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1

 

ùÏ·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÂ ‡Á‚ËÚËÂ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÔË‚ÎÂÍ‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÓÈ ‰Îfl ËÁÛ˜Â-
ÌËfl ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡. åÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÒÓ·˚ÚËfl,
Óı‡‡ÍÚÂËÁÓ‚‡ÌÌ˚Â Û 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

, ËÏÂ˛Ú ÏÌÓ-
„Ó Ó·˘Â„Ó Ò ÔÓ‰Ó·Ì˚ÏË ÔÓˆÂÒÒ‡ÏË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ç‡ÔËÏÂ, ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ ‚Ó ‚ÂÏfl ÒÔËÌ-
ÌÓ„Ó Á‡Í˚ÚËfl (

 

dorsal

 

 

 

closure

 

) Û ˝Ï·ËÓÌ‡ 

 

D

 

. 

 

melano-
gaster

 

 ÒıÓÊ Ò ÔÓˆÂÒÒ‡ÏË ˝ÔË·ÓÎËË Ë Á‡ÊË‚ÎÂÌËfl
‡Ì Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. Ç Ó·ÓËı ÒÎÛ˜‡flı ÚÍ‡Ì¸ ÓÍÛÊ‡-
ÂÚÒfl ÒÎÓÂÏ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
˝ÔË·ÓÎËË ÊÂÎÚÓÍ ÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ‚ÌÛÚË ˝Ï·ËÓÌ‡, ‡
ÔË ‡ÌÓÁ‡ÊË‚ÎÂÌËË Ó·Ì‡ÊÂÌÌ‡fl ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì‡fl
ÚÍ‡Ì¸ ÔÓÍ˚‚‡ÂÚÒfl ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË.
ë˜ËÚ‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ˝ÚË ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÔÓˆÂÒÒ˚
ÔÓËÒıÓ‰flÚ ·Î‡„Ó‰‡fl ‚Â‰Û˘ËÏ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚Ï
Í‡Â‚˚Ï ÍÎÂÚÍ‡Ï, ‚ ÍÓÚÓ˚ı ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl ÒÔÂˆËÙË-
˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚ (

 

Ring

 

, 

 

Mar-

 

1

 

ê‡·ÓÚ‡ ÔÓ‰‰ÂÊ‡Ì‡ êÓÒÒËÈÒÍËÏ ÙÓÌ‰ÓÏ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÔÓÂÍÚ˚ ‹ 08-04-01768‡, 07-04-00701‡) Ë
èÓ„‡ÏÏÓÈ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ èÂÁË‰ËÛÏ‡
êÄç “ÅËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÂ  ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËÂ”  (ÔÓ‰ÔÓ„‡ÏÏ‡ “ÉÂÌÓ-
ÙÓÌ‰˚ Ë „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‡ÁÌÓÓ·‡ÁËÂ)”.

 

tinez

 

-

 

Arias

 

, 1993). ùÏ·ËÓÌ‡Î¸ÌÓÂ ‡ÌÓÁ‡ÊË‚ÎÂÌËÂ Û
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ‡ÌÓÁ‡ÊË‚ÎÂ-
ÌËfl Û ‚ÁÓÒÎ˚ı ÓÒÓ·ÂÈ, ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·ÂÁ ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËfl Û·ˆ‡ Ë fl‚ÎflÂÚÒfl ÔËÏÂÓÏ ÙÂÌÓÏÂÌ‡, ÔÓ‰Ó·ÌÓ-
„Ó ÒÔËÌÌÓÏÛ Á‡Í˚ÚË˛ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 (

 

Martin

 

, 1997)
Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ‚Â‰ÂÚÒfl ‡ÍÚË‚Ì˚È ÔÓËÒÍ „ÂÌÓ‚-
Û˜‡ÒÚÌËÍÓ‚ ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡, ‡ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 ÔË
˝ÚÓÏ ‚˚ÒÚÛÔ‡ÂÚ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â Û‰Ó·ÌÓ„Ó ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓ„Ó
Ó·˙ÂÍÚ‡. 

ÑÛ„ËÏ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÏ ÒÓ·˚ÚËÂÏ ˝Ï·ËÓ-
„ÂÌÂÁ‡ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 fl‚ÎflÂÚÒfl ËÌ‚‡„ËÌ‡ˆËfl ÏÂÁÓ-
‰ÂÏ˚ ‚ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ·ÓÓÁ‰Â (ÇÅ) (

 

Pilot

 

, 

 

Lecuit

 

,
2005). ÇÓ ‚ÂÏfl „‡ÒÚÛÎflˆËË Û ˜‡ÒÚË ‚ÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÔÂÍÛÒÓÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
‚˚ÒÓÍÓÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ (ÒÊËÏ‡ÌËÂ)
‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË. àÏÂÌÌÓ ˝ÚÓ ÒÓ·˚ÚËÂ ‚˚-
Á˚‚‡ÂÚ ËÌ‚‡„ËÌ‡ˆË˛ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÚÛ·ÍË, ÒÓ-
ÒÚÓfl˘ÂÈ ËÁ ÍÎÂÚÓÍ ÇÅ; ‰‡ÎÂÂ ˝ÚË ÍÎÂÚÍË ‚ÒÚÛÔ‡˛Ú
Ì‡ ÔÛÚ¸ ̋ ÔËÚÂÎËÓ-ÏÂÁÂÌıËÏÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl. Ç ÂÁÛÎ¸-
Ú‡ÚÂ Ò·ÎËÊÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ÇÅ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÒÓÂ‰ËÌÂÌËÂ
‰‚Ûı fl‰Ó‚ ÏÂÁÓ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÒÂ‰ËÌÌÓÈ
ÎËÌËË ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏ˚. ì ˝Ï·ËÓÌ‡

 

éÅáéêõ

 

åéêîéÉÖçÖíàóÖëäéÖ ÑÇàÜÖçàÖ äãÖíéä Ç ùåÅêàéÉÖçÖáÖ 

 

Drosophila

 

 

 

melanogaster

 

: åÖïÄçàáåõ à ÉÖçÖíàóÖëäàâ äéçíêéãú
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E
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mail
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ÇÂÎËÍ ÚÓÚ, ÍÚÓ ‰‡Î Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ.
îË‰Ëı ÇËÎ¸„ÂÎ¸Ï çËˆ¯Â

 

åÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ Ë„‡ÂÚ ·ÓÎ¸¯Û˛ ÓÎ¸ ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ. éÌÓ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ ‰Îfl
ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÓÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÏÂÒÚÓÔÓÎÓÊÂÌËfl Ë ÍÓÌÙË„Û‡ˆËË ÚÍ‡ÌÂÈ Á‡Ó‰˚¯‡ Ë ÔÂÂ‰‡ÂÚ ÔÓÁË-
ˆËÓÌÌÛ˛ ËÌÙÓÏ‡ˆË˛ ÔË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚ÍÂ. ì ‚ÁÓÒÎ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ·Î‡„Ó‰‡fl ‰‚ËÊÂÌË˛ ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚÓ‚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Á‡ÊË‚ÎÂÌËÂ ÚÍ‡ÌÂ‚˚ı ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËÈ, ‡ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ‡fl ÏË„‡ˆËfl Ï‡ÍÓ-
Ù‡„Ó‚ ‚ Ó˜‡„ ËÌÙÂÍˆËË ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ÌÂÈÚ‡ÎËÁ‡ˆËË ‚ÓÒÔ‡ÎËÚÂÎ¸Ì˚ı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. Ç ÒËÎÛ ıÓÓ¯ÂÈ
ËÁÛ˜ÂÌÌÓÒÚË ÔÎÓ‰Ó‚‡fl ÏÛ¯Í‡ 

 

Drosophila melanogaster

 

 fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂÍ‡ÒÌ˚Ï ÏÓ‰ÂÎ¸Ì˚Ï Ó·˙ÂÍÚÓÏ
‰Îfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÒÓ·˚ÚËÈ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı Ò
‰‚ËÊÂÌËÂÏ ÍÎÂÚÓÍ. Ñ‡ÌÓ ÓÔËÒ‡ÌËÂ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ ‰ÓÁÓÙËÎ˚, ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ‚ÂÌÚ‡Î¸-
ÌÓÈ ·ÓÓÁ‰˚, Û‰ÎËÌÂÌËfl Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË Ë ÂÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËfl, ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡ÂÏÓ„Ó ÒÔËÌÌ˚Ï Á‡Í˚-
ÚËÂÏ. ÇÓ ‚ÂÏfl ˝ÚËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‰‚ËÊÂÌËÂ „ÛÔÔ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ Ë ˆÂÎ˚ı ˝ÔËÚÂ-
ÎË‡Î¸Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚÓ‚. èÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ ËÏÂ˛˘‡flÒfl Ì‡ ‰‡ÌÌ˚È ÏÓÏÂÌÚ ËÌÙÓÏ‡ˆËfl Ó „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ Â„Û-
ÎflˆËË ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‰‚ËÊÂÌËfl Û 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 Ò Û˜ÂÚÓÏ ÒÚÂÔÂÌË ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ„Ó
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚËÁÏ‡ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı Í‡ÒÍ‡‰Ó‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ˝ÚË ÔÓˆÂÒÒ˚ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı. 

 

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡

 

: ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ, ‚ÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ·ÓÓÁ‰‡, Á‡Ó‰˚¯Â‚‡fl ÔÓÎÓÒÍ‡, ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ‡, Ú‡ıÂfl,
‡‰„ÂÂÌÚÌ˚Â Ò‚flÁË, ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËfl, ÔÓÎflËÁ‡ˆËfl ÍÎÂÚÍË, 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

.

 

ìÑä 57.017.642

 

3*
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

 

Ï˚¯Ë ÒÏ˚Í‡ÌËÂ ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÛ·ÍË ÁÂÍ‡Î¸ÌÓ ÓÚ‡Ê‡-
ÂÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÇÅ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 (

 

Koleske

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
1998). íÓ ÂÒÚ¸ ËÌ‚‡„ËÌ‡ˆËË, ÔÓÒÎÂ ÍÓÚÓÓÈ ÒÎÂ‰ÛÂÚ
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÚÛ·ÍË, ÙÓÏËÛ˛˘ÂÈ ÌÂÈÓ˝ÍÚÓ‰Â-
ÏÛ Ï˚¯Ë, Ú‡ÍÊÂ ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÒÊ‡ÚËÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÓÍ. 

ùÚË Ù‡ÍÚ˚ ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡Ú¸, ˜ÚÓ ÏÓÎÂ-
ÍÛÎflÌ˚Â ÔÓ„‡ÏÏ˚, ÎÂÊ‡˘ËÂ ‚ ÓÒÌÓ‚Â Ú‡ÍËı ÒÓ-
·˚ÚËÈ Í‡Í ÒÔËÌÌÓÂ Á‡Í˚ÚËÂ Ë ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÇÅ,
ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ Ë ·˚ÎË ÔÓ‚ÚÓÌÓ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì˚ ‚
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÏ ‡Á‚ËÚËË. ä‡ÍÓ‚˚ ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ˝ÚËı
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚? ä‡ÍËÂ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â
ÔÛÚË Á‡‰ÂÈÒÚ‚Ó‚‡Ì˚ ‚ ıÓ‰Â Ëı Â‡ÎËÁ‡ˆËË? éÚ‚ÂÚ˚
Ì‡ ˝ÚË ‚ÓÔÓÒ˚ ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÔÓÒÎÂ ‚˚fl‚ÎÂÌËfl Ë
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÙÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍËı ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚÂÈ fl‰‡
ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

. àÁÓÎËÓ‚‡ÌËÂ ÍÓÌÍÂÚ-
Ì˚ı ÏÛÚ‡ˆËÈ ÔÓÏÓ„ÎÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎflÏ ‚˚‰ÂÎËÚ¸ „Â-
Ì˚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡
ÍÎÂÚÍË, ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ‡‰„ÂÁË˛ Ë ÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ÔÓÎfl-
ËÁ‡ˆË˛. àÁÛ˜ÂÌËÂ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ·ÂÎ-
ÍÓ‚˚ı ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ ‚˚fl‚ËÚ¸
ÒÚÂÔÂÌ¸ Ëı ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ„Ó ÍÓÌÒÂ‚‡ÚËÁÏ‡, ÛÌË‚Â-
Ò‡Î¸ÌÓÒÚ¸ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ, ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ‡ÏË ÍÓÚÓ-
˚ı ÓÌË fl‚Îfl˛ÚÒfl, Ë ÒÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡Ú¸ ÒıÂÏ˚, ÓÔËÒ˚-
‚‡˛˘ËÂ ‰ÂÚ‡ÎË Ë ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÍÓÌ-
ÍÂÚÌ˚ı ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚. í‡Í Í‡Í
ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ‰‡ÌÌ˚ı, ÔÓ‰‚ËÌÛ‚¯Ëı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ‚
Ó·Î‡ÒÚË „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓ„Ó ‰‚ËÊÂÌËfl Ë ÏË„‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, ·˚ÎÓ ÔÓÎÛ˜ÂÌÓ

Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

, Ì‡˜ÌÂÏ Ò
ÓÔËÒ‡ÌËfl ÒÚ‡‰ËÈ ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ˝ÚÓ„Ó
ÏÓ‰ÂÎ¸ÌÓ„Ó Ó„‡ÌËÁÏ‡.

 

ëíÄÑàà ùåÅêàéçÄãúçéÉé
êÄáÇàíàü 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

ç‡ ‡ÌÌËı ̋ Ú‡Ô‡ı ‡Á‚ËÚËfl (ÒÚ‡‰ËË 1–4) Á‡Ó‰˚¯

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ÏÌÓ„Ófl‰ÂÌ˚È
ÒËÌˆËÚËÈ ‚ ÒËÎÛ ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ ÔÓÒÎÂ Ó·˙Â‰ËÌÂÌËfl ÔÓ-
ÌÛÍÎÂÛÒÓ‚ ·˚ÒÚ˚Â ÒËÌıÓÌÌ˚Â ‰ÂÎÂÌËfl fl‰Â ÌÂ ÒÓ-
ÔÓ‚ÓÊ‰‡˛ÚÒfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÔÂÂ„Ó-
Ó‰ÓÍ. ÇÓ ‚ÂÏfl ‰Â‚flÚÓ„Ó ˆËÍÎ‡ ÓÍÓÎÓ ÔflÚË fl‰Â
ÏË„ËÛ˛Ú ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÛ Á‡‰ÌÂ„Ó ÔÓÎ˛Ò‡ flÈˆ‡.
á‰ÂÒ¸ ÓÌË ÓÍÛÊ‡˛ÚÒfl ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË ÏÂÏ·‡Ì‡ÏË,
ÒÚ‡ÌÓ‚flÒ¸ ÔÓÎflÌ˚ÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË, ‰‡˛˘ËÏË Ì‡˜‡ÎÓ
„‡ÏÂÚ‡Ï ‚ÁÓÒÎÓ„Ó Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó. ä ‰ÂÒflÚÓÏÛ ˆËÍÎÛ
ÓÒÚ‡‚¯ËÂÒfl fl‰‡ ‰ÓÒÚË„‡˛Ú ÔÂËÙÂËË flÈˆ‡ Ë ÔÂ-
ÚÂÔÂ‚‡˛Ú Á‰ÂÒ¸ ˜ÂÚ˚Â Ô‡‡ÒËÌıÓÌÌ˚ı ‰ÂÎÂÌËfl. 

ç‡ ÒÚ‡‰ËË 5 ÔÓÒÎÂ 13-„Ó ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÏÂÏ-
·‡Ì˚ ÓÍÛÊ‡˛Ú Í‡Ê‰ÓÂ fl‰Ó, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó
ÙÓÏËÛÂÚÒfl ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ‡, ÒÓÒÚÓfl˘‡fl ËÁ
6 Ú˚Ò. ÍÎÂÚÓÍ (ËÒ. 1; 

 

Turner

 

,  

 

Mahowald

 

, 1977; 

 

Foe

 

,

 

Alberts

 

, 1983). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ˝ÚÓÚ ÔÂËÓ‰ ‡Á‚Ë-
ÚËfl ‚ Á‡Ó‰˚¯Â ÏÓÊÌÓ ‚˚‰ÂÎËÚ¸ ÚË „ÛÔÔ˚ fl‰Â:
·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚Â, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚Â Ì‡ ÔÂËÙÂËÈ-
ÌÓÈ „‡ÌËˆÂ Á‡Ó‰˚¯‡; fl‰‡ ÊÂÎÚÓ˜Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ, ÎÓ-
Í‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚Â ‚ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË ˝Ï·ËÓÌ‡; Ë fl‰-
‡ ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÔÓÎflÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ. ùÚË ÚË „ÛÔÔ˚

 

êËÒ. 1.

 

 ëÚ‡‰ËË ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ 

 

D

 

. 

 

melanogaster

 

 ( ÔÓ: 

 

Hartenstein

 

, 1993, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË). 

 

Ä1, 

 

A

 

8, 

 

A

 

9

 

 – ÔÂ‚˚È, ‚ÓÒ¸ÏÓÈ Ë ‰Â‚flÚ˚È ‡·‰ÓÏËÌ‡Î¸Ì˚Â ÒÂ„ÏÂÌÚ˚, 

 

Äåä

 

 – ‡ÌÚÂÌÌÓ-Ï‡ÍÒËÎflÌ˚È ÍÓÏÔÎÂÍÒ, 

 

ÄÒ

 

 – ‡Ï-
ÌËÓÒÂÓÁ‡, 

 

ÉÅ

 

 – „ÓÎÓ‚Ì‡fl ·ÓÓÁ‰‡, 

 

áè

 

 – Á‡Ó‰˚¯Â‚‡fl ÔÓÎÓÒÍ‡, 

 

ã

 

 – Î‡·ËÛÏ, 

 

å

 

 – Ï‡Ì‰Ë·ÛÎ‡, 

 

åÍÒ

 

 – Ï‡ÍÒËÎÎ‡, 

 

èä

 

 – ÔÓ-
ÎflÌ˚Â ÍÎÂÚÍË, 

 

àè

 

 – ËÌ‚‡„ËÌ‡ˆËfl ÔÓÍÚÓ‰ÂÛÏ‡, 

 

èÓ

 

 – ÔÓˆÂÙ‡ÎÓÌ,

 

 áÑ

 

 – Á‡‰ÌËÂ ‰˚ı‡Î¸ˆ‡, 

 

èÒÅ 

 

– Ô‡‡ÒÂ„ÏÂÌÚÌ˚Â ·Ó-
ÓÁ‰˚, 

 

T

 

1

 

 – ÔÂ‚˚È ÚÓ‡Í‡Î¸Ì˚È ÒÂ„ÏÂÌÚ.

 

Ä8

Ä9

 

Ä1

 

Äåä

ÄÒ

ÉÅ

ã
ååÍÒ

èä

àè

 

èÓ

 

áÑ

èÒÅ

í1

 

5

8

9

11

12

13

14

15

17

 

áè

 

èÓ

èÓ

 

ÉÅ
ÄÒ áÅ

ÄÒ

ã
å

åÍÒ

áÑ

ÄÒ

ã

å
åÍÒ

áÑ
ÄÒ

ÄÒ

ÄÒ

í1

áÑ

Äåä

í1

áÑ

Ä9

áÑ

åÍÒ

í1

 

ì‰ÎËÌÂÌËÂ Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ
ÔÓÎÓÒÍË ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡ÂÚÒfl
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ‰‚Ûı Ó·Ó-
ÎÓ˜ÂÍ – ‡ÏÌËÓÌ‡ Ë ÒÂÓÁ˚

ëÂ„ÏÂÌÚ‡ˆËfl Ë ÛÍÓÓ˜ÂÌËÂ
‰ÎËÌÌÓÈ ÓÒË ˝Ï·ËÓÌ‡
(ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ
ÔÓÎÓÒÍË)

á‡‚Â¯‡ÂÚÒfl ÒÔËÌÌÓÂ
Á‡Í˚ÚËÂ. ÄÏÌËÓÒÂÓÁ‡
ËÌ‚‡„ËÌËÛÂÚ Ë
‰Â„ÂÌÂËÛÂÚ
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fl‰Â ‰‡˛Ú Ì‡˜‡ÎÓ ‚ÒÂÏ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ÎËÌËflÏ, ‰ËÙÙÂ-
ÂÌˆËÛ˛˘ËÏÒfl ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÂËÓ-
‰‡ ‚ ÚÍ‡ÌË Ë Ó„‡Ì˚ ÎË˜ËÌÍË Ë ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚Â ‰ËÒÍË
(èÓÎÛ˝ÍÚÓ‚‡ Ë ‰., 1975). ÇÒÍÓÂ ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ‡ ‰ËÙ-
ÙÂÂÌˆËÛÂÚÒfl ‚ ÛÚÓÎ˘ÂÌÌÛ˛ Á‡Ó‰˚¯Â‚Û˛ ÔÓÎÓÒ-
ÍÛ Ë ·ÓÎÂÂ ÚÓÌÍÛ˛ ‚ÌÂÁ‡Ó‰˚¯Â‚Û˛ ˜‡ÒÚ¸.

ç‡ ÒÚ‡‰ËË 6 Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl „‡ÒÚÛÎflˆËfl, ÍÓÚÓ‡fl
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ë‚‡„ËÌ‡ˆËË ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ
˜‡ÒÚË ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ˚. é·‡ÁÛ˛ÚÒfl ÚË Á‡Ó‰˚¯Â‚˚ı
ÎËÒÚÍ‡. ÅÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó ÍÎÂÚÓÍ, ÓÒÚ‡˛˘ËıÒfl Ì‡ ÔÂË-
ÙÂËË, ÙÓÏËÛÂÚ ˝ÍÚÓ‰ÂÏÛ. éÍÓÎÓ 1 Ú˚Ò. ÍÎÂÚÓÍ
‚‰ÓÎ¸ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰ËÌÌÓÈ ÎËÌËË, ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ
ÔÓÒÔÂÍÚË‚ÌÛ˛ ÏÂÁÓ‰ÂÏÛ, ÙÓÏËÛ˛Ú 

 

‚ÂÌÚ‡Î¸-
ÌÛ˛ ·ÓÓÁ‰Û

 

, Í‡fl ÍÓÚÓÓÈ ÒıÓ‰flÚÒfl, Ë ÓÌ‡ Á‡Ï˚Í‡-
ÂÚÒfl ‚ ÚÛ·ÍÛ. ùÌÚÓ‰ÂÏ‡ Ó·‡ÁÛÂÚÒfl ËÁ ‰‚Ûı ÌÂÁ‡‚Ë-
ÒËÏ˚ı ‚Ôfl˜Ë‚‡ÌËÈ Ì‡ ÔÂÂ‰ÌÂÏ Ë Á‡‰ÌÂÏ ÍÓÌˆ‡ı Á‡-
Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË, „‰Â ÔÓÁ‰ÌÂÂ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl
ÒÚÓÏÓ- Ë ÔÓÍÚÓ‰ÂÛÏ. Ç ıÓ‰Â „‡ÒÚÛÎflˆËË ‰ÎËÌÌ‡fl
ÓÒ¸ ˝Ï·ËÓÌ‡ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ‚˚Úfl„Ë‚‡Ú¸Òfl. ÇÓ ‚ÂÏfl

 

Û‰ÎËÌÂÌËfl Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË 

 

ÙÓÏËÛÂÚÒfl ÌÂ-
ÒÍÓÎ¸ÍÓ ·ÓÓÁ‰. ë‡Ï‡fl „ÎÛ·ÓÍ‡fl ËÁ ÌËı, „ÓÎÓ‚Ì‡fl
·ÓÓÁ‰‡, ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ÓÍÛÊ‡ÂÚ ˝Ï·ËÓÌ. ì‰ÎËÌÂÌËÂ
Ë ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ˆËfl Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡-
˛ÚÒfl Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ‰‚Ûı Ó·ÓÎÓ˜ÂÍ – ‡ÏÌËÓÌ‡ Ë ÒÂ-
ÓÁ˚. ÇÌÂÁ‡Ó‰˚¯Â‚‡fl ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ‡ Ó·‡ÁÛÂÚ
ÍÓÎ¸ˆÂ‚Û˛ ‡ÏÌËÓÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÒÍÎ‡‰ÍÛ, ÍÓÚÓ‡fl Ì‡‡Ò-
Ú‡ÂÚ Ì‡ Á‡Ó‰˚¯ ÒÔÂÂ‰Ë, ÒÁ‡‰Ë Ë Ò ·ÓÍÓ‚. èÓÒÎÂ Á‡-
Ï˚Í‡ÌËfl ‡ÏÌËÓÔÓ‡ Ì‡ÛÊÌ˚È ÎËÒÚÓÍ ˝ÚÓÈ ÒÍÎ‡‰-
ÍË ÒÓÁ‰‡ÂÚ ÒÂÓÁÛ, ‡ ‚ÌÛÚÂÌÌËÈ ÎËÒÚÓÍ – ‡ÏÌËÓÌ
(à‚‡ÌÓ‚‡-ä‡Á‡Ò, äË˜ËÌÒÍ‡fl, 1988).

ç‡ ÒÚ‡‰Ëflı 9–10 Á‡Ó‰˚¯Â‚‡fl ÔÓÎÓÒÍ‡ ÔÓ‰ÓÎ-
Ê‡ÂÚ Û‰ÎËÌflÚ¸Òfl. ùÍÚÓ‰ÂÏ‡ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ‡Á‰ÂÎflÚ¸Òfl
Ì‡ ‡ÁÎË˜Ì˚Â ÔËÏÓ‰Ë‡Î¸Ì˚Â Ó„‡Ì˚: ÔÂÂ‰ÌËÈ Ë
Á‡‰ÌËÈ ÓÚ‰ÂÎ˚ ÍË¯Â˜ÌËÍ‡, ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÛ˛ ÌÂ‚ÌÛ˛
ÒËÒÚÂÏÛ, ˝ÔË‰ÂÏËÒ.

ëÚ‡‰Ëfl 11 ı‡‡ÍÚÂËÁÛÂÚÒfl Ì‡ÎË˜ËÂÏ Ô‡‡ÒÂ„-
ÏÂÌÚÌ˚ı ·ÓÓÁ‰, ‰ÂÎfl˘Ëı Á‡Ó‰˚¯Â‚Û˛ ÔÓÎÓÒÍÛ Ì‡
ÏÂÚ‡ÏÂÌ˚Â Â‰ËÌËˆ˚. èÓfl‚Îfl˛ÚÒfl Ú‡ıÂ‡Î¸Ì˚Â
Û„ÎÛ·ÎÂÌËfl. Ñ‡ÎÂÂ Ì‡ ÒÚ‡‰Ëflı 12–13 ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
ÛÍÓ‡˜Ë‚‡ÌËÂ ‰ÎËÌÌÓÈ ÓÒË ˝Ï·ËÓÌ‡ (

 

ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ
Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË

 

) Ë Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl 

 

ÒÔËÌÌÓÂ Á‡-
Í˚ÚËÂ

 

, ‚Ó ‚ÂÏfl ÍÓÚÓÓ„Ó Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚Â ˝ÔË‰Â-
Ï‡Î¸Ì˚Â ÍÎÂÚÍË Û‰ÎËÌfl˛ÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸-
ÌÓÈ ÓÒË Ë ‰‚ËÊÛÚÒfl ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓ, Á‡Í˚‚‡fl ÒÔËÌÌÛ˛
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸ ˝Ï·ËÓÌ‡. ÄÏÌËÓÒÂÓÁÌ˚Â ÍÎÂÚÍË, Á‡-
ÌËÏ‡˛˘ËÂ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÂ ÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÏ-
Òfl ˝Ï·ËÓÌÂ, ÒÊËÏ‡˛ÚÒfl ‚Ó ‚ÂÏfl ÒÔËÌÌÓ„Ó Á‡Í˚-
ÚËfl. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ÔÎÓ˘‡‰Ë ˝ÔË‰Â-
Ï‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂÏ
ÔÎÓ˘‡‰Ë ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ˚. 

ç‡ ÒÚ‡‰ËË 14 ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÂÚÒfl ÒÔËÌÌÓÂ Á‡Ï˚Í‡ÌËÂ
Ë Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl Á‡‚ÂÚ˚‚‡ÌËÂ (ËÌ‚ÓÎ˛ˆËfl) „ÓÎÓ‚˚, ‚
ıÓ‰Â ÍÓÚÓÓ„Ó ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó „ÓÎÓ‚Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ ÔÂ-
ÂıÓ‰ËÚ Ò ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‚ÌÛÚ¸ ˝Ï·ËÓÌ‡. ëÔËÌÌÓÂ
Á‡Í˚ÚËÂ Á‡‚Â¯‡ÂÚÒfl Ì‡ ÒÚ‡‰ËË 15, ÚÓ„‰‡ ÊÂ ‡Ï-
ÌËÓÒÂÓÁ‡ ËÌ‚‡„ËÌËÛÂÚ Ë ‰Â„ÂÌÂËÛÂÚ.

ç‡ ÒÚ‡‰ËË 17 Á‡‚Â¯‡ÂÚÒfl Á‡‚ÂÚ˚‚‡ÌËÂ „ÓÎÓ‚˚.
èÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸ ˝Ï·ËÓÌ‡ ‰ÓÒÚË„‡ÂÚ ÍÓÌÂ˜ÌÓÈ ÎË˜Ë-
ÌÓ˜ÌÓÈ ÏÓÙÓÎÓ„ËË. ÑËÙÙÂÂÌˆËÛ˛ÚÒfl ÍÛÚËÍÛ-

ÎflÌ˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚, ‚ ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË ‚ÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ÁÛ·˜‡-
Ú˚Â ÔÓÎÓÒÍË.

 

îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ·ÓÓÁ‰˚.

 

 èÂ‚ÓÂ
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ÒÓ·˚ÚËÂ ÔË „‡ÒÚÛÎflˆËË – Ó·-
‡ÁÓ‚‡ÌËÂ ÏÂÁÓ‰ÂÏ˚. èË ‚Á„Îfl‰Â Ì‡ ÔÓÔÂÂ˜Ì˚È
ÒÂÁ ˝Ï·ËÓÌ‡ ‚Ó ‚ÂÏfl Ì‡˜‡Î‡ „‡ÒÚÛÎflˆËË ‚Ë‰ÌÓ,
˜ÚÓ 16 ‚ÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ (ÍÎÂÚÍË ÇÅ) – ÔÓ ‚ÓÒÂÏ¸
Ò Ó·ÂËı ÒÚÓÓÌ ÓÚ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰ËÌÌÓÈ ÎËÌËË –
ËÌ‚‡„ËÌËÛ˛Ú, ÙÓÏËÛfl ÊÂÎÓ·ÓÍ – ÚÛ·ÍÛ, ÍÓÚÓ-
‡fl Á‡ÚÂÏ ÛÔÎÓ˘‡ÂÚÒfl. ùÚÓ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ÒÓ-
·˚ÚËÂ ÒÓÔÓ‚ÓÊ‰‡ÂÚÒfl ËÁÏÂÌÂÌËÂÏ ÙÓÏ˚ ÍÎÂÚÓÍ
ÇÅ, ÍÓÚÓÓÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·Î‡„Ó‰‡fl ÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡Ì-
ÌÓÏÛ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÏÛ ÒÓÍ‡˘ÂÌË˛ Ëı ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË.
ä‡ÍÓ‚˚ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡?
ëÛÚ¸ Ëı Û‰‡ÎÓÒ¸ ÔÓflÒÌËÚ¸ ÔÓÒÎÂ ÚÓ„Ó, Í‡Í Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÍËÌËÌ„‡ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÎË
‰‚‡ Â„ÛÎflÚÓ‡ ÇÅ: ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ·ÂÎÓÍ 

 

Fo

 

lded

 

 

 

g

 

astru-
lation

 

 (

 

Fog

 

) (

 

Costa

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1994) Ë ·ÂÎÓÍ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡

 

G

 

-

 

α

 

-

 

Concertina

 

 (

 

Cta

 

) (

 

Parks

 

, 

 

Wieschaus

 

, 1991). ì ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ ÔÓ ˝ÚËÏ „ÂÌ‡Ï ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ
ÔÓËÒıÓ‰ËÚ, ÌÓ ÓÌÓ ÌÂ ÒÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÓ, ÔÓ˝ÚÓÏÛ
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÚÛ·ÍË Ì‡Û¯‡ÂÚÒfl. ëÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË
˝ÍÒÔÂÒÒË˛ 

 

fog

 

 ‚ ÇÅ ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡Î¸-
Ì˚Â Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ 

 

Twist

 

 Ë 

 

Snail

 

(ËÒ. 2), Á‡ÚÂÏ ‡ÍÚË‚ËÛÂÚÒfl 

 

Cta

 

 (

 

Morize

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1998).
êÂˆÂÔÚÓ ‰Îfl 

 

Fog

 

 ÔÓÍ‡ ÌÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì. Ö˘Â
Ó‰ËÌ Â„ÛÎflÚÓ ÇÅ – 

 

RhoGEF

 

2 (GEF – Guanine nucle-
otide-Exchange Factor) – ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ Ï‡ÎÛ˛ Éíî‡ÁÛ
Rho1 Ë ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚ Ò‚flÁ¸ ÏÂÊ‰Û ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Ï ÔÛ-
ÚÂÏ Fog-Cta Ë ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚÓÏ ÍÎÂÚÍË (Hacker, Perri-
mon, 1998). 

ì ‡ÁÌ˚ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚Ó ·ÂÎÍÓ‚ Rho ËÁ
Ò‚ÂıÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ Ras ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌÓ ·ÓÎÂÂ ˜ÂÏ 20 ˜ÎÂ-
Ì‡ÏË, ‚ÍÎ˛˜‡fl CDC42, RAC1 Ë RhoA5. Éíî‡Á˚ Rho
Â„ÛÎËÛ˛Ú Ë ÍÓÓ‰ËÌËÛ˛Ú ÂÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ ˆË-
ÚÓÒÍÂÎÂÚ‡, ËÌ‰ÛˆËÛfl, Ì‡ÔËÏÂ, ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛
‡ÍÚËÌÓ‚˚ı ÙËÎ‡ÏÂÌÚÓ‚ ‚ ÎËÌÂÈÌ˚Â ‚ÓÎÓÍÌ‡ ËÎË
‡Á‚ÂÚ‚ÎÂÌÌÛ˛ ÒÂÚ¸ (Nobes, Hall, 1999). ÇÒÂ Ï‡Î˚Â
Éíî‡Á˚ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ˆËÍÎ ·ÂÎÍÓ‚ Rho ÏÂÊ‰Û ‡Í-
ÚË‚Ì˚Ï (Éíî-Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Ï) Ë ÌÂ‡ÍÚË‚Ì˚Ï (ÉÑî-Ò‚fl-
Á‡ÌÌ˚Ï) ÒÓÒÚÓflÌËÂÏ ÔË ÒÓ‰ÂÈÒÚ‚ËË Ù‡ÍÚÓÓ‚
GEFs. GEFs ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú ·ÂÎÍË Rho, ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl Í‡Í
GAPs (GTP-Activating Proteins) ËÌ‡ÍÚË‚ËÛ˛Ú ·ÂÎÍË
Rho. Ç ‰ÓÔÓÎÌÂÌËÂ Í Ó„ÓÏÌÓÏÛ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Û Â„ÛÎfl-
ÚÓÓ‚ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ Ë ÓÔËÒ‡ÌÓ ·ÓÎÂÂ 70 ˝ÙÙÂÍÚÓ-
Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ Éíî‡Á˚ Rho. ÅÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Ó ˝ÚËı ˝Ù-
ÙÂÍÚÓÓ‚ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÍËÌ‡Á‡ÏË ËÎË ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Í‡Í
Í‡Í‡ÒÌ˚Â ·ÂÎÍË, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Â ‰Îfl ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ·˚
Û‚flÁ‡Ú¸ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ Éíî‡Á Rho c ÌËÊÂÒÚÓfl˘ËÏË ÔÛ-
ÚflÏË ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡ÎÓ‚.

ì D. melanogaster ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Rho1 ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ
Ì‡ÍÓÔÎÂÌË˛ „Î‡‰ÍÓÏ˚¯Â˜ÌÓ„Ó ÏËÓÁËÌ‡ II. ç‡ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÓÈ ÍÛÎ¸ÚÛÂ S2 ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‰Îfl Ì‡ÍÓÔ-
ÎÂÌËfl ÏËÓÁËÌ‡ II ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı Ë ‰Îfl ÒÓÍ‡˘ÂÌËfl ÔÓÒ-
ÎÂ‰ÌËı ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ·ÂÎÍÓ‚ Cta, Rho1 Ë
RhoGEF2 (Rogers et al., 2004). í‡ÍÊÂ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ̃ ÚÓ ‚˚ÍÎ˛˜ÂÌËÂ „ÂÌÓ‚ fog, cta ËÎË RhoGEF2 Ì‡-
Û¯‡ÂÚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÏËÓÁËÌ‡ ‚ ÇÅ
(Nikolaidou, Barrett, 2004), Ó‰Ì‡ÍÓ ÔÓÒÎÂ ËÁÛ˜ÂÌËfl
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

˝ÙÙÂÍÚ‡ ÔÓÚÂË ÙÛÌÍˆËÈ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ÓÍ‡Á‡-
ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ÌÂË‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â
Û˜‡ÒÚÌËÍË ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡. ì ÌÛÎ¸-ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ „Â-
Ì‡Ï fog Ë cta ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË
ÍÎÂÚÓÍ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÌÂÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓ, ÌÓ ÏÂÁÓ-
‰ÂÏ‡ ‚ ÚÛ·ÍÛ (ıÓÚfl Ë ÌÂÔ‡‚ËÎ¸ÌÛ˛) ‚ÒÂ-Ú‡ÍË Á‡-
Ï˚Í‡ÂÚÒfl. ì ÌÛÎ¸-ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔÓ „ÂÌÛ RhoGEF2, Ì‡-
Ó·ÓÓÚ, ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ÓÚÒÛÚ-
ÒÚ‚ÛÂÚ, Ë ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË. ùÚÓ
„Ó‚ÓËÚ Ó ÚÓÏ, ̃ ÚÓ RhoGEF2 Â„ÛÎËÛÂÚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ
ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ Í‡Í Cta-Á‡‚ËÒËÏ˚Ï, Ú‡Í Ë Cta-ÌÂÁ‡‚ËÒË-
Ï˚Ï ÔÛÚÂÏ. Cta-ÌÂÁ‡‚ËÒËÏ˚È ÏÂı‡ÌËÁÏ ÓÒÚ‡‚‡ÎÒfl
ÌÂËÁÛ˜ÂÌÌ˚Ï, ÔÓÍ‡ ÌÂ Ó·Ì‡ÛÊËÎÒfl Â˘Â Ó‰ËÌ ÍÓÏ-
ÔÓÌÂÌÚ, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÈ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ
ÍÎÂÚÓÍ ÇÅ (Gertler et al., 1995). àÏ ÓÍ‡Á‡Î‡Ò¸ ÍËÌ‡Á‡
Abelson (Abl), Ó ÍÓÚÓÓÈ ·˚ÎÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÓÌ‡ ÒÓ-
‰ÂÊËÚ ë-ÍÓÌˆÂ‚ÓÈ ‡ÍÚËÌÒ‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ ‰ÓÏÂÌ Ë ÔÓ-
˝ÚÓÏÛ fl‚ÎflÂÚÒfl ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰Ë ÌÂÂˆÂÔÚÓÌ˚ı
ÚËÓÁËÌÓ‚˚ı ÍËÌ‡Á. ì D. melanogaster Abl Â„ÛÎËÛ-

ÂÚ Í‡Í ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‡ÍÒÓÌÓ‚, Ú‡Í Ë ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ
˝ÔËÚÂÎËfl. Ç ̂ ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÂ Abl ÌÂ„‡-
ÚË‚ÌÓ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÏÓ‰ÛÎflÚÓ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÍÚËÌ‡
Enabled (Ena) ˜ÂÂÁ ÍÓÓÔÂ‡ˆË˛ Ò ‰Û„ËÏË Â„ÛÎfl-
ÚÓ‡ÏË ÓÒÚ‡ ‡ÍÒÓÌÓ‚, Ì‡ÔËÏÂ Ò Ù‡ÍÚÓÓÏ ÒÂÏÂÈ-
ÒÚ‚‡ GEF – Trio (Lanier, Gertler, 2000). çÂı‚‡ÚÍ‡ Abl
Ì‡Û¯‡ÂÚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ‡ÍÚËÌ‡ ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ‚Ë‰‡ı
˝ÔËÚÂÎËfl, ‚ÍÎ˛˜‡fl ÙÓÎÎËÍÛÎflÌ˚Â ÍÎÂÚÍË flË˜ÌË-
Í‡ (Baum, Perrimon, 2001) Ë ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸Ì˚È ˝ÔË‰Â-
ÏËÒ, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÈ ‚ ÒÔËÌÌÓÏ Á‡Í˚ÚËË (Grevengoed
et al., 2001). Å˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ˜ÚÓ Abl ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ
Â„ÛÎËÛÂÚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ Ena ‚ ÙÓÏË-
Û˛˘ËıÒfl ÍÎÂÚÍ‡ı Ì‡ ÒÚ‡‰ËË ·Î‡ÒÚÓ‰ÂÏ˚, ÏÓ‰ÛÎË-
Ûfl ÚÂÏ Ò‡Ï˚Ï ÔÓÎËÏÂËÁ‡ˆË˛ ‡ÍÚËÌÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÍÓÌ
(Fox, Peifer, 2007). éÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ Abl Ì‡Û¯‡ÂÚ ÒÏ˚Í‡-
ÌËÂ ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÛ·ÍË Û ̋ Ï·ËÓÌ‡ Ï˚¯Ë (Koleske et al.,
1998), ÏÂı‡ÌËÁÏ ÍÓÚÓÓ„Ó ÒıÓÊ Ò Ú‡ÍÓ‚˚Ï ÙÓÏË-
Ó‚‡ÌËfl ÇÅ Û D. melanogaster. àÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ ˝ÚÓÚ
ÔÓˆÂÒÒ Ú‡ÍÊÂ Â„ÛÎËÛÂÚÒfl ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Ï ÔÛÚÂÏ Rho
(Brouns et al., 2000).

àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ÓÎË Abl ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ ‡Á‚ËÚ¸ ÏÂı‡-
ÌËÒÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÏÓ‰ÂÎ¸ Â„ÛÎflˆËË ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒÓÍ‡-
˘ÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó ‚ÂÏfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÇÅ (ËÒ. 3).
Ç ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ÌÂÈ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ‡ÍÚËÌ‡ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ÏËÓÁËÌ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Cta-ÌÂÁ‡‚ËÒË-
Ï˚Ï ÔÛÚÂÏ, ÔË ˝ÚÓÏ ‚ Â„ÛÎflˆËË ˝ÚËı ÔÓˆÂÒÒÓ‚
RhoGEF2 Ë„‡ÂÚ ‰‚ÓÈÌÛ˛ ÓÎ¸. ä‡Í ˝ÚÓ ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ? é„‡ÌËÁ‡ˆËË ÒÂÚË ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡ÍÚËÌ‡ ‚ ÒÓÍ‡-
˘‡˛˘ËıÒfl ÍÎÂÚÍ‡ı ÍÓÏÂ RhoGEF2 ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ
ÍËÌ‡Á‡ Abl, ÍÓÚÓ‡fl Â„ÛÎËÛÂÚ ÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚È Ena
‚ ÏÂÁÓ‰ÂÏÂ, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÏÛ Ì‡-
ÍÓÔÎÂÌË˛ ‡ÍÚËÌ‡ ÔÓ ÔËÌˆËÔÛ, ÓÔËÒ‡ÌÌÓÏÛ ‡ÌÂÂ
‰Îfl ÙÓÎÎËÍÛÎflÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ (Baum, Perrimon, 2001).
ÑÎfl ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÏËÓÁËÌ‡
ÌÛÊÂÌ ÒË„Ì‡Î Fog-Cta. ùÚÓÚ ÒË„Ì‡Î ÒÚ‡·ËÎËÁËÛÂÚ

twi+

‡ · ‚ „

twi+ twi+ twi+

êËÒ. 2. åÓ‰ÂÎ¸, Ó·˙flÒÌfl˛˘‡fl, Í‡Í Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ „ÂÌ‡ fog ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÓÍ ‚ÂÌ-
Ú‡Î¸ÌÓÈ ·ÓÓÁ‰˚ D. melanogaster (ÔÓ: Dawes-Hoang et al., 2005, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË).
‡ – ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ Twist (twi+), ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘Â„Ó ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡Î¸ÌÛ˛ ÒÛ‰¸·Û ‚ÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ,
‡ÍÚË‚ËÛÂÚ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ fog, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í Ì‡ÍÓÔÎÂÌË˛ Ë ÒÂÍÂˆËË ·ÂÎÍ‡ Fog Ì‡ Ëı ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË (�);
· – Ò‚flÁ‡‚¯ËÒ¸ Ì‡ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Ò ·ÂÎÍÓÏ Fog, ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ ( ) ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ Con-
certina-RhoGEF2, ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÈ Rho1, ÙÓÏËÛfl ÍËÌ‡ÁÛ ROK ( ), ÍÓÚÓ‡fl ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈ-
ÒÚ‚Ë˛ ÏËÓÁËÌ‡ ( ) Ò ‡ÍÚËÌÓÏ ( ) Ë Ì‡Ô‡‚ÎflÂÚ ÒÓÍ‡ÚËÏÓÒÚ¸ ‡ÍÚÓÏËÓÁËÌ‡ ‚ ÒÚÓÓÌÛ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÍÓÚÂÍÒ‡ ÍÎÂÚÍË (↑);
‚ – ‡ÍÚÓÏËÓÁËÌÓ‚˚È ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ Ò‚flÁ‡Ì Ò ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸˛ ˜ÂÂÁ ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚Â Ò‚flÁË ( ); ÒËÎ‡, ‚˚-
Á‚‡ÌÌ‡fl ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂÏ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌÓ„Ó ‡ÍÚÓÏËÓÁËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡, ‡ÒÔflÏÎflÂÚ Ë ‰ÂÎ‡ÂÚ ÔÎÓÒÍÓÈ ÍÛÔÓ-
ÎÓ‚Ë‰ÌÛ˛ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÍË Ë ÚflÌÂÚ ‚‚Âı ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚Â Ò‚flÁË (↑); „ – ÔÓ‰ÓÎÊ‡˛˘ÂÂÒfl ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ‡ÔË-
Í‡Î¸ÌÓ„Ó ‡ÍÚÓÏËÓÁËÌ‡ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÓ ‰‡ÎÂÂ Ì‡ ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚Â Ò‚flÁË, Ò·ÎËÊ‡fl Ëı, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÂ
ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ.

Abl

Ena

RhoGEF2

Rho

Fog/Cta

é„‡ÌËÁÓ‚‡ÌÌ˚È ‡ÍÚËÌ ëÚ‡·ËÎ¸Ì˚È ‡ÔËÍ‡Î¸Ì˚È
ÏËÓÁËÌ

ëÓÍ‡˘ÂÌËÂ ‡ÍÚËÌ‡/ÏËÓÁËÌ‡

RhoGEF2

Rho

êËÒ. 3. åÓ‰ÂÎ¸ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ÙÓÏËÓ‚‡-
ÌËfl ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ·ÓÓÁ‰˚ D. melanogaster (ÔÓ: Fox, Pe-
ifer, 2007, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË). é·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÏ. ‚ ÚÂÍÒÚÂ.
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‡ÔËÍ‡Î¸Ì˚È RhoGEF2, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚È ‰Îfl Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl
‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓ„Ó ÏËÓÁËÌ‡. ëÓ‚ÏÂÒÚÌÓÂ ‰ÂÈ-
ÒÚ‚ËÂ ˝ÚËı ‰‚Ûı ÒË„Ì‡ÎÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı Ó„‡ÌË-
Á‡ˆË˛ ‡ÍÚËÌÓ‚Ó„Ó ÍÓÎ¸ˆ‡ ‚ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÁÓÌÂ ÍÎÂÚÍË
Ë ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÛ˛ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó ÏËÓÁËÌ‡, ÒÔÓ-
ÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ‚˚ÒÓÍÓÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓÏÛ ·˚ÒÚÓÏÛ
ÒÊËÏ‡ÌË˛ ÔÎ‡ÒÚ‡ ÏÂÁÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ. 

ëÂÈ˜‡Ò ‚Â‰ÂÚÒfl ÔÓËÒÍ „ÂÌÓ‚, ÏÛÚ‡ˆËË ÍÓÚÓ˚ı
ÔË‚Ó‰flÚ Í ı‡‡ÍÚÂÌÓÏÛ – ÒÍÎ‡‰˜‡ÚÓÏÛ (folded) –
ÙÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍÓÏÛ ÔÓfl‚ÎÂÌË˛ ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ. çÂ-
‰‡‚ÌÓ, Ì‡ÔËÏÂ, ·˚Î‡ ÓÚÍ˚Ú‡ ÌÓ‚‡fl ÏÛÚ‡ˆËfl zieh-
harmonika (zih) Ò ÔÓ‰Ó·Ì˚Ï ÙÂÌÓÚËÔÓÏ, ÍÓÚÓ‡fl ÔÓ-
Í‡ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÌÂ ËÁÛ˜ÂÌÌÓÈ (Luschnig et al., 2004).

ì‰ÎËÌÂÌËÂ Ë ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË.
ùÏ·ËÓÌ˚ D. melanogaster ‚ ‡ÌÌÂÏ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ
ËÒÔ˚Ú˚‚‡˛Ú ÚÍ‡ÌÂ‚Û˛ ˝ÎÓÌ„‡ˆË˛ (ÍÓÌ‚Â„ÂÌÚÌÓÂ
Û‰ÎËÌÂÌËÂ): Á‡Ó‰˚¯Â‚‡fl ÔÓÎÓÒÍ‡ (áè), ÍÓÚÓ‡fl
ÓÚ‚Â˜‡ÂÚ Á‡ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÒÂ„ÏÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó
ÒÚÓÂÌËfl ÎË˜ËÌÍË, Û‰‚‡Ë‚‡ÂÚÒfl ‚ ‰ÎËÌÛ Ë ÒÓÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ ˝ÚÓÏÛ ÒÛÊ‡ÂÚÒfl. ùÎÓÌ„ËÛ˛˘‡fl ÚÍ‡Ì¸ Ì‡-
Úfl„Ë‚‡ÂÚÒfl Ì‡ÛÊÌ˚ÏË ÏÂÏ·‡Ì‡ÏË, ‡ áè Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ
ÔÂÂÏÂ˘‡Ú¸Òfl Í Á‡‰ÌÂÏÛ ÔÓÎ˛ÒÛ, Ó„Ë·‡ÂÚ Â„Ó Ë ÔÓ-
‰ÓÎÊ‡ÂÚ ‰‚ËÊÂÌËÂ Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚÓÓÌÂ ‚ Ì‡Ô‡‚-
ÎÂÌËË ÔÂÂ‰ÌÂ„Ó ÔÓÎ˛Ò‡. Ç ÍÓÌˆÂ ˝ÎÓÌ„‡ˆËË Á‡‰Ìflfl
ÔÓÎÓ‚ËÌ‡ áè (‡·‰ÓÏËÌ‡Î¸Ì˚Â ÒÂ„ÏÂÌÚ˚ Ä3-Ä9)
ÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚÓÓÌÂ flÈˆ‡, ‡ ÔÂÂ‰-
Ìflfl („Û‰Ì˚Â Ë ‡·‰ÓÏËÌ‡Î¸Ì˚Â ÒÂ„ÏÂÌÚ˚ í1-Ä2) –
Ì‡ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÔÂÁÛÏÔÚË‚Ì˚Â ÒÚÛÍ-
ÚÛ˚ Á‡‰ÌËı ÓÚ‰ÂÎÓ‚ ÎË˜ËÌÍË Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚÓÓÌÂ
Á‡Ó‰˚¯‡ ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛ÚÒfl ‚ ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ·ÎËÁÓ-
ÒÚË ÓÚ ·Û‰Û˘Ëı „ÓÎÓ‚Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ (ËÒ. 4, ‡). ÇÒÍÓÂ
áè Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ÒÓÍ‡˘‡Ú¸Òfl, ˜ÚÓ ÔË‚Ó‰ËÚ Í ‚ÓÒÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌË˛ ÂÂ ËÒıÓ‰ÌÓÈ ÚÓÔÓÎÓ„ËË (ËÒ. 4, ·). Ç ÍÓÌˆÂ
˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚÓÓÌÂ ˝Ï·ËÓÌ‡
‡Á‡ÒÚ‡ÂÚÒfl ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ‡, ÒÓÒÚÓfl˘‡fl ËÁ ÔÓÎËÔÎÓ-
Ë‰Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ˜Â¯ÛÈ˜‡ÚÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl, ÍÓÚÓ˚È ÔÓ-
Í˚‚‡ÂÚ ÊÂÎÚÓ˜Ì˚È ÏÂ¯ÓÍ.

ä‡Í Ë ‚ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁÂ ‰Û„Ëı ‚Ë‰Ó‚ ÊË‚ÓÚÌ˚ı, Û
D. melanogaster ÔÓˆÂÒÒ ÍÓÌ‚Â„ÂÌÚÌÓ„Ó Û‰ÎËÌÂÌËfl
Â‡ÎËÁÛÂÚÒfl Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËË
(Schoenwolf, Alvarez, 1989). à‚ËÌ Ë ÇË¯‡ÛÒ (Irvine,
Wieschaus, 1994) ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÎË, ˜ÚÓ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËfl
˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·Î‡„Ó‰‡fl ‡‰-
„ÂÁË‚Ì˚Ï ÒËÎ‡Ï, ÍÓÚÓ˚Â ‰ÓÎÊÌ˚ ‡ÁÎË˜‡Ú¸Òfl ‚
ÒÓÒÂ‰ÌËı ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ı. ê‡ÁÎË˜Ëfl ‚ ÒËÎÂ ‡‰„ÂÁËË ÏÂÊ‰Û
ÍÎÂÚÍ‡ÏË ˜ÂÂ‰Û˛˘ËıÒfl ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚ ‰ÓÎÊÌ˚ ÍÓÌ-
ÚÓÎËÓ‚‡Ú¸ ÒÍÓÓÒÚ¸ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËË. î‡ÍÚË˜ÂÒÍË
‚Ó ‚ÂÏfl „‡ÒÚÛÎflˆËË ÍÎÂÚÍË ÌÂ ‰ÂÎ‡ÏËÌËÛ˛Ú, ÌÂ
ÏË„ËÛ˛Ú ÒÍ‚ÓÁ¸ ÚÍ‡Ì¸, ‡ ‚ÏÂÒÚÓ ˝ÚÓ„Ó ÔÂÂÒÚ‡Ë-
‚‡˛Ú Ò‚ÓË ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÂ ÍÓÌÚ‡ÍÚ˚ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÛÒÚ‡-
ÌÓ‚ÎÂÌËÂ Í‡ÚÍÓ‚ÂÏÂÌÌÓ„Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ ÛÔÓfl‰Ó-
˜ÂÌÌÓÈ ÍÓÂÍˆËË ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ò‚flÁÂÈ. ä‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ ˝ÚÓ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ?

àÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÓÒ¸ Û‰ÎËÌÂÌËfl ˝Ï·ËÓÌ‡ D. melano-
gaster ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl ÒÂ‰Ë ÍÎÂÚÓÍ Ó‰ÌÓÓ‰ÌÓ„Ó ÔÓ-
Îfl ˜ÂÂÁ ÒÚÂÂÓÚËÔË˜ÂÒÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÙÓÏ˚ ÔÓ-
‚ÂıÌÓÒÚË „ÛÔÔ˚ ÍÎÂÚÓÍ. ÑÎfl ÔÓÎÌÓÈ ˝ÎÓÌ„‡ˆËË ‚Ó
‚ÂÏfl ÓÒÂ‚Ó„Ó Û‰ÎËÌÂÌËfl ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ÌÂ Ó‰ËÌ, ‡ ÏÌÓ-
ÊÂÒÚ‚Ó ‡ÛÌ‰Ó‚ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËË. çÂ‰‡‚ÌÓ

·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚Ó ‚ÂÏfl ÚÍ‡ÌÂ‚ÓÈ ˝ÎÓÌ„‡ˆËË
ÍÎÂÚÍË ‚Â‰ÛÚ ÒÂ·fl ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÓ, Ú.Â. Ì‡ Ëı ÔÓ‚ÂıÌÓ-
ÒÚË ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ ‡ÒÔÂ‰ÂÎfl˛ÚÒfl ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚÌ˚Â Ë
ËÌÚÂ„‡Î¸Ì˚Â ·ÂÎÍË, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ÔÓˆÂÒÒ ÔÓ-
ÎflËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ. ç‡ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÈ ÒÚÓÓÌÂ ‚ ‡ÔË-
Í‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÏÂÏ·‡Ì˚ ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ
Ì‡ıÓ‰flÚÒfl ÏÓÎÂÍÛÎ˚ DE-Í‡‰„ÂËÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ‡‰„ÂÁËË (Oda et al., 1998). éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ
Â„ÛÎflˆËfl ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ DE-Í‡‰„ÂËÌ‡
Ë„‡ÂÚ ‚‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚Ó ‚ÂÏfl Û‰ÎËÌÂÌËfl áè. á‡ÎÎÂÌ
Ë ÇË¯‡ÛÒ (Zallen, Wieschaus, 2004) ÔÓ‰ÂÏÓÌÒÚËÓ-
‚‡ÎË, ˜ÚÓ ÔÓÎÓÒ‡Ú‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ˆËË
„ÛÔÔ˚ “Ô‡‚ËÎ‡ Ô‡ÌÓÒÚË” (pair-rule genes) fl‚ÎflÂÚÒfl
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Ï Ë ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜Ì˚Ï ÛÒÎÓ‚ËÂÏ ‰Îfl ÓËÂÌÚ‡-
ˆËË ÔÎ‡Ì‡ÌÓÈ ÔÓÎflÌÓÒÚË (ÒÏ. ÌËÊÂ). èÂ‚Ë˜ÌÓÈ
ÔÓÎflÌÓÒÚ¸˛ ‚Ó ‚ÂÏfl Û‰ÎËÌÂÌËfl áè Ò˜ËÚ‡ÂÚÒfl
‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ F-‡ÍÚËÌ‡, Á‡ ÌËÏ ÒÎÂ-
‰ÛÂÚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚ ÏËÓÁËÌ‡ II Ë Bazooka/Par-3 ‚
‡ÁÎË˜Ì˚ı ÍÓÏÔÎÂÏÂÌÚ‡Ì˚ı ‡ÈÓÌ‡ı Ì‡ ÔÓ‚ÂıÌÓ-
ÒÚË ÍÎÂÚÍË (ËÒ. 5). Ñ‡ÎÂÂ ‚ ‡ÈÓÌ˚ ÌÓ‚˚ı ÏÂÊÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚, „‰Â ‚ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËË ·Û‰ÂÚ Ì‡Í‡ÔÎË-
‚‡Ú¸Òfl Bazooka, ‰ÓÎÊÌ˚ ÂÍÛÚËÓ‚‡Ú¸Òfl DE-Í‡‰„Â-
ËÌ Ë Armadillo/β-Í‡ÚÂÌËÌ. ãÓÍ‡Î¸Ì‡fl ‰ÂÒÚ‡·Ë-
ÎËÁ‡ˆËfl DE-Í‡‰„ÂËÌÓ‚˚ı ‡‰„ÂÁË‚Ì˚ı Ò‚flÁÂÈ ÏÓÊÂÚ
‚˚Á‚‡Ú¸ ÎÓÍ‡Î¸ÌÛ˛ ‰ÂÒÚ‡·ËÎËÁ‡ˆË˛ ÔÓÎflËÁÓ‚‡Ì-
ÌÓ„Ó ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó ‚ÂÏfl ÚÍ‡ÌÂ‚ÓÈ ̋ ÎÓÌ„‡ˆËË. 

êÂ„ÛÎflÚÓ˚ Ú‡ÍÓ„Ó ÙÂÌÓÏÂÌ‡ ÓÒÚ‡‚‡ÎËÒ¸ ÌÂ-
Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË, ÔÓÍ‡ ÌÂ ·˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ,
˜ÚÓ Ì‡ ÔÓˆÂÒÒ Û‰ÎËÌÂÌËfl áè ‚ÎËflÂÚ „ÓÏÓÌ ÒÂÓ-
ÚÓÌËÌ (5-„Ë‰ÓÍÒËÚËÔÚ‡ÏËÌ, 5-HT), ÍÓÚÓ˚È, fl‚Îfl-
flÒ¸ ‚˚ÒÓÍÓ‡ÍÚË‚Ì˚Ï ·ËÓ„ÂÌÌ˚Ï ‡ÏËÌÓÏ, ÌÂÈÓ-
Ú‡ÌÒÏËÚÚÂÓÏ Ë ÌÂÈÓÏÓ‰ÛÎflÚÓÓÏ, ÏÓÊÂÚ ‚˚ÒÚÛ-
Ô‡Ú¸ ‚ ÓÎË ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ ‚Ó ‚ÂÏfl
‡ÌÌÂ„Ó ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ (Schaerlinger et al., 2007).
ëÌ‡˜‡Î‡ ÔÓfl‚ËÎËÒ¸ ÒÓÓ·˘ÂÌËfl, ˜ÚÓ Û ˝Ï·ËÓÌÓ‚

‡

·

á‡Ó‰˚¯Â‚‡fl
ÔÓÎÓÒÍ‡

ÄÏÌËÓÒÂÓÁ‡

êËÒ. 4. ëıÂÏ‡ Û‰ÎËÌÂÌËfl (‡) Ë ÒÓÍ‡˘ÂÌËfl (·) Á‡Ó‰˚-
¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË D. melanogaster, ( ) – Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ
‰‚ËÊÂÌËfl.
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

D. melanogaster, ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ÔÓ „ÂÌÛ 5-çí2Dro, ÍÓÚÓ-
˚È ÍÓ‰ËÛÂÚ ÂˆÂÔÚÓ ÒÂÓÚÓÌËÌ‡ (5-çí), Ì‡Û¯‡-
˛ÚÒfl ÔÓˆÂÒÒ˚, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚Â Ò ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÏ
‰‚ËÊÂÌËÂÏ ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó ‚ÂÏfl „‡ÒÚÛÎflˆËË (Colas
et al., 1995, 1999a). Ç ˝ÚËı ‡·ÓÚ‡ı ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ Í‡ÚËÌ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÒÂÓÚÓÌËÌÓ‚Ó„Ó ÂˆÂÔÚÓ‡
5-çí2Dro, Ò Ó‰ÌÓÈ ÒÚÓÓÌ˚, Ì‡ÔÓÏËÌ‡ÂÚ ÔÓÎÓÒ‡Ú˚È
Ô‡ÚÚÂÌ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ “Ô‡‚ËÎ‡ Ô‡ÌÓÒÚË” ‚ ˝Í-
ÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı, ‡ Ò ‰Û„ÓÈ – ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ Ò ‡ÔË-
Í‡Î¸ÌÓ-·‡Á‡Î¸ÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËÂÈ β-Í‡ÚÂÌËÌ‡ D. me-
lanogaster Armadillo, ÍÓÚÓ˚È ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚ Ò‚flÁ¸
ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ ÍÎÂÚÍË Ò ÏÓÎÂÍÛÎÓÈ DÖ-Í‡‰„ÂËÌ‡.
Ñ‡ÎÂÂ ·˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ˜ÚÓ ÒÂÓÚÓÌËÌÓ‚˚È Â-
ˆÂÔÚÓ ÒÔÓÒÓ·ÂÌ ‚ÎËflÚ¸ Ì‡ ÒË„Ì‡Î˚ ÔÓÎflËÁÓ‚‡Ì-
ÌÓÈ ‡‰„ÂÁËË, ÍÓÚÓ˚Â ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú Û‰ÎËÌÂÌËÂ
áè ˜ÂÂÁ ÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆË˛ (Colas et al.,
1999b). á‡ÚÂÏ ‚˚flÒÌËÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ‡Á DE-Í‡‰„ÂËÌ Ë
Armadillo/β-Í‡ÚÂÌËÌ ÂÍÛÚËÛ˛ÚÒfl ‚ ÏÂÒÚ‡ ÌÓ‚˚ı
ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚ ‰Ó “ÔËıÓ‰‡” ÚÛ‰‡ ·ÂÎÍ‡ Bazooka, ÛÒÚ‡-
Ì‡‚ÎË‚‡˛˘Â„Ó ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛, ÚÓ 5-HT-Á‡‚ËÒËÏ‡fl
DE-Í‡‰„ÂËÌÓ‚‡fl ‡‰„ÂÁËfl, ‚ÓÁÏÓÊÌÓ, Â„ÛÎËÛÂÚ
ÒÚ‡·ËÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÔÓ‚Â‰ÂÌËfl ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó
‚ÂÏfl ÚÍ‡ÌÂ‚ÓÈ ˝ÎÓÌ„‡ˆËË. 

àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ÙÂÌÓÚËÔÓ‚ ÍÛÚËÍÛÎ˚ ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı
˝Ï·ËÓÌÓ‚ Ò Ì‡Û¯ÂÌÌÓÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ÂˆÂÔÚÓ‡ ÒÂ-
ÓÚÓÌËÌ‡, Ì‡Á‚‡Ì˚ı “ÔËÁ‡Í” (ghost) Ë “‰‚ÓÈÌ‡fl
ÎËÌËfl” (double line), ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ, ̃ ÚÓ ÓÌË ‚˚Á‚‡Ì˚ ‡Á-
ÎË˜ÌÓÈ ÒËÎ˚ ‰ÂÙÂÍÚ‡ÏË Û‰ÎËÌÂÌËfl áè, ‚ÂÎË˜ËÌ‡
ÍÓÚÓÓÈ ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸ÌÓ ÍÓÂÎËÛÂÚ Ò ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆË-
ÂÈ 5-çí. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ÒÌËÊÂÌËÂ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË
5-çí ÒÌËÊ‡ÂÚ ÒÍÓÓÒÚ¸ ÔÂÂ‰‡˜Ë ÒË„Ì‡Î‡ Í Ì‡˜‡ÎÛ
ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ‡‰„ÂÁËË (Colas et al., 1999b). èÓıÓ-
ÊËÂ ÙÂÌÓÚËÔ˚ ÍÛÚËÍÛÎ˚ ‰ÂÏÓÌÒÚËÓ‚‡ÎË ̋ Ï·ËÓ-
Ì˚ Ò ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â ÍÓ-
‰ËÛ˛Ú ÙÂÏÂÌÚ˚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ·ËÓÒËÌÚÂÁ ÒÂ-

ÓÚÓÌËÌ‡, – Punch (Pu), Tryptophan hydroxylase (TPH),
DOPA decarboxylase (DDC) (Colas et al., 1999b).

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸Ì‡fl ÓÎ¸ ÂˆÂÔ-
ÚÓ‡ 5-HT2Dro ‚ Â„ÛÎflˆËË ÔÓˆÂÒÒ‡ Û‰ÎËÌÂÌËfl áè
ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÒËÌıÓÌËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËË
˜ÂÂÁ Ú‡ÌÒ‰ÛÍˆË˛ ˝ÍÒÚ‡ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡ ·ËÓ-
„ÂÌÌÓ„Ó 5-HT Ì‡ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ ÍÎÂÚÍË. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Í‡Í ‚ÂÏÂÌÌÓÈ ÍÓÌÚÓÎ¸, Ú‡Í Ë ËÌ-
ÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸ (ÒÍÓÓÒÚ¸) ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËË Ë
Û‰ÎËÌÂÌËfl áè. Ç Í‡˜ÂÒÚ‚Â ˝ÙÙÂÍÚÓ‡ ‰Îfl ÂˆÂÔÚÓ-
‡ 5-HT2Dro ÔÂ‰ÔÓÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ ÏÓÊÂÚ ‚˚ÒÚÛÔ‡Ú¸
ÍÓÏÔÎÂÍÒ Rho/ÍËÌ‡Á‡ Rho, Ú‡Í Í‡Í ÂˆÂÔÚÓ
5-HT2Dro fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÚÓÎÓ„ÓÏ ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı 5-HT2A, B, C, ÍÓÚÓ˚Â ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌ˚ ‚ ÍÓÌÚÓÎ¸
ÒÓÍ‡˘ÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ „Î‡‰ÍÓÈ ÏÛÒÍÛÎ‡ÚÛ˚ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ Rho-Á‡‚ËÒËÏÓÈ Â„ÛÎflˆËË ÍËÌ‡Á˚ ÎÂ„ÍÓÈ ˆÂÔË
ÏËÓÁËÌ‡. ä ÚÓÏÛ ÊÂ ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ̃ ÚÓ Ù‡Ï‡ÍÓÎÓ„Ë˜Â-
ÒÍËÈ ËÌ„Ë·ËÚÓ Rho-ÍËÌ‡Á˚ Ë ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÈ Â„Û-
ÎflÚÓ ÏËÓÁËÌ‡ II Y-27632 ÒÔÓÒÓ·ÂÌ ÔÂÍ‡˘‡Ú¸ ÍÎÂ-
ÚÓ˜ÌÛ˛ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆË˛ ÔË ÏËÍÓËÌ˙ÂÍˆËË Â„Ó ‚
˝Ï·ËÓÌ˚ D. melanogaster (Schaerlinger et al., 2007). 

ëÎÂ‰Û˛˘ËÏ ˝Ú‡ÔÓÏ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ D. melano-
gaster fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ áè. ë ÔÓÏÓ˘¸˛ ÌÓ‚˚ı
ÚÂıÌÓÎÓ„ËÈ Û‰‡ÎÓÒ¸ Ó·Ì‡ÛÊËÚ¸ ËÌÚÂÂÒÌ˚Â ‰ÂÚ‡ÎË
˝ÚÓ„Ó ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÒÓ·˚ÚËfl. ç‡ÔËÏÂ, Ò
ÔÓÏÓ˘¸˛ ˆÂÈÚ‡ÙÂÌÓÈ ÍËÌÓÒ˙ÂÏÍË (time-lapse
photography) ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚Ó ‚ÂÏfl ÒÓÍ‡˘Â-
ÌËfl ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ‡ Ë áè ‰‚ËÊÛÚÒfl ÒÓ„Î‡ÒÓ‚‡ÌÌÓ, Í‡Í
Â‰ËÌ˚È ÔÎ‡ÒÚ ÍÎÂÚÓÍ (Schock, Perrimon, 2002). ä ÚÓ-
ÏÛ ÊÂ ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ̃ ÚÓ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ áè Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÙÓ-
ÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ÍÎÂÚÍ‡ÏË ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ˚ Î‡ÏÂÎÎÓÔÓ‰ËÈ,
ÍÓÚÓ˚Â ‡ÒÔÓÒÚ‡Ìfl˛ÚÒfl ‚ ÒÚÓÓÌÛ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ„Ó
‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó Ï‡ÚËÍÒ‡ áè. Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚
˝ÚÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú ·ÂÎÍË ‚ÌÂÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó Ï‡Ú-
ËÍÒ‡ Î‡ÏËÌËÌ˚ (Î‡ÏËÌËÌ α1,2, ÍÓ‰ËÛÂÏ˚È „ÂÌÓÏ

îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ÓÁÂÚÍË ÇÂıÛ¯Í‡ ê‡Á·ÓÍ‡ ÓÁÂÚÍË
‡ · ‚

êËÒ. 5. ëıÂÏ‡ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÓÁÂÚÓ˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ÍÎÂÚÓÍ Ë ÓÒÂ‚Ó„Ó Û‰ÎËÌÂÌËfl D. melanogaster (ÒÎÂ‚‡ Ì‡Ô‡‚Ó; ÔÓ:
Blankenship et al., 2006, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË).
‡ – Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ F-‡ÍÚËÌ‡ ( ) Ì‡ ÒÚ˚ÍÂ ÍÎÂÚÓÍ ‚‰ÓÎ¸ ÔÂÂ‰ÌÂÁ‡‰ÌÂÈ ÓÒË fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂ‚˚Ï Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÓÏ ÔÎ‡Ì‡ÌÓÈ
ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ; Á‡ÚÂÏ ‚ ˝ÚÓÈ Ó·Î‡ÒÚË Ì‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl ÏËÓÁËÌ II ( ), ÍÓÚÓ˚È ÍÓÓ‰ËÌËÛÂÚ ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ ÔËÎÂ„‡-
˛˘Ëı ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÂÈ ÍÎÂÚÓÍ, ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ûfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ÓÁÂÚÓ˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ; · – F-‡ÍÚËÌ Ë ÏËÓÁËÌ II ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ ÎÓ-
Í‡ÎËÁÛ˛ÚÒfl ‚ ‡ÈÓÌÂ ‚ÂıÛ¯Â˜ÌÓ„Ó ÒıÓÊ‰ÂÌËfl; ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ÓÁÂÚÍ‡ ‡Á·Ë‡ÂÚÒfl Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ˜ÚÓ ÏÂÊ‰Û ÍÎÂÚÍ‡-
ÏË, ÍÓÚÓ˚Â ÔÂÊ‰Â ·˚ÎË ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Á„‡ÌË˜ÂÌ˚ ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË, ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡˛ÚÒfl ÍÓÌÚ‡ÍÚ˚;
‚ – Ì‡ ‡ÌÌËı ˝Ú‡Ô‡ı ‚ ‡ÈÓÌÂ ÌÓ‚˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚ‡ı Ì‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl E-Í‡‰„ÂËÌ ( ), ÍÓÚÓ˚È ÒÓ‚Ô‡‰‡ÂÚ Ò ÙÓÏËÓ‚‡ÌËflÏË
Í‡ÚÍÓ‚ÂÏÂÌÌ˚ı F-‡ÍÚËÌÓ‚˚ı ÒÚÛÍÚÛ; Ò ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÈ Á‡‰ÂÊÍÓÈ ‚ ‡ÈÓÌ ‚ÌÓ‚¸ ÒÙÓÏËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÒÚ˚ÍÓ‚ ÂÍÛÚËÛ-
ÂÚÒfl ·ÂÎÓÍ Bazooka ( ), ÍÓÚÓ˚È ÒÓÁ‰‡ÂÚ ÎÓÍ‡Î¸ÌÓÂ ‡ÁÎË˜ËÂ ‚ ‡‰„ÂÁË‚ÌÓÒÚË ÍÎÂÚÓÍ, ˜ÚÓ ÏÓÊÂÚ Ë„‡Ú¸ Â¯‡˛˘Û˛
ÓÎ¸ ÔË ‡Á·ÓÍÂ ÓÁÂÚÓ˜ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚. 
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wing blister (Martin et al., 1999)) Ë ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛-
˘ËÂ Ò ÌËÏ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË ËÌÚÂ„ËÌ˚
(αPS3βPS) (Schock, Perrimon, 2003). àı ÏÛÚ‡ˆËË Ì‡-
Û¯‡˛Ú ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ áè, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó ÔÓ„Ë·-
¯ËÂ ˝Ï·ËÓÌ˚ ËÏÂ˛Ú U-Ó·‡ÁÌ˚È ÙÂÌÓÚËÔ.

ëÔËÌÌÓÂ Á‡Í˚ÚËÂ. ëÔËÌÌÓÂ Á‡Í˚ÚËÂ (ëá) Ì‡-
˜ËÌ‡ÂÚÒfl ‚ ÒÂÂ‰ËÌÂ ˝Ï·ËÓ„ÂÌÂÁ‡ Ë ‰ÎËÚÒfl ÓÍÓÎÓ
2 ˜ (Campos-Ortega, Hartenstein, 1985). ùÔË‰ÂÏËÒ
D. melanogaster ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ Ó‰ÌÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚È
˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚È ÔÎ‡ÒÚ. ëÌ‡˜‡Î‡ ÓÌ ÔÓÍ˚‚‡ÂÚ ÚÓÎ¸-
ÍÓ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÛ˛ Ë Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÛ˛ ÒÚÓÓÌ˚ ˝Ï·ËÓÌ‡,
Á‡ÚÂÏ Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ‡Ò¯ËflÚ¸Òfl Í ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚Âı-
ÌÓÒÚË Ë, Ì‡ÍÓÌÂˆ, Óı‚‡Ú˚‚‡ÂÚ ˝Ï·ËÓÌ ÒÓ ‚ÒÂı ÒÚÓ-
ÓÌ (ËÒ. 1, 6). Ç ÔÓˆÂÒÒÂ ëá ÏÓÊÌÓ ‚˚‰ÂÎËÚ¸ ÚË
Ù‡Á˚: 1) ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚Â ÍÎÂÚÍË ˝ÔË‰Â-
ÏËÒ‡, Ì‡Á‚‡ÌÌ˚Â ÎË‰ËÛ˛˘ËÏË ÍÎÂÚÍ‡ÏË Í‡Â‚ÓÈ
ÁÓÌ˚ (leading edge cells), Û‰ÎËÌfl˛ÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ-
‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË; 2) Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚Â ÍÎÂÚÍË ˝ÔË‰ÂÏË-
Ò‡ ÚÓÊÂ Ì‡˜ËÌ‡˛Ú Û‰ÎËÌflÚ¸Òfl, ÔÂÂÏÂ˘‡fl ‰ÓÒ‡Î¸-
ÌÓ ‚ÂÒ¸ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚È ÔÎ‡ÒÚ; 3) ÎË‰ËÛ˛˘ËÂ ÍÎÂÚ-
ÍË Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ Ó·ÂËı ÒÚÓÓÌ ‚ÒÚÂ˜‡˛ÚÒfl Ì‡
‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Ë ÒÎË‚‡˛ÚÒfl ‚ Ó·Î‡ÒÚË ÂÂ
ÒÂ‰ËÌÌÓÈ ÎËÌËË. ë˜ËÚ‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ‰‚ËÊÛ-
˘ÂÈ ÒËÎ˚, Ì‡˜ËÌ‡˛˘ÂÈ ëá, ÏÓ„ÛÚ ‚˚ÒÚÛÔ‡Ú¸ ÏÓÎÂ-
ÍÛÎflÌ˚Â ÏÓÚÓ˚; Á‡ÚÂÏ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡
ÔÂÂ‰‡˛Ú ‰‚ËÊÛ˘Û˛ ˝ÌÂ„Ë˛ ÒÓÒÂ‰ÌËÏ ÍÎÂÚÍ‡Ï,
ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÓÚ‚ÂÚ ÏÂÌfl˛Ú Ò‚Ó˛ ÙÓÏÛ. èË ˝ÚÓÏ
‚‡ÊÌÓ, ˜ÚÓ·˚ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚È ÒÎÓÈ ÒÓı‡ÌflÎ Ò‚Ó˛
ˆÂÎÓÒÚÌÓÒÚ¸, ÍÓÚÓ‡fl ‰ÓÒÚË„‡ÂÚÒfl ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂÏ
ÒËÎ¸Ì˚ı ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚. êÂ„ÛÎËÓ‚‡Ú¸
ÊÂ ‚ÒÂ ˝ÚË ÔÓˆÂÒÒ˚ ‰ÓÎÊÌ˚ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÔÂÂ-
ÍÎ˛˜‡ÚÂÎË. 

ì D. melanogaster Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡ÌÓ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ
ÏÛÚ‡ˆËÈ, ÍÓÚÓ˚Â Ì‡Û¯‡˛Ú ëá (Knust, 1996). é·-
˘‡fl ˜ÂÚ‡ ÙÂÌÓÚËÔ‡ ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ˝Ï·ËÓÌÓ‚ – ‰˚˚
Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË, ÔÓ˝ÚÓÏÛ ÙÂÌÓÚËÔ Ì‡-
Á‚‡ÎË “ÓÚÍ˚Ú‡fl ÒÔËÌ‡”. Å˚Î‡ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ì‡ ÏÓÎÂÍÛ-
ÎflÌ‡fl ÔËÓ‰‡ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚, ÏÛÚ‡ˆËË ÍÓÚÓ˚ı
‚˚Á˚‚‡˛Ú Ú‡ÍÓÈ ÙÂÌÓÚËÔ. é‰ËÌ ËÁ ÌËı, zipper, ÍÓ-
‰ËÛÂÚ ÚflÊÂÎÛ˛ ˆÂÔ¸ „Î‡‰ÍÓÏ˚¯Â˜ÌÓ„Ó ÏËÓÁËÌ‡
(myosin heavy chain) (Young et al., 1993). ÇÓ ‚ÂÏfl ëá
˝ÚÓÚ ·ÂÎÓÍ ÒÍÓÌˆÂÌÚËÓ‚‡Ì ‚ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚ-
Í‡ı Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ˝ÔË‰ÂÏËÒ‡, ÔÓ˝ÚÓ-
ÏÛ ÂÏÛ ÓÚ‚Ó‰flÚ ÓÎ¸ ‚ ÒÓÁ‰‡ÌËË ‰‚ËÊÛ˘ÂÈ ÒËÎ˚, ÌÂ-
Ó·ıÓ‰ËÏÓÈ ‰Îfl Û‰ÎËÌÂÌËfl ÍÎÂÚÓÍ Ë ÔÂÂÏÂ˘ÂÌËfl
Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ˝ÔË‰ÂÏËÒ‡ Í ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓ-
ÒÚË ̋ Ï·ËÓÌ‡. ï‡‡ÍÚÂÌÓÂ ÙÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍÓÂ ÔÓfl‚-
ÎÂÌËÂ ÏÛÚ‡ˆËÈ „ÂÌ‡ coracle (Fehon et al., 1994), ÍÓÚÓ-
˚È ÍÓ‰ËÛÂÚ ·ÂÎÓÍ, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È ÏÛÎ¸ÚË‡‰‡Ô-
ÚÓÌ˚Ï ·ÂÎÍ‡Ï ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ 4.1 ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı, Ë „ÂÌ‡ myospheroid (MacKrell et al., 1988),
ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó ÒÛ·˙Â‰ËÌËˆÛ β-ËÌÚÂ„ËÌ‡, ÔÂ‰ÔÓÎ‡-
„‡ÂÚ Û˜‡ÒÚËÂ ‚ ˝ÚÓÏ ÔÓˆÂÒÒÂ ÏÓÎÂÍÛÎ, ‚ıÓ‰fl˘Ëı ‚
ÒÓÒÚ‡‚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡, Ë ·ÂÎÍÓ‚, ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚ı Á‡
ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ‡‰„ÂÁË˛. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ˝ÚËı ÏÛÚ‡Ì-
ÚÓ‚ Û ˝Ï·ËÓÌÓ‚ Ò ÏÛÚ‡ˆËÂÈ puckered (puc) ÔÓˆÂÒÒ
‰‚ËÊÂÌËfl ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË ÌÂ Ì‡Û¯‡ÂÚ-
Òfl, ÌÓ ÎË‰ËÛ˛˘ËÂ ÍÎÂÚÍË, ÚÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ, ‰ÂÁÓ„‡ÌË-
ÁÛ˛ÚÒfl, Í‡Â‚‡fl ÁÓÌ‡ ÒÚ‡ÌÓ‚ËÚÒfl ÏÓ˘ËÌËÒÚÓÈ

(puckered), ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ Ì‡Û¯ÂÌËÂ
„Î‡‰ÍÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ‚ Ó·Î‡ÒÚË ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÒÂ‰ËÌ-
ÌÓÈ ÎËÌËË (Ring, Martinez-Arias, 1993). ùÚË Ì‡·Î˛‰Â-
ÌËfl ÛÍ‡Á˚‚‡˛Ú Ì‡ ÓÒÓ·Û˛ ÓÎ¸ ‚ ÙËÌ‡Î¸ÌÓÈ Ù‡ÁÂ
ëá ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚. éÚÍ˚ÚËÂ Ë
ÏÓÎÂÍÛÎflÌ‡fl ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡ „ÂÌ‡ hemipterous
(hep) (Glise et al., 1995) ÔË‚ÂÎË Í ÒÓÁ‰‡ÌË˛ „ËÔÓÚÂ-
ÚË˜ÂÒÍÓÈ ÏÓ‰ÂÎË, ÓÚÓ·‡Ê‡˛˘ÂÈ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚È
ÏÂı‡ÌËÁÏ, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÈ ÔÂÂıÓ‰ ˝ÔËÚÂÎËfl ÓÚ

êËÒ. 6. CÔËÌÌÓÂ (˝Ï·ËÓÌ) Ë „Û‰ÌÓÂ (ÔÂ‰ÍÛÍÓÎÍ‡)
Á‡Í˚ÚËÂ D. melanogaster. 
‡ – Ì‡ ÒÚ‡‰ËË 13 ˝Ï·ËÓÌ ÔÓÍ˚Ú ÒÎÓÂÏ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸-
Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ÎË¯¸ Ò ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ Ë Î‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı ÒÚÓ-
ÓÌ, ‡ Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‡ÏÌËÓÒÂÓÁ‡; ‰‡ÎÂÂ
˝ÔË‰ÂÏËÒ ÔÂÂÏÂ˘‡ÂÚÒfl ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË
( ), ÔË ˝ÚÓÏ ÒÌ‡˜‡Î‡ Û‰ÎËÌfl˛ÚÒfl ÎË‰ËÛ˛˘ËÂ
ÍÎÂÚÍË Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚, ‡ Á‡ÚÂÏ ÍÎÂÚÍË, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ-
Ì˚Â Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ; · – ‚ ÍÓÌˆÂ ÔÓˆÂÒÒ‡ (ÒÚ‡‰Ëfl 15) ‰‚‡
fl‰‡ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ ‚ÒÚÂ˜‡˛ÚÒfl Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Ë ÒÎË‚‡˛ÚÒfl ‚ Ó·Î‡ÒÚË ÒÂ‰ËÌÌÓÈ ÎËÌËË;
‚ – ‚Ó ‚ÂÏfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ÔÛÔ‡Ëfl ‰‚‡ Í˚ÎÓ‚˚ı
ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚ı ‰ËÒÍ‡ Ò·ÎËÊ‡˛ÚÒfl ‰Û„ Ò ‰Û„ÓÏ ( ) Ë
ÒÎË‚‡˛ÚÒfl ÔÓ ÒÂ‰ÌÂÈ ÎËÌËË ( ), ÙÓÏËÛfl ÚÓ‡ÍÒ
‚ÁÓÒÎÓ„Ó Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó.

‡

·

‚

íÓ‡ÍÒ

ä˚ÎÓ‚‡fl

ÑÓÒ‡Î¸Ì‡fl Ó·Î‡ÒÚ¸ ÄÏÌËÓÒÂÓÁ‡

ÇÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl Ó·Î‡ÒÚ¸ ùÔË‰ÂÏËÒ

ÔÎ‡ÒÚËÌÍ‡
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ÒÚ‡ÚË˜ÌÓ„Ó ÒÓÒÚÓflÌËfl ‚ ÒÍÓÓ‰ËÌËÓ‚‡ÌÌÓ ‰‚ËÊÛ-
˘ËÈÒfl ÔÎ‡ÒÚ ÍÎÂÚÓÍ. ì „ÓÏÓÁË„ÓÚÌ˚ı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ hep
ëá Ì‡Û¯ÂÌÓ, Í‡Í Û ‚˚¯ÂÓÔËÒ‡ÌÌ˚ı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚, Ì‡
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ˝Ï·ËÓÌ‡ ÙÓÏËÓ‚‡ÎËÒ¸ ‰˚˚, ÌÓ
ÓÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ Û‰ÎËÌÂÌËÂ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ Í‡-
Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ Û ÌËı ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ. Ñ‡Î¸ÌÂÈ-
¯ËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ‚˚flÒÌËÎË ÔË˜ËÌÛ ÌÂÔÓÎÌÓ„Ó ëá
Û hep-ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚, ÍÓÂÈ fl‚ËÎÓÒ¸ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂ Û‰ÎËÌÂÌËfl
ÌÂ Í‡Â‚˚ı, ‡ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ.
í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓ‰ÛÍÚ „ÂÌ‡ hep ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ Ì‡ ‚ÚÓ-
ÓÈ ÒÚ‡‰ËË ëá. ÉÂÌ hep ÍÓ‰ËÛÂÚ „ÓÏÓÎÓ„ ÍËÌ‡Á˚
JNKK (Jun kinase kinase) D. melanogaster, ÔËÌ‡‰ÎÂ-
Ê‡˘ËÈ ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚ‚Û ÏËÚÓ„ÂÌ‡ÍÚË‚ËÛÂÏ˚ı ÔÓ-
ÚÂËÌÓ‚˚ı ÍËÌ‡Á MAPKK/MEK, Ë fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÏÔÓ-
ÌÂÌÚÓÏ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó Í‡ÒÍ‡‰‡ JNK, ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘Â„Ó-
Òfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ ÒÚÂÒÒ (Marshall, 1994). ÑÛ„ÓÈ
ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ ̋ ÚÓ„Ó Í‡ÒÍ‡‰‡ – „ÂÌ basket (bsk) – ÍÓ‰ËÛ-
ÂÚ Jun-ÍËÌ‡ÁÛ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ JNK, ÍÓÚÓ‡fl ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı
ÎË‰ËÛ˛˘Â„Ó Í‡fl ÌÂËÁ‚ÂÒÚÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ÔÂÂ‰‡ÂÚ
ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ˚È ‡ÛÚÓÍËÌÌ˚È ÒË„Ì‡Î, ‡ÍÚË‚ËÛ˛-
˘ËÈ ëá. ç‡ ËÒ. 7 ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ ÏÓ‰ÂÎ¸ „ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ˝ÚÓ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡. 

ä‡Í ·˚ÎÓ ÛÔÓÏflÌÛÚÓ, „Î‡‚ÌÓÈ ‰‚ËÊÛ˘ÂÈ ÒËÎÓÈ
ÏË„‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ ÊË‚ÓÚÌ˚ı fl‚ÎflÂÚÒfl ÍÓÓ‰ËÌËÓ-
‚‡ÌÌ‡fl Ò·ÓÍ‡ Ë ‡Á·ÓÍ‡ ‡ÍÚËÌÓ‚˚ı ÙËÎ‡ÏÂÌÚÓ‚.
ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ Â„ÛÎËÛ˛Ú Ï‡Î˚Â Éíî‡Á˚ Rho, Rac
Ë Cdc42 (Nobes, Hall, 1999). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ˚È ‡ÛÚÓ-
ÍËÌÌ˚È ÒË„Ì‡Î ï, ËÌËˆËËÛÂÏ˚È ‚ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı
ÍÎÂÚÍ‡ı ·ÂÎÍÓÏ JNK, ‡ÍÚË‚ËÛÂÚ ˆÂÎ˚È Í‡ÒÍ‡‰,
‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÈ Ï‡Î˚Â Éíî‡Á˚, ÍËÌ‡ÁÛ Hep (JNKK) Ë
ÍËÌ‡ÁÛ Bsk (JNK). èÓÒÎÂ‰Ìflfl ˜ÂÂÁ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏÓ-

„Ó ÔÓÒÂ‰ÌËÍ‡ ÔÓÒ˚Î‡ÂÚ ÚË ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÓÚ‚ÂÚ-
Ì˚ı ÒË„Ì‡Î‡: ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ‡ÛÚÓÍËÌÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î‡ ï,
‡ Ú‡ÍÊÂ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ „ÂÌÓ‚ puc Ë decapentaplegic (dpp).
èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÏ˚Ï ÔÓÒÂ‰ÌËÍÓÏ, ‡ÍÚË‚ËÛ˛˘ËÏ
ÒË„Ì‡Î JNK ‚ fl‰Â, fl‚ÎflÂÚÒfl Ù‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
DJun, ÍÓ‰ËÛÂÏ˚È „ÂÌÓÏ Jun-related antigen (Jra)
(Goldstein et al., 2001). ÉÂÌ puc, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ „ÓÏÓÎÓ„
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÈ ÙÓÒÙ‡Ú‡Á˚ CL100 ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı,
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÛÓ‚ÂÌ¸ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË JNK ˜ÂÂÁ ÂÂ ‰Â-
ÙÓÒÙÓËÎËÓ‚‡ÌËÂ. Ç ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı Í‡Â‚ÓÈ
ÁÓÌ˚ Ú‡ÍÊÂ ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚÒfl „ÂÌ dpp, ÍÓ‰ËÛ˛˘ËÈ „ÓÏÓ-
ÎÓ„ Ú‡ÌÒÙÓÏËÛ˛˘Â„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ ÓÒÚ‡ TGFβ, ÍÓ-
ÚÓ˚È ˜ÂÂÁ ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ Ò‚ÓËı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ÚËÔ‡ I
(Tkv) Ë II (Punt) ÔÂÂ‰‡ÂÚ ÒË„Ì‡Î ÍÎÂÚÍ‡Ï ‡ÏÌËÓÒÂÓ-
Á˚ Ë (ËÎË) ˝ÍÚÓ‰ÂÏ‡Î¸Ì˚Ï ÍÎÂÚÍ‡Ï Í Ì‡˜‡ÎÛ ÏË-
„‡ˆËË (Riesgo-Escovar, Hafen, 1997). Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ˜ÚÓ ‰Îfl ‡ÍÚË‚‡ˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË Ò‚ÓËı „ÂÌÓ‚-
ÏË¯ÂÌÂÈ ·ÂÎÓÍ Jun ‰ËÏÂËÁÛÂÚÒfl (Perkins et al., 1990)
ÎË·Ó ‚ „ÓÏÓ‰ËÏÂ, ÎË·Ó ‚ „ÂÚÂÓ‰ËÏÂ Ò ·ÂÎÍÓÏ Fos.
ì D. melanogaster ·ÂÎÓÍ D-Fos ÍÓ‰ËÛÂÚÒfl „ÂÌÓÏ kay-
ak. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ÙÂÌÓÚËÔ‡ ÏÛÚ‡ÌÚÌ˚ı ˝Ï·ËÓÌÓ‚
(ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ÙÂÌÓÚËÔ‡ ÓÒÚÓÛÏÌÓ ÓÚ‡ÊÂÌ˚ ‚ Ì‡-
Á‚‡ÌËË „ÂÌ‡ – ÎÓ‰Í‡ Í‡flÍ) ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ̃ ÚÓ kayak Ú‡ÍÊÂ
Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ëá (Jürgens et al., 1984). ùÚË Ë ‰Û„ËÂ „Â-
Ì˚-Û˜‡ÒÚÌËÍË ëá ÔË‚Â‰ÂÌ˚ ‚ Ú‡·Î. 1. 

ì ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÔËÏÂÓÏ ÙÂÌÓÏÂÌ‡,
ÔÓ‰Ó·ÌÓ„Ó ëá D. melanogaster, fl‚ÎflÂÚÒfl ˝Ï·ËÓ-
Ì‡Î¸ÌÓÂ ‡ÌÓÁ‡ÊË‚ÎÂÌËÂ, ÍÓÚÓÓÂ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ
‚ÁÓÒÎ˚ı ÓÒÓ·ÂÈ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ·ÂÁ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl
Û·ˆ‡ (Martin et al., 1993; Martin, 1997). àÌÚÂÂÒÌÓ,
˜ÚÓ ÔÓÒÎÂ ÔÓ‚ÂÊ‰ÂÌËfl ÍÓÊË ˝Ï·ËÓÌÓ‚ Ï˚¯Ë ËÎË

Drac1, Dcdc42
(Éíî-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÂ ·ÂÎÍË)

hemipterous (JNKK)

basket (JNK)

kayak (DFos):(DJun?)

ëË„Ì‡Î X
(ÌÂËÁ‚ÂÒÚÂÌ)

puckered
(îÓÒÙ‡Ú‡Á‡ åÄêä)

decapentaplegic
(TGFβ)

thick veins, punt
(ÂˆÂÔÚÓ˚ TGFβ ÚËÔ‡ I Ë II)

èÂÂ‰‡˜‡ ÒË„Ì‡Î‡ DPP

ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸
JNK

DPP
ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸

êËÒ. 7. é·˙Â‰ËÌÂÌËÂ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ JNK Ë DPP ‚ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ ‚Ó ‚ÂÏfl ÒÔËÌÌÓ„Ó Á‡Í˚ÚËfl
Û D. melanogaster (ÔÓ: Glise, Nosell, 1997, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË). é·ÓÁÌ‡˜ÂÌËfl ÒÏ. ‚ ÚÂÍÒÚÂ.
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í‡·ÎËˆ‡ 1.  ÉÂÌ˚, ÏÛÚ‡ˆËË ÍÓÚÓ˚ı Ì‡Û¯‡˛Ú ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÂ Á‡Í˚ÚËÂ Û D. melanogaster

ÉÂÌ (ÒËÏ‚ÓÎ) ÅÂÎÓÍ éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË

ëÚÓËÚÂÎ¸Ì˚Â ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ ÍÎÂÚÍË

zipper (zip) çÂÏÛÒÍÛÎ¸Ì˚È ÏËÓÁËÌ ÅÂÎÓÍ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ ÍÎÂÚÍË
coracle (cora) ÉÓÏÓÎÓ„ ·ÂÎÍ‡ 4.1 ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÅÂÎÓÍ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÏÂÏ·‡Ì
yurt (yrt) íÓ ÊÂ íÓ ÊÂ
shotgun (shg) E-Í‡‰„ÂËÌ ÅÂÎÓÍ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚ 
armadillo (arm) β-ä‡ÚÂÌËÌ íÓ ÊÂ
Fasciclin 3 (Fas3) åÓÎÂÍÛÎ‡ „ÓÏÓÙËÎ¸ÌÓÈ ‡‰„ÂÁËË »
myospheroid (mys) β-ëÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ ÇıÓ‰ËÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ËÌÚÂ„ËÌ‡
scab (scb) α-ëÛ·˙Â‰ËÌËˆ‡ íÓ ÊÂ
Collagen type IV (Cg25C) äÓÎÎ‡„ÂÌ ÚËÔ‡ IV ÅÂÎÓÍ ˝ÍÒÚ‡ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó Ï‡ÚËÍÒ‡
pericardin (prc) íÓ ÊÂ íÓ ÊÂ

ëË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÔÛÚË

decapentaplegic (dpp) ÉÓÏÓÎÓ„ Ú‡ÌÒÙÓÏËÛ˛˘Â„Ó Ù‡ÍÚÓ‡ 
ÓÒÚ‡ β (TGFβ)

ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ DPP/TGFβ

thickveins (tkv) êÂˆÂÔÚÓ TGFβ ÚËÔ‡ I íÓ ÊÂ
punt (put) êÂˆÂÔÚÓ TGFβ ÚËÔ‡ II »
mothers against dpp (mad) åÂ‰Ë‡ÚÓ TGFβ, R-SMAD, ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ 

ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ SMAD
»

medea (med) åÂ‰Ë‡ÚÓ TGFβ, CO-SMAD, ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ 
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ SMAD

»

armadillo (arm) β-ä‡ÚÂÌËÌ ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ Wingless
hemipterous (hep) äËÌ‡Á‡ ÍËÌ‡Á˚ Jun ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ JNK
basket (bsk) äËÌ‡Á‡ Jun íÓ ÊÂ
Jun-related antigen (Jra) î‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È 

JUN
»

kayak (kay) î‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜Ì˚È 
FOS

»

misshapen (msn) äËÌ‡Á‡ ÍËÌ‡Á˚ MAPK (MAPK ÍÓ‰ËÛÂÚÒfl 
„ÂÌÓÏ mushroom bodies tiny – mbt) 

»

puckered (puc) îÓÒÙ‡Ú‡Á‡ »
canoe (cno) ÅÂÎÓÍ ËÏÂÂÚ ‰ÓÏÂÌ PDZ »
Sac1 ôÂÎÓ˜Ì‡fl ÙÓÒÙ‡Ú‡Á‡ »
anterior open (aop)/yan ÑÓÏÂÌ ETS, ÌÂ„‡ÚË‚Ì˚È Â„ÛÎflÚÓ Ï‡Î˚ı 

Éíî‡Á 
ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ RAS

Notch (N) í‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ Notch
polychaetoid (pyd) PDZ/„Û‡ÌËÎ‡ÚÍËÌ‡Á‡ êÂ„ÛÎflÚÓ ÏÌÓ„Ëı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı

Í‡ÒÍ‡‰Ó‚
ribbon (rib) BTB/POZ î‡ÍÚÓ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË
discs large (dlg) PDZ/„Û‡ÌËÎ‡ÚÍËÌ‡Á‡ êÂ„ÛÎflÚÓ ÏÌÓ„Ëı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı

Í‡ÒÍ‡‰Ó‚
å‡Î˚Â Éíî‡Á˚ Rho/˝ÙÙÂÍÚÓ˚

Rho1 å‡Î‡fl Éíî‡Á‡
Cdc42 íÓ ÊÂ 
Rac1 »
Rac2 »
Mig-2-like (mtl) »
myoblast city (mbc) DOCK180 (·ÂÎÓÍ Ò ÏÓÎÂÍÛÎfl.

Ï‡ÒÒÓÈ 180 ÍÑ‡ – downstream of CRK)
ùÙÙÂÍÚÓ 

Protein kinase related to protein
kinase N (Pkn)

èÓÚÂËÌÍËÌ‡Á‡ íÓ ÊÂ

p21-activated kinase (Pak) -kinase (Pak) ëÂËÌ/ÚÂÓÌËÌÓ‚‡fl ÍËÌ‡Á‡ »
disembodied (dib) ùÍ‰ËÒÚÂÓË‰ 22-„Ë‰ÓÍÒËÎ‡ÁÌ‡fl

‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
ÅËÓÒËÌÚÂÁ ˝Í‰ËÒÚÂÓË‰Ó‚

N-myristoyl transferase (Nmt) í‡ÌÒÙÂ‡Á‡ 
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

Í˚Ò˚ ÔÓ Í‡˛ ‡Ì˚ Ì‡˜ËÌ‡˛Ú ·˚ÒÚÓ ‡ÍÚË‚ËÓ-
‚‡Ú¸Òfl Ë c-fos, Ë TGFβ-1 – „ÓÏÓÎÓ„Ë „ÂÌÓ‚ D. melano-
gaster kayak Ë dpp ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ (Martin, Nobes,
1992).

çÂ‰‡‚ÌÓ ÒÚ‡ÎÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ̃ ÚÓ ÍÓÏÂ ëá ̋ Ï·ËÓÌ‡
ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ JNK ÌÛÊÂÌ ‰Îfl Ô‡‚ËÎ¸ÌÓ„Ó ÙÓ-
ÏËÓ‚‡ÌËfl ÚÓ‡ÍÒ‡ ‚ÁÓÒÎÓÈ ÏÛıË, ÍÓÚÓÓÂ ÔÓËÒ-
ıÓ‰ËÚ ÓÚ ÒÎËflÌËfl ‰‚Ûı Í˚ÎÓ‚˚ı ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚ı
‰ËÒÍÓ‚ (Zeitlinger, Bohmann, 1999; Pastor-Pareja et al.,
2004). ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ÔÓıÓÊ Ì‡ ÒÔËÌÌÓÂ Á‡Í˚ÚËÂ Ë,
˜ÚÓ·˚ ÓÚÎË˜‡Ú¸ Â„Ó ÓÚ ÔÓÒÎÂ‰ÌÂ„Ó, ·˚Î Ì‡Á‚‡Ì „Û‰-
Ì˚Ï Á‡Í˚ÚËÂÏ (thorax closure). Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ Û‰ÎË-
ÌÂÌËfl áè ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ëá ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ ËÁÏÂÌÂÌËÂ ÙÓÏ˚ ÍÎÂÚÓÍ, ÌÓ ÌÂ Ëı ÔÓÎËÙÂ‡-
ˆËfl Ë ÔÂÂ„ÛÔÔËÓ‚Í‡. ÇÓ ‚ÂÏfl ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ‡ Ì‡
ÒÚ‡‰ËË ÔÂ‰ÍÛÍÓÎÍË ÔÓÎËÙÂ‡ˆËfl Ë ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÔÂ-
Â„ÛÔÔËÓ‚ÍË Ú‡ÍÊÂ ÌÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl „Î‡‚Ì˚ÏË. ä
˝ÚÓÏÛ ‚˚‚Ó‰Û ÔË¯ÎË ÔÓÒÎÂ ‡Ì‡ÎËÁ‡ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓ‚
˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ ÔÓ ÔÓ‰‡‚ÎÂÌË˛ ÔÓÎËÙÂ‡ˆËË ÍÎÂ-
ÚÓÍ ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚ı ‰ËÒÍÓ‚ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Ó·ÎÛ˜ÂÌËfl
ÎË˜ËÌÓÍ ÔÓÁ‰ÌËı ÒÚ‡‰ËÈ. ì ÏÛı ÔÓÒÎÂ Ú‡ÍÓÈ Ó·‡-
·ÓÚÍË ÚÓ‡ÍÒ ÙÓÏËÓ‚‡ÎÒfl ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ. ë ‰Û„ÓÈ
ÒÚÓÓÌ˚, Ó·‡·ÓÚÍ‡ ̂ ËÚÓı‡Î‡ÁËÌÓÏ Ç, ‰ÂÔÓÎËÏÂË-
ÁÛ˛˘ËÏ ÏËÍÓÙËÎ‡ÏÂÌÚ˚ ‡ÍÚËÌ‡, ËÌ„Ë·ËÓ‚‡Î‡
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ ËÏ‡„ËÌ‡Î¸Ì˚ı ‰ËÒÍÓ‚. ëÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ,
„Î‡‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ̋ ÚÓÏ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ‰‚ËÊÂÌËË
Ë„‡ÂÚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ ÍÎÂÚÍË; Ì‡ ËÒ. 6 ÎÂ„ÍÓ Á‡ÏÂÚËÚ¸
ÒıÓ‰ÒÚ‚Ó ˝ÚËı ‰‚Ûı ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚ı ‰‚ËÊÂÌËÈ ‰‡ÊÂ
Ì‡ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓÏ ÛÓ‚ÌÂ.

àÌÚÂÂÒÌÓ, ˜ÚÓ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ Notch Ì‡fl‰Û Ò
JNK- Ë DPP-ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ÏË Í‡ÒÍ‡‰‡ÏË ÚÓÊÂ Â„ÛÎË-
ÛÂÚ ëá. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ Notch-ÏÛÚ‡ÌÚ˚ ÏÓ„ÛÚ ˜‡-
ÒÚË˜ÌÓ ‚ÓÒÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡Ú¸ ÙÂÌÓÚËÔ, ‚˚Á‚‡ÌÌ˚È Ì‡Û-
¯ÂÌËÂÏ JNK-ÔÛÚË (Zecchini et al., 1999). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡-
ÂÚÒfl, ˜ÚÓ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ Notch
ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ Ó‰ËÌ ËÁ ‚ÂÓflÚÌ˚ı ‡Î¸ÚÂ-
Ì‡ÚË‚Ì˚ı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ (‚ÓÁÏÓÊÌÓ, MAPK),
ÒÔÓÒÓ·Ì˚È Í‡ÍËÏ-ÚÓ Ó·‡ÁÓÏ ˜‡ÒÚË˜ÌÓ ‚ÓÁÏÂÒÚËÚ¸
ÛÚ‡ÚÛ ÒË„Ì‡Î‡ JNK Û bsk- Ë hep-ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ ÔË ÛÒÎÓ-
‚ËË ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ëfl ̋ ÚÓ„Ó ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl Ì‡ ÙÓÌÂ
ÏÛÚ‡ˆËË Notch.

ê‡Á‚ËÚËÂ Ú‡ıÂË. ê‡Á‚ËÚËÂ Ú‡ıÂË Û D. melano-
gaster ÚÂ·ÛÂÚ Û‰ÎËÌÂÌËfl ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‚ÂÚ‚ÂÈ, ÍÓÚÓ-
˚Â Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl Ë ÒÎË‚‡˛ÚÒfl ‚ ÒÎÓÊÌÛ˛ ÒÂÚ¸. îÓ-
ÏËÓ‚‡ÌËÂ ÂÂ Í‡Í ÚÛ·˜‡ÚÓÈ ÒÚÛÍÚÛ˚ ËÌ‰ÛˆËÛ-
ÂÚÒfl Ì‡ÔflÏÛ˛ ˜ÂÂÁ ‚ÌÛÚËÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒË„Ì‡Î˚
˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓ„Ó Á‡˜‡ÚÍ‡ Ë ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ËÌ‰ÛÍÚË‚ÌÓ-
„Ó ÒË„Ì‡Î‡, ‚ÓÁÌËÍ‡˛˘Â„Ó ÏÂÊ‰Û ÒÓÒÂ‰ÒÚ‚Û˛˘ËÏË
˝ÔËÚÂÎËÂÏ Ë ÏÂÁÂÌıËÏÓÈ. é·‡ ÔÓˆÂÒÒ‡ ËÂ‡ıË˜Â-
ÒÍË ÍÓÌÚÓÎËÛ˛ÚÒfl Â„ÛÎflÚÓ‡ÏË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË,
Ù‡ÍÚÓ‡ÏË ÓÒÚ‡ Ë Ëı ÂˆÂÔÚÓ‡ÏË, ÍÓÚÓ˚Â Ì‡-
Ô‡‚Îfl˛Ú ÏË„‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Ë Ëı ÂÓ„‡ÌËÁ‡ˆË˛,
ÍÓÌÚÓÎËÛÂÏÛ˛ ÔÂÂÒÚÓÈÍÓÈ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ Ë ·ÂÎ-
ÍÓ‚˚Ï Ú‡ÌÒÔÓÚÓÏ (Nelson, 2003). 

Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ ÍÓÌÚÓÎ¸ ÏË-
„‡ˆËË Ë ÒÎËflÌËfl Ú‡ıÂÈÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl „ÂÌÓÏ dysfusion (dys). ÅÂÎÓÍ Dys –
bHLH-PAS-Ú‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ, ÍÓÚÓ˚È
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÒÎË‚‡˛˘ËıÒfl Ú‡-

ıÂÈÌ˚ı ÍÎÂÚÍ‡ı ‚Ó ‚ÂÏfl ‚ÂÚ‚ÎÂÌËfl Ë ÒÎËflÌËfl. ÉÂÌ
dys Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÒÎËflÌËË ÍÎÂÚÓÍ Ë ËÌ„Ë·ËÛÂÚ ÍÎÂ-
ÚÓ˜Ì˚Â ÏË„‡ˆËË ‚ ÍÓÌˆÂ ÔÓˆÂÒÒ‡ ‚ÂÚ‚ÎÂÌËfl. åË-
¯ÂÌflÏË dys fl‚Îfl˛ÚÒfl „ÂÌ˚ trachealess (trh) Ë breath-
less (btl). Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÏÛÚ‡ˆËfl dys ÔË‚Ó‰ËÚ
Í Û‚ÂÎË˜ÂÌË˛ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË êçä „ÂÌÓ‚ trh Ë btl
(Jiang, Crews, 2007). ëÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÏÓ‰ÂÎ¸, Ó·˙flÒÌfl˛-
˘‡fl, Í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl Â„ÛÎflˆËfl ÏË-
„‡ˆËË Ú‡ıÂÈÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ. Ç ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ÌÂÈ ÏË-
„‡ˆËfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÒÓÂ‚ÌÓ‚‡ÌËfl ÏÂÊ-
‰Û ·ÂÎÍ‡ÏË Dys Ë Tango Á‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò ·ÂÎÍÓÏ Trh.
ÖÒÎË Trh Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò Tango, ÚÓ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÍÚË-
‚‡ˆËfl Ú‡ÌÒÍËÔˆËË btl Ë ÏË„‡ˆËfl. ÖÒÎË ÊÂ Trh Ò‚fl-
Á˚‚‡ÂÚÒfl Ò Dys, ÚÓ ÛÓ‚ÂÌ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË bhl ÒÌËÊ‡ÂÚ-
Òfl, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚÒfl ÏË„‡ˆËfl Ú‡ıÂÈÌ˚ı
ÍÎÂÚÓÍ (Ghabrial, Krasnow, 2006).

êÓÎ¸ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚ı ÍÎÂÚÓÍ ‚
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ‰‚ËÊÂÌËË. ã˛·ÓÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÂ
ËÁÏÂÌÂÌËÂ ÙÓÏ˚ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÎ‡ÒÚ‡, Ì‡ÔË-
ÏÂ ‚ ÔÂËÓ‰ „‡ÒÚÛÎflˆËË, Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl Ò ÚÓ„Ó, ̃ ÚÓ ÒÓ-
ÒÚ‡‚Îfl˛˘ËÂ Â„Ó ÍÎÂÚÍË ÔÓÎflËÁÛ˛ÚÒfl, Ú.Â. ‚˚Úfl„Ë-
‚‡˛ÚÒfl ‚ ÔÂÔÂÌ‰ËÍÛÎflÌÓÏ ËÎË ÍÓÒÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂ-
ÌËË ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛ Í ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÔÎ‡ÒÚ‡.
èÓÎflËÁ‡ˆËfl ÍÎÂÚÓÍ ÓÒÌÓ‚‡Ì‡ Ì‡ ÒÎÓÊÌ˚ı ÔÂÂ-
ÒÚÓÈÍ‡ı ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ Ë ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÏÂÏ·‡Ì˚:
Ò·ÓÍÂ ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ Ë ÏËÍÓÙËÎ‡ÏÂÌÚÓ‚ Ë Ëı
ÓËÂÌÚ‡ˆËË ÔÓ ‰ÎËÌÌÓÈ ÓÒË ÔÓÎflËÁÛ˛˘ÂÈÒfl ÍÎÂÚ-
ÍË, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‰‚ËÊÂÌËflı ËÌÚÂ„‡Î¸Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚. ùÚË
ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ̋ ‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚ Ë ÏÓ„ÛÚ Â-
‡„ËÓ‚‡Ú¸ Ì‡ ‚ÌÂ¯ÌËÂ (Ì‡ÔËÏÂ, „‡‰ËÂÌÚ˚ ÓÒÚÓ-
‚˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚) Ë ‚ÌÛÚÂÌÌËÂ (ÏËÍÓÙËÎ‡ÏÂÌÚ˚ ˆË-
ÚÓÒÍÂÎÂÚ‡) ÒË„Ì‡Î˚ ÔÓÎflÌÓÒÚË. èÛÚÂÏ Ò·ÓÍË
ÏÛÎ¸ÚËÔÓÚÂËÌÓ‚˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ÓÌË ËÌ‰ÛˆËÛ˛Ú
ÔÂÂ‰‡˜Û ÌËÊÂÒÚÓfl˘Ëı ÒË„Ì‡ÎÓ‚, ˜ÚÓ·˚ Á‡ÔÛÒÚËÚ¸
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ‡ÒËÏÏÂÚËË ÍÎÂÚÍË. àÁ ÚÂı ÓÔËÒ‡Ì-
Ì˚ı ÍÓÏÔÎÂÍÒÓ‚ ·ÂÎÍÓ‚ ÔÓÎflÌÓÒÚË – partitioning de-
fective (PAR), Crumbs Ë Scribble – ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ PAR
Ó·Î‡‰‡˛Ú Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ¯ËÓÍÓÈ ÙÛÌÍˆËÂÈ (Suzuki,
Ohno, 2006). èË ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÔÓÎflËÁ‡ˆËË
˝ÚË ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ ÍÓÓÔÂËÛ˛ÚÒfl, ˜ÚÓ·˚ ËÌ‰ÛˆËÓ-
‚‡Ú¸ ÔÓÎflÌÓÒÚ¸, ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl Í‡Í ‚ ‰Û„Ëı ÒËÒÚÂÏ‡ı
ÓÌË ÔÓÚË‚ÓÒÚÓflÚ ‰Û„ ‰Û„Û, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó Ë
ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl ËÎË ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl ‡ÒËÏÏÂÚËfl
ÍÎÂÚÍË. ç‡È‰ÂÌ˚ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ Â„ÛÎflˆËË ÍÓÏÔÎÂÍ-
ÒÓ‚ ÔÓÎflÌÓÒÚË. å‡Î˚Â Éíî‡Á˚, ÔËÌ‡‰ÎÂÊ‡˘ËÂ
ÒÛÔÂÒÂÏÂÈÒÚÛ RAS, ÍÓÚÓ˚Â ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú Í‡Í ÏÓÎÂ-
ÍÛÎflÌ˚Â ÔÂÂÍÎ˛˜‡ÚÂÎË ‚Ó ÏÌÓ„Ëı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı
ÔÛÚflı, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ë„‡˛Ú ÍËÚË˜ÂÒÍÛ˛ ÓÎ¸ ‚
ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË. 

èÓÎflËÁ‡ˆËfl Á‡Ú‡„Ë‚‡ÂÚ ÌÂ Ó‰ÌÛ ÍÎÂÚÍÛ, ‡ ˆÂ-
Î˚È ÍÎÂÚÓ˜Ì˚È ÔÎ‡ÒÚ, Ú.Â. ÔÓÎflËÁ‡ˆËfl Ó‰ÌÓÈ ÍÎÂÚ-
ÍË ÔÓ·ÛÊ‰‡ÂÚ ÒÓÒÂ‰Ì˛˛ Í Ú‡ÍÓÏÛ ÊÂ ÔÂ‚‡˘ÂÌË˛.
ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÎË¯¸ ÔË Ì‡ÎË˜ËË
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌÚ‡ÍÚÓ‚ Ë ÔÓ˝ÚÓÏÛ Ì‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ÍÓÌ-
Ú‡ÍÚÌÓÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÓÎflËÁ‡ˆËÂÈ. äÎÂÚÍË ÌÂ ÏÓ-
„ÛÚ ÓÒÚ‡‚‡Ú¸Òfl ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ÌÂÓ„‡ÌË-
˜ÂÌÌÓ ‰ÓÎ„Ó. óÂÂÁ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌÓÂ ‚ÂÏfl ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
‰ÂÙÓÏ‡ˆËfl ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ÍÎÂÚÍË, ÍÓÚÓ‡fl
ÛÏÂÌ¸¯‡ÂÚ ÓÚÌÓ¯ÂÌËÂ ÂÂ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Í Ó·˙ÂÏÛ
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(ÒÓÍ‡˘ÂÌËÂ). ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÒÓÍ‡-
ÚËÚÂÎ¸Ì˚Ï ‡ÔÔ‡‡ÚÓÏ ÍÎÂÚÍË – ÏËÍÓÙËÎ‡ÏÂÌÚ‡-
ÏË. Ç ıÓ‰Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸Ì˚ı ÒÓÍ‡˘ÂÌËÈ ÔÎ‡ÒÚ ËÁ-
„Ë·‡ÂÚÒfl, ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ˝ÎÂÏÂÌÚ‡ÌÓÂ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓÂ ÔÂÂÏÂ˘ÂÌËÂ.

ëÛ˘ÂÒÚ‚ÛÂÚ ‰Û„ÓÈ ÚËÔ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓ-
ÚÓ˚È Ì‡Á˚‚‡ÂÚÒfl ÔÎ‡Ì‡Ì‡fl ÍÎÂÚÓ˜Ì‡fl ÔÓÎfl-
ÌÓÒÚ¸ (Planar cell polarity – êëê). ùÚ‡ ‡ÁÌÓ‚Ë‰ÌÓÒÚ¸
ÔÓÎflËÁ‡ˆËË Ó„‡ÌËÁÛÂÚÒfl ‚ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍÂ
ÔÎ‡Ì‡ÌÓ, Ú.Â. ‚ ‰‚ÛÏÂÌÓÈ ÔÎÓÒÍÓÒÚË, ÔÂÔÂÌ‰ËÍÛ-
ÎflÌÓ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓ/·‡Á‡Î¸ÌÓÈ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË, ÓÚ ÍÓÚÓ-
ÓÈ ÓÌ‡ ÓÚÎË˜‡ÂÚÒfl ÚÂÏ, ̃ ÚÓ ‰Îfl Ò‚ÓÂÈ ‡ÍÚË‚‡ˆËË ÌÂ
ÚÂ·ÛÂÚ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı Ë ÒÛ·ÒÚ‡ÚÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÌ-
Ú‡ÍÚÌ˚ı ÒË„Ì‡ÎÓ‚. Ç ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl Ó·-
¯ËÌ˚Â ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚Â ÔÎ‡ÒÚ˚, ÒÓÒÚÓfl˘ËÂ ËÁ Ó‰Ë-
Ì‡ÍÓ‚Ó ÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÍÎÂÚÓÍ. êëê ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ
ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ÏÌÓÊÂÒÚ‚‡ ÔÓ‚ÚÓfl˛˘ËıÒfl ÒÚÛÍ-
ÚÛÌÓ-Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚˚ı ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ˝ÎÂÏÂÌÚÓ‚,
Ì‡ÔËÏÂ ̃ Â¯ÛÂÍ ˚·, ÔÂ¸Â‚ ÔÚËˆ Ë ‚ÓÎÓÒÍÓ‚ ̄ Â-
ÒÚË ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı. ì ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ÒË„Ì‡Î êëê ËÒ-
ÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ÔË ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡ÒÔÓÎÓÊÂ-
ÌËfl ÒÚÛÍÚÛ „Î‡Á‡, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ÓÎÓÒÍÓ‚ Ë ˘ÂÚËÌÓÍ Ì‡
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÏÛı. ä ÔËÏÂÛ, Í‡Ê‰‡fl ËÁ ~30 Ú˚Ò.
ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË ÔÓËÁ‚Ó‰ËÚ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌ-
Ì˚È ‚ÓÎÓÒÓÍ, ÍÓÚÓ˚È ÙÓÏËÛÂÚÒfl Ì‡ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ
ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË Ë ‚˚Úfl„Ë‚‡ÂÚÒfl ‚ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÏ
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË, ‡ „Î‡Á ÒÓÒÚÓËÚ ËÁ ·ÓÎÂÂ ˜ÂÏ 700 ÔÓÎfl-
ËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı ÓÏÏ‡ÚË‰ËÂ‚ Ë ÒÂÌÒÓÌ˚ı ˘ÂÚËÌÓÍ, ÍÓ-
ÚÓ˚Â ÓËÂÌÚËÓ‚‡Ì˚, ÔÓ‰Ó·ÌÓ ‚ÓÎÓÒÍ‡Ï. ùÚË ˝ÎÂ-
ÏÂÌÚ‡Ì˚Â Â‰ËÌËˆ˚ ‡Á‚ËÚËfl ‡ÁÎË˜‡˛ÚÒfl ÔÓ ˜ËÒ-
ÎÛ ÍÎÂÚÓÍ. ÇÓÎÓÒÓÍ Í˚Î‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ˜‡ÒÚ¸˛
Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ÍÎÂÚÍË, ÍÓÚÓ‡fl ÔÓÎflËÁÛÂÚÒfl ‚ ÔÎÓÒ-
ÍÓÒÚË ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÎ‡ÒÚ‡. ôÂÚËÌÍË Ë ÓÏÏ‡ÚË-
‰ËË – ˝ÚÓ ÏÌÓ„ÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚, ËÒÔÓÎ¸ÁÛ˛-
˘ËÂ ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ‰Îfl ÒÓÁ‰‡ÌËfl ÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌÓÈ Ó-
„‡ÌËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ.

Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ ÔÎ‡Ì‡Ì‡fl ÔÓÎflËÁ‡ˆËfl ÍÎÂ-
ÚÓÍ ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl ·Î‡„Ó‰‡fl ÔÓˆÂÒÒÛ, ‚ ÓÒÌÓ‚Â
ÍÓÚÓÓ„Ó ÎÂÊËÚ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚Ï Â-

ˆÂÔÚÓÓÏ Frizzled ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛ-
ÚË êëê (Mlodzik, 2002). àÌÚÂÂÒÌÓ, ̃ ÚÓ Frizzled fl‚Îfl-
ÂÚÒfl Ó‰ÌËÏ ËÁ ÂˆÂÔÚÓÓ‚, Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Ëı ÒÂÍÂÚÓ-
Ì˚Â ·ÂÎÍË ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ WNT (Logan, Nusse, 2004),
Ó‰Ì‡ÍÓ, Û˜‡ÒÚ‚Ûfl ‚ êëê, ÓÌ ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ ÌÂÁ‡‚Ë-
ÒËÏÓ ÓÚ WNT (Lawrence et al., 2002).

éÚÍ˚ÚË˛ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚ÌÓ„Ó Frizzled-Á‡‚ËÒËÏÓ„Ó
ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË êëê ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ó‚‡ÎÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÌËÂ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸Ì˚ı ÚÍ‡ÌÂÈ D. melanogaster, ÓÚ‚ÂÚ-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚ı Á‡ ÔÓËÁ‚Ó‰ÒÚ‚Ó ‚ÌÂ¯ÌËı ÒÚÛÍÚÛ ÚÂÎ‡
Ì‡ÒÂÍÓÏÓ„Ó: Í˚ÎÓ‚˚Â ‚ÓÎÓÒÍË, ÙÓÏËÛ˛˘ËÂÒfl ‚
‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË Í˚Î‡,
Ë ‡·‰ÓÏËÌ‡Î¸Ì˚Â ‚ÓÎÓÒÍË, ‚ÓÁÌËÍ‡˛˘ËÂ ‚ ÔÓÒÚÂË-
ÓÌÓÈ ÁÓÌÂ ˝ÔË‰ÂÏ‡Î¸ÌÓÈ ÍÎÂÚÍË ·˛¯Í‡. àÁÓÎË-
Ó‚‡ÌËÂ Ë ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚, Ì‡Û¯‡˛˘Ëı ÛÔÓfl-
‰Ó˜ÂÌÌÓÂ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËÂ ‚ÓÎÓÒÍÓ‚, ÔÓ‰‚ËÌÛÎÓ ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ‚ Ó·Î‡ÒÚË êëê (Gubb, Garcia-Bellido,
1982; Wong, Adler, 1993). ì Ú‡ÍËı ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Í˚ÎÓ-
‚˚Â ‚ÓÎÓÒÍË ‡ÒÔÓÎ‡„‡˛ÚÒfl ÌÂ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓ, ‡ ‚ ˆÂÌÚÂ
‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË Ë “‚‡ÒÚÓÔ˚ÍÛ”
(Wong, Adler, 1993). éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ̃ ÚÓ ‚ ÓÒÌÓ‚Â ÔÓÎflÌÓ
ÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı ‚ÓÎÓÒÍÓ‚ Í˚Î‡ D. melanogaster
ÎÂÊËÚ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ‡fl ÔÓÎflÌÓÒÚ¸, ‚˚Á‚‡ÌÌ‡fl ‡ÒËÏ-
ÏÂÚË˜Ì˚Ï ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂÏ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚ êëê.
ùÚË ·ÂÎÍË ÔÂ‚˚ÏË ÒÓ·Ë‡˛ÚÒfl Ì‡ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ-
‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË (ËÒ. 8). 

éÒÌÓ‚Û ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË êëê ÒÓÒÚ‡‚Îfl˛Ú ÚË
·ÂÎÍ‡, ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ò ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓ-
ÒÚ¸˛ – Frizzled, Strabismus (ËÎË Van Gogh), Flamingo
(ËÎË Starry night), Ë ÚË ̂ ËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËı ·ÂÎÍ‡ –
Dishevelled, Prickle, Diego (ËÒ. 8, Ú‡·Î. 2). Flamingo
ÎÓÍ‡ÎËÁÛÂÚÒfl ‚ ÍÎÂÚÍÂ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸ÌÓ Ë ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓ
(Usui et al., 1988), ÚÓ„‰‡ Í‡Í Frizzled, Dishevelled Ë
Diego – ÚÓÎ¸ÍÓ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓ (Axelrod, 2001; Das et al.,
2004), ‡ Prickle Ë Strabismus – ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸ÌÓ
(Tree et al., 2002; Bastock et al., 2003). Flamingo fl‚Îfl-
ÂÚÒfl ‡ÚËÔË˜Ì˚Ï Í‡‰„ÂËÌÓÏ ÒÓ ÒÂÏ¸˛ Ú‡ÌÒÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚ÏË ‰ÓÏÂÌ‡ÏË. Frizzled Ú‡ÍÊÂ ËÏÂÂÚ ÒÂÏ¸
Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚ı ‰ÓÏÂÌÓ‚, ‡ Strabismus – ˜ÂÚ˚Â.

êËÒ. 8. ëË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ ÓÒÌÓ‚Ì˚ı ·ÂÎÍÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ÔÎ‡Ì‡ÌÓÈ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ ÔÓÎflÌÓÒÚË D. melanogaster
(ÔÓ: Zallen, Wieschaus, 2004, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË). ùÔËÚÂÎË‡Î¸Ì‡fl ÍÎÂÚÍ‡ Í˚Î‡ ‡ÌÌÂÈ (‡, ·) Ë ÔÓÁ‰ÌÂÈ (‚) ÍÛÍÓÎÍË. ÄÔË-
Í‡Î¸Ì‡fl Ó·Î‡ÒÚ¸ – ‚‚ÂıÛ, ‰ËÒÚ‡Î¸Ì‡fl – ÒÔ‡‚‡.
‡ – ÒÌ‡˜‡Î‡ ‚ÒÂ êëê-·ÂÎÍË ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌ˚ ‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÂ; · – ·ÂÎÓÍ Flamingo ÂÍÛÚËÛÂÚ Ì‡ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÛ˛ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸
ÍÎÂÚÍË ·ÂÎÍË Frizzled Ë Strabismus, ÍÓÚÓ˚Â ‚ Ò‚Ó˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ÔË‚ÎÂÍ‡˛Ú ÚÛ‰‡ Dishevelled Ë Prickle ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ;
‚ −  ÓÒÌÓ‚Ì˚Â êëê-·ÂÎÍË ÒÓÚËÛ˛ÚÒfl Ì‡ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸Ì˚Â Ë ‰ËÒÚ‡Î¸Ì˚Â ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ÔÓˆÂÒÒ‡, ÍÓÚÓ˚È ÚÂ·ÛÂÚ ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚË ‚ÒÂı ¯ÂÒÚË ·ÂÎÍÓ‚. 

‡ · ‚

ÅÂÎÍË:

– Flamingo
– Frizzled

– Strabismus

– Dishevelled

– Prickle

– Diego
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( )

( )

( )

( )
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

í‡·ÎËˆ‡ 2.  ÉÂÌ˚, ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚Â ‚ ÔÎ‡Ì‡ÌÛ˛ ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Û D. melanogaster (ÔÓ: Adler, 2002)

ÉÂÌ (ÒËÏ‚ÓÎ) ÅÂÎÓÍ é„‡Ì éÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË

frizzled (fz) êÂˆÂÔÚÓ, ËÏÂÂÚ ÒÂÏ¸ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡Ì-
Ì˚ı ‰ÓÏÂÌÓ‚ 

Ç, ô, O ç‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË 
ÍÎÂÚÍË Í˚Î‡

dishevelled (dsh) àÏÂÂÚ ‰ÓÏÂÌ˚ PDZ, DIX Ë DEP Ç, ô, O íÓ ÊÂ 
starry night 
(stan)/flamingo 
(fmi)

êÂˆÂÔÚÓ, ËÏÂÂÚ ÒÂÏ¸ Ú‡ÌÒÏÂÏ·‡Ì-
Ì˚ı ‰ÓÏÂÌÓ‚ Ë Í‡‰„ÂËÌÓ‚˚Â ÔÓ‚ÚÓ-
˚

Ç, ô, O ç‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸ÌÓÈ Ë ‰ËÒÚ‡Î¸-
ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚflı ÍÎÂÚÍË Í˚Î‡

Van Gogh 
(Vang)/strabismus 
(stbm)

PDZ, ÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ·ÂÎÓÍ Ç, ô, O çÂ‡‚ÚÓÌÓÏÌÓÂ ‰ÓÏËÌËÛ˛˘ÂÂ ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ, ÍÓÏ-
ÔÎÂÏÂÌÚ‡ÌÓÂ fz

prickle (pk)/spiny 
legs (sple)

LIM-‰ÓÏÂÌ Ç, ô, O ëÎÓÊÌ˚È „ÂÌ. ÅÂÎÓÍ Ì‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ÔÓÍÒË-
Ï‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË Í˚Î‡

diego (dgo) ÄÌÍËËÌÓ‚˚Â ÔÓ‚ÚÓ˚ Ç, O ç‡Í‡ÔÎË‚‡ÂÚÒfl Ì‡ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË 
ÍÎÂÚÍË Í˚Î‡

dachsous (ds) ä‡‰„ÂËÌÓ‚˚Â ÔÓ‚ÚÓ˚ Ç, ô, O ÑÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ÙÓÏÛ ÚÂÎ‡
fat (ft) íÓ ÊÂ Ç, ô, O åÛÚ‡ˆËË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ‚˚Á˚‚‡Ú¸ ÓÔÛıÓÎ¸
four jointed (fj) ëÂÍÂÚÓÌ˚È ·ÂÎÓÍ Ç, ?, O àÏÂÂÚ „‡‰ËÂÌÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË, ÙÂÌÓÚËÔ ÒÎ‡·˚È 
unpaired (upd) ãË„‡Ì‰, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘ËÈ Í‡ÒÍ‡‰ 

JAK/STAT 
Ç, ?, O àÏÂÂÚ „‡‰ËÂÌÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÚÍ‡Ìflı „Î‡Á‡

hopscotch (hop) äËÌ‡Á‡ Janus O êÂ„ÛÎËÛÂÚÒfl „ÂÌÓÏ unpaired, ÙÓÒÙÓËÎËÛÂÚ 
STAT

Stat92E/marelle í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ O êÂ„ÛÎËÛÂÚÒfl JAK
Notch (N) í‡ÌÒÏÂÏ·‡ÌÌ˚È ÂˆÂÔÚÓ O ì˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÏ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËË, Â-

ˆÂÔÚÓ ‰Îfl Dl
Delta (Dl) ãË„‡Ì‰ O ë‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò N
wingless (wg) ëÂÍÂÚËÛÂÏ˚È ÎË„‡Ì‰ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó 

ÔÛÚË WNT
O àÏÂÂÚ „‡‰ËÂÌÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÚÍ‡Ìflı „Î‡Á‡

fringe (fng) ÉÎËÍÓÁËÎÚ‡ÌÒÙÂ‡Á‡ O ÇÓ‚ÎÂ˜ÂÌ ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ ̋ Í‚‡ÚÓÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË 
„Î‡Á‡

mirror (mirr) ÉÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÈ Ú‡ÌÒÍËÔ-
ˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ 

O ùÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÏ ÓÚ‰ÂÎÂ „Î‡Á‡

inturned (in) ëÎ‡·‡fl „ÓÏÓÎÓ„Ëfl Ò ‰ÓÏÂÌÓÏ PDZ Ç, ô, O, wk á‡Ú‡„Ë‚‡ÂÚ ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚˚ı 
‚ÓÎÓÒÍÓ‚, ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ‚ÓÎÓÒ-
ÍÓ‚. ÉÎ‡ÁÌÓÈ ÙÂÌÓÚËÔ ÒÎ‡·˚È 

fuzzy (fy) çÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì Ç, ô ëıÓÊËÈ Ò in ÙÂÌÓÚËÔ
fritz (frtz) çÂ ËÁ‚ÂÒÚÂÌ Ç, ô íÓ ÊÂ
multiple wing hairs 
(mwh)

íÓ ÊÂ Ç åÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÒÍÓ‚. 
ëËÎ¸Ì˚È ÙÂÌÓÚËÔ 

RhoA Éíî‡Á‡ Ç, O åÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÒÍÓ‚, 
ÌÓ Ì‡Û¯ÂÌËfl ÔÓÎflÌÓÒÚË Í˚ÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ 
ÌÂÚ

Rho kinase ùÙÙÂÍÚÓ RhoA Ç, O íÓ ÊÂ, Ì‡Û¯ÂÌËÂ ÓÚ‡ˆËË ÓÏÏ‡ÚË‰ËÂ‚
Rac Éíî‡Á‡ Ç, O åÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÒÍÓ‚, 

‚˚Á‚‡ÌÌ˚ı ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ·ÂÎÍ‡ DN. åÛÚ‡ÌÚ˚ Ò 
‡ÎÎÂÎflÏË ÔÓÚÂË ÙÛÌÍˆËË ÌÂ ÔÓfl‚Îfl˛Ú ÏÛ-
Ú‡ÌÚÌÓ„Ó ÙÂÌÓÚËÔ‡

Dcdc42 íÓ ÊÂ Ç åÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌÓÒÚ¸ ÍÎÂÚÓÍ Í˚ÎÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÒÍÓ‚; 
ÍÓÓÚÍËÂ ‚ÓÎÓÒÍË, ‚˚Á‚‡ÌÌ˚Â ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ 
·ÂÎÍ‡ DN

tricornered (trc) äËÌ‡Á‡ Ç äÎ‡ÒÚÂËÁ‡ˆËfl Ë ‡Ò˘ÂÔÎÂÌËÂ ‚ÓÎÓÒÍÓ‚
furry (fry) äÛÔÌ˚È ·ÂÎÓÍ Ç íÓ ÊÂ
basket (bsk) MAPK Ç?, O? äÓÏÔÓÌÂÌÚ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË ÍËÌ‡Á˚ Jun (JNK).
hemipterous (hep) MAPKK Ç?, O? íÓ ÊÂ
misshapen (msn) MAPKKKK Ç, O »
jun í‡ÌÒÍËÔˆËÓÌÌ˚È Ù‡ÍÚÓ O, wk åË¯ÂÌ¸ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË JNK 
èËÏÂ˜‡ÌËÂ: Ç – ‚ÓÎÓÒÍË; ô – ˘ÂÚËÌÍË; O – ÓÏÏ‡ÚË‰ËË; ? – ÌÂÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È ÙÂÌÓÚËÔ; wk – ÒÎ‡·˚È ÙÂÌÓÚËÔ.
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Ç ÒÓÒÚ‡‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ Dishevelled
‚ıÓ‰flÚ ‰ÓÏÂÌ˚ DIX (Dishevelled-Axin), PDZ (PSD-95,
Discs large, ZO-1) Ë DEP (Dishevelled, EGL-10, Pleck-
strin). ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ ·ÂÎÓÍ Prickle (ËÁ‚ÂÒÚ-
Ì˚È Ú‡ÍÊÂ Í‡Í Spiny legs) ËÏÂÂÚ Ó‰ËÌ PET-‰ÓÏÂÌ Ë
ÚË LIM-‰ÓÏÂÌ‡. ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ ·ÂÎÓÍ Diego
ÌÂÒÂÚ ¯ÂÒÚ¸ ‡ÌÍËËÌÓ‚˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚. Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡-
ÌÓ, ˜ÚÓ Frizzled ÏÓÊÂÚ Ì‡ÔflÏÛ˛ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Ó-
‚‡Ú¸ Ò Dishevelled, ‡ Strabismus – Ò Prickle. ä‡‰„ÂËÌ
Flamingo, ÍÓÚÓ˚È ÓÔÓÒÂ‰ÛÂÚ „ÓÏÓÙËÎ¸ÌÛ˛ ‡‰„Â-
ÁË˛, ÂÍÛÚËÛÂÚ ÓÒÚ‡Î¸Ì˚Â ÍÓÓ‚˚Â ·ÂÎÍË êëê ‚
‡ÈÓÌ˚ ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ (Strutt, 2002). 

ä‡Í ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ
·ÂÎÍÓ‚ êëê, ÔÓÍ‡Á‡ÎË òËÏ‡‰‡ Ò ÒÓ‡‚ÚÓ‡ÏË (Shima-
da et al., 2006): ‚Ó ‚ÂÏfl ‡ÌÌÂ„Ó ‡Á‚ËÚËfl Í˚Î‡
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÍË ‚˚ÒÚ‡Ë‚‡˛ÚÒfl ‚‰ÓÎ¸ ÔÓÍÒËÏ‡Î¸-
ÌÓ-‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË, Ô‡‡ÎÎÂÎ¸ÌÓ ‡ÔËÍ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ-
‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË. èÓ‚Ó‰fl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ò ËÒÔÓÎ¸-
ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÁÂÎÂÌÓ„Ó ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ (GFP),
ÓÌË Û‚Ë‰ÂÎË, ˜ÚÓ „Ë·Ë‰Ì˚È ·ÂÎÓÍ Frizzled:GFP
ÔÂ‰ÔÓ˜ÚËÚÂÎ¸ÌÓ Ú‡ÌÒÔÓÚËÛÂÚÒfl ‚ ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÏ
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË Ë Ì‡ıÓ‰ËÚÒfl ‚ ‚ÂÁËÍÛÎ‡ı, ÍÓÚÓ˚Â Ú‡Í-
ÊÂ ÒÓ‰ÂÊ‡Ú Flamingo. Ä‚ÚÓ˚ Ó·‡ÚËÎË ‚ÌËÏ‡ÌËÂ
Ì‡ ÚÓ, ˜ÚÓ ˝ÚÓÚ Ú‡ÌÒÔÓÚ ÔÓıÓÊ Ì‡ Á‡‚ËÒËÏÓÂ ÓÚ
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ‰‚ËÊÂÌËÂ ‚ÂÁËÍÛÎ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı ·Â-
ÎÓÍ Dishevelled, ÍÓÚÓÓÂ ‡ÌÂÂ Ì‡·Î˛‰‡ÎË ‚ flÈˆÂ
¯ÔÓˆÂ‚ÓÈ Îfl„Û¯ÍË Xenopus laevis (Miller et al.,
1999). éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ‚ÂÁËÍÛÎ˚, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ Fla-
mingo, ÚÓÊÂ ‡ÒÒÓˆËËÓ‚‡Ì˚ Ò ÏËÍÓÚÛ·Ó˜Í‡ÏË,
‡ÁÛ¯ÂÌËÂ ÍÓÚÓ˚ı ÔË‚Ó‰ËÚ Í ËÒ˜ÂÁÌÓ‚ÂÌË˛
Frizzled Ë Flamingo Ò ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË Ë Ì‡Û¯Â-
ÌË˛ Ú‡ÌÒÔÓÚ‡ Frizzled:GFP. ùÚË ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÔÓ-
Í‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÔÎ‡Ì‡Ì‡fl ÔÓÎflÌÓÒÚ¸ ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚÒfl
·Î‡„Ó‰‡fl Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÏÛ Ú‡ÌÒÔÓÚÛ Í ‰ËÒÚ‡Î¸ÌÓÈ

ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË ÍÎÂÚÍË ‚‰ÓÎ¸ ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ÒÂÚË
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ ·ÂÎÍ‡ Frizzled. 

äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ·ÂÎÍË êëê ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Ú‡ÍÊÂ ÓËÂÌ-
ÚËÓ‚‡Ú¸ „ÛÔÔ˚ ÔÓÒÚÏËÚÓÚË˜ÂÒÍËı ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó ‚Â-
Ïfl ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl „Î‡Á‡ D. melanogaster. ä ÌËÏ ÓÚ-
ÌÓÒflÚÒfl ÙÓÚÓÂˆÂÔÚÓÌ˚Â ÍÎÂÚÍË R3 Ë R4, ÍÓÚÓ˚Â
‚ıÓ‰flÚ ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ÓÏÏ‡ÚË‰Ëfl. éÌË ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛Ú-
Òfl ‡ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ, ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ˜Â„Ó ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ Ë
‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓÎÓ‚ËÌÍ‡ı „Î‡Á‡ ÙÓÏËÛ˛ÚÒfl
ÒÚÛÍÚÛ˚, ÍÓÚÓ˚Â ÓÚËÓ‚‡Ì˚ ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛
‰Û„ Í ‰Û„Û ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚ı Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËflı. í‡-
ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÓËÂÌÚËÓ‚‡ÌÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ Ë
ÓÚ‡ˆËfl „ÛÔÔ˚ ÍÎÂÚÓÍ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Îfl˛Ú ‰‚‡ ÏÂı‡ÌËÁ-
Ï‡, ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ ÍÓÚÓ˚ı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚È ÔÛÚ¸ êëê Â-
„ÛÎËÛÂÚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‡ÌÒ‡Ï·ÎÂÈ. àÌ˚-
ÏË ÒÎÓ‚‡ÏË, ÔÎ‡Ì‡Ì‡fl ÔÓÎflÌÓÒÚ¸ ÔËÒÛ˘‡ ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ ÍÎÂÚÍ‡Ï, Ì‡ıÓ‰fl˘ËÏÒfl ‚ ÒÓÒÚÓflÌËË ÔÓÍÓfl.
ÑÂÚ‡Î¸ÌÓÂ ËÁÛ˜ÂÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ·ÂÎÍÓ‚ êëê ‚Ó ‚Â-
Ïfl ëá Û D. melanogaster ÔÓ‰Ú‚Â‰ËÎÓ Ò‰ÂÎ‡ÌÌ˚È ‚˚-
‚Ó‰. éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ̃ ÚÓ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÎË‰ËÛ˛˘Â„Ó Í‡fl Ì‡
Ëı ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË Ë‰ÂÚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂ
ˆÂÌÚÓ‚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÍÚËÌ‡. ùÚË ÍÎÂÚÍË Û‰ÎËÌfl˛Ú-
Òfl ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË ˝Ï·ËÓÌ‡ Ë Ì‡Í‡Ô-
ÎË‚‡˛Ú ·ÓÎ¸¯ÓÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ÏËÓÁËÌ‡ Ë F-‡ÍÚËÌ‡ ‚
ÁÓÌÂ ÎË‰ËÛ˛˘Â„Ó Í‡fl. Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÔÓ-
„ÂÒÒËÛ˛˘ÂÂ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ F-‡ÍÚËÌ‡ ‚ ÎË‰ËÛ˛˘ÂÏ
Í‡Â fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ ÛÔÓfl‰Ó˜ÂÌÌÓ„Ó ‡ÒÔÂ-
‰ÂÎÂÌËfl ·ÂÎÍÓ‚ ÔÎ‡Ì‡ÌÓÈ ÔÓÎflÌÓÒÚË (ËÒ. 9). ëÌ‡-
˜‡Î‡ ÓÌË ÒËÏÏÂÚË˜ÌÓ ÓÍÛÊ‡˛Ú ÍÎÂÚÍÛ, ‡ Á‡ÚÂÏ
·ÎËÊÂ Í Á‡‚Â¯ÂÌË˛ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓ„Ó Á‡Í˚ÚËfl ‡Ò-
ÔÂ‰ÂÎfl˛ÚÒfl ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË: ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛
ËÒ˜ÂÁ‡˛Ú ËÁ ÎË‰ËÛ˛˘Â„Ó Í‡fl (FasIII Ë Dlg), ‰Û„ËÂ
ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ‚ ̂ ÂÌÚ‡ı Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÍÚËÌ‡ (Fmi, Fz, Dsh
Ë Cno) (Kaltschmidt et al., 2002). Ç‡ÊÌÛ˛ ÓÎ¸ „ÂÌÓ‚
cno, dsh, Ë dlg ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÏ Á‡Í˚ÚËË ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡ÂÚ

ÑÓÒ‡Î¸Ì‡fl ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸

ÇÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚ¸

‡

·

Wg
JNK
DPP
X?

êËÒ. 9. ëıÂÏ‡ ÒÓ·˚ÚËÈ ‚ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ ‚Ó ‚ÂÏfl ÒÔËÌÌÓ„Ó Á‡Í˚ÚËfl Û D. melanogaster
(ÔÓ: Kaltschmidt et al., 2002, Ò ËÁÏÂÌÂÌËflÏË).
‡ – ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚ Fmi, Fz Ë Dsh (ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÂÌÍË Ë ˆÂÌÚ˚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÍÚËÌ‡ Ì‡ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË – )
Ë ÚÛ·ÛÎËÌ‡ ( ); · – ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ·ÂÎÍÓ‚ Dgl Ë FasIII (ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÂÌÍË ÍÓÏÂ ‡ÈÓÌÓ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl Î‡ÏÂÎÎÓÔÓ-
‰ËÈ – ) Ë ‡ÍÚËÌ‡ (ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÂÌÍË Ë Î‡ÏÂÎÎÓÔÓ‰ËË – ). Wg, JNK Ë DPP – ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÔÛÚË, ‡ÍÚË‚Ì˚Â ‚Ó ‚ÂÏfl
˝ÚËı ÒÓ·˚ÚËÈ, ÒË„Ì‡Î “ï” ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì, ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ ÓÌ ‰ÓÎÊÂÌ ÓÔÂ‰ÂÎflÚ¸ Ì‡˜‡ÎÓ ÔÓÎflË-
Á‡ˆËË ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ (ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸ ÓÍ‡ÒÍË ÎËÌËÈ ÓÚ‡Ê‡ÂÚ ‚ÂÏÂÌÌóÈ ÔÂËÓ‰ Ë ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸
‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÒË„Ì‡Î‡ Ì‡ ‡ÁÌ˚ı ÒÚ‡‰Ëflı). 
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ëËÏÓÌÓ‚‡, ÅÛ‰ËÌ‡

ÙÂÌÓÚËÔ ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ Ò Ì‡Û¯ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ˝ÚËı
„ÂÌÓ‚, ‚˚‡ÊÂÌÌ˚È ‚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ‰˚ Ì‡ ‰Ó-
Ò‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚË (Perrimon, Mahowald, 1987). Ç
ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚, ‚‰ÓÎ¸ Ëı ‰ÓÒÓ-
‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÓÒË, ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÂ ‡Ò-
ÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ Fmi, Fz Ë Dsh, ÔÓıÓÊÂÂ Ì‡ ‰ËÌ‡ÏË˜ÌÓÂ
‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ˝ÚËı ·ÂÎÍÓ‚ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, ÙÓÏËÛ˛-
˘Ëı ‚ÓÎÓÒÍË Í˚Î‡. ùÚÓ „Ó‚ÓËÚ Ó ÚÓÏ, ̃ ÚÓ ÎË‰ËÛ-
˛˘ËÂ ÍÎÂÚÍË Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚ fl‚Îfl˛ÚÒfl Â˘Â Ó‰ÌËÏ
ÔËÏÂÓÏ ÔÎ‡Ì‡ÌÓÈ ÔÓÎflÌÓÒÚË. é·‡ ÔÓˆÂÒÒ‡
ËÏÂ˛Ú ÏÌÓ„Ó Ó·˘Â„Ó, ‡ ‡ÁÎË˜Ëfl Á‡ÍÎ˛˜‡˛ÚÒfl
ÎË¯¸ ‚ ÚÓÏ, ˜ÚÓ ‚ Í˚ÎÂ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËÂ ‚ÓÎÓÍÓÌ ‡ÍÚË-
Ì‡ ‚ ÏÂÒÚ‡ı ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË Fmi, Fz Ë Dsh ÔË‚Ó‰ËÚ Í
ÙÓÏËÓ‚‡ÌË˛ ‚ÓÎÓÒÍÓ‚, ‡ ‚Ó ‚ÂÏfl ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓ„Ó
Á‡Í˚ÚËfl ÓÌ ÒÓ·Ë‡ÂÚÒfl ‚ ‡ÈÓÌ‡ı ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl
ÙËÎÓÔÓ‰ËÈ Ë Î‡ÏÂÎÎÓÔÓ‰ËÈ. Ç Ó·ÓËı ÔÓˆÂÒÒ‡ı ÔÓ-
ÎflËÁ‡ˆËË ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÛÂÚ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ‡fl ÓËÂÌÚ‡ˆËfl
ÏËÍÓÚÛ·Ó˜ÂÍ.

ä‡Í „Ó‚ÓËÎÓÒ¸ ‚˚¯Â, ÔËÓ‰‡ ÒË„Ì‡Î‡, ÍÓÚÓ-
˚È ÛÔ‡‚ÎflÂÚ ÔÓÎflËÁ‡ˆËÂÈ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÓÍ
Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚, ËÁÛ˜ÂÌ‡ ÌÂ ‰Ó ÍÓÌˆ‡. èÂ‰ÔÓÎÓÊË-
ÚÂÎ¸ÌÓ, ÒË„Ì‡Î JNK Ì‡ÔflÏÛ˛ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ Ò·ÓÍÛ
‡ÍÚËÌÓ‚˚ı ÙËÎ‡ÏÂÌÚÓ‚ ÎË·Ó ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÙÓ-
ÏËÓ‚‡ÌËfl ‡ÍÚËÌÌ‡ÍÓÔËÚÂÎ¸Ì˚ı ˆÂÌÚÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â
fl‚Îfl˛ÚÒfl ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË ‰ÂÚÂÏËÌ‡ÌÚ‡ÏË ‰ËÌ‡-
ÏËÍË ‡ÍÚËÌ‡ ‚ ÎË‰ËÛ˛˘ÂÏ Í‡Â. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ
Ó„‡ÌË˜ÂÌÌÓ„Ó ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl JNK-ÒË„Ì‡Î‡, ÒË„Ì‡Î Wg
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ Ì‡ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı ˝Ú‡Ô‡ı ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓ„Ó Á‡-
Í˚ÚËfl, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ‰Îfl ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË
dpp ‚ ÎË‰ËÛ˛˘Ëı ÍÎÂÚÍ‡ı Í‡Â‚ÓÈ ÁÓÌ˚, ‰Îfl Ëı
Û‰ÎËÌÂÌËfl Ë ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ‚‰ÓÎ¸ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ
ÓÒË, ‰Îfl Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ˆÂÌÚÓ‚ Ì‡ÍÓÔÎÂÌËfl ‡ÍÚËÌ‡ Ë
Â„Ó ‰ËÌ‡ÏËÍË. çÂÍÓÚÓ˚Â ËÁ ÙÛÌÍˆËÈ Wg, Ú‡Í‡fl,
Ì‡ÔËÏÂ, Í‡Í ÍÓÌÚÓÎ¸ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË dpp, ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸
Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò β-Í‡ÚÂÌËÌÓÏ D. melanogaster Armadillo Ë,
‚ÓÁÏÓÊÌÓ, ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡Ì˚ Í‡ÌÓÌË˜ÂÒÍËÏ ÒË„Ì‡Î¸-
Ì˚Ï ÔÛÚÂÏ β-Í‡ÚÂÌËÌ‡. ÑÛ„ËÂ, Í‡Í, Ì‡ÔËÏÂ, ÔÎ‡-
Ì‡Ì‡fl ÔÓÎflÌÓÒÚ¸, ÌÂ ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡Ì˚ ˝ÚËÏ ÒË„Ì‡-
ÎÓÏ, Ú‡Í Í‡Í Armadillo ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl Â„Ó Û˜‡ÒÚÌËÍÓÏ
(Kaltschmidt et al., 2002).

êÓÎ¸ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË êëê ‚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË ÌÂ
ÚÓÎ¸ÍÓ ÒÚ‡ÚË˜ÌÓ„Ó, ÌÓ Ë ÔÓ‰‚ËÊÌÓ„Ó ˝ÔËÚÂÎËfl ÍÓÌ-
ÒÂ‚‡ÚË‚Ì‡ Ë Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. í‡ÌÒÏÂÏ-
·‡ÌÌ˚Â ·ÂÎÍË êëê – Frizzled, Strabismus Ë Flamingo
– Ë ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÂ ·ÂÎÍË PCP – Dishevelled Ë
Prickle – ÌÛÊÌ˚ Ú‡ÍÊÂ ‰Îfl Û‰ÎËÌÂÌËfl ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸-
Ì˚ı ÓÒÂÈ ÚÂÎ‡ Û ¯ÔÓˆÂ‚ÓÈ Îfl„Û¯ÍË Ë Û Danio rerio
(Keller, 2002). çÂÍÓÚÓ˚Â ·ÂÎÍË êëê ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚
‰Îfl ˝ÎÓÌ„‡ˆËË ÛÎËÚÍË ‚ÌÛÚÂÌÌÂ„Ó Ûı‡ (cochlea) Ë
‰Îfl ̋ ÎÓÌ„‡ˆËË Ë Á‡Í˚ÚËfl ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÛ·ÍË ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı (Jones, Chen, 2007). ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ ÚÂ·ÛÂÚ
‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ.

Å˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÓÚ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ‰ÂÎfl˘ËıÒfl
ÍÎÂÚÓÍ Á‡‚ËÒËÚ ÒÚÛÍÚÛ‡ ÚÍ‡ÌÂÈ. ç‡ÔËÏÂ, ÓËÂÌ-
ÚËÓ‚‡ÌÌÓÂ ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÂ ‰ÂÎÂÌËÂ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚ÛÂÚ ˝ÎÓÌ-
„‡ˆËË Í˚Î‡ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ Ë ÔÓ˜ÍË ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı
(Fischer et al., 2006). ì Danio rerio ÔÓÒÎÂ ‰ÂÎÂÌËfl ÍÎÂ-
ÚÓÍ ‚Ó ‚ÂÏfl ÌÂÈÛÎflˆËË ·ÂÎÓÍ Trilobite – „ÓÏÓÎÓ„
Strabismus – ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ‰Ó˜ÂÌËı

ÍÎÂÚÓÍ Ì‡ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌ˚ı ÒÚÓÓÌ‡ı ÌÂ‚ÌÓÈ
ÚÛ·ÍË (Ciruna et al., 2006). ÑÂÎÂÌËÂ ‚Ó ‚ÂÏfl ˝ÚÓ„Ó
ÔÓˆÂÒÒ‡ Ë‰ÂÚ ÌÂÓ·˚˜ÌÓ, Ò ÙÓÏËÓ‚‡ÌËÂÏ ‰Ó˜Â-
ÌËı ÍÎÂÚÓÍ, Ó·Î‡‰‡˛˘Ëı ÁÂÍ‡Î¸ÌÓ-ÓÚ‡ÊÂÌÌÓÈ
ÒËÏÏÂÚËÂÈ, Á‡ÏÂÚÌÓÈ ÔÓ ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡-
ˆËË ·ÂÎÍ‡, „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓ„Ó Bazooka/PAR-3. àÌ„Ë·Ë-
Ó‚‡ÌËÂ ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ı ‰ÂÎÂÌËÈ ‚ÓÒÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚ ‰ÂÙÂÍ-
Ú˚ ÌÂ‚ÌÓÈ ÚÛ·ÍË Û ÏÛÚ‡ÌÚÓ‚ trilobite (Ciruna et al.,
2006), ‰ÂÏÓÌÒÚËÛfl, ˜ÚÓ ‚ ‰‡ÌÌÓÏ ÒÎÛ˜‡Â ÙÛÌÍˆËfl
ÒË„Ì‡Î‡ êëê ÒÓÒÚÓËÚ ‚ ÒÓı‡ÌÂÌËË ÒÚÛÍÚÛ˚ ÚÍ‡ÌË
‚Ó ‚ÂÏfl ‰ÂÎÂÌËÈ ÍÎÂÚÓÍ. 

àÌÚÂÂÒÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â, Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛˘ËÂ ‚
ÔÓÎ¸ÁÛ ÚÓ„Ó, ˜ÚÓ Ì‡ ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Ë Ëı ‰‚Ë-
ÊÂÌËÂ ‚Ó ‚ÂÏfl ‡ÌÌÂ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ÏÓÊÂÚ ‚ÎËflÚ¸ Ú‡-
ÍÓÈ ÛÌË‚ÂÒ‡Î¸Ì˚È Â„ÛÎflÚÓ ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÊËÁÌÂ‰Âfl-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Í‡Í ÓÍËÒ¸ ‡ÁÓÚ‡ (NO), ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÌÂ-
‰‡‚ÌÓ. Ç ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ı Ì‡ X. laevis ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ËÌ„Ë·ËÓ‚‡ÌËÂ NO-ÒËÌÚ‡Á˚ (NOS) ÛÒËÎË‚‡ÂÚ
ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ ÌÂÈÓ˝ÍÚÓ‰ÂÏ˚ Ë ÒÛÔÂÒ-
ÒËÛÂÚ ÍÓÌ‚Â„ÂÌÚÌÓÂ Û‰ÎËÌÂÌËÂ ÏÂÁÓ‰ÂÏ˚ Ë ÌÂÈ-
Ó˝ÍÚÓ‰ÂÏ˚ (Peunova et al., 2007). Ç˚flÒÌËÎÓÒ¸, ˜ÚÓ
NO ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ ÔÓÎËÙÂ‡ˆË˛ Ë ‰‚ËÊÂÌËÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ ‰‚Ûı ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚÂÈ. é·‡ ÓÌË
ÓÚÌÓÒflÚÒfl Í ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÏÛ Í‡ÒÍ‡‰Û RhoA-ROCK, ÌÓ
‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú ÚÍ‡ÌÂÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË, ÓÚÎË˜‡flÒ¸ ÔÓ ÒÓÒÚ‡-
‚Û ÔÓÏÂÊÛÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚: ‚ ÌÂÈÓ˝ÍÚÓ‰ÂÏÂ
‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡Î‡ Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‡ÒÚ‚ÓËÏ‡fl „Û‡ÌË-
Î‡ÚˆËÍÎ‡Á‡ (cGC), ‡ ‚ ÏÂÁÓ‰ÂÏÂ – ˆÂÌÚ‡Î¸Ì˚È ·Â-
ÎÓÍ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÍË Dishevelled. ÖÒÎË ÊÂ ÒË„Ì‡Î
NO ÔÂÂ‰‡ÂÚÒfl Ò Û˜‡ÒÚËÂÏ cGC, ÚÓ ‰ÂÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ
ÒÛÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ˜ÂÂÁ ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆË˛ Ï‡ÎÓÈ Éíî‡Á˚
RhoA. ÖÒÎË cGC ‚ ÔÂÂ‰‡˜Â ÒË„Ì‡Î‡ NO ÌÂ Û˜‡ÒÚ‚Û-
ÂÚ, ÚÓ ÍÓÌÚÓÎ¸ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË RhoA, ÂÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ
‡ÍÚËÌÓ‚Ó„Ó ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡ ÍÎÂÚÍË Ë ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ (ÍÓÌ‚Â„ÂÌÚÌÓÂ Û‰ÎËÌÂÌËÂ) Â„ÛÎË-
Û˛ÚÒfl ˜ÂÂÁ ÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ÔË ‚Á‡ËÏÓ-
‰ÂÈÒÚ‚ËË ·ÂÎÍ‡ Dishevelled Ò NO-ÒËÌÚ‡ÁÓÈ, ÍÓÚÓ‡fl,
Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ Â„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËË.

ì D. melanogaster NO-ÒËÌÚ‡Á‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ ÔÓÎ-
ÌÓ‡ÁÏÂÌÓÈ Ë ÛÒÂ˜ÂÌÌ˚ÏË ÒÔÎ‡ÈÒ-ÙÓÏ‡ÏË, ÍÓÚÓ-
˚Â Â„ËÓÌÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍË ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ÔÓÎËÙÂ-
‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ (Kuzin et al., 1996, 2000; Stasiv et al.,
2001, 2004). éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ̃ ÚÓ ̋ ÚÓÚ ÙÂÏÂÌÚ D. melano-
gaster Ú‡ÍÊÂ ÏÓÊÂÚ Û˜‡ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ ‚ Â„ÛÎflˆËË ÔÓÎfl-
ËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ Ë ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ‰‚ËÊÂÌËË
(ëÎÂÁËÌ„Â, äÛÁËÌ, 2009). ùÍÚÓÔË˜ÂÒÍÓÂ ÔÓ‰‡‚ÎÂ-
ÌËÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË ÔÓÎÌÓ‡ÁÏÂÌÓÈ ËÁÓÙÓÏ˚ NOS
‚˚Á‚‡ÎÓ ÏÌÓ„Ó˜ËÒÎÂÌÌ˚Â ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ‰ÂÙÂÍ-
Ú˚ Ó„‡ÌÓ‚, ÔÓ‰‚Â„ÌÛ‚¯ËıÒfl Ú‡ÍÓÏÛ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚Ë˛.
Å˚ÎÓ ‚˚fl‚ÎÂÌÓ Ì‡Û¯ÂÌËÂ ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ·ÂÎÍÓ‚
ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı, ÙÓÏËÛ˛˘Ëı „Î‡ÁÌ˚Â
ÒÚÛÍÚÛ˚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚. ùÚË Ù‡ÍÚ˚ fl‚ËÎËÒ¸ ‰ÓÔÓÎ-
ÌËÚÂÎ¸Ì˚Ï Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÓÏ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ÍÓÌÒÂ-
‚‡ÚË‚ÌÓÈ ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌÌÓÒÚË NOS ‚ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÔÛÚË,
ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘ËÂ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ÍÎÂÚÓ˜ÌÛ˛ ÔÓÎËÙÂ-
‡ˆË˛, ÌÓ Ë ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ, Ë ÔÓÎfl-
ËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı.
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ÉÂÌ˚, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘ËÂ ÔÎ‡Ì ÒÚÓÂÌËfl Ó„‡ÌËÁÏ‡
‚‰ÓÎ¸ ÔÂÂ‰ÌÂÁ‡‰ÌËÈ ÓÒË, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛Ú ÔÓÎflË-
ÁÓ‚‡ÌÌÓÂ ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ ÍÎÂÚÍË. ÇÓ ‚ÂÏfl Û‰ÎËÌÂÌËfl Á‡-
Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË ‚‰ÓÎ¸ Ä/ê-ÓÒË ÚÂÎ‡ Û D. melano-
gaster Ë X. laevis Ë‰ÂÚ ‡ÍÚË‚Ì‡fl ËÌÚÂÍ‡ÎflˆËfl ÔÎ‡-
Ì‡ÌÓ-ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı, ÙÓÏËÛ˛˘Ëı ‰‚ÛÏÂÌ˚Â
ÓÁÂÚÓ˜Ì˚Â ÒÚÛÍÚÛ˚ ÍÎÂÚÓÍ (ËÒ. 5). ùÚÓÚ ÔÓ-
ˆÂÒÒ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚÒfl ‡Î¸ÚÂÌ‡ÚË‚Ì˚Ï ÏÂı‡ÌËÁÏÓÏ,
ÓÚÎË˜Ì˚Ï ÓÚ ÓÒÌÓ‚ÌÓ„Ó ÒË„Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÛÚË êëê, Ë
Ò‚flÁ‡Ì Ò ‡·ÓÚÓÈ „ÂÌÓ‚, ËÏÂ˛˘Ëı ÔÓÎÓÒ‡Ú˚È Ô‡Ú-
ÚÂÌ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ë ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘Ëı ÒÂ„ÏÂÌÚ‡ˆË˛ ÚÂ-
Î‡ ˝Ï·ËÓÌ‡ ‚‰ÓÎ¸ Ä/ê-ÓÒË ÔÓÎflÌÓÒÚË, – Ú‡Í Ì‡Á˚-
‚‡ÂÏ˚ı „ÂÌÓ‚ “Ô‡‚ËÎ‡ Ô‡ÌÓÒÚË” (Irvine, Wieschaus,
1994). á‡ÎÎÂÌ Ë ÇË¯‡ÛÒ (Zallen, Wieschaus, 2004) Ó·-
Ì‡ÛÊËÎË, ˜ÚÓ ˝ÍÚÓÔË˜ÂÒÍ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ‰‚Ûı „ÂÌÓ‚
“Ô‡‚ËÎ‡ Ô‡ÌÓÒÚË”, even-skipped Ë runt, ÔË‚Ó‰ËÚ Í
Ì‡ÍÓÔÎÂÌË˛ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı Ï‡ÍÂÓ‚ ÔÓÎflËÁ‡ˆËË
‚ ÏÂÊÍÎÂÚÓ˜ÌÓÏ ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚Â – ÌÂÏ˚¯Â˜ÌÓ„Ó ÏËÓ-
ÁËÌ‡ (ÏËÓÁËÌ‡ II) Ì‡ ÔÂÂ‰ÌÂÁ‡‰ÌÂÈ (A/P) Ë Bazoo-
ka/PAR-3 Ì‡ ‰ÓÒÓ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ (D/V) „‡ÌËˆ‡ı. ëÓ-
„Î‡ÒÌÓ ‰‡ÌÌ˚Ï ˝ÚËı ‡‚ÚÓÓ‚, „ÂÌ˚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛-
˘ËÂ ÒÛ‰¸·Û ÍÎÂÚÓÍ, ÍÓÚÓ˚Â ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌ˚ ‚‰ÓÎ¸
Ä/ê-ÓÒË, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛Ú ‰ÎËÌÛ Ë ÓËÂÌÚ‡ˆË˛ ‡ÍÚËÌ-
ÏËÓÁËÌÓ‚˚ı ‚ÓÎÓÍÓÌ ‚Ó ‚ÂÏfl ÍÓÌ‚Â„ÂÌÚÌÓ„Ó ÓÒÂ-
‚Ó„Ó Û‰ÎËÌÂÌËfl. ÅÎ‡ÌÍÂÌ¯ËÔ Ò ÒÓ‡‚ÚÓ‡ÏË (Blan-
kenship et al., 2006) ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ Ì‡Û¯ÂÌËÂ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ Ì‡Û¯‡ÂÚ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÛ˛ ÓÁÂ-
ÚÓ˜ÌÛ˛ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛ ÍÎÂÚÓÍ ‚Ó ‚ÂÏfl Û‰ÎËÌÂÌËfl
Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÔÓÎÓÒÍË, ‚˚Á‚‡ÌÌÛ˛ ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ ÔÓ-
ÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓ„Ó ‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚÌ˚ı (F-‡Í-
ÚËÌ, ÏËÓÁËÌ II) Ë ËÌÚÂ„‡Î¸Ì˚ı (DE-Í‡‰„ÂËÌ, Bazoo-
ka/PAR-3) ·ÂÎÍÓ‚. 

ëËÒÚÂÏ‡, ÓÔÂ‰ÂÎfl˛˘‡fl ÔÓÎflËÁ‡ˆË˛ ̋ Ï·ËÓÌ‡
‚‰ÓÎ¸ Ä/ê-ÓÒË, ÛÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÂÚ ÔÎ‡Ì‡ÌÛ˛ ÔÓÎfl-
ÌÓÒÚ¸ ‚Ó ‚ÂÏfl ÓÒÂ‚Ó„Ó Û‰ÎËÌÂÌËfl Ú‡ÍÊÂ Ë Û ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ì‡ ÍÛÎ¸ÚÛÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÒÓÒÂ‰ÒÚ‚Ó ˝ÍÒÔÎ‡ÌÚÓ‚, ‚ÁflÚ˚ı ËÁ
‡ÁÎË˜Ì˚ı ‡ÈÓÌÓ‚, ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌÌ˚ı ‚‰ÓÎ¸ ıÓ‰˚
X. laevis, ‚ÎËflÂÚ Ì‡ ËÌÚÂÍ‡ÎflÌÓÂ ÔÓ‚Â‰ÂÌËÂ ÍÎÂ-
ÚÓÍ, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ÍÓÏ·ËÌËÓ‚‡ÌËÂ ˝ÍÒÔÎ‡ÌÚÓ‚, ‚ÁflÚ˚ı
ËÁ ÏÂÒÚ Ò Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚˚Ï ÔÓÎÓÊÂÌËÂÏ, ÌÂ ÔÓËÁ‚Ó‰ËÚ
ÌËÍ‡ÍÓ„Ó ̋ ÙÙÂÍÚ‡ (Ninomiya et al., 2004). é˜Â‚Ë‰ÌÓ,
Û X. laevis ÒË„Ì‡Î¸Ì‡fl ÒËÒÚÂÏ‡ Ä/ê ÙÛÌÍˆËÓÌËÛÂÚ
ÎË·Ó ‡Ì¸¯Â, ÎË·Ó ÌÂÁ‡‚ËÒËÏÓ ÓÚ ÒË„Ì‡Î¸ÌÓÈ ÒËÒÚÂ-
Ï˚ êëê, Ú‡Í Í‡Í ÍÎÂÚÍË Ò ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒË-
ÂÈ Frizzled ÒÔÓÒÓ·Ì˚ ËÌ‰ÛˆËÓ‚‡Ú¸ ËÌÚÂÍ‡ÎflˆË˛
ÒÓÒÂ‰ÌËı ÍÎÂÚÓÍ, ÌÓ ÌÂ ÏÓ„ÛÚ ÓÚ‚Â˜‡Ú¸ Ì‡ ÒË„Ì‡Î ÒË-
ÒÚÂÏ˚ Ä/ê (Ninomiya et al., 2004). ä‡Í ÓÚÏÂ˜‡ÎÓÒ¸
‚˚¯Â, Û D. melanogaster ˝ÍÒÔÂÒÒËfl „ÂÌÓ‚ ÒËÒÚÂÏ˚
Ä/ê ÌÛÊÌ‡ ‰Îfl ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆËË ·ÂÎ-
ÍÓ‚, ‚ıÓ‰fl˘Ëı ‚ ÒÓÒÚ‡‚ ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ (Zallen,
Wieschaus, 2004), ÌÓ Û X. laevis ÍÎÂÚÍË ÏÂÁÂÌıËÏ˚ ÌÂ
ËÏÂ˛Ú ‡‰„ÂÂÌÚÌ˚ı Ò‚flÁÂÈ Ë ‚Â‰ÛÚ ÒÂ·fl ÔÓ-ËÌÓÏÛ
(Keller et al., 2000). é‰Ì‡ÍÓ ïËÓ‰Ó-åËÛ‡ Ò ÒÓ‡‚ÚÓ‡-
ÏË (Hyodo-Miura et al., 2006) ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ̃ ÚÓ, ÌÂÒÏÓÚfl
Ì‡ ˝ÚË ‡ÁÎË˜Ëfl, ÍÎÂÚÍË  ıÓ‰˚ X. laevis ‚ ‡ÈÓÌ‡ı
ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl Î‡ÏÂÎÎÓÔÓ‰ËÈ Ì‡Í‡ÔÎË‚‡˛Ú ·ÂÎÓÍ
ÔÓÎflËÁ‡ˆËË PAR-6, Ò‚flÁ˚‚‡˛˘ËÈ Bazooka/PAR-3 Ë
‡ÚËÔË˜ÌÛ˛ ÔÓÚÂËÌÍËÌ‡ÁÛ ë ‚ÏÂÒÚÂ Ò ARF-Éíî‡-

Á‡‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÌÌ˚Ï ·ÂÎÍÓÏ (ARF-GAP ËÎË XGAP).
ùÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚ ˝ÚËı ‡‚ÚÓÓ‚, ‚˚ÔÓÎÌÂÌÌ˚Â Ò ÔË-
ÏÂÌÂÌËÂÏ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÌÓÍ‰‡ÛÌ‡, ‰ÂÏÓÌÒÚËÛ˛Ú,
˜ÚÓ XGAP ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ ‰Îfl ÔÓÎflËÁÓ‚‡ÌÌÓÈ ‰‚Ë„‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÈ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË. éÒÚ‡ÂÚÒfl Ì‡‰ÂflÚ¸Òfl, ˜ÚÓ Ë‰ÂÌ-
ÚËÙËÍ‡ˆËfl ÍÓÌÍÂÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â Û˜‡ÒÚ‚Û˛Ú
‚ ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËË ÒË„Ì‡ÎÓ‚ ÒËÒÚÂÏ˚ Ä/ê ‚ ÒË„Ì‡Î˚
Í ÔÓÎflËÁ‡ˆËË ÍÎÂÚÓÍ Ë ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏÛ Ëı ÔÓ‚Â‰Â-
ÌË˛, ÔÓÍ‡ÊÂÚ ÒÚÂÔÂÌ¸ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚËÁÏ‡ ˝ÚËı ÓÒÓ·ÂÌ-
Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı.

éÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ËÁÏÂÌÂÌËfl ÙÓÏ˚ ÍÎÂÚÓÍ, Ò‚ÓÈ-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â Í‡Ê‰ÓÏÛ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏÛ ÔÓˆÂÒÒÛ,
ÒÂÈ˜‡Ò ıÓÓ¯Ó ÓÔËÒ‡Ì˚, Ó‰Ì‡ÍÓ Í‡Í ̋ ÚÓ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ
ÏÂı‡ÌËÒÚË˜ÂÒÍË, ‰Ó ÍÓÌˆ‡ ÌÂflÒÌÓ. àÁÏÂÌÂÌËÂ ÙÓ-
Ï˚ ÍÎÂÚÓÍ Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ ‡ÍÚËÌ‡ Ë ÏËÓÁËÌ‡, ‡ ÚÓ, Í‡ÍÛ˛
ÙÓÏÛ ÔËÏÂÚ ÍÎÂÚÍ‡, Á‡‚ËÒËÚ ÓÚ Â„ÛÎflÚÓÌ˚ı
·ÂÎÍÓ‚ ˆËÚÓÒÍÂÎÂÚ‡. äÓÓ‰ËÌËÛ˛˘ÂÂ ‚ÎËflÌËÂ Ì‡
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ ÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú ÌÂÍÓÚÓ-
˚Â ·ËÓÂ‡ÍÚË‚Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚ (NO, ·ËÓ„ÂÌÌ˚È
‡ÏËÌ ÒÂÓÚÓÌËÌ). é‰Ì‡ÍÓ ÓÎ¸ ÍÓÌÍÂÚÌ˚ı Ù‡ÍÚÓ-
Ó‚ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘Ëı „ÂÌ˚-ÏË¯ÂÌË, ÍÓ-
‰ËÛ˛˘ËÂ Â„ÛÎflÚÓ˚ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ‰‚Ë-
ÊÂÌËfl, ËÁÛ˜ÂÌ‡ ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ. ùÚË ÚÛ‰ÌÓÒÚË ˜‡ÒÚÓ
Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ÓÚÒÛÚÒÚ‚ËÂÏ Û‰Ó·Ì˚ı ‰Îfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl
ÏÛÚ‡ˆËÈ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚. ç‡ÔËÏÂ, ÌÂ‰‡‚ÌÓ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡-
Á‡ÌÓ, ̃ ÚÓ „ÓÏÓÎÓ„ „ÂÌ‡ ̃ ÂÎÓ‚ÂÍ‡, ÍÓ‰ËÛ˛˘Â„Ó ‡Î¸-
ÚÂÌ‡ÚË‚Ì˚È Ù‡ÍÚÓ ·‡ÁÓ‚ÓÈ Ú‡ÌÒÍËÔˆËË TBP
(TATA-box Binding Protein) Related Factor 2 (TRF2), Û
D. melanogaster ÔÓfl‚ÎflÂÚ Á‡ÏÂÚÌÛ˛ ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸
Ë ÏÓÊÂÚ ÍÓÌÚÓÎËÓ‚‡Ú¸ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È Ì‡·Ó „Â-
ÌÓ‚, Û˜‡ÒÚ‚Û˛˘Ëı ‚ ‡Á‚ËÚËË. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ú¸ in vivo
ÙÛÌÍˆËË ˝ÚÓ„Ó „ÂÌ‡ ÔÓÏÓ„ÎÓ ÓÚÍ˚ÚËÂ ÏÌÓ„Ó˜ËÒ-
ÎÂÌÌ˚ı ‚Ë‰ËÏ˚ı Ë ÎÂÚ‡Î¸Ì˚ı ÏÛÚ‡ˆËÈ D. melano-
gaster, Ì‡Á‚‡ÌÌ˚ı lawc (leg-arista-wing complex) Ë ÎÓ-
Í‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı Ì‡ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÏ ‡ÒÒÚÓflÌËË ÓÚ Â„Ó ÓÚ-
Í˚ÚÓÈ ‡ÏÍË Ò˜ËÚ˚‚‡ÌËfl, Ó‰Ì‡ÍÓ ÓÒÌÓ‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ
ÒÌËÊ‡˛˘Ëı Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ (ëËÏÓÌÓ‚‡ Ë ‰., 1992;
ëËÏÓÌÓ‚‡, 2000; åÓ‰ÂÒÚÓ‚‡ Ë ‰., 2003, 2005; ÇÓÓÌ-
ˆÓ‚‡ Ë ‰., 2007). îÂÌÓÚËÔË˜ÂÒÍÓÂ ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ˝ÚËı
ÏÛÚ‡ˆËÈ ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ ˜ÂÚÍÓ ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ Û˜‡ÒÚËÂ
ÍÓÏÔÎÂÍÒ‡ lawc-trf2 ‚ ÒË„Ì‡Î¸Ì˚ı ÔÛÚflı, ÍÓÌÚÓÎË-
Û˛˘Ëı ÏÓÙÓ„ÂÌÂÁ Ì‡ ‚ÒÂı ̋ Ú‡Ô‡ı ‡Á‚ËÚËfl D. mela-
nogaster. Å˚ÎË ‚˚fl‚ÎÂÌ˚ „ÂÌ˚-Í‡Ì‰Ë‰‡Ú˚, ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒË˛ ÍÓÚÓ˚ı ÓÌ ÍÓÌÚÓÎËÛÂÚ; ÒÂ‰Ë ÌËı ÓÍ‡Á‡ÎÒfl
„ÂÌ kayak, ÍÓÚÓ˚È Û D. melanogaster fl‚ÎflÂÚÒfl „ÓÏÓ-
ÎÓ„ÓÏ „ÂÌ‡ c-fos ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ì‡ ÍÛÎ¸-
ÚÛÂ ÍÎÂÚÓÍ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ TRF2 ÒÔÓÒÓ·ÂÌ
ÂÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸ Ú‡ÌÒÍËÔˆË˛ c-fos, ÍÓÌÍÛËÛfl Ò
TBP Á‡ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ Ò Â„Ó ÔÓÏÓÚÓÓÏ (Chong et al.,
2005). Ç˚flÒÌÂÌËÂ ÚÓ„Ó, Í‡Í ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚Û˛Ú
ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ Â„ÛÎflÚÓ˚ Ë, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË,
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ÍÓÌÒÂ‚‡ÚË‚Ì˚Â Ù‡ÍÚÓ˚ Ú‡Ì-
ÒÍËÔˆËË Ë ÒË„Ì‡Î¸Ì˚Â ÏÓÎÂÍÛÎ˚, ÒËÌıÓÌËÁËÛ-
˛˘ËÂ ÏÓÙÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‰‚ËÊÂÌËÂ ˝ÔËÚÂÎË‡Î¸-
Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚÓ‚, ÔÓÏÓÊÂÚ ÔÓÌflÚ¸ ÔÓˆÂÒÒ ÙÓÏÓÓ·‡-
ÁÓ‚‡ÌËfl Ó„‡ÌÓ‚ Ë ÚÍ‡ÌÂÈ. 

Ä‚ÚÓ˚ „ÎÛ·ÓÍÓ ÔËÁÌ‡ÚÂÎ¸Ì˚ Å.Ä. äÛÁËÌÛ Á‡
ˆÂÌÌ˚Â ÒÓ‚ÂÚ˚ ÔÓ ÓÙÓÏÎÂÌË˛ ‰‡ÌÌÓÈ ÒÚ‡Ú¸Ë. 
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Morphogenetic Movement of Cells in Embryogenesis of Drosophila melanogaster: 

Mechanism and Genetic Control 

  O. B. Simonova, N. V. Burdina

Institution of developmental biology named after N.K. Koltsov RAS, 119334 Moscow, Vavilova str., 26

      E-mail: osimonova@hotmail.com

Abstract—Morphogenetic movement of cells is of significant importance in embryogenesis. It is necessary to
identify the final position and configuration of the embryoís tissues and share the positional information in dif-
ferentiation. The healing of tissular injuries happens in the adult organism due to the cell layers’ movement,
and the directed macrophages migration to the nidus of infection assists the neutralization of inflammatory pro-
cesses. Owing to the good level of knowledge, the fruit fly D. melanogaster is a perfect model object for the
study of morphogenetic events in embryogenesis in connection with the cells movement. The description of
Drosophila embryogenesis, mechanisms of ventral furrow formation, elongation of the germ band, and its con-
traction accompanied by dorsal closure was given. During these processes the movement of epithelial cells and
the entire epithelial strata happens. The information about the genetic regulation of morphogenetic movement
of D. melanogaster taking into consideration the scale of evolutionary conservatism of the cascades of the main
signal, which control these processes in vertebrates, is presented.

Key words: embryogenesis, ventral furrow, germ band, amnioserose, trachea, adherent relations, cellular inter-
calation, cells polarization, D. melanogaster.
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