
I. £ÄÇÆÇÐËÇ
·ÓÑÏÂÕËÐ ì ÑÆÐÂ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉÐÞØ ÐÂÆÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍËØ ÍÎÇÕÑÍ ì ÑÕÄÇÚÂÇÕ ÊÂ ØÓÂÐÇÐËÇ,
ÖÏÐÑÉÇÐËÇ, ÓÇÒÂÓÂÙËá Ë àÍÔÒÓÇÔÔËá ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËË.1 ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÑÅÓÑÏÐÑÇ ÚËÔÎÑ ÔÑÔÕÂ-
ÄÎâáÜËØ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ Ë ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÄÞÔÑÍÑÌ ÆËÐÂÏËÚ-
ÐÑÔÕßá, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô ÍÂÓÆËÐÂÎßÐÞÏË ËÊÏÇÐÇÐËâÏË ÒÓÑËÔØÑ-
ÆâÜËÏË ÍÂÍ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ, ÕÂÍ Ë Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÑÕÄÇÕÂ ÐÂ ÒÑÔÕÖÒÂáÜËÇ Í ÍÎÇÕÍÇ ÔËÅÐÂÎÞ (ÏËÕÑÅÇÐÐÞÇ Ë
ÏÐÑÅËÇ ÆÓÖÅËÇ). ¿ÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍÑÇ âÆÓÑ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÏÑÎÇÍÖÎ ÆÄÖÐËÕÇÄÑÌ ¥¯¬, ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÒÑ ÑÕÆÇÎßÐÞÏ
ØÓÑÏÑÔÑÏÂÏ. ¤ÂÒÎÑËÆÐÞÌ ÅÇÐÑÏ ÚÇÎÑÄÇÍÂ ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ 3 . 109

ÒÂÓ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ (Ò.Ð.). ¦ÔÎË ÔÚËÕÂÕß, ÚÕÑ ÄÔâ àÕÂ ¥¯¬
ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä £-×ÑÓÏÇ, Ö ÍÑÕÑÓÑÌ ÑÆËÐ ÄËÕÑÍ (10 Ò.Ð.) ËÏÇÇÕ
ÆÎËÐÖ 3.4 ÐÏ, ÕÑ ÑÃÜÂâ ÆÎËÐÂ ¥¯¬ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ *1 Ï, Õ.Ç. ÐÂ
ÄÇÔß ÐÂÃÑÓ 23 ÒÂÓ ØÓÑÏÑÔÑÏ ÒÓËØÑÆËÕÔâ *2 Ï. ¿ÕÂ ¥¯¬
ÖÒÂÍÑÄÂÐÂ Ä âÆÓÇ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ *20 ÏÍÏ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ,
ÔÕÇÒÇÐß ÍÑÏÒÂÍÕËÊÂÙËË ÆÑÎÉÐÂ ÔÑÔÕÂÄÎâÕß ÒÓËÏÇÓÐÑ ÒâÕß
ÒÑÓâÆÍÑÄ. £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ (ÒÓË ÓÇÒÎËÍÂÙËË,

ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË, ÓÇÒÂÓÂÙËË, ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË, ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË
ÏËÕÑÕËÚÇÔÍËØ ØÓÑÏÑÔÑÏ) ÔÂÏÂ¥¯¬ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐ-
ÐÞÏ ÕÑÒÑÎÑÅËÚÇÔÍËÏ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏ, Ë ÔÒÇÍÕÓ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄÖáÜËØ Ô ÐÇÌ ÃÇÎÍÑÄ ÓÂÆËÍÂÎßÐÑ ÏÇÐâÇÕÔâ.

³ÕÓÖÍÕÖÓÖ Ë ×ÖÐÍÙËá ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÏ
ÖÓÑÄÐÇ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇÄÑÊÏÑÉÐÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕß Ô ÒÑÏÑÜßá
ÑÆÐËØ ×ËÊËÚÇÔÍËØ ÏÇÕÑÆÑÄ. ¯Ç ÕÑÎßÍÑ ÙÇÎÞÌ ØÓÑÏÂÕËÐ, ÐÑ
ÆÂÉÇ ØÓÑÏÂÕËÐÑÄÞÇ ÆÑÏÇÐÞ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÔÎËÛÍÑÏ ÄÇÎËÍË,
ÚÕÑÃÞ ËØÏÑÉÐÑ ÃÞÎÑ ÊÂÍÓËÔÕÂÎÎËÊÑÄÂÕß ÆÎâ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ, ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕß Ô ÒÑÏÑÜßá ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË
Á®² ËÎË ÑÃÔÚËÕÂÕß ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ¥¯¬ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏÑÎÇÍÖÎâÓ-
ÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË. ±ÑàÕÑÏÖ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÖÆÑÃÐÞÏË ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕÔâ ØËÏËÚÇÔÍËÇ
ÏÇÕÑÆÞ. ¹ÕÑÃÞ ÒÑÎÖÚËÕß ËÐ×ÑÓÏÂÙËá Ñ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÒÇÓÇ-
ÔÕÓÑÌÍÂØ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ Ä âÆÓÇ ÒÓË ÇÅÑ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËË,
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÐÞÏ ÍÂÉÇÕÔâ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÏÇÕÑÆÂ
Â××ËÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ. £ ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß àÕÑ
ÍÂÔÂÇÕÔâ ×ÑÕÑÏÑÆË×ËÍÂÙËË, ÒÑÊÄÑÎâáÜÇÌ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍË
ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÕß ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÊÂ ÑÚÇÐß
ÍÑÓÑÕÍÑÇ ÄÓÇÏâ. ±ÑÔÎÇÆÐÇÇ ÑÃÔÕÑâÕÇÎßÔÕÄÑ ÑÕÍÓÞÄÂÇÕ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑÔÕß ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕß ÔÑÃÞÕËâ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÇ Ô ÍÑÏÒÑÐÇÐ-
ÕÂÏË ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÇÅÑ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ.

·ÓÑÏÂÕËÐ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÐÞÌ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔ ¥¯¬ Ô âÆÇÓÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË (Ô ÑÔÐÑÄÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË ì
ÅËÔÕÑÐÂÏË ì Ë ÐÇÍÑÕÑÓÞÏË ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞÏË ÃÇÎÍÂÏË, Ä ÕÑÏ
ÚËÔÎÇ Ô ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÖÚÇÐÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË HMG, ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇ-
ÏÞÏË Ä àÕÑÏ ÑÃÊÑÓÇ). ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆ-
ÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ, Ñ ÍÑÕÑÓÑÏ ÔÑÃÔÕÄÇÐÐÑ Ë ËÆÇÕ ÓÇÚß, Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÔÄÑÇÅÑ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÃÑÎßÛËÏ ÐÂÃÑ-
ÓÑÏ ÃÇÎÍÑÄ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜËØ Ä ÏÂÕÓËÚÐÑÏ ÔËÐÕÇÊÇ, Ô ÃÇÎÍÂÏË
âÆÇÓÐÑÅÑ ÏÂÕÓËÍÔÂ (ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ âÆÓÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÒÑÔÎÇ
ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËâ ÇÅÑ ÑÕ ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÂ) Ë ÆÓ. ªØ
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ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ ÃÇÎÍË, ÂÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÞÇ Ô ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÑÏ.1

±ÇÓÄÞÏ ÖÓÑÄÐÇÏ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ âÄÎâÇÕÔâ
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÂâ ×ËÃÓËÎÎÂ, ËÏÇáÜÂâ ÆËÂÏÇÕÓ *10 ÐÏ
(ÓËÔ. 1). °ÐÂ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÐËÕß ¥¯¬, ÐÂÍÓÖÚÇÐÐÖá Ô
ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÒÇÓËÑÆËÚÐÑÔÕßá ÐÂ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ËÊ ÚÇÕÞÓÇØ ÒÂÓ
ÅËÔÕÑÐÑÄ (ÑÍÕÂÏÇÓ), ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÏÞØ ÍÂÍ ¯2¡, ¯2£, ¯3 Ë ¯4.
¿ÕË ÆËÔÍÓÇÕÐÞÇ, ÒÑÄÕÑÓâáÜËÇÔâ ÇÆËÐËÙÞ ÒÑÎÖÚÂáÕÔâ ÒÓË
ÏâÅÍÑÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ âÆÇÓ ËÎË ÄÞÆÇÎÇÐÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÐÖÍÎÇÂ-
ÊÑÌ ÏËÍÓÑÍÑÍÍÑÄ. ±ÑÎÐÂâ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂ ÔÑÆÇÓÉËÕ ¥¯¬ ÆÎË-
ÐÑÌ ÆÑ 200 Ò.Ð. ±ÓË àÕÑÏ ÍÑ'ÓÑÄÂâ ÚÂÔÕËÙÂ (ÑÕ ÂÐÅÎËÌÔÍÑÅÑ
core ì ÔÇÓÆÙÇÄËÐÂ) ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ¥¯¬ ÆÎËÐÑÌ 145 ë 146 Ò.Ð.,
ÑÃÓÂÊÖáÜÇÌ 1.75 ÄËÕÍÂ ÎÇÄÑÌ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎË, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô
ÅËÔÕÑÐÑÄÞÏ ÑÍÕÂÏÇÓÑÏ. °ÔÕÂÎßÐÂâ ÉÇ ÚÂÔÕß ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ
ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÕÔâ ÍÂÍ ÎËÐÍÇÓÐÂâ. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ÐÖÍÎÇÑ-
ÔÑÏÞ ËÊÖÚÇÐÂ Ô ÒÑÏÑÜßá ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ Ô
ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ 7�A.2 ­ËÐÍÇÓÐÞÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ¥¯¬ ÒÇÓÇÏÇÐÐÑÌ
ÆÎËÐÞ ÔÄâÊÂÐ Ô ÅËÔÕÑÐÑÏ ¯1. ¿ÕÑÕ ÅËÔÕÑÐ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ,
ËÅÓÂÇÕ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÖÓÑÄÐâ

ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ì ÖÒÂÍÑÄÍË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ÙÇÒË Ä
ÔÑÎÇÐÑËÆ (×ËÃÓËÎÎÖ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÖá 6 ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ ÐÂ 1 ÄËÕÑÍ Ë
ËÏÇáÜÖá ÆËÂÏÇÕÓ 30 ÐÏ). ·ÓÑÏÂÕËÐ àÓËÕÓÑÙËÕÑÄ ÒÕËÙ,
ÓÇÒÕËÎËÌ, ÂÏ×ËÃËÌ Ë ÓÞÃ ÒÑÏËÏÑ ÅËÔÕÑÐÂ ¯1 ÔÑÆÇÓÉËÕ
ÎËÐÍÇÓÐÞÌ ÅËÔÕÑÐ ¯5. ±ÓË ÖÆÂÎÇÐËË ËÊ âÆÇÓ ÄÔÇØ ÅËÔÕÑÐÑÄ
(ÍÑÐÙÇÐÕÓËÓÑÄÂÐÐÞÏ ÓÂÔÕÄÑÓÑÏ ØÎÑÓËÔÕÑÅÑ ÐÂÕÓËâ Ä ÔÑÚÇ-
ÕÂÐËË Ô ÆÇÕÇÓÅÇÐÕÂÏË) ¥¯¬ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô âÆÇÓÐÞÏ
ÏÂÕÓËÍÔÑÏ, ÑÃÓÂÊÖâ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎËÊÑÄÂÐÐÞÇ ÒÇÕÎË.3 ¯Â ÑÔÐÑ-
ÄÂÐËË àÕËØ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ¥¯¬ Ä ÑÒÓÇÆÇÎÇÐ-
ÐÞØ ÕÑÚÍÂØ ÒÓËÍÓÇÒÎÇÐÂ Í ÃÇÎÍÑÄÑÏÖ ÑÔÕÑÄÖ âÆÓÂ ì
âÆÇÓÐÑÏÖ ÏÂÕÓËÍÔÖ. ±ÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ ÏÇÕÂ×ÂÊÐÞØ ØÓÑÏÑÔÑÏ
2® NaCl ËÎË ËÑÐÐÞÏ ÆÇÕÇÓÅÇÐÕÑÏ Ô ÒÑÏÑÜßá àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ
ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ¥¯¬ ÕÂÍÉÇ ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÒÇÕÇÎßÐÞÇ
ÆÑÏÇÐÞ, ÊÂÍÓÇÒÎÇÐÐÞÇ ÐÂ ÃÇÎÍÂØ ÑÔÕÑÄÂ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ì
äÔÍà××ÑÎÆÂã.4 ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ×ËÃÓËÎÎÂ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ 30 ÐÏ
×ÑÓÏËÓÖÇÕ ÆÑÏÇÐÞ Ä ÄËÆÇ 18 ÓÂÆËÂÎßÐÞØ ÒÇÕÇÎß Ä ÔÓÇÆÐÇÏ ÒÑ
60000 Ò.Ð. ÐÂ ÒÇÕÎá, ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÂÍÓÇÒÎÇÐÞ ÐÂ âÆÇÓÐÑÏ ÏÂÕ-
ÓËÍÔÇ. ±ÎÑÕÐÑ ÖÎÑÉÇÐÐÞÇ ÔÕÑÒÍË àÕËØ ÓÑÊÇÕÑÍ ×ÑÓÏËÓÖáÕ
ÔÎÇÆÖáÜËÌ ÖÓÑÄÇÐß ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ì ØÓÑÏÂÕËÆÖ 5 (ÔÏ. ÓËÔ.1).

·ËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÑÆØÑÆÞ Í ËÊÖÚÇÐËá ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ
ÃÞÎË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ ÆÎâ ÓÇÛÇÐËâ ÕÓÇØ ÅÎÂÄÐÞØ ÄÑÒÓÑÔÑÄ: ÆÎâ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÅËÔÕÑÐÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ, ÖÔÕÂÐÑÄÎÇ-
ÐËâ ÑÃÎÂÔÕÇÌ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ¥¯¬ Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË Ë ÆÎâ ËÊÖÚÇÐËâ
ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô ÒÇÓÇØÑÆÑÏ ÅÇÐÑÄ Ä
ÂÍÕËÄÐÑÇ ËÎË ÐÇÂÍÕËÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ.

II. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÏÇÉÅËÔÕÑÐÑÄÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ Ä
ØÓÑÏÂÕËÐÇ
£ÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ä ÑÍÕÂÏÇÓÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎË Ä
ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÏÇÕÑÆÑÏ ÔÛËÄÑÍ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÃË×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ. ¥ËÏÇÕËÎÔÖÃÇÓËÏËÆÂÕ ì ÃË×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÞÌ ÓÇÂÅÇÐÕ Ô ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÃÑÎßÛËÏ äÓÂÆËÖÔÑÏ
ÆÇÌÔÕÄËâã (10 ë 20�A) ì ÔÛËÄÂÇÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÄÔÇ ÅËÔÕÑÐÑÄÞÇ
ÒÂÓÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ. ¿ÕÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕ ÍÑÐÙÇÒÙËá,
ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÍÑÕÑÓÑÌ ÑÔÐÑÄÑÌ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ âÄÎâÇÕÔâ ÅËÔÕÑÐÑÄÞÌ
ÑÍÕÂÏÇÓ.6 ë 8 ³ ÒÑÏÑÜßá ÆËÏÇÕËÎÔÖÃÇÓËÏËÆÂÕÂ ÖÆÂÎÑÔß
ÖÔÕÂÐÑÄËÕß ÍÑÐÕÂÍÕÞ Lys74(H2A) ëLys24 Ë Lys27(H2B),
Lys85(H2B) ëLys115(H3) Ë Lys77(H4), Lys85(H2B) ë
Lys91(H4).9 ë 11 °ÆÐÂÍÑ àÕÑÕ ÔÒÇÙË×ËÚÐÞÌ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í
ÎËÊËÐÑÄÞÏ ÑÔÕÂÕÍÂÏ ÓÇÂÅÇÐÕ ËÊ-ÊÂ ÔÎËÛÍÑÏ ÃÑÎßÛÑÅÑ
ÓÂÆËÖÔÂ ÆÇÌÔÕÄËâ ÐÇ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÑÎÖÚÂÕß ËÐ×ÑÓÏÂÙËá Ñ
ÄÊÂËÏÐÑÏ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËË ÅËÔÕÑÐÑÄ Ä ÍÑ'ÓÇ. ¢ÑÎÇÇ ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÕËÄÐÞÏË Ä àÕÑÏ ÑÕÐÑÛÇÐËË ÑÍÂÊÂÎËÔß àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑ
ØËÏËÚÇÔÍÑÏÖ ÔÛËÄÂÐËá ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ ÕÇÕÓÂÐËÕÓÑÏÇÕÂÐÑÏ,
×ÑÓÏÂÎßÆÇÅËÆÑÏ Ë Ô ÒÑÏÑÜßá ÖÎßÕÓÂ×ËÑÎÇÕÑÄÑÅÑ ÑÃÎÖÚÇ-
ÐËâ.9, 12 ë 14 ¯ÂËÃÑÎÇÇ ÔËÎßÐÞÇ ÍÑÐÕÂÍÕÞ ÃÞÎË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ
ÏÇÉÆÖ ÅËÔÕÑÐÂÏË H2¡ëH2£, H2£ ëH4 Ë H3ëH3. ±ÓË ÑÃÎÖ-
ÚÇÐËË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ ÖÎßÕÓÂ×ËÑÎÇÕÑÄÞÏ ÔÄÇÕÑÏ ÖÆÂÇÕÔâ ÑÃÐÂÓÖ-
ÉËÕß ÍÑÐÕÂÍÕÞ ÅËÔÕÑÐÂ H2¡ (Pro26) c ÅËÔÕÑÐÑÏ H2£ (Tyr37,
Tyr40, Tyr42).15 ¤ËÔÕÑÐÞ H4 Ë H2£ ÔÛËÄÂáÕÔâ ÕÇÕÓÂÐËÕÓÑ-
ÏÇÕÂÐÑÏ, ×ÑÓÏÂÎßÆÇÅËÆÑÏË ÑÃÎÖÚÇÐËÇÏ ÖÎßÕÓÂ×ËÑÎÇÕÑÄÞÏ
ÔÄÇÕÑÏ. ±ÓË àÕÑÏ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÔËÎßÐÞÇ ÍÑÐÕÂÍÕÞ ÄÞâÄÎâáÕÔâ Ä
³-ÍÑÐÙÇÄÑÌ ÚÂÔÕË ÅËÔÕÑÐÂ H2£ Ë N-ÍÑÐÙÇÄÑÌ ÚÂÔÕË ÅËÔÕÑÐÂ
H4. ¯Â ÑÔÐÑÄÂÐËË àÕËØ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÃÞÎ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ
ÅËÔÕÑÐ H2£ ËÏÇÇÕ ÆÄÂ ÆÑÏÇÐÂ, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ Ô ÆÓÖ-
ÅËÏË ÅËÔÕÑÐÂÏË. °ÆËÐ ÆÑÏÇÐ, ÐÂØÑÆâÜËÌÔâ Ä ³-ÍÑÐÙÇÄÑÌ
ÑÃÎÂÔÕË, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÅËÔÕÑÐÑÏ H4, ÆÓÖÅÑÌ, ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÞÌ Ä ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÅËÔÕÑÐÑÏ
H2¡.9 ¡ÐÂÎËÊËÓÖâ ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ÃË×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÞÏ ÔÛËÄÍÂÏ ÅËÔÕÑÐÑÄ ÓÇÂÅÇÐÕÂÏË ÓÂÊÐÑÌ ÆÎËÐÞ, ÔÎÇ-
ÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÐË Ä ÑÆÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ, ÆÂÉÇ ÒÓË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË äÆÎËÐÐÞØã ÔÛËÄÂáÜËØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, ÐÇ ÃÞÎÑ
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÅËÔÕÑÐÑÄ H4ëH4. ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ
ÔÆÇÎÂÕß ÊÂÍÎáÚÇÐËÇ, ÚÕÑ ÑÔÐÑÄÐÖá ÓÑÎß Ä ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË
ÕÇÕÓÂÏÇÓÂ (H3 ëH4)2 ËÅÓÂáÕ ÍÑÐÕÂÍÕÞ H3ëH3. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÐËÇ ÍÂÓÃÑÆËËÏËÆÑÄ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÔÛËÄÂáÜËØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ ÒÑÊÄÑ-
ÎËÎÑ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÐÂÎËÚËÇ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÅËÔÕÑÐÑÄ H1 ËH2¡.16 ë 18

±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÔÛËÄÂÐËË ÅËÔÕÑÐÑÄ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ-
ÐÑÌ ÙÇÒË ÍÂÓÃÑÆËËÏËÆÑÏ ÔÇÅÏÇÐÕ 74 ë 106 ÅËÔÕÑÐÂ H1 ÐÂØÑ-

·ÓÑÏÑÔÑÏÂ

ÏÂÕÓËÍÔ

(ÕÑÒÑËÊÑÏÇÓÂÊÂ) 18 ÒÇÕÇÎß

0.84 ÏÍÏ

¥ÄÖÐËÕÇÄÂâ ¥¯¬

¯ÖÍÎÇÑÔÑÏÐÂâ ÙÇÒß (10 ÐÏ)

³ÑÎÇÐÑËÆÐÂâ ×ËÃÓËÎÎÂ (30 ÐÏ)

±ÇÕÇÎßÐÞÇ ÆÑÏÇÐÞ

®ËÐËÃÇÐÆ

30 ÐÏ

30 ÐÏ

ÏÂÕÓËÍÔ

(ÔÍà××ÑÎÆ)

0.84 ÏÍÏ

10 ÐÏ

2 ÐÏ

30 ÐÏ

0.25 ÏÍÏ

²ËÔ. 1. ³ØÇÏÂ ÖÓÑÄÐÇÌ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ.5
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ÆËÕÔâ Ä ÍÑÐÕÂÍÕÇ Ô ÔÇÅÏÇÐÕÑÏ 58 ë 129 ÅËÔÕÑÐÂ H2¡. ¢ÑÎÇÇ
ÕÑÅÑ, Ä ÓÂÃÑÕÂØ 19 ë 22 c ÒÑÏÑÜßá ÃËÑ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÓÇÂÅÇÐ-
ÕÑÄ ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÔÛËÄÍË ÅËÔÕÑÐÂ H1 ÔÑ ÄÔÇÏË ÍÑ'ÓÑÄÞÏË ÅËÔÕÑ-
ÐÂÏË Ë ÑÔÑÃÇÐÐÑ Ô ÅËÔÕÑÐÑÏ H3. ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÔÆÇÎÂÕß
ÊÂÍÎáÚÇÐËÇ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÞ H3 Ë H2¡ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ ÐÂ
ÄØÑÆÇ ë ÄÞØÑÆÇ ¥¯¬ ËÊ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÅÑ ÍÑ'ÓÂ, ÚÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ
Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ÏÑÆÇÎßá, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ Ä ÓÂÃÑÕÇ 23.

III. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ¥¯¬ Ô
ÅËÔÕÑÐÂÏË. ®ÇÕÑÆ äÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÛËÄÍË
ÐÖÎÇÄÑÌ ÆÎËÐÞã
£ ËÊÖÚÇÐËË ÕÑÐÍÑÌ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ ØËÏËÚÇÔÍËÏË
ÏÇÕÑÆÂÏË ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß ÔÞÅÓÂÎ ÙËÍÎ ÓÂÃÑÕ ®ËÓÊÂÃÇÍÑÄÂ Ô
ÔÑÂÄÕ.23 ë 31 £ ÑÔÐÑÄÇ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÅÑ ÒÑÆØÑÆÂ ÎÇÉËÕ ÓÇÂÍÙËâ
ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ¥¯¬. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ àÕÑÌ ÓÇÂÍÙËË âÄÎâÇÕÔâ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ 7-ÏÇÕËÎÅÖÂÐËÐÂ Ë 3-ÏÇÕËÎÂÆÇ-
ÐËÐÂ. ³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑÇ ËÊÖÚÇÐËÇ ÍËÐÇÕËÍË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÓÑ-
ËÊÄÑÆÐÞØ 7-ÏÇÕËÎÅÖÂÐËÐÂ Ë 3-ÏÇÕËÎÂÆÇÐËÐÂ ÒÓË
ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËË ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ ¥¯¬ Ë ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ
ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÞ ÐÇ ÄÎËâáÕ ÐÂ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ
ÂÆÇÐËÐÂ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÏÂÎÑÌ ÃÑÓÑÊÆÍË. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅÖÂÐËÐÂ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÃÑÎßÛÑÌ
ÃÑÓÑÊÆÍË ¥¯¬ Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ ÐÂ 15% ÐËÉÇ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá ÔÑ
ÔÍÑÓÑÔÕßá ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ ¥¯¬.27 ë 29 °ÙÇÐÍÂ
ÆÎËÐÞ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ¥¯¬ Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ ÓÂÔÜÇ-
ÒÎÇÐËÇÏ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÒÑ ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐÐÞÏ
ÖÚÂÔÕÍÂÏ, ÒÑÍÂÊÂÎÂ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÞ ÐÇ àÍÓÂÐËÓÖáÕ ÑÕ ÏÇÕËÎË-
ÓÑÄÂÐËâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÒÓÑÕâÉÇÐÐÞÇ ÑÃÎÂÔÕË ¥¯¬ Ä ÐÖÍÎÇÑ-
ÔÑÏÐÞØ ÙÇÒâØ. ¢ÞÎ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÞ ÐÂ 15%
àÍÓÂÐËÓÖáÕ ÃÑÎßÛÖá ÃÑÓÑÊÆÍÖ ¥¯¬ Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ ÓÂÄÐÑ-
ÏÇÓÐÑ ÄÆÑÎß ÄÔÇÌ ÇÇ ÆÎËÐÞ; ÒÓË àÕÑÏ ÏÂÎÂâ ÃÑÓÑÊÆÍÂ ÐÇ
àÍÓÂÐËÓÑÄÂÐÂ. °Ã àÕÑÏ ÉÇ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÕ Ë ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ
ÔÄâÊÞÄÂÐËá ÂÐÕËÃËÑÕËÍÑÄ ÆËÔÕÂÏËÙËÐÂ ¡ Ë ÐÇÕÓÑÒÔËÐÂ Ô
ÏÂÎÑÌ ÃÑÓÑÊÆÍÑÌ ¥¯¬.31

£ ÑÔÐÑÄÇ ÏÇÕÑÆÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ¥¯¬ëÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ
Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ ÎÇÉËÕ ØËÏËÚÇÔÍÂâ ÔÛËÄÍÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞØ ÏÑÐÑ-
ÏÇÓÐÞØ ÊÄÇÐßÇÄ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¥¯¬ Ô ÐÂØÑÆâÜËÏËÔâ Ô ÐËÏË Ä
ÒÓâÏÑÏ ÍÑÐÕÂÍÕÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË ÅËÔÕÑÐÑÄ.
¿ÕÂ ÔÛËÄÍÂ (ÔØÇÏÂ 1) ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ a) ÒÖÕÇÏ ÑÔÎÂÃÎÇÐËâ ÅÎË-
ÍÑÊËÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÊÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ Ô ÒÖÓËÐÑ-
ÄÞÏË ÑÔÐÑÄÂÐËâÏË ÊÂ ÔÚÇÕ ÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÒÑÔÎÇÆÐËØ ÒÑ
ÒÑÎÑÉÇÐËá 7 ÅÖÂÐËÐÂ ËÎË ÒÑ ÒÑÎÑÉÇÐËá 3 ÂÆÇÐËÐÂ; b)
ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËÇÏ ÅÎËÍÑÊËÆÐÑÌ ÔÄâÊË ÒÑ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÏ
ÑÔÕÂÕÍÂÏ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÊÞ, ÔÑÆÇÓ-
ÉÂÜÇÅÑ ÂÎßÆÇÅËÆÐÖá ÅÓÖÒÒÖ; c) ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ
ÔÄâÊË ÚÂÔÕËÚÐÑ ÆÇÒÖÓËÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ¥¯¬ Ô ÃÇÎÍÑÏ (Ä ÚÂÔÕÐÑ-
ÔÕË, ÑÔÐÑÄÂÐËÌ ºË××Â Ô E-ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÑÌ ÔÑÔÇÆÐÇÅÑ ÎËÊËÐÑ-

ÄÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ ÅËÔÕÑÐÂ) Ô ÒÑÔÎÇÆÖÜËÏ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËÇÏ
ÒÑÎËÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË Ä ÕÑÚÍÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ àÕËØ ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞØ ÒÑ ÓÇÂÍÙËË b-àÎËÏËÐËÓÑÄÂÐËâ Ë d) ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇÏ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÄÛÇÌÔâ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ÅËÔÕÑÐÑÏ Ë ¥¯¬.
±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÂâ ÔÄâÊß ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ
ÏÇÉÆÖ ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÊÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ Ë ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÅËÔÕÑÐÂ ÃÇÊ ÍÂÍÑÅÑ-ÎËÃÑ ÔÒÇÌÔÇÓÂ, ÂÄÕÑÓÞ
ÐÂÊÄÂÎË àÕÑÕ ÏÇÕÑÆ ÔÛËÄÍË ÏÇÕÑÆÑÏ äÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÛËÄÍË
ÐÖÎÇÄÑÌ ÆÎËÐÞã.25, 30

³ÕÂÆËá aìÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËÇì ÒÓÑÄÑÆâÕ ÆËÏÇÕËÎÔÖÎß×Â-
ÕÑÏ. ±ÑâÄÎÇÐËÇ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ Ä ×ÓÂÅÏÇÐÕÇ
7-ÏÇÕËÎÅÖÂÐËÐÂ ËÎË 3-ÏÇÕËÎÂÆÇÐËÐÂ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÑÄÇÔÕË
ÅËÆÓÑÎËÊ ÅÎËÍÑÊËÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¥¯¬ Ä ÕÑÚÍÂØ,
ÒÑÆÄÇÓÅÛËØÔâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË, ÒÓË ÐÇÌÕÓÂÎßÐÞØ ÊÐÂÚÇÐËâØ
Ó¯ Ë ÎÇÅÍÑÏ ÐÂÅÓÇÄÂÐËË. °ÃÓÂÊÖáÜËÌÔâ ÑÔÕÂÕÑÍ ÆÇÊÑÍÔËÓË-
ÃÑÊÞ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÖá ÔÏÇÔß ÑÕÍÓÞÕÑÌ ÂÎß-
ÆÇÅËÆÐÑÌ Ë ÍÑÎßÙÇÄÑÌ ÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎßÐÑÌ ×ÑÓÏ. £ÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËÇ ÂÎßÆÇÅËÆÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ Ô ÂÏËÐÂÏË, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÏË
ÓâÆÑÏ, ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÏÖ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËá ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ
¥¯¬ Í ÅËÔÕÑÐÖ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÑÔÐÑÄÂÐËâ ºË××Â. ±ÓË àÕÑÏ
ÆÎËÐÂ ÒÓËÛËÕÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ ¥¯¬ ÓÂÄÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËá ÑÕ ÇÅÑ
50-ÍÑÐÙÂ ÆÑ ÕÑÚÍË ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËâ. ±ÓË ÐËÊÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐË ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËË ¥¯¬, ÍÑÅÆÂ ÑÔÐÑÄÐÂâ ÏÂÔÔÂ ¥¯¬ ÒÓËÛËÄÂÇÕÔâ Ä
ÑÆÐÑÌ ÕÑÚÍÇ, ÆÎËÐÂ àÕÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÖÔÕÂÐÑÄËÕß
ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÕÑÚÍË ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÍÑÐÙÂ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ-
ÐÑÌ ¥¯¬. £ ÔËÎÖ ÐËÊÍÑÌ ÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕË ÑÔÐÑÄÂÐËâ ºË××Â
ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ ÆÎâ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÆÂÎßÐÇÌÛËØ ÏÂÐËÒÖÎâÙËÌ ÙÇÎÇ-
ÔÑÑÃÓÂÊÐÑ ÄÐÂÚÂÎÇ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÕß ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇÏ ÃÑÓÅË-
ÆÓËÆÑÏ ÐÂÕÓËâ ËÎË ÙËÂÐÑÃÑÓÅËÆÓËÆÑÏ ÆÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖá-
ÜÇÅÑ ÂÎÍËÎÂÏËÐÂ. ¦ÔÎË ÒÓÑÄÑÆËÕß ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ËÏËÐÑ-
ÅÓÖÒÒÞ ÒÑÔÎÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÔÛËÄÑÍ, ËÔÒÑÎßÊÖâ ÒÓË
àÕÑÏ NaBH4, ÕÑ ÚËÔÎÑ ÑÃÓÂÊÖáÜËØÔâ ÔÛËÄÑÍ ÃÖÆÇÕ ÃÎËÊÍËÏ
Í ÚËÔÎÖ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ÃÇÎÍÂ, ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄÖáÜÇÅÑ Ô ¥¯¬. £ ÔÄâÊË Ô àÕËÏ ÕÂÍÑÌ ÒÑÆØÑÆ ËÐÑÅÆÂ
ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂáÕ ÍÂÍ ÅËÔÕËÆËÐÑÄÞÌ ÏÇÕÑÆ ÔÛËÄÍË. ¦ÔÎË ÉÇ
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÒÓÑÄÑÆâÕ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ Ô ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ ÔÛËÄÂ-
ÐËâ Ë Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎâ ÒÓËÏÇÐâáÕ NaBH3CN, ÕÑ
àÕÑ ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÔÕÄÖÇÕ ÔÛËÄÍÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¥¯¬ ÒÑ ÑÔÕÂÕÍÂÏ
ÎËÊËÐÂ Ä ÃÇÎÍÇ. ¿ÕÑÕ ÄÂÓËÂÐÕ ÔÛËÄÍË ÐÂÊÞÄÂáÕ ÒÑàÕÑÏÖ
ÎËÊËÐÑÄÞÏ ÒÓÑÕÑÍÑÎÑÏ.32

¥ÂÎßÐÇÌÛÂâ ÊÂÆÂÚÂ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑÃÞ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß
ÆÎËÐÖ ÑÃÓÂÊÑÄÂÄÛËØÔâ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ¥¯¬ Ë ÒÓËÓÑÆÖ
ÅËÔÕÑÐÂ, ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÍÂÉÆÞÏ ËÊ ÐËØ. ³ àÕÑÌ ÙÇÎßá Ä
ÑÒËÔÞÄÂÇÏÑÏ ÙËÍÎÇ ÓÂÃÑÕ ÃÞÎ ÒÓËÏÇÐÇÐ ÏÇÕÑÆ ÆÄÖÏÇÓÐÑÅÑ
ÆËÂÅÑÐÂÎßÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ âÄÎâÇÕÔâ ÄÕÑÓÞÏ
ÑÔÐÑÄÑÒÑÎÂÅÂáÜËÏ àÎÇÏÇÐÕÑÏ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÅÑ ®ËÓÊÂÃÇÍÑ-
ÄÞÏ Ë ÔÑÂÄÕ.23 ë 31 ÒÑÆØÑÆÂ. £ ÒÇÓÄÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÓÑÄÑ-
ÆËÕÔâ àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊ Ä ÒÑÎËÂÍÓËÎÂÏËÆÐÑÏ ÅÇÎÇ ÄÔÇÅÑ ÔÛËÕÑÅÑ
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R7×ÓÂÅÏÇÐÕ¥¯¬;R07×ÓÂÅÏÇÐÕÏÑÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ; a)Me2SO4; b) pH 6.8, 458C; c) ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÑÔÐÑÄÂÐËâºË××Â; d ) NaBH4 ËÎËNaBH3(CN).
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ÏÂÕÇÓËÂÎÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÏÑÚÇÄËÐÞ Ë ÆÑÆÇÙËÎÔÖÎß×ÂÕÂ
ÐÂÕÓËâ (SDS) Ä ÆÇÐÂÕÖÓËÓÖáÜËØ ÖÔÎÑÄËâØ. ±ÓË àÕÑÏ ×ÓÂÅ-
ÏÇÐÕÞ ¥¯¬, ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË, ÓÂÊÆÇÎâáÕÔâ ÑÆÐÑÄÓÇ-
ÏÇÐÐÑ Ë ÒÑ ÆÎËÐÇ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ¥¯¬, Ë Ä ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô
ÓÂÊÏÇÓÑÏ ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÐËÏË ÃÇÎÍÂ. ªÐÞÏË ÔÎÑÄÂÏË, ÐÖÍÎÇÑ-
ÒÓÑÕÇËÆÞ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÒÑÎËÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÇ ×ÓÂÅÏÇÐÕÞ ÑÆË-
ÐÂÍÑÄÑÌ ÆÎËÐÞ, ÒÇÓÇÏÇÜÂáÕÔâ Ô ÓÂÊÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá. ¿ÕÑÕ
ÒÓÑÙÇÔÔ ËÆÇÕ ÕÇÏ ÏÇÆÎÇÐÐÇÇ, ÚÇÏ ÃÑÎßÛÇ ÓÂÊÏÇÓ ÒÓËÔÑÇÆË-
ÐÇÐÐÑÅÑ ÅËÔÕÑÐÂ. ©ÂÕÇÏ ÅÇÎß ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂáÕ ÒÓÑÐÂÊÑÌ ì
×ÇÓÏÇÐÕÑÏ, ÒÑÎÐÑÔÕßá ÓÂÔÜÇÒÎâáÜËÏ ÃÇÎÍË. ±ÑÔÎÇ àÕÑÅÑ
ÄÑ ÄÕÑÓÑÏ, ÒÇÓÒÇÐÆËÍÖÎâÓÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
×ÓÂÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËÇ ÑÔÕÂÄÛËØÔâ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ¥¯¬ ÒÑ ËØ
ÆÎËÐÇ. £ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËØ ÏÂÓÍÇÓÑÄ àÕÑ ÒÑÊÄÑ-
ÎâÇÕ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÆÎËÐÖ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ. ±ÓË àÕÑÏ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÇ
×ÓÂÅÏÇÐÕÞ, ÓÂÐÇÇ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô ÓÂÊÐÞÏË ÅËÔÕÑÐÂÏË, ÔÏÇ-
ÜÂáÕÔâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÂ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ËØ ÓÂÊÎËÚÐÑÅÑ
ÔÏÇÜÇÐËâ ÒÓË ÓÂÊÆÇÎÇÐËË Ä ÒÇÓÄÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. £ ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÍÂÉÆÂâ ÔÇÓËâ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ¥¯¬ ÓÂÊÐÑÌ ÆÎËÐÞ, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜÂâ ÔÛËÄÍÇ Ô ÑÆÐËÏ Ë ÕÇÏ ÉÇ ÃÇÎÍÑÏ, ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ
ÔÄÑÇÌ ÒÓâÏÑÌ ÎËÐËË, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÌ ÒÑ ÆËÂÅÑÐÂÎË. ¶ÓÂÅ-
ÏÇÐÕÞ ¥¯¬ ÐÂ àÕËØ ÆËÂÅÑÐÂÎâØ ÖÉÇ ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÃÇÎÍÂ, Ë ËØ
ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ äÃÇÎÍÑÄÞÇ ÕÇÐËã. ±Ñ ÒÑÎÑÉÇÐËá
ÆËÂÅÑÐÂÎË ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ, Í ÍÂÍÑÏÖ ÅËÔÕÑÐÖ ÑÕÐÑÔËÕÔâ ÍÂÉÆÞÌ
ÄÞâÄÎÇÐÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÆÎËÐÞ. £ àÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
ÕÂØ ÚÂÜÇ ÄÔÇÅÑ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ¥¯¬, Ä 50-ÍÑÐÇÙ ÍÑÕÑÓÑÌ ÕÓÂÆË-
ÙËÑÐÐÞÏ ÏÇÕÑÆÑÏ ÄÄÇÆÇÐÂ ËÊÑÕÑÒÐÂâ ÏÇÕÍÂ. ®ÇÕÑÆ
ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÏ ×ÑÔ×ÑÓËÎËÓÑÄÂÐËË ¥¯¬ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÒÑÎËÐÖÍÎÇÑÕËÆÍËÐÂÊÞ ì ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÒÇÓÇÐÑÔâÜÇÅÑ
ÓÂÆËÑÂÍÕËÄÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ [32²]×ÑÔ×ÂÕÂ ÑÕ [g-32²]¡´¶. ²ÂÊÆÇ-
ÎÇÐÐÞÇ ×ÓÂÅÏÇÐÕÞ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÓÂÆËÑÂÄÕÑÅÓÂ×ËÚÇÔÍË.
¥ÇÕÂÎßÐÑÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÏÇÕÑÆËÍË ÒÓËÄÇÆÇÐÑ Ä ÓÂÃÑÕÇ 33. ¢ÞÎÑ
ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÐÂ ÍÂÉÆÑÌ ËÊ ÙÇÒÇÌ¥¯¬ÕÑÚÍË ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ¥¯¬
Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËâØ, ÍÓÂÕÐÞØ 10 Ò.Ð.,
ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÓÂÊÏÇÓÖ ÑÆÐÑÅÑ ÄËÕÍÂ ÆÄÑÌÐÑÌ ÔÒËÓÂÎË.
¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÑÄÞÌ ÑÍÕÂÏÇÓ, ÐÂ ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÂÍÓÖ-
ÚÇÐÂ ¥¯¬, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÑÆÐÑÌ ÔÕÑÓÑÐÑÌ ÆÄÑÌÐÑÌ
ÔÒËÓÂÎË. ±ÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÞÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ÆÑÎÉÇÐ Ä àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÃÞÕß àÍÓÂÐËÓÑÄÂÐ, ÚÕÑ Ë ÒÓÑâÄÎâÇÕÔâ Ä ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕË
ÍÂÉÆÑÅÑ ÕÂÍÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ Í ×ÇÓÏÇÐÕÖ ¥¯¬ÂÊÇ I.

²ÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÅËÔÕÑÐÑÄ ÐÂ ÆÄÖØ ÐËÕâØ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ÐÖÍÎÇÑ-
ÔÑÏÐÑÌ¥¯¬, ÄÞâÄÎÇÐÐÑÇ ÑÒËÔÂÐÐÞÏÏÇÕÑÆÑÏ, ÒÓËÄÇÆÇÐÑ ÐÂ
ÓËÔ. 2.34 ¬ÂÉÆÞÌ ÅËÔÕÑÐ ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ Ô
¥¯¬, ÒÓËÚÇÏ ÅËÔÕÑÐÞ H3 Ë H4 ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕ ÔÇÓÆÙÇÄËÐÇ
ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ÚÂÔÕËÙÞ, Â ÅËÔÕÑÐÞ H2¡ Ë H2£ ÐÂØÑÆâÕÔâ ÃÎËÉÇ Í
ÍÓÂâÏ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÅÑ ÍÑ'ÓÂ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÞ
ÍÑÐÕÂÍÕÞ 30-ÍÑÐÙÇÄÑÅÑ ÖÚÂÔÕÍÂ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ¥¯¬ Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË
¯3. ªÊ ÓËÔ. 2 ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐÑÄÞÇ ÆËÏÇÓÞ H2¡ëH2£ Ë
ÅËÔÕÑÐÑÄÞÌ ÑÍÕÂÏÇÓ (H3 ëH4)2 ÐÂ ÆÄÖÔÒËÓÂÎßÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÇ
¥¯¬ ÍÑ'ÓÂ ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÂÄÕÑÐÑÏÐÑ. ¿ÕÑ
ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÄÇÆÖÜÇÌ ÓÑÎßá ÕÂÍËØ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËØ ÍÑÏÒÎÇÍ-
ÔÑÄ ÒÓË ÔÃÑÓÍÇ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ.35 (±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÐÖÍÎÇÑ-

ÔÑÏÞ ÔÑÃËÓÂáÕÔâ ÒÓË ÓÇÒÎËÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÖÕÇÏ
ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÑÍÕÂÏÇÓÂ (H3 ëH4)2 Í ¥¯¬, ×ÑÓÏËÓÖâ ÒÇÓ-
ÄËÚÐÖá ÐÇÔÕÂÃËÎßÐÖá ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÐÖá ÚÂÔÕËÙÖ, Í ÍÑÕÑÓÑÌ
ÊÂÕÇÏ ÒÓËÔÑÇÆËÐâÇÕÔâ ÆËÏÇÓ H2¡ëH2£, ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖâ
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÖ.)

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÎÖÚÇÐÂ ÒÑÎÐÂâ ÍÂÓÕËÐÂ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ
ÍÂÉÆÑÅÑ ËÊ ÚÇÕÞÓÇØ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ô ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÅÑ ÍÑÓÂ. ¤ÎÂÄÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ, ÄÞâÄÎÇÐÐÞÇ ÒÓË ÕÂÍÑÏ ÒÑÆØÑÆÇ, Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ
ËÆÇÐÕËÚÐÞ ÍÂÍ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÞØ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ, ÕÂÍ Ë Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÂÍÕÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ. ³ØÑÆÔÕÄÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÑÓÅÂÐË-
ÊÂÙËË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ,
ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕß ËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ.24, 25, 36

EÜÇ Ä ÓÂÃÑÕÇ ¤ÇÑÓÅËÇÄÂ Ô ÔÑÂÄÕ.37 ÃÞÎÂ ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓË-
ÓÑÄÂÐÂ ÓÇÛÂáÜÂâ ÓÑÎß ÅËÔÕÑÐÂ¯1 Ä ÍÑÐÆÇÐÔÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ
Ë Ä ÒÑÆÆÇÓÉÂÐËË ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ËÇÓÂÓØËÚÇÔÍÑÅÑ ÖÓÑÄÐâ ÑÓÅÂ-
ÐËÊÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ì 30-ÐÑÐÂÏÇÕÓÑÄÑÌ ×ËÃÓËÎÎÞ. ³ ÒÑÏÑ-
Üßá ÏÇÕÑÆÂ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÐÖÎÇÄÑÌ ÆÎËÐÞ ÐÂ
ÒÓËÏÇÓÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ àÏÃÓËÑÐÑÄ ÆÓÑÊÑ×ËÎÞ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ
ÃÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÐÂ ¥¯¬ ÅËÔÕÑÐÂ ¯1 Ë
ÍÑ'ÓÑÄÞØ ÅËÔÕÑÐÑÄ.38, 39 ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÎËÐÍÇÓÐÞÌ ÅËÔÕÑÐ
H1/H5 cÑÔÕÑËÕ ËÊ ÕÓÇØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ Ë ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑ ÓÂÊÎËÚ-
ÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ: ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÅÎÑÃÖÎâÓÐÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ, ÐÂËÃÑÎÇÇ
àÄÑÎáÙËÑÐÐÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÅÑ, ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÍÑÓÑÕÍÑÅÑ
N-ÍÑÐÙÇÄÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ Ë ÄÞÔÑÍÑ ÑÔÐÑ'ÄÐÑÅÑ ÆÎËÐÐÑÅÑ ³-ÍÑÐÙÇ-
ÄÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ (ÍÑÐÙÇÄÞÇ ÆÑÏÇÐÞ âÄÎâáÕÔâ ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÏÇÐâÇ-
ÏÞÏË ÚÂÔÕâÏË ÅËÔÕÑÐÂ).40, 41 ³ÛËÄÍÂ ÒÑÍÂÊÂÎÂ, ÚÕÑ ÅËÔÕÑÐ¯1
ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖÇÕ Ô ÍÑÐÙÂÏË ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ¥¯¬. ¢ÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ,
ÚÕÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÂâ ÅÎÑÃÖÎâÓÐÂâ ÚÂÔÕß ÏÑÎÇÍÖÎÞ¯1 ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÍÑÐÙÂÏË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ¥¯¬, Â ÐÇÔÕÓÖÍÕÖÓËÓÑ-
ÄÂÐÐÞÇ N- Ë ³-ÍÑÐÙÇÄÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ÅËÔÕÑÐÂ ¯1 ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄÖáÕ Ô ÐÂÓÖÉÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ¥¯¬.
¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÅËÔÕÑÐÂ ¯1
âÄÎâÇÕÔâ ÏÑÔÕËÍÑÏ, ÔÄâÊÞÄÂáÜËÏ ÆÄÇ ÔÑÔÇÆÐËÇ ÐÖÍÎÇÑ-
ÔÑÏÞ, ÒÓË ÖÒÂÍÑÄÍÇ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ÙÇÒË Ä 30-ÐÑÐÂÏÇÕÓÑÄÖá
×ËÃÓËÎÎÖ.26

®ÐÑÅËÇ ÒÑÎËÙËÍÎËÚÇÔÍËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ Ô ÉÇÔÕÍÑÌ ÒÎÂÐÂÓÐÑÌ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ ÑÃÎÂÆÂáÕ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕßá Í ËÐÕÇÓÍÂÎâÙËË, Õ.Ç.
ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕßá ÄÔÕÓÂËÄÂÕßÔâ ÏÇÉÆÖ ÔÏÇÉÐÞÏË, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐ-
ÐÞÏË ÔÕÑÒÍÑÌ, ÒÂÓÂÏË ÑÔÐÑÄÂÐËÌ ÆÄÑÌÐÑÌ ÔÒËÓÂÎË ¥¯¬.
´ÂÍËÇ ËÐÕÇÓÍÂÎâÕÑÓÞ ÍÂÍ ÂÍÓËÆËÐ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÔÄâÊÞ-
ÄÂáÕÔâ Ô ÎËÐÍÇÓÐÞÏ ÖÚÂÔÕÍÑÏ ¥¯¬.42 ¥Îâ ÄÞâÄÎÇÐËâ ÍÑÐ-
ÕÂÍÕÑÄ ÎËÐÍÇÓÐÑÌ ¥¯¬ Ä ÓÂÃÑÕÇ 43 ÃÞÎÑ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ×ÑÕÑÂ××ËÐÐÞÌ ÓÇÂÅÇÐÕ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÂÍÓËÆËÐÂ ì
AcrNH(CH2)3N(COC6H4N3-p)(CH2)3NHAcr, ÅÆÇ Acr ì ÑÔÕÂ-
ÕÑÍ ÂÍÓËÆËÐÂ. °ÃÎÖÚÇÐËÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ àÕÑÅÑ ÓÇÂÅÇÐÕÂ Ô ÒÑÎÐÑÌ
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÑÌ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ×ÑÕÑÂ××ËÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË Ä
ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÃÇÎÍÑÄ ¯1, ¯2¡ Ë ¯3. ¿ÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÆÂÐÐÞÏË
ÒÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËá ÅËÔÕÑÐÂ ¯1 Ô ÎËÐÍÇÓÐÑÌ ¥¯¬ Ë ÓÂÔÒÑÎÑÉÇ-
ÐËÇÏÑÔÕÂÎßÐÞØ ÆÄÖØ ÅËÔÕÑÐÑÄ ÒÑ ÍÓÂâÏ¥¯¬ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÅÑ
ÍÑÓÂ (ÔÏ. ÓËÔ. 2).

£ ÔÄÑÇÏ ÒÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑÏ ÄËÆÇ ÏÇÕÑÆ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÛËÄÍË
ÐÖÎÇÄÑÌ ÆÎËÐÞ ÆÂÇÕ ÔÄÇÆÇÐËâ ÎËÛß Ñ ÕÑÏ, ÍÂÍÑÌ ÐÖÍÎÇÑÕËÆ-
ÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ ÄÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËË Ô ÕÇÏ ËÎË ËÐÞÏ
ÅËÔÕÑÐÑÏ. °ÆÐÂÍÑ ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ØÓÑÏÑÔÑÏÐÑÌ
¥¯¬ Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË ¯5 44 Ë H4 45, 46 ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÐÂ
ÏÇÕÑÆÑÎÑÅËâ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÖÚÂÔÕÄÖáÜËØ Ä ÔÛËÄÍÇ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ. ³ àÕÑÌ ÙÇÎßá ÒÑÔÎÇ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÔÛËÄÍË
ÒÓÑÆÖÍÕ ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÎË ÐÖÍÎÇÂÊÂÏË ËÎË 66%-ÐÑÌ HCOOH Ô
ÆÑÃÂÄÎÇÐËÇÏ 2% ÆË×ÇÐËÎÂÏËÐÂ, ÊÂÕÇÏ Ä ÑÔÕÂÄÛËÌÔâ ÔÄâÊÂÐ-
ÐÞÏ Ô ÃÇÎÍÑÏ ÍÑÓÑÕÍËÌ ÑÎËÅÑ- ËÎË ÆËÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÌ ×ÓÂÅ-
ÏÇÐÕ ÄÄÑÆËÎË ÏÇÕÍÖ 32² Ô ÒÑÏÑÜßá ÒÑÎËÐÖÍÎÇÑÕËÆÍËÐÂÊÞ.
±ÑÔÎÇ àÕÑÅÑ ÒÓÑÄÑÆËÎË ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ÏÇÚÇÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ
ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÞÏË ÏÇÕÑÆÂÏË ÒÇÒÕËÆÐÑÌ ØËÏËË. ¢ÞÎÑ ÒÓÑÆÇ-
ÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ, ÚÕÑ Ä ÅËÔÕÑÐÇ H5 ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÒÑÆÄÇÓ-
ÅÂáÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÑÔÕÂÕÍË ÅËÔÕËÆËÐÂ His25 Ë His62,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÇ Ä ÅÎÑÃÖÎâÓÐÑÌ ÚÂÔÕË ÅËÔÕÑÐÂ, Ë N-ÍÑÐÙÇÄÂâ
ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÂ ÑÔÕÂÕÍÂ ÕÓÇÑÐËÐÂ Thr1. £ ÅËÔÕÑÐÇ H4 cÛËÄÍÂ
ÐÂÃÎáÆÂÎÂÔß Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ c ÑÔÕÂÕÍÑÏ His18 Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÙÇÐÕ-
ÓÂÎßÐÑÅÑ ÅÎÑÃÖÎâÓÐÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ.46
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²ËÔ. 2. ³ËÏÏÇÕÓËÚÐÂâ ÏÑÆÇÎß ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÅËÔÕÑÐÑÄ ÐÂ ÆÄÖØ
ÐËÕâØ ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÌ ÚÂÔÕËÙÞ. ¹ËÔÎÂ ÑÕ 0 ÆÑ
146 ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ (ÚËÔÎÑ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ) ÑÕ
50-ÍÑÐÙÂ ¥¯¬. ¬ÂÉÆÂâ ËÊ ÆÄÖØ ÍÑÒËÌ ÅËÔÕÑÐÂ Ä ÑÆÐÑÌ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ
ÚÂÔÕËÙÇ ÑÃÑÊÐÂÚÇÐÂ ÄÇÓØÐËÏ ËÐÆÇÍÔÑÏ 1 ËÎË 2. ¤ËÔÕÑÐÞ ÄÞÔÕÓÑÇÐÞ
ÄÆÑÎß ÑÆÐÑÌ ÐËÕË ¥¯¬ Ä ÔÎÇÆÖáÜÇÏ ÒÑÓâÆÍÇ: H2B25, 357H455, 657
7H375, 85/H4887HB105, 1157H2A1187H3135, 145/H2A145.23, 26
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IV. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ
ØÓÑÏÂÕËÐÂ
£ÂÉÐÞÏ ÄÑÒÓÑÔÑÏ Ä ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ âÄÎâÇÕÔâ ÖÔÕÂ-
ÐÑÄÎÇÐËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË, ÒÓÑËÔØÑÆâÜÇÌ ÒÓË ÇÅÑ
ÒÇÓÇØÑÆÇ Ä ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑ ÂÍÕËÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, ÒÓÇÉÆÇ
ÄÔÇÅÑ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÄÍÎáÚÇÐËâ Ä ÒÓÑÙÇÔÔ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË. ¥Îâ
ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ, ËÏÇáÜËØ ÑÕÐÑÛÇÐËÇ Í ÓÇÅÖÎâ-
ÕÑÓÐÞÏ Ë ÕÓÂÐÔÍÓËÃËÓÖÇÏÞÏ ÖÚÂÔÕÍÂÏ, àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ Ô
ÒÓËÏÇÐÇÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÂ ÆËÂÅÑÐÂÎßÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÂ ÒÓÑÄÑ-
ÆâÕ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÐÇÏÇÚÇÐÑÌ ¥¯¬. ©ÂÕÇÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÄ-
ÛËÇÔâ äÃÇÎÍÑÄÞÇ ÕÇÐËã ÅËÃÓËÆËÊÖáÕ Ô ÊÑÐÆÂÏË, ÏÇÚÇÐÐÞÏË
32² Ë ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÏË ËÔÔÎÇÆÖÇÏÞÏ ÖÚÂÔÕÍÂÏ. ¯ÂËÃÑÎÇÇ
ÆÇÕÂÎßÐÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÞ ÅÇÐÞ ÕÇÒÎÑÄÑÅÑ ÛÑÍÂ ÆÓÑÊÑ×ËÎÞ, Ä
ÍÖÎßÕÖÓÇ ÍÎÇÕÑÍ ÍÑÕÑÓÑÌ ÏÑÉÐÑ ÐÂÅÓÇÄÂÐËÇÏ ÆÑ ÕÇÏÒÇÓÂ-
ÕÖÓÞ 378C ÄÍÎáÚËÕß ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËá ÃÇÎÍÑÄ ÕÇÒÎÑÄÑÅÑ ÛÑÍÂ
(heat shock proteins, hsp). ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÑÄÑÆËÕß ÒÂÓÂÎ-
ÎÇÎßÐÞÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ Ô ÂÍÕËÄÐÞÏ (ÕÓÂÐÔÍÓËÃËÓÖÇÏÞÏ) Ë
ÐÇÂÍÕËÄÐÞÏ ØÓÑÏÂÕËÐÑÏ.32, 47 ë 49

±ÇÓÄÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÕÂÍÑÅÑ ÓÑÆÂ ÃÞÎË ÒÓÑÄÇÆÇÐÞ Ô
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÂ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÐÖÎÇÄÑÌ
ÆÎËÐÞ. ±ÓËÏÇÐâÎËÔß ÍÂÍ ÅËÔÕËÆËÐÑÄÞÌ ÏÇÕÑÆ ÔÛËÄÍË, ÕÂÍ Ë
ÎËÊËÐÑÄÞÌ ÒÓÑÕÑÍÑÎ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÑÍÂÊÂÎËÔß ÐÇËÆÇÐÕËÚÐÞÏË.
±ÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ÅËÔÕËÆËÐÑÄÑÅÑ ÏÇÕÑÆÂ, ÍÑÅÆÂ ÔÛËÄÂÐËÇ
¥¯¬ Ô ÅËÔÕÑÐÂÏË Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÓÇÂÎËÊÖÇÕÔâ ÐÂ ÖÓÑÄÐÇ ÙÇÐÕ-
ÓÂÎßÐÑÅÑ ÅÎÑÃÖÎâÓÐÑÅÑ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ, Ä ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÑÏ,
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÏ Ë 30-×ÎÂÐÍËÓÖáÜÇÏ ÖÚÂÔÕÍÂØ ÅÇÐÑÄ ÆÓÑÊÑ×ËÎÞ,
ÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ ÕÇÒÎÑÄÞÏ ÛÑÍÑÏ, Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÖÔËÎÇÐËâ ÕÓÂÐÔ-
ÍÓËÒÙËË ÄÐÂÚÂÎÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇ ÔÑÆÇÓÉÂÐËâ
ÍÑ'ÓÑÄÞØ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ë ÒÑÎÐÑÇ ÖÆÂÎÇÐËÇ ÎËÐÍÇÓÐÑÅÑ ÅËÔÕÑÐÂ
¯1, Â Ä ËÕÑÅÇìÒÑÎÐÑÇ ÖÆÂÎÇÐËÇ ÅËÔÕÑÐÑÄ.47 ±ÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÐËË ÎËÊËÐÑÄÑÅÑ ÒÓÑÕÑÍÑÎÂ, ÍÑÅÆÂ ÓÇÂÎËÊÖáÕÔâ ÔÛËÄÍË Ô
ÅËÔÕÑÐÂÏË Ä ÒÓÇÆÇÎÂØ ËØ ÍÑÐÙÇÄÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ
ÓÂÊÎËÚËâ Ä ÔÛËÄÍÂØ ÏÇÉÆÖ ÂÍÕËÄÐÞÏ Ë ÐÇÂÍÕËÄÐÞÏ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÑÏ ÐÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ. ³ÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ÒÓË ÂÍÕËÄÂÙËË
ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË ÐÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÎÐÑÅÑ ÖÆÂÎÇÐËâ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ô
ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËÑÐÐÑ-ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÖÚÂÔÕÍÂ ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÊÂ ËÔÍÎáÚÇ-
ÐËÇÏ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË. (£ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÍÑÐ-
ÕÂÍÕÞ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ô ¥¯¬ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ: ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ
ÏÇÓÇ, ÖÚÂÔÕÍË ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÑÌ ÊÑÐÞ ÆÎËÐÑÌ ÆÑ 200 Ò.Ð. ÔÄÑ-
ÃÑÆÐÞ ÑÕ ÅËÔÕÑÐÑÄ.) £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÖÔËÎÇÐËâ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË
ÄÐÂÚÂÎÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÔÎÂÃÎÇÐËÇ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ Ô ¥¯¬ ÙÇÐÕÓÂÎß-
ÐÞØ ÅÎÑÃÖÎâÓÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ ÅËÔÕÑÐÑÄ Ô ÔÑØÓÂÐÇÐËÇÏ ÍÑÐÕÂÍ-
ÕÑÄ Ô ¥¯¬ N- Ë C-ÍÑÐÙÇÄÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ÅËÔÕÑÐÑÄ.32 ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÓË ÒÇÓÇØÑÆÇ ÑÕ ÐÇÂÍÕËÄÐÑÅÑ Í ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËÑÐÐÑ-
ÂÍÕËÄÐÑÏÖ ØÓÑÏÂÕËÐÖ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÓÂÊÓÞØÎÇÐËÇ ËÎË ÓÂÊÄÑÓÂ-
ÚËÄÂÐËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ, Õ.Ç. ËÏÇáÕ ÏÇÔÕÑ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐ-
ÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË.

±ÑÊÆÐÇÇ Ô àÕÑÌ ÉÇ ÙÇÎßá ÆÎâ ÔÛËÄÂÐËâ ¥¯¬ Ô ÃÇÎÍÂÏË
ÃÞÎÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÑ µ¶-ÑÃÎÖÚÇÐËÇ ÙÇÎÞØ ÍÎÇÕÑÍ. ¥Îâ ÅËÃÓË-
ÆËÊÂÙËË Ô äÃÇÎÍÑÄÞÏË ÕÇÐâÏËã ÒÓËÏÇÐâÎË ¥¯¬-ÊÑÐÆÞ,
ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÔÑÃÑÌ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ ¥¯¬ ÅÇÐÂ
ÕÇÒÎÑÄÑÅÑÛÑÍÂ (hsp-70), ÖÚÂÔÕÑÍ ÆÎËÐÑÌ 900 Ò.Ð., ÄØÑÆâÜËÌ Ä
ÔÑÔÕÂÄ ÕÓÂÐÔÍÓËÃËÓÖÇÏÑÌ ÇÆËÐËÙÞ ÅÇÐÂ hsp-70, Ë ÐÇÕÓÂÐÔÍÓË-
ÃËÓÖÇÏÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ ÓËÃÑÔÑÏÐÑÌ ¥¯¬. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÆÂÉÇ Ä
ÖÔÎÑÄËâØ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÌ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË ÔÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÍÑÐÕÂÍÕÞ
ÅËÔÕÑÐÂ H1 c ¥¯¬. ªÔÍÎáÚÇÐËÇ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÂâ
ÑÃÎÂÔÕß, ÅÆÇ ÍÑÐÕÂÍÕÞ ¥¯¬ë ÅËÔÕÑÐ ¯1 ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÐÇ
ÃÞÎË. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÊÂÓÇÅË-
ÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÑÅÑ ÖÚÂÔÕÍÂ Ô ÆÄÖÏâ
ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË 50 Ë
100 Í¥Â. ±Ñ ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑÔÕË, àÕË ÃÇÎÍË ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ×ÂÍÕÑ-
ÓÂÏ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜËÏ Ä ÓÇÅÖÎâÙËË ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË. ±ÓË àÕÑÏ
ÄÕÑÓÑÌ ËÊ ÐËØ (100 Í¥Â) ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ Ô ÍÑÆËÓÖá-
ÜÇÌ ÐËÕßá, Â ÒÇÓÄÞÌ ì Ô ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÌ Í ÐÇÌ ÐÇÍÑÆË-
ÓÖáÜÇÌ.49 °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÔÛËÄÍÂ ÒÓÑÏÑÕÑÓÂ Ô àÕËÏË ÆÄÖÏâ
ÃÇÎÍÂÏË ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÕÑÎßÍÑ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÂÍÕËÄÂÙËË ÅÇÐÂ ÕÇÒ-
ÎÑÄÑÅÑ ÛÑÍÂ Ë ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ Ä ÐÇÂÍÕËÄÐÑÏ ÅÇÐÇ. ±ÑÍÂÊÂÐÑ,50

ÚÕÑ ÐÂÃÑÓ ÅËÔÕÑÐÑÄ, ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ Ô ÒÑÏÑÜßá ÂÊËÆÑ-
ÂÓËÎÃËÔÂÍÓËÆËÐËÎÔÒÇÓÏËÆËÐÂ, ÔÛËÄÂáÜËØÔâ Ô ÂÍÕËÄÐÑÌ

×ÓÂÍÙËÇÌ ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÓÇÆÒÑÚÕËÕÇÎßÐÑ ÓÂÔÜÇÒ-
ÎâÇÕÔâ ÐÖÍÎÇÂÊÂÏË, ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÔÖÏÏÂÓÐÑÅÑ ÒÓÇÒÂÓÂÕÂ
ØÓÑÏÂÕËÐÂ. £ ÂÍÕËÄÐÑÌ ×ÓÂÍÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÏÇÚÇÐËá ÒÑÆ-
ÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÎËÛß ÅËÔÕÑÐ H1, Â ÅËÔÕÑÐÞ H2A Ë H3 ÐÇÆÑÔÕÖÒÐÞ
ÆÎâ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÏÇÚÇÐËâ. ¿ÕÑ, ÒÑ ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑÔÕË, ÒÑÆ-
ÕÄÇÓÉÆÂÇÕ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ Ä ÂÍÕËÄÐÑÌ ×ÓÂÍÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ¥¯¬
ÏÇÐÇÇ ÕÇÔÐÑ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÅËÔÕÑÐÑÄÞÏ ÍÑ'ÓÑÏ, Ë ÂÍÕËÄÐÞÌ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐ ËÏÇÇÕ ÃÑÎÇÇ ÓÞØÎÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ.

ªÊ ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞØ ÃÇÎÍÑÄ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÐÂËÃÑÎÇÇ ØÑÓÑÛÑ
ËÊÖÚÇÐÞ ÃÇÎÍË HMG (ÃÇÎÍË Ô ÄÞÔÑÍÑÌ àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÌ
ÒÑÆÄËÉÐÑÔÕßá). ¢ÇÎÍË HMG14 Ë HMG17 (ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ
ÏÂÔÔÞ 10000 Ë 9247) ÑØÂÓÂÍÕÇÓËÊÑÄÂÐÞ ÍÂÍ ÃÇÎÍË ÕÓÂÐÔÍÓËÒ-
ÙËÑÐÐÑ-ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.51 ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÑÐË ÔÄâÊÞ-
ÄÂáÕÔâ Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂÏË, ÒÓËÚÇÏ ËØ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ Ô ÐÖÍÎÇÑ-
ÔÑÏÂÏË ËÊ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÓÑÚÐÇÇ. £
ÓÂÃÑÕÇ 52 ÍÑ'ÓÑÄÞÇ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ Ë ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ
ÅËÔÕÑÐ ¯1, ÄÞÆÇÎâÎË ËÊ ØÓÑÏÂÕËÐÂ àÓËÕÓÑÙËÕÑÄ ÙÞÒÎÇÐÍÂ,
ÓÇÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÎË ËØ Ô ÃÇÎÍÂÏË HMG14/17 Ë ÒÓÑÄÑÆËÎË
ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÖá ÔÛËÄÍÖ ÃÇÎÍÑÄ Ô ¥¯¬. ¡ÐÂÎËÊ ÔÛËÕÑÅÑ ÏÂÕÇ-
ÓËÂÎÂ ÆËÂÅÑÐÂÎßÐÞÏ ÅÇÎß-àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÑÏ ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÔÄâ-
ÊÞÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÑÄ HMG14/17 Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂÏË ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ
ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ÅËÔÕÑÐÑÄ ÄÆÑÎß ÙÇÒË ¥¯¬ ÐË Ä ÔÑÔÕÂÄÇ
ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ÚÂÔÕËÙÞ, ÐË Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÒÑÎÐÑÌ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ. °ÔÐÑÄ-
ÐÞÇ ÕÑÚÍË ÍÑÐÕÂÍÕÂ àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ Ô ¥¯¬ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ ÐÂ
ÓÂÔÔÕÑâÐËË 25 Ë 115 ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÑÕ 50-ÍÑÐÙÂ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ
ÚÂÔÕËÙÞ. £ àÕÑÏ ÉÇ ÍÑÐÙÇÄÑÏ ×ÓÂÅÏÇÐÕÇ ÍÑ'ÓÑÄÑÌ ¥¯¬
ÔÑÔÓÇÆÑÕÑÚÇÐÞ ÍÑÐÕÂÍÕÞ ÍÑ'ÓÑÄÞØ ÅËÔÕÑÐÑÄ H2¡, H2£ Ë H3
(ÔÏ. ÓËÔ. 2). ¿ÕÑ ÍÑÓÓÇÎËÓÖÇÕ Ô ÆÂÐÐÞÏË ÒÑ ÔÛËÄÍÂÏ ÃÇÎÍÑÄ
HMG14/17 Ô ÍÑ'ÓÑÄÞÏË ÅËÔÕÑÐÂÏË ÃË×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÏ
ÓÇÂÅÇÐÕÑÏì 2-ËÏËÐÑÕËÑÎÂÐÑÏ,ì ÔÒÇÙË×ËÚÐÞÏ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇ-
ÐËá Í ÎËÊËÐÑÄÞÏ ÑÔÕÂÕÍÂÏ.53 ¶ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÌ ÓÇÂÅÇÐÕ ì
N-ÅËÆÓÑÍÔËÔÖÍÙËÐËÏËÆÐÞÌ à×ËÓ 3-[(4-ÂÊËÆÑ×ÇÐËÎ)ÆË-
ÕËÑ]ÒÓÑÒËÑÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (SADP) ÔÛËÄÂÎ HMG-ÃÇÎÍË Ô
ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÌ ÚÂÔÕßá ÅËÔÕÑÐÂ ¯3.54 ¡ÄÕÑÓÞ ÓÂÃÑÕÞ 54 ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÎË ÃÇÎÍË, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞÇ ËÊ ÔÖÔÒÇÐÊËË ÍÎÇÕÑÍ ÍÓÑÄË
ÙÞÒÎÇÐÍÂ. £ àÕË ÃÇÎÍË ÄÄÑÆËÎË ÓÂÆËÑÂÍÕËÄÐÖá ÏÇÕÍÖ ÒÖÕÇÏ
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÑÅÑ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ [14C]H2C° Ë ÆÇÓËÄÂÕË-
ÊÑÄÂÎË ÃÇÎÍË Ô ÒÑÏÑÜßá SADP. ¡ÙËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÒÑ ÑÔÕÂÕÍÂÏ
ÎËÊËÐÂ ÒÓÇÄÓÂÜÂÎÑ ËÐÆËÄËÆÖÂÎßÐÞÇ ÃÇÎÍË HMG14 Ë
¯MG17 Ä ×ÑÕÑÂÍÕËÄÐÞÇ ÂÐÂÎÑÅË, ËÏÇáÜËÇ ÐÂ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÂØ ÎËÊËÐÂ ×ÓÂÅÏÇÐÕ N3C6H4SS(CH2)2C(O). ±ÓË
µ¶-ÑÃÎÖÚÇÐËË Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂÏË ÑÃÓÂÊÖáÜËÌÔâ
ËÊ ÂÊËÆÑÅÓÖÒÒÞ ÐËÕÓÇÐ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÑÆÐËÏ ËÊ
ÔÑÔÇÆÐËØ ÃÇÎÍÑÄ. ±ÑÔÎÇ ÑÕÆÇÎÇÐËâ ÔÛËÕÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÆËÔÖÎß-
×ËÆÐÞÌ ÏÑÔÕËÍ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÓÂÊÓÖÛÇÐ ÓÇÂÍÙËÇÌ ÆËÔÖÎß-
×ËÆÐÑÅÑ ÑÃÏÇÐÂ Ô ÏÇÓÍÂÒÕÑàÕÂÐÑÎÑÏ. ¿ÕÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ËÆÇÐÕË-
×ËÍÂÙËá ÅËÔÕÑÐÑÄ, ÔÄâÊÂÄÛËØÔâ Ô HMG-ÃÇÎÍÂÏË. ¢ÑÎÇÇ
ÆÎËÐÐÞÌ ÓÇÂÅÇÐÕ ì N-ÅËÆÓÑÍÔËÔÖÍÙËÐËÏËÆÐÞÌ à×ËÓ
3-[(1- (2-ÐËÕÓÑ- 4-ÂÊËÆÑ×ÇÐËÎ)-2-ÂÏËÐÑàÕËÎ)ÆËÕËÑ]ÒÓÑÒËÑÐÑ-
ÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (SNAP) ÒÓÇÆÒÑÚÕËÕÇÎßÐÑ ÔÛËÄÂÇÕ ÃÇÎÍË
HMG14/17 c ÅËÔÕÑÐÑÏ H2A.55 ±Ñ ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑÔÕË, ÏÑÎÇÍÖÎÞ
SNAP Ë SADP ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÓÂÊÎËÚËâ Ä ÅÇÑÏÇÕÓËË Ë ÓÂÊÏÇÓÂØ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÕ ÔÄÑËÏË ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏË Ë ×ÑÕÑÓÇÂÍÙËÑÐ-
ÐÞÏË ÍÑÐÙÂÏË Ô ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÅËÔÕÑ-
ÐÑÄÑÅÑ ÍÑ'ÓÂ, ÅÆÇ ÅËÔÕÑÐÞ H2¡ Ë H3 ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ ÃÎËÊÍÑ
ÆÓÖÅ Í ÆÓÖÅÖ. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÑÃÎÂÔÕß
ÃÇÎÍÑÄ HMG, ÔÛËÄÂÇÏÂâ Ô ÅËÔÕÑÐÑÏ H3, ÓÂÔÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ Ä
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÌ ÃÎËÊÑÔÕË Í Cys110 ÅËÔÕÑÐÂ H3 ÐÂ ÒÑÄÇÓØ-
ÐÑÔÕË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ. °ÔÕÂÕÑÍ Cys110 ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÑÕÍÓÞÕÑÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË Ä ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÌ ÆÎâ ÕÓÂÐÔÍÓËÒ-
ÙËÑÐÐÑ-ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.56 ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÊÂÍÎáÚËÕß,
ÚÕÑ ÃÇÎÍË HMG14/17, ÔÄâÊÞÄÂâÔß Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÑÌ, ÏÑÅÖÕ
ÊÂÍÓÇÒÎâÕß àÕÖ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá.

£ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ ÐÂ âÆÓÂØ ËÊ ÂÔÙËÕÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ ¿ÓÎËØÂ,
×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÞØ ×ÑÓÏÂÎßÆÇÅËÆÑÏ Ë ÒÑÆÄÇÓÅÐÖÕÞØ
¥¯¬ëÃÇÎÍÑÄÑÌ ÔÛËÄÍÇ, ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ÅËÔÕÑ-
ÐÑÄ ÐÂ ÄÐÑÄß ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÙÇÒË ¥¯¬. ±ÑÔÎÇÆÐáá ÒÑÎÖ-
ÚÂÎË Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË 5-ÃÓÑÏÆÇÊÑÍÔËÖÓËÆËÐ-50-ÕÓË×ÑÔ×ÂÕÂ,
ÒÑàÕÑÏÖ ÑÐÂ ÔÑÆÇÓÉÂÎÂ ÑÔÕÂÕÍË 5-ÃÓÑÏÆÇÊÑÍÔËÖÓËÆËÐÂ Ë
ÏÑÅÎÂ ÃÞÕß ÄÞâÄÎÇÐÂ Ë ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ Ô ÒÑÏÑÜßá ÒÑÎËÍÎÑ-
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ÐÂÎßÐÞØ ÂÐÕËÕÇÎ Í 5-ÃÓÑÏÆÇÊÑÍÔËÖÓËÆËÐÖ. ¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ,
ÚÕÑ ÄÐÑÄß ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐÐÞÌ ØÓÑÏÂÕËÐ ËÏÇÇÕ ÕÂÍÖá ÉÇ ÔÕÇ-
ØËÑÏÇÕÓËá ÅËÔÕÑÐÑÄ, ÍÂÍ Ë ÑÔÐÑÄÐÑÌ. ¤ËÔÕÑÐH1 ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ
Ô ÆÑÚÇÓÐÇÌ ÙÇÒßá ¥¯¬ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ËÎË ÔÓÂÊÖ ÉÇ ÒÑÔÎÇ
ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÍÑ'ÓÑÄÞØ ÅËÔÕÑÐÑÄ, ØÑÕâ àÕÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ Ô ÄÐÑÄß
ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐÐÑÌ ¥¯¬ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔÎÂÃÇÇ, ÚÇÏ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ
ØÓÑÏÂÕËÐÇ.57

£ ÔÄâÊÞÄÂÐËË ×ÂÍÕÑÓÑÄ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË Ô ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂÏË
ÄÂÉÐÖá poÎß ËÅÓÂáÕ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ ÃÇÎÍË ì ÐÖÍÎÇÑÒÎÂÊÏËÐ
ËÎË ÇÅÑ ÆÓÑÉÉÇÄÑÌ ÂÐÂÎÑÅ, ÃÇÎÑÍ NAP-1 (nucleosome assem-
bly protein). °ÐË ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÕÓÑÌÐÑÅÑ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÂ ×ÂÍÕÑÓÂ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË ë ÐÖÍÎÇÑÒÎÂÊÏËÐÂ ËÎË NAP-1.
·ËÏËÚÇÔÍËÌ ÒÑÆØÑÆ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞÌ ÐÂ ÔÛËÄÍÇ ÃÇÎÍÑÄ ÅËÔÕÑÐÑ-
ÄÑÅÑ ÑÍÕÂÏÇÓÂ ÆËÏÇÕËÎÔÖÃÇÓËÏËÆÂÕÑÏ, ÒÑÊÄÑÎËÎ ÒÑÆÕÄÇÓ-
ÆËÕß, ÚÕÑ ÏÇØÂÐËÊÏ ÆÇÌÔÕÄËâ àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ ÄÍÎáÚÂÇÕ
ÒÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑÇ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËÇ ÑÕ ÆËÏÇÓÂ H2AëH2B, ÒÑÔÎÇ
ÚÇÅÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËÇ ÑÕ ÑÔÕÂÄÛÇÅÑÔâ ÕÇÕÓÂÏÇÓÂ
ÅËÔÕÑÐÑÄ (¯3 ë¯4)2. ¿ÕÂ ÓÂÃÑÕÂ ÃÞÎÂ ÄÞÒÑÎÐÇÐÂ Ô ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËÇÏ ÆÓÑÉÉÇÄÑÅÑ ×ÂÍÕÑÓÂ-ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ GAL4-¡¯, ÍÑÕÑ-
ÓÞÌ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕßá
¥¯¬, ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÖáÜÇÌ ÅÇÐÖ lacZ. ¥Îâ ÇÅÑ ËcÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
ÃÞÎÂ ÔÑÊÆÂÐÂ ÔÒÇÙËÂÎßÐÂâ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÂâ ×ÓÂÅ-
ÏÇÐÕ ¥¯¬ ÔÑ 153 Ò.Ð. Ë ÔÂÌÕ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ GAL4 ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËË
Ä 35 Ò.Ð. ÑÕ ÑÆÐÑÅÑ ËÊ ÍÑÐÙÑÄ ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÑÅÑ ÍÑ'ÓÂ. °ÍÂÊÂ-
ÎÑÔß, ÚÕÑ ÔÕËÏÖÎËÓÖáÜÇÇ ÆÇÌÔÕÄËÇ ÐÖÍÎÇÑÒÎÂÊÏËÐÂ ËÎË
ÃÇÎÍÂ NAP-1 (Ä ÐÑÓÏÇ ÑÐË ÔÕËÏÖÎËÓÖáÕ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ×ÂÍÕÑÓÂ
GAL4-AH Ô ÐÂÕËÄÐÞÏË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÂÏË) ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË
ÐÖÍÎÇÑÔÑÏ Ô ÅËÔÕÑÐÑÄÞÏË ÑÍÕÂÏÇÓÂÏË, ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÑ ÔÛË-
ÕÞÏË ÆËÏÇÕËÎÔÖÃÇÓËÏËÆÂÕÑÏ, ÐÇ ÒÓÑâÄÎâÇÕÔâ. £ ÕÑ ÉÇ
ÄÓÇÏâ, ÇÔÎË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÞ ÓÇÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐÞ ËÊ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇ-
ÎßÐÑ ÔÛËÕÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ H2AëH2B Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÄÄÇÆÇ-
ÐËÇÏ ÑÔÕÂÎßÐÞØ ÍÑ'ÓÑÄÞØ ÅËÔÕÑÐÑÄ, ÕÑ ×ÖÐÍÙËË ÐÖÍÎÇÑ-
ÒÎÂÊÏËÐÂ Ë NAP-1 ÐÇ ÐÂÓÖÛÂáÕÔâ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÑÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕÔâ ÒÓÑÃÎÇÏÂÕËÚÐÑÌ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÓÂÊÆÇÎßÐÑÅÑ ÖÆÂÎÇÐËâ
ÒÇÓÄÑÌ ÒÂÓÞ ÅËÔÕÑÐÑÄ H2AëH2B ÑÕ ÑÔÕÂÎßÐÑÌ ÇÅÑ ÚÂÔÕË.58

£ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÐÇ ÒÑÎÐÑÇ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËÇ, Â ÎËÛß ÔÖÜÇÔÕÄÇÐ-
ÐÑÇ ÓÂÊÓÞØÎÇÐËÇ ÔÄâÊÇÌ.

¬ÂÓÕËÓÑÄÂÐËÇ ¥¯¬ëÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÄÆÑÎß ÑÒÓÇÆÇ-
ÎÇÐÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ¥¯¬ ÃÞÎÑ ÄÞÒÑÎÐÇÐÑ ÐÂ
ÏÑÆÇÎË ÓËÃÑÔÑÏÐÞØ ÅÇÐÑÄ. ¿ÕÂ ÏÑÆÇÎß ÄÇÔßÏÂ ÖÆÑÃÐÂ ÆÎâ
ÓÇÛÇÐËâ ÄÑÒÓÑÔÂ Ñ ÔÄâÊË ÓÇÅÖÎâÙËË ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ÅÇÐÂ ÔÑ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏË Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ.59, 60 ¤ÇÐÞ ÓËÃÑ-
ÔÑÏÐÑÌ ²¯¬ ÔÑÆÇÓÉÂÕÔâ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÆÓÑÊÑ×ËÎÞ Ä ÄËÆÇ 250
ÍÑÒËÌ Ë ÑÓÅÂÐËÊÑÄÂÐÞ Ä ÕÂÐÆÇÏÐÞÇ ÒÑÄÕÑÓÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ
ÇÆËÐËÙÞ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË ÓÂÊÆÇÎÇÐÞ ÔÒÇÌÔÇÓÂÏË, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜËÏË ÒÑÄÕÑÓâáÜËÇÔâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÆÎËÐÑÌ 239
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ, ×ÎÂÐÍËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÔÂÌÕÂÏË ÖÊÐÂÄÂÐËâ AluI-ÓÇÔ-
ÕÓËÍÕÂÊÑÌ. ¶ÇÓÏÇÐÕÞ ÓÇÔÕÓËÍÙËË (ÓÇÔÕÓËÍÕÂÊÞ) ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖáÕ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËÇ ¥¯¬ ÒÑ ÔÕÓÑÅÑ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÏ ÆÎâ
ÍÂÉÆÑÅÑ ÕËÒÂ ÓÇÔÕÓËÍÕÂÊÞ ÕÇÕÓÂ- ËÎË ÅÇÍÔÂÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÏ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ. ¿ÕË ÒÑÄÕÑÓâáÜËÇÔâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕË ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞ ÒÓÑÏÑÕÑÓÐÞÏ ÖÚÂÔÕÍÂÏ ÓËÃÑÔÑÏÐÞØ
ÅÇÐÑÄ Ë ËÅÓÂáÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÖá ÓÑÎß Ä ËØ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË. ±ÓË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË µ¶-ËÐÆÖÙËÓÖÇÏÞØ ÔÛËÄÑÍ Ë ÏÇÕÑÆÂ ÅËÃÓË-
ÆËÊÂÙËË Ô äÃÇÎÍÑÄÞÏË ÕÇÐâÏËã ÃÞÎË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÆÄÂ ÃÇÎÍÂ Ô
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË 50 Ë 70 Í¥Â, ÂÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÞÏË Ô
Alu-ÒÑÄÕÑÓÑÏ.

V. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ
ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ Â××ËÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞÏË ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ËÐÕÇÓÇÔ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÒÑÆØÑÆÂ Í ËÊÖÚÇÐËá ÔÕÓÑÇÐËâ àÕÑÅÑ ÄÂÉÐÇÌÛÇÅÑ ÄËÆÂ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÑÄ ¥¯¬ëÃÇÎÑÍ, Â ÕÂÍÉÇ Ä ÔÄâÊË Ô ÔÑÊÆÂÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÑÄ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËâ ÐÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÇ ÅÇÐÞ Ë Ï²¯¬ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ Ô ÙÇÎßá
ÏÑÆÖÎâÙËË ËØ àÍÔÒÓÇÔÔËË Ë ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ
ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ. ¿ÕÑÕ ÒÑÆØÑÆ, ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞØ

ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÃÞÎ ÒÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ ÒÓÇÆÎÑ-
ÉÇÐ ¤ÓËÐÇÄÑÌ Ë ÔÑÂÄÕ.61 ÆÎâ ÕÑÅÑ, ÚÕÑÃÞ Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÏÒÎÇ-
ÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ÐÂÒÓÂÄËÕß (ÂÆÓÇÔÑÄÂÕß)
ÒÓËÄâÊÂÐÐÖá ØËÏËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÖá ÅÓÖÒÒÖ ÐÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÌ
ÖÚÂÔÕÑÍ ÐÖÍÎÇËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ-ÏËÛÇÐË. ±ÑàÕÑÏÖ ÒÇÓÄÑÐÂ-
ÚÂÎßÐÑ ÏÇÕÑÆ ÒÑÎÖÚËÎ ÐÂÊÄÂÐËÇ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑ-ÂÆÓÇÔÑÄÂÐ-
ÐÂâÏÑÆË×ËÍÂÙËâ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâÏÇÕÑÆÞ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞÇ ÐÂ
ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËË ÐÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÇ ÔÏÞÔÎÑÄÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ÐÖÍÎÇËÐÑ-
ÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ-ÏËÛÇÐË ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËÏË ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂÏË,
ËØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË Ë ÂÐÂÎÑÅÂÏË, ×ËÅÖÓËÓÖáÕ Ä ÎËÕÇÓÂÕÖÓÇ ÍÂÍ
ÂÐÕËÔÏÞÔÎÑÄÑÌ (ÂÐÕËÔÇÐÔ) ÒÑÆØÑÆ. ¿ÕÑÕ ÒÑÆØÑÆ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ
à××ÇÍÕËÄÐÞÏ ËÐÔÕÓÖÏÇÐÕÑÏ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑ-ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ, Â ÔÂÏË ÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂáÕÔâ ÍÂÍ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞÇ ÎÇÍÂÓÔÕÄÇÐÐÞÇ ÒÓÇÒÂÓÂÕÞ, Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß
ÍÂÍ ÒÓÑÕËÄÑÄËÓÖÔÐÞÇ Ë ÒÓÑÕËÄÑÑÒÖØÑÎÇÄÞÇ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËÇ ÐÂ
ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ.62, 63

£ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÇ ÔÎÖÚÂÇÄ ÂÐÕËÔÇÐÔ-ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÞ ËÔÒÑ-
ÎßÊÖáÕÔâ ÆÎâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Ô ÑÆÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÞÏË ²¯¬ (ÏÂÕÓËÚ-
ÐÞÏË ËÎË ÄËÓÖÔÐÞÏË). £ÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÄÑÊÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß ÐÂ
¥¯¬, ÒÑÆÂÄÎââ ÆÇÌÔÕÄËÇ ÑÐÍÑÅÇÐÑÄ ËÎË ËÐÕÇÅÓËÓÑÄÂÐÐÞØ
ÄËÓÖÔÐÞØ ÅÇÐÑÏÑÄ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÖÄÇÎËÚËÎÂ ÃÞ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß ËØ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ. ±ÑàÕÑÏÖ ¥¯¬ âÄÎâÇÕÔâ ÒÓËÄÎÇÍÂ-
ÕÇÎßÐÞÏ ÑÃÝÇÍÕÑÏ ÆÎâ ÒÓËÏÇÐÇÐËâ ÕÂÍËØ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑ-
ÕËÆÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ.

£ ÔÄâÊË Ô àÕËÏ ÃÑÎßÛËÇ ÖÔËÎËâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÞ ÐÂ ÍÑÐÔÕÓÖË-
ÓÑÄÂÐËÇ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ, ÔÒÑÔÑÃÐÞØ Í ÒÑÆÂÄÎÇÐËá ×ÖÐÍ-
ÙËË ¥¯¬ ÊÂ ÔÚÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÕÓÇØÐËÕÇÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ.63

°ÆÐÂÍÑ ÄÑÊÏÑÉÇÐ Ë ÂÎßÕÇÓÐÂÕËÄÐÞÌ ÒÑÆØÑÆ ì ÆÇÌÔÕÄËÇ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ ÐÂ ÔÖÜÇÔÕÄÖáÜËÇ Ä ØÓÑ-
ÏÂÕËÐÇ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ¥¯¬.

¥¯¬ ÍÎÇÕÑÍ àÖÍÂÓËÑÕ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ
ÔÕÓÑÅÑ ÆÄÖÔÒËÓÂÎßÐÑÌ ÒÑ ÄÔÇÌ ÇÇ ÆÎËÐÇ. £ ÒÓÑÙÇÔÔÇ ×ÖÐÍÙËÑ-
ÐËÓÑÄÂÐËâ ÍÎÇÕÍË (ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä ØÑÆÇ ÓÇÒÎËÍÂÙËË ËÎË ÕÓÂÐÔ-
ÍÓËÒÙËË) ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ¥¯¬ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÄÓÇÏÇÐÐÑ
ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞÏË. £ ¥¯¬ ÔÎÑÉÐÑÑÓÅÂÐËÊÑÄÂÐÐÞØ âÆÇÓÐÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÏÑÅÖÕ ÒÑâÄÎâÕßÔâ ÑÆÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË, ÔÒÑÔÑÃ-
ÐÞÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß Ô ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÏË ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞÏË. ´ÂÍËÇ ÑÆÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¥¯¬ ÏÑÅÖÕ
ÄÑÊÐËÍÂÕß ÎËÃÑ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÔÑ ÔÒÇÙË×ËÚÇ-
ÔÍËÏË ÃÇÎÍÂÏË, ÔÒÑÔÑÃÐÞÏË ÓÂÔÒÎÇÕÂÕß ÆÄÑÌÐÖá ÔÒËÓÂÎß,
ÎËÃÑ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÐÂÎËÚËâ Ä ¥¯¬ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎËÊÑÄÂÐÐÞØ
ÆÑÏÇÐÑÄ. £ ÙËÍÎÇ ÓÂÃÑÕ, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞØ Ä ¯ÑÄÑÔËÃËÓÔÍÑÏ
ËÐÔÕËÕÖÕÇ ÃËÑÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÌ ØËÏËË ³° ²¡¯ Ë ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐ-
ÐÞØ ÐËÉÇ, ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÒÑ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬ Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÏÒÎÇÏÇÐ-
ÕÂÓÐÑ-ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ.64 ë 68

¥Îâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ Ô
¥¯¬ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏËÛÇÐÇÌ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¥¯¬
ÄÞÃÓÂÐÞ ÒÑÄÕÑÓâáÜËÇÔâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË, ÍÑÕÑÓÞÏË
ËÊÑÃËÎÖÇÕ àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍËÌ ÅÇÐÑÏ, Ë ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ÍÑÕÑ-
ÓÞØ âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐËÏ ËÊ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÑÕÎËÚËÌ ÑÓÅÂÐËÊÂ-
ÙËË ÅÇÐÑÏÂ Ö ÄÞÔÛËØ àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ.69 £
ÅÇÐÑÏÇ ÚÇÎÑÄÇÍÂ ËÏÇáÕÔâ ÍÑÓÑÕÍËÇ (ÑÍÑÎÑ 300 Ò.Ð.), ÒÇÓÇ-
ÏÇÉÂáÜËÇÔâ Ô ÖÐËÍÂÎßÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ÒÑÄÕÑÓÞ, ÄÐÖÕÓË
ÍÑÕÑÓÞØ ÔÑÆÇÓÉËÕÔâ ÖÚÂÔÕÑÍ, ÖÊÐÂÄÂÇÏÞÌ ÓÇÔÕÓËÍÕÂÊÑÌ
AluI.70 °ÐË ÐÂÊÞÄÂáÕÔâ Alu-ÒÑÄÕÑÓÂÏË Ë ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ * 3%
ÅÇÐÑÏÂ ÚÇÎÑÄÇÍÂ (3 . 105 ÍÑÒËÌ ÐÂ ÅÇÐÑÏ). ­ÇÄÂâ Ë ÒÓÂÄÂâ
ÒÑÎÑÄËÐÞ Alu-ÒÑÄÕÑÓÂ ËÏÇáÕ ÄÞÔÑÍÖá ÔÕÇÒÇÐß ÅÑÏÑÎÑÅËË
Ë ×ÎÂÐÍËÓÑÄÂÐÞ ÑÎËÅÑÂÆÇÐËÎÑÄÞÏË (ÆÑ 20 ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ
ÆÎËÐÑÌ) ÖÚÂÔÕÍÂÏË. ¥ËÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÌ ÒÑÄÕÑÓ (dG-dT)n, Í
ÍÑÕÑÓÑÏÖ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÇÐ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÐÞÌ Ä ÑÒËÔÞÄÂÇÏÑÏ
ÙËÍÎÇ ÓÂÃÑÕ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ p(dA-dC)6, ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ * 0.5%
ÅÇÐÑÏÂ àÖÍÂÓËÑÕ. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÍÑÓÑÕÍËÇ (ÆÑ 50 Ò.Ð.) ÖÚÂÔÕÍË
àÕÑÅÑ ÒÑÄÕÑÓÂ ÄÔÕÓÇÚÂáÕÔâ Ä àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍÑÏ ÅÇÐÑÏÇ Ô
ÚÂÔÕÑÕÑÌ Ä ÔÓÇÆÐÇÏ 1 ÐÂ 30 ë 100 ÕÞÔâÚ ÒÂÓ ÑÔÐÑÄÂÐËÌ.71, 72

±Ñ ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÏ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ (dG-dT)n-
ÒÑÄÕÑÓ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐ Ä ÖÚÂÔÕÍÂØ ÒÇÓÇØÑÆÂ B-ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË
¥¯¬ Ä Z-ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá.73 ë 75 ±ÓË àÕÑÏ ÕÂÍÑÌ ÒÇÓÇØÑÆ
ÏÑÉÇÕ ÒÓÑÄÑÙËÓÑÄÂÕß ÎÑÍÂÎßÐÑÇ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐËÇ ¥¯¬ Ä àÕËØ
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ÖÚÂÔÕÍÂØ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÏÑÉÇÕ ÔÆÇÎÂÕß ÕÂÍËÇ
ÖÚÂÔÕÍË ÆÑÔÕÖÒÐÞÏË ÆÎâ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËâ Ô ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÏ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ,
ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ô p(dT)16, p(dA)16, p(dA-dC)6,
pd(TTCTCCTGCCTCAGCCTCTT) (ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÇÐ ÐÂËÃÑ-
ÎÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÏÖ ÖÚÂÔÕÍÖ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ Alu-ÒÑÄÕÑÓÑÄ).

¯Â ÒÇÓÄÑÏ àÕÂÒÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎËÔß ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞÇ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ, Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË p(dT)16, Í 50-ÍÑÐÙÇÄÞÏ
×ÑÔ×ÂÕÐÞÏ ÅÓÖÒÒÂÏ ÍÑÕÑÓÞØ ×ÑÔ×ÂÏËÆÐÑÌ ÔÄâÊßá ÒÓËÔÑ-
ÇÆËÐâÎË ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÖá ÂÎÍËÎËÓÖáÜÖá ÅÓÖÒÒÖ ì
ÑÔÕÂÕÑÍ 4-[(N-2-ØÎÑÓàÕËÎ-N-ÏÇÕËÎ)ÂÏËÐÑ]ÃÇÐÊËÎaÏËÐÂ. ¿ÍÔ-
ÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÓÑÄÑÆËÎË Ô ØÓÑÏÂÕËÐÑÏ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞÏ ËÊ ÍÎÇÕÑÍ
ÅÓÞÊÖÐÑÄ Ë ÚÇÎÑÄÇÍÂ, Ô ÏÇÕÂ×ÂÊÐÞÏË ØÓÑÏÑÔÑÏÂÏË Ë ËÐÕÂÍÕ-
ÐÞÏË âÆÓÂÏË.

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÅÑ ÍÑÄÂÎÇÐÕ-
ÐÑÅÑ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËâ Í ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÓÂÔÕÄÑÓËÏÑÌ ×ÓÂÍÙËË
ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÍÎÇÕÑÍ ÒÎÂÙÇÐÕÞ ÚÇÎÑÄÇÍÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÅÑ ÑÎËÅÑ-
ÕËÏËÆËÎÂÕÂ, ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÒÑÎË¡-ÒÑÄÕÑÓÂÏ ¥¯¬,
ÛËÓÑÍÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞÏ Ä àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍÑÏ ÅÇÐÑÏÇ, ÒÓÑÆÇ-
ÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÎÑ, ÚÕÑ ÂÎÍËÎËÓÖáÜÇÇ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÖÇÕ ØÓÑÏÂÕËÐ ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ.64 ¯ÇÏÑ-
ÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÌ p(dT)16 ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ËÐÅËÃËÓÖÇÕ ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËá. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÞ, ÐÇ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓ-
ÐÞÇ ÒÑÎË¡-ÒÑÄÕÑÓÂÏ, ÐÂ ÏÑÆË×ËÍÂÙËá ÐÇ ÄÎËâáÕ. ¿ÕÑ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ. ±ÓÇÆÄÂ-
ÓËÕÇÎßÐÂâ ÑÃÓÂÃÑÕÍÂ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ²¯¬ÂÊÑÌ ¡ Ä ÖÔÎÑÄËâØ,
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËØ ÅËÆÓÑÎËÊ ÒÑÎËÓËÃÑÂÆÇÐËÎÂÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÜËØ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ÒÓÑ-
ËÊÄÑÆËÏÞØ Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ ÏÂÕÓËÚÐÞØ ²¯¬, ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ
ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÖÓÑÄÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÕÇÏ ÉÇ ÓÇÂÅÇÐÕÑÏ. ³ÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑ, ÐÂÃÎáÆÂÇÏÂâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÑÕÐÑÔËÕÔâ ËÏÇÐÐÑ Í
¥¯¬.

±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞÇ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÇ ÑÎË-
ÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍË ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÕß
¥¯¬ ÍÂÍ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÕÂÍ Ë Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÐÂËÃÑÎÇÇ
ÒÎÑÕÐÑÖÒÂÍÑÄÂÐÐÞØ ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÑÄ ì ÏÇÕÂ-
×ÂÊÐÞØ ØÓÑÏÑÔÑÏ. £ ÕÇØ ÉÇ ÖÔÎÑÄËâØ ÄÞÆÇÎÇÐÐÂâ ËÊ âÆÇÓ
¥¯¬ ÐÇ ÒÑÆÄÇÓÅÂÎÂÔß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË.65, 76

£ ÔÎÖÚÂÇ ÏÑÆË×ËÍÂÙËËAlu-ÒÑÄÕÑÓÂ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËË ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐÂ ÆÂÐÐÞÏË ÓÇÔÕÓËÍÕ-
ÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ. £ÞÃÓÂÐÐÞÌ ÆÎâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ
ÃÞÎ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÇÐ ÑÆÐÑÏÖ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ
ÖÚÂÔÕÍÑÄ Alu-ÒÑÄÕÑÓÂ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÏÖ ÄÐÖÕÓË ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ Ä
170 Ò.Ð., ÄÞÜÇÒÎâÇÏÑÅÑ Sau3A-ÓÇÔÕÓËÍÕÂÊÑÌ.±ÑÔÎÇ ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÍÎÇÕÑÍ HeLa ÚÇÎÑÄÇÍÂ ¥¯¬ ËÊÑÎËÓÑÄÂÎË Ë
ÓÂÔÜÇÒÎâÎË ÓÇÔÕÓËÍÕÂÊÑÌ Sau3A. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ×ÓÂÅÏÇÐÕÞ
ÓÂÊÆÇÎâÎË àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÑÏ Ä ÒÑÎËÂÍÓËÎÂÏËÆÐÑÏ ÅÇÎÇ. ¯Â
ÓÂÆËÑÂÄÕÑÅÓÂ×Ç ÅÇÎâ ÓÂÆËÑÂÍÕËÄÐÑÔÕß, ÒÓËÄÐÑÔËÏÂâ ÍÑÄÂ-
ÎÇÐÕÐÑ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐÐÞÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÏ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ,
ÃÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ÄÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÇ 170 Ò.Ð., ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ Ä ÍÑÐÕ-
ÓÑÎßÐÑÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ Ô ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ
ÆÓÖÅÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÓÂÆËÑÂÍÕËÄÐÑÔÕß Ä àÕÑÏ ×ÓÂÅ-
ÏÇÐÕÇ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ÐÇ ÃÞÎÂ.77

¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÂâ ÑÃÓÂÃÑÕÍÂ ÒÓÇÒÂ-
ÓÂÕÑÄ ØÓÑÏÂÕËÐÂ S1-ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ, ÓÂÔÜÇÒÎâáÜÇÌ Ä ÏâÅÍËØ
ÖÔÎÑÄËâØ ÑÆÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ¥¯¬ Ô ÔÑØÓÂÐÇÐËÇÏ
ÑÃÜÇÌ ÏÑÓ×ÑÎÑÅËË ÒÓÇÒÂÓÂÕÑÄ, ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÎÐÑÔÕßá
ÒÑÆÂÄÎâÇÕ ÏÑÆË×ËÍÂÙËá ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË ÑÎËÅÑ-
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ.76, 77 ¿ÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËâ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ Ô ¥¯¬ ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÚÇÓÇÊ
ÔÕÂÆËá ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ËØ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Ô
ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ¥¯¬ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ 67, 68 ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÂÎÍËÎËÓÖáÜÇÅÑ ÒÓÑ-
ËÊÄÑÆÐÑÅÑ ÑÎËÅÑÕËÏËÆËÎÂÕÂ Ô ØÓÑÏÂÕËÐÑÏ ËÊ ÓÂÊÐÞØ ÕËÒÑÄ
ÍÎÇÕÑÍ (ÍÎÇÕÑÍ ÓÇÅÇÐÇÓËÓÖáÜÇÌ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑ ËÆÇÕ ÓÇÒÎËÍÂÙËâ, Ë ÍÎÇÕÑÍ àÓËÕÓÑÙËÕÑÄ
ÙÞÒÎÇÐÍÂ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ØÓÑÏÂÕËÐ ÒÑÎÐÑÔÕßá ÓÇÒÓÇÔÔËÓÑÄÂÐ
ÍÂÍ Ä ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË, ÕÂÍ Ë Ä ÓÇÒÎËÍÂÙËË) ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÑÐâÕß
ÒÓËÓÑÆÖ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ ¥¯¬ Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ, ÒÓË-
ÄÑÆâÜËØ Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÊÑÐ ÎÑÍÂÎßÐÑÅÑ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐËâ, ÒÑ

ÍÑÕÑÓÞÏ ÄÑÊÏÑÉÐÂ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÂâ ÓÇÂÍÙËâ Ô ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑ-
ÕËÆÐÞÏË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË.

²ÇÅÇÐÇÓËÓÖáÜÂâ ÒÇÚÇÐß ÍÓÞÔÞ âÄÎâÇÕÔâ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ
ÑÃÝÇÍÕÑÏ ËÊÖÚÇÐËâ ÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ Ä ÖÔÎÑÄËâØ ËÐÕÇÐ-
ÔËÄÐÑÌ ÓÇÒÎËÍÂÙËË. ¹ÇÓÇÊ 22 ë 24 Ú ÒÑÔÎÇ ÚÂÔÕËÚÐÑÅÑ ÖÆÂÎÇ-
ÐËâ ÒÇÚÇÐË Ä ÑÔÕÂÄÛËØÔâ ÍÎÇÕÍÂØ ÒÇÚÇÐË ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ
ÏÂÍÔËÏÖÏ ÓÇÒÎËÍÂÙËË. ÁÆÓÂ ËÊ ËÐÕÂÍÕÐÑÌ Ë ÓÇÅÇÐËÓËÓÖá-
ÜÇÌ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔÞ ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÎË ÂÎÍËÎËÓÖáÜËÏ ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞÏ p(dT)16. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÞÇ ÔÕÇÒÇÐË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬ Ä
ÑÃÑËØ ÔÎÖÚÂâØ ÑÍÂÊÂÎËÔß ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏË. ¿ÕÑÕ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÒÑâÄÎÇÐËÇ ÓÇÒÎËÍÂÙËÑÐÐÞØ
ÄËÎÑÍ ÐÇ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ Ä ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÌ ÔÕÇÒÇÐË ÆÑÎË ÒÑÎËÆÇÊ-
ÑÍÔËÂÆÇÐËÎÂÕÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ, ÆÑÔÕÖÒÐÞØ ÆÎâ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑ
ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÑÅÑ ÓÇÂÅÇÐÕÂ. ¡ÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÒÑÎÖÚÇÐ
ÒÓË ÔÓÂÄÐÇÐËË ÔÕÇÒÇÐË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬ ÒÑ ÒÑÎËÆÇÊÑÍÔË-
ÂÆÇÐËÎÂÕÐÞÏ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ Ä âÆÓÂØ ËÊ ÐÇÔËÐØÓÑÐË-
ÊËÓÑÄÂÐÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ Ë ÍÎÇÕÑÍ, ÔËÐØÓÑÐËÊËÓÑÄÂÐÐÞØ Ä S-×ÂÊÇ
ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ËÆÇÕ ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÌ
ÔËÐÕÇÊ ¥¯¬.

±ÓË ÆË××ÇÓÇÐÙËÂÙËË àÓËÕÓÑÃÎÂÔÕÑÄ Ä àÓËÕÓÑÙËÕÞ ÒÓÑ-
ËÔØÑÆËÕ ËÐÅËÃËÓÑÄÂÐËÇ ÓÇÒÎËÍÂÙËË Ë ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË. ±ÑÎÐÑ-
ÔÕßá ÓÇÒÓÇÔÔËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÍÂÍ Ä ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË, ÕÂÍ Ë Ä
ÓÇÒÎËÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐ ËÊ àÓËÕÓÑÙËÕÑÄ ÙÞÒÎÇÐÍÂ ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÖÇÕÔâ ÒÑ ÒÑÎË(d¡)-ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ Ô ÕÂÍÑÌ ÉÇ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÔÕßá, ÚÕÑ Ë ØÓÑÏÂÕËÐ ËÊ ÓÇÅÇÐÇÓËÓÖáÜÇÌ ÒÇÚÇÐË
ÍÓÞÔÞ. ¿ÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ
ÓÇÒÎËÍÂÙËË Ë ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËË ÐÇ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË
ÒÑÎË(d¡)-ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬ ÆÎâ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑ ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÑÌ
ÏÑÆË×ËÍÂÙËË.68

¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÐÂÎËÚËÇ âÆÇÓÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÐÇ ÒÓÇ-
ÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÒÓÑÐËÍÐÑÄÇÐËá ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ. ³ÕÇÒÇÐß ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËË ¥¯¬ ÍÂÍ Ä ÒÓÇÒÂÓÂÕÇ ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ, ÕÂÍ Ë Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ äÔÖÔÒÇÐÊËÑÐÐÑÅÑã ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÑÅÑ ÏÇØÂÐË-
ÚÇÔÍËÏ ÓÂÊÓÖÛÇÐËÇÏ âÆÇÓÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÒÓËÏÇÓÐÑ ÑÆËÐÂ-
ÍÑÄÂ. ­ÑÅËÚÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ
ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÄÞÃÓÂÐÐÞÇ
ÏËÛÇÐË, ÔÍÑÓÇÇ ÄÔÇÅÑ, ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÖÓÑÄÐÇÏ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎË-
ÊÂÙËË ¥¯¬ Ë ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ-×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÔÕËÍ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.

ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÓÂÔÕÄÑÓËÏÂâ ×ÓÂÍÙËâ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ä ÃÖ×ÇÓÇ,
ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÏ ÆÄÖØÄÂÎÇÐÕÐÞØ ËÑÐÑÄ ÏÇÕÂÎÎÑÄ, ÒÓÇÆÔÕÂ-
ÄÎÇÐÂ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÓÂÊÄÇÓÐÖÕÞÏË ÐÖÍÎÇÑÔÑÏÐÞÏË ÙÇÒâÏË, Ä
ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÔÖÔÒÇÐÊËÑÐÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ.
³ÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÓÂÔÕÄÑÓËÏÑÌ ×ÓÂÍÙËË
ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÑÍÂÊÂÎÂÔß ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÐËÉÇ, ÚÇÏ ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËË¥¯¬Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÔÖÔÒÇÐÊËÑÐÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë ËÐÕÂÍÕÐÞØ
âÆÇÓ.76 ¿ÕÑ, ÔÍÑÓÇÇ ÄÔÇÅÑ, ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÐÂÎËÚËÇÏ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ
ÔÖÔÒÇÐÊËÑÐÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë âÆÇÓ ÒÇÕÎÇÑÃÓÂÊÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ,
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÞØ ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÐÞÏË ×ËÃÓËÎ-
ÎÂÏË, ÊÂÍÓÇÒÎÇÐÐÞÏË ÐÂ âÆÇÓÐÑÏ ÏÂÕÓËÍÔÇ (àÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÒÑÄÞÛÇÐËá ÖÓÑÄÐâ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎËÊÂÙËË ¥¯¬), Â ÕÂÍÉÇ Ô
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇÏ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞØ ÃÇÎÍÑÄ.

° ÓÑÎË ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎËÊÂÙËË ¥¯¬ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÂÆÓÇÔÑÄÂÐ-
ÐÑÅÑ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÅÑÄÑÓâÕ Ë ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑÌ ÔÕÇÒÇÐË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬ Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ ÑÕ ËÑÐÐÑÌ ÔËÎÞ ÓÂÔÕÄÑÓÂ. ±ÑÄÞÛÇ-
ÐËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË NaCl ÆÑ 0.15 ë 0.2 ® ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑÐËÉÇ-
ÐËá ÔÕÇÒÇÐË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ¥¯¬.67 £ àÕÑÌ ÑÃÎÂÔÕË
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ÂÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß àÐÆÑÅÇÐÐÑÌ ÕÑÒÑËÊÑÏÇÓÂÊÞ I ì ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÔÒÑÔÑÃ-
ÔÕÄÖáÜÇÅÑ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎßÐÑÌ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË¥¯¬.

¥Îâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÄÎËâÐËâ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÂ ÊÂ ÔÚÇÕ ÖÆÂÎÇÐËâ ËÊ ÐÇÅÑ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÃÇÎÍÑÄ ÐÂ
ÔÕÇÒÇÐß ÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË ¥¯¬ ÆÎâ Â××ËÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÃÞÎË
ÒÓÑÄÇÆÇÐÞ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ Ô ÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÂÏË
¥¯±-0.35, ¥¯±-0.6 Ë ¥¯±-2.0, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÏË ËÊ ØÓÑÏÂÕËÐÂ
ÑÃÓÂÃÑÕÍÑÌ ÒÑÔÎÇÆÐÇÅÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ 0.35, 0.6 Ë 2.0 ®
ÓÂÔÕÄÑÓÂÏË NÂ³l.

ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ 0.35 ® ÓÂÔÕÄÑ-
ÓÑÏ NÂ³l ÖÆÂÇÕÔâ ÑÕÆÇÎËÕß ÑÕ ÐÇÅÑ ×ÓÂÍÙËá ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞØ
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ÃÇÎÍÑÄ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÖá ¯®G-ÃÇÎÍË. µÆÂÎÇÐËÇ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ
ÃÇÎÍÑÄ ËÊ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÍÎÇÕÑÍ HeLa ÖÏÇÐßÛÂÇÕ ÑÕÐÑÔËÕÇÎß-
ÐÖá ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÒÑÎË(d¡)- Ë (dG-dT)n-ÖÚÂÔÕÍÑÄ
¥¯¬ ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÞÏË ÓÇÂÅÇÐÕÂÏË.

°ÃÓÂÃÑÕÍÂ ØÓÑÏÂÕËÐÂ 0.6 ® ÓÂÔÕÄÑÓÑÏ NÂ³l ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÖÆÂÎÇÐËá ÅËÔÕÑÐÂ ¯1 ÐÂÓâÆÖ Ô ÓâÆÑÏ ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞØ ÃÇÎÍÑÄ.
±ÓË àÕÑÏ ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ.
£ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÂ ÔÚÇÕ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÖÆÂÎÇÐËÇ ÅËÔÕÑÐÂ
¯1, ÔÄâÊÞÄÂáÜÇÅÑÔâ Ô ÎËÐÍÇÓÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ¥¯¬ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÂ, ÑÔÄÑÃÑÉÆÂÇÕ ËØ. ¡ ËÏÇÐÐÑ ÑÐË ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑ ÃÑÎÇÇ
ÆÑÔÕÖÒÐÞ ÆÎâ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑ ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË
ØÎÑÓÂÎÍËÎßÐÞÏË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ. ±ÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ
2 ®ÓÂÔÕÄÑÓÑÏNÂ³l ÄÏÇÔÕÇ Ô ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÏÂÔÔÑÌ ÐÇÅËÔÕÑÐÑÄÞØ
ÃÇÎÍÑÄ ÖÆÂÎâáÕÔâ Ë ÄÔÇ ÅËÔÕÑÐÞ. ±ÓË àÕÑÏ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÂâ
ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÒÑÎË(d¡)- Ë (dG-dT)n-ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬
ÔÐËÉÂÇÕÔâ, ÐÑ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÄÞÛÇ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ ¥¯¬. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÒÓË ÕÂÍÑÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ
ØÓÑÏÂÕËÐÂ ¥¯±-2.0 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ ÔÑÃÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÄÞâÄ-
ÎâÇÏÖá ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÏËÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÒÂÓÂÕÂØ ÍÂÍ
×ËÃÓËÎÎÞ ¥¯¬, ÊÂÍÓÇÒÎÇÐÐÞÇ Ä ÄËÆÇ ÒÇÕÇÎß ÐÂ âÆÇÓÐÑÏ
ÏÂÕÓËÍÔÇ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÐÂÏË, ÒÑ ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑ-
ÔÕË, ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÕ Ñ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËË ÆÑÔÕÖÒÐÞØ ÆÎâ ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËË ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬, ÑÃÑÅÂÜÇÐÐÞØ ÒÑÎË(d¡)- Ë (dG-d´)n-
ÒÑÄÕÑÓÂÏË ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËØ ØÓÑÏÂÕËÐÑÄÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÔÑØÓÂÐâá-
ÜËØÔâ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓË ÇÅÑ ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ 0.6 ® NÂ³l,
ÐÑ ÒÑÎÐÑÔÕßá ËÔÚÇÊÂáÜËØ ÒÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ 2 ® NÂ³l.

ªÊ ÄÔÇØ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÐÞØ ÂÎÍËÎËÓÖáÜËØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÐÂËÃÑÎßÛÖá à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÆÎâ ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËË ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÎ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌ ÐÂ 30-ÍÑÐÙÇ ÑÔÕÂÕÑÍ ØÑÎÇÔÕÇ-
ÓËÐÂ (ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÄÞÛÇ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÕÂÍËÏ ÉÇ ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÞÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ, ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËÏ ØÑÎÇÔÕÇÓËÐÑÄÑÅÑ
ÑÔÕÂÕÍÂ).78

£ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË
ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Ô ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ
ÂÎÍËÎËÓÖáÜËÇ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÇ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÖáÕ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ¥¯¬, ÐÑ Ë ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÃÇÎÍË, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÇ,
ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, Ä ÊÑÐÇ ÍÑÐÕÂÍÕÂ Ô ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÏÑÌ äÏËÛÇ-
Ðßáã ¥¯¬.76, 77, 79

¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÏÇÕÂ-
×ÂÊÐÞØ ØÓÑÏÑÔÑÏ Ë ËÐÕÇÓ×ÂÊÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÕÑÒÑÅÓÂ×Ëâ
ØÓÑÏÑÔÑÏÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÏÂÎÑËÊÖÚÇÐÐÑÌ. ¬ÂÍ ÒÓÂ-
ÄËÎÑ, Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ ÒÑ ËÊÖÚÇÐËá ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÄâÊÞÄÂ-
ÐËâ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÏË ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏË ¥¯¬
ÒÓËÏÇÐâáÕ ÏÇÕÑÆÞ ÊÂÆÇÓÉÍË Ä ÅÇÎÇ, ÎËÃÑ Â××ËÐÐÖá ØÓÑÏÂ-
ÕÑÅÓÂ×Ëá ÐÂ ÍÑÎÑÐÍÂØ Ô ËÏÏÑÃËÎËÊÑÄÂÐÐÑÌ ¥¯¬. µÔÎÑÄËâ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË àÕËØ ÏÇÕÑÆÑÄ ÐÇ
ÏÑÅÖÕ ÔÕÓÑÅÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÑÄÂÕß ÖÔÎÑÄËâÏ Ä ÍÎÇÕÍÇ. ¬ÓÑÏÇ
ÕÑÅÑ, ÑÐË ÐÇ ÑÕÓÂÉÂáÕ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÑÕ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ¥¯¬,
ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÔÖÒÇÓÔÒËÓÂÎËÊÂÙËÇÌ ËÎË ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËâÏË ¥¯¬ëÃÇÎÑÍ. ±ÑàÕÑÏÖ ËÊÖÚÇÐËÇ àÕËÏË ÏÇÕÑÆÂÏË
ÆËÐÂÏËÍË ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ¥¯¬ Ä
ØÓÑÏÂÕËÐÇ Ë ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÓÇÅÖÎâÙËË ÑÅÓÂÐËÚÇÐÑ. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÐËÇ ÏÇÕÑÆÂ ÂÆÓÇÔÑÄÂÐÐÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÇÓÔÒÇÍ-
ÕËÄÐÞÏ ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ¥¯¬ Ä ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÂØ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.

¢ÇÎÍË, ÒÑÆÄÇÓÅÛËÇÔâ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ, ÍÑÏ-
ÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÒÑÎË(d¡)-, (dG-dT)n Ë Alu-ÒÑÄÕÑÓÂÏ, ÂÐÂÎËÊË-
ÓÑÄÂÎË Ô ÒÑÏÑÜßá ÅÓÂÆËÇÐÕÐÑÅÑ SDS-àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÂ.
¢ÇÎÍÑÄÞÇ ÒÓÑÃÞ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÑ ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÎË ÏËÍÓÑÍÑÍ-
ÍÑÄÑÌ ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ ÆÎâ ÓÂÊÓÖÛÇÐËâ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐ-
ÐÑÅÑ Í ÃÇÎÍÖ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ. ±ÑÔÎÇÆÐËÌ ÏÑÅ
ÃÞ ËÊÏÇÐËÕß ÒÑÆÄËÉÐÑÔÕß ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÒÓË
àÎÇÍÕÓÑ×ÑÓÇÊÇ.

±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ âÆÇÓ ËÊ ËÐÕÂÍÕÐÑÌ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔ
ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÂÎÍËÎËÓÖáÜËÏ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ p(dT)16 ÒÑÆÄÇÓ-
ÅÂáÕÔâ, ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ, ÆÄÂ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÃÇÎÍÂ ÔÑ ÔÓÇÆÐËÏË
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË 19 ë 20 Ë 27 ë 28 Í¥Â.79 ±ÓË ÆÑÃÂ-
ÄÎÇÐËË Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÖá ÔÏÇÔß 10-ÍÓÂÕÐÑÅÑ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í

ÓÇÂÅÇÐÕÖ ËÊÃÞÕÍÂ ÐÇÏÇÚÇÐÑÅÑ Ó(d´)16 ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ àÕËØ
ÃÇÎÍÑÄ ËÐÅËÃËÓÖÇÕÔâ. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ËÊÃÞÕÑÍ ÑÎËÅÑ-
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ Ód(³¡TGCAAAACCTTCC³) ÕÂÍÑÌ ÉÇ ÆÎËÐÞ,
ÐÑ Ô ÒÓÑËÊÄÑÎßÐÑÌ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕßá, ÐÇ
ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÒÓÑÙÇÔÔ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ¿ÕÑ ÖÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕ ÐÂ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÓÇÂÅÇÐÕÂ Ô ÃÇÎÍÂÏË.
´ÂÍÑÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÍÂÍ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ
ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ Ô ÏËÛÇÐßá
¥¯¬, ÕÂÍ Ë Ô ÃÇÎÍÂÏË, ËÏÇáÜËÏË ÔÓÑÆÔÕÄÑ Í ÑÎËÅÑÕËÏËÆË-
ÎÂÕÖ. ¥ÂÐÐÞÇ ÂÐÂÎËÊÂ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ, ÂÎÍËÎËÓÖá-
ÜËØÔâ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ Ó(d¡)16 Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ,
ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖáÕ ÕÑÕ ÉÇ ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÔÑÔÕÂÄ, ÚÕÑ Ë ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ Ó(dT)16. ¿ÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ä ÒÑÎßÊÖ
ÒÓÑÕÇÍÂÐËâ ÓÇÂÍÙËË ÚÇÓÇÊ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÑÅÑ ÂÆÓÇÔÂ ÓÇÂÅÇÐÕÂ Ô ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜËÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÑÌ ¥¯¬ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.

ªÐÕÇÓÇÔÐÑ, ÚÕÑ ÃÇÎÑÍ Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÔÔÑÌ 19 ë 20 Í¥Â
ÏÑÆË×ËÙËÓÖÇÕÔâ ÓÇÂÅÇÐÕÑÏ ÍÂÍ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÂÍÕÐÑÅÑ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÂ, ÕÂÍ Ë Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ¥¯±-ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÑÅÑ ÑÃÓÂÃÑÕ-
ÍÑÌ ØÓÑÏÂÕËÐÂ 2 ® ÓÂÔÕÄÑÓÑÏ NÂ³l (¥¯±-2.0). ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, àÕÑÕ ÃÇÎÑÍ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÏ ÅÓÖÒÒÞ
ÃÇÎÍÑÄ âÆÇÓÐÑÅÑ ÏÂÕÓËÍÔÂ.79

¡ÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ âÆÇÓ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ Ó(d¡-d³)6 ÆÂÇÕ ÔÑÄÇÓ-
ÛÇÐÐÑ ËÐÑÌ ÐÂÃÑÓ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ºÇÔÕß ÃÇÎÍÑÄ
(ËÎË ÅÓÖÒÒ ÃÇÎÍÑÄ) ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍË ÏÑÆË×ËÙËÓÖáÕÔâ Ä ÒÓÑ-
ËÊÄÑÆÐÞÇ Ó(d¡-dC)6. °ÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ ÕÂÍÑÌ ÉÇ ÆÎËÐÞ, ÐÑ
ÆÓÖÅÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË, ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ËØ ÏÑÆË×ËÍÂÙËá.

±ÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ âÆÇÓ ÍÎÇÕÑÍHÇLÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏÓ(d¡-d³)6
ÒÑÎÖÚÇÐ ÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉÐÞÌ ÐÂÃÑÓ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.76

¯ÂÓâÆÖ Ô ÃÇÎÍÂÏË, ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÏË ÏÑÆË-
×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÏ ÃÇÎÍÂÏ ËÊ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔ (ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÂÔÔÞ
19.5, 21, 25.5, 31, 33 Ë >66 Í¥Â), ÏÑÆË×ËÙËÓÖÇÕÔâ ÓâÆ ÃÇÎÍÑÄ,
ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÐÇ ËÐÅËÃËÓÖÇÕÔâ ËÊÃÞÕÍÑÏ ÑÎËÅÑÐÖ-
ÍÎÇÑÕËÆÂ. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ËÐÅËÃËÓÑÄÂÐËÇ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ËÊÃÞÕ-
ÍÑÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ÕÑÌ ÉÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÐÇ
ËÔÍÎáÚÂÇÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄ, ÐÇ ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÞØ Ä ÖÚÂÔÕÍÂØ ÎÑÍÂÎßÐÑÅÑ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐËâ, Â ËÏÇáÜËØ
ÔÓÑÆÔÕÄÑ Í ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÖ-ÂÆÓÇÔÖ, ÆÎâ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ
ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ Ä ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÏ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ âÆÓÂ ÍÎÇÕÑÍ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÑ ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÎË
S1-ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ (Ä ÖÔÎÑÄËâØ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ÑÆÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÞØ
ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬ ØÓÑÏÂÕËÐÂ). ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÍÂ-
ÊÂÎË, ÚÕÑ ÔÇÏß ÃÇÎÍÑÄ ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËË Ë, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ Ä ÊÑÐÂØ ÎÑÍÂÎßÐÑÅÑ
ÓÂÔÒÎÇÕÇÐËâ.76

£ ÓâÆÇ ÓÂÃÑÕ 80 ë 83 ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓËÓÑÆÐÞÇ ÒÑÎËÂÏËÐÞ
(ÔÒÇÓÏËÐ Ë ÔÒÇÓÏËÆËÐ) ËÐÆÖÙËÓÖáÕ ÒÇÓÇØÑÆ ¥¯¬ ËÊ B- Ä
Z-ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá Ë ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖáÕ ÎÇÄÑÔÒËÓÂÎßÐÖá Z-ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËá ÒÓË ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ËÑÐÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ. ªÔÔÎÇÆÑ-
ÄÂÐÂ 84 Â××ËÐÐÂâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÂÎÍËÎËÓÖáÜËÏ ÒÓÑËÊ-
ÄÑÆÐÞÏ p(dA-dC)6 ØÓÑÏÂÕËÐÂ Ë ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ àÖÍÂÓËÑÕË-
ÚÇÔÍËØ ÍÎÇÕÑÍ (ÍÎÇÕÑÍ ÚÇÎÑÄÇÍÂ Ë ÍÎÇÕÑÍ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔÞ) ÒÑ
(dG-dT)n-ÒÑÄÕÑÓÂÏ ¥¯¬ Ä ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÖÔÎÑÄËâØ Ë Ä
ÖÔÎÑÄËâØ Ô ÄÞÔÑÍËÏË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâÏË ÔÒÇÓÏËÐÂ Ë ÔÒÇÓÏË-
ÆËÐÂ. ¡ÐÂÎËÊ ÃÇÎÍÑÄ ØÓÑÏÂÕËÐÂ, ÒÑÆÄÇÓÅÂáÜËØÔâ ÔÒÇÙË×Ë-
ÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÆÂÐÐÞÏ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑ-
ÕËÆÂ, ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÍÂÍ ¥¯¬,
ÕÂÍ Ë ÃÇÎÍÑÄ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÄÞÔÑÍËØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ
ÔÒÇÓÏËÐÂ Ë ÔÒÇÓÏËÆËÐÂ Ë ÓÇÊÍÑ ÔÐËÉÂÇÕÔâ ÒÑÔÎÇ ÒÓÇÆÄÂÓË-
ÕÇÎßÐÑÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍË ØÓÑÏÂÕËÐÂ S1-ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ Ä ÖÔÎÑÄËâØ
ÏâÅÍÑÅÑ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ÑÆÐÑÔÒËÓÂÎßÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ ¥¯¬. ¿ÕÑ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ä ÒÑÎßÊÖ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÓÇÂÎËÊÂÙËâ B?Z-ÒÇ-
ÓÇØÑÆÂ âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐÑÌ ËÊ ÒÓËÚËÐ ÐÂÎËÚËâ Ä ¥¯¬, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜÇÌ ÒÑÄÕÑÓâáÜËÇÔâ ÃÎÑÍË (dG-dT)n, ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞØ ÖÚÂÔÕ-
ÍÑÄ, ÆÑÔÕÖÒÐÞØ ÆÎâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ô ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞÏ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÏ.

±ÓË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË âÆÇÓ HÇLÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ p(d´)16 ÒÑÎÖ-
ÚÂÇÕÔâ ÚÇÕÞÓÇ ÃÇÎÍÂ (ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÔÔÂ 19, 47, 61 Ë
>66 Í¥Â). ªØ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ËÐÅËÃËÓÖÇÕÔâ ÍÂÍ ËÊÃÞÕÍÑÏ
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ÐÇÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ, ÕÂÍ Ë ÒÓÇÆÄÂÓË-
ÕÇÎßÐÑÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍÑÌ S1-ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ.

±ÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ âÆÇÓ ÂÎÍËÎËÓÖáÜËÏ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏ ì
pd(TTCTCCTGCCTCAGCCTCTT), ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞÏ ÐÂË-
ÃÑÎÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÏÖ ÖÚÂÔÕÍÖ ¡lu-ÒÑÄÕÑÓÂ, ì ÄÞâÄÎÇÐ ÓâÆ
ÃÇÎÍÑÄ, ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÍÑÕÑÓÞØ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÒÓË
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ÍÑÏÒÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ-
ÐÑÅÑ ÂÆÓÇÔÂ Ô ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ¥¯¬ ØÓÑÏÂÕËÐÂ.
¥ÂÐÐÞÇ ÒÑ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ËÊÃÞÕÍÑÏ ÔÄÑÃÑÆÐÑÅÑ ÑÎËÅÑÐÖ-
ÍÎÇÑÕËÆÂ Ë ÇÇ ËÐÅËÃËÓÑÄÂÐËá ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÑÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍÑÌ
S1-ÐÖÍÎÇÂÊÑÌ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÕ Ñ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂ-
ÙËË ÃÇÎÍÑÄ ËÎË ÅÓÖÒÒ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË 18,
22, 26, 28, 43, 68, 93 Ë ÆÄÖØ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË
>94 Í¥Â.

±ÓË ÒÇÓÇØÑÆÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ËÊ ËÐÕÇÓ×ÂÊÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ Ä
ÏÇÕÂ×ÂÊÐÞÇ ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÇÅÑ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞÇ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞÇ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË, ÒÓËÄÑÆâÜËÇ Í ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËá ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ Ô ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÄÞÔÑÍËÏ ÖÓÑÄÐÇÏ ÍÑÏÒÂÍÕËÊÂÙËË
¥¯¬. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ
ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÆÎâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ËÐÕÇÓ×ÂÊÐÞØ âÆÇÓ Ë
ÏÇÕÂ×ÂÊÐÞØ ØÓÑÏÑÔÑÏ ÚÇÕÍÑ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÐÂÃÑÓÞ ÔÒÇÙË-
×ËÚÇÔÍË ÏÑÆË×ËÙËÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÆÎâ àÕËØ ÆÄÖØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ
ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÕÎËÚÂáÕÔâ. ´ÂÍ, Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ØÓÑÏÑ-
ÔÑÏ ÐÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÃÇÎÍÂ Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ
ÏÂÔÔÑÌ 28 Í¥Â, ÑÆÐÂÍÑ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÃÇÎÍÑÄ Ô
ÏÂÔÔÂÏË 27, 31 Ë 40 Í¥Â, ÐÇ ÒÑÆÄÇÓÅÂáÜËØÔâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÇÓ×ÂÊÐÞØ âÆÇÓ.

³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÐÂÃÑÓÑÄ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ËÊ âÆÇÓ
ËÐÕÂÍÕÐÑÌ Ë ÓÇÅÇÐÇÓËÓÖáÜÇÌ ÒÇÚÇÐË ÍÓÞÔ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ
ÐÂÓâÆÖ Ô ÃÇÎÍÂÏË 19 ë 20 Ë 28 ë 29 Í¥Â Ä ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÒÑâÄÎâáÕÔâ ÆÄÂ ÐÑÄÞØ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÂ Ô ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÞÏË ÏÂÔÔÂÏË 22 ë 23 Ë 29 ë 30 Í¥Â.79

¯ÂÃÎáÆÂÇÏÞÇ ÓÂÊÎËÚËâ Ä ÐÂÃÑÓÂØ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÔÄâÊÂÐÞ Ô ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄ
ÆÎâ ÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ Ä ØÑÆÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÇÍ, ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂáÜËØ ÒÓÑÙÇÔÔ ÂÍÕËÄÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÒÓË ÓÇÒÎËÍÂÙËË,
ËÎË ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ poly(d¡)-ÖÚÂÔÕÍÑÄ
¥¯¬.

¹ÕÑÃÞ ÖÃÇÆËÕßÔâ, ÚÕÑ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÞÌ ÐÂÃÑÓ ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÇ ÔÄâÊÂÐ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Ô ØËÏËÚÇÔÍÑÌ
ÒÓËÓÑÆÑÌ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, ÒÓÑÄÇÆÇÐÞ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÇ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ Ô ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË p(dT)16, Í 50-ÍÑÐÙÂÏ ÍÑÕÑÓÞØ
ÄÏÇÔÕÑ ÂÎÍËÎËÓÖáÜÇÌ ÅÓÖÒÒÞ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐÞ ×ÑÕÑÂÍÕËÄË-
ÓÖÇÏÞÇ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÂÊËÆÑÅÓÖÒÒÖ ×ÓÂÅÏÇÐÕÞ ì XC(O)7
7NH(CH2)2NH, ÅÆÇ X=2-NO2-5-N3C6H3, 4-N3C6H4,
4-N3C6F4. £Ñ ÄÔÇØ ÔÎÖÚÂâØ ÒÑÎÖÚÇÐ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÑÆËÐ Ë ÕÑÕ
ÉÇ ÐÂÃÑÓ ÏÑÆË×ËÙËÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ³ÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË
¥¯¬ ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ ÑÍÂ-
ÊÂÎÂÔß ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÐËÉÇ, ÚÇÏ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÂÎÍËÎËÓÖáÜÇÅÑ
ÓÇÂÅÇÐÕÂ, Â ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ ì ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ
ÄÞÛÇ, ÚÇÏ ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ÂÎÍËÎËÓÖáÜÇÅÑ ÒÓÑËÊÄÑÆ-
ÐÑÅÑ. £Ñ ÄÔÇØ ÔÎÖÚÂâØ ÒÓÑâÄÎâÎÂÔß ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß ÏÑÆË×Ë-
ÍÂÙËË: ÑÎËÅÑÕËÏËÆËÎÂÕ, ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑ-
ÔÒÑÔÑÃÐÖá ÅÓÖÒÒÖ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑÆÂÄÎâÎ ÏÑÆË×ËÍÂÙËá.85

£ ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ ÄÓÇÏâ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÔÓÇÆË ÐÂËÃÑÎÇÇ
ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ ÒÑ
ÔÄÑÇÌ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕË Í ÃÇÎÍÂÏ ÄÞÆÇÎâáÕÔâ ÓÇÂÅÇÐÕÞ, ËÏÇá-
ÜËÇ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÑÔÕÂÕÑÍ Ò-ÂÊËÆÑÂÐË-
ÎËÐÂ. ´ÂÍËÇ ÓÇÂÅÇÐÕÞ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÕ
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞÇ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ.86 £ ÔÄâÊË Ô àÕËÏ ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇ-
ÆÇÐÑ 87 ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÂ ÃÇÎÍÑÄ, ÏÑÆË×Ë-
ÙËÓÖÇÏÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË ÑÎËÅÑÕËÏËÆËÎÂÕÂ, ÐÇÔÖÜËÏË
×ÑÕÑÂÍÕËÄÐÖá ÂÓËÎÂÊËÆÑÅÓÖÒÒÖ ì 2-NO2-5-N3³6¯3C(O)7
7NH(CH2)2NHp(dT)16 (1) Ë 4-N3C6H4NH(CH2)4NHp(dT)16
(2). ±ÓË ×ÑÕÑÏÑÆË×ËÍÂÙËË ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ ËÊ ÍÎÇÕÑÍ HeLa
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ËÆÇÐÕËÚÐÑÏ ÔÒÇÍÕÓÇ ÏÑÆË-
×ËÙËÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÕÇÒÇÐß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÓÇÂÅÇÐÕÑÏ 2,
ÔÑÆÇÓÉÂÜËÏ ÑÔÕÂÕÑÍ Ò-ÂÊËÆÑÂÐËÎËÐÂ, ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÊÂÏÇÕÐÑ
ÄÞÛÇ.

£ àÕÑÌ ÉÇ ÓÂÃÑÕÇ 87 Ô ÒÓËÏÇÐÇÐËÇÏ ÓÇÂÅÇÐÕÂ 1 ÒÓÑÄÇÆÇÐÑ
ÔÓÂÄÐÇÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÂ ×ÑÕÑÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ
âÆÇÓ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÍÎÇÕÑÍ HeLa, ÔËÐØÓÑÐËÊËÓÑÄÂÐÐÞØ ÐÂ
ÅÓÂÐËÙÇ ×ÂÊ G1/S, Ë Ä ÔÑÔÕÂÄÇ âÆÇÓ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÕÇØ ÉÇ
ÍÎÇÕÑÍ Ä S-×ÂÊÇ. ¯ÂÃÎáÆÂÎÑÔß ÐÇÍÑÕÑÓÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ Ä ÔÒÇÍÕÓÇ
ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ: ÃÇÎÑÍ Ô ÏÂÔÔÑÌ 160 Í¥Â ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄÑÄÂÎ ÕÑÎßÍÑ Ä ÔÎÖÚÂÇ âÆÇÓ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÍÎÇÕÑÍ, ÔËÐØÓÑ-
ÐËÊÑÄÂÐÐÞØ ÐÂ ÅÓÂÐËÙÇ ×ÂÊ G1/S. ¿ÕË ÆÂÐÐÞÇ ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ
ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÖá ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÓËÏÇÐÇÐËâ ×ÑÕÑÓÇÂÍÙËÑÐ-
ÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÑ-
ÄÂÐËâ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ Ä ÊÑÐÂØ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐÐÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ¥¯¬ Ë ËØ ÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË ÐÂ ÓÂÊÐÞØ
ÔÕÂÆËâØ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ.

¥Îâ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËâ
ÑÎËÅÑÆÇÊÑÍÔËÓËÃÑÕËÏËÆËÎÂÕÂ Í ØÓÑÏÂÕËÐÖ ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐÑ
ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ p(dT)16, ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÇ ÂÎÍËÎË-
ÓÖáÜÖá ÅÓÖÒÒÖ (ClX) ÐÂ 50-ÍÑÐÙÇ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ Ë ÑÔÕÂ-
ÕÑÍ ÃËÑÕËÐÂ (Bio) ÐÂ 30-ÍÑÐÙÇ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ì
ClX-p(dT)16-Bio.88±ÑÔÎÇÆÐËÌ ÑÃÎÂÆÂÇÕ ËÔÍÎáÚËÕÇÎßÐÑ ÄÞÔÑ-
ÍËÏ ÔÓÑÆÔÕÄÑÏ Í ÃÇÎÍÖ ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐÖ Ë ÇÅÑ ÍÑÐßáÅÂÕÂÏ.
±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÄÄÇÆÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÂ ÃËÑÕËÐÂ ÐÂ 30-ÍÑÐÇÙ ÂÎÍËÎË-
ÓÖáÜÇÅÑ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÅÑ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÇÅÑ
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÖá ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÏÑÆË×ËÍÂÙËË
¥¯¬ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÑÆËÐÂÍÑÄÂ ÍÂÍ ÆÎâ ÓÇÂÅÇÐÕÂ ClX-p(dT)16, ÕÂÍ
Ë ÆÎâ ClX-p(dT)16-Bio. ¿ÕÑÕ ×ÂÍÕ ÃÞÎ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÆÎâ
ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË Ä ÍÎÇÕÍÂØ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÒÓÑÄÇÆÇÐÑ ÐÂ
ÍÎÇÕÍÂØ HeLa Ë ÐÂ ÍÎÇÕÍÂØ ÅËÃÓËÆÐÞØ ÍÎÑÐÑÄ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ
ØÓÑÏÑÔÑÏÞ ÚÇÎÑÄÇÍÂ Ë ÍËÕÂÌÔÍÑÅÑ ØÑÏâÚÍÂ.89 ®ÑÆËÙËÓÑÄÂÐ-
ÐÞÇ ÍÎÇÕÍË ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÎË ÍÑÐßáÅÂÕÑÏ ÔÕÓÇÒÕÂÄË-
ÆËÐ ë×ÎÖÑÓÇÔÙÇËÐËÊÑÕËÑÙËÂÐÂÕ.

±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÒÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ
ÅËÃÓËÆÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ ÄÞâÄÎâáÕÔâ ÆÄÂ ÕËÒÂ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä âÆÓÂØ. ¯ÂËÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑ ÔÄÇÕâÕÔâ
âÆÓÞÛÍË. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÍÎÇÕÍÂØ ÏÑÉÐÑ ÊÂÏÇ-
ÕËÕß ÕÑÚÇÚÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ÔÄÇÚÇÐËâ, ÐÇ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô âÆÓÞÛÍÂÏË, Â
ÆËÔÍÓÇÕÐÑ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÇ Ä ÑÃÝÇÏÇ âÆÓÂ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÔËÎßÐÑÌÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ÊÑÐÞ ÂÍÕËÄÐÑ-
ÕÓÂÐÔÍÓËÃËÓÖÇÏÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ (âÆÓÞÛÍË), Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ
ÒÎÑÕÐÑÖÒÂÍÑÄÂÐÐÂâ ¥¯¬ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÅÇÕÇÓÑØÓÑÏÂÕËÐÂ ÏÂÎÑ
ÆÑÔÕÖÒÐÂ ÆÎâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË.

±ÓË ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ØÓÑÏÂÕËÐÂ ÍÎÇÕÑÍ HeLa ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ,
ÚÕÑ Ä àÕËØ ÍÎÇÕÍÂØ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÅËÃÓËÆÐÞÏË ÍÎÇÕÍÂÏË
ÚÇÎÑÄÇÍ ë ØÑÏâÚÑÍ ÑÃÜËÌ ÔËÅÐÂÎ ÑÕ âÆÓÂ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÄÞÛÇ.
£ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÌ ÒÓÑÎË×ÇÓÂÙËÇÌ
ÍÎÇÕÑÍ HeLa. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÅÇÐÑÏ ÅËÃÓËÆÐÑÌ ÍÎÇÕÍË ÚÂÔÕËÚÐÑ
ËÐÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ. ±ÑÏËÏÑ âÆÓÞÛÍÑÄÞØ Ë ÕÑÚÇÚÐÞØ ÔËÅÐÂÎÑÄ Ä
âÆÓÂØ ÍÎÇÕÑÍ HeLa ÄÞâÄÎâÇÕÔâ ÕÓÇÕËÌ ÕËÒ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÅÑ
ÔÄÇÚÇÐËâ ì ÔÄÇÚÇÐËÇ ÒÓËÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË âÆÓÂ, ÍÑÕÑÓÂâ,
ÍÂÍ ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÑÃÑÅÂÜÇÐÂ ÒÑÎË¡-ÖÚÂÔÕÍÂÏË.

²ÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÞÌ ÐÂÏË 89 ÏÇÕÑÆ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÖÚÂÔÕÍÑÄ
ÏÑÆË×ËÍÂÙËË Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ ÑÔÐÑÄÂÐ ÐÂ ÕÇØÐËÍÇ ÅËÃÓËÆËÊÂÙËË
in situ, ÐÑ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÐÇÇ. ±Ñ ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÑÌ
ÕÇØÐÑÎÑÅËË ÒÓÇÒÂÓÂÕÞ ÆÎâ ÅËÃÓËÆËÊÂÙËË ÔÐÂÚÂÎÂ ×ËÍÔËÓÖáÕ
ÆÎâ ÔÑØÓÂÐÇÐËâ ÏÑÓ×ÑÎÑÅËË, Â ÊÂÕÇÏ¥¯¬ÆÇÐÂÕÖÓËÓÖáÕ ÆÎâ
ÆÂÎßÐÇÌÛÇÌ ÅËÃÓËÆËÊÂÙËË Ô ÊÑÐÆÑÏ. £ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÑÏ ÏÇÕÑÆÇ
ÒÓÑÄÑÆâÕ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÖá ÒÑ ÄÞÃÓÂÐÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË
¥¯¬ ÏÑÆË×ËÍÂÙËá Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÐÂÕËÄÐÑÅÑ ØÓÑÏÂÕËÐÂ ËÎË
ËÐÕÂÍÕÐÞØ âÆÇÓ. ±ÓË àÕÑÏ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË
ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ¥¯¬, ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÞÇ Ä ÏÇÔÕÂØ ÇÇ ÎÑÍÂÎßÐÑÅÑ ÓÂÔÒÎÇÕÇÐËâ.

VI. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ
¤ÎÖÃÑÍÑÇ, Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ Ë ÓÇÅËÔÕÓÂÙËÇÌ
ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËØ ÔÑÃÞÕËÌ ËÊÖÚÇÐËÇ ØÓÑÏÂÕËÐÂ
ØËÏËÚÇÔÍËÏË ÏÇÕÑÆÂÏË ÐÂØÑÆËÕÔâ ÇÜÇ Ä ÐÂÚÂÎßÐÑÌ ×ÂÊÇ.
°ÆÐÂÍÑ ÖÉÇ ÐÂ ÒÓËÄÇÆÇÐÐÑÏ ÏÂÕÇÓËÂÎÇ ÏÑÉÐÑ ÄËÆÇÕß, ÚÕÑ
ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÑÆØÑÆÞ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÕÑÐÍÖá ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÖ ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ, ÎÇÉÂÜËØ Ä ÑÔÐÑÄÇ ØÓÑ-
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ÏÂÕËÐÂ, ÄÒÎÑÕß ÆÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËØ ÏÇÉÆÖ
ÔÑÃÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÃÇÎÑÍ ë ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ë ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ Ë
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÐÖÍÎÇÑÒÓÑÕÇËÆÑÄ. ²ÂÊÓÂÃÑ-
ÕÂÐÂ ÏÇÕÑÆÑÎÑÅËâ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ àÕËØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÆÎâ ÑÆÐÑÅÑ ËÊ
ÄÂÉÐÇÌÛËØ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ì ÒÇÓÇØÑÆÂ ØÓÑÏÂ-
ÕËÐÂ Ä ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËÑÐÐÑ-ÂÍÕËÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ¯ÇÔÑÏÐÇÐÐÑ,
ÚÕÑ àÕË ÒÑÆØÑÆÞ ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÊÂÌÏÖÕ ÆÑÎÉÐÑÇ ÏÇÔÕÑ Ë ÒÓË
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËË ÆÓÖÅËØ ÄÂÉÐÇÌÛËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ: ÓÇÒÎËÍÂÙËË,
ÓÇÒÂÓÂÙËË, ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË.

£ÂÉÐÑÌ ÚÇÓÕÑÌ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÏÇÕÑÆÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
âÄÎâÇÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÄÞâÄÎâÕß ÐÑÄÞÇ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÐÖÍÎÇÑ-
ÒÓÑÕÇËÆÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ, ÍÂÍ àÕÑ ÃÞÎÑ ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ
ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐËâ ÆÄÖØ ÐÑÄÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄÖáÜËØ Ô ÒÓÑÏÑÕoÓÐÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ÅÇÐÂ hsp. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ
ÄÓÇÏâ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÔÑÕÐË ÃÇÎÍÑÄ ÏÇÕÑÆÂÏË ÆÄÖÏÇÓÐÑÅÑ àÎÇÍÕ-
ÓÑ×ÑÓÇÊÂ ÖÉÇ ÐÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÞØ ÕÓÖÆÐÑÔÕÇÌ.
°ÆÐÂÍÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ×ËÊËÚÇÔÍËØ Ë ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÔÄâÊÇÌ
ÏÇÉÆÖ ÃÇÎÍÂÏË, Â ÕÂÍÉÇ ÏÇÉÆÖ ÃÇÎÍÂÏË Ë ÐÖÍÎÇËÐÑÄÞÏË ÍËÔ-
ÎÑÕÂÏË Ä ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Ä ËÐÕÂÍÕÐÑÏ âÆÓÇ,
âÄÎâÇÕÔâ ÊÂÆÂÚÇÌ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÑÆØÑÆÞ, ÐÇÔÑÏ-
ÐÇÐÐÑ, ÑÍÂÉÖÕÔâ ÑÚÇÐß ÒÓÑÆÖÍÕËÄÐÞÏË.

¯ÂÍÑÐÇÙ, ÍÂÍ ÄËÆÐÑ Ë ËÊ ÒÓËÄÇÆÇÐÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÒÑ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËá ÔÒÇÍÕÓÂ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÒÓË ÂÍÕËÄÂÙËË ÕÓÂÐÔÍÓËÒ-
ÙËË Ä ØÓÑÏÂÕËÐÇ Ë ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÑÎËÅÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ Ô ÃÇÎÍÂÏË ÐÂ
ÓÂÊÐÞØ ×ÂÊÂØ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ, ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÑÆØÑÆÞ ÑÕÍÓÞ-
ÄÂáÕ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÖ ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËâÏË, ÔÑÒÓÑÄÑÉ-
ÆÂáÜËÏË ÒÇÓÇØÑÆÞ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË
ØÓÑÏÂÕËÐÂ.

­ËÕÇÓÂÕÖÓÂ

1. K.E.van Holde. InChromatin. Springer-Verlag, Berlin, 1988. P. 186
2. T.J.Richmond, J.T.Finch, B.Rushton, D.Rhodes, A.Klug. Nature

(London), 311, 532 (1984)
3. P.R.Cook, I.A.Brazell. J. Cell Sci., 19, 261 (1975)
4. M.Marsden, U.K.Laemmli. Cell, 17, 849 (1979)
5. R.H.Getzenberg, K.J.Pienta, W.S.Ward, D.S.Coffey. J. Cell.

Biochem., 47, 289 (1991)
6. R.D.Kornberg, J.O.Thomas. Science, 184, 865 (1974)
7. A.Stein, M.Bina-Stein, R.T.Simpson. Proc. Natl. Acad. Sci. USA,

74, 2780 (1977)
8. C.W.Carter Jr., L.F.Levinger, F.Birinyi. J. Biol. Chem., 255, 748

(1980)
9. H.G.Martinson, R.True, C.K.Lau, M.Mehrabian. Biochemistry,

18, 1075 (1979)
10. J.D.McGhee, G.Felsenfeld. Ann. Rev. Biochem., 49, 1115 (1980)
11. J.E.Callaway, R.J.DeLange, H.G.Martinson. Biochemistry, 24,

2686 (1985)
12. H.G.Martinson, R.J.True. Biochemistry, 18, 1947 (1979)
13. H.G.Martinson, M.D.Shetlar, B.J.McCarthy. Biochemistry, 15,

2002 (1976)
14. W.M.Bonner, H.B.Pollard. Biochem. Biophys, Res. Communs., 64,

282 (1975)
15. R.J.DeLange, L.C.Williams, H.G.Martinson. Biochemistry, 18,

1942 (1979)
16. W.M.Bonner, J.D.Stedman. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 76, 2190

(1979)
17. D.Ring, R.D.Cole. J. Biol. Chem., 254, 11688 (1979)
18. T.Boulikas, J.M.Wiseman, W.T.Garrard. Proc. Natl. Acad. Sci.

USA, 77, 127 (1980)
19. B.O.Glotov, A.V.Itkes, L.G.Nikolaev, E.S.Severin. FEBS Lett., 91,

149 (1978)
20. R.G.Hardinson, D.P.Zeitler, J.M.Murphy, R.Chalkley. Cell, 12,

417 (1977)
21. W.M.Bonner. Nucl. Acids Res., 5, 71 (1978)
22. J.O.Thomas, A.J.A.Khabaza. Eur. J. Biochem., 112, 501 (1980)
23. A.D.Mirzabekov, V.V.Shick, A.V.Belyavsky, V.L.Karpov,

S.G.Bavykin.Cold SpringHarbor Symp. Quant. Biol., 42, 149 (1977)
24. V.V.Shick, A.V.Belyavsky, S.G.Bavykin, A.D.Mirzabekov. J. Mol.

Biol., 139, 491 (1980)

25. A.D.Mirzabekov, V.V.Shick, A.V.Belyavsky, S.G.Bavykin. Proc.
Natl. Acad. Sci. USA, 75, 4184 (1978)

26. ¡.¥.®ËÓÊÂÃÇÍÑÄ. £ ÍÐ. °ÃÜËÇ ÒÓÑÃÎÇÏÞ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÌ
ÃËÑÎÑÅËË. ´. 4. (ªÕÑÅË ÐÂÖÍË Ë ÕÇØÐËÍË). ªÊÆ-ÄÑ £ª¯ª´ª,
®ÑÔÍÄÂ, 1985. ³. 5

27. A.D.Mirzabekov, A.M.Kolchinsky.Mol. Biol. Rep., 1, 379 (1979)
28. A.D.Mirzabekov, D.F.San'ko, A.M.Kolchinsky, A.F.Melnikova.

Eur. J. Biochem., 75, 379 (1977)
29. ¡.®.¬ÑÎÚËÐÔÍËÌ, ¥.¶.³ÂÐßÍÑ, £.£.ºËÍ, ¡.¥.®ËÓÊÂÃÇÍÑÄ,

¡.¤ËÐÇÌÕËÔ.®ÑÎÇÍÖÎâÓ. ÃËÑÎÑÅËâ, 12, 365 (1978)
30. E.S.Levina, S.G.Bavykin, V.V.Shick, A.D.Mirzabekov. Anal.

Biochem., 110, 93 (1981)
31. A.F.Melnikova, A.C.Zasedatelev, A.M.Kolchinsky, G.V.Gursky,

A.L.Zhuse, S.L.Grohovsky, A.D.Mirzabekov. Mol. Biol. Rep., 2,
135 (1975)

32. D.V.Nacheva, D.I.Guschin, O.V.Preobrazhenskaya, V.L.Nacheva,
V.L.Karpov, K.K.Ebralidse, A.D.Mirzabekov. Cell, 58, 27 (1989)

33. A.D.Mirzabekov, S.G.Bavykin, A.V.Belyavsky, V.L.Karpov,
O.V.Preobrazhenskaya, V.V.Shick, K.K.Ebralidse.Methods
Enzymol., 170, 386 (1989)

34. A.D.Mirzabekov. Gene, 135, 111 (1993)
35. I.Isenberg. Ann. Rev. Biochem., 48, 159 (1979)
36. S.G.Bavykin, I.M.Undritsov, S.I.Usachenko, A.A.Strokov,

Yu.F.Bogdanov, A.D.Mirzabekov. FEBS Lett., 228, 149 (1988)
37. A.J.Varshavsky, V.V.Bakayev, G.P.Georgiev. Nucl. Acids Res., 3,

477 (1976)
38. A.V.Belyavsky, S.G.Bavykin, E.G.Goguadze, A.D.Mirzabekov.

J. Mol. Biol., 139, 519 (1980)
39. S.G.Bavykin, S.I.Usachenko, A.O.Zalensky, A.D.Mirzabekov.

J. Mol. Biol., 212, 495 (1990)
40. P.G.Hartman, G.E.Chapman, E.M.Bradbury. Eur. J. Biochem., 77,

45 (1977)
41. L.Bohm, T.Mitchell. FEBS Lett., 193, 1 (1986)
42. J.B.Hansen, T.Koch, O.Buchardt, P.E.Nielsen, M.Wirth,

B.Norden. Biochemistry, 22, 4878 (1983)
43. P.E.Nielsen. Biochemistry, 24, 2298 (1985)
44. A.D.Mirzabekov, D.V.Pruss, K.K.Ebralidse. J.Mol. Biol., 211, 479

(1989)
45. K.Ebralidse, A.Mirzabekov. FEBS Lett., 194, 69 (1986)
46. K.Ebralidse, S.Grachev, A.Mirzabekov.Nature (London), 331, 365

(1988)
47. V.L.Karpov, O.V.Preobrazhenskaya, A.D.Mirzabekov. Cell, 36,

423 (1984)
48. V.M.Studinsky, A.V.Belyavsky, A.F.Melnikova, A.D.Mirzabekov.

Nucl. Acids Res., 16, 11187 (1988)
49. S.V.Belikov, A.I.Belgovsky, O.V.Preobrazhenskaya, V.L.Karpov,

A.D.Mirzabekov. Nucl. Acids Res., 21, 1031 (1993)
50. P.E.Nielsen. FEBS Lett., 135, 173 (1981)
51. R.Reeves. Biochem. Biophys. Acta, 782, 343 (1984)
52. V.V.Shick, A.V.Belyavsky, A.D.Mirzabekov. J.Mol. Biol., 185, 329

(1985)
53. G.R.Cook, P.Yau, H.Yasuda, R.R.Traut, E.M.Bradbury. J. Biol.

Chem., 261, 16185 (1986)
54. J.V.Brawley, H.G.Martinson. Biochemistry, 31, 364 (1992)
55. E.Espel, J.Bernues, J.A.Perez-Pons, E.Querol. Biochem. Biophys.

Res. Commun., 132, 1031 (1985)
56. T.A.Chen, R.Sterner, A.Cozzolino, V.G.Allfrey. J. Mol. Biol., 212,

481 (1990)
57. S.Bavykin, L.Srebreva, T.Banchev, R.Tsanev, J.Zlatanova,

A.Mirzabekov. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 90, 3918 (1993)
58. P.P.Walter, T.A.Owen-Hughes, J.Cote, J.L.Workman. Mol. Cell

Biol., 15, 6178 (1995)
59. S.V.Belikov, A.R.Dzherbashyajan, O.V.Preobrazhenskaya,

V.L.Karpov, A.D.Mirzabekov. FEBS Lett., 273, 205 (1990)
60. S.V.Belikov, A.I.Belgovsky, M.P.Partolina, V.L.Karpov,

A.D.Mirzabekov. Nucl. Acids Res., 21, 4796 (1993)
61. A.M.Belikova, V.F.Zarytova, N.I.Grineva. Tetrahedron Lett., 3557

(1967)
62. D.G.Knorre, V.V.Vlassov, V.F.Zarytova, A.V.Lebedev,

O.S.Fedorov. Design and Targeted Reactions of Oligonucleotide
Derivatives CRS Press, Boca Raton, FL, 1993

63. ¥.¤.¬ÐÑÓÓÇ, £.¶.©ÂÓÞÕÑÄÂ, ¡.¤.¢ÂÆÂÛÍÇÇÄÂ, °.³.¶ÇÆÑÓÑÄÂ.
¢ËÑÕÇØÐÑÎÑÅËâ. ´. 37. (ªÕÑÅË ÐÂÖÍË Ë ÕÇØÐËÍË). (±ÑÆ ÓÇÆ.
©.¡.ºÂÃÂÓÑÄÑÌ). ªÊÆ-ÄÑ £ª¯ª´ª, ®ÑÔÍÄÂ, 1991

374 ¥.¤.¬ÐÑÓÓÇ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ



64. £.£.£ÎÂÔÑÄ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ, ³.£.®ÂÏÂÇÄ,
³.¤.ºÖÎßÉÇÐÍÑ, ­.¡.ÁÍÖÃÑÄ. ¥ÑÍÎ. ¡¯ ³³³², 282, 196 (1985)

65. ¯.¥.¢ÇÎâÇÄ, £.£.£ÎÂÔÑÄ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ,
­.¡.ÁÍÖÃÑÄ. ¥ÑÍÎ. ¡¯ ³³³², 291, 234 (1986)

66. V.V.Vlassov, A.A.Godovikov, N.D.Kobets, A.S.Ryte,
L.V.Yurchenko, A.G.Bukrinskaya. Adv. Enzyme Regul., 24, 301
(1985)

67. £.£.£ÎÂÔÑÄ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ, ¦.­.¹ÇÓÐÑÎÑÄÔÍÂâ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ,
£.®.³ÖÃÃÑÕËÐ, ­.¡.ÁÍÖÃÑÄ.¢ËÑÒÑÎËÏÇÓÞ Ë ÍÎÇÕÍÂ, 5, 49 (1989)

68. V.V.Vlassov, N.D.Kobets, E.L.Chernolovskaya, S.G.Demidova,
R.G.Borissov, E.M.Ivanova.Mol. Biol. Rep., 14, 11 (1990)

69. R.J.Britten, D.E.Kohne. Science, 161, 529 (1968)
70. C.M.Houck, F.P.Rinehart, C.W.Schmid. J. Mol. Biol., 132, 289

(1979)
71. H.Hamada, T.Kakunaga. Nature (London), 298, 396 (1982)
72. H.Hamada, M.G.Petrino, T.Kakunaga, M.Seidman, B.D.Stollar.

Mol. Cell. Biol., 4, 2610 (1984)
73. A.Nordheim, M.L.Pardue, E.M.Lafer, A.MoÈ ller, B.D.Stollar,

A.Rich. Nature (London), 294, 417 (1981)
74. D.B.Haniford, D.E.Pulleyblank. Nature (London), 302, 632 (1983)
75. D.J.Arndt-Jovin, M.Robert-NicouÄ, D.A.Zarling, C.GrÖider,

E.Weimer, T.M.Jovin. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 80, 4344 (1983)
76. E.L.Chernolovskaya, N.D.Kobets, R.G.Borissov, T.V.Abramova,

V.V.Vlassov. FEBS Lett., 303, 269 (1992)
77. N.D.Kobets, R.G.Borissov, E.L.Chernolovskaya, V.V.Gorn,

V.V.Vlassov. Antisense Res. Develop., 4, 259 (1994)

78. A.S.Boutorin, L.V.Gus'kova, E.M.Ivanova, N.D.Kobets,
V.F.Zarytova, A.S.Ryte, L.V.Yurchenko, V.V.Vlassov. FEBS
Lett., 254, 129 (1989)

79. ¯.¥.¬ÑÃÇÙ, ¦.­.¹ÇÓÐÑÎÑÄÔÍÂâ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ, £.£.£ÎÂÔÑÄ.
¢ËÑÑÓÅ. ØËÏËâ, 17, 933 (1991)

80. M.Behe, G.Felsenfeld. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 78, 1619 (1981)
81. H.H.Chen, M.Behn, D.C.Rau. Nucl. Acids Res., 12, 2381 (1984)
82. T.J.Thomas, R.P.Messner. J. Mol. Biol., 201, 463 (1988)
83. T.J.Thomas, U.B.Gunnia, T.Thomas. J. Biol. Chem., 266, 6137

(1991)
84. ­.¯.¢ÑÉÇÐÑÍ, £.£.£ÎÂÔÑÄ, ¦.­.¹ÇÓÐÑÎÑÄÔÍÂâ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ,

¯.¥.¬ÑÃÇÙ. ¢ËÑÑÓÅ. ØËÏËâ, 24, 931 (1998)
85. ¦.­.¹ÇÓÐÑÎÑÄÔÍÂâ, ±.±.¹ÇÓÇÒÂÐÑÄ, ¡.£.¤ÑÓÑÉÂÐÍËÐ,

®.ª.¥ÑÃÓËÍÑÄ, £.£.£ÎÂÔÑÄ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ. ¢ËÑÑÓÅ. ØËÏËâ, 19, 889
(1993)

86. ´.³.¤ÑÆÑÄËÍÑÄÂ, ®.£.¢ÇÓÇÊÑÄÔÍËÌ, ¥.¤.¬ÐÑÓÓÇ. ¢ËÑÑÓÅ.
ØËÏËâ, 21, 858 (1995)

87. ¯.¥.¬ÑÃÇÙ, ¡.£.¤ÑÓÑÉÂÐÍËÐ, ´.³.¤ÑÆÑÄËÍÑÄÂ,
£.¯.³ËÎßÐËÍÑÄ, ¥.¤.¬ÐÑÓÓÇ. ¥ÑÍÎ. ¡¯, 349, 822 (1996)

88. ¡.£.¤ÑÓÑÉÂÐÍËÐ, ¦.®.ªÄÂÐÑÄÂ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ. ¢ËÑÑÓÅ. ØËÏËâ, 19,
81 (1993)

89. ­.¯.¢ÑÉÇÐÑÍ, ¦.­.¹ÇÓÐÑÎÑÄÔÍÂâ, ¡.£.¤ÑÓÑÉÂÐÍËÐ,
³.ª.¢ÂÌÃÑÓÑÆËÐ, ¦.ª.¢ÑÎÑÃÑÎÑÄÂ, ¦.£.¬ËÔÇÎÇÄÂ,
¡.À.¬ÇÓÍËÔ, ¯.¥.¬ÑÃÇÙ. ®ÑÎÇÍÖÎâÓ. ÃËÑÎÑÅËâ, 29, 499 (1995)

THE CHEMICAL APPROACHES TO THE STUDY OF CHROMATIN AS AN EXAMPLE OF A
SUPRAMOLECULAR BIOLOGICAL STRUCTURE

D.G.Knorre, N.D.Kobets
Novosibirsk Institute of Bioorganic Chemistry, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences
8, Prosp. Akad. Lavrent'eva, 630090 Novosibirsk, Russian Federation, Fax +7(383)234 ë 3677

The chemical approaches to the study of the structure and certain aspects of functioning of chromatin are
reviewed. The main attention is given to chemical approaches, primarily those based on the method of
`zero length covalent cross-linking', aimed at the investigation of the structure of histone complexes
within nucleosomes and the interactions of histones and other proteins with chromosomal DNA. The
changes in the nucleosome structure during chromatin transcription are discussed. Recent data on
chemical modiécation of DNA and several chromatin proteins using reactive oligonucleotide derivatives
are considered and analysed.
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