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� � � � � � �� �
��������	  "�	
	����	����� �	�	� " 


����		 ���������� «��������������� �����» ����	�-
���	 � ������������ � ������	���� � ������	��� � ������ �����-
����� �����	����	 �� �����	������� «�������� ����» �� �����         
«�����������-�	���	� ���������	» �����	���������� ���	���	-
�������� ��	��	��	 ������� ����������	������ ���	���	��� ( ��-
������ ��������).   

!����-����	������: ". #. $�������	

1. ���� ���!��  �-��"�#������$ ���#��

1.1. �������� 	
���. «%������������	� &���». '�������� 	�-
����� ��������������& ���������.  

(	���� ��	��	��	 «�����������-�	���	� ���������	» �����	���-
������� ���	���	�������� ��	��	��	 ������� ����������	������
���	���	��� (��������   ��������).  )����	�������  0401000 −  
�������� ����.  

1.2. ��� � ������ 	
���.  
*��������	 «%������������	� &���. '�������� 	������ ��-

������������& ���������», ��� «%�������	���	� ���&���», ����-
�	��	���	 ��� ��������� +����������� �	�������	 ",-.  .������ 
����� �������� ���������� �������� �������	��� � �������	 ��-
��	��� ����� ��������������& ��������� � ���&�������� ��	�-
����. *�� ���������� ����	������ ���� ��	��� �	�	�� ����	
�������� �	����� ��������� �	 �����	��� &�������& ��������, ��-
	��� � ������ ����������	���� � ����������& �	������& �����-
���������& ��������� � ���� ����	�� ������	�/�� �������� �
������������	��� �	 ���������� ������ �	� � ������������
��������������� �����������, �	� � � �	������ �	�����������&
��	��� � �	���& ���	�	& � ��	��&, 	 �	��� � ���	���� � ����.  
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1.3. ���������� 	 
����� 
������� ���������� 	
���. 
� ����-
�	��� �������� ��	�	��� ���������� ������� ������: 

− ���� ������	������ � ����� ��������������& ���������, ���-
���	�/�& � ����& ���	���	&, � &�������� ��	�����, ���	-
/�� � �& ������;  

− ���� �	 �����	��� �������� ��������� � ������ ������-
��� �����������	�� �������� ��������������& ��������� � ����-
����� �	�����������& ��	��� � ���	����. 

1.4. ����� 	�������. *�� �������� �������� ����������
������ ��	�� ����������� 0��	��. # ������� ������	 ���
�������� ��	�� ��������� ����������  ���������. 

2. ��#��%� �� #��!�&�� '

2.1. ������� 	
���. 1������� �	������ �������������� &���
��������� �������, ��� ��������������� ��������, �����&���/�� �
���	���� � 	���	���	��, ���� � ���� ������ ���&��������
�����	/����, ������	�/�� � ����& �����	& �	 ����������
������, 	 �	��� ����������, �	�� ���	�� �������� ��������� �
������ ��������� �������� � �	������ �	�����������& ��	��� 
� ���	����. # ����� � 0�� �������� �	�� ���������� �	� «%�-
�����������	� &���» ������� 	���	����. # �	����/�� ���� �����-
������ ���������� ��������, �����	�/�� �	���� ����������
�������������� &���, ��0��� �����	� �	��� ����	 ��������	 ��
�������	�	 �	����& ��������	�� , ���������	���& � ���������-
�& ����	�	&. 

2. ���������	�� ���� 	
���. 

$��������� �	���
"	�����	���
�	������ � ��

������ )	�����-
�����	�
�	���	

#����
�	���

2������� ����	� ����&
���	�����

3 - 3 

3��&��� ���	����  3 - 3 
3�������� �������-
��& �����& ������,   

2 - 2 
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0 ���	������, 	�-
��������
+����������� �-
&	���� �����-
����� &������� 
����	���	���

2 - 2 

3�������� ������� � �-
��	�����

2 - 2 

.������� ������ �����	-
�� ����	��� � ������

4 - 4 

3��&��� ��������� ��/�-
�	�����

3 - 3 

3��&������� ���� �-
������� ����	/����

1 - 1 

2��������	 �������� ��-
��	/����

1 - 1 

3��&��� ������������
	�����	

2 - 2 

,�����	�������	�� �
����������	��

2 - 2 

3��&��� ��&	��� 2 - 2 
3�������� ��	 �  �	�	��-
��� ���������	  

1 - 1 

3��&�������� ������ �	-
/����& ��	��� 

2 5 7 

+�&	���� ������������-
�� �	/���

1 5 6 

+�&	���� ��������	��� �
��������� �������������

1 6 7 

1���� �� ����� 32 16 48 
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2.3. ���������� ��������� �������� � ���. -����	� �����	-
	 �� �������������� &��� ����	�	����. 

(��' � �� ���"��� ��#��%� ��

(��� 1. ���������$ ���"�) %�)'� ���� ����). ��"��* ��"�
) )�+��")�� � , �����

-���� " '$ ���"�). )�� ���	 &�������& 0�������, ������-
���/�� �& ����� ��� ����& ���	�����. 
���������� � ����	��-
��& ��/����	&, �& �����������	� ���� � ���������� ������	�����-
���. 3�������� 0������ ������������ ������ 0�������. (���
	��������& 0������� (0������-�� ��	��: 	����� , ���	�, ��-
���� ; 	���������� 0������: �����, �����, ��� , ������� ; 0��-
����-����������: �	�� , ������� , ���� ). +	���-, ����- � ����-
�	����0������. 4���������, 0������	�����, ������� 0������-
	�����, ���������, ������� ��������� 0������. .��	������: ��-
�����, ��������, �������, 	���. +	���0������: �	���� , �	�� , 
	��� , ���	, ������, &���, �	��� . 2������	����� ����0������: 
	��	���, ������, ����, ���, ����, ���	���, &��, �������,  ��, 
�����. 3�0 �-0������: ������, �	��� , �����, �	��� , ������, ���-
	�� . 

�������#. !������� ���� ��������	: ����������-�	���	�, ��-
������ �������	, ������������ �	���	�, �������������. 
��� ��-
�	���	��� 	������& ��� ��������	: ���� �������	 0���������, ��-
	����, �	�	��������� �����	�	� � �������	�	�. )��������	��-
�	����� ��	���� ���������. 
���������� ��������& ��������-
���. .�������� 	�����������& ���	���� � ���	���	��� ���	����-
��& ������ � ����	&. "	�������� ��������	���& ������. 
�����-
����� � *"$: �����������	� ������	��� ����������������& ����-
�	�� , �& ��/�������, �	����� � ������������ ���������, �	��-
����� ����������� &�����. !����	��� �����	�. 
.� (����������
��������� �������). "	������� � ������, �����	��� 
.�. )����-
� �	/��� ������ �� 	������& ��� ��������	: ��������������-
�	�	, �	�	�	�	, ����	������������	�	, �����, ���	��� !, ) � �.  

���". !�������	���. )�������	 ��������	��. *� ����� �	 ������
	���������	/�& ��������� : ����� 	���	, ���	 ����������, �����-
��������	, �������� � ����	���. ���.�� � ��� ���� � ������. %��-
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������	�������� ���������� (�	���, �������������������	�). ��-
�� � ����������	/�� ���������� � ����& ���	���	&.  

���/!�$ � ��� ���� � ���	���� (� ����	��� �������� 	��	�	�	, 
� ������ ����	/����, � �������� �������	��� �����). 3����, 
������	�/�� �	���� . )�������	 �	 �	, ������	�/��� �	���� . 
)a2+-�	��������. )a2+-!5(	�	. $	�������� ������ �	�	��. (���-
����� ������ �	����� � ���	����.  

��� �$. 3������������ �������. '��������. (��� 	���� �
��	�����	��� �������� *"$ � ("$, � ������ ������������ ����-
���������� ������������	���, � 	����	��� ��	�����	�, ��������-
����	�, ����	�	�, � ���������	��� �	�������& �����& �	�	���, �
��������� �������� ������������.  

����$ �	� 	����	��� ��������������	�� � �����	����	��. (���
�	��� � ����������� ������������	��� ��������& ���	� � � ��-
���	�� �������� ������	. 0�"��$ � ��� ���� � �������	��� ���-
��������� �	������. Na+, K+-ATP	�	. 

�����#': ����, ."��, *��� � $�#. )����	� ������	 � �� ���� �
��/��	�����. -�	���� ����	 � ����������������� ���	���	: ����-
��������	�	���� � ����	�� ������ ��	��, ����������������� �	-
������� �����, ��������� 	��������� �	�������	��, ������ ���-
�	�	��, ������������	��, 	�����	�����	��. 6�� � ������ /�-
������� ������: ���������  ��	,  ������	��� �������	 � ������-
��������, ���	���	���  �����������, ��	������ � ��	�����  ��-
���������. 3������������ �������  �����������. 

������# '� ��"���'.  
1�����. ,����������: ���������, ��������, &�����������. 

,����	���, ���0������, ����	�	���. 7���&���. $	�	�	�	 �
��������	�	. )�������	 ��	��������	 � ��������	. (��� ��������	
� ��	��������	 � �������� � ��	������� �����	. (�������� ������-
����� �����	 � ������. "	������� ��	�����	 �����	. 8�������-
������	� 	����. (��� 	��	��	 � ����������������� ������.  

����� �! �	� 	����	��� ��������. +	��	��� � �������� ���-
���	 ����������� � ������. '��������: ������ ��������	  	��	-
���-������	/� �����������/� �������� ���������� II. )�-
�������������	�	. -�	���� 	��	��	 � �������	& ������	 � ����	
�� �����	�����.  

��#/. -������� � ��	������ ���: ���������, ��	���������, 
���������	���, ����������������������. 5�� ���	 ���-
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������	�/�& ������� � ����	�� �����������. 7���&��� � ���-
����, ������	/�� ��� ��� 	���������� ���� (	��������	��, 
�������	��, ������� ����	��). )������� � ������� ���������	�-
��	. +��� � �������� �����	. 
	������� ����	 ���.  

��*��/". $�������	� �����	. )�� ���� ���	��	 #12. -��-
�	������� ��������� ���	��	 #12. $��	����� � ���	���-
�	������ �������. 5��� ��	��� , �	�	��������� 	���������-
����� ��������	�: ���������������� ������� ������	, ��-
	���� �������	���, ��	���� �������	 �������& �����.  

����. (��� � ������������� ������� &��	 � ���	����. %	����
�����	������� � �������. '�� � �������. +��	������ ��� ���	
&��	. %������, ������	/�� ����*#� : ����	�������	�	, ��	���-
������	�	, ������������	�	. )�������	 �������-������	�/���
�	 �	 �	 ������ ��������	�� � ��	���������	��. #������ ����-
����	��� �	 ����������������� ������.  

2� �. 3����������	� ���� ����	. 7��� �	� ���	���� ��	���-
�������� (�	������������	�	, �	���	�����	�	, �	��	�����������	-
�	). -�	���� ����	 � �������	& ���������	 �������	. )����������-
�	� ��������	 ����	 � ���� «��������� �	���	», �� ���� � �������-
���������� ��	���� �����. #������ ����	 �	 �������� ���	��	
!. #��������� ����	 � ���� (����� ������). (�	���� ���	���	 �	
������	��� ����	. 

���� . 3����������	� ���� �����	 � ����������������� ���	���-
	. %��� ����������� �����	 � ���	��� � ��������� �� ���	���-
	. 3����, ������	/�� ������������� � �������������. #�����-
��� �����	 � ����	� ������ �� ���� ��	������� � ���/�� �����-
�("$Ser, 	�������-�("$Ser, ���������������-�("$Ser. (��� �����	
�	� 	��������	��	 � �������� � ����	������������	�� , ���	��	-
� � � !.  


���������� ����& ���	����� � �������	&, �����	&, ����	& �
����������& ������	&.  

����� �)'� %�� '� �����"'. "��	����� ������ �������: 
�������	�, α-���������	�, 	�	&������	� �������. )����� ������&
�����& ������ �� �	��������� �������: ��������� �����& ��-
���� � ��	���� 	�����-)�!. #������� ��� ��& ����� � �	��-
/����� ������ ������� � ���/�� ��������	�������� �� �����
���	���	�� � 0����	��. 3������������ ������� ���	����& ���-
��& ������: ���������	��� � �	������ ���������� ������������ �
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���������������� � ���������� �����	��	������ � �� ���������. 
7��- � ��	��-���	��/����� ������ �������. 

-$���� ��#': &���"���� #� ', ��$��"��� ', "���*���� '. 
)����� 0 ���	���������& ������. 
����	��	����-0�����������-
����	�	: ������������	��	� � ��������	��	� 	���������. !�	&���-
���	� ������	 9 �����	��	���� G2 9 �����	��	����  "2 9 ���-
��	��	����� D2, E2, I2, F2α � �������	� !2. +����������� ������
�� ����� 	������	 �	 ������������	��. )�������	 � ������ �� ���-
������. 5, 12 � 15 ����������	��. #�	���� ����� ,
25� (�����-
��������0 ���	����	���	�	) � ����	����� � ���	���	��� �� ���-
������ )4, D4 � �4. +�&	���� �� ����� 0 ���	������ � ��������
������������� 0������. 1�	����	��� 0 ���	������.  

0����� ��'� � 3���) � ���� ��'� ��� ������"'. %	�����, 
���������/�� ���	�������. %������ ���	����& 	���������. 
3�������� ������� �	����& 	���������: 	������	, �������	, 
�������	, ��������	. )����� 	������	 � ����� �������. (�	����
�������������	��� �����	�	���	 ����������	�� �� �������	. 
$	�	����� �������	 � ������ � ���	���	��� ��	�	�	 � 	����	��-
�	�	 ����� ������������ ���������� : ��������������� �����-
��. 
����	/���� �������	 � /�������� ������ � �������� � ��� -
���������. 3�������� �������	 �� �������	 � �����	. 
��� ��-
�������	��� �������	: �����, ����	����, �	����, )�!, ������ ���-
����, �����	��. 3�������� ��������	 �� !5( � ������ ����� N’–(5’-
������������)!+(, ���	��������������	�, ���	���	��������-
�	�, ����������. (	�/������� ��������	 � ���	���	��� ����		�	
����� ����	������� �������, ���	���������������� �������, 
N-�����������		�. *��	�����������	��� ��������	 � ����	-
��. 3����������	� ���� ����	��	. 

4�"��� '. .������� ������ ���	����: ���	��� �	� ������-
��������� ����������, ���	���-	��������	���, ���	���-
������.  

4�"��� '-&��#5��")�  ��� ��.���� "�). #��	���, ��	��-
���/�� � ����������	���& ��	����&: ���������	� ������	 � ����-
���	��, ������	���, 	���������	� ������	. 
����	/���� � 	����-
��� ���� ���������� � �������	�� ��	�����	���& ��	��� . 3��-
������ ���������� ������� ��� �	�	������ �������	�	 ����� ��-
�������, 3-��������	���	���	�, &������	�.  



 1

#��	���, ��	�����/�� � ��	����& ���	�����������	��� (��	-
��, ��������	��) � ����	��� ����������� (������). 
���&�� � 	�-
������ ���� ���� ��	��� ������������	���. #��	��� #6, 
��	�����/�� � �	�����	��� ����� ;-����������� 	��	 	������-
������� ���	��	 � �	��������� (	��������� , �	���������� 
������ , ������ �	���	��), �������/� � �	����� ���������-
���/� �����.  

#��	���, ���������	�/�� ������� 	������& �����������
(�	��������	� ������	, ������	� ������	). 3�������� )�! �� �	���-
������ �������, !5( � �������	.  

-�	���� ���	���� � �������� �������������& ��	������ (��-
����	� ������	, ���	�	��, S-	��������������). #����	��������
������� ������� � ��������������� ������� � �	��� � ����	���-
���������� �������. )����� SAM �� �������	 � !5(.  

4�"��� '-� "�����#� "': 	���������	� ������	, ����������
� ������������, �	��������� � ���	��� ������ !, �����	�����-
��. (�	���� �����	�������� � ��	���� 	���������� �������. 

�������	/���� ��������� ���	��/����& �����& ������ � ����-
�	& ���	� � ���/�� ����������� � �������������: ���	���	���
�������������	���	�	, ���������&����	, ��������������&����	, 
������������ �������, �����������	����	. 7���&�� (450-
�	������ ω- � β-��������� 	������� �	��� ���������	 � ���	��-
�	��� 2-(2’-�	������0���)-��������&��	�	, ��������� �������	
�	�	�����	 ���	��	 �.  

4�"��� �. #����	�������� � �������&����. .�������� � 0���-
������ ���� � ����������� �	�����������	��� ���	���� ���-
�	����� �������. (������	��� �������&����	 �����������-
������� �����.  

.�������� �	���������� ���������	��� ������ �� �����	�� �
��������/� �����	�������� ������������	�� �� �������	. +�-
&	��� �� ����� �����	�� � ��������� �����. $	��	� ���������-
�����& ������: ��������� ������ �������� (11-���-�����	�� 9
11-��	��-�����	��), G-����� ��	�������, cGMP-�������0����	�	. 
#��������� ����������� ����	�	: ������������	��� ��������	
�����������	�� , ���������, 	�������. #����	�������� ��������
������ cGMP � ���/�� ��	���	�����	��. (�������� �����������
�������	 �������� ��������	��� ����� �	�����. 3����	�������.  
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4�"��� '-����� ': ��������	� ������	, ���������� ���	�-
��. 
��� ���������	 ��������� �������. 3������������ ������� �
�&	��� �� ����� ��������� �������. #��	��� ������ D (�	��-
��������). )����� ���	���� D2 � D3 �����������	��� ������	-
���� (0���������	 � 7-�������&���������	). ,������������	���
���	��	 D3 � ���������& 25, 1 � 24. +�&	��� �� ����� �	�����-
����	. 

#��	����������� ����������: ������	�, �	��	��	� � ������	�
�������, ������, ���&�����, �����������, �	������.  

(��� 2. �����3��� '� ���� ���' ��%���"�� �$ ������-
���$ ��� �����!��

(�&' ���������$ ��� �����!��. 
�������� ���������� � ���-
�	����� ��������. )���	����� ���������� ����	������ � ���-
�	������ �� �����: ���	���� (���	���� ���	������ �� ����� �
�� �����	����), ������, ������� � 	������. $��������
���������� ��	�����	 �	� ��������������� ������	 ����	����&
��/����. 

6���� "�� ����� �) � ��#��"���) �	 ������ �������������-
���: ����������������, ����	�������������, ����������������
	��������� : � �	��&��	����. 

,������������	��� � ��/������� ������ ���� &���������	 ���
�� ����� ����&��	 (450 � ���	���	��� �����������	, �������	-
��� ��� �� ����� � ��������� ������������ ������ � ���	���	-
��� �����������	. *�	 ���� �����	/���� �����������	 � �	����-
���� �� ��������	��������� ��	��� �������������	���. 
���
���������	 ��������	: �������������	��� �����������	 �� )17, )21 �
)11 (�	������� ���	 ���	���	��� ������������/�& ���������	�). 
,������������	��� �����������	 �� )17, ��/������� ������ ����
� ���	���	��� �������0��	����������	, ��������������	 �����-
������	. 
��� ���������	 ����	�������������: �������������	-
��� �����������	 �� )21, )11, )18 � ����������	��� ������������ 
������ ��� )18. 3������������ ������� ����������������.  

6���� "�� � �����!�� ��"������� �). ,������������	��� ��-
�����	, ���	�����������	��� �����������	�	���	 (*.%!), �����-
��������	��� ������ ���� ���	��	 � N-��������	��� c ���	��-
�	��� 	����	���	. 3��&�������� �&	���� �& ��	����	���: 
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�����	�������� ��� �� ����� � 3-����-������ � ���<��	��� � ���-
�������� ��� �����	�� �� )3 ��� ����������������, ��������
������� ������ � ���/�� �	��&��-�-������	�����	�� � ���	-
������	��� ���	���� ���	�������	�� , ���<��	��� � ���-
�������� ��� �����	�� ��� �	��&��	����. 

���"��-��5� �. ���"�� '� ��!�&"��' ��� ��/ '� )�+��"): 
���	����, ������	�	��������, �������, ������- � �������-
�����	�/��, �	�	���������� � ����������� � G-����	�. 1����-
��� 	��������� �������� �	� ���� �� �������& ���� ��	���	���
��������������& 0������� ������� � ���	�����: ���������� ��-
�������	 �������� � ������ �	 ���� �������� �& ������	 �	 ������
��	��������� � ��	�������, �������� ������� ������	����� 
	��������� �	 ���� &������� ������	���, ���� ������������	-
��� � ��������� ������	����� 	���������.  

�� �) '� ,"�&' &���#��� ��� ���) ) ���"�� ����� ���*�� -
 '� ��!�&"��'. 5��&�����	� ��������	 ���	���& ����������
����	����& ��/����. 
��� �����	�� ����	�	, ���������	��� 
G-����	�: 	����	��� 	�����	�����	��, ��	���	�����	��, �����-
���	�� ); ���	���	��� ���������� ���������	; 	����	��� �������-
���	�; ������������	��� ������; �������� ��������	���� 	�-
��������, �������/�� � �������� �������� ��	�����	. 
���
�����	�� ����	�	, ����	��� � 	���������������	��� ��������	: 
�	��	� ������������	��� ������; 	����	��� �������� � �	������
��	���������; �������� ���������	 ����	 (������	) � ��������
�������� ��	�����	. )�������	 G-������ (	��������/�& � ����-
�����/�& 	�����	�����	��). (�������� 	��������� G-������.  

"	����� � ������	�	��������� ����	 ��������& ����������
��	���	�����	��� 	���������. 7���������� ���������� �	� ���-
������ ���������� � �����	�� ����	�	. 3�������� ����������&
3’,5’-!+( � 3’,5’-GMP. !�����	�����	�	: ��������	 � ���������
������	����� 	���������. )������� � 	����	��� ���������� 
���� ��	���	�����	��. (	�/������� ����������& ����������-
������	��� �������0����	�	�. 7���������� ���������� �	� ����-
���� &������� ������	��� �������� ���� ������������	-
���. �!+(- � �GMP-�	������ ����������	�� ! � G.  

)������� &��"�� �� ��' �. $	��	��� �&	��� �������� �
���	������ ����	�	. #������ �	�����	����& �������� �	 	����-
����� 	�����	�����	�� � ���/�� !DP-�����������	��� G-������.  
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3�������� NO-��#����� �� 	������	 � ���/�� NO-����	��. 
)�������	 � �&	��� �� ����� NO-����	��. 3������������ ����-
��� �����	 	���	. 

	 ���"��.��.�" �� ���"��� "�� ����*��  �$ &���#��� ���-
 ���. !����	��� ��������	�� ) ��� �� ����� G-����	. (	�/����-
��� ����	�������������������	�	 �	 ��	����������� � ��������-
�������	�. !����	��� ��� �� ����� ���������������	�	 �����&
�	�	��� � ������	��� ����� �	�����. !����	��� &��"�� �� ��'
� ���	� �	�����, ��	������������ � ����	�����������. +�&	-
��� ���	������ ����	�	 � ������������	��� ������: ��������
����	�������������-4,5-������	�	; ��������� ��������	���
����� �	����� ���� 	����	��� )	2+-��	�����	� � )	2+-!5(	�. 

��!�&"��' ����� �) � .��"���) ���"�, ����!����)�  '� �
"����� �� ���$. *�����	��� ���	���& ���������� ��� �����-
�	��� � ����	���� ������� , 	���������������	��� ���	����
�������	 � ������	�	������� ����� ����������. .��������	���
�����	�� ����	�	 �� ��������	 ������ ������ ����� ��	���� �����
� SH2- � SH3-����	� ������-�����	������.  

��� ��/ '$ &3"/ Ras. Ras-����� : �����, ������	�/�  GTP. 
3���� Grb � Sos : �����	����� ����	�	 � ��������	 � ����������	�-
�� 	���������� � ����� Ras. (��� ������ GAP (�	����, 	�����-
���/�  GTP	��) � GEF (�	���� ����	 GTP) � ��������� 	������-
��� ����	 Ras. 
������������ ����	 Ras � ����������	�� Raf-1 �
	����	��� ��, ���������	��� ������-	����������� ���������-
�	����� �	��	�	. +������-	���������� ����������	��: MEK 
(+!($$$), ERK (+!($$), MAPK. )�����-	��������� �������-
���	��� �	��	�: ����������	�� SEK, SAPK. 

����#��� ��� ��� ����� ) 3"�����"�� '� ��!�&"��'. +�&	-
���� �����	���� �������� ��������� ��	��������� � ��	����-
���. #�	���� ����� ������� � &��	���� ������-����� �	
������ ����������������. *�����	��� ��������������& �����-
����� ����������������, ��	�����	��� � ���� � ��	���� ����� �
HRE-��	���� *"$. *��� ��������	, �����	�/� �	 ������	��� �
��������� �	���� *"$. !����	��� ��	���������. 

����#��� ��� ���) ����� ��!�&"��', ��&��%�  '� � ��  '-
�� �� �����. )������� ��������	 	�����&����	. �� ������ �	-
��. 
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(��� 3. 6������� &��!����) &�+�)��� ��

)������	��� �	�/������� ��/���& ��/���� �� ��	��	����& �-
�	������� (	���������, ����	&	�����, �����& ������ � ��.) 
������	� ��/��	�����. 

����� "', ���+�&��7+�� *���� � �����&�&"�#'. 
�������-
�������� ������� ������	. .��	���	��� ����������� ��������. 
=	/��	 0����	����& ������ � ���/�� �����. 
����	���	��� ���-
���. ,����	���	� ��������� �������� ���������������& �����-
���: ����	�� � �	������. (��� ������ ������� � �&	��� �� ���-
����� �	����	����� �����	� 0������� ������	: �������� ����-
���	, �	���	�����	�	, ���� ����� �	��� �	 �������, 	 ���	����	�-
���	 �	 ���� &���	, ������ ����� $+ � Cl-. !����	��� ����������-
�����& �����������. .��	������� ���������. 
��������� – ���-
��� (��/������� 42 N-�������& 	�����������& ���	����, 	����	-
�	���). 
�������� – ������ (&�����). (��� ������	 � �����	���	-
��� �	����	 ����	 � ������& ���� . 
��������������� �������, 
��������� ������������ ������ � ���	���/���� � �����	&
�������� ��������	. (��� 0�����������	�� � �������	 � 	����	-
��� �	����	�������& �����	�. 5���������� – ������� (��/�������
N-��������� ����	������	). '������������� – &���������. π-, δ-, 
α-'����������. 
���	������������	�� ! � # – �	������������	-
�� ! � #. !���������	��. *�������	��. )������������ � �&	-
��� �� ����� �����	�. >����� ��	��	 �����	� � �	�������� ��
��������� 	�������� �����	 (��	���-, ���������, �����������, 
	��	��	���� �����	��). 5�	������ 	��������� � ������. ,�������-
�����. )�	����� �������. #������������� ���������: �	�������
!, # � ). 

����)���)� �� 3���)�#�). 
����	���	��� ��	&	�	 � ���/��
������ � �	����	������� α-	��	�� (α-1,4-��������	��). %��-
����, �	�/�����/�� ���- � ���	&	����: ��������	�� (	���	��, 
���	���	��), ���������	��, �	�	������	�� (�	��	��). )	&	�	��-
���	���	��� �������. ,����-	��	��� �������. 5���	�	�	. 
'����������	�	. #�	���	��� ����	&	����� � ���������.  

(�� �&��" ��7���' �� ���)� ) ���"��. 5�	��������� �����-
��: ,�?5-1, 2, 3, 4, 5. (�������� ��	�����	 ��������	 � ������ �
�/�	&. 1������, ����	���, 	����	���. (�������� 	��������� ���-
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�������������	�� � ������������	��. )�������	, ������� � ������
�������	. 

����)���)� �� &�+�)'� ��&�#�). 2��������	��� �����. 
5	���- � �����&������ �������. ,�����, 	��������/�� �����	��-
�	��� �����: &�������������, ��������. �������������� �����-
��. 
	����	������	� ���	�	 � �����	�	. %�������	�	 !2 � ����-
��������	�	, ���	�� D � ). .��	���	��� ���	���& ����� � ��	-
���	��� ��������� ��������	. (������� ����� � ����� ���������.  

�"�3�"3�� ��&�&��"�� �). 5��� �������������, ����������-
/�&�� � ���	����: ������������ ����� ����� ���������
(�
."
), ����������� ��������� (�


), ����� ���������
(�
"
), ������ ��������� (�
#
). .��	���	��� &����������. 
5�	������ ����� �� ��������	 &��������	�. 1��������	��� 0�-
�������& ����� ��	���. *� ����� ��������������	�� �	 &���-
������. )����	 �����& ������, ��������	 � ���	���� &�������-
���. 

(��� 4. �����3��� '� �� �)' �����"�"��/ '� ���"��
� #)�%� ��

�"��� �� �'5�� ��� )���� �. 
�������������	�	� �/�	. 
+���������� � �	�����	�	. )	�����. I-�����, !-�����, 
Z-���	�	, "-���	���. )���	��������� �����, ��� ���	 � �������. 
����� . 5������ � ������ ����. ����� � ������ ��������. 
)	������	 ������& ������������. )�������	 ���������� �����-
�� �����	. ��"� : G- � F-����. ;- !������. !5(-	��	� 	����-
����� �����	.  

6�����������$ !��� �'5�� ��� �����+� ��: ������	���
!5( � ������� �����	, �������/�� � ��������� �� 	����	; ���-
����� !5( �� !D( � ����	�	 � ������	��� � F-	�����; ��������-
����� !D( � ����	�	 �� 	�����-���������� �������	 � ������-
����� 	����	 � �	��	������ � ������ �	�����	, ��������� �����-
�	��� !5( � ������� �����	 � ������������� 	����	 �� ������-
�	. 

���3��!�� �����+� �� � ������*�� �� �'5!. !������	� ��-
�������. 5���������. 5�������. (��� ����� �	����� � !5( � ��-
��	/���� � �	���	������ �������� ������	. +�������	� ������-
��� ����	/���� ���. $��	�	 �����& ���� �����	: �����	�
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���������	� ���	���	���, ���������	��� ������������	��, 	����	-
��� ������	��� �	����� �	����������� �����. %��������-
���	��� �����& ���� �����	 	������ ���� ���	�� � �	����
��������� 	�����	���-�������	��� � ����	�������� ����� ��	�-
�� �����	����.  

��#��� �����+� �� �'5�� ��� )���� �. 
����	�	 	�����-
���/��� ����	�	 ����� ������ ���������& �������� �	 �	�����	�-
	������� ��������, �������� �	��������� �	�	�	. )���	/���� �
��������& ������	&. 

- ����"��� �'5�� ��� �����+� ��. 1������� 0������ ���
�������� ����	/����-�	���	������ : !5(. .��	���	��� !5( �	
���� 	0������� � 	�	0������� ��������	, �������������� �������-
�����	���, ���	�������	�	 � !D(.  

,������� ���. !����	��� ����������������	�� ��� �������-
������ �������-6-����	�	 �� ��������	. 7��� $���. (	��	� ���	 �
��	����& ������ �	� ��������� ���	���	��� !5( � �������	�� ����-
���������� ������������	���. 3-������������ �	� 	���� �	��	-
�	 ������& ������. ,������-	�	������ ����. #�������� 	-
�	�	 � ���������� �	���	�/� ���� ���� �������� ���	�-
�����	��� 	��������� � ��	���� ����	 IMP-!+(.  

�� "�� ����"� .��.�"�: ���	���	��� ��	�����	���	�	 �� 	���-
���	 � ������	, ��������	��� ��	�����	���	�	 S-	����������- 
����� (SAM) c ���	���	��� ���	���	. %�����������	��� ���	-
���	 � ���	�������	� ���	������	�� . $��	�����. +��	�����	���-
�	�	. )����� !5( �� ���& ������ ADP.  

���"�#� �)'� #�&�&"�#': ��� ��� � � ���� . )����� �	���-
���	 �� @-	�	���	 � ��������	, ��������	��� �	������	
S-	��������������� � ���	���	��� 	������	. (��� �	������	 �
	������	 � ����	/���� ���. ,����	���	� ��������� 0���������
���. 

4 ����"�� '$ ��"����. +	���������� ������������� 	�-
����	: ����	����, ������	�������	��, ����������	��. )������-
�����	� ��	��.  

������� . 
�������� ����	���	. )�������	 ����	���	: ���
������������� ����, 	����������� ����	�. )����� �������	��-
�	: ����	���� � �������� �������, ����-��	���������	� �����-
�	��� ���	���� ������	 � �����	 � �������������� � ����������-
���, ���� ���	��	 ), ������������	��� ���	���� �������������	. 
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.��	���	��� ����	������& ������� ��� ��/������� �������& ���-
����� �� �������	���	. !������. -��������� ����	������& ���-
���� � ���/�� ��������� ��	���� A���	 � 	�������� ������-
�	���.  

-���"� . )�������	 0�	����	: ��	����� �������	 � ��������-
�� ���	. "	������� ��������� 0�	����	.  

��������� ������ ' � &��"������� '. )������� (�����-
���/���� ���	&	������ �������) � ����� ��	���� ������	����-
���	���: ��	�������	� ������	 (����������	� ������	 �
N-	�����������	��), &��������������	�� (����������	� ������	
� N-	������	�	����	��-4(6)-�����	�), ���	�	������	�� (�	�	����	
� N-	�����������	��-6-�����	�), ���	�	������	� (��������	�
������	 � N-	������	�	����	��-4-�����	�), ���	��� � ���	�	�-
�����	� (��������	�-2-�����	� � N-	�����������	��-6-�����	�). 

���-��	���������	� ������	��� ���	���	. )����� ������	����-
���	���. %!%). )�������	 ����������	���: ������� (���������-
���) ����� � �������������� ������	�������	�	�, ������/��
�����. %������ ����������	���. 

(��� 5. 6������� #'�� ��

$������� �	� ������� 	������� � ���� �������	 0���������. 
+�&	���� �������	 � ���������	��� ��������	. ������*� , ��-
�����*� ' ����)��� (���������� ��������� �������	, ������-
����, ����������/���� � ������ ��������������� �	������ ����	). 
)������� ���������	: ��������	 ��������& ���<������ ������-
���	; ���� ���	���� ��������	 � ������������	��� ���������	; 
����������	� ��������	 ���������	; ������	������ ������	���
������ ��������	 � ���<������	� ���������	; �������
2,3-�������������	�	 �	 �������� ���������	 � ���������; ���-
�������� �������� � ������������	��� ���������	 ����	. 
���-
��� ��������	 �� �����& � ��	��, 	  ����������� �	�	 � �������� ��
��	�� � ������ � ���/�� ���������	. !��	����� ����������. 
"	������������  �	������� �������� ��������� � ������ ���-
������	 !. 

6���� "�� ����. .��	���	��� 5-	������������� ������� ��
������	 � ��������-$�!. )��������� ���& ������
5-	������������� ������� � ������� ��������������	. *��	-
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������	��� ��������������	 � ���	���	��� ��������������-
�	�	. %�����	������ �����	/���� ���������������	�	 � ���-
�������������� III. *��	�����������	��� �����������������	 III 
� ����������������� III. -�������������� I � �����������������
I. .��������  �����������������	 III � ����������������� IX  �
�	��� � ������������� IX. 
������������ � �������������� IX 
���&�	�������� �����	 � ���	���	��� ��	. (�������� ������	 ��	
� ���������	: ��������� ������	 	����������	�������	�� ����-
�� � ����� ��������	���� �����	.  

(�� �&��" %����� � ��	�� ����� � ��� &��"3&�� �� ) ���"��.
(�������� ����������� �����	 � ������ ���� ��������� ��������
	����������	 � ���������� ��	��������	. "	������� ��	�����	
�����	. 8�������������	� 	����.  

��"�*����� �������*� �. (	��	� 0���������� ��� ��������
������	��� ��	����& ������ �	 �� � ������. ,������� ������	. 

����	/���� ��	 � ��������� � ��������� ��� �� ���	���	: ����-
����� ��	 ������	���� ��-�������	��� ������ � ���	���	-
��� ����������	, �����	�������� ����������	 � ���������, ���-
���	��� ���������	 � 	�������  � ������� � ������ ������, 
���<��	��� ���������	 �  ����������� ������� ,  �����	/����
����������������������� � ������������� � ���������.  

�)��"')�7+�� ���"��� ���)�. 
����	/���� ����������	 �
����� ������	. .��	���	��� ���������� ���� ������	. )�	��-
���	��� ���� ������	. 
����	�������� ���� �������	��� �����. 
!����	��� �������� �����	���������� ���� �	������ ��������-
��. 5�����. (��� ���	��	 $ � ���	���	��� �	����������	���-
�� ������� � ���������	& �����	���������� ���� �������	���
�����. 1����	��� �	��	�	 ��	��� �����	���������� ����. $��-
�	���� ���� �������	��� �����. 1��������� �������� �������	-
��� �����. %���������. 

(��� 6. 6������������ �� �)' ��+�" '� ����!�$

	��3  �� ��+�"�. #- � 5-��������. )��	����� ����� �	-
/���. )������� 	������. ������ � ������� ���� �����������-
���, �& �	��	������� � ����	����� ��	����. %������ 	������. 
$�	��� ��������������. +����������� �&	����, ��������-
�	�/�� �������	��� 	������. 
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���� ���' &��"�)�)��3� �$ ��+�"'. $�	������	��� �����-
�������. +�&	��� �� ����� γ-����������	. #�	���� ����� � ��-
������� ������, ������	��� ����������, 	����	��� ����������	-
�� (JAK-���	��), ������������	��� ��������	, ������	��� � SH2-
����� ������������	����� ��������	 STAT-������ � �& �����-
�������	���, ������������� � ����, ��	���� ����� � GAS-
0������ *"$, ���	���	��� 	�������� �	����	 ��	���������, 
�����	��� ��	��������� ISRE-0������� *"$. 1�������� ������	
������������. 1������� ����������� ������	 2’,5’-�����	��-
���	�������	�� � ����������	��. !����	��� �������� ("$	�� I �
������������	��� �	����	 �����	��� ��	������� IF2. 1�������-
�	��� ���������	 ����	 � �	�������� �����	, ����� ������. 

���� ���' #�"������!�� � )')�#� �� ��� �*��"���) (����-
�����& ��������� ). 1������� ����� ��	�����	 �������������. 

���	� ��	��� ����������	��� ���������& ��������� : ������-
	����� ��������� �������������. 7���&�� (-450, ��� �������. 
,������������	��� ���������& ��������� . NADPH-P450-
������	�	-����&�� (450 � NADPH-����&�� b5-������	�	. #���	�
��	��� ����������	��� ������������� : ��	���� ���<��	��� ��-
�������& ��������� � ����������� ������� , �������, �����	-
�� � ��. -�	���� ��	�����	� � ��	����& ���<��	���. )�����	���, 
��	������ � ��������� ���<��	��� ���������& ��������� �� ��-
�	���	. 3������	�	��� ������������� � �����	�/� �����.  

+�&	���� ������������� ����������� ���	�������� ��-
�� �������. (-������������. 3���� �53. !���������� PTEN. 

2.4. *�� �	����������� �	���� �����	�	���� �������� �	����	
«1���	� �	/��	» �� ��� 6. 3��&�������� ������ �	/����&
��	��� . 

3. 8��* �-��"�#������� �*��&��� �� #��!�&�� '

3.1. ���� �� ������. "� ������������ ������ ��	��. 

3.2 !����"� �������� ��� ���#����	� 	 $	�����
. 
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