÓ Ë ‰Û„ËÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË.

èflÏ˚Ï ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl CHARLATAN (CHN).
ùÚÓÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ ÒÓ‰ÂÊËÚ ‰ÓÏÂ-
Ì˚ ÚËÔ‡ “ˆËÌÍÓ‚˚ı Ô‡Î¸ˆÂ‚” Ë Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ÍÎ‡-
ÒÚÂocÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË ˝Ìı‡ÌÒÂ‡ÏË ‚ Â„ÛÎflÚÓ-
ÌÓÈ ÁÓÌÂ AS-C. ç‡Û¯ÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ chn
ÔË‚Ó‰flÚ ÎË·Ó Í ÛÚ‡ÚÂ Ï‡ÍÓıÂÚ ‚ ÒÎÛ˜‡Â ÌÂ‰Ó-
ÒÚ‡ÚÍ‡ ·ÂÎÍ‡ CHN, ÎË·Ó Í ‡Á‚ËÚË˛ ‰Ó·‡‚Ó˜Ì˚ı
Ï‡ÍÓıÂÚ, ÂÒÎË ·ÂÎÍ‡ CHN ÔÓËÁ‚Ó‰ËÚÒfl ÒÎË¯-
ÍÓÏ ÏÌÓ„Ó. Ç Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ Ú‡ÌÒÍËÔˆËfl chn ‚
ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl
·ÂÎÍ‡ÏË AS-C (Escudero et al., 2005).

èflÏ˚ÏË ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ÏË Â„ÛÎflÚÓ‡ÏË ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ·ÂÎÍË –
ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Enhanc-
er of split (E(spl)-C) Ë hairy.

Ç ÒÓÒÚ‡‚ E(spl)-C ‚ıÓ‰ËÚ Í‡Í ÏËÌËÏÛÏ Ó‰ËÌÌ‡-
‰ˆ‡Ú¸ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Â‰ËÌËˆ (Giebel, Campos-
Ortega, 1997). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ò Û˜‡-
ÒÚËÂÏ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ (Giagtzoglou et al.,
2005). ëÂÏ¸ Ú‡ÌÒÍËÔÚÓ‚ E(spl)-C ÍÓ‰ËÛ˛Ú ·ÂÎ-
ÍË ÚËÔ‡ bHLH, ÌÂÒÛ˘ËÂ Ì‡ C-ÍÓÌˆÂ ÚÂÚ‡ÔÂÔÚË‰˚
WRPW (Artavanis-Tsakonas et al., 1995). í‡Í‡fl
ÒÚÛÍÚÛ‡ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ËÏ, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Ò Ñçä, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ – ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚ¸ Û˜‡ÒÚËfl ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ·ÂÎÓÍ-·ÂÎÍÓ-
‚˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ (Giebel, Campos-Ortega, 1997). êÂ-

ÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Á‡ Ò˜ÂÚ
ÔflÏÓ„Ó Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Ò Ëı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË ‡ÈÓÌ‡-
ÏË Í‡Í Ò‡ÏËı „ÓÏÓ- Ë „ÂÚÂÓ‰ËÏÂÓ‚ E(SPL)-ë,
Ú‡Í Ë ·ÂÎÍÓ‚ E(SPL)-ë ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â „ÂÚÂÓ‰ËÏÂÌ˚ı
ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ÒÓ SC-DA (Heitzler et al., 1996).

Ç Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÍÓÂÔÂÒÒÓ‡ ÔË ˝ÚÓÏ ÔË‚ÎÂÍ‡-
ÂÚÒfl ÔÓ‰ÛÍÚ ÌÂÈÓ„ÂÌÌÓ„Ó „ÂÌ‡ groucho (gro).
ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ GRO Ò ·ÂÎÍ‡ÏË E(SPL)-ë ÓÒÛ-
˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÔË Û˜‡ÒÚËË ÒÂÏË ÔÓ‚ÚÓÓ‚ ‚˚ÒÓÍÓ-
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ë-ÍÓÌˆÂ‚Ó„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ WD4 (Trp-
Arg-Pro-Trp) ·ÂÎÍ‡ GRO Ë ‡ÈÓÌ‡ WRPW ·ÂÎÍÓ‚
E(SPL)-ë (Paroush et al., 1994; Culi et al., 2001; Gi-
agtzoglou et al., 2003). 

èflÏ˚Ï ÂÔÂÒÒÓÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÈ ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚË „ÂÌÓ‚ AS-C fl‚ÎflÂÚÒfl Ë HAIRY (H) – ·Â-
ÎÓÍ ÍÎ‡ÒÒ‡ bHLH Ò ë-ÍÓÌˆÂ‚˚Ï ‡ÈÓÌÓÏ WRPW.
ùÚÓÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ë-
·ÓÍÒ‡ÏË (CACNNG) Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ‡ÈÓÌÓ‚ „Â-
ÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ (Van Doren et al., 1994). ÑÎfl ÙÛÌÍˆË-
ÓÌ‡Î¸ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË H Ú‡ÍÊÂ ÌÛÊ‰‡ÂÚÒfl ‚ ÍÓ-
Ù‡ÍÚÓÂ GRO (Paroush et al., 1994; Fisher, Caudy,
1998; Bianchi-Frias et al., 2004). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl,
˜ÚÓ ÍÓÏÔÎÂÍÒ H Ò GRO Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÂÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡-
ÌËË ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ËÎË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Ò ÍÓÏÔÎÂÍ-
ÒÓÏ, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛˘ËÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌ‡-ÏË¯Â-
ÌË (Courey, Jia, 2001).

Ñ‚ÓÈÒÚ‚ÂÌÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË
ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Ë„‡ÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È
Ù‡ÍÚÓ SENSELESS (SENS), ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ ˜ÂÚ˚Â
‰ÓÏÂÌ‡ “ˆËÌÍÓ‚˚ı Ô‡Î¸ˆÂ‚”, ˜ÂÂÁ ÍÓÚÓ˚Â ÓÌ
ÒÔÓÒÓ·ÂÌ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Í‡Í Ò Ñçä, Ú‡Í Ë Ò ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸Ì˚ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË – ÔflÏ˚ÏË ‡ÍÚË‚‡ÚÓ‡ÏË ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË sens. SENS fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓÏ ËÎË Â-
ÔÂÒÒÓÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚
Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ Ò‚ÓÂ„Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ‚ ÍÎÂÚÍÂ. èË
ÌËÁÍÓÏ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËË ÓÌ ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ Í‡Í ÂÔÂÒÒÓ
‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ-
‚ÂÌÌÓ Ò‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Ò Ñçä ‚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı Ò‡È-
Ú‡ı ̋ Ìı‡ÌÒÂÌ˚ı ‡ÈÓÌÓ‚ AS-C; ÔË ‚˚ÒÓÍÓÏ – Ó·-
‡ÁÛÂÚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Ò ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË Ë
DA, ‚˚ÒÚÛÔ‡fl ‚ ˝ÚÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ÍÓ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓÏ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚. èÓˆÂÒÒ ‡ÍÚË‚‡-
ˆËË ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎÂÌ Í ÛÓ‚Ì˛ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ÌÂÍÓÚÓ-
˚ı ·ÂÎÍÓ‚ E(SPL). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ÙÛÌÍˆË-
ÓÌ‡Î¸Ì‡fl ‰‚ÓÈÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ SENS Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÍÓÌÙÓ-
Ï‡ˆËÓÌÌ˚Ï ÒÓÒÚÓflÌËÂÏ ‰ÓÏÂÌÓ‚ “ˆËÌÍÓ‚˚Â Ô‡Î¸-
ˆ˚” Ë ‡ÁÎË˜ÌÓÈ Ëı ‡ÙÙËÌÌÓÒÚ¸˛ Í Ñçä Ë ÔÓ-
ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Ï ·ÂÎÍ‡Ï (Nolo et al., 2000, Jafar-Nejad
et al., 2003, 2006; Acar et al., 2006). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ,
SENS ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Í‡Í ÔÂÂÍÎ˛˜‡ÚÂÎ¸ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË
ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Ë, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, Í‡Í ÔÂÂ-
ÍÎ˛˜‡ÚÂÎ¸ ÔÛÚË ‡Á‚ËÚËfl ÍÎÂÚÓÍ ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó
ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ûfl ‚˚‰ÂÎÂÌË˛ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ
ÍÎÂÚÍË ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡.

ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ EGFR (Epidermal Growth
Factor Receptor) Ë Â„Ó ÓÎ¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡Á‚ËÚËfl
Ï‡ÍÓıÂÚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚. ç‡fl‰Û Ò ÔflÏÓÈ ‚ÌÛÚË-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËÂÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
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Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁÂ Ï‡ÍÓıÂÚ
Ë„‡ÂÚ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ EGFR, ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ ÍÓÚÓ-
Ó„Ó ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ˝ÙÙÂÍÚ Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓÈ Î‡ÚÂ-
‡Î¸ÌÓÈ ÍÓÓÔÂ‡ˆËË. ÉÂÌ˚, ÙÓÏËÛ˛˘ËÂ ˝ÚÓÚ
ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È Í‡ÒÍ‡‰, ‚ÍÎ˛˜‡˛ÚÒfl Ì‡ ‚ÒÂı ÚÂı ÒÚ‡-
‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl ÒÂÌÒÓÌ˚ı Ó„‡ÌÓ‚ – ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚, ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË
ÍÎÂÚÓÍ SOP ‚ÌÛÚË ˝ÚËı ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ Ë ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡-
ˆËË ÍÎÂÚÓÍ ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡ (Freeman, 1998;
Culi et al., 2001).

Ç Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ‚˚ÔÓÎÌflÂÏ˚ı ÙÛÌÍˆËÈ ·ÂÎ-
ÍË EGFR-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ÏÓÊÌÓ ‡Á‰ÂÎËÚ¸ Ì‡
ÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ „ÛÔÔ˚: 1) ÂˆÂÔÚÓ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸ÌÓ„Ó
Ù‡ÍÚÓ‡ ÓÒÚ‡ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ – EGFR, ËÎË DER, 2) Â„Ó
ÎË„‡Ì‰˚ – SPITZ (SPI) Ë ARGOS (AOS); 3) ·ÂÎÍË,
Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚ ÔÓˆÂÒÒËÌ„Â ÎË„‡Ì‰Ó‚ – STAR (S) Ë
RHOMBOID (RHO); 4) ·ÂÎÍË, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛˘ËÂ
ÔÂÂ‰‡˜Û ÒË„Ì‡Î‡ ÓÚ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË ‚ fl‰Ó
(Ras/Raf/MAP-ÍËÌ‡ÁÌ˚È Í‡ÒÍ‡‰, POINTED).

í‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ DER ÔËÌ‡‰ÎÂ-
ÊËÚ Í ÒÂÏÂÈÒÚ‚Û ÂˆÂÔÚÓÌ˚ı ÚËÓÁËÌÍËÌ‡Á –
·ÂÎÍÓ‚ Ò ‚ÌÛÚÂÌÌÂÈ ÍËÌ‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛. ÇÌÂ-
ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ̃ ‡ÒÚ¸ ·ÂÎÍ‡ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ̃ ÂÚ˚Âı ‰ÓÏÂÌÓ‚.
Ñ‚‡ ËÁ ÌËı, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛˘ËÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ ÂˆÂÔÚÓ‡
Ò ÎË„‡Ì‰‡ÏË, – ˆËÒÚÂËÌ·Ó„‡Ú˚Â (Livneh et al., 1985).
êÂˆÂÔÚÓ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ ‰‚ÛÏfl ËÁÓÙÓÏ‡ÏË, Ó‰Ì‡ÍÓ
ÚÓ˜ÌÓÂ Ì‡ÁÌ‡˜ÂÌËÂ Í‡Ê‰ÓÈ ËÁ ÌËı ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ
‚˚flÒÌÂÌÓ (Shilo, 2003).

ãË„‡Ì‰‡ÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ fl‚Îfl˛ÚÒfl SPI Ë AOS. Ç
Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ ÚÓ„Ó, Ò Í‡ÍËÏ ËÁ ÌËı Ò‚flÊÂÚÒfl Â-
ˆÂÔÚÓ, ÔÓËÁÓÈ‰ÂÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl ËÎË ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ
ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡ (del Alamo et al.,
2002; Klein et al., 2004).

àÁÌ‡˜‡Î¸ÌÓ SPI ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl Í‡Í ÌÂ‡ÍÚË‚-
Ì˚È ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ Ë ‡ÍÍÛÏÛÎËÛÂÚÒfl ‚ ˝Ì‰Ó-
ÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÏ ÂÚËÍÛÎÛÏÂ. Ñ‡ÎÂÂ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÔÂÂ-

ÌÓÒ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ‡ ‚ ‡ÔÔ‡‡Ú ÉÓÎ¸‰ÊË, „‰Â ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÚ Â„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËÂ. ÑÓÒÚ‡‚ÍÛ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚ
·ÂÎÓÍ STAR. Ç ‡ÔÔ‡‡ÚÂ ÉÓÎ¸‰ÊË ÍÓÏÔÎÂÍÒ
“ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍ-STAR” ‡Ò˘ÂÔÎflÂÚÒfl ÔÓÚÂ-
‡ÁÓÈ RHO, ÔÓÒÎÂ ̃ Â„Ó ÁÂÎ˚È ÎË„‡Ì‰ ÔÂÂÏÂ˘‡ÂÚ-
Òfl Ì‡ ÏÂÏ·‡ÌÛ ÍÎÂÚÍË (Tsruya et al., 2002; Shilo,
2003; Urban, 2006).

èÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl Ò ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl
ÎË„‡Ì‰‡ SPI Í ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏÛ ‰ÓÏÂÌÛ DER. á‡ÚÂÏ
‚ ÍÎÂÚÍÂ-ÂˆËÔËÂÌÚÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÙÓÒÙÓËÎËÓ-
‚‡ÌËÂ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ë ‡Í-
ÚË‚‡ˆËfl Ras/Raf/MAP-ÍËÌ‡ÁÌÓ„Ó Í‡ÒÍ‡‰‡. êÂÁÛÎ¸-
Ú‡ÚÓÏ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡ ÓÚ ÏÂÏ-
·‡Ì˚ ÍÎÂÚÍË ‚ fl‰Ó fl‚ÎflÂÚÒfl ËÌËˆË‡ˆËfl
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌ‡ pointed Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ËÈ ÒËÌÚÂÁ
‰‚Ûı ËÁÓÙÓÏ ·ÂÎÍ‡ POINTED – PNT-P1 Ë PNT-P2
(Gabay et al., 1997; Kumar et al., 2003). ÑÂÚ‡ÎË ÔÓ-
ˆÂÒÒ‡ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡ ÌÂ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡Ì˚ ‰Ó ÒËı ÔÓ. é·Â ËÁÓÙÓÏ˚ ÏÓ„ÛÚ ‚˚ÒÚÛÔ‡Ú¸
‚ ÓÎË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‰Îfl ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò
Ó‰ÌËÏË Ë ÚÂÏË ÊÂ Û˜‡ÒÚÍ‡ÏË Ñçä Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ‚ıÓ-
‰fl˘Ëı ‚ Ëı ÒÓÒÚ‡‚ Ets-‰ÓÏÂÌÓ‚ (Albagli et al., 1996; zur
Lage et al., 2004). àÁÎÓÊÂÌÌ‡fl ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸
ÒÓ·˚ÚËÈ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ Ì‡ ËÒ. 1.

ëÂÍÂÚËÛÂÏ˚È ÎË„‡Ì‰ ARGOS fl‚ÎflÂÚÒfl Â-
ÔÂÒÒÓÓÏ EGFR-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË. ÄÍÚË‚‡ˆËfl
„ÂÌ‡ argos ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ Ò ‡ÍÚË‚‡ˆË-
ÂÈ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, Ë Â„Ó ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl Ì‡·Î˛-
‰‡ÂÚÒfl ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı
ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚. ëÂÍÂˆËfl ÎË„‡Ì‰‡ Ë Â„Ó ÔËÒÓÂ‰ËÌÂ-
ÌËÂ Í ÂˆÂÔÚÓÛ ‚ÎÂ˜ÂÚ ·ÎÓÍËÓ‚‡ÌËÂ ÔÂÂ‰‡˜Ë
EGFR-ÒË„Ì‡Î‡ ‚ ÍÎÂÚÍË, ÒÓÒÂ‰ÌËÂ Ò ÍÎÂÚÍ‡ÏË, ‡ÍÚË‚-
ÌÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËÏË ·ÂÎÍË AS-C (Golembo et al.,
1996; Culi et al., 2001). 

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÎÓÍ‡Î¸Ì‡fl ‰ËÙÙÂÂÌˆË‡Î¸Ì‡fl
˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ AS-C Ë EGFR-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸
ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ÚÓ˜ÌÓÂ ÏÂÒÚÓÔÓÎÓÊÂÌËÂ ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Ë Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ÔÓ-
ÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÍÎ‡ÒÚÂ‡.

Çíéêéâ ùíÄè êÄáÇàíàü ëÖçëéêçéÉé 
éêÉÄçÄ Ñêéáéîàãõ: 

êéãú ëàÉçÄãúçéÉé èìíà Notch

ÇÚÓÓÈ ̋ Ú‡Ô ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÒÂÌÒÓÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡
Ò‚flÁ‡Ì Ò Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂÏ Ë ÛÚÓ˜ÌÂÌËÂÏ ÔÓÁËˆËË Ó-
‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË ÛÊÂ ‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ-
„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Ë ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl „ÛÔÔÓÈ ÌÂÈÓ„ÂÌ-
Ì˚ı „ÂÌÓ‚. èË Ì‡Û¯ÂÌËË Ëı ÙÛÌÍˆËË ÌÂÈ‡Î¸-
Ì˚ÏË ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó ËÎË ‚ÒÂ ÍÎÂÚÍË
ÍÎ‡ÒÚÂ‡. é·flÁ‡ÚÂÎ¸Ì˚Ï ÛÒÎÓ‚ËÂÏ ‚˚‰ÂÎÂÌËfl Ó-
‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË fl‚ÎflÂÚÒfl ‰ÓÒÚËÊÂÌËÂ ‚ ÌÂÈ
Ï‡ÍÒËÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ÓÍÛÊ‡˛˘ËÏË
ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÛÓ‚Ìfl ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ·ÂÎÍÓ‚ AS-C. äÎÂÚ-
ÍË, ÌÂ ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛˘ËÂ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡-
ˆËÂÈ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚, ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ˝ÔË‰Â-
Ï‡Î¸Ì˚ÏË.

AS-C

AS-C

PNT

pnt EGFR SPI

ÍÎÂÚÍ‡ èä

êËÒ. 1. ëıÂÏ‡ Û˜‡ÒÚËfl ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË EGFR ‚ ‡ÍÚË-
‚‡ˆËË „ÂÌÓ‚ AS-C (ÔÓ: Bukharina et al., 2006). é‚‡Î‡ÏË
Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌ˚ fl‰‡ ÍÎÂÚÓÍ. SOP – Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍ‡fl ÍÎÂÚÍ‡
˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡, èä – ÍÎÂÚÍ‡ ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó
ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ( ) – ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÂ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl, ÓÒÚ.
Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÏ. ‚ ÚÂÍÒÚÂ.

SOP
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éÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÏ Ì‡ ˝ÚÓÏ ˝Ú‡ÔÂ fl‚ÎflÂÚÒfl Î‡ÚÂ-
‡Î¸ÌÓÂ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ – ÔÓˆÂÒÒ, ÓÔÓÒÂ‰ÛÂÏ˚È
Notch-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Ï ÔÛÚÂÏ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÍÓÚÓÓ„Ó
ÚÓÎ¸ÍÓ Ó‰Ì‡ ÍÎÂÚÍ‡ ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ‰ÂÚÂÏËÌËÛÂÚÒfl
Í‡Í ÌÂÈ‡Î¸Ì‡fl (Heitzler, Simpson, 1991; Artavanis-
Tsakonas et al., 1995; Ghysen, Thomas, 2003). Ç
ÓÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÂÔÂÒÒËfl ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Á‡ Ò˜ÂÚ ÔflÏÓ„Ó ‚Á‡Ë-
ÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı ·ÂÎÍÓ‚
Notch-Í‡ÒÍ‡‰‡ Ò ˝Ìı‡ÌÒÂÌ˚ÏË ‡ÈÓÌ‡ÏË AS-C
(Culi, Modolell, 1998).

Ç Notch-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È Í‡ÒÍ‡‰ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÓ ÌÂ-
ÒÍÓÎ¸ÍÓ ‰ÂÒflÚÍÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚ – ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ ÌÂÈÓ„ÂÌ-
Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎÂÈ ÍÓÚÓ˚ı
ÛÒÎÓ‚ÌÓ ÏÓÊÌÓ ‡Á‰ÂÎËÚ¸ Ì‡ ÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ „ÛÔÔ˚:

„ÂÌ, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ ÂˆÂÔÚÓ NOTCH – Notch (N);
„ÂÌ˚, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÂ ÎË„‡Ì‰˚ NOTCH – Delta

(Dl) Ë Serrate (Ser);
„ÂÌ˚, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ÏÂÊ-

ÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ÔÂÂ‰‡˜Û ÒË„Ì‡Î‡ – Presenilin (Ps),
kuzbanian (kuz), polychaetoid (tamou) (pyd, tam), big
brain (bib), sanpodo (spdo) Ë ‰Û„ËÂ;

„ÂÌ˚, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú ËÌ-
ÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ë ÎË„‡Ì‰Ó‚ – neuralized
(neur), Suppressor of Deltex (Su(dx)), shibire, numb Ë
‰Û„ËÂ;

„ÂÌ˚, ÔÓ‰ÛÍÚ˚ ÍÓÚÓ˚ı Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚Ó ‚ÌÛÚË-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡Î‡ – „ÂÌ˚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚
Enhancer of split (E(spl)) Ë Bearded (Brd-C); master-
mind (mam), Hairless (H), Supressor of Hairless
(Su(H)), deltex (dx) Ë fl‰ ‰Û„Ëı.

èÂ‚˚Â ÚË „ÛÔÔ˚ „ÂÌÓ‚ ÍÓ‰ËÛ˛Ú ‚ ÓÒÌÓ‚-
ÌÓÏ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË Ë ·ÂÎÍË, ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌÌ˚Â Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË, ‡ ‰‚Â ‰Û„ËÂ – ˆË-
ÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÂ Ë fl‰ÂÌ˚Â ·ÂÎÍË.

éÒÌÓ‚Ì˚ÏË Á‚ÂÌ¸flÏË Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÂˆÂÔÚÓ NOTCH, Â„Ó ÎË„‡Ì‰ DELTA Ë
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÏË¯ÂÌ¸ – „ÂÌ˚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ En-
hancer of split (E(spl)-C). àÏÂÌÌÓ ÔÓ‰ÛÍÚ˚ „ÂÌÓ‚
˝ÚÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ‰‡ÎÂÂ ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Í‡Í ÂÔÂÒÒÓ-
˚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚.

ê‡ÒÒÏÓÚËÏ ÔÓ‰Ó·ÌÂÂ ÌÂÍÓÚÓ˚Â ‰ÂÚ‡ÎË
Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË.

êÂˆÂÔÚÓ NOTCH – ˆÂÌÚ‡Î¸Ì˚È ˝ÎÂÏÂÌÚ Ó‰-
ÌÓËÏÂÌÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË – ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl
Ô‡‚ËÎ¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚ ‰ÓÁÓÙË-
Î˚. NOTCH – ÚËÔË˜Ì˚È Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ·ÂÎÓÍ,
ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ ‚ÌÂ- Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌÓ‚.
ÅÓÎ¸¯ÓÈ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ ÒÓ‰ÂÊËÚ 36 Ú‡Ì-
‰ÂÏÌÓ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚ı ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ı EGF-ÔÓ-
‰Ó·Ì˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËË Ò
ÎË„‡Ì‰‡ÏË, Ë ÚË ÔÓ‚ÚÓ‡ ˆËÒÚÂËÌ·Ó„‡ÚÓÈ ÔÓÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË N/LIN 12 (Fortini, Artavanis-Tsako-
nas, 1993). ÇÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ
¯ÂÒÚË Ú‡Ì‰ÂÏÌ˚ı ‡ÌÍËËÌÓ‚˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚, ‡ÈÓ-
Ì‡, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Â„Ó 30 „ÎÛÚ‡ÏËÌÓ‚˚ı ÓÒÚ‡ÚÍÓ‚ (opa-
ÔÓ‚ÚÓ), Ë ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË PEST, ·Ó„‡ÚÓÈ

ÔÓÎËÌÓÏ, „ÎÛÚ‡ÏËÌÓÏ, ÒÂËÌÓÏ Ë ÚÂÓÌËÌÓÏ.
èÓÎ‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË opa Ë PEST
‚‡ÊÌ˚ ‰Îfl Â„ÛÎflˆËË ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚË ·ÂÎÍ‡ (Whar-
ton et al., 1985).

àÁÌ‡˜‡Î¸ÌÓ NOTCH ÒËÌÚÂÁËÛÂÚÒfl Í‡Í ·ÂÎÓÍ Ò
ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ Ï‡ÒÒÓÈ ÔËÏÂÌÓ ‚ 300 ÍÑ‡. á‡ÚÂÏ
‚ ‡ÔÔ‡‡ÚÂ ÉÓÎ¸‰ÊË ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ÔÓÚÂ‡Á ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÚ Â„Ó ÔÓˆÂÒÒËÌ„, Ë Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË
ÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ÛÊÂ ÁÂÎ˚È ÂˆÂÔÚÓ, ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ
‚ÌÛÚË- Ë ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌÓ‚ (Rand et al.,
2000; Kopan, 2002).

ãË„‡Ì‰˚ ÂˆÂÔÚÓ‡ NOTCH. DELTA fl‚ÎflÂÚÒfl
Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚Ï ·ÂÎÍÓÏ Ò ·ÓÎ¸¯ËÏ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚Ï ‰ÓÏÂÌÓÏ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏ ‰Â‚flÚ¸ EGF-ÔÓ‚ÚÓÓ‚
Ë ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È ÔÓ‚ÚÓ DSL (Delta-Serrate-
LAG-2) (Artavanis-Tsakonas et al., 1995; Sun, Arta-
vanis-Tsakonas, 1997).

ãË„‡Ì‰ SER, ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚È ·ÂÎ-
ÍÛ DL, ËÏÂÂÚ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ
14 EGF-ÔÓ‰Ó·Ì˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚, Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È
‰ÓÏÂÌ Ë ÌÂ·ÓÎ¸¯Û˛ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸
(Fleming et al., 1990). SER Ë DL fl‚Îfl˛ÚÒfl ‡Î¸ÚÂÌ‡-
ÚË‚Ì˚ÏË ÎË„‡Ì‰‡ÏË ‰Îfl ÂˆÂÔÚÓ‡ NOTCH, ÔÓ-
ÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Ò Ó‰ÌËÏ Ë ÚÂÏ ÊÂ Â„Ó
‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï Ù‡„ÏÂÌÚÓÏ, Ó‰Ì‡ÍÓ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸
Ëı ‚Á‡ËÏÌÓ„Ó Á‡ÏÂ˘ÂÌËfl ÒËÎ¸ÌÓ Ó„‡ÌË˜ÂÌ‡ (For-
tini, Artavanis-Tsakonas, 1993; Gu et al., 1995). Ç˚-
·Ó ÏÂÊ‰Û ÎË„‡Ì‰‡ÏË ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Ò ÔÓÏÓ˘¸˛
„ÎËÍÓÁËÎÚ‡ÌÒÙÂ‡Á˚ FRINGE, ËÌ„Ë·ËÛ˛˘ÂÈ
ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ NOTCH Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò SER Ë ÛÒËÎË-
‚‡˛˘ÂÈ Â„Ó Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò DL (Panin et al., 1997;
Schweisguth, 2004).

àÏÂÌÌÓ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ‚ Ô‡Â N-DL fl‚Îfl˛ÚÒfl
ÍÎ˛˜Â‚˚ÏË ÔË ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡-
ÎÓ‚ ÓÚ ÍÎÂÚÍË Í ÍÎÂÚÍÂ ‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ-
„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡fl Ô‡‚ËÎ¸Ì˚È ıÓ‰ ÒÓ·˚-
ÚËÈ. àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ˝Ï·ËÓÌ˚, „ÓÏÓÁË„ÓÚÌ˚Â ÔÓ
ÏÛÚ‡ˆËflÏ ‚ ÎÓÍÛÒÂ Dl, „Ë·ÌÛÚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ „ËÔÂ-
ÔÎ‡ÁËË ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÍ‡ÌË. ùÍÒÔÂÒÒËfl Dl ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ-
Òfl ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ÏË ·ÂÎÍ‡ÏË AC-SC. ç‡ÍÓÔÎÂÌËÂ
ÎË„‡Ì‰‡ DL ‚ ·Û‰Û˘ÂÈ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍÂ Ë Â„Ó
ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ Ò ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË NOTCH, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì-
Ì˚ÏË Ì‡ ÏÂÏ·‡Ì‡ı ÒÓÒÂ‰ÌËı ÍÎÂÚÓÍ, Á‡ÔÛÒÍ‡˛Ú
ÏÂı‡ÌËÁÏ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl (Heitzler,
Simpson, 1991; Kunisch et al., 1994).

åÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÔÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡. ùÚÓÚ ÔÓ-
ˆÂÒÒ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ‡fl „ÛÔÔ‡ „ÂÌÓ‚,
ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ·ÂÎÍË, ·óÎ¸¯‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÍÓÚÓ˚ı ÎÓ-
Í‡ÎËÁÛÂÚÒfl Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ËÎË ‚ÌÛÚË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
ÏÂÏ·‡Ì˚. ç‡Ë·ÓÎÂÂ ÔÓÎÌÓ ËÁÛ˜ÂÌ˚ ÏÂı‡ÌËÁÏ˚
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Presenilin (Ps), kuzbanian (kuz), polychaetoid
(tamou) (pyd, tam), big brain (bib), sanpodo (spdo).

ÉÂÌ˚ Ps, kuz, pyd ÍÓ‰ËÛ˛Ú Ó‰ÌÓËÏÂÌÌ˚Â ÔÓ-
ÚÂ‡Á˚, ÙÛÌÍˆËfl ÍÓÚÓ˚ı ‚ Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÏ ÔÛ-
ÚË Á‡ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ‚ ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËË ÁÂÎÓ„Ó ÂˆÂÔÚÓ-
‡ NOTCH Ì‡ ‚ÌÂ- Ë ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ˚
(Chen et al., 1996; Guo et al., 1999; Struhl, Greenwald,
2001; Lieber et al., 2002).
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îÛÏ‡Ì, ÅÛı‡ËÌ‡

ÉÂÌ big brain ÍÓ‰ËÛÂÚ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ·Â-
ÎÓÍ, ÔËÌ‡‰ÎÂÊ‡˘ËÈ Í ÍÎ‡ÒÒÛ ÚÛÌÌÂÎ¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚
Ë „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È ‡Í‚‡ÔÓËÌ‡Ï, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÏ ‚
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË Í‡Ì‡Î¸ˆÂ‚ ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓÈ
ÏÂÏ·‡ÌÂ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ bib Û‰‚‡Ë‚‡-
ÂÚÒfl ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ÒÂÌÒÓÌ˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚, Ú.Â. Â„Ó
ÓÎ¸, Í‡Í Ë ‰Û„Ëı ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ÒÓÒÚÓËÚ ‚
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËË ÔÛÚË ‡Á‚ËÚËfl ÍÎÂÚÓÍ ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ BIB ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl
ÔËÂÏ‡ ÒË„Ì‡Î‡ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÈ ËÌ„Ë·ËˆËË ËÎË ÓÚ‚Â-
Ú‡ Ì‡ ÌÂ„Ó, ÌÓ ÌÂ ‰Îfl „ÂÌÂ‡ˆËË Ú‡ÍÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡.
ùÙÙÂÍÚ BIB ÒËÌÂ„Ë˜ÂÌ ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛ Í DL Ë
NOTCH, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, ÓÌ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ Ëı Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌË˛ ËÎË Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ÒÚ‡‰ËË ÔÂÂ‰‡˜Ë
ÒË„Ì‡Î‡, Ó‰Ì‡ÍÓ ÚÓ˜Ì˚È ÏÂı‡ÌËÁÏ Â„Ó ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl
ÌÂflÒÂÌ (Rao et al., 1992; Doherty et al., 1997).

ÉÂÌ spdo ÍÓ‰ËÛÂÚ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ·ÂÎÓÍ –
Ó‰ËÌ ËÁ ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓ‚ Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË. ì
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ ˝ÚÓÏÛ „ÂÌÛ ‚ÏÂÒÚÓ ÌÂÈÓÌ‡ Ë „ÎË‡Î¸-
ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË ‡Á‚Ë‚‡˛ÚÒfl ‰‚‡ ÌÂÈÓÌ‡ (Dye et al.,
1998). èÓ Ó‰ÌÓÈ ËÁ „ËÔÓÚÂÁ, Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ‡ N-SPDO ÔÓÁ‚ÓÎflÂÚ ÔÓÚÂ‡ÁÂ PS Ô‡‚ËÎ¸ÌÓ
‡Ò˘ÂÔËÚ¸ ÂˆÂÔÚÓ NOTCH (O’Connor-Giles,
Skeath, 2003). ëÓ„Î‡ÒÌÓ ‰Û„ÓÈ ÚÓ˜ÍÂ ÁÂÌËfl,
ÙÛÌÍˆËfl ·ÂÎÍ‡ SPDO ÒÓÒÚÓËÚ ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝Ì‰Ó-
ˆËÚÓÁ‡ NOTCH (Hutterer, Knoblich, 2005).

çÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚ ÍÓ‰ËÛ˛Ú
·ÂÎÍË, ÍÓÚÓ˚Â ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ fl‚Îfl˛ÚÒfl Û˜‡ÒÚÌËÍ‡ÏË
Notch-ÔÛÚË, ÌÓ Ë ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒË˛ „ÂÌÓ‚-Â„ÛÎflÚÓÓ‚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚. í‡Í, pyd ËÌ„Ë·ËÛÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛
ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ·Û‰Û˜Ë ÔflÏ˚Ï ‡ÍÚË‚‡ÚÓ-
ÓÏ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË „ÂÌ‡ extramacrochaete (Chen
et al., 1996).

àÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÂˆÂÔÚÓ‡ Ë ÎË„‡Ì‰Ó‚. Ç
˝ÚÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ Á‡‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ì˚ Û·ËÍ‚ËÚËÌÎË„‡Á˚
NEURALIZED (NEUR) Ë SUPPRESSOR OF DEL-
TEX (SU(DX)), ‡ Ú‡ÍÊÂ ·ÂÎÍË DYNAMIN (DYN) Ë
NUMB, ÍÓÚÓ˚Â ÙÛÌÍˆËÓÌËÛ˛Ú Í‡Í ‡ÍÚË‚‡ÚÓ-
˚ ËÎË ËÌ„Ë·ËÚÓ˚ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË.

NEUR Ë DYN ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡˛Ú ËÌ‰ÛÍÚË‚ÌÓÂ ÒÓ-
ÒÚÓflÌËÂ ÍÎÂÚÍË-ËÒÚÓ˜ÌËÍ‡ ÒË„Ì‡Î‡ Ë fl‚Îfl˛ÚÒfl
ÔÓÁËÚË‚Ì˚ÏË Â„ÛÎflÚÓ‡ÏË Notch-Í‡ÒÍ‡‰‡. èË-
ÒÓÂ‰ËÌflfl ÏÓÎÂÍÛÎ˚ Û·ËÍ‚ËÚËÌ‡ Í ÍÓÏÔÎÂÍÒÛ ÎË-
„‡Ì‰‡ DL Ò ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ‰ÓÏÂÌÓÏ Notch, NEUR
ËÌËˆËËÛÂÚ Â„Ó Ú‡ÌÒÔÓÚËÓ‚ÍÛ ‚ ÍÎÂÚÍÛ-ËÌ‰ÛÍ-
ÚÓ (Lai et al., 2001; Seto et al., 2002; Le Borgne et al.,
2005).

àÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ “DL-‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚È ‰ÓÏÂÌ NOTCH” ‚ ÍÎÂÚÍÛ-ËÌ‰ÛÍÚÓ Á‡‚ËÒËÚ Ë
ÓÚ ·ÂÎÍ‡ DYN, ÍÓÚÓ˚È ÍÓ‰ËÛÂÚÒfl „ÂÌÓÏ shibire.
DYN Ó·Î‡‰‡ÂÚ Éíî‡ÁÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸˛ Ë Ó·ÂÒÔÂ-
˜Ë‚‡ÂÚ ÓÚ˘ÂÔÎÂÌËÂ ‚ÂÁËÍÛÎ˚, ‚ ÔÓÎÓÒÚË ÍÓÚÓÓÈ
Á‡ÍÎ˛˜ÂÌ˚ Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÏ˚Â ·ÂÎÍË, ÓÚ ÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ì‡ ÏÂÏ·‡ÌÂ ÍÎÂÚÍË-
ËÌ‰ÛÍÚÓ‡ ÓÒ‚Ó·ÓÊ‰‡ÂÚÒfl ÏÂÒÚÓ ‰Îfl ÌÓ‚˚ı ÏÓÎÂ-
ÍÛÎ ÎË„‡Ì‰‡, ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ‚ÓÁÏÓÊÌ˚Ï ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËÂ ÌÓ‚˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ÎË„‡Ì‰-ÂˆÂÔÚÓ Ë ÚÂÏ Ò‡-

Ï˚Ï ÔÓÎÓÌ„ËÓ‚‡ÌËÂ ËÌ‰ÛÍÚË‚ÌÓ„Ó ÒÓÒÚÓflÌËfl
ÍÎÂÚÍË (Seto et al., 2002; Le Borgne et al., 2005). èÓ-
Í‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ËÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ‚ÎËflÂÚ Ì‡
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓÂ ÔÓıÓÊ‰ÂÌËÂ ÒË„Ì‡Î‡ Ë ‚ ÍÎÂÚ-
ÍÂ-ÂˆËÔËÂÌÚÂ, Ó‰Ì‡ÍÓ ÏÂı‡ÌËÁÏ ˝ÚÓ„Ó ‚ÎËflÌËfl
ÔÓÍ‡ ÌÂ ‚˚flÒÌÂÌ (Parks et al., 2000; Seto et al., 2002).

ì·ËÍ‚ËÚËÌÎË„‡Á‡ SU(DX) Ë ·ÂÎÓÍ NUMB ÓÒÛ-
˘ÂÒÚ‚Îfl˛Ú ÌÂ„‡ÚË‚ÌÛ˛ Â„ÛÎflˆË˛ Notch-Í‡ÒÍ‡‰‡
˜ÂÂÁ ËÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆË˛ Ë ÔÂ‚‡˘ÂÌËfl ÂˆÂÔÚÓ‡
NOTCH ‚ ÍÎÂÚÍÂ-ÂˆËÔËÂÌÚÂ.

SU(DX) ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ÔÓÌËÍÌÓ‚ÂÌË˛ ÔÓÎÌÓ-
‡ÁÏÂÌÓ„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ ‚ ÍÎÂÚÍÛ. ÇÌÛÚË ÌÂÂ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ SU(DX)-N ‚ ÔÓÁ‰ÌÂÈ ˝Ì‰ÓÒÓÏÂ Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚ
ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ‰Â„‡‰‡ˆËË ÂˆÂÔÚÓ‡. í‡ÍËÏ Ó·‡-
ÁÓÏ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚÒfl ÓÚÚÓÍ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ò ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ
ÏÂÏ·‡Ì˚ (Seto et al., 2002; Le Borgne et al., 2005).

ÅÂÎÓÍ NUMB ÔÂ˚‚‡ÂÚ ÔÂÂ‰‡˜Û Notch-ÒË„-
Ì‡Î‡ Ë ·ÎÓÍËÛÂÚ ‚ÂÒ¸ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸. èÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ̃ ÚÓ ̋ ÚÓÚ ̋ ÙÙÂÍÚ Ò‚flÁ‡Ì Ò ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËÂÈ ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ NOTCH, ‚˚Á‚‡ÌÌÓÈ Â„Ó ÔflÏ˚Ï ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂÏ Ò NUMB (Frise et al., 1996). çÂ‰‡‚ÌÓ
ÔÓfl‚ËÎËÒ¸ ‰‡ÌÌ˚Â Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ NUMB ËÌ‰ÛˆËÛÂÚ
˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ ÔÓÎÌÓ‡ÁÏÂÌÓ„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡ ÍÎÂÚÍÓÈ-
ÂˆËÔËÂÌÚÓÏ. Ç ÔÓˆÂÒÒÂ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‡‰‡ÔÚÂÌ˚È
·ÂÎÓÍ α-ADAPTIN Ë, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, SPDO, Ó·‡ÁÛ˛-
˘ËÈ ÍÓÏÔÎÂÍÒ Ò ÂˆÂÔÚÓÓÏ (Santolini et al., 2000;
Berdnik et al., 2002; Jafar-Nejad et al., 2002; O’Con-
nor-Giles, Skeath, 2003; Le Borgne et al., 2005).

ÇÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÔÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡ Ó·ÂÒÔÂ-
˜Ë‚‡ÂÚÒfl „ÂÌ‡ÏË ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ Enhancer of split
(E(spl)-C Ë Bearded (Brd-C); mastermind (mam), Su-
pressor of Hairless (Su(H)), Hairless (H), deltex (dx) Ë
fl‰ÓÏ ‰Û„Ëı.

ÉÂÌ˚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ E(spl) fl‚Îfl˛ÚÒfl ‚ÌÛÚËÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓÈ ÏË¯ÂÌ¸˛ Ë ÙËÌ‡Î¸Ì˚Ï Á‚ÂÌÓÏ Notch-Í‡Ò-
Í‡‰‡. Ç ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÌÂÈÓ„ÂÌÂÁ‡ E(spl)-C ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ
‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚÓÏ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ Í‡Í ‡ÍÚË‚‡-
ÚÓÓ‚ ÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ‡Á‚ËÚËfl ÍÎÂÚÓÍ. ÅÂÎÍË
E(SPL)-C ‚˚ÔÓÎÌfl˛Ú ÂÔÂÒÒÓÌÛ˛ ÙÛÌÍˆË˛,
ÔÓ‰‡‚Îflfl Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚.
èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Û˜‡ÒÚËÂ ·ÂÎÍÓ‚ E(SPL)-ë ‚ ÌÂÈÓ-
„ÂÌÂÁÂ ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÂÔÂÒÒËË ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ Ò‡ÏËı ÔÓ-
ÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ÌÓ Ë Ëı „ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ, ‚
˜‡ÒÚÌÓÒÚË deadpan, neurolized, scabrous Ë ‰.
èË ˝ÚÓÏ ÌÂÔÂÏÂÌÌ˚Ï ÛÒÎÓ‚ËÂÏ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË
·ÂÎÍÓ‚ E(SPL)-ë fl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ÎË˜ËÂ ÍÓÙ‡ÍÚÓ‡
GRO (Giagtzoglou et al., 2003, 2005).

Bearded-ÍÓÏÔÎÂÍÒ (Brd-C) Ó·˙Â‰ËÌflÂÚ ¯ÂÒÚ¸
„ÂÌÓ‚, ÍÓ‰ËÛ˛˘Ëı ÌÂ·ÓÎ¸¯ËÂ ·ÂÎÍË, ÌÂ ÔËÌ‡‰-
ÎÂÊ‡˘ËÂ Í ÚËÔÛ bHLH Ë ÌÂÒÛ˘ËÂ Ì‡ N-ÍÓÌˆÂ
α-ÒÔË‡Î¸ (Lai, Posakony, 1997; Leviten et al., 1997).
èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ·ÂÎÍË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ BRD Û˜‡ÒÚ-
‚Û˛Ú ‚ Â„ÛÎflˆËË Notch-Í‡ÒÍ‡‰‡ ˜ÂÂÁ ‚ÎËflÌËÂ Ì‡
˝Ì‰ÓˆËÚÓÁ DL (Bardin, Schweisguth, 2006). ùÍÒ-
ÔÂÒÒË˛ Brd-C ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú SU(H) Ë ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
Ì˚Â ·ÂÎÍË (Wurmbach et al., 1999; Lai et al., 2000).

Ö˘Â Ó‰ËÌ ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚È „ÂÌ – mastermind (mam) –
ÍÓ‰ËÛÂÚ fl‰ÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ MAM, ÒÓÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ ˜Â-
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Â‰Û˛˘ËıÒfl ÍËÒÎÓÚÌ˚ı Ë ÓÒÌó‚Ì˚ı ‰ÓÏÂÌÓ‚, ˜ÚÓ
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ Ó Â„Ó Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ÂÈ ÒÔÓÒÓ·-
ÌÓÒÚË (Petcherski, Kimble, 2000). Ç ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÓÏÔÎÂÍ-
Ò‡ Ò SU(H), Ò ÍÓÚÓ˚Ï MAM Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ ‚
ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ NOTCH,
˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ Í‡Í ÒËÎ¸Ì˚È ÍÓ‡ÍÚË‚‡ÚÓ
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ‚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËË „ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ Notch-
ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË, ‚ ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË E(spl)-C (Mumm, Ko-
pan, 2000; Castro et al., 2005; Maier, 2006).

àÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ Notch-ÒË„Ì‡Î¸-
ÌÓÏ ÔÛÚË Ë„‡˛Ú ‡ÌÚ‡„ÓÌËÒÚË˜ÌÓ ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÂ
„ÂÌ˚ Supressor of Hairless (Su(H)) Ë Hairless (H))
(Lyman, Yedvobnick, 1995). ì ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌÛ H
Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl Ì‡Û¯ÂÌËÂ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ
SOP Ë, Í‡Í ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ, ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ˘ÂÚËÌÓÍ. ÑÓÏË-
Ì‡ÌÚÌ˚Ï ÒÛÔÂÒÒÓÓÏ ÙÂÌÓÚËÔ‡ H ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ
Su(H). èÓ‚˚¯ÂÌÌ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ÙÂÌÓ-
ÚËÔË˜ÂÒÍË ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚Ó Ë ‚˚‡Ê‡ÂÚÒfl
‚ ÔÓfl‚ÎÂÌËË ‰Ó·‡‚Ó˜Ì˚ı ˘ÂÚËÌÓÍ.

ÅÂÎÓÍ SU(H) Á‡ÌËÏ‡ÂÚ Ó‰ÌÛ ËÁ ÍÎ˛˜Â‚˚ı ÔÓÁË-
ˆËÈ ‚ Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÏ ÔÛÚË, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Û˜‡ÒÚ‚Û-
ÂÚ ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡Î‡ ÓÚ ÏÂÏ·‡Ì˚ ‚ fl‰Ó ÍÎÂÚÍË
Ë fl‚ÎflÂÚÒfl ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ‡ÍÚË‚‡ÚÓÓÏ Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË E(spl)-C.

í‡ÌÒ‰ÛÍˆËfl ÒË„Ì‡Î‡ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÏÔÎÂÍ-
ÒÓÏ “SU(H)-‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ NOTCH”, ÍÓ-
ÚÓ˚È ÙÓÏËÛÂÚÒfl ÔË Ò‚flÁ˚‚‡ÌËË SU(H) Ò ‡Ì-
ÍËËÌÓ‚˚ÏË ÔÓ‚ÚÓ‡ÏË ÂˆÂÔÚÓ‡ (Schweisguth,
1995). èÓÒÎÂ ÔÂÂÏÂ˘ÂÌËfl ˝ÚÓ„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ‚ fl‰-
Ó Ë ÔËÒÓÂ‰ËÌÂÌËfl Í ÌÂÏÛ ·ÂÎÍ‡ MAM ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ SU(H) ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ Ò ÍÓÌÒÂÌÒÛÒÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛
5'-GTGRGAR-3' ‚ Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı Ó·Î‡ÒÚflı „ÂÌÓ‚
E(spl)-C Ë ËÌËˆË‡ˆËfl Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆËË (Bailey,
Posakony et al., 1995). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÌÓÒÚ¸ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ËÌÚÂ„‡ÁÌ˚È
‰ÓÏÂÌ SU(H) (Schweisguth et al., 1994).

ÄÌÚ‡„ÓÌËÒÚÓÏ SU(H) Í‡Í ‡ÍÚË‚‡ÚÓ‡ Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË „ÂÌÓ‚ E(spl)-C ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ ÓÒÌó‚Ì˚È ·Â-
ÎÓÍ HAIRY. îÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚Ï ÂÔÂÒÒÓ-
ÓÏ Â„Ó „ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÏÔÎÂÍÒ, ÒÓ-
ÒÚÓfl˘ËÈ ËÁ H, SU(H) Ë ÍÓÂÔÂÒÒÓÓ‚ dCtBP
(Drosophila C-terminal binding protein) Ë GRO (Mai-
er, 2006). ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ H Ò ÍÓÂÔÂÒÒÓÓÏ
dCtBP ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ˜ÂÂÁ ë-ÍÓÌˆÂ‚Û˛ ÔÓÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ PLNLS, ‡ Ò GRO – ̃ ÂÂÁ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ YSIHSLLG (Ú‡Í Ì‡Á˚‚‡ÂÏ˚È 'eh1'-ÏÓ-
ÚË‚) (Morel et al., 2001; Barolo et al., 2000, 2002).
é·‡ ÍÓÂÔÂÒÒÓ‡ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ÔË‚ÎÂ˜ÂÌËÂ ‚
ÒÓÒÚ‡‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ „ËÒÚÓÌ‰Â‡ˆÂÚËÎ‡Á˚, ˜ÚÓ ‚Â‰ÂÚ Í
ÔÓÌËÊÂÌË˛ ÛÓ‚Ìfl ‡ˆÂÚËÎËÓ‚‡ÌËfl ıÓÏ‡ÚËÌ‡ ‚
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı ‡ÈÓÌ‡ı Ë, Í‡Í ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ, ÛÏÂÌ¸-
¯ÂÌË˛ Ëı Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. é‰Ì‡ÍÓ
ÔÓÍ‡ ÌÂflÒÌÓ, fl‚Îfl˛ÚÒfl ÎË ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ò ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÓÏ Ó·ÓËı ̋ ÚËı ÍÓÂÔÂÒÒÓÓ‚ ‚Á‡ËÏÓËÒÍÎ˛-
˜‡˛˘ËÏË ËÎË ÍÓÂÔÂÒÒÓ˚ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ÍÓÎË-
˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡ÁÎË˜Ì˚Â ÛÓ‚ÌË ÂÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚-
ÏË¯ÂÌÂÈ (Lai, 2002).

Ç‡ÊÌ‡fl ÙÛÌÍˆËfl ·ÂÎÍ‡ GRO ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÔÂÂ-
ÍÎ˛˜ÂÌËË ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ‡ÁÌÓÌ‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚ı ÔÓ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ë˛ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÙÓÒÙÓË-
ÎËÓ‚‡ÌËÂ GRO ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ MAPK (EGFR-ÒË„-
Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸) ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÓÒÎ‡·ÎÂÌË˛ GRO-Á‡‚Ë-
ÒËÏÓÈ ÂÔÂÒÒËË E(spl)-ë (Notch-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸)
(Hasson et al., 2005; Hasson, Paroush, 2006). GRO fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÍÓÂÔÂÒÒÓÓÏ ‰Îfl ÏÌÓ„Ëı Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı
ÏÓÎÂÍÛÎ, ÔÓ˝ÚÓÏÛ ËÁÏÂÌÂÌËÂ Â„Ó ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÏÓ-
ÊÂÚ Á‡Ú‡„Ë‚‡Ú¸ ̄ ËÓÍËÈ ÍÛ„ „ÂÌÓ‚, ‚ Â„ÛÎflˆËË
˝ÍÒÔÂÒÒËË ÍÓÚÓ˚ı ÓÌ ÔËÌËÏ‡ÂÚ Û˜‡ÒÚËÂ. Ç
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁÂ Ï‡ÍÓıÂÚ GRO Ë„‡ÂÚ ‰‚ÓÈÌÛ˛
ÓÎ¸: ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, ÍÓÚÓ˚Â ‰ÂÚÂÏËÌËÛ˛ÚÒfl Í‡Í
Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍËÂ, GRO ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò SU(H)-H ÔÓ‰‡‚-
ÎflÂÚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ „ÂÌÓ‚ E(spl)-C, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ‚ ÓÍÛ-
Ê‡˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ‚
ÍÓÏÔÎÂÍÒÂ Ò ·ÂÎÍ‡ÏË E(SPL)-C ÓÌ ÂÔÂÒÒËÛÂÚ
Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ „ÂÌÓ‚ AS-C. Ç ÔÂ‚ÓÏ ÒÎÛ˜‡Â Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ·Û‰ÂÚ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ, ‡ ‚Ó ‚ÚÓÓÏ – ÔÓÌË-
ÊÂÌËÂ ÛÓ‚Ìfl ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚
‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÍÎ‡ÒÚÂ‡ (Barolo et al., 2002; Castro et al.,
2005).

DELTEX – ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ deltex – fl‚ÎflÂÚÒfl
ÓÒÌó‚Ì˚Ï ·ÂÎÍÓÏ Ë ËÏÂÂÚ ÚË ‰ÓÏÂÌ‡, ‡Á‰ÂÎÂÌ-
Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍ‡ÏË ·Ó„‡ÚÓÈ „Î˛Ú‡ÏËÌÓÏ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË. ç‡ ë-ÍÓÌˆÂ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‰ÓÏÂÌ “ˆËÌÍÓ-
‚˚Â Ô‡Î¸ˆ˚”, ˜ÂÂÁ ÍÓÚÓ˚È ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Â„Ó ‚Á‡-
ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ Ò ‰Û„ËÏË ·ÂÎÍ‡ÏË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË
Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ‰ÓÏÂÌÓÏ NOTCH
‚ Ó·Î‡ÒÚË ‡ÌÍËËÌÓ‚˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚ (Busseau et al.,
1994; Diederich et al., 1994; Matsuno et al., 1995).
èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÏÂÊ‰Û
NOTCH Ë DX ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ÛÒÍÓÂÌË˛ ÔÂÂÌÓÒ‡ ‚
fl‰Ó ÂˆËÔËÂÌÚÌÓÈ ÍÎÂÚÍË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ “SU(H)-
‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ NOTCH” (Matsuno et al.,
1995). çÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ DX ÏÓÊÂÚ
ÒÚ‡·ËÎËÁËÓ‚‡Ú¸ ÂˆÂÔÚÓ, ÔÂ‰ÓÚ‚‡˘‡fl Â„Ó ‰Â-
„‡‰‡ˆË˛ ‚ ÎËÁÓÒÓÏ‡ı Ë ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ûfl ÚÂÏ Ò‡Ï˚Ï
ÒÓı‡ÌÂÌË˛ ÔÛÎ‡ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ÔÓÎÌÓˆÂÌÌ˚ı ÏÓ-
ÎÂÍÛÎ ÂˆÂÔÚÓ‡ (Hori et al., 2004; Le Borgne et al.,
2005). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, DX ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ Í‡Í ÔÓÁËÚË‚-
Ì˚È Â„ÛÎflÚÓ Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË.

ëÛÏÏËÛfl ÔË‚Â‰ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â, ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËÂ Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ÏÓÊÌÓ ÔÂ‰ÒÚ‡-
‚ËÚ¸ ‚ ‚Ë‰Â ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ÒıÂÏ˚ (ËÒ. 2).

èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚ÒÂ ÍÎÂÚÍË ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ-
‡ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â
·ÂÎÍË AS-C, ÂˆÂÔÚÓ NOTCH Ë ÎË„‡Ì‰ DL, Í‡Ê-
‰‡fl ËÁ ÌËı ËÏÂÂÚ ÔÓÚÂÌˆË‡Î¸ÌÛ˛ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸
‡Á‚ËÚËfl Í‡Í ÔÓ ÌÂÈ‡Î¸ÌÓÏÛ, Ú‡Í Ë ÔÓ ˝ÔË‰Â-
Ï‡Î¸ÌÓÏÛ ÔÛÚË Ë ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÎË·Ó ÔÂÂ‰‡˛˘ÂÈ,
ÎË·Ó ‚ÓÒÔËÌËÏ‡˛˘ÂÈ ÒË„Ì‡Î. ëÎÛ˜‡ÈÌ˚Â ÙÎÛÍ-
ÚÛ‡ˆËË ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ˝ÚËı ·ÂÎÍÓ‚
‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÛÒËÎË‚‡˛ÚÒfl ˜ÂÂÁ ˆËÍÎ˚ Ó·‡ÚÌ˚ı
Ò‚flÁÂÈ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ̃ Â„Ó ‚ Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÍÎÂÚÓÍ ÒÓÁ‰‡-
ÂÚÒfl Ì‡‰ÔÓÓ„Ó‚‡fl ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËfl ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı
·ÂÎÍÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú ÒËÌÚÂÁ DL. í‡Í‡fl
ÍÎÂÚÍ‡ ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ÒÚ‡ÌÂÚ ÍÎÂÚÍÓÈ SOP. Ç ÓÒÚ‡Î¸-
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îÛÏ‡Ì, ÅÛı‡ËÌ‡

Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Á‡ÔÛÒÍ‡ÂÚÒfl ÔÓˆÂÒÒ Î‡ÚÂ-
‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl, ÓÔÓÒÂ‰ÛÂÏ˚È Notch-
ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Ï ÔÛÚÂÏ.

ÄÍÚË‚‡ˆËfl Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ ÔË Ò‚flÁ˚‚‡ÌËË ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÓÏÂÌÓ‚ Â-
ˆÂÔÚÓ‡ NOTCH, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌÓ„Ó Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓ-
ÒÚË ÍÎÂÚÍË-ÂˆËÔËÂÌÚ‡ ÒË„Ì‡Î‡, Ë ÎË„‡Ì‰‡ DL, ÎÓ-
Í‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌÓ„Ó Ì‡ ÏÂÏ·‡ÌÂ ÍÎÂÚÍË-ËÌ‰ÛÍÚÓ‡
ÒË„Ì‡Î‡. ÇÁ‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÂˆÂÔÚÓ-ÎË„‡Ì‰ ÔÓËÒ-
ıÓ‰ËÚ ‚ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚Â ÏÂÊ‰Û ‰‚Û-
Ïfl ÒÏÂÊÌ˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ-
‡ (Panin et al., 1997; Schweisguth, 2004).

Ç ÂˆËÔËÂÌÚÌÓÈ ÍÎÂÚÍÂ ÔÓ‰ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ÔÓÚÂ‡Á
KUZ Ë PS ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÓÚ˘ÂÔÎÂÌËÂ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜-
ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ NOTCH (Ye et al., 1999; Struhl, Green-
wald, 2001; Lieber et al., 2002; Seto et al., 2002). á‡-
ÚÂÏ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ‰ÓÏÂÌ ‚ ÒÓÒÚ‡‚Â ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡
Ò SU(H) Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚÒfl ‚ fl‰Ó, „‰Â Í ̋ ÚÓÏÛ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÛ ÔËÒÓÂ‰ËÌflÂÚÒfl MAM. èÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡
ÔÓ Notch-ÔÛÚË Á‡‚Â¯‡ÂÚÒfl ‡ÍÚË‚‡ˆËÂÈ Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË E(spl)-C ÔÓÒÎÂ Ò‡ÈÚÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó Ò‚fl-
Á˚‚‡ÌËfl SU(H) Ò Â„Ó Â„ÛÎflÚÓÌ˚ÏË ‡ÈÓÌ‡ÏË.
ÅÂÎÍË E(SPL)-C ÔÓ‰‡‚Îfl˛Ú Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ Ò‚ÓËı
„ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ, ‚ ÔÂ‚Û˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
Ì˚ı „ÂÌÓ‚, Ë ÎË¯‡˛Ú ÂˆËÔËÂÌÚÌÛ˛ ÍÎÂÚÍÛ ‚ÓÁ-
ÏÓÊÌÓÒÚË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡Ú¸Òfl ÔÓ ÌÂÈ‡Î¸ÌÓÏÛ
ÚËÔÛ (Mumm, Kopan, 2000; Portin, 2002).

äÓÏÔÎÂÍÒ ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ ÂˆÂÔÚÓ‡ Ò
ÎË„‡Ì‰ÓÏ ÔÂÂÏÂ˘‡ÂÚÒfl ‚ÌÛÚ¸ ÍÎÂÚÍË-ËÌ‰ÛÍÚÓ-
‡ – ·Û‰Û˘ÂÈ ÍÎÂÚÍË SOP, „‰Â ÔÓ‰‚Â„‡ÂÚÒfl ÔÓÎ-
ÌÓÈ ‰Â„‡‰‡ˆËË. Ç ËÌÚÂÌ‡ÎËÁ‡ˆËË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡
Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú DYNAMIN Ë NEUR (Parks et al., 2000;
Pavlopoulos et al., 2001; Seto et al., 2002). é‰ÌÓÒÚÓ-
ÓÌÌflfl ÔÂÂ‰‡˜‡ Notch-ÒË„Ì‡Î‡ Á‡ÔÂ˘‡ÂÚ ÔÓfl‚-
ÎÂÌËÂ ‚ ÍÎÂÚÍÂ-ËÌ‰ÛÍÚÓÂ ·ÂÎÍÓ‚ E(SPL)-C, Ë ‚
ÌÂÈ ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÂÚÒfl ÒËÌÚÂÁ ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚
‰Ó ÛÓ‚Ìfl, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛˘Â„Ó ÂÂ ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆË˛
Í‡Í ÍÎÂÚÍË SOP.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡-
ÌËfl Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl Â‰ËÌ-
ÒÚ‚ÂÌÌ‡fl ÍÎÂÚÍ‡ ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ÍÓÚÓ-
‡fl ÔÓÈ‰ÂÚ ÔÓ ÔÛÚË ÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl, ÚÓ„‰‡
Í‡Í ÓÒÚ‡Î¸Ì˚Â ÒÚ‡ÌÛÚ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ÏË.

èÓˆÂÒÒ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl ˝ÙÙÂÍ-
ÚË‚ÂÌ ‰Îfl ÍÎÂÚÓÍ, ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ „‡ÌË˜‡˘Ëı Ò
ÔÂÁÛÏÔÚË‚ÌÓÈ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍÓÈ. Ç ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌËË ÒÛ‰¸·˚ ·ÓÎÂÂ Û‰‡ÎÂÌÌ˚ı ÓÚ ÌÂÂ ÍÎÂÚÓÍ
ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ËÒÍÎ˛˜ËÚÂÎ¸ÌÛ˛ ÓÎ¸
ÔËÓ·ÂÚ‡ÂÚ ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚È „ÂÌ scabrous (sca), ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl ÍÓÚÓÓ„Ó ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ‡ÏË
·ÂÎÍÓ‚ AS-C Ë DA (Mlodzik et al., 1990; Renaud,
Simpson, 2001).

SCA ÔËÌ‡‰ÎÂÊËÚ Í ÒÂÍÂÚËÛÂÏ˚Ï ·ÂÎÍ‡Ï.
ç‡ Í‡·ÓÍÒËÎ¸ÌÓÏ ÍÓÌˆÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ËÏÂÂÚÒfl ÔÓ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸, ÒıÓ‰Ì‡fl Ò β- Ë γ-ˆÂÔflÏË ÙË·Ë-
ÌÓ„ÂÌ‡ (Mlodzik et al., 1990, Hu et al., 1995). ìÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ˜ÚÓ SCA ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl Ë
ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ‡‰„ÂÁË‚Ì˚ı ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ ˝ÍÚÓ‰Â-
Ï‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ. SCA ÒÔÓÒÓ·ÂÌ Ò‚flÁ˚‚‡Ú¸Òfl Ò
NOTCH, ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚Ï ÎË„‡Ì‰ÓÏ ‰Îfl NOTCH ÓÌ ÌÂ
fl‚ÎflÂÚÒfl. Ç Â„Ó ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÌÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·ÎÓÍË-
Ó‚ÍË ‡Á‚ËÚËfl ÔÓ ÌÂÈ‡Î¸ÌÓÏÛ ÔÛÚË ÍÎÂÚÓÍ, ÌÂ-
ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÌÂ ÍÓÌÚ‡ÍÚËÛ˛˘Ëı Ò ·Û‰Û˘ÂÈ Ó-
‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍÓÈ. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl SCA ÌÂ ÌÛÊÂÌ
‰Îfl Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÌÚ‡Í-
ÚËÛ˛˘Ëı Ò Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ, ‰Îfl ˝ÚÓ„Ó ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ
ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ÎË˜Ëfl DL. èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl „‡-
‰ËÂÌÚ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl SCA ‚ „‡ÌËˆ‡ı ÔÓÌÂÈ-
‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ˝ÚËÏ
ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl Ë ÔÓÚflÊÂÌÌÓÒÚ¸ ‡ÈÓÌ‡, ‚ ÔÂ‰Â-
Î‡ı ÍÓÚÓÓ„Ó ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌflÂÚÒfl ËÌ„Ë·ËÛ˛˘ËÈ
ÒË„Ì‡Î. íÓ˜Ì˚È ÏÂı‡ÌËÁÏ Û˜‡ÒÚËfl SCA ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ
Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÍ‡ ÌÂflÒÂÌ. ÇÓÁ-
ÏÓÊÌÓ, ÓÌ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆËË ÍÓÏÔÎÂÍ-
Ò‡ N-DL (Renaud, Simpson, 2001).

íêÖíàâ ùíÄè îéêåàêéÇÄçàü 
ëÖçëéêçõï éêÉÄçéÇ:

êéãú ÉÖçéÇ-ëÖãÖäíéêéÇ 

èÓˆÂÒÒ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl Á‡‚Â-
¯‡ÂÚÒfl ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËÂÈ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ÍÎÂÚÍË ÔÓ-
ÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Í‡Í Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË
˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡. Ñ‡ÎÂÂ ÔÓıÓ‰flÚ ‰‚‡ ÔÓÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËfl, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÍÓÚÓ˚ı ‚ÓÁ-
ÌËÍ‡˛Ú ˜ÂÚ˚Â ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÍË –
ÚËıÓ„ÂÌ, ÚÓÏÓ„ÂÌ, ÌÂÈÓÌÌ‡fl ÍÎÂÚÍ‡ Ë ÚÂÍÓ„ÂÌ,
ÍÓÚÓ˚Â ‰‡ÎÂÂ ‰‡‰ÛÚ ‡ÁÎË˜Ì˚Â ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ‰Â-
ÙËÌËÚË‚ÌÓ„Ó ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡ – ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÓ
˘ÂÚËÌÍÛ, ˆÓÍÓÎ¸, ÓÍÛÊ‡˛˘ËÈ ÂÂ ÓÒÌÓ‚‡ÌËÂ, ·Ë-
ÔÓÎflÌ˚È ÌÂÈÓÌ Ë „ÎË‡Î¸ÌÛ˛ ÍÎÂÚÍÛ. éÒÌÓ‚Ì˚Ï
ÏÂı‡ÌËÁÏÓÏ ÒÓÁ‰‡ÌËfl ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËfl
fl‚ÎflÂÚÒfl ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ, ‚ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÍÓÚÓÓ„Ó ‰Ó˜ÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl
ÓÚÎË˜Ì˚ÏË ÓÚ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ Ë ‰Û„ ÓÚ ‰Û„‡ ÔÓ
Ò‚ÓËÏ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚflÏ Í ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ ‚ ÓÔÂ-
‰ÂÎÂÌÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË.

èÓˆÂÒÒ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓ‰ ÍÓÌÚÓÎÂÏ „ÂÌÓ‚-ÒÂ-
ÎÂÍÚÓÓ‚ tramtrack (ttk), musashi (msi) Ë prospero
(pros). ç‡ ˝ÚÓÏ ˝Ú‡ÔÂ ÙÛÌÍˆË˛ ÒÂÎÂÍÚÓÌ˚ı ‚˚-
ÔÓÎÌfl˛Ú Ë ‰‚‡ ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚ı „ÂÌ‡ – numb Ë neura-
lized (neur).

DI

AS-C AS-C

SOP

AS-C

DI
Nid

AS-C

N
SU(H)

S(SPL)

E(spl)-C

ÍÎÂÚÍ‡ èä

êËÒ. 2. ëıÂÏ‡ Û˜‡ÒÚËfl Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ‚ Â„Û-
ÎflˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË „ÂÌÓ‚ AS-C (ÔÓ:
Bukharina et al., 2006). ( ) – ÂÔÂÒÒÓÌ˚Â ‚ÓÁ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ëfl, ÓÒÚ. Ó·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÏ. Ì‡ ËÒ. 1.
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ÉÂÌ˚ numb Ë neuralized (neur) ÍÓ‰ËÛ˛Ú ÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË. êÓÎ¸ NUMB Ë NEUR ‚ ÒÔÂˆË‡ÎË-
Á‡ˆËË ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl Ëı ‡ÒËÏÏÂÚ-
Ë˜ÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËÂÈ ‚ ÍÎÂÚÍÂ SOP – ÓÌË ÒÓÒÂ‰Ó-
ÚÓ˜ÂÌ˚ ÚÓÎ¸ÍÓ Ì‡ Ó‰ÌÓÏ ËÁ ÂÂ ÔÓÎ˛ÒÓ‚. í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÔÂ‚Ó„Ó ÊÂ ÏËÚÓÚË˜ÂÒÍÓ„Ó
‰ÂÎÂÌËfl ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ NUMB Ë NEUR ÔÓ ‰Ó˜Â-
ÌËÏ ÍÎÂÚÍ‡Ï ÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ‡ÁÎË˜Ì˚Ï ‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ
ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ÒÂ„Â„‡ˆËË ·ÂÎÍÓ‚ ‚ Ó‰ÌÛ ËÁ
ÌËı (Knoblich et al., 1995, 1997; Le Borgne et al.,
2005). ä‡Í ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ ˝ÚÓ„Ó ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂ-
ÌËfl ‚ ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÍ‡ı ‚ÓÁÌËÍ‡ÂÚ ‡ÁÎË˜ËÂ Ë ‚
ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËË ‰Û„Ëı ·ÂÎÍÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ Â‡ÎË-
Á‡ˆËË ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ Ï‡ÍÓıÂÚ, ‚ ÚÓÏ ˜ËÒÎÂ Ë Â„Û-
ÎflÚÓÌ˚ı, Ë ÏÓ‰ÛÎflˆËË ‚ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚflı Ëı „ÂÌÓ‚-
ÏË¯ÂÌÂÈ.

ÑÓ˜ÂÌflfl ÍÎÂÚÍ‡, ‚ ÍÓÚÓÛ˛ ÔÓÔ‡ÎË NUMB Ë
NEUR, Ë‰ÂÚ ÔÓ ÔÛÚË ÌÂÈ‡Î¸ÌÓÈ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆËË Ë
‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ ÌÂÈÓÌÛ Ë ÚÂÍÓ„ÂÌÛ, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ
NUMB ·ÎÓÍËÛÂÚ ÔÂÂ‰‡˜Û Notch-ÒË„Ì‡Î‡ ‚ÌÛÚ¸
ÌÂÂ, ‡ NEUR – ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡Î‡ ‚Ó
‚ÚÓÛ˛ ÍÎÂÚÍÛ, Ò‚Ó·Ó‰ÌÛ˛ ÓÚ ̋ ÚËı ·ÂÎÍÓ‚. éÚÒÛÚ-
ÒÚ‚ËÂ NUMB Ë NEUR ‚Ó ‚ÚÓÓÈ ‰Ó˜ÂÌÂÈ ÍÎÂÚÍÂ
ÔÂ‰ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‚ÓÒ-
ÔËflÚËfl Â˛ Notch-ÒË„Ì‡Î‡, ˜ÚÓ Á‡Í˚‚‡ÂÚ ‰Îfl ÌÂÂ
ÌÂÈ‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ ‡Á‚ËÚËfl, Ú‡Í ˜ÚÓ ÔË ‰ÂÎÂÌËË
ÓÌ‡ ‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ ÚËıÓ- Ë ÚÓÏÓ„ÂÌÛ (Frise et al.,
1996; Le Borgne et al., 2005).

ÉÂÌ ttk ÍÓ‰ËÛÂÚ fl‰ÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ, Â„Ó ÏÛÚ‡ˆËË
ÔË‚Ó‰flÚ Í ‡Á‚ËÚË˛ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı ÌÂÈÓÌÓ‚
Á‡ Ò˜ÂÚ ÓÒÚ‡Î¸Ì˚ı ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚ ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó-
„‡Ì‡. ÇÔÂ‚˚Â ·ÂÎÓÍ TTK Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ Ó‰-
ÌÓÈ ËÁ ‰‚Ûı ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ, ‚ÓÁÌËÍ‡˛˘Ëı ‚ Â-
ÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÍË SOP. àÏÂÌÌÓ ˝Ú‡ ÍÎÂÚÍ‡
ÔË ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ ‰ÂÎÂÌËË ‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ ÚËıÓ- Ë
ÚÓÏÓ„ÂÌÛ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ‚ ÌÂÈ TTK
Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËÂÈ Notch-ÔÛÚË, Ó‰Ì‡ÍÓ ÏÂ-
ı‡ÌËÁÏ ˝ÚÓÈ ‚Á‡ËÏÓÒ‚flÁË ÌÂflÒÂÌ (Okabe et al.,
2001; Badenhorst et al., 2002).

ïÓÚfl ·ÂÎÓÍ TTK ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚Ó ‚ÚÓÓÈ
‰Ó˜ÂÌÂÈ ÍÎÂÚÍÂ, ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ Ïêçä ttk ‚ Ó·ÂËı
ÍÎÂÚÍ‡ı ÔËÏÂÌÓ ‡‚ÌÓÂ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÁÎË-
˜Ëfl ‚ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËË ·ÂÎÍ‡ Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ‰ÂÈÒÚ‚ËÂÏ ‰Û-
„Ó„Ó „ÂÌ‡-ÒÂÎÂÍÚÓ‡ – musashi (Okabe et al., 2001;
Badenhorst et al., 2002).

ÉÂÌ msi ÍÓ‰ËÛÂÚ fl‰ÂÌ˚È ·ÂÎÓÍ, ÍÓÚÓ˚È ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛÂÚÒfl Ì‡ ‚ÒÂı ÒÚ‡‰Ëflı ‡Á‚ËÚËfl ÏÂı‡ÌÓÂ-
ˆÂÔÚÓÓ‚ Ë ÒÔÓÒÓ·ÂÌ ÔÂÔflÚÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ Ú‡ÌÒÎflˆËË
Ïêçä ttk, ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË Ò‚flÁ˚‚‡flÒ¸ Ò ÂÂ 3'-ÌÂ-
Ú‡ÌÒÎËÛÂÏ˚Ï ‡ÈÓÌÓÏ. åÛÚ‡ˆËË ‚ „ÂÌÂ msi ÔÓ-
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓÈ „ÎË-
‡Î¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË ‚ÏÂÒÚÓ ÌÂÈÓÌ‡ (Sakakibara, Okano,
1997; Okabe et al., 2001; Okano et al., 2002). ÅÂÎÓÍ
MSI Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ Ó·ÂËı ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÍ‡ı
ÔÓÒÎÂ ÔÂ‚Ó„Ó ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÍË SOP, ÌÓ ÔË ˝ÚÓÏ
Á‡ÔÂ˘‡ÂÚ Ú‡ÌÒÎflˆË˛ Ú‡ÌÒÍËÔÚ‡ ttk ÚÓÎ¸ÍÓ ‚
Ó‰ÌÓÈ ËÁ ÌËı – ÚÓÈ, ÍÓÚÓ‡fl ‰‡ÂÚ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â ÍÓÏ-
ÔÓÌÂÌÚ˚ ̆ ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡ – ÌÂÈÓÌ Ë ÚÂÍÓ„ÂÌ.

ùÚÓ Ú‡ ÍÎÂÚÍ‡, „‰Â ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ„Ó
‰ÂÎÂÌËfl ÓÍ‡Á‡ÎÒfl ·ÂÎÓÍ NUMB Ë ÔÓËÁÓ¯Î‡ ·ÎÓ-
ÍËÓ‚Í‡ Notch-ÒË„Ì‡Î‡. ÇÓ ‚ÚÓÓÈ ‰Ó˜ÂÌÂÈ ÍÎÂÚ-
ÍÂ, „‰Â ÔÓıÓÊ‰ÂÌËÂ Notch-ÒË„Ì‡Î‡ ÌÂ ·ÎÓÍËÓ‚‡-
ÌÓ, ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ MSI ËÌ„Ë·ËÛÂÚÒfl, Ë ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
Ú‡ÌÒÎflˆËfl Ïêçä ttk. ùÚ‡ ÍÎÂÚÍ‡ ‚ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËË
‰‡ÂÚ Ì‡˜‡ÎÓ ÚËıÓ- Ë ÚÓÏÓ„ÂÌÛ (Okabe et al.,
2001).

ÉÂÌ pros ÍÓ‰ËÛÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ,
ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ „ÓÏÂÓ‰ÓÏÂÌ Ë ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚È
PROS-‰ÓÏÂÌ, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚Â Ì‡ Í‡·ÓÍÒËÎ¸ÌÓÏ
ÍÓÌˆÂ ÏÓÎÂÍÛÎ˚ (Hirata et al., 1995). Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ
‚ÂÏfl Ó·‡ ˝ÚË ‰ÓÏÂÌ‡ ‡ÒÒÏ‡ÚË‚‡˛ÚÒfl Í‡Í Â‰Ë-
Ì˚È „ÓÏÂÓ-Pros-‰ÓÏÂÌ, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚È ‰Îfl Ò‚flÁ˚-
‚‡ÌËfl ÒÓ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÏË Ò‡ÈÚ‡ÏË Ñçä (Ryter
et al., 2002; Yousef et al., 2005). ÅÂÎÓÍ PROS Ó·Ì‡-
ÛÊË‚‡ÂÚÒfl Í‡Í ‚ fl‰Â, Ú‡Í Ë ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ, ÔË-
˜ÂÏ Â„Ó ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ÏÂÊ‰Û fl‰ÓÏ Ë ˆËÚÓÔÎ‡Á-
ÏÓÈ – ÔÓˆÂÒÒ ‰ËÌ‡ÏË˜ÂÒÍËÈ. ìÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌÓ, ̃ ÚÓ Á‡
‚˚‚Â‰ÂÌËÂ ·ÂÎÍ‡ ËÁ fl‰‡ ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌ „ÓÏÂÓ-Pros-
‰ÓÏÂÌ, Ó‰Ì‡ÍÓ ÏÂı‡ÌËÁÏ ÔÓˆÂÒÒ‡ ÌÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ì
(Bi et al., 2003).

PROS ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚È ÚËÔ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡-
ˆËË ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË. ÇÔÂ‚˚Â
˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ‚˚fl‚ÎflÂÚÒfl ‚ fl‰Â ÚÓÎ¸ÍÓ Ó‰ÌÓÈ ËÁ ‰Ó-
˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ SOP – ÚÓÈ, ÍÓÚÓ‡fl ÔÓÒÎÂ ‰ÂÎÂÌËfl
‰‡ÂÚ ÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó-
„‡Ì‡. ÇÓ ‚ÂÏfl ÏËÚÓÁ‡ PROS ÔÂÂÌÓÒËÚÒfl Ì‡ ÏÂÏ-
·‡ÌÛ, „‰Â ÎÓÍ‡ÎËÁÛÂÚÒfl ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò NUMB; Á‡-
ÚÂÏ PROS ‚˚fl‚ÎflÂÚÒfl ‚ ÌÂÈÓÌÂ Ë ÚÂÍÓ„ÂÌÂ. ÑË-
Ì‡ÏËÍ‡ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl PROS ‚ ˝ÚËı
ÍÎÂÚÍ‡ı ‰Ë‡ÏÂÚ‡Î¸ÌÓ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ‡: ‚ ÌÂÈÓ-
ÌÂ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔÓÒÚÂÔÂÌÌÓÂ ÛÏÂÌ¸¯ÂÌËÂ, ‡ ‚ ÚÂ-
ÍÓ„ÂÌÂ – Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ Â„Ó ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl. ÅÂÎÓÍ
PROS ÌËÍÓ„‰‡ ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı SOP,
Ëı ÔÓËÁ‚Ó‰Ì˚ı ÓÚ ÔÂ‚Ó„Ó ‰ÂÎÂÌËfl, ÍÓÚÓ˚Â ‰‡-
ÎÂÂ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl ‚ ÚÓÏÓ- Ë ÚËıÓ„ÂÌ, Ë ‚
Ò‡ÏËı ÚÓÏÓ- Ë ÚËıÓ„ÂÌ‡ı (Manning, Doe, 1999).

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ Ë ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ „ÂÌÓ‚-ÒÂÎÂÍÚÓÓ‚ ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú
‰‡Î¸ÌÂÈ¯Û˛ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆË˛ ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ SOP
Í‡Í ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚ ÒÂÌÒÓÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡.

îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÔÓÎÌÓˆÂÌÌÓ„Ó ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó
ËÒÛÌÍ‡ Ì‡ ÚÂÎÂ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÂÁÛÎ¸Ú‡-
ÚÓÏ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó Ó„‡ÌË˜ÂÌËfl ÙÓÏÓÓ·‡-
ÁÓ‚‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ÔÓÚÂÌˆËÈ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ
ËÏ‡„ËÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‰ËÒÍ‡.

äÓÌÚÓÎ¸ ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ Â‡ÎËÁÛÂÚÒfl ˜Â-
ÂÁ ÒËÒÚÂÏÛ ‰ËÌ‡ÏË˜Ì˚ı ‚ÌÛÚË- Ë ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. îÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËÂ ÒËÒÚÂÏ˚
Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚÒfl ¯ËÓÍÓÈ ÒÂÚ¸˛ „ÂÌÓ‚, Û˜‡ÒÚÌËÍË
ÍÓÚÓÓÈ Ò‚flÁ‡Ì˚ ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ÏË ÔÂÂÍÂÒÚÌÓÈ Ë
‡‚ÚÓÂ„ÛÎflˆËË, ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl˛˘ËÏË ÚÓÌÍÛ˛ Ì‡-
ÒÚÓÈÍÛ Ëı ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚÂÈ. è‡‚ËÎ¸ÌÓÂ ÙÛÌÍˆËÓÌË-
Ó‚‡ÌËÂ ÒËÒÚÂÏ˚ „‡‡ÌÚËÛÂÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ
ÔÓÎÌÓˆÂÌÌÓ„Ó ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó ÛÁÓ‡ – ÙËÍÒËÓ‚‡Ì-
ÌÓ„Ó ˜ËÒÎ‡ Ï‡ÍÓıÂÚ ‚ ÒÚÓ„Ó ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÔÓ-
ÁËˆËflı.
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ç‡ ÓÒÌÓ‚Â ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÎËÚÂ‡ÚÛÌ˚ı ‰‡ÌÌ˚ı ÏÓÊ-
ÌÓ ÔÂ‰ÎÓÊËÚ¸ ÒÎÂ‰Û˛˘Û˛ ËÌÚÂ„‡Î¸ÌÛ˛ ÒıÂÏÛ
ÍÓÌÚÓÎfl ÚÂı ˝Ú‡ÔÓ‚ ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ (ËÒ. 3).

äÎ˛˜Â‚ÓÂ ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‚ Â„ÛÎflˆËË ‡Á‚ËÚËfl
Ï‡ÍÓıÂÚ Á‡ÌËÏ‡˛Ú „ÂÌ˚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ achaete-
scute. àÏ ÓÚ‚Ó‰ËÚÒfl ‰‚ÓflÍ‡fl ÓÎ¸. ÇÓ-ÔÂ‚˚ı, ÓÌË
ËÌËˆËËÛ˛Ú ÔÓˆÂÒÒ ‡Á‚ËÚËfl ˘ÂÚËÌÓÍ, Ó·ÂÒÔÂ-
˜Ë‚‡fl ÔÂ‚˚È Â„Ó ˝Ú‡Ô – Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌËÂ ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚
ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ. äÓÏÔÂÚÂÌÚÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ
‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ÓÔÂ‰ÂÎflÂÚÒfl ÌÂÍÓÚÓ˚Ï ÔÓ-
Ó„Ó‚˚Ï ÛÓ‚ÌÂÏ ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËfl ‚ ÌËı ÔÓÌÂÈ‡Î¸-
Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚, ÍÓÚÓ˚È ÒÓÁ‰‡ÂÚÒfl Ë ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl
ÔÛÚÂÏ ÍÓÌÚÓÎfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ ˜Â-
ÂÁ EGFR-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸, Ëı ‡‚ÚÓÂ„ÛÎflˆËÂÈ
„ÂÚÂÓ‰ËÏÂ‡ÏË AS-C/DA Ë Ú‡ÌÒ-Â„ÛÎflˆËÂÈ
˜ÂÂÁ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl Ò ÔÓÁËÚË‚Ì˚ÏË (SENSE,
CHA, PNT) Ë ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚ÏË (H, EMC) Â„ÛÎflÚÓ‡-
ÏË Â„Ó Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË.

ÇÓ-‚ÚÓ˚ı, „ÂÌ˚ AS-C Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ‚ Ó·ÓÒÓ·ÎÂ-
ÌËË Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ ÍÎÂÚÍË ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó Ó„‡Ì‡
ÛÊÂ ‚ ÔÂ‰ÂÎ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡. ÑÎfl ‰Â-
ÚÂÏËÌ‡ˆËË ÍÎÂÚÍË Í‡Í SOP ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ‚ ÌÂÈ
ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ AS-C ‰ÓÎÊÌÓ ÔÂ‚˚ÒËÚ¸
ÔÓÓ„Ó‚˚È ÛÓ‚ÂÌ¸. ÅÛ‰Û˜Ë Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË
Ù‡ÍÚÓ‡ÏË, ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚Â ·ÂÎÍË ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ Delta, ËÌËˆËËÛ˛˘Â„Ó Í‡ÒÍ‡‰ „ÂÌÓ‚
Notch-ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË, ÙËÌ‡Î¸Ì˚Ï ÒÓ·˚ÚËÂÏ
ÍÓÚÓÓ„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÓ‰‡‚ÎÂÌËÂ ·ÂÎÍ‡ÏË-ÂÔÂÒ-
ÒÓ‡ÏË E(SPL)-C ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ AS-C Ë/ËÎË Ëı
„ÂÌÓ‚-ÏË¯ÂÌÂÈ ‚Ó ‚ÒÂı ÍÎÂÚÍ‡ı ÔÓÌÂÈ‡Î¸ÌÓ„Ó
ÍÎ‡ÒÚÂ‡, ÍÓÏÂ ÍÎÂÚÍË SOP, „‰Â ÒÓ‰ÂÊ‡ÌËÂ ÔÓ-
ÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚ ÚÂ·ÛÂÏ˚ı Ì‡‰ÔÓ-
Ó„Ó‚˚ı ÁÌ‡˜ÂÌËÈ.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ì‡ AS-C Á‡Ï˚Í‡ÂÚÒfl ÍÛ„ ‚Á‡-
ËÏÌ˚ı ÓÚÌÓ¯ÂÌËÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË-ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl ‚
ˆÂÔË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı Ë ÌÂÈÓ„ÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ÓÔÂ-
‰ÂÎfl˛˘Ëı ÛÒÎÓ‚Ëfl ÎÓÍ‡Î¸ÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒ‡ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒÎÓfl ËÏ‡„Ë-
Ì‡Î¸Ì˚ı ‰ËÒÍÓ‚ Ë ÔË‚Ó‰fl˘Ëı Í ‰ÂÚÂÏËÌ‡ˆËË
Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ÒÂÌÒÓÌ˚ı Ó„‡ÌÓ‚.

ÄÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ˝ÚÓÈ Ó‰ËÚÂÎ¸ÒÍÓÈ
ÍÎÂÚÍË Ë ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆËfl ‰Ó˜ÂÌËı ÍÎÂÚÓÍ ÍÓÌÚÓ-
ÎËÛ˛ÚÒfl ÒÂÎÂÍÚÓÌ˚ÏË „ÂÌ‡ÏË.

å‡ÍÓıÂÚ˚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Í‡Í ÏÓ‰ÂÎ¸Ì‡fl ÒËÒÚÂ-
Ï‡ ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÒÔÂˆË‡ÎËÁ‡ˆËË ÍÎÂ-
ÚÓÍ ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛ÚÒfl ÛÊÂ ·ÓÎÂÂ ÔflÚË‰ÂÒflÚË ÎÂÚ. á‡
˝ÚÓ ‚ÂÏfl ÔÓÎÛ˜ÂÌÓ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ Ó ÏÓÎÂÍÛÎfl-
ÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ‡ÈÓÌ‡ AS-C Ë Â„Ó
ÓÎË ‚ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁÂ ÏÂı‡ÌÓÂˆÂÔÚÓÓ‚; ‚˚flÒÌÂÌ
ı‡‡ÍÚÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÔÓÌÂÈ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚; ˜‡-
ÒÚË˜ÌÓ ÍÓÌÍÂÚËÁËÓ‚‡ÌÓ ÔÓÌflÚËÂ ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ÔÂ‰-
ÒÚÛÍÚÛ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÓÚÓÊ‰ÂÒÚ‚Îfl˛ÚÒfl Ò Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËÓÌÌ˚ÏË Ù‡ÍÚÓ‡ÏË, ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘Ë-
ÏË Ò ˝Ìı‡ÌÒÂ‡ÏË ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ AS-C; Ë‰ÂÌÚËÙË-
ˆËÓ‚‡Ì˚ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÔÛÚË Ë „ÂÌ˚, Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛-
˘ËÂ Ëı Â‡ÎËÁ‡ˆË˛; ‰ÓÒÚË„ÌÛÚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È
ÔÓ„ÂÒÒ ‚ ÔÓÌËÏ‡ÌËË ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÈ
ÍÓÓÔÂ‡ˆËË, Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËfl Ë ‡ÒËÏ-
ÏÂÚË˜ÌÓ„Ó ‰ÂÎÂÌËfl; ÒÛ˘ÂÒÚ‚ÂÌÌÓ ÔÓÔÓÎÌÂÌ ÒÔË-
ÒÓÍ „ÂÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁÂ Ï‡ÍÓıÂÚ,
Ë ‰ÂÚ‡ÎËÁËÓ‚‡Ì˚ ÙÛÌÍˆËË ÏÌÓ„Ëı ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı
Û˜‡ÒÚÌËÍÓ‚ ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡.

íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ ‚˚flÒÌÂÌ˚ ÔÓÎÌÓ-
ÒÚ¸˛ ÌË ÒÓÒÚ‡‚ „ÂÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÔÓ„‡ÏÏ‡ı
ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó ÛÁÓ‡, ÌË ÏÂı‡ÌËÁÏ˚
ÙÛÌÍˆËÓÌËÓ‚‡ÌËfl ˝ÚËı ÔÓ„‡ÏÏ. ÑÎfl ÔÓ‰‡‚Îfl-
˛˘Â„Ó ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚‡ ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ˚ ÚÓ˜-
Ì˚Â ‚ÂÏÂÌÌ˚Â Ô‡‡ÏÂÚ˚ Ë ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ı‡-
‡ÍÚÂËÒÚËÍË.

Ç Ó·ÁÓÂ ‡ÒÒÏÓÚÂÌ˚ ÚÓÎ¸ÍÓ ÓÒÌÓ‚Ì˚Â Á‚Â-
Ì¸fl ÏÌÓ„ÓÏÂÌÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ
‰ÓÁÓÙËÎ˚. ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ‚ÂÏÂÌË Ì‡ÍÓÔÎÂÌÓ
Ó„ÓÏÌÓÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ‰‡Ì-
Ì˚ı, ‚ÒÂÒÚÓÓÌÌËÈ ‡Ì‡ÎËÁ ÍÓÚÓ˚ı ‚ÓÁÏÓÊÂÌ
ÚÓÎ¸ÍÓ Ò ÔË‚ÎÂ˜ÂÌËÂÏ ÒÓ‚ÂÏÂÌÌ˚ı ÏÂÚÓ‰Ó‚
·ËÓËÌÙÓÏ‡ÚËÍË, ÔÓÁ‚ÓÎfl˛˘Ëı ÍÓÂÍÚÌÓ ÓÔË-
Ò‡Ú¸, ÙÓÏ‡ÎËÁÓ‚‡Ú¸ Ë ÔÓÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡Ú¸ ‚ÂÒ¸
ÔÓˆÂÒÒ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl Ï‡ÍÓıÂÚ Ë ˘ÂÚËÌÓ˜ÌÓ„Ó
ÛÁÓ‡ ‚ ˆÂÎÓÏ.

êËÒ. 3. ëıÂÏ‡ ÒËÒÚÂÏ˚ ÍÓÌÚÓÎfl ‡Á‚ËÚËfl Ï‡ÍÓıÂÚ Û D. melanogaster. é·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÏ. Ì‡ ËÒ. 2.
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Abstract—The Drosophila head and body have a regular species-specific pattern of strictly defined number of
external sensory organs—macrochaetae (large bristles). The pattern constancy and relatively simple organiza-
tion of each bristle organ composed of only four specialized cells makes macrochaetae a convenient model to
study the developmental patterns of spatial structures with a fixed number of elements in specific positions as
well as the mechanisms of cell differentiation. The experimental data on the major genes and their products
controlling three stages of macrochaetae development—the emergence of proneural clusters in the imaginal
disc ectoderm, the precursor cell determination in the proneural clusters, and the specialization of cells of the
definitive sensory organ—were reviewed. The role of the achaeta-scute gene complex, EGFR and Notch sig-
naling, and selector genes in these processes was considered. Analysis of published data allowed us to propose
an integrated diagram of the system controlling macrochaetae development in D. melanogaster.

Key words: achaeta-scute complex, signaling pathways, macrochaetae, Drosophila
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