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����
���

�

?����� 
���� ���
	��=��<�	 ������
����< 
�
 �������	������ � 	��	
-
������ 
������ �=����
� «C��	
� �����	�	���», 
�$��$��	 �	��� ������ 
��� �	�� ����� (
 1999 �.) 
 �������<��
� «#���'���». C���
	 ���������, 

	�	��� ��	��	$�� �� !�	� ��	
 
 �����	�	���, ��	�< ����	
�, =�	 �	����	-

��� �� ��	��	 	��	
����� ��� �	�	������ ����	�	 ��
��� �	
��� �
������-
��, � �	������ �	
	� 
����. ; !�	� =������< ��	��� ������<��, �	�	���
��� 
����
���� ����	� � �	
	� 
��� ���, ��	&�, ���
��
�� �� 	���
�����.

����=�, 
	�	��% ���
�� ����� �	�	� �
�	�, �	��	��� 
 �	������ �������-
�����	
���	�	 �
	�� �	
�������� �����	�	��=��
�� ������, ��������	�	 

�
 ��� ��=���%&�� ���=��< �����	�	��%, ��
 � ��� 	������ 
�����	�	�	
. Q=���
�� ���=����<��% ������< ��	��	��� !�	� ���
�, �� 
��	�	=�������� ������=���� �	 �������� :����������<���� ���=���� 
���'��������, !�� ����=� 
	 
��� �� �	��	�� 
������� ���
��=��
� �����-
��$��	�. C���
	 �	��� ���< ������� ��
�� ������< ����������� 
 !�	�� 
������, 	����������� 
	��	��	����� 	�
��� «�����	�	��=��
	�	 �	��» 
����� �
�	�	� � �	��%����� ������� �	��	�� 	������� � �	�����	��� 
���	�����. 

��� ��������� 
���, ��������%&�� �� 	�������� �	
������	�	 �	��	-
���� ���
�, 
	���
��� �&� 	��� ��	�����P ���� ���
���� ���
� 
 ��$� 

���� 	=��< ����������� � �	��	 �� �	���
��<��, =�	 ��� =���� 5 ��� 
���� 
����� 
�������<, �	 
������ ���� 
 ��
	�	��� �� ��������, ������
$��. 
*������< !�	�	 ��
	��	��	, � ������
����� 
��	�	� �� �	�	����� �	��� 
������< ����	��=��
	� ����������� 
���� � 
�������� ��������� �	�� �� 
�	 ���	
�� 
	��	���. 

�	����	��=�
�� 
������� �� �	������� �	��������� ���
�, �� �������, 
	���
	, ����
��< 	 ��&���
	
���� ����	� ����=�, ����� �	�
������	� 
��-
���� 
������ �, 
	��	��	, �	��� ��&���
���	�, =�� 	�������� �	������� 
�	
�'��. /�� ����=� (�� !�	� ��� 
�	��� �		�
����
�%&�� ����	
����� 
 
�=����
��) �	��	�� 
 
��
����� ������<��� ���	�
 ����	� 
	�
����	� 
���
�, ����	��� ��&���
����� �� �	���
��%&��, 
	�	��� ���	 ������%�-
�� �	 
�������. *����	 !�� ���	� 	�������%� ����
�����<��� «�	�����» 
���
�. C���=�, =�	 ���
��<��� 	�	����	��< �����	�	��� �	��	�� 
 �	�, 
=�	 �� «����'�
���» �� 
�	��� ����������	
����< � �������� 
	 
������ 

 �	�<$�� �������, =�� 	��	
� ������ ���
. ?	����	=�	 �
����<, =�	 �� 
��	������� �	��
�
� ��������� �����	�	��� �������< �	 ���<$�� ���� 
�
� ���� „ ���=��� ��� �	������ «����:�
'�	��	�» (�	 ������&���
� 

���	=�	�) �����	�	��� 
 50…60-� �	�� �� 
�
� � ����� „ �	
��� ����
�	, 
��� :	����	
���� �	
�� �������
����� 	� �������� � 
����	�����
�� 

�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. L������� � �	�<$�� ������ ���-

	���
� � ��
	
	���
��� � �=����
��� �	 �����	�	���, ����������� 
 
����	� 
����, �	��������, =�	 
���� �	 �����	�	���, 	�����
	
����� 
 
30-�, 60-� � 2000-� �	���, �	�	� 
�
 ����	 ������%� 	��	
� ������ ���
. 
Q�	=����� ��&�	��� �����	�	��� � �	�������� �������
���	��� � ����-
$���
�%&��� ����	���� ���
���� ���
� �
���	�< 	��	� �� 
����� ����=, 
��	�
$�� ����� �
�	�	� ����	� 
����.

����
���� 
���� 
	 ��	�	� 	����������� �������� �
�	�� �	����� ��	-
�		������ �����	�	��=��
�� ������ �	 
	��	��	��� &���&�� ��	�	�	�. 
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/�	� '��� ������ ���
�����	� «;
������ 
 �����	�	��%», �������
��%-
&�� �	�	� ���
�% ���
� ��
	
	���
�. #	��	 �
����<, =�	 
 ��� �	�������� 
����
����	� ���	����� 	��	
 �����	�	���. ���=��� !�	 ������	 
 :	��� 
!
�
���� 
 ���	��% „ 
�
 	������� 	��	
��� 
�� ����	
����� � ���
���� 
�����	�	���. �� ������� ���������
��< !�	 	������� 
�
 
���
�% ���	��% 
�����	�	���P �
�	� �� 
������ ���'�:�
	� !�	� ���
�. ;�	�	� ��� ����-
��=��
�� ����
� ���	�<�	
�� 
 !�
���	� 	������� ������
���	� ���	��� 
����������, 
	�	��� ��
�� �� �
������ �
	�<
	-�����< �	���� ���	��-
���� :��	������ ����������, � 	������� ��$< �������'�% 
	 
������ 
����� 
����� �	����� ���
���� �����	�	��=��
�� �
����� � ��	'���	
. 
��
	��', 
 !�	� ���
� �������
���	 
���
	� 	������� 	��	
 �����	�	��� 
 
�� �	
������	� �	�������, �	 ��� 
�
��-���	 �������. �	�<����< 
	��	�-
�	��<%, �
�	� 

	��� 	��	
��� ������� �����	�	��� (�������, �������	, 
�����	�	��=��
	� ����	���
���� � �.�.), �	 ��������	 �������� ���	�<�	-

���� �	��� =������ ������	
. ����=� !�	� ���
� �	��	�� 
 ��
	� 
���
	� � 
�����=������	� ���	����� ���������, 
	�	�	� �	�
	��� 	�
����< ������� 
�����	�	��� ������ 
�����	�.

C����<��� ���
� 
���� �	������ 	������� �	�	 �� ���������, �	 ��� 

 �������	
���	� 
���, 
	�	��� �	��� ���< 
	������� ��$< 
�
 ����� 
:�������	
. *� 	�E�������� 
 '��	� �	������� 	�	��� ������, 
	�	��� 
�	��� ���< �	�
������� 
	�
��&����� 
 ���
� 1. /�	� �������� �����&�� 

 ���� ���
��. �����=���� �
�� �� ��� 	=�
���	P 	�� �	�
�&��� 	������% 
:��	���	�	��� � ��������	
 �		�
����
���	 
�	�����	�	 � ������
�	�	 
����������. C���=�, =�	 �&� ����
�	 !�� ������� �����	�	��� 
������< 
���	�	���
����� �	 	�E��� � ���=��	���, �	�
	�<
� 
 
�	�����	�� 
���������� �����	�	�� �����'�	��	 	��	�����< �
��	
� 
�
 
 «������-
���	�	���» � 	�	��	 �������� �		�
����
�%&�� �������� ������ ���
��, 
��������, ���	:���	�	���. ����� ��
	�	 �����������	
���	�	 	��	$���� 

 
�	�����	�� � ������
�	�� ���������� 
���� 
 �%�	� �=����
� �	 
�����	�	���, ��������	� �	��� 
�	�	� ���	
	� 
	���, 

�%=�� �=����
-
����$���
����
 !�	� 
����. @�$< 
	����	� ��������� �����	�	��=��
	� 
���	�	���, �	�	�����	� ���	���� �.+. Raneway � ��	 �	����	
������, ���-

��	 
 
	�����	
����% �	���	�	 �������.

�	�������� �	������� ���
� ������� 	����<�	�	 
	���������. ; �����-
��&�� ���
�� 	����
�%��� �
����� � �� ��������� ���
��=��
� ��� 
	'��
� �� ���=��	��� � �	=
� ������ �	��������� ��	�	
<� ��� ���
�-
��� �	������. ?�� 
	��	������ !�	�	 ��	���� �	����	
��	�< ���'���<�	� 
�����	������ �	�� �������� ��������	
 
 ��&��� 	� �
�� 	��	
��� 
��	�
����� ��	�	��=��
	� �������� „ ��:�
'�	���� ���
 � 	���	��
	�	 
�	���. ����< �� 	������� «������
�» ����������, 
 	��	
�	� ������
-
�	�	, 
 
��� �	�	�	
 �	�
	�	 ��������� ���
������'�� «�
	�…=��	�» 
� ���
����� ���	��������, � ��
�� =��������� ��	�
����� �������� 
��	'���	
 (�����=�
��
����<�	���), 
���
�%&�� �	
��������, � �� ���	-
����	=�	���, ��	�
��%&���� 
 
��� ����		������� �����	��:�'��	
. 
H��
� ��
��$����� 
���
�� ���	������ 	�������, 
���%&���� ����	�	 
���������� 
 ���
��
� ����'��	
 � ���	�	
 �����	�	��� „ �����	-
�����	���
�, �����	��	:���
��
� � �����	�������. /�� ���������<�	 
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���
�
�%&���� �����
����� 
����=��
	� �����	�	��� �&� �� ��	�����< 

 ������ ������� ���
�, ��	�	� 
 ��� 	��	
��	 �� �	���$��� 
�
	���, 
��	��
�	
����� ���
��=��
�� ����	�	�. C���
	 	�� =���
�=���	 
���� 
� ������
��
��. +
�	� �	
��$���	 �	������<�	 	�
������ 	� �	��� �	��	�	 
� �����<�	�	 �����	������ !��� ��	���� „ 
 ���� �� ���=�	� «����
��$��-
�	���» � ��
��	�	 ���
����	� 	������'��, �� �		�
����
�%&�� �	����-
��%&�� �����
����	��� 
����. 

C����� ���%������
�	�	 ��������� 	������� 	��	
��% ���	�	��% 
��- 
�� „ ���������� 
 �	�����	�� 	������% ��	���� �
����� � ��	'���	
. 

+
�	� �	
��$���	 	�=����
	 �������
����, =�	 ������������ 
���� 
�	��� ���	=��	
 � ���	
��$����
, =�	 �	��� ���< 
	�������	
��	 ���-

	���
	� � ������� ����	��=���� ��������� „ 	��=���
������ � ����-
�������.

�.�. ������



��
��� �����

����
SGU „ �����������	���%&�� ��'���	� ;-���:	'��	
 ( B-cell reseptor)
GKU „ �=���	
, 	�������%&�� 
	�����������	��< ( Complementarity deter-
mining region)
GWX „ 	�&�� ���:	����� ����$���
����
 ( Common lymphoid progenitor)
YWX „ ������ ���:	����� ����$���
����
 ( �arly lymphoid progenit	r)
Z-G[F „ ������	'������� 
	�	������������%&�� :�
�	�
Z\-G[F „ ������	'�����	-��
�	:����<��� 
	�	������������%&�� :�
�	�
Z\-����� „ ������	'�����	-��
�	:����<��� �����
]W^ „ ���
	'������� ������� =��	
�
� ( Human leukocyte antigen)
IFN „ �����:��	�
IW „ ��������
��
IT^\ „ �
��
�'�	���� ���	����	�����&�� �	��
 �����	��'���	�	
 
(Immunoreceptor tyrosine-based activation motif)
ITI\ „ ��������%&�� ���	����	�����&�� �	��
 �����	��'���	�	
 
(Immunoreceptor tyrosine-based inhibition motif)
OIU „ �����	��	�����	�	�	���� ��'���	� 
�������� 
���	
 ( Killer cell 
Ig-like receptor)
WF^ „ :��
'�	���<��� ������� ���:	'��	
 ( Lymphocyte fuctional antigen)
\SW „ ����	���
���
�%&�� ��
��� ( Mannosa-binding lectin)
\-G[F „ �	�	'�����	-��
�	:����<��� 
	�	������������%&�� :�
�	�
\]G „ ���
��� 
	����
� ����	�	
������	��� ( Major histocompatibility complex)
\]G-I „ �	��
��� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� I 
�����
\]G-II „ �	��
��� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� II 
�����
NO-
���
� „ ������
����� 
�������� 
���
� ( Natural killer)
X^\X „ ���	������	'���	
����� �	��
������� ��������, 	����� ���	-
����	��� ( Pathogen-associated molecular patterns)
XI3O „ :	�:��������	���	� 3-
�����
XWG „ :	�:	������ �
[GF „ :�
�	� ��
	�	
�� 
���	
 ( Stem cell factor)
TGU „ �����������	���%&�� ��'���	� >-���:	'��	
 ( T-cell receptor)
TZF „ �����:	�����%&�� :�
�	� �	��� ( Transforming growth factor)
TIW „ ���:	'��, ��:��<�����%&�� 	���	�< ( Tumor-infiltrating lymphocyte)
TWU „ Toll-�	�	���� ��'���	� ( Toll-like receptor)
TNF „ :�
�	� ��
�	�� 	���	�� ( Tumor necrosis factor)
+�>H „ �����	
	���
	��	���� �	��	�
+�� „ �����������������%&�� 
���
�
+>D „ ����	������:	�:��
BA_ „ ��'���� ���<����…_�����
;*L „ 
���� �����	��:�'��� =��	
�
�
H?D „ ������	�����:	�:��
?�� „ ���	
�����	��
����	
�� 
���	��
@�� „ ���	�	���������
��� „ ���	��
����	
�� 
���	��
�>�� „ ���
'�� «������������ ��	��
 �	�����»
��; „ ��������� 
������ 
	�=��
�
>�*� „ ������� 
	������	
����� �������� ���	����	=�	��<
>� „ ���������
������
>�-1 ������� „ ���������
������ ������� (	�
��) ���� 1
>�-2 ������� „ ���������
������ ������� (	�
��) ���� 2
'+#D „ '�
��=��
�� ����	����	�	:	�:��
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1.1. �����
� ��!�� 
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1.1.1. !�#�$����� �����������
�	 ��	���	�����% �����	�	��� „ ���
������ ����'���
�� ���
�. "� 

�������	��� ���=���
��� �	��� 2 ���. ���. �� ��	������� !�	�	 
������ 
	��	
��� �	��	�	� 
 ����	� 	������ ��� !�����=��
�� �	��
 ����� ���-
�	�
��&���� ��:�
'�	���� ���	��
����. ; 	��	
� ��
	�	 �	��
� ���	 
�	��	
���	� ����%����� 	 �	�, =�	 �%��, �������$�� ��
	�	��� «�����-
��� �	�����», �	
�	��	 ��� �� ���	��
���. `�
	 � 	=�
���	 !�	� :�
� 
��	�
����� ��� 	��� „ �����	 !�	 ���	��
���� ����	 «���'����	�» ��� 
:	����	
���� �����	�	���.

C�����	 �������������� ���
���� 	��� � ��������
� 
�����
	�	 ����-
���	�� � �	�	&<% ��������� �� ��������% �	�� ��������� �� ������ �%���, 

���	��
��
�%&�� 	� 	���. /�	 ���
	� ���<����	� �
������<��
	, 
	�	�	� 
	��	���=�	 �	��	 	������ 
 	������ �����	�	��� (	
	�	 1 ���. ��� �	 �.!.).  
��	:���
��=��
�� 	��� 
 ����	� ���=�� ��� ����$���. �	�	���� �	�-
�	�, �	��� ���
����� �
�	���'���  
���	��'��� (	� ���. variola „ 	���), 
���, �	-
����	��, ����
����	 ������	��� 
 ������ 
�������� 
	 ��	��� 
����	��� +���. ;	 
��
	� ���=��, 
���	��'�� ���� $��	
	 �����	������-
�� 
 ��=��� bVIII 
�
�, 
	��� ���� �������
	�	 �	��� 
 �	��������	�	��, 
���� #	����%, 
 �
	�� ���<��� (!�	 ��� �
	��� �	��� 
 ���<���) 	������ 
� ��	��������	
��� !�� ��	'�����. �� ��	������� bVIII 
�
� ���
��
� 

���	��'��, 	�	����	 �	��� �� ��	
��$����
	
���� �. ����	�	� ( R. Sutton), 
�	��=��� $��	
	� �����	��������� 
 "
�	��, 
����
$��< 
 ���	�	��% 
!�	�� ��	�
�&����. "
�	����
�� �	����� �	�
������ 
���	��'�� �
	�� 
����� � 
��
	
 
 ���
 ���=����	��� ��	������
��� 
������ 
������ 
(�	 ����	���% "
������� II 	��� ���� ���
��� �� � �� ���� „ ����&��� ����-
���	�� ��
�� I). ���	 �������<, =�	 
���	��'�� ����� ���=����<��� ���
 �
�����
	 ���
	���� 
 ���
���% ���	��
���� � ������, =�	 
 
	�'� 
	�'	
 
���	 	�	����	 �
�	���'���, �� �	�	
��� ����
	
��< ���� �����=���� 
���������� ���� ������
��	�	 ��	������ (
 ������
	� �����'�� � �	�<$�� 
���
	��<% 	��	����� 
 ����
�����<��� �������). ;���	��'�� ���� �����-
&��� 
 �	�<$����
� �����.

; 90-� �	��� bVIII 
�
� �������
�� 
��= /. ?������ (Y. Renner), ���	-
��
$�� 
 ���<�
	� �
	�	
	�=��
	� �����	���, ������ ����%�����, =�	 

	�	
��'�, 
	���
���	
�
$�� �	 �
	�	�, �	�<��� 
	�	
<�� 	��	�, ���� � 
���	��
��� =��	
�=��
	� 	��	�, �	 �����	���� �� ���
	 (����� 
	�	
��'�� 
!�	� :�
� ��� ��
����� ��
�	). C��	
�
���< �� !�	� �	��
�������	�, �	 

��-��
� !�����=��
	� :�
��, /. ?������ ���������� ���
	
����� !
���-
������ �� =��	
�
�P 	� ���
�� 
	�	
<% 	��� 	� ���	��
$�� �% 
	�	
��'� 
8-������� ?������ D�����. ���
'�� �� ���
�

� ��	�
����< 
 
��� 
���-

	
������	�	 ���	�	�����. �	
�	���� ���
�

� 
	�	
<�� 	��� ���� �&� 
�	��� �����% ���
'�%. �	��� !�	�	 ?������ ���������� $��, 
	�	��� 
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��� 1. �����	
� � 
���	�
��
�16

����	�&�� 
���� �	� �� ���< ���'���� 
�
 ������������P ���
�� �	��	��-

� �������� 	� �	�<�	�	 =��	
�=��
	� 	��	�. ���	��
���� �� ���
��	�<. 
C�=�� 	� !�	� ����$�	� 	���� 
�
'���'�� (	� ������
	�	 vacca „ 
	�	-

�) ��� 	�����
	
�� 
 ���=�	� ������ 
 1796 �. C���
	 !�� �����
�'�% 
���<�� ���'���
��< 
�
 ��=��	 �����	�	���, �	�
	�<
� ��=< 
 ��� $�� 
	 
	�
����	� ��	:���
��=��
	� ��	'�����, � �� 	� 	�&�� ����'���� � 
���
����, 
	�	��� �	��	 ���	 �� ���'���
��< 
�
 :�������� �	
	� ���
�. 
�� ��	������� bIb 
�
� 
�
'���'�� ���	����� $��	
	� �����	��������� 

 '�
����	
���	� ���� � ����������< 
 ���
��=��
� ��������	� 
��� �	 
����
���	 
������, 
	��� ��������	��	� �		�&���
	 �������	 :�
� !��-
����'�� 	��� (1980).

�	������ �����	�	��� 
�
 ���
� �
����	 � ������ @. ������� ( L. Pasteur). 
d��	
	 ��
����	, =�	 @. ������ �	���� ��
�	��	�	��% � �	
���� �	�< 
��
�		�������	
 
 ���
���� � �����	��������� �������� (��:�
'�	����) 
���	��
����. C� �� �:	������	
�� 	�&�� ����'��� �����	�	��=��-

	� ��	:���
��
� ��:�
'�	���� ���	��
����, =�	 ���������
�%� 
�
 
	����
��% �	=
� �����	�	��� 
�
 ���	��	����<�	� ���
�. ; 
�=���
� 
�	=
� 	��=��� �� ��&���
	
���� �������%� 1880 �., 
	��� ���� 	�����-

	
��� �����<���� ������	
���� @. ������� �	 �	�����% � ����$�	�� 
��������% ��
	� 	��������	� 
�
'��� ��	��
 
����	� �	����. ���< 
!
���������	
 �	��	��� 
 �	�, =�	 
���� ���
�
��� 
����	�� 
����	� 
�	����, �	��	� 
���� 
��<��
��	
����� 
 ������	�������� ���	
���, 
=�	 �� 
���
��	 � ��
	���� ���	��
���� � 
 �	 �� 
���� ����	�
��&��	 
���
���� ���	��
���� ��� �	�����%&�� 

������ �
��
��� 
	���������� 
�	���� 
��, ���
�
$�� ��
�
'����	
����� ���'. D�
��=��
� ��� �	��-
=�� �����<���, ��	���� � �����<���	� /. ?�������, �	 � �
��� ��&���
��-
���� �����=����. ;	-���
��, @. ������ ���
�� !
��������� �� ���'��, 
� �� �� =��	
�
�. ;	-
�	���, ��	:���
��=��
�� !::�
� 	��	
�
���� �� 
�� «����
�����	� ��&���», ����'��	
���	� ����
������<��� 

������� 
�	���
���	�	, �	 ��	�	 ��:�
'�	��	�	 ������, � �� �	������<�	 ������	-
����	� ��	'����� «	���������» (�������'��) 
	���������, ���	�<����	�	 
��� ��	:���
��=��
	� ��������'��. >�� �� ����� ������ «
�
'���'��» 
�������%� 
	 
��� ����� ��	:���
��
�, 	��	
����� �� ����
������<�	� 


������ ��:�
'�	��	�	 ���������, 
	��������� ��� ��	 �	��
��.

; �����<���� !�	�	 ������	
���� @. ������ 

�� �&� 	���, �	��� ���=���� 
������ „ 
���	
��� . C� ��	���	��� 	� ������
	�	 immunitas „ 	�
	�	���-
���. D�	���<�	� ���
	 	�	���=��	 !��� ������	� ����=�� � ��
	�	��� ��	�
 
��������� ���
������, �� 	�
	�	������ 	� �	����� � �.�. >����� �	�������� 

 
�=���
� ���
	
	�	 �	 ��$�� ���� � ���	�<������ ��� 	�	���=���� �����-

	��	
���	��� ����	���	
 „ ����	����=��
	�	 ����������. *�������	, =�	 

 ���
�	��� ������	� «���������» 	�	���=��� ��
�� ���	�=�
	��< 
 ����, 

 �	� =���� ���	��������% ����	���� ������ �� 
 ����� �	��� («D�������» 
@�
���, I 
�
 �.!.). ��	
	 «���������» � ����'���
�� ���=����� («	�
	�	�-
����� 	� �	�����») 
���
�� ��:�
���	
��	 
 1869 �. 
 ��	
��� @����� ( Littrais). 
@. ������ 

����
�� 
 !�	 �	����� ����
��, �	 �	��� 
	�
������ ����� „  
�������� 
��	���	��� ���
���� ��:�
'�	��	�	 ���	��
���� �	��� �	
�	�-
�	�	 ���������, �.�. �	��� ����� ����������	� ��:�
'��.



171.1. �����
� ����� 
����

 
���	�
��



����� ������	
���� @. ������� ���
��� 
 �	�����% 
�
'�� ��	��
 
������
	� ��
� � 
������� �
����. ; 1885 �. @. ������ � ��	 �=���
� �	���-
�� 
�
'��� ��	��
 ��$����
�, �� !�	� ��� ���������=����% ��� =��	
�
� 
(!������ ���
� ��� !�	� ��
�� ��������
	
��, �	 ���	��'�� 
�
'��� ���� 
	���
���� ����$���
�%&�� !
�����������<��� 	���	�f 
���	 	������<, 
=�	 ��� 	'��
� !::�
��
�	��� 
�
'��� 
���� ��$����
� �� 

	����). 
D�
��=��
� ��� !�	� ���	�<�	
��� ��� �	
�������� ����'��� 
����-
=��
�� ��������� ��������	
.

1.1.2. ��%��&�� ����������� �� '�#����( )) ��*�
; ������$�� ����������� �	��� 	�
����� @. ������� 
 �����<���� 

�������
�	� ������<�	��� 
 	��	
�	� :���'���
	-����
	� (
 *�������� 
������� ���	���	 ��	�	 ����
��, 
�����
$�� ����� ���� � ���
��=��
�� 
�	��	�� �����	�	��� 
 �	����) � ����'
	� $
	� ���� �	�������� ������ 

 ���
���� ���
����	� �����	�	��� � ���	���� 	��	
� �����	�	��=��-

	� ��	���.

���
��� ������� ��	�����< ���	�� *.*. #�=��
	
�, 	�
��
$��	 :��	-
'��	� � �����������	
�
$��	 ��	 
�
 :����������<��� �������� ����-
������. ; !�	 
���� ��� �	���� ��� �	
�� 
�
'��, ���=�� �� �	�<
	 
�=���
��� @. �������, �	 � ����'
��� �=�����, ���	��
$���, ���
��� 
	����	�, 
 $
	�� �. �	�� ( R. K	ch). ; !�	� ���� ���	 
������< ���	�� 
/. B������ ( E. Behring), �	
���
$��	 (�	
�����	 � �. �������	, 1890) 
	��	�-
�	��< ��������'�� ��	��
 ���
��
��	
����� �	
���	
 (����	
���	
) � 
«�����	�� ����������» � ��
	�	�
	� 
�	
�. D�
��=��
� 	��� � �����	�	� 
���������� �	������ ���
�� �
������<��
	� ��&���
	
���� �	�
���  „ 
���	���<��� :�
�	�	
, 	�	�����%&�� ���'�:�=��� 
 	��	$���� 
	���-
������ ��:�
'�	��	�	 ���	��
���� ���������. >����� «�������	» 

�� 
�. /���� ( P. Ehrlich) 
 1891 �. �. �	�, ��	���
�
$���� 	�
������ � ���=�-
���� 
	��������� �����
����� � 
���$�� �	�<$	� 

��� 
 ���
���� ����-
�	�	���, 	����� ���
'�% �� �����
���� (1890), ���
$�% ���
�� ������	� 
������	�	 ��	'����, 	����	
����	�	 ���:	'����� (���	��	 �	 �	�	, 
�
 

	��	��	��< ���
���� ��
�� ���
'�� ���� ��	����=��
� 	�	��	
���).

Q=���� 	��� �� ������ 	����
��� �	
�� �����	�	��=��
�� :��	���� 
� :�
�	��. *.*. #�=��
	
 ���
�� ���� �	
	���< 	 ��&���
	
���� ���'�-
������	
���	� ������� (������	� �������), :��
'�� 
	�	�	� „ :	���-
�	
���� � 	��&���
����� ���
'�� ����������. @. ?���= ( L. Deutsch) 

�� 
������ « �	�
��	 » (1903) ��� 	�	���=���� 
�&���
, �� 
	�	��� ��������� 
�������� �������, 	�����=�
�� �� �������� �� 	��������. ������	��
 
��	�	� 	
��$�
���� 
���	
, �. /���� 	����� 	��	
��� ����	
���	��� 
���
	'��	
, 
	�	��� ��� �	��� �=����� !::�
�	����� (���	������<����) 

���
��� ����������. C� �� 	����� ��=��� 
���
� „ ���
��� !::�
�	�� 
�������=��
�� ���
'�� ���������	�	 ����. ������
�   ���� 	�
���� 
 1902 �. 
d. ��$� ( 
. Richet) � �. �	��<� ( P. Portier), 	����
$��� :��	��� ���:���
-
���. _. B	��� ( J. Bordeau) 	�
��� �
����� �
������	�� . ��=��	 ���
�
��<�� 
�=���� 	 ����:�
'�	��	� ����������, �.�. 	 
	��	��	� �����
����	��� 
�����	�	��=��
�� ��������	
 �� ��	��
 ��:�
'�	���� �����	
, � ��	-
��
 �
���� „ =����	���� � ���� �	���
�����. C��	
� �����	�	��=��-

�� ��	'���	
, �����
������ ��	��
 =����	���� �
���� 
����� 
��� 



�
��� 1. �����	
� � 
���	�
��
�18

��
	����, ���� 
 ����'��� ���
���� �. @���$������	� ( K. Landsteiner), 
�	
���
$�� ����=�� ������=��
� ����������	
���	�	 �	���	�:���� �� 
������� !����	'��	
 „ 	� 	�
��� ������ 
�	
� ������� +;0. ;	��	��	��< 
���	�������� ��	'���	
, �.�. �������� ��	'���	
, �����
������ ��	��
 
�	���
����� �������	
, ���� 	�	��	
��� �. /����	� � g. #	�����	�	� 
(Y. Morgenroth) 
 ���
�� �	�� �� 
�
�.

/�	� �	
�� � ����		������� :�
��=��
�� �������� 	������
��� 
 
��	'���� ��	 ��
	������. � ��=��� �� 
�
� ��&���
	
��	 2 	��	
��� ��	-
����=��
�� �����
����� 
 �����	�	��� „ 
���	=�	�, �	�����	� *.*. #�=- 
��
	
��, � ���	���<�	�, �	�	��=��<��
	� 
	�	�	�	 ��� �. /���� (�����	 
�� ��<�������
���, �	 ��
��� �	 ���=��	��� ��	��� ���������� 	�� ���� 
��	��	��� �	����
�
	� ������ 
 1908 �.). *.*. #�=��
	
 �	�����, =�	 
 
	��	
� ������	� ��&��� ����� 
���	=��� ��������� :��	'��	��, �	�� � 
�� 	���'�� 

���� ���	���<��� :�
�	�	
 (������ 
���	 �������), �����-
���, 
 
�=���
� 	��	������%&�� �����	
. ; ��	���� �. /����� �	��������< 
!�������, ���=����<�	 	������%&�� 
����, 
 =����	���, ���� ������&���-

	
���� � ����
'�� ��'���	�	
 ��� �������	
, ���
$�� =���� �	�
�
� �� 
��	� ���=�	� :��������� 	��	
	� �	
������	� �����	�	���.

C�
�����, ������	�
� � ��	��� ������ bIb…bb 

. �	������� 	��	
	� 

�����=��
	� �����	�	���. �� ���	�� !�	�	 ����	�� ���	 ���������	 
6 �	����
�
�� ������, 
 �	� =���� ����� ���
�� ������ �	 :���	�	��� � 
����'���, ������������ /. B������ (����. 1.1).

����
!� 1.1. �	����
�
�� ������ �	 :���	�	��� � ����'���, ������������ �� 
������	
����, 	��	��&���� 
 	������ �����	�	���

�
� "#�	�� $
����
�
��� 

1901 Y. von Sehrinj (H�������) �� ���	�� �	 ���	������� � �� ���	�<�	
���� 

 �	�<�� ��	��
 ��:�����

1905 U. Ooch (H�������) �� ������	
���� � 	�
����� 
 	������ 
�����
�����

1908 *.*. #�=��
	
 (�	����), 
X. Yhrlich (H�������)

�� �	������ ��	��� ����������

1913 G. Uichet (D���'��) �� 	�
����� � ���=���� ���:���
���

1919 R. Sorket (B��<���) �� 	�
����� 
	���������

1930 O. Wanksteiner (+
�����) �� 	�
����� ����� 
�	
� =��	
�
�

1951 \. Theiler (g+�) �� �	������ 
�
'��� ��	��
 ����	� 
���	���
�

1960 F. Surnet (+
�������), 
X. \ekawar (;���
	��������)

�� ������	
���� ���	�������	� �����	�	-
��=��
	� �	�������	���

1972 U. Xorter (;���
	��������), 
Z. Ykelman (�d+)

�� �����	
����� ����=��
	�	 ���	���� 
�������

1980 S. ;enacerrap (�d+), 
R. Kausset (D���'��), Z. [nell 
(�d+)

�� 	�
����� �	
����	����� ����
��� 
���	
, 
��������%&�� �����	�	��=��
�� ���
'��
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�
� "#�	�� $
����
�
��� 

1984 N. Rerne (;���
	��������), 
G. \ilstein (;���
	��������), 
Z. Ooehler (H�������)

�� ������	�
� ��	��� ���	����=��
	� ����f 
�� ������	�
� ���	�	��� ������	�

1987 [. Tonejava (`�	���) �� 	�
����� ������=��
�� ��������	
 ����-
��'�� ����		������ �����������	���%&�� 
��'���	�	


1996 U. qinxernajel (d
��'����), 
X. Kojherti (�d+)

�� 	�
����� ��������	
 ����	���
���� ����-
���	
 >-
���
��� � �=������ �	��
�� \]G

C���
	 �� ��	������� 20…30 ��. �� 
�
� �����	�	��� �	�������	 ���
��-
&����< 
 ������ ����'���
	� ��
�	��	�	��� � �������
�	��< �� ���
���� 
��&���
���	 ��������<. "�����
���	� ���<���	� :����������<�	� �	���-
����� �� !�	� ����	� „ �	������ �����	����� ( �. Landsteiner, M. Heidelberger 
� ��.) 
 �����<���� ����	����� 
 �����	�	��� ��
	�	
 ����=��
	� 
�����-

�. /�	 ��	�	���
	
��	 ��	������ 
 �	������� 
����	�����
�� �������	
 
� ������� 
 ����	�, 
	��� �������� �&� �� ���� 
������� 
 =���	� 
���, 
� �� ����	�� �	�<
	 ��=��� ���=��< (���	�� A.W. Tiselius �	 !��
�	�	:	���� 
��
	�	�	=��� ���
	
, �	
���
$��, =�	 �������� ����������� ������&���-

���	 
 :��
'�� � -��	�����	
).

1.1.3. «	���+ ����������+» 50…80-, ����� )) ��*�
����	��� �� �	, =�	 
	 
���� 
�	�	� ���	
	� 
	��� :����������<��� 

���=��� ������	
���� ���
��=��
� �� ��	
	����, �����	 �	��� ���� 
�	
����� �	�< ���:	'��	
 
 �����	�	��=��
�� ��	'�����. ����� �	��� 
	
	�=���� 
	��� ��=���� �	
�� !��� ���
���� �����	�	���, �� 
	�	�	� 
�	�����	
��	 ����:�
'�	��	� 
���	=�	� �����
�����. ���	�� 
 	������ 
��:�
'�	��	� �����	�	��� (
 �	� ����	� 	�� ���
��=��
� �	��	��<% 
�
	�����< 
 
�
'��	�	���) ��	�	������<, �	 ���� 	�������� �� ����:�-
��% ���
�, �	�
	�<
� 	��	
�
����< ��
�%=����<�	 �� ����'���� «
���-
��=��
	� �����	�	���» ����$���
�%&��	 ����	��. >	��� �����	�	��=��-

�� ��	'���� 	�	����	 =��
	 ��������� �� ���'�:�=��
�� (
 �	
������	� 
������	�	��� „ ������
��� ���������) � �����'�:�=��
�� (��
	
��� 
�=������< ��	�
����� 
�	�����	�	 ����������)f �	������� �� 
���
��� 
�������� 
 ���
�� «�	
	� �����	�	���». ?	
	�<�	 �
��
�	 ��	
	���� 
������	
���� 
 	������ ���	���<�	�	 ����������f �	����	=�	 �
����<, =�	 
�����	 
 !�	� ����	� �������� �� �	�<
	 ���� 
�������, �	 � �	����	=�	 
�	��	 	����
�����	
��� � ����=��
	� �	=
� ������ 
 
�=���
� 	�	��� ���-

	
 „ �����	��	�����	
 
 ���	��� �. �	����� ( R. Porter) � ?�. /���<���� 
(G. Edelman)z. C���
	 	��	
��� ������ �	
	�	 
��
� ���
���� �����	�	��� 
���� �
����� �� � ����.

*����	�	��� 
 ��=���� 4 �	���
	����� ����������� ���� 	��	
��� 
������ 
���	 �� ���=���� �	�� ���:	'��	
 
 ����������. �. #���
�� 
(P. Medawar) 
 ������	
�����, ��=���� �&� 
	 
���� 
	���, �	
���� ����-
�	�	��=��
�% ����	�� 	��	������ ���	������������	
 � 
����� � �����-
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�� ������	
������� �	
����, =�	 ���
��� :�
�	� �����������'�	��	�	 
���������� „ �� ��������, � ���:	'���, ��	�	���� ��������� !�� :	��� 
���������� ����
���� ��'�������� ( E. Mitchison). C��	
������	 � !��� 
������
� 	��������� ����, 
	�	��� 
	����%� �	��
���, 	�������%&�� 
�
���
�% ���	
������	��<. H��
��� �� !��� ���	
 	�����%� 
	����
�, 
���
����� ���
��� 
	����
�	� ����	�	
������	��� „ \]G (	� Major 
histocompatibility complex). ; 
	���
��� !��� ������	
���� �:	����	
��	�< 
	=��< 
���	� ��	��
	�	���
����� «�
	�…=��	�».

/�� !
�����������<��� :�
��, � ��
�� ��
	�%'�	���� �	�������� 

 	������ ��	�	��� (�	=���, 
	���
$�� �	��� �	��
�����	� ��	�	���) 

������� 
 ��	��
	��=�� � «������
��
����» ��	����� ������� �������, 

	���
$��� 
 30-� �	��. ���< !��� ��	��� �
	�����< 
 �	��, =�	 ���
��<-
��� ����
���� ������� � �� ��	�	��	��< ���'�:�=��
� �
���
��< ������� 
	����	
���� 
������� �������� �� ����=��
�% ����
���� ���
�-�������� 
��� �� ��	 
	�:	���'�% (�	 �	
������	� ������	�	��� „ :	�����). >�
�� 
�������
����� ��	��
	��=��� �
��	��� �	��
�����	� ��	�	��� � ���� 
	�
�������. ;����� ���	 �����	���	 ���
	�<
	 
������	
 ����
'�	���� 
��	���, 
	��	���
$�� �������
����� �. /����� (��	��� �	
	
�� '����) 
	 �������'�� �������	� ������� ������&���
�%&�� 
	������������� 
��� ��'���	�	
. ����	��� �	��	 	������� 
	������� ��� ��� (� �	 ���-
�'�����<��� �	��'��� „ � ���	���$���	 ���) ����
'�	��	-
�	���<��� 
��	��� D.#. B������ ( F.M. Burnet, 1957), 	�	����	 
 �	
�����	� ����
'�� 
D.#. B������ � ?�. @��������� ( J. Lederberg).

���< ����
'�	��	-
�	���<�	� ��	��� �
	����� 
 �����%&���. ; 	���-
����� ��	�����	 
	���
�%� 
�	�� ���:	'��	
, ����&�� �� �
	�� �	
���-
�	��� ��'���	��, ���'�:�=��� 
	 
��� 
	��	���� ��������� (�	=��� 
�� �=���
�� „ !���	���). ��� !�	� 1 
�	� ����	����� 1 !���	�. ����
��� 
���
'�� ���:	'��	
 �� ����	���
����� �� ��'���	���� ������� ��
���� 
	� ������� ����	���P ���	����	=�	 ������ ���:	'��� �	����%�, � ������ 
��	��:�����%� � ��::����'���%��� 
 �������		�����%&�� � ������ 
!::�
�	���� 
���
�. �	!�	�� 
�	��, ����	���%&�� ��������, �������
-
������ 
 ����	� 	��������, �	����%� � 	���%��� �	�<
	 
�	��, ����	���-
%&�� =����	���� ��������.

; ��	'���� !
�����������<�	� ������	�
� !�	� ��	����� �. #���
�� 
� ��	 �	������
� 	�
���� �
����� �����	�	��=��
	� �	�������	���, �.�. 
«������	���» 
 =����	���� �������'���, ���� 	�� 

	���	�< �	 ��
��-
$���� �	���
���� ������	� �������. >�� ����� ���	 �	
����	, =�	 ���-

������'�� «�
	��	» � «=��	�	» �� ������ ������=��
�, � :	��������� 
 
	��	������.

; 60-� �	�� �� 
�
� ��� �	������� ���=����<��� ��	����� 
 ������� 
�����	����	��� ���:	'��	
. C�
����� �����	�	��=��
	� �	�� ������ 
{?�. #����� ( J.F.A.P. Miller), 1961)z �	�
	���	 ��������< ���:	'��� �� �
� 
�	����'�� „ �������
������ (>) � ��
������ 	� ����� „ 	�����, 
 
	�	-
�	� ���
�
�%��� !�� 
���
� � ���' (;). B��	 �	
����	, =�	 ��� 	����	
���� 
������� ;- � >-
���
� 
		������%�, ���=�� ;-
���
� ������ ����$���
��-
��
��� �������	��	��'���	
, � >-
���
� „ �� «�	�	&��
���» (>-�����-
��). ; �	 �� 
���� >-
���
� �	��� 
�������< 
 
�=���
� ���	��	����<��� 
���	�������� �����	�	��=��
�� :��
'�� (��������, ��� 	��	������ 
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���	�
��



������������� ��� ��&��� 	� 
����	
) 
 
�=���
� '��	�	
��=��
�� >-���:	-
'��	
 (>-
�����	
). ; ��=��� 70-� �	�	
 
	���
�	 �=���� 	 >-�������	��� „  

���
��, �	��
��%&�� �������� 	�
��, 
 =����	��� �� ���	��������. 
>	��� �� ���� 	�
���� �&� 	��� ����	
���	��< ���:	'��	
 „ ������
��-
��� 
������ (NO-
���
�) „ ����	�� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 
 
������� 
�	�����	�	 ����������.

C=������� 
	��	�� 
������< ����	�� ����������'�:�=��
�� ��'���	-
�	
 ;- � >-
���	
 � ��������	
 ����	���
���� ��� �������	
. C�
��� �� 
!�� 
	��	�� 
 	��	$���� ;-���:	'��	
 ���� ������� �����	. �� �	
���-
�	��� ;-
���	
 	��������� ���������� �����	��	������…��������, 
	�������
$�� ���'�:�=�	��< 
�	�	
 ;-
���	
 (=�	 �	��
�����	 	��	 �� 
�	�	����� ��	��� B������). >	�����
	� ���� D.#. B������ ����	 �	������ 
������	��	� ����	�	���, �	�
	��
$�� �	��=��< �	�	
�	���<��� �������� 
{?�. �	���� ( G. K	�hler), �. #��<$���� ( C. Milstein), 1975z. C�����=�
 ������� 
�������		�����%&�� 
���	
 � 	���	��
��� (�.�. �����
 �������	��	��'��-
��� ��	�	��	��< 
 ��	�����=���	� ��	��:���'��), ����	�< ��������< �	��-
��'�% �� 
�	�� � 
������< �� �	�	������ ��	��
�� „ �	�	
�	���<��� 
��������. B�	����	�	��=��
�� 
���	��< !�	�	 �	�������� (
	��	��	��< 
�	��=��< �	�	������ �������� ������	� ���'�:�=�	��� 
 ��	�����=���	� 

	��=���
�) ���� ���
�	$�� ��	 ��	����=��
�% ���=��	��<. D�
��=��
� 
!�	 	��������	 �����	� �����	�	��� �� �	
�� ��	
��<, ��	��	$��$�� 
�������	 �����< ��� ������. ; 
	�'� 1970-� �	�	
 ���� 
 ����'��� ���-

���� ����	�� ����		������ �����������	���%&�� ��	�	��	��� ������� „  
�. >	����
� ( S. Tonegava) 	�
��� � ���$�:�	
�� ��	'��� ���������	

� 
(�������	�
�) 
�������<��� ���	
 ;-���:	'��	
f �	��� ���	 �	
����	, 
=�	 �� �	� �� 	��	
� :	��������� ����		������ V-���	
 >-���:	'��	
.

Q����	
����� ����	�� �����������	���%&��	 ��'���	�� >-
���	
 � 
��
	�	����	���� ����	���
���� �������	
 !���� ���:	'����� ���	 
����	� 
�����$�� ��	����	� �����	�	��=��
�� ������	
���� 
 70-� 
�	��. H��
��� ��	��
 
 !�	� 	������ �
���� � ���	���� �. A��
�������� 
(R. Zinkernagel) � �. ?	����� ( P. Dogherti), �����	
�
$��, =�	 >-
���
� ���-
�	���%� �� �
	�	���� �������, � ��	 :�������, 
���	����� 
 �	���
 
�	��
�� \]G. ����	�� >-
���	=�	�	 ��'���	�� (TGU) ���� �����	
���� 
�	�<
	 
 ��=��� 80-� �	�	
. C
����	�<, =�	 TGU „ �� �����	��	������, 
�	 �	���
����� �� �	��
��� �
�� ������ ���	
.

; 80-� �	�� �:	����	
��	�< �=���� 	 '��	
����, 	���
	 	�	 ���	 	��	-

��	 �� ������, �	��=����� 
 ����$���
�%&�� �����������. B��� ���-
$�:�	
��� 	��	
��� ��	'����, ��	���	��&�� 
 ������, �
������� � ��:-
:����'��	

	� � ����
'��� >-���:	'��	
. ; ��=��� 80-� �	�	
 ��	��	$�	 
�	�����, 	
���
$�� �	�<$	� 
������ �� �����	�	��%P ���	 	�����	 �	
	� 
���	��
����, �����	��:�'�� 
�����	� ����	�� „ �����	� ���	�������	-
�	 �����	��:�'��� (��*?), „ 
	�	�	� ����� ���	����	 
��	
�% �	'���<-
��% ���=��	��<. /�	 ��	�	���
	
��	 �	��� :�������	
���� ������	
���� 
 
	������ �����	�	��� � �	
�$���% �� ���	��=��
	�	 ��	
��, =�	 ����	���	 

�
 :����������<��% ���
�, ��
 � ���
������ 
����
	-�����	�	��=��-

�� ������	
����. ; !�	� ����	� ��=������� �����	��������� ���	
�� ���	-
�	
 �	
������	� �����	�	��� „ �����	:�������	�	 �������, � ����� „  
��	�	=�	� '��	������.



�
��� 1. �����	
� � 
���	�
��
�22

/�	� ����	� ���
���� �����	�	���, �	
���
$�� 
���	��< 
���	=��� 
	��	
 ������
�	�	 ���������� � :�
��=��
� ���	���	
�
$�� :�
�	-
�� 
�	�����	�	 ����������, ��
��$���� 
	 
�	�	� �	�	
��� 80-� �	�	
 
�� 
�
�, 
	��� 
 �����	�	��% ����� �������
�	 
������< ���	�� � ����-
'��� �	��
�����	� �����	�	���. � 	��' !�	�	 ����	�� 	������	
���� 
�
	�	������� 
�����	�, �	
���
$��, =�	 �� 
�� !
�����������<��� ���-
��� ����$���
	
�
$��	 ����	�� 
������
�%� ��������� �	
��� ���=-
���� �	��	����P ��
, ���������� ���	�	
 
���	=�	�	 � �	��
�����	-
������=��
	�	 
�	���	
���� �	
����	, =�	 ����	
���	��< >-���:	'��	
 „  
>-�������	��, 
�
 ��
	
��, �������	���� �� �
��%���.

1.1.4. ���#�����(/ :&�; #�%��&�+ ����������� „ ����*��+#��+ 
����������+

  #	��
�����	-��	�	��=��
�� ���	�� � ����	�	��� ����� ��	�E�����	� 
=���<% �����	�	��� �� ������ 80-� � 90-� �	�	
, =�	 	������	
��	 �� �����	� 
�� �	
�� ��	
��<. ; !�	 
���� 
����� �	
�������� �	��	
���	��� ������ 
����	 ���������� ��� ������	
����� ������=��
�� �	��	�	
. L���
�=���	 
$��	
	� ���������� �	��=��� �����:�
'�� � �	
��� ���	
, � ��
�� ���	�<-
�	
���� 
���	=��� 
�	�	
 � �	�	
�	���<��� �������. ?�� !�	�	 ����	�� 
����
����	 �
��
�	� 	���&���� (�� �	
	� ���	��=��
	� � ���	�	��=��
	� 
��	
���) 
 ��:�
'�	��	� �����	�	���, 

�%=�� �	������ 
�
'�� �	
	-
�	 ����. C��	
������	 	�	������� ������� 
 ���
��=��
	�� ���������% 
�	��=����� �����<���	
 (
	��	��	, !�	 ����	 ������
��� =���
�=���	�	 
��	�	����� ���=��� ������	
����, ��	
�����% 
	�	��� ��	��	���	 ���	 
���< ���
��=��
	� 	�	��	
����). *��%�����	� 	�����<% �	������ � �����-
����� �	
�� �	��
�����	-��	�	��=��
�� �	����� ����� �����		�
	�	���. 
�	����� «
�
'���» ���������	 ���������P �����< !��� ������	� ����� 
	�	���=��< �� �	�<
	 ��	:���
��=��
�� ������:�
'�	���� ���������, 
�
 
������, �	 � ��������� ��� ��=���� 	�
	�	��=��
��, �������=��
�� � ���	-
�������� ���	��
����. C���
	 ������� �������<, =�	, ����	��� �� �	�<$�% 
�������
�	��< ������	
���� � =���
�=���	 
��	
�� ���	��=��
�� � ���-
�	�	��=��
�� ��	
��< ���	�, ��	
	����� 
 ������ �����
������, ����<��� 
���
��=��
� ���=���� �	�������� 
 ��� ��
���
�.

� 	�	����	���� !�	�	 ����	�� ���
���� �����	�	��� �	��	 	������ 
=���
�=���	 
��	
�� ����	
���� 
 ���	��=��
	� ��	�	�� ������	
����, 
�
�	 
��������% ���
�����% 	������'�% � 	=�
���	� ������������� 
��	����=��
��� 	�	�&������. /
�����������<��� �	�������� !�	�	 
����	�� 	=��< ��	�	=�������, �	 �� ���=��	��< �� 
����� �	��	 	'����<. 
���	
�� ��$< ��
	�	��� �� ���P ���$�:�	

� ������<��� �����, 	���-
��=�
�%&�� �
��
�'�% ���:	'��	
 � 
���	
 
�	�����	�	 ����������f 
���=���� ���������� 
���	
, 
�
 
���	
, �
���
�%&�� 
�	������� � 
������
��� ��������� (� ����������� 
���
��� �
����� ��	��� �	���-

� ���
��=��
	�	 ���������� �	�������� �����	�	���, 
 =����	��� ��� 
�	������ 
�
'�� ����	�	 �	��)f ���$�:�	

� :�
�	�	
 � ��������	
, 	���-
����%&�� ������������� 
���	
 
 	�������� � ���� �� ��'��
���'��, � 
��
�� �	��	���� ���:	����� 
���	
f 	�
����� ��������	
 :	����	
���� 
���:	����� 	����	
f 	���������� �����	����	��� ��������� >-���:	'�-
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�	
 � �� �
��� � ���	�	����f �	
�	��	� 	�
����� �������	���� >-
���	
 
(�����< 
 
�=���
� �������	���� >-���:	'��	
) � ��.

����	��� 
������ ��	����=��
�� 	�	�&����, �	
��
$�� �	�<$	� 
=���	 !
�����������<��� ������	
���� � ���
��=��
� ���=���� �����-
�	�	
, �	������	 �=���� L. ?������� ( Ch. Janeway) � ��	 �	����	
������ 
	 ����	�� ����	���
���� 
	 
�	�����	� ���������� � �������=��
�� 

����	�����
��� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. ��� !�	�, 
	-
���
��, ��� 	�
��� �	
�� ��� �����	�	��=��
	�	 ����	���
����, �����-

�
$�� 	�
����<�� 	� �������
������ 	 �����'�:�=�	��� 
�	�����	�	 
����������, 
	-
�	���, ���	 	�	��	
��	 �������
����� 	 ��
	��	��	��� 
�����
� ������
�	�	 ���������� ��� ����
������<�	� �
��
�'�� 
�	�-
����	�	 ����������. *�����	
����, ��	
	����� 
 	������ �����	�	��� 

 ��I 
�
�, 
 �	�<$�� ��� ���<$�� ������� 	�������	
��� �� !�� 
	�-
'��'�%.

; ����	�&�� 
���� =���	 
��
���
�%� 	�������, =�	 �����	�	��� 
�
 
���	��	����<��� ���=��� ���'������ ��=�����, ����
	����< 
 �	��
�����	� 
��	�	��� (����	��=�	� «����
	�����» 
 ��
�	��	�	��� 
	�������	
��	�< 

 ����
	����� ����	�). "�
� �� !�	 
	��	��	, �	�
	�<
� � �����	�	��� 
���< �	���
����� 	�E�
� ������	
���� „ ���'�:�=��
�� 
����	�����
�� 
����� ���������� � �� ��'���	����, ����&�� 
 	��	
� ���
������'�� 
«�
	�…=��	�», „ ���%&�� ����		������� ��	�
����� � �	 
������� ���-
	�����%&�� 
�� �	
�� ����
��.

1.2. ������
�		�< 
����
< 
""�	
����

D��	����� ���������� ��	������ 	� ���	��� 
	���
�	
���� � ���
�-
��� ��	�	
���	=��� 	�������	
. ;	���
�	
���� Metazoa (��	�	
���	=���) 
	���=��� :	����	
���� �
�	�	���� 	�������	
, ���%&�� 
�������%% 
�����, ���	������% ����������&��� ����	�� 	�������� 
 ���
��� � 
	�����=����% ���<��	�, 	�����%&�� �� 	� 	
�������. C
������� a priori 

�������	 	��������, �	�
	�<
� ������ ���	=��
	� ��������, 
	�
����-
'�� � �.�. +������� �	��� �	��	��< 
 ��	��
�	
���� ������ 	�������	
 
(������ 
���	 	��	
 ���	=���) 
	 
�������%% ����� ��	�	
 ���	=�	�	 
	�������� � �	�����%&�� 
	�
����'��� �� ������	��% � �������, � ��
�� 

	��	���� �
��
��� �	
��������� 
���	
 ��� �� 	���
������ �	
����-
�� � �����	������. >�
�� 	����	�, ��� :�
� 
	���
�	
���� 	�	�	����-
�	�	 �		�&���
� 
���	
, ���%&��	 �	�� �� !����������� ���������%&�� 
������� � 
	���	��
	��&��	�� 
�
 ����	� '��	�, �	������	 �	����	=��� 
	��	
����� ��� 
	���
�	
���� «������» �	��������� 
���	=�	�	 � �	��-

�����	�	 �	��	����
� 
��������� �����. >�
�� «������» � ����� ��		�-
���	� ������	� �������.

*� �
�����	�	 
�$� �������, =�	 ���
	� ���	
�� :	����	
���� ����-
������ „ ����=�� «	�������	�» ���
���	� ������	��� � �� 	�������<��� 
	������=����� 	� 
��$��� �����. ;�	�	� ���	
�� „ �	�
����� :�
�	�	
, 
���'�������	
����� ��� 	�����=���� �	��	����
� 	�������	� 
������-
��� ����� ����� �� 	�
	�	������ 	� �	�����
$�� ��
�� �����	
 (�.�. ��� 
	�����=���� ���������� 
 ��	 ����	� ���
	��=��<�	� ������ „ 	�
	-
�	������). �	 
����� *.*. #�=��
	
� 	�&��������	, =�	 ��
�� :�
�	�	� 
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����� ���'�������	
����� 
���
� ����������<�	�	 ��	���	������ „ 
�	�
����� ����	'���, ����
� :��	'��	
 ���
	����%&��. C�� 	�����%� 

�������	� ��	�	��	��<% 
 :��	'��	�� „ ���������, 	�����=�
�%&��� 
!������'�% �	���'���<�	 �������
��� 
���	
, ��	��
$�� 
	 
������-
�%% ����� 	��������.

;���	� ���	
�� !::�
��
�	� ���	�� !�	�	 �	��	�����=��
	�	 �������-
�� „ ��	�	��	��< ��&����� 
���	
 	���=��< �	���'���<�	 �������
��� 
=���� 
���
� 	� �	���
�����. ����'��, �� 
	�	��� 	�������� ��
	� 
����	���
����, ���� 	��	
	� ���������� 
	 
��� ��	 ��	�
������. >�
�� 
	����	�, �������� �������, �� ���� 
	��	��	��� «�	�����<��» ��	�
-
����� �������
�	��� ��	��
$�� ��
�� 
���	
, ���������
��� 
 
�=���
� 
�	���'���<�	 	������ �%��� =����	���� 
���
� � �	��
���. �	-
���-
�	��, ��
	� «��$����» !
	�%'�� ����	��� ���
�����<�	 � 	���
���	P 
�����
����<�	 =����	���� 	�E�
�� ���
��=��
� 
����� 
�����, ���� ���� 
	�� �� ��	�
��%� �
��
�	� ��������.

;	���
�	
���� ��'���	�	
, �	�
	��%&�� «	�	����<» =��	�, ��� �	 
����<�� 	��	
	�	����%&�� �	������ �� ���� :	����	
���� ���������� 
(�	��� 
	���
�	
���� 
��������� ����� ��	�	
 ���	=��� � ���'����-
���	
����� 
���	
-:��	'��	
). ?����
����<�	, ����=�� ���	�������	�-
��%&�� ��'���	�	
, 
�
 �� �����< ����
�%�, „ =���
�=���	 ���
��� 
«��	��������» !
	�%'��, 	�&�� ��� ��
	���� � ��������. C������ �����, 
=�	 ��������� �������� � ��
	���� !
	�%'�	���	
�� 
 �	�����%&�� 
������� ������, 	���
	 	�&�� ����'�� ����	���
���� =����	���� 
	�E�
�	
 �	��������.

; ��	'���� !
	�%'�� 
��� ��
��������< ����, 
	����%&�� �	��
�-
��, ���������=����� ��� ����	���
���� �� ��	��	 «=��	�	», �	 ��
��	�	 
	����	�	 ��� ����	�	 	��������. /�� ��'���	�� „ ���������� ��� ����-

	����� �	��
���, 	�����%&�� ��	�������
����� ��	���
	� (� �	�	�� 
��	�	���� �� ����	���
��<) 
 ����	��� 	�&�� � �
������� � ���	����	�-
�<% �	��
������� ���
���� =����	���� �����	
P 
	��	������ 
���	=�	� 
����
� ��
�����, !��	�	
�����, ��
����	
�� 
���	��� � �.�. ������ 
��'���	� ����	����� �� ����
�����<��% �	��
���, � '���% ������ �	�	�-
��� �	��
��, �����&�� 
������
 (������	��
) ���
��		
��
  . #	��
���-
��'���	�� �������
���� �� �	�<
	 �� �	
����	��� 
���	
-!::�
�	�	
 
����������, �	 � 
 ��������, 
 
	�	��� �	����%� =����	���� ������ 
��� :��	'��	��. ���	�������	���%&�� �	��
��� ��������
�%� ��
�� 
 
���
�� ������ 	�������� � ��	�	��� ���
��
��	
��< �	
���� � ���
��< 
=����	���� 
���
�. C��	�����<�	 ���	�<$	� =���	 ���	
, 
	����%&�� 
��
�� ��'���	��, 	�����=�
��� ����	���
���� ���
��=��
� 
��� ���	���	
, 
�� �	���
��� =�������	� «	����» ��� ��	�	
���	=�	�	 	��������.

; �����<���� ����	���
���� 	����	
 ���	����	��� ��	���	��� �
��
�'�� 

���	
 „ �����	'��	
, =�	 �	�
	���� �� ���
��< � ����� !�������	-

��< ���	����. /�	 ��	���	��� � �	�	&<% '��	���� „ 
�����
���	=�	�	 
(����	��� �	
��$���	�	, �
�����	�	 � :��	'��	�	�), 
��
���	=�	�	 (
���-

���	�	 ��
����������� :�
�	����) � 
	���
��	�	. ���	���� �	��� ���< 
����� ��� �	��	�	
���� 
 :��	'��	�� ����
	������ ��
����'������ 
:�
�	���� � ��'���	����� �	��
�����. ;	 
��� ���=��� 	
	�=����<�	� 
���&������� ������ ���	���	
 ��	���	��� 
 ��	'���� :��	'��	��.
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>�
, �������=�	 �	��	 �������
��< ������� ����������, 
	�	��% ���-
���	 ����
��< 
�	�����	�. /�� :	��� ���������� ����
����� ��� 
��� 
��	�	
���	=��� ��
	���� (
 ���
	�<
	 ��	� :	��� „ � ��� ��������). "� 

	����� „ 1,5 ���� ���. ������� 
�	�����	�	 ���������� 
��<�� !::�
��
-
�	 ��&�&��� ���
�=�	�	��� ��	�	
���	=��� ��
	����, � ��
�� ���$�� 

�	��=�	�	���, =���	 ���
$�� 
������ ������� (���. 1.1). ��	�
����� 

�	�����	�	 ���������� �� ������ ������� !
	�%'�� � 
 ������ ��
�	��� 
=���
�=���	 ����		������. C���
	 	�&�� ����'��� ��	 :��
'�	���	
�-
��� 	����
	
� �� 
��� ������� ���
���� ��	�	
���	=���. H��
��� �	���
-
��%&�� 
�	�����	�	 ���������� P

����
�	���	
�  =����	���� �����	
 
	 
��������� ����� 	�������� � 
�	�	&<% ��'���	�	
, ���'�������	
����� �� ����
���� «	����	
» 
���	����	���f
%�
�
	�!
� 	�	������� =����	���� �����	
 �� 	�������� ����� 
:��	'��	�� � ���&�������.

…

…

�������	
�

�
	��
�������
��

��������

��������	
 �������
�

������
����
�

��
��

����
�


���
�

 ���

���
� 
�

����
����!����

��"�����!����

��# ������� �������


���$�����!����


��# ���!����


�����
�!����


%�����

�


& ����'
�

(#��


&
�. 1.1. D��	����� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. �� ���	&���	� :��	-
������=��
	� ���
� (	�	���=��� �	�<
	 �� ��
�	��, � 
	�	��� ������	
��� ������-
���) 	���=��� �	�� �����
�� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. �����	�	��� 

������� 
 	�	��% ������ 
�
 ��
	����, � 
	�	��� ������
��� ��������� ���
�-

���� �� �	 «
�����=��
	��» ����
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Q �	��	
�� ��	��	$�	 �
�=
		�����	� :	����	
���� ����	� ����	
��-
�	��� ����������P �������	  500 ��� ��� ����� 
	���
 ������
��� (�.�. 
�����	�	�����<���) ��� ���	��������� ���������. ;��
< ������
�	�	 
����������, �	��=�
$�� �������
�	� ���
����, ���	�����< � ���&�
�� 
���. C�	��� 
������ ������
�	�	 ����������, 	��	
����� �� ���	�<�	-

���� ������ ����	���%&�� � !::�
�	���� �	��
��, 	�������� � �	��� 
�������
��� �	��	
�� „ 
����	�	���.  +�����
��� ��������� ����	 �
�-
��� � 
�	������� � 
	 ��	�	� 	��	
�
����� �� ��	 ��	�
������. C���
	 
!�� ���� ���������� ���<�	 �����=�%��� (����. 1.2).

����
!� 1.2. C��	
��� �
	���
� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������

'�������
��
�� ��
���		�� 
���	
��� �����
�	�� 
���	
���

Q��	
�� 
:	����	
����

D	��������� 
 	��	������ 

�� ��
����	��� 	� 
«����	��»

D	��������� 
 	�
�� �� 
«����	�» (�	��������� =���-
�	���� �����	
)

C�E�
� 
����	���
����

H����� =����	���� �	��
��, 
�
������� � ���	����	��<%

*���
�����<��� �	��
��� 
(��������)

/::�
�	���� 

���
�

#���	�����, =����=�	 ���-
:	����� 
���
�

@��:	����� 
���
�

>�� ������	
���� 
�	����'�� 
���	


�	����'�� 
���	
 ��������� 

�
 '��	� (�� 
�	���<�	)

���
'�� �� ������� 
�	-
���<���

����	���
����� 
�	��
���

C����� ���	����	���f �����-
�	���� �	��
���

+�������

����	���%&�� 
��'���	��

���	�������	���%&�� 
��'���	��

+����������	���%&�� 
��'���	��

Q��	�� ���	�������� #������<��� ����<���

����=�� ������ C������
��� D	��������� �����	�	��-
=��
�� �����<

��&���
���	� 	���=�� ������
�	�	 ���������� 	� 
�	�����	�	 „ ��	-
�	� ����	���
���� =��	�	 (����. 1.3). ; ������
�	� ���������� 	�	 	��-
&���
������ ��� �	�	&� �	��
�� 	�	�	�	 ���� (�����	��	�����	
 ��� 
������ ���
	
 ������������
� �����	��	�����	
), ��� !�	� ����	���%��� 
�� ��������, � ����
�����<��� �	��
��� ��� ���	�<$�� ������ ��	�-
��� �	��
��, ����
����� ����������. ��&���
��� �	���
� 10 6 �����=��� 
�������	
. >�
	� =���	 ��'���	�	
 �� �	�<
	 �� �	��� ���< �������
���	 
�� 	��	� 
���
�, �	 � �� �	��� ���< ��
	���	
��	 
 ���	�� �	�
	�	=���, 
�	�����&�� �	�<
	 �����
� ����= ���	
. *����	 �	!�	�� 
 ��	'���� 
!
	�%'�� ������
�	�	 ���������� �:	����	
���� ��	���� �������� 
������'�� ����		������ ����������'�:�=��
�� ��'���	�	
P ��� ���
���� 
���'�������	
����� 
���	
 (���:	'��	
), ��	���	��� �������	�
� �� 
���	
, 
	����%&�� �����������	���%&�� ��'���	��, =�	 ���
	��� 
 	���-
�	
���% 
 
���	� 
���
� ��'���	�� � ���
��<�	� ���'�:�=�	��<%. ��� 
�
��
�'�� 
����� 
���
� �	��� ���< ��=��	 
�	��, 
�� 
���
� 
	�	�	�	 
����� ����< ��'���	�� �	� �� ���'�:�=�	���. >�
�� 	����	�, 
����� 

	�
������ ������� ����	���%� �� 
�� ���:	'���, � �	�<
	 	����<��� �� 

�	��, ���%&�� ���'�:�=��
�� �����������	���%&�� ��'���	��.
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����
!� 1.3. C��	
��� ���� �����	�	��=��
	�	 ����	���
����

'�������
��
�� �����
�
� (������ 	
�
�) �	�
�
����*	
� (�	�
��		
�)

C�E�
� ����	���
�-
��� 

�	����
���
��� �	��
�-
������ ����
���� „ 	����� 
���	����	���

+��������� !���	�� 
(
 �	���
� �
	�	���� �	��
�� 
��� 
���	����� 
 �	��
��� 
\]G)

?��
������'�� 
«�
	�…=��	�»

�	
��$�����, ��	�����< 
 
:��	������

���	
��$�����, :	�������-
�� 
 	��	������

�	�����	��< 

 
	�������'�� 

��� "��<

;���� �������'�� 
!::�
��

���������	 >������ 
������ (������
-
��� �������� 	�
��)

�
��< � �����=���� 
:	����� ������-
����

�
����	 � 
�	������� 
���������	�

�
����	 � ������
��� 
���������	�

D	����	
���� ���	
 
��'���	�	


?���������	
��� ������-
=��
�

D	�����%��� 
 ��	'���� 
��::����'��	

� 
���	


����
�, ����&�� 
��'���	��

@%��� ������� 
���
� (���-
���&���
���	 ����	�����)

>	�<
	 ;- � >-���:	'���

������������� �� 

���
��

;�� 
���
� 
 �	����'�� 
!
���������%� 	����
	
�� 
��'���	��

��	���<�	�

��'���	�� TWU, NWU, GWU, UIZ, K^I, 
Scavenger-��'���	��, ����
	-
����� ��'���	��

SGU (�� ;-
���
��), TGU- �� , 
(�� �� >-
���
��), TGU- ��   
(�� �� >-
���
��)

"��� �����������	���%&�� ��'���	�� 
�	�����	�	 ���������� 	���-
�	
����< 
 ��	'���� !
	�%'�� 
�
 �	��
���, ����	���%&�� =����	����, 
�	 �� �	���
����� �	��
��� 	��������, �	 ���'�:�=�	��< ����������-
�	���%&�� ��'���	�	
 ������� ������
�	�	 ���������� :	��������� 
���=���	. /�	 �	����	
��	 ���
���� �	�	������<��� ��������	
 ����
'�� 
��� ���������� «��������» � «	������» (�����
������ ��	��
 «�
	��	») 

�	�	
 ���:	'��	
. >�
�� ��������� �	����	=�	 !::�
��
��, 	���
	 

�� �� �� �	��	��<% �������%� ���
 ���
���� ���	�������� ��	'���	
 „ 
�������� ���
'��, �����
������ ��	��
 �	���
����� �������	
, 
���-

�%&�� �	
�������� 	�������� �	�����.

C�� ���� ���������� 	�����%� '��	����% �������, ��� !�	� 
�	�-
������ ��������� ������ :��������	� ��� ���
���� ������
�	�	. >�
, 
���:	'��� ����	���%� ������� 
 ��	'���� ��������'��, 	��&���
����	� 
������&���
���	 
���
��� 
�	�����	�	 ����������. Q������� �� 	���-
����� �������� � ����&�� ��	 
���	
 ��	���	��� � �	�	&<% ���
'��, 
 
	��	
� 
	�	��� ����� ��������� 
�	�����	�	 ����������, �	��=�
$�� 
���'�:�=��
�� 
	��	����, �.�. �����
������ �� 
	�
������ ������� � 
�����
�%&�� � �	
�$���	� !::�
��
�	��<%.

��	���<��� ����
��� ������
�	�	 ������	�	 	�
��� �	���� 
	��	�-
�	��< 
	���
�	
���� �����	�	��=��
	� ������. ��� 
�	�����	� ����-
������ �����< �� ���
�
����� � 
����� ��� ���
'�� �� 
�������� =����	�-
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��� �	��
�� ���
�
�%��� 
�
 
���
��. ; ��	'���� ������
�	�	 ���������� 
:	�����%��� 
�	�� 
���	
, �	�����%&�� «	���» �������&��	 ������	-
�	 	�
���, =�	 �	�
	���� �� ������	
��< �� �	
�	���% 
����=� � �������	� 
���=����<�	 �������, =�� ��� ���
�=�	� 
	���
��, � :	����	
��< ��� !�	� 
�	��� ���<��� 	�
��. ����=�� 
���	
 ������ ������ 	������� ���	�=�
�� 

 �	
	�<�	 $��	
	�� 
���� ���	���	
. ;��	���	, �����	 
	��	��	��< 
:	����	
���� �����	�	��=��
	� ������ �	������� ������&���
	�, �	�-

	��
$�� ��
�����<�� 
 ��	'���� !
	�%'�� ��
	�� «�	�	�	��	�&���» ��� 
	��������, ��	�	��
	��, 
	 ��	�	� ��������	�� � ���� 	����	�� �������-
��, 
�
 ������
��� �������� 	�
��.

>�
�� 	����	�, ������
��� ��������� ���������� �� ���� ���
��� 
��	'�����P

����	���
���� �������	
 (
�
 ���
��	, =����	���� ��� 	��������) 
����
����	 	� �� �
��� � ���	����	��<%, � �	�	&<% 
�	���<�	 ���-
����������� ��'���	�	
f
!������'�� ����	������� =����	���� �����	
f
:	����	
���� �����	�	��=��
	� ������ 	 
	���
�� � �������	�, 
�	�
	��%&�� ������� � !::�
��
��� ������< ��	 ��� �	
�	��	� ���-
�	���
����.

+�����
��� ��������� ����� �&� 	��	 ������&���
	, 	������
�%&�� 
� 
�	�����	�	 ���������� „ ��	�	��	��< ��&�&��< 	������� 	� �������� 
������� (�.�. 	� ��	
�=���
����� �	
		����	
����). ���
 ���
���� ��	
�-
=���
����� 	���	��� 
������
�� ����'�� ��� 
�����	� �����:	���'�� 

���	
 ��&���
���	 
	��	� ��� �
���=���� 
 !
	�%'�� ������	
 	������-
��, ��	��	$��$�� �������	 �	��� ��, 
	��� 
	���
 ������
��� ������-
���. �	���	 !�	�	 ���<�� ��
�%=��<, =�	 ������
��� ��������� 
	���
 

�
 =����	� ��	�
����� ��������� �	��� 
��	
	�	 �	���
�, � 
	�	���� 
�
����� ��&���
����� !
	�%'�	���� ������&���
�, ���
���< 
	�	��� 
������	�� 
 ����&��.

1.3. ������� 
!����	
� 
""�	����



;�� 
	��	��, ����	����� 
 !�	� ���
�, ����� �����<�	 �����	����� 
 
������ �������� 
����. ����=� !�	� ���
� „ 	������� ����
���� � :��
-
'�� ������	� ������� 
 	�&�� 
���, ��� �	��	��	����. /�	 �	�
	��� 
�:	����	
��< 	�&�� �������
����� 	 ������� ����������, 
 =����	���, 
�������
��< ���� �� ���	���� � 	��������< 	��	
��� ��$����� �% ����=�. 
��� !�	� ����� 

����� 	��	
��� �	����� �����	�	���, ���
	���
	 � 

	�	���� 	����=�� 
	�������� �	�����%&��	, ���=����<�	 �	��� ��	��	�	 
���������.

 ����	
���  „ !�	 ��	�	��	��< ��	�	
���	=��� 	�������	
 �	������-

��< �	��	����
	 �
	��	 ��
�	�	��
�����	�	 �	���
� ����� �������� =���-
�	���� �	��
��, =�	 	�����=�
��� ���	�=�
	��< 
 ��:�
'�	���� ������� 
� ����������	��< 
 	���	���. ��� !�	� �	� «=����	����� ��
�	�	-
��
�����» �	����%� ������ 
���	 ��	��
�� =����	��	� ������=��
	� 
��:	���'�� (�	 �.;. ����	
�), 	���=���� 	� ��	��
�	
 �	���
����� ���	
 
	��������-�	�����. ���
���� �������� ���
'�� ��	��
 �	���
����� ��
-
�	�	��
�� 
	��	��	, �	 �	�<
	 ��� ���	�	���.

…

…
…



291.3. ������� 
�
���	
� 
���	�
��



1.3.1. "���*��(-��=��� ������&�&� >�?#�%( ;�&������'&�@  
��&����(A � #�';�%���B�� �, #�C�;&�#(

; ����
��� ��	$�	� ��&���
	
��	 ������
���	� �	����� ��� 	�	���=���� 
=����	���� �����	
, ��	��
 
	�	��� �	��� ���< �����
��� ��������� „ 
��������. ; ����	�&�� 
���� �����'�� 
	������ 	����	� ���������< � 

	���
�� ��	��	���	��< 
 
�������� ���
	�<
�� ����� ��
�� �����	
.

 +����� ���
��		
��
 , ��� ���	������	'���	
����� �	��
������� ���-
����� ( Pathogen-associated molecular patterns „ PAMP) „ ������ �	��
��, 
�
 
���
��	, 	������
�%&�� 
 	��������-�	�����, �	 ����
������ ��� ���	��-
�	
 (
����	
, ��
�����, ����	
, ��	����$��, �������	
). ��� !�	� X^\X 
	��	���=�	 �
����� � ���	����	��<% � �	!�	�� �	��� ���������
��<�� 

�
 ���
� 	����	���, ����	��� ���
�����<��� ������ 	 ��	��
�	
���� 

 	������� 	� ��
��
 #����
�	
�
, 	
 �

�
�
#���
 ������
�	
�
  ������. 
��'���	�� ��� X^\X ( ������	����
�	���
� ��!���
�� ) �	�
	��%� ���-
�	���
��< 
�� 
	��	���� ���� ���	���	
 � �������
���� � 
��� ��	�	
��-
�	=���, 

�%=�� �� �	�<
	 ��
	����, �	 � ��������. Q���
���� X^\X „ 
	��	
� ����	���
���� 
	 
�	�����	� ����������f 
 	���������	� �����-
�� X^\X ��	�	��� ����
��< � 
���
� ������
�	�	 ����������.
 �	�
��	�  „ 
��	
	�	��
������� �	��������, ��	�	���� ���'�:�=��-

� ��������	
��< �����	
	���������� ���:	����� 
���
� � 	�����-
=�
��< ��� ����� ���
���� ������	�	 	�
���. ����	���
���� ������-
�	
 ��	���	��� ����
�����<�	 (� �� �	 �������, 
�
 
 ���=�� X^\X). 
+������� ����	���%���  �	�
��	���!
-
#���
�
 ��!���
���
 , �������
-
������� �� 
���
�� 	��	�	 ���� „ ���:	'����. ����	���
���� ������-
�	
 „ �	����� !
	�%'�	��	� ���	��������, �
�����	� � 
	���
�	
���-
�� ������
�	�	 ����������.
 /�����
�	�� �
������  „ �	���
����� �	��
��� 	��������, !
�������-
������ �� �������� ��� 
���	=�	� ������� � �����������%&�� ������-
&���
���	 	� 	����	��� !��	����	�	 ��	���	������. C�� ����	���%��� 
��'���	���� ��
	�	��� ����	
���	���� ���:	'��	
 (��������, ������-

������ 
��������). �	 �
	�� �
��
�	��� !�� �	��
��� � �� ��'���	�� 
������%� ��	�����	=�	� �	�	����� ����� 
�	������� � ������
��� 
���������	�. �	���
����% ������ �	��
�� 	�����%�  
����� 
���	
��
 
(danger-associated molecular patterns, K^\X) „ !��	������ �	��
���, ���-
��������%&�� 	 �%�	� �	
�����%&�� 
	������
�� (�����������	�, 
��=�
	�, ��:�
'�	��	� � �.�.)f !�� ��	'���� �� �	��	��<% 
	���	����-
%��� ������	� ������	�. ��
	�	��� 	����� 	����	��� ( ���
� ����	
	�	 
$	
�) ����	���%��� �����������	���%&��� ��'���	���� � �� �	��	 
���������
��< 
�
 !��	������ !

�
������ X^\X.

L����	��	��< „ �� 	�������<�	�, �	 	=��< 
���	� �
	���
	 :�
�	�	
, 
��	��
 
	�	��� �����
���� ���
'�� ����������. *����	 �	!�	�� �	���� 
��&���
	
��< =��
�� �����'�, 	�����%&�� 
�������%% ����� 	�������� 	� 

��$��� „ ���<����� �
��� (
	�� � ��������� 	�	�	=
�). C���
	 ��	��� 

	���
��� ��	��	���	��< ���$����< ��� �����< �����'� =����	��	���. 
>�
, 	��%�< �� �� 
�� 
	��	����� �	������	�	 
�$�=��
� � ������ ���
-
�	
 ���
�
����� �������� 	�
�� (��������, 
	��	����� ��&�, ��
�		�-
�������-�����	��� �� ���������
�%��� ������	� ������	� 
�
 =����	�-
���), � ��
	�	��� �=���
� 
��������� ����� 	��������, 
 ���� 	�	�	�	 �	�� 

€

€

€



�
��� 1. �����	
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��
�30

��	��'��, 	
���
�%��� 
 ���=����<�	� ������� ��
�%=������ �� �	�� 

	���	�� �	 ��	�	�� ������
�	�	 ���������� (��������, A��, �	�	��< 
�����) � ��� ����$���� ��	��'��, ����	
���� 	�E�
�	� ������	� ���
�.

#	��
��� ���� ���
����� 
�$� ����� ����	���%��� ����� ������ 
��'���	�	
 
���	
 ������	� �������.

  &�!���
��, ����
�	���
� ���
��	�  (Pathogen-recognizing receptors, XUU), 
���������=��� ��� ����	���
���� X^\X. � !�	� ������ 	��	��� ����-
������ � 
�����
���	=��� �
��0�
�
�	�� ��!���
��  (Toll-lixe rece|-
tors „ TWU), �.�. ��'���	��, �	�	���� ���
	��=��<�	 	����������� � 
Drosophila melanogaster toll-��'���	���f 
�����
���	=��� N}K-��'��-
�	�� (	� Nucleotide oligomerizing domains) � ��� ������ ����������, 

�����
���	=��� � ����
	����� ��'���	�	
. ����	�<$�� 
	��=���
	 
� ����	��� $��	
�� ���
�� ���	�������	���%&�� ��'���	�	
 !
�-
��������%� ����	����� 
���
� 
�	�����	�	 ����������. C���
	 
 
�	� ��� ��	� ������� !�� ��'���	�� ��������
�%� � �� (��� 
) ���-
��� 
���
��, 

�%=�� ���:	�����. ���	�������	���%&�� ��'���	�� 
	�����%� ��	���
	� 
 X^\X � ��
	�	��� !��	������ 	������ 	���-
�	���. L���� !�� ��'���	�� 
 
���
� �	�����%� �������, 

�%=�%&�� 
«���� 
	��������», =�	 	����	
��
��� �	�����%&�� ���
���� 
	�����-
���<�	�	 ��	'���� � ������ ���
'�� 
�	�����	�	 ����������.
  �	�
��	����
�	���
� ��!���
��  �������
���� �	�<
	 �� ;- � >-���:	-
'����. ;����� 	�	����	��< !��� ��'���	�	
 „ �������
�� 
�������<-
�	��< �� �����������	���%&�� �	���	
 (�����	�� 
������	
 
 �����-
��� 	��	�	 	��������). ;�� 
������� �����������	���%&�� ��'���	�	
 
�� �	��� ���< 	��	
������	 �������
���� �� 	��	� 
���
�. C�� ������-
����%��� ����� 
���
��� 
�	���<�	, �.�. ��'���	��, 	���=�%&���� �	 
���'�:�=�	���, �������
���� �� ������ 
�	��� ���:	'��	
. ;�����%� 
3 ����	
���	��� �����������	���%&�� ��'���	�	
. �� ;-
���
�� 
�������
����  �0����
#	�� ��!���
�� (SGU „ B-cell reseptors), ���%&�� 
�����	��	�����	
�% ����	��. ��� ��::����'��	

� ;-���:	'��	
 
 
��������=��
�� 
���
� 
 �	�� ������	�	 	�
��� !�� ��'���	�� ��
����-
��%��� 
 ����
	���	� :	���, ����
���	�  �	�
�����
 . SGU ����	���%� 
�
	�	���� � �
������� � �������	� �������, �	=���, :������� �	��-

��� ��������, ����
����� %�
�
�
� .  �0����
#	�� ��!���
��  (TGU „ 
T-cell receptor) ��&���
�%� 
 �
�� 
��������. �	 ���
���% 
�	��&�� 
 �� 
�	���
 �	����������� '����, !�� ��'���	�� 	�	���=�%� 
�
 �� TCR � 
�� TCR. C�� �������
���� �� �������� �
�� �����=��� ���	
 >-
���	
 
� �� ��
������%���. �� TGU ����	����� �� ����
��� �������, � ��	 :���-
���� (!���	�), �������������� 
 �	���
� ���'�������	
�����  �
����� 
����	
�
 �
������� �
��
�
�����
�
��
  „  \]G ( Major histocompatibility 
complex), 
	�	��� !
���������%��� �� �	
����	��� 
���	
. ��&���
��� 
2 
����� �	��
�� \]G „ I � II. \]G-I ��������
�%� �� 
��� 
���
�� � 
�
���
�%� !��	������ �������, ������	��������� 
 !��	��������=��-

�� ����
���� „ ����	 ������� \]G „  �� '��	�	��. \]G-II !
�����-
���	
��� �	�<
	 �� ���'�������	
����� „  �����������������%&�� 

���
�� (+��) (��. �����) � �
���
�%� ������� !
�	����	�	 ��	���	�-
�����, �	����%&�� 
 
���
� 
 �����<��� !��	'��	��. �		�
����
���	 
����	���
���� =����	���� ������	
 
 �	���
� \]G-I ������������� 	 

€

€
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'��	�	�<�	� �	
�����'�� ���	���� ��� ��	 ��	��
�	
, � ����	���
���� 
��
�� ������	
 
 �	���
� \]G-II „ 	 
��
���	=�	� �	
�����'�� ���	-
���� ��� ��������
�� ��	 
 !��	�	��� ��� :��	�	���. ; ����	���
���� 
TGU-
	����
�	
 ��������	�	 ������� � �	��
����� \]G �������%� 
�=�����  �
��!���
��  „ GK4 � GK8, 	�����%&�� ��	���
	� �		�
����
��-
�	 
 �	��
���� \]G-II � \]G-I (�	 �� 
 ��������	�� �������). >�
�� 
	����	�, ���������� ������ 
 �	���
� �	��
�� \]G-I ����	���%� 
>-
���
�, ����&�� 
	��'���	� GK8, � 
 �	���
� \]G-II „ >-
���
�, 
����&�� GK4. ����	���
���� �������� !���	�	
 ��	���	��� ��� 
�=����� «��
�����=��
�� �	��
�� \]G» „  GK1. /�� 
	����
�� ���-
�	���%��� �� TGU 	�����=���	� 
�������<�	���, !
�������������� 
T-
���
��� �	����'�� NKT. Q��	
�� ����	���
���� �������� �� TGU 
���=��� ����	f ��
����	, =�	 ��� !�	�	 �� ��������� 	����	
���� 
	��-
��
�� :�������	
 �������� � �	��
��a�� \]G.
  &�!���
��, ����
�	���
� ������
�	�� �
������,   �������
���� ������-
&���
���	 �� ������
����� 
������� (NO-
���
��), 	���
	 �� 
��
��-
%� ��
�� �� �� T-
���
��, ���� „ �� ������ ����	����'��� >-���:	'�-
�	
. ;�����%� ���
	�<
	 ����� !��� ��'���	�	
 „ NOZ2K, N�U � ��. 
NO-
���
� !
���������%� ��
�� ������ ��'���	�	
, ����	���%&�� 
�	��
��� \]G, ����
����	 	� �
�����	�	 � ���� ��������	�	 ������� 
(NOZ2, ��
	�	��� ��'���	�� ������ OIU � ��.). C���
	, 
 	���=�� 	� 
�����	������� 
�$�, ��'���	��, ����	���%&�� ������	���� �	��
�-
��, �����
	 ��������%� �� �
��
���%&��, � ��������%&�� ������.

1.3.2. 
������+ '�'&���
 *������� ��	'���� 	��&���
��%��� 
���
��� 
	���	�	��	
	�	 ��	-

���	������, 	��	��&����� 
 �
�� 
�	
��
	���� ������ „ �
��

�	
�  
� �
�-

�	
� . #���	����� 
���
� «	�
�=�%�» �� ���
'�� 
�	�����	�	, 
���:	����� „ ������&���
���	 �� ���
'�� ������
�	�	 � �	�<
	 =��-
��=�	 „ 
�	�����	�	 ���������� (���. 1.2).

;�	������� ��������� ����������� 
���
��� (������&���
���	 :��	-
'�����), ���
��=��
� �� �����%&����� 
 ���
���	=��� 
	���
��� � 
	�-
����
�'���. ; �
��� � !��� 	������
��� ��	��	���	��< �� �	
�����'�� 
 
���'�������	
����� 	������ ������	� �������P ����	'��� ����	�
	�	=-
��� � ����	����� 
���
� �	�
	�	=��� $��	
	 ������������ �	 	������-
��f 	�	����	 �	���� ��� ���<����� �
���. ?	 :	����	
���� ������
�	�	 
���������� (��������, � ����	�
	�	=���) ���'���<��� 	����� ������	� 
������� 	������
	
���.

+�����
��� �������� 	�
�� 	��	
�� �� �	��	����� ���
���	=��� 

	���
��� � 
		����'�� ����� 
���
���. ��	�� �	�	, 
 �
��� � 
�	���<�	� 
����	�	� 	�
��� 
	���
��� ��	��	���	��< 
 	�	��� ���������� 
	�'���-
��'�� (��
�����	
����) 
���	
 
	�
������ 
�	�	
 
 	���������	� �����. 
C�����=���� ����	�� ����� 
���
��� � �� 
	
��=���� 
 �������� 	�
�� 

	��	��	 ��$< 
 ���	
��� 	�����	� ����
����. �	�
	�<
� ������
��� 
�������� 	�
�� 	�����=�
����� ���:	������ 
���
���, 	����� �����-
�	� ������� �
��%��� ������ 
���	   �
�-

�	��
 
���	��
 .

*������� ������� �	��	�� �� '������<�	�	 � ����:���=��
	�	 	���-
�	
 (���. 1.3). A������<��� 	���� �	������ 	����� ( ����
#	��, 
�
 !�	�0

€
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&
�. 1.2. C��	
��� 
��
� ���	�	!��, 	�����=�
�%&�� :��
'�	���	
���� 
�	����-
�	�	 � ������
�	�	 ����������P B: „ ���	:���f /: „ !	���	:���f �: „ �����	-
:���f #	� „ �	�	'���f >� „ ��=��� 
���
�f #: „ ��
�	:���f ?� „ ���������� 

���
�f NO „ NO-
���
� (������
����� 
������)f ; (;1, ;2) „ ;- (;1-, ;2-) ���:	-
'���f > „ >-���:	'���f �� , ��  „ >-
���
�, ����&�� ���������� ��'���	�� TGU, 
�	�����&�� � - � � -'��� ��� � - � � -'���f GK4 M � GK8 M „ >-
���
�, !
���������%&�� 
�
������� �	��
��� (
	��'���	��)

! !
!

!

!

!

!

!

!

!
!

!
!

!

!!!!!!!! !
!!!!! !

5�
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6����
�
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6����
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�
��!

�� �
�

�#�
!���
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!�
����
���
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+
���

9���:
*�
��

+
���:
�
����
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:
*
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���:
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����:
����!

��"	�


����
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6�;!<;!NK7 0
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607

&
�. 1.3. ����� 	�������'�� ���:	���	� �
���. ; ����	��	�<��
�� �
����� 	�	�-
��=���� 	����	
. #���� ���� „ ���� '��
���'�� 
���	
 „ 
�	
< � ���:�
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���*	��, �
�-

�	�� 
���	� ), 
 
	�	��� ��	���	��� ��::����'��	

� � 
�	���
���� ���:	'��	
P �
��	�� �
�� �  �
��� (�
�
#�
��� ������ ). �	����� 
�	�� „ 	��	
�	� 	���� ���:	- � ���	�	!��. ��	�� �	�	, 	� ������ ����	� 
�	����	�	=���� !::�
�	���� 
���	
 ������
�	�	 ���������� (��������, 
�����	'��	
). >�
�� 	����	�, �	�<
	 ����� �
������ =���	 '������<��� 
���:	����� 	����	�. C��	
��� ��	 :��
'�� „ 	�����=���� ���
���� 
>-���:	'��	
 (��. ����). Q ���', ��
	�	��� ��������, � ��
�� � �
�=��� 
���
	����%&�� ������� 	�	��� ��� '������<��� ���:	����� 	����	
 ��� 
���:	����� ����
���, 
 
	�	��� ���
�
�%��� ;-���:	'��� (� ���' � ���-
����� „ ���
�, ��� ����� $���
!
� ). ���
���� '������<��� ���:	����� 
	����	
 	��������	 	�	���=���� 	��	
��� ���	
 ���:	'��	
P � (�
������
0
�
��� ) � � (��������
�
��� ). ���
���� ����<��	 ���� ���:	����� 
���	
 „  
NK0����
� „ ��	���	��� 	� 
��	�����	� ��� :��
'�� ( ��������		�� �
�0
����  „ natural killers).

����:���=��
�� 	���� ������	� ������� 	����	
�� ��
�
#	��
  (����-
:���=��
���) �
�-

�	��
 
���	��
 P ����
�������	
����� ���:	��-
���� ����
������, �
�������� �	 ���������� 	�	�	=
���, ��::���	 
��������������� ���:	������ � ����	������ 
���
��� � ��
������-
�	
������ (�.�. ���������, �	�:	�	��=��
� ��	���	
������) ���:	��-
���� 	�������. @��:	����� 	����� 
����	�
����� ������ ��!
�����!

  
���:	'��	
 (���:���=��
�� � 
�	
��	���� �������). ;�����%� 3 ���-
�	
���	��� ��
�������	
����� ���:	����� 	����	
 „   �
�-��
#���
� 
���� , ������	��  �  �����
�� ���5�
 . ;�� ���:	����� 	����� 	������	
�-
�� ��	���� 	����	�. ; 
�=���
� ������� �	��	 �����	����< ����
���� 
���:���=��
�� ���	
 (��. ���. 3.68). ; ��� 
�����%� �	�� �	����	�	=���� 
>-���:	'��	
 (����
	���
��<��� �	��), ;-���:	'��	
 (:	���
���), � 
��
�� ��������, 
 
	�	��� ;- � >-
���
� �	�����
�%� ���� � ����	�. 
; �������
� ����	��=�	 ����
�����	
��� ����� ���<��. �	���
���	, �����	 
����� ���<�� �������
���� 
�	��=��� ���:	����� 	����, �	��� 
�
 
���-
��� ���<�� ����� ���% ����
���� � �� :��
'�� �	�<
	 =����=�	 	��	����� 

 ����������. +���	� ���:���=��
�� ���	
 „ �����	
� ���$
� 
�$�=-
��
�, �	�����&�� ����
����, �
������� � ������	��	� �������	
 =���� 
!��������<��� ���<��f �� ���
��� 
	��	����	� �
��%��� !��������<��� 
 #-
���
�. @��:	����� 	����	
���� ��������� 	�	�	=�
 ( ���������, 
	���	=��� :	���
���,  �������
�) �		�
����
�%� 	����<��� ����
���-
��� !�������� ���:	����� 	����	
, =�&� 
���	 ���:	����� :	���-

����. �	����
� !��� 	����	
���� 
����� � ��::���	 ��������������� 
���:	'�����, �����	
��� ���$
��� � ����	���<���� ���:���=��
��� 
������ :	�������  �
�-

�	�� ���	*, �����		�� �
 ��
�
����
 
�
�
#���
  
(Mucosa-associated lymphoid tissue „ MALT ). ���	���<��� 
���
� ���:	��-
��� 	����	
 � \^WT ��	�	��� ���
��
��< 
���
� �		�
����
�%&�� ���	
 
� �	������
��< �� �������	�	��	��<, �.�. :	�����%� ��� ��� ��$�. 

��
��$�
 ���
���� 
 
	���	� �	���, ����	����� 
���
� �	�����%� 
 

�	
< � ��
	�	�	� 
���� (	��=�	 
	�	�
	�) '��
�����%� 
 
�	
	�	
�. *� 

�	
	�	
� 	�� �������%� 
 �
���, 
 
	�	��� ��
�� 	� ���
	�<
�� ���	
 �	 
����'�
 ��� ���. ��	�� ��
	�	 
	��������
�	�	 ���� �����'��, ��&���
��� 
!
�������� �����'�� 
���	
 (
 	��	
�	� ����	�����) �� 
�	
	�	
� 
 ����� 

	���
�� � ���	���	� � 	=�� 
	��������. #���	����� 
���
�, �=���
�%-
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&�� 
 �������� ��	'�����, �������
���� �
	
!
���
, 	����
-
�*	��
, 
%
�
	
-
�*	��
 
 ���
-
�*	��
 ���	��
!
���
 . ��
	�	��� ����	
���	��� 
����	����� 
���	
 ���
��=��
� �� 
��
��%��� 
 
�	
	�	
� (�	�� 	�� �	�� 
��	�	��� �����% '��
���'��), �	 ��������
�%� 
 �
����P ��=��� 
���
� 
� 2 ���� �
���
�� 
���	
, 	�����%&���� �� �	�	'��	
, „ ����
-��
  � 
��	��
�	�� �����
 . �	������� ����%� �	�< �	������
� ����� 
�	������� 
� ������
��� ���������	�. #���	����� 
���
� !
���������%� 
	����
� 
��'���	�	
, ����	���%&�� X^\X.

��
 ��� ���	 ��	�����	, 
�����%� 3 	��	
��� ���� ���:	'��	
 „ 
>-, ;- � ������
����� 
������. NO-
���
� 	��	��� 
 
���
�� 
�	�����	�	 
����������. "�����
����� 
������ ����	���%� �	��
��� (������	���� 
�	��
���), 	���=��� 	� ����	���
����� ����	������ 
���
��� (X^\X). 
��
 	���=��	�<, ;- � >-���:	'��� ����	���%� ��������, 	���
	 !�	 
����	���
���� ��	���	��� �	-����	��. *����	��	�����	
�� ��'���	� 
;-
���	
 (SGU) ���� �� 
	��	��	��< ����	���
��< ����
��� ������� 
�
 

 �
	�	��	�, ��
 � 
 �
�����	� � ���������� :	����. ��'���	� >-
���	
 
(TGU) ����	����� �	�<
	 :�������� ��������, �
������� � �	��
�����  
MHC .  ; ��	'���� ��::����'��	

� 
 >- � ;-���:	'���� ��	���	��� 
�������	�
� ���	
, 
	����%&�� ��'���	�� ��� �������	
. ; �����<���� 

����� 
���
� !
����������� ��'���	�, ���
��<��� �	 ���'�:�=�	���. 
��'���	�� ��
	� �� ���'�:�=�	��� ���%� 
�� �	�	�
� !�	� 
���
� (
�	�). 
; ��	'���� ����
'�� �	������ �	�<$����
	 	������ ���	���'�:�=��
�� 

�	�	
 
�
 >-, ��
 � ;-
���	
. �	����'�� >- � ;-���:	'��	
 �=���
�%� 
 
�������� ���
'��� 
�	���<�	�	 ����, ��� 
	�	��� 
 	�
�� 
	
��
�%��� 
�	�<
	 
���
� 
�	�	
, !
���������%&�� ��'���	�� ����	� ���'�:�=�	�-
�� (
 	���=�� 	� ������
����� 
�����	
, �� 	���=�%&���� ���� 	� ����� �	 
���'�:�=�	���).

�	����'�� ���:	'��	
 �����	����� �� �	�<
	 �	 ����
���� ����-
�������	���%&��	 ��'���	��. � ������
����� (�.�. :	�����%&���� 
 
��	'���� �	����<�	� ��::����'��	

�, �� �
�����	� � �����
��� =���-
�	���� �������	
) 	��	��� 3 ����	����'�� ;-
���	
.  �10�����
  �	
���-
�	
��� 
 ���	���� �	�	���� � ���<����� �
����, ����� ��'���	� � ���
	� 
���'�:�=�	��<% 
 ��������, ��	�����	 
�������
�%� ���
	�::����� 
�������� ������&���
���	 Ij\-��	����, 
 �	� =���� 
 ���	���������. 
�0 �����
 ����
	��*	
� �
	�  „ 
���
�, ��	���� � ;1, �	 �	
�����%&���� 
 
��������<�	� �	�� �������
�.  �20�����
 , 
	�	��� �� ���
�
�� ����
��< 
	��=���� ;-
���
���, �	
����	
��� 
 �������
� � ���:���=��
�� ����� 
(
 �	� =���� 
 :	���
����), 
	���	� �	���, ���:	����� �
���� 
�$�=��-

�f !�� 
���
� 	�
�=�%� �� 	����	
���� 
��	
	���'�:�=��� � 
��	
	�:-
:����� ������� ������ ��	���	
.

L���	 ������
����� ����	����'�� >-���:	'��	
 ���=����<�	 �	�<-
$�. ������ 
���	 !�	 „ �� > � �� >-
���
�, 	���=�%&���� ���	� TGU, 
� ����	
����<�	 ���'�:�=�	��<% ����	���
���� � ���
��	� :��
-
'��. ����� �� >-
���	
 
�����%� NOT-���:	'���, �	
��&�%&�� �	�<-
$����
	 :��
'�� NO 
���	
 � ��
	�	��� :��
'�� >-���:	'��	
. 
C� 	��=��� �� >-
���	
 	�� 	���=�%��� 	�����=���	��<% ���������� ���-
'�:�=�	���� TGU � ������&���
����� �=������ 
 ����	���
���� �����-
��� (� �� ���������) !���	�	
. ����� «
�����=��
��» �� >-
���	
 
�����-
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%� ����	����'�� GK4 M � GK8 M >-
���	
, 	���=�%&���� �
��� 	��	
���� 
	�	����	����� „ ����	���
����� ���������� ������	
 
 �	���
� ������ 
�	��
�� \]G (�		�
����
���	 
����	
 II � I) � :��
'���P �	��� �����-
��'�� �������	�  CD46 �0�����
  
������%� 
 
�=���
� 7�����
� , �  CD86 
�0�����
  „ 
 
�=���
� !
�
�
��
#���
7 �0�
�-
!
�
� . "��� GK8 M >-
���
� 

 ��	'���� ������	�	 	�
��� :��
'�	����%� 
�
 ������ ����	����'��, 
�	 ����� GK4 M 
���	
 
�����%� ���
	�<
	 «������
���» ����	����'��, 	 

	�	��� ����� �
����	 ����. C���
	 ��&���
��� 	��� ������
����� ����	-
����'�� GK4 M >-
���	
, ��&���
���	 	���=�%&���� 	� 	����<��� >-�����-
�	
 „ ��������		�� �������
�	�� �0�����
 . *� :��
'�� �	��	�� 
 
	���	�� 
�
��
�	��� ���	���'�:�=��
�� 
�	�	
 >-���:	'��	
, �� ��������� 
 ��	-
'���� 	���'����<�	� ����
'��, ������	
�
$�� 
 ����:���=��
�� 	���� 
������	� ������� � �	���%&�� 	����	��< ���	��������.

@��:	'���, 	�	����	 >-
���
�, �	��	���	 ��!
����
����  „ 
��	��� 
�� ���:	����� 	����	
 
 ���:�, �������%� � ��� 
 
�	
	�	
 � 
	�
��&�-
%��� =���� �	��
���������� 
����� 	�����	 
 	����. ��� !�	� ����	���� 
!
�������� �	��
�� ������� � ��'���	�	
 ��� ���	
��	
 (���	��
��=��
�� 
:�
�	�	
, 	�������%&�� �����
����� �����'�� 
���	
) ��'��
�����%-
&�� 
���
� ��� 
���	� «
��
�» ��'��
���'�� � 
��	
	� ���������<�	�-
�<% �	����%� 
 �=���
� ���:	����� 	����	
, ���'�������	
����� ��� 
!�	�	 ���� 
���	
. ��
	�	��� ����	����� � ���:	����� 
���
� (
 	�	-
����	��� ����� 
	���
���	
�
$�� � �������	�) ��::���	 ����������%��� 

 ���<����� � 
 ���<$�� ������� „ 
 ������ �����:	����� �
����.

����
� ������	� ������� ��&���
���	 �����=�%��� �	 ��	
� �����. 
; �		�
����
�� � !��� 
��<����� �
	�	��< �� 	��	
�����. L������	��< 
��-
�	
 
���	�	 ���� ���	�	 
	���	�������� �
��
����
#���
�
 ��7�	
����
 .

1.3.3. ��#��+ ����+ �������/ %�B�&(
��	��
�	
���� ���	���	
 
	 
�������%% ����� 	�������� ���
	��� 
 

�	������'�� ������	� �������. ��%=�
	� �	����� ��� !�	� „ 
	���
� 
���	���� � 
���
��� ������	� �������, ��������
�%&��� �	=�� 
	 
��� 
�
���� (������ 
���	 
 ���<�����). /�� 
���
� :	�����%� ���
�% ����% 
��&��� (���. 1.4). ����	��� 
����% �	�< 
 �����
� �������� ��	'���	
 
����%� ��
�	:��� ����	���� ����=�% �� �	
����	��� � 
 '��	��������-
=��
�� �������� ��'���	�	
, ����	���%&�� X^\X. ����	���
 ���	���, ��
-
�	:��� �
��
���%��� � ��=���%� 
������< �
��
��� ���
	
�� 
�&���
� „ 
��	
	��������<��� !
�
�
	�,  ��	�	���
�%&�� ���<���$�� �
��
�'�� 

���	
 
�	�����	�	 ����������. >�
�� 	����	�, �
��
�'�� ��
�	:��	
, 
���
	��&�� 
 ��
��'�� '��	
��	
, „ !�	 ���
�� ���
'�� ������� 
�	�-
����	�	 ���������� �� ��	��
�	
���� 
	 
�������%% ����� 	�������� 
���	���	
.

��� !�	� '��	
��� 
��	���%� 2 	��	
��� :��
'��P
1)  
	
��=���� 
 ��&����% ���
'�% ������ 
���	
 (��������, !������-

��<���, !��	������<���, ����������) ��� 	�������<�	�	 �� 
	���
�� 
� ���	���	� (�	�� !�� 
���
� ��
�� �	��� ����	���
��< ���	��� � 
������	
��< �� ���	 ���	������
���	)f

2)  «	�������'��» %�
���!

 ����
!
�
�  �� 
�	
	�	
� 
 	=�� 
	��������. 
/�	 �	����� 	�	����	 
���	, �	�
	�<
�, 
�
 ���
��	, �	�������� 
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��
�	:��	
 � ������ !::�
�	���� 
���	
 
 ����� ��	��
�	
���� 
���	���� ��
���
	 � �	����	=�	 �	�<
	 ��� �����
� ���
'��.

����	
 ���
	'��	
 �� 
�	
� ��	�	���
��� �������'�� �	��	'���	� 
�����	� ��&���	� ���
'�� � �=������ :�
�	�	
 
�	�����	�	 ����������. 
���=��� 
 	=�� 
	�������� �	�����%� ����	��� �	���<��� ���
	'��� „ 
�����	:���, 	�����%&�� 
��	
�� ��&����� �	���'���	�, ����������� 
���
��� 	����	� 
 
��� -��
!
�
�� . ����� �������%� �	�	'���, ��::�-
���'���%&���� 
 ��
�	:���, 
	�	���, �	���	 :��	'��	��, 
��	���%� 
�������	���� :��
'��, ���������%� ��	��:���'�% 
���	
 � 
���
�%� 
������ ��	�
����� ��������
��� ��	'���	
. C��	
������	 
	
��
�%��� 

��	�	�����<��� ���	���<��� :�
�	��P ��	���	��� �
��
�'�� ������� 

	���������, ���������%��� ���
� 	���	� :���, 
�����%��� ��
����'��-
��� 
�&���
�. ��� 
�����	� ��:�
'�� ���	��� ����	���%� 
 	��	
�	� 
�����	'��	����� ���������� 
���
� � ������
����� 
������ (��� !�	� 
��	���	��� �� �
��
�'��).

�	���	 
�����=��
�� :�
�	�	
 
�	�����	�	 ����������, 
 	�
�� �� 
��	��
�	
���� ���	���� �
��
���%��� ������ :�
�	�� ���
	� ����� 
��&���. � ��� 	��	��� ���:	����� 
���
� „ NOT, �� >-
���
�, ;1-���:	-
'���. ;1-���:	'��� ��	��'���%� �	�����'�:�=��
�� �������� � ���
�� 
��	���
	� 
 ��������. C���
	, 
����	�����
�� � ���	���	�, !�� �������� 
�
��
���%� 
��
�� 
	���������. �	������
	� 
	��������� �������� �	��� 

	
��
��< 
 �������� ���
'�� :��	'���. NOT-
���
� „ ������ ���	=��
 
�����:��	�� � , �����
�%&��	 �
��
�'�% ��
�	:��	
.

1.3.4. ���;&���(/ ������(/ �&��&
���
�� ����� ��&��� �	���� 	�����=�
��< !������'�% ���	����. 

C���
	 !�	 ��	���	��� �� 
�����. ; ��
�� ���=��� �����
����� 
�	��� 

!

!

�����"!�


"!*��
��

+
���
�
��!�����
�
���
�
��!�����

-�
���
��$
��!
!
��# 
�!�����


=� ��
��*!
!�
#��
:
������
��!�
��

 !
6
������
��;!��
��
:
��;!������� 
7>!
<
�������
��!�
��

 !
6)�*

��
��;!
�����:
�
��7

��
����
��!�
��

 !
6NK:!
!NKT:�����
7

���
�
���$!
�� 0:������

���!��
"

��!
���
���

!�� #�!
��
�������$!�
� 
�!
*��
�
��!�#
��

!
�
��
�
�?!������;!
������"!
�� ��
���
#�

���������
���$
��!
�
���

�

/���
*

�

@�������

��!�
�
����!
6����#���!<1:������7

&
�������
�!I!�
��!
6���*���
��
�
��!
��
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�
��!�����
7

9
�����!��������
��!
6�
�������
��!
����

*��
"!�
���
*7>!
,���
!������!��*�
6����
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"!
!�>�>7

&
�. 1.4. ���
�� ����� ������	� ��&���. ����	=��� � ���	���<��� :�
�	��
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����� ��&���, �
������� � ���
����� ������
�	�	 ������	�	 	�
���, 
	��	
��� ���� 
	�	�	�	 �������
���� �� ���. 1.5, � ������ ���
���� „ �� 
���. 1.6.   ���
���� ������	�	 	�
��� 

�%=��� ����
��
��% � ��	��
��
-
��% (!::�
�	���%) :���. *���
��
��� :��� �	��	�� 
 :	����	
���� 
���	������<��� ��������	
 ������
�	�	 ���������� � ����������� 
 ���-

�� 7 ��� �	��� �	�
����� ���	���� 
 	��������. ; !�	� ����	� 	��	
��% 
�	�< 
 ������	� ��&��� ������ 
�	������� ���������. �	 ���� ���
�-
��� !::�
�	���� ��������	
 ������
�	�	 ���������� 	�� ����� �� ���� 
	��	
��% ������
� 
 ��&��� 	��������.

C��	
������	 � �
��
�'��� :�
�	�	
 
�	�����	�	 ���������� ��	��-
�	��� �	�����, ���%������%&�� �
��< ����� 
�	������� � ������
��� 
���������	�. 9 �	��
�	�� �����
 , 
�
 � ��
�	:���, ��������
�%&�� 
 
���<����� �
����, �	��	&�%� ���	���� ��� �� :�������� � ������	���-
��%� �� 
 ����	���<��� ���:���=��
�� ����. ; ��	'���� ������&���� 

 �������� !��� 
���	
 ��	���	��� ���&������� �	��	&����� �������	
 
�� :��������, 
����	�����
�%&�� � �	��
����� \]G-II, � ������	�� 
	����	
�
$���� 
	����
�	
 �� 
���	=��% �	
����	��<. /�	 ��	��	���	 
��� �����
� ������
�	�	 ����������, �	�
	�<
� >-���:	'��� ��	�	��� 
����	���
��< ������� �	�<
	 
 
	����
�� � �	��
��	� \]G. >�
�� 	���-
�	�, ���������� 
���
� 
	
��
��� 
 ���
'�% >-���:	'���, 	�
����
��-
��� �� �����
 ������ 
���	
 ������
�	�	 ����������. ; ���:���=��
�� 
����� ��	���	��� 
����	�����
�� ���������� 
���	
 � >-���:	'�����, 
����	���%&��� ���������� ������� 
 �	���
� �	��
�� \]G �� ����-
���� ��������	� 
���
�. /�	 
����	�����
�� 	����=����� �	
�����'��� 
���������� 
���	
 � >-���:	'��	
 
 	��	� � �	� �� �	�� ���:���=��
	�	 
���� (>-�	��), 	����	
����	� 
������� 	���� � ��� �� ���	��
��=��
�� 
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 	�
�� �� �����
�� ���	���	
 � 
�����=�	� �	
�����'��� (�=���
�%&�� 
���
� � ���������)



�
��� 1. �����	
� � 
���	�
��
�38

������	
. ?��������� 
���
� ��	��
�%� 
 >-�	�� ���:	������, � ��'��-

�����&�� >-���:	'��� „ �����	������ �����.

TGU ����	����� ���������� ������ 
 �	���
� �	��
�� \]G � �=����-
�� 
	��'���	�	
 GK4 (>-�������) � GK8 ('��	�
	��=��
�� >-
���
� ��� 
>-
������). /�	�� ��	�	���
��� ��	���
	 
	��'���	�	
 
 �	��
���� \]G 
(GK4 „ 
 \]G-II, GK8 „ 
 \]G-I). ��	'��� �������
����� ��������	�	 
������� >-
���
�� 
 �	���
� �	��
�� \]G ����
�%�  �����	��!
�� �	�
��0
	� . >�
�� 	����	�, >-������� ����	���%� 
	����
� \]G-II-���������� 
������. /�	 ������ ��	��	�����, �	 ���	����	=��� ���	
��� ��� �
��-

�'�� >-
���	
. ?	�	������<��� �
��
�'�	���� ������� 
���
� �	��-
=�%� =����  �
��
���
����
� �
������ . ; �� �	�� �� ���������� 
���
�� 

������%� �	��
��� ;7 (GK80 � GK86), � �� >-
���
�� „ GK28. ������, 
�	�����%&�� 
 >-
���
� =���� �	��
��� GK28, �	�	����� ������ 	� TGU, 
=�	 	�����=�
��� �
��
�'�% 
���
�. "��� GK28 ���	��	 ��������
��� �� 
�	�<$����
� >-
���	
, �	 �	��
��� GK80 �� ���������� 
���
�� ���<��-
��� �
���� �	=�� 	������
���, � GK86 �������
���� �� ��� 
 
	��=���
��, 
���	����	=��� ��� 
	�������'��. Q������� !
�������� �	��
�� ;7 �� 
���������� 
���
�� (� ��
�� ��
�	:���� � ������ 
���
��, ��	�	���� ���-
������	
��< �������) ��	���	��� ��� ����	���
���� X^\X � ����	 �
����	 
� ������� ��	�
������� 
�	�����	�	 ����������. >�
�� 	����	�, ��� 
�����
� ������
�	�	 ���������� ��	��	���� ����
������<��� �
��
�'�� 

���	
 
�	�����	�	 ����������.

��� �
��
�'�� >-
���
� ��=���%� !
��������	
��< ���� �
	��	 �	��	-

	�	 :�
�	�� „ IW-2 � ��	 ��'���	��. ; �����<���� ���	
����	�	 �����
�� 
IW-2 >-
���
� �
��
��	
����� 
�	�	
 ��	��:�����%�. ��	��:��'��, 
����'��	
���	� �������	�, �	�
����%��� ��
�� >-
������ � ;-���:	-
'���. �	�
	�<
� ���	��	 =���	 
���	
 
���	�	 
�	�� ��
���
	, ��	��:�-
��'�� ����� �	�<$	� ���=���� ��� 	�����=���� !::�
��
�	� ������	� 

!

! !
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391.3. ������� 
�
���	
� 
���	�
��



��&��� (7…8 ������� 	�����=�
�%� �
���=���� =���� 
���	
 
 250…500 ���). 
�� �����%&�� !���� GK4 M >-
���
� ��::����'���%��� �� 	��	
��� ����	-

���	��� >-������	
, �� 
	�	��� ��	����%��� ����	��� ���=����� „ 
Th1- � Th2-
���
�. /�� 
���
� �����=�%���, ���
��� 	����	�, ���
��	� 
��	��'������� '��	
��	
, 	�
�=�%&�� �� ���
���� �
�� 
����� 
��
�� 
������	�	 	�
��� „ 
���	=�	�	, �����
����	�	 �� !������'�% 
�����-

���	=��� ���	���	
, � ���	���<�	�	, ����%&��	 	��	
��% �	�< 
 �	�<�� 
� 
��
���	=���� ���	������ � ��
�	����������.

C
	�=����<��� ��::����'��	

� >-������	
 ��	���	��� 
 >-�	��� 
�	-
��=��� ���:	����� 	����	
. Th1-
���
� �������%� �� >-�	� 
 	=��� 

	��������, 
 �	� =���� 
 ����� ��	��
�	
���� ���	���	
, 
���
�%&�� 
�������� 	�
��. ������������� �
��
��	
����� � !::�
�	���� >-���:	-
'��	
 	���=����� 	� ��
	
	�	 ���
��� >-
���	
, =�	 	����	
���	 ���������� 
���	�� !
������������� �	��
�� ������� («��'���	�	
 �	�����») � ���	
�-
�	
�� ��'���	�	
. /::�
�	���� >-���:	'��� �������%� ������&���
��-
�	 
 �� 	����� ������	� �������, �� 
	�	��� ���������� 
���
� �	���
��� 
������� 
 ���:���=��
�� ����. Th1-
���
� �������%� �
	% �
��
�	��<, 
	-
	������� � ��
�	:�����, � Th2-
���
� „ � ;-���:	'�����.

�����
 Th1-��
����	�	 ������	�	 	�
��� ��	���	���, ���� 
���
� :��	-
'����	
��� ��
�		�������, �	 �� ��	��� ��	 ����< � ���&����<. ; !�	� 
���=�� :��	'�� (��
�	:��) �	��=��� ���������%&�� ������� �	 ��	�	�� 
>-������	
 ���� Th1. ;����	�����
�� ����� 
���
��� 	��&���
������ 
 
:	��� �	
�	��	� ��������'�� ��������	�	 ������� >-
���
� „ �� !�	� ��� 
��
�	:��	�. ; 
��� 	�
���	� ���
'�� Th1-
���
� �
��
���%� ��
�	:��, 
������
�� 
	���������%&�� ������ =���� ���������% �	��
��� GK40 � 
��
���������� '��	
�� „ �����:��	� (IFN) � .

;-
���
� ����	����� ������� 
 ��	 ����
�	� �	��	���� ��� �=����� 
��������	� 
���
�. B	��� �	�	, 	�� ���� 
�������� 
 �	�� +��P �	��	��
 

	����
� �������� � ��'���	�	�, ;-���:	'�� 	�������
��� ��	, 
�����
�� 
���������� ������ 
 �	���
 �	��
��� \]G-II. ;-
���
� ������������ ���-
��� Th2-
���
�, �	��=�� ��� !�	� 	� ��� �
��
�'�	���� ������� =���� �� 
�� 
	���������%&�% �	��
��� GK40 (
�
 � ��
�	:���) � '��	
�� IW-4 
(:�
�	� �	��� ;-
���	
). /�	 
���
��� ���=��� ��	��:���'�% 
�	�	
 �
��-

��	
����� ;-���:	'��	
 (
 ���
'�% 
	
��
�%��� 
�	��, ����	���
$�� 
�������), � ����� �� ��::����'��	

� 
 �������		�����%&�� 
���
� „
 �����	'���. /�� ��	'���� ��	�	��� ����	��� !::�
��
�	 
 ���	��$�
�� 
'������, :	�����%&���� ��� ������	� 	�
��� 
 ���:	����� :	���
���� 
(��� !�	� ��	���	��� ���
��&���� ���
�=��� :	���
��	
 
	 
�	��=���).

; ���	��$�
�� '������ ;-
���
� �������
�	 ��	��:�����%�, ��� !�	� 
��	���	��� ���
	� (�� 4…6 �	���
	
) �	
�$���� =���	�� �	����=��
�� 
����'�� 
 �����
�������<��� �	��� 
�������<��� ���	
 �����	��	��-
���	
. ; 
���
�� 	���������� !
�������� :�
�	�	
, ����	�
��&�%&�� 
���
����  ��
��
�� (��	�������	
���	� ������ 
���	
), =�	 ���
	��� 
 
�����	� ������ ;-���:	'��	
 ��� 	������
�� �	�	������<��� �����-
�	
 
 
���
���%. >�
�� ��������� ������ ����	���
���� ��'���	���� 
SGU �������	
 
 �	���
�   
���		�7 �
������
� , 
	�	��� �	
�����%���  �� 
�	
����	��� :	���
������� ���������� 
���	
. C�����=���	� �	���-
����� �������� 
 ���	��$�
�� '������ 
���
��� 
	�
����'�% �� ��	 



�
��� 1. �����	
� � 
���	�
��
�40

�
���
���� ����� ����������'�:�=���� ;-
���
���, 
 
	�	�	� �	�����-
%� ;-
���
�, ����&�� SGU, 	�����%&�� ����	�<$�� ��	���
	� 
 ������-
��. /�	� ��	'��� ����
�%�  �
�����	
�� �--
	
����  �����������	���%&�� 
��'���	�	
 (��� �������, �	�
	�<
� ���������� ��'���	�� �� �����%&�� 
!����� ��::����'��	

� ;-
���	
 ����� ��
�����	
��<�� 
 
��� ����
	-
����� �����	��	�����	
 „ �������). ��������<�	 ��	���	��� ����
�%-
=���� ��	���� ��
���������� �����	��	�����	
 � Ij\ �� IjZ, Ij^ � IjY. 
��	'��� ��
��$����� 
 ���
��<�	� =���� ���	��$�
�� '����	
 ���
��&�-
���� �
��
��	
����� ;-
���	
 (;-���:	�����	
) 
  �������
#���
� �����
 , 
���	������
���	 ��
������%&�� ��������. C��	
������	 � 	����	
����� 
��������=��
�� 
���	
 ;-���:	'��� ��::����'���%��� 
  �0�����
 ����0
�
 . ��������=��
�� 
���
� �������%� 
 ������ 	����� ������	� ������� 
(��������<��% �	�� �������
�, �	��	
�� $���� ���:���=��
�� ���	
 � 
�.�.). B	�<$����
	 �� �	������ 
 
	����� �	��. #�
�		
������� !�	�	 
	����� 	�����=�
��� ������<�	� ��&���
	
���� �����	'��	
.

C�	��% �	�< ������ ������ 
������ ���
'�� ������
�	�	 ���������� „ 
	�
�� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
. ��������'�% ��������	�	 ������� 
!��� >-
���
�� �	�� 	��&���
��%� ���������� 
���
�, �	 � �=������ 
�	��
�� \]G-I. A��	�	
��=��
�� 
���
�, ���������=����� ��� ��&��� 	� 

����	
 � ������ 
�����
���	=��� ���	���	
 (��������
�%� 
 '��	�	��), 
 
���<$�� ������� ��
���� 	� >-������	
. �	���
���� 
����	�����
�� '��	-
�	
��=��
�� >-
���	
 � >-��������� �� ����%� ��
	� 
���	� �	��, 
�
 ��� 
!::�
�	���� 
���	
 ��� ���
���� �
�� ������ �����	������� 
�$� :	�� 
	�
���. +
'���	���� :��
'�� Th1-
���	
 
 ���
'��� '��	�	
��=�	��� 
�	��	��, ���
��� 	����	�, 
 ��������� >-
�����	
 ��	��	����� ��� !
�-
������ �� 
�	�	
 �	��	
�� '��	
��	� IW-2. A��	�	
��=��
�� >-���:	-
'��� ���
�
�%��� 
 >-�	��� ���:	����� 	����	
, � ����� �������%��� �	 
	��������, 
 	��	
�	� �������� 
 	=��� 
	�������� � ���<����� �
���.

; �����<���� 	�������� 
�$� ��	'���	
 ��	���	��� �
��
�'�� 
���	
 
���=��� 
�	�����	�	, � ����� ������
�	�	 ����������, ���=�� �
���%&�� 
�
��	� ����� ���� ������ ���������� 
���
�. ��� !�	� ��	���	��� �
��-

�'�� 
��� 
���	
 
�	�����	�	 ���������� 
 	=��� ��	��
�	
���� ���	��-
�� � ���
���� 
	��������, �	��� 
�
 
 ������� ������
�	�	 ���������� 
 
�
��
�'�% 
	
��
�%��� �	�<
	 ���'�:�=��� 
 ����	���
����� ��������� 

�	�� ���:	'��	
. ��� !�	� c�&���
��� 	����������� ���������<�	��< 
 

	
��=���� �����=��� :�
�	�	
 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ���������� 
 
��
����	��� 	� ����	�� 
	��������� (��
����� ��� 
�����, 
��
���	=��� 
��� 
�����
���	=��� ���	���� � �.�.).

>�
�� 	����	�, �����
 ������
�	�	 ������	�	 	�
��� ��
	��	��� ��� 
�=����� :�
�	�	
 
�	�����	�	 ����������, ������ 
���	 �
��
��	
����� 
���������� 
���	
, ����������%&�� ������� >-
���
�� � !
���������%-
&�� 
	���������%&�� �	��
���. +������ �	�<
	 	������� 
�	�� ���:	-
'��	
, 
	�	��� ����� �
��
��	
���. ?�� �
��
�'�� 
���	
, ����	���
$�� 
�������, 	�� �	���� �	��=��< �	�	������<��� ������� =���� 
	�����-
����%&�� �	��
���. ��� !�	� �
��
�'�	���% «!���:���» 	� ���������� 

���	
 �������%� GK4 M >-�������, 
	�	��� ���$���%� ���
�� 
	
��
�-
���� 
 �������� 	�
�� 
���	
, 	
���
�� 
	���������%&�� �����
�� �� 
;-���:	'���, ��
�	:��� � ������� �	��	
�� :�
�	�	� '��	�	
��=��
�� 



411.3. ������� 
�
���	
� 
���	�
��



>-���:	'���. �	�	���� ����� ���
���� ������	�	 	�
��� �		�
����
��� 
�����'��, 
	��� ������� �����
��� �	
�����	 � X^\X, =�	 ����� ����	 
��� ��:�'��	
���� „ �	������� 
 	������� �	���'���<�	 ���	������ 
��
�		�������	
.

C���
	 =���	 ������� �����
��� �� ���:	'���, 
 �	� =���� >-
���
�, 
��	���	
���	 	� X^\X. /�	 ��
��� ��� ������ ��&�, �	��� �����	-
����	� 	���	��, ��� �������
� =����	���� 	����	
, �����
�� �������-
�	
. ; 	��	$���� ��&�
�� �������	
 ���
�
����� �������, �.�. �
��
��� 
:	��� «��	�
�=���	���», �����	������%&���� �	�<
	 �� ������ �������. 
;��	���	, ���
���� ������� ��	���	��� � ��� �	��� 	���	��, 	���
	 ��� 
!�	� �����
��� ����	� ������ 	����	��� „ !
�������� ������	���� �	��-

��, �
��
���%&�� NO-
���
�. ����	�� �	�	������<�	�	 �������, �=���-

�%&��	 
 ���
���� �������=��
	�	 	�
��� 
 	������
�� X^\X, �� ����. 
;��	���	, �����	 	�	����	��� !�	�	 ������� 	�������%� 
��	� Th2-���� 
������	�	 	�
��� �� ���������. ��
 	���=��	�< 
�$�, 
 �	��� �������� 
������� �� ��������� �� �	���
����� �������� 	�������� (���	��������). 
C���
	 ��� �	
��<�	� 
	��������, �	��	
	���%&���� !
��������� 
	���-
������%&�� �	��
�� �� �	����=��
�� 
���
�� (�� ����������), � ��
�� 
 
��
	�	��� ������ �����'��� �	��� ���
�
��<�� ���	�������� ���	�	���.

1.3.5. DEE�*&�#�(� ��,���%�( ��������� �&��&�. 

%����'�+%F E�*&�#�� �#�$������� � ���;&������ ������&�&�

C�	����	��� ���
���� ������	�	 	�
��� 	�������%��� ����	�	� � 
�	
�����'��� ���	���	
. ��&���
��� 3 ���
��� ��������� ������
�	�	 
���������� 
 	��	$���� 
�����
���	=��� � 
��
���	=��� ���	���	
 
(���. 1.7). ����	��� ����		������� !::�
�	���� ��������� �������
	
��� 

 ��&��� 	� 
��
���	=��� ���	���	
, ��� 
	�	�	� ���	������� ���	���<-
��� �������� 	�
��. C��	
��� !::�
�	���� �	��
��� ��� !�	� „ ����-
����, ��
���������� ��������=��
��� 
���
���, ��::����'���%&����� 
�� ;-���:	'��	
 ��� �=����� Th2-
���	
.

+������� ��	�	��� �
���
��<�� � ����������, �������
������� 
�
 
�� 
���	=�	� ��������, ��
 � 
 �
	�	��	� ����
	���	� :	���. ����	� 
��&���	� �����
�� ������� 
 	��	$���� �
	�	���� �������	
 ��	�
����-
�� 
 ����������'�� �� ��	�	��=��
	� �
��
�	��� (����	��� ����
������ 
������ „ ����������'�� �	
���	
). ; 	��	$���� �������	
, �
������� 
� �������	� ���	����, ����������%&�� �����
�� ������� ��	�
������ 
 
��������� ��	�	��=��
	� �
��
�	��� ��
�		��������, ��������, 
 �	��
-
����� ��	 �	�
���	��� ��� ��	�	��	��� 
 ������� �� 
���
�� �	�����, 
 
����	�
��&���� ��:�'��	
���� 
����	� 
���
� � �.�.

B	��� ���
�����<�� ��&����� ���������, ����������� ���������� � 
�=������ ������ :�
�	�	
 ��� 
���	
. H��
��� �� ��� „ 
��
	
��!
� „ 
�	
����� 
���	
 �	��
����� �����	��	�����	
, 	����=�%&��� �� ����	�-
��
���� � �	��	&���� :��	'�����, 
	�	��� ���%� �� �������� ��'���	�� 
��� «�
	��	
	�» =���� ������� (Fc-��'���	��). C��	����'�� ���=����<�	 
��
	���� :��	'��	� ���	���	
. ?���	� �������� ��&���	�	 �����
�� ����-
��� �	��	�� 
 �
��
�'�� 
	��������� �	 
�����=��
	�� ����. �	����
� 
«�������…�������	» �
���
��� ��
	�	�	=��� :�
�	� G1~, =�	 
���
��� 
��-

����% �
��
�'�% ������ 
	��	����	
 
	���������. /�	� ��	'��� ����� 
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2 	��	
��� !::�
��. ���
�� � ���
��� �� ��� „ 	��	����'�� 
���	
, �	 �� 
����������, � ��	��
���� ���&������� �3-
	��	����� „ G3•. D��	'��� 
���%� ��'���	�� 
 :��������� �3 
	��	����� � ���
	 ����	���%� 	��	��-
���	
����� ���	���. ;�	�	� �����<���, 	�	�����%&�� ��&����� !::�
� 

	���������, „ '��	��� 
���
� �� �=�� :	����	
���� �������	���
�%&�-
�	 
	����
��. ��	�� �	�	, ���%&�� Fc-��'���	�� ������
����� 
������ 
����	���%� 	��	�����	
����% ���������� 
���
� � 
���
�%� �� ����� 
�	 
	���
��	�� ���������. ��
	��', �������� 	����=�%� ����	���
���� 
���	���	
 ��
�	:�����, ���%&��� 
��	
	�::����� Fc-��'���	��, =�	 
���
	 �����
��� ��&����� �
	���
� !��� 
���	
.

��&��� 	� ����	� ����	
���	��� 
��
���	=��� ���	���	
 „ ��
�	��-
�����	
 (���<����	
) ��
�� 	��&���
������ �	 Th2-��
����	�� ���������. 
C���
	 
 !�	� ���=�� ����	�<$�% �	�< ����%� !	���	:���, ���
��
��-
��� '��	
�����, 
	�	��� ��
������%� Th2-���:	'��� � ��=��� 
���
�. 
/	���	:��� ����	����%��� �	 �	
����	��� �������� � 
�����%� �	�����-
&���� 
 �� !	���	:��<��� �������� 
��	
	�
��
��� ���
�, ���
�%&�� 
�������	
.

+������� �� ��	�	��� ��	��
���< 
����< 
���	
 � :�
��=��
� ������<-
�� ��	��
 ���	���	
, ���%&�� 
�����
���	=��% �	
�����'�%. ?�� ��&�-
�� 	� 
�����
���	=��� ���	���	
 �������� ������� ����� 2 ���������. ��
 
��� ��	�����	�<, Th1-
���
� �
��
���%� ��
�	:���. ��� 
����	�����
�� 
!��� 
���	
 >h1-���:	'�� �	��=��� �	�	������<��� ������ =���� TGU, � 
��
�	:�� „ =���� �����
�� IFN �  � 
	���������%&�% �	��
��� GK40. /�	� 

+����
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«����	�» ���
	��� 
 �	�	������<�	� �
��
�'�� ��
�	:��	
, 
 =����	���, 

 �	
�$���% ��
����'���	� �
��
�	��� !��� 
���	
 � :	����	
���% 
�	
	�	 :�
�	�� „  	
���� ��	�� � ��	 ��	��
	���� (����	���� !
�������� 
��
�	:����� ����'����<�	� N}-�������). /�	 ����������� �����$����� 

�����
���	=��� ���	���	
, ������������ 
 �����
�% :�
�	�	
 
�	����-
�	�	 ���������� �	 �	�
�%=���� >-������	
.

>�
�� 	����	�, 
 ����	� ���=�� ��������� !::�
�	���� ����	
���� 

���
� 
�	�����	�	 ���������� „ ��
�	:���, ��
��$�%&�� !������'�% 
���	���	
, �	��	&���� ��� ����� :��	'��	��. >	�<
	 ���������%&�� 
�������, �	���
������ >h1-
���
���, �	�
	��%� ������	
��< !�	� ��	�	� 
��&��� 	� 
�����
���	=��� (�	��	&�����, �	 �� �����$�����) ���	���	
. 
; ��	'���� ������	�	 	�
��� 
	���
��� �&� 	��� ����	
���	��< ����'�-
������ >-������	
 „ Th17 (���
��� �	 �	������%&��� ��	��
�� „ IW-17). 
C�� ���
��
�%� �����	:��� � �������%� �
	� !::�
��, �
��
���� !�� 

���
�. ; �	 �� 
���� �� �����
�� =���	 �����	��� 
 	�����< ���	�	���, 

�����%&���� 
 ���
���� ���	�������� ��	'���	
.

?����� ��������� �	�<�� � 
�����
���	=���� ���	������ �����
���� 
�� !������'�% �	
�����%&���� 
 '��	�	�� ���	���	
 (��
	������, ����-
��� � �.�.) ��� 
����	
, ���	� 
	�	��� ������������� 
 ���	� 
���
�. "��� 

 	��	
� �������&��	 ��������� ����� �������� �
��
�	��� !::�
�	���� 

���	
 
�	�����	�	 ����������, �	�
	��%&�� �� «����=��<��» 	� ���	-
����, �	 
 ����	� ���=�� �������� ������� 
������� �	��� ����
��<��� 
���< „ ���
��� ��:�'��	
����% 
���
� 
����� � ���	���	� (������ 
���
� 
����� :��	'���������). D��
'�% 
�����	
 
��	���%� '��	�	
��=��
�� 
�K8 M >-���:	'���, 	���=�%&���� 	� ������
����� 
�����	
 �� ��	�<
	 
��������	� '��	����, �
	�<
	 ���'�:�=�	��<%P ������ =�� ����< 
���-

�, '��	�	
��=��
�� >-���:	'�� �	���� ����	����< ���������� ������ 
���	����, 
��	����� �� �	
����	��< 
���
�-��$��� 
 �	���
� �	��
�� 
\]G-I. >�
	� �� �������� �������� ������� ���	�<���� ��� �	�<�� � 
	���	��
��� 
���
��� � ��� 	��	������ =����	��	�	 �������������. C� 
�� �	��� �=���
	
��< 
 ���
���� ���	������	� ���	�	��� (�������� ���-
��� I ���� � ��.).

�	�	���
��� !::�
�	���� ��������� 
�	�����	�	 (����������� �� 
���
	� ����� ��&���) � ������
�	�	 ���������� (:	�����%��� 
 �	�� 
������	�	 	�
���), ������� 	������< �� ��	���
	f ��� ������
�	� 	�
��� 
	�� �����=����<�	 �	��:�'���%���. ?����
����<�	, � 
	 
�	�����	�, � 

 ������
�	� ���������� ���	�<������ 
������ ���	���	
 ��� ��:�'��	-

����� 
���	
, ������������ '��	
����� ��� ����������. >�
�� 	���-
�	�, �	� 
������� :�
�	�	
 ������
�	�	 ���������� :��	'��	� �������-
:�'������� � ����	
���� �	��� '��������
������. >-
������ �����
�%� 
�	�	��	 �������<��� 
�������, �	 ���
�� �� ��$���� 	�����=�� ���'�-
:�=�	��<% �� ��'���	�	
, �.�. >-
������ �����
�%� �	��� ���������<�	. 
;��
���	=��� '��	���, 	��&���
������ !	���	:�����, ��� ������
�	� 
	�
��� ��	�
������ �	
��<�	 ����	���� 
����	�
� '��	
��	
, ���
��
�%-
&�� !	���	:��� 
 ���<������. ��
	��', ���
'�� 
	���������, �
��
���-
��	�	 =���� ��<�������
��� � 
�����=��
�� ����, ���
	��� 
 	����
	
�� 
�����<�����, �	 

�%=�%��� �	 ����������'�:�=��
	�� ��������� �	�<
	 

	 
�	�	� ���=��. *���� ��	
���, ������
��� ��������� ���	�<���� 
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!::�
�	���� ��������� 
�	�����	�	 ����������, �����
�� �� ���'�-
:�=�	��< � �����
�� �� ����� 
	���
���� ���
���	=��� 
����	�����
�� 
� ���������%&��	 �����
�� '��	
��	
 (���. 1.8).

1.3.6. 
���������G�'*�+ ;��+&F
  ; ��	'���� ������	�	 	�
��� ��	���	��� !������'�� ���	����. 

Q��	�=�
	��< 
 ����, ����
����� ��	��
��
��� ���������	�, �	������-

����� ��	�������� !::�
�	����� :�
�	���� (��������, '��	�	
��=��-

�� >-���:	'���, ������ �
��
��	
����� 
���
� ������
�	�	 � 
�	����-
�	�	 ����������) (���. 1.9). C���
	 ��	
 ����� !��� 
���	
 � ���	���<��� 
:�
�	�	
 	�����=��. �	��� �� �����$���� 	������� �	������� ��������� 

 ���	����, �	 	� ����� �����% 	��	
�. ;�$� 	���=��	�<, =�	 ��� �����-
�	� 	�
��� 	��	
������	 � !::�
�	����� 
���
��� 	�����%��� 
���
� 
������, �� 
	
��
����� 
 ��
�&�� �������� 	�
��, �	 :	�����%&�� ��� 
��&����� 
���	
 ��� �	
�	��	� 
����=� � ��� �� �������	�. ����
� ������ 
�	�:	�	��=��
� �� 	���=�%��� 	� ���
��� 
���	
, �	 ����� ��� ����
���-
��� ���������� �	��
��, 	�������%&�� ���� ��'��
���'��, 	���=��� 
	� ��
	
�� ��� ���
��� ���:	'��	
. L������	��< 
���	
 
 
���	� 
�	�� 

���	
 ������ �� 2…3 �	���
� 
�$�, =�� 
 
�	��� ���
��� ���:	'��	
. 
;-
���
� ������ ��� ��	$�� !��� ����
�%=���� ��	���� ��
���������� 
������� � V-���� �� �����	��	�����	
 �	������ �	����=��
�� ����'��, 
��	��	$��$�� 
 ���	��$�
�� '������. GK4 M >-
���
� ������ ��� ��:-
:����'��	
��� �� ����	����'��. ;�� !�	 ��
	���� ���
���� ������	�	 
	�
��� ��� �	
�	��	� 
����=� � �������	� „ 
�	��=�	�	 ������	�	 	�
���. 

<�%G/@..HJ!&��O.&0@0 !

�/��0&<.HJ!&��O.&0@0

�
�
���� !5
���

� !

���*�
���
"!
�
�
 �
� !

����
�#�"�
" !

&
�. 1.8. ;����	�
��< 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. ;�	������� ����-
����� 	�����=�
��� ��������'�% �������� � 
	�������'�%, ��	��	����� ��� 
�����
� ������
�	�	 ����������. ; �
	% 	=����<, ������
��� ��������� ����	-
���� 
����	�
� ������� � '��	
��	
 ������� ���
'��� 
�	�����	�	 ���������� 
���������<�	��< �����
�� � �	
�$��� �� !::�
��
�	��<
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C���
	 ����	�� !�	� �	
�$���	� !::�
��
�	��� 
���	
 ������ �	
� �� 

�	��� ����.

��
 ��
����	, 	��	
�	� � ����	��� !::�
��
�	� �����
����� ���
��=��-

	� �����	�	���, � ���
����� 
	�	�	�	 �
����	 ���	������ !�	� ���
�, „ 

�
'���'��, �.�. ����
'�� !::�
��
�	� �����	�	��=��
	� ������ ��� ��	-
�
����� ���	��
����. ; �	������� �	�� ��	���� ����'��� ����� ���	�<�	-

��< 
 ��=����� '����P ��	
	��� �	�<$�% ���	�� �	 �	�����% 	�
	
�
'��, 
������	
�
'��, � ��
�� 
�
'�� ��� ��=���� ���	�������� ���	��
����. ;	 

��� !��� ���=��� �	���
����	� '��� ����%��� �	�������< �� ��	�<
	 ����� 
:	����	
���� 
���	
 ������ (�	�� � !�	 ����� ����	, �	 
������ ����, ��� 
�	������ 	�
	
�
'��), �
	�<
	 ����� ����	������'�� ������	�	 	�
���, 

���
���	�	 
�
'�����, 
 ������	� �����
�����. ��������, ��� �������� 
����%��� ����'��	
��< Th1-	�	����	
����� �������� 	�
�� �� �������� 

����	 ��� �:	����	
�
$��	�� Th2-	�
���, 	����	
��
�%&��	 ��	�
����� 
��������. ��� ���	�������� ��	'����� ����%��� ����'��	
��< ������% 

 ���	���������f ��� 	���	��� „ ��	�	�	�, �����
�%� �������� 	�
�� �� 
	���	��
�� �������� � �����
��%� ��	 �	 Th1-����.

P 41 2 Q R 1 2 Q 4
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&
�. 1.=. ;������� •� ������
� ��	�
����� ������
�	� ������	� ��&��� ��� 
��:�
'��. �	 	�� ���'��� 	���=��� ��	
� �	��� 

������ ���	����
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&>?@B>
������� ���������� ����� �
� 	��	
��� 
��
�, =�	 	������� �� 

!
	�%'�	���% ���	��%. C�� 

�%=��� ���
��� 
	��	���� „ 
�	�-
������ ���������, � �	��� �	����� :��	������=��
	� ���	�������� „ 
������
��� ���������. D��
'�	���	
���� 
�	�����	�	 ���������� 
	��	
��	 �� ����	���
���� 	����	
 ���	����	��� „ =����	���� �	��-

��, !
������������� 
	����������� ��:�
'��, „ � ���=�	����� �� 
�	������� � �	�	&<% 
	����
�� ���
'��, �� 
	�	��� ����	��� 
���� 
:��	'��	�. ; ���
�� 
�	�����	�	 ���������� �:	����	
���� �	�	�-
�����<��� �������� 	�
��� �� !��	������ ������� 	����	���, ���-
��&�� 	��	
	� ��&��� 	� �����:	����	
����� (	���	��
��) 
���	
. 
+�����
��� ��������� 	��	
�� �� ����
�����<�	� ����	���
���� 
�������	
 „ ��
�	�	��
��, 	��=�	 =����	����, �	 �� 	�������<�	 
�
������� � ���	������. /�	 ������� ������
��� �������� ��	'��-
��� 
��	
�% ���������<�	��<, �	 �	����� ���
 ���
���� ���	�����-
�	�	 �	
��������. ?�� �����
� ������
�	�	 ���������� ��	��	���� 
�
��
�'�� 
�	�����	�	 ����������. +�����
��� ��������� ���
��-
=��
� �� ����	������ �	���
������ !::�
�	����� �����������, �	, 
���	�<��� !::�
�	���� ��������� 
�	�����	�	 ����������, ������� 
�� �	�<$�% ���������<�	��< � �	
�$��� �� !::�
��
�	��<. H��
�	� 
������&���
	 ������
�	�	 ���������� ����� 
�	������� „ :	���-
�	
���� �����	�	��=��
	� ������, ���
	 �	
�$�%&�� !::�
��
�	��< 
������	� ��&��� ��� �	
�	��	� 
����=� � �������	� � :�
��=��
� 
����	�
��&�%&�� ��� !�	� ���
���� ���	��
����.



����� 2

#�$����(/ ������&�&

*� �������&�� ���
� �������, =�	 
�	������� ��&����� ���
'�� � 
����	�
	�	=��� „ ������
���	� ��	�
����� ����������, � � �	�
	�	=-
��� �������
��%� 	��	
�, �� 
	�	�	� ���	���� 
�� �������� ��&��� � �� 

	�	�	� «
��������» ������
��� ���������, 
 �
	% 	=����< 
���%&�� �� 
��	�
����� 
�	�����	�	 ����������.

2.1. "
���
�	H� �����
 ��� ��	�
� 


�����		��� 
""�	
����

�������'�� 
�	�����	�	 ���������� 	����	
���� ������<�	��<% ��	��� 
���	
 
���	
. C��	
��% �	�< ��� !�	� ����%� �����
 �
��

�	
�
 ��

�7
�0
��	
� , ����%&�� �	�< 
�����=��
�� !::�
�	�	
 
�	�����	�	 ����������. 
� ����	����� 
���
�� 	��	���, 
 ���
�% 	=����<, �	�<$����
	 ����
!
�
� 
��
�
  (
�� ���
	'���, 
�	�� ���:	'��	
). ;�� 	�� ���
�
�%��� 
 	������ 

�	
��
	����� (� 
��	���� ���
	����%&��, 

�%=�� =��	
�
�, „ 
 
	��-
�	� �	���), 
�� ��	�	��� �����% '��
���'�� 
 �	���
� ���
	'��	
 
�	
�. 
C��� 
���
� (����������, ��=���) '��
�����%� ����	�<
	 
���
	
������	 
� 
 ��	�< ���	� 
	��=���
�, =�	 ��� 	��=�	� 	���������� ���
	'�����	� 
:	����� �� 
��
��< �� �������. ?����� 
���
� (�����	:���, �	�	'���) 
�������
��%� 	��	
�	� 
	��	���� ���� ���
	'��	
 
�	
�. ;�� ����	
���	�-
�� ����	����� 
���	
 ��	�����	 �������%� �� 
�	
� 
 �
���, ��� �����	 
�	����%� (�����	:���) ��� ������<�	 :��
'�	����%�, ��	��
�� 
 
�=���-

� ���
��	�	�7 ����
�  ���
��=��
� 
	 
�� 	����� � �
���, ������� ��� !�	� 
�	� 
������ ��
�		
������� �
	� �	�:	:��
'�	���<��� 	�	����	��� 
(��
, 
 �
���
�� :	���� �	�	'��	
 	��	��� ��
�	:��� � ����	����� 
���������� 
���
�). ��	�� �	�	, 
�	
	�	
 ������ ���	, �� 
	�	�	�	 
���
� 
�������%� 
 	=��� ���
�
�%&��	�� 
	�������� (��������, ��� ��	��
�	
�-
��� ���	���	
 � �.�.), ��� ������&���
���	 � ����������� �� ��&����� :��
-
'��. >�
�� 	����	�, �=����� ����	����� 
���	
 
 	�����=���� 
�	�����	�	 
���������� �
����
����� �� !
������	� ���
'�� 
���	
, �	���������� �� 

�	
	�	
� 
 ���	
��� 
	��������, � �	��	���	� «:	�	
	�» ������<�	��� 
����������� 
���	
. ?��������� 
���
�� ����������� ������ 
����� 	�	-
����	��< „ 	�� 	�����=�
�%� �����
 ������
�	�	 ����������.

2.1.1. �#���&��#�(� '&�����(� *��&*� � �����;�:%
  ��
 ��� 	���=��	, � 
��	���� ���
	����%&��, 

�%=�� =��	
�
�, ���-

�	�	!� ��	���	��� 
 
	���	� �	���. ;�� 
���
� 
�	
� ��	���	��� 	� ���	-
�	!��=��
�� ��
	�	
�� 
���	
. ��
	�	
�� 
�	
��
	���� 
���
� ��	�	��� 
3 ������ ���
����, �����=�%&���� �	 ��	�	��	��� 
	������
��
��< 
�	-

��
	����� ��� �����	�� �� 	���=����� ��
	����P

��
	�	
�� 
���
� ������<�	�	 �����
��f
��
	�	
�� 
���
� 
	�	�
	�	 �����
��f
���<���	������� �	�	��=��<��� 
���
� (���. 2.1).

…
…
…
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?�� 
��� ������ ����
����� ���������� :��	��� Win -[ca-1 Mc-OitM {Win „ 
�������� ���
���f [ca-1 „ ������� ��
	�	
�� 
���	
 ( Stem cell antigen)f 
c-Oit „ ������ :�
�	�� ��
	�	
�� 
���	
 [GF ( Stem cell factor)z. ��
	�	
�� 

���
� �� 2-� � 3-� ������ ���
���� ����� �� �	
����	��� �	��
��� GK34. 
/�	� ���
�� =�&� 
���	 ���	�<��%� 
 
�=���
� ������:�
�'�	��	�	 ��� 

��
����� ��
	�	
�� 
���	
 � �� ������$�� �	�	�
	
. ?�� ���	�	!��=��
�� 
��
	�	
�� 
���	
 =��	
�
� ����
����	 	������
�� �������� ���
��	
, ����-
=�� �	��
��� GK34 � 	������
�� �	��
��� GK38. �	������� �	�
������ �� 
������ 
	������	
����� ����
	
�� 
���	
 „ 	�&�� ���:	���	�	 (GWX) � 
����	���	�	 ����$���
����
	
. ; 
	���	� �	��� =��	
�
� �	�������� 0,5…5‚ 
GK34M 
���	
, �	�<
	 1…10‚ �� ��� ��$��� GK38, �.�. �	��� ���������
��<�� 

�
 
�������� 
 ��
	�	
�� 
���
�. *������� ��
	�	
�� 
���	
, �.�. 
���	
, 
��	�	���� ������<�	 �	������
��< ���	�	!� in vitro ��� ��� �������
� 
 	���-
����, ���=����<�	 ���<$� „ 1 �� 10 4 Win-GK34M Thy-1-
���	
.

��
	�	
�� 
���
� ������� �������	 (	
	�	 5‚ ���	����� 
 [ � Z2 
:���� 
 ���	=�	�	 '�
 ��f 
����� 
 ���
� ������� 1 ��� 
 30…60 ���). 
_������	�	��	��< ��
	�	
�� 
���	
 	�����=�
����� ���	���<���� 
���-

��� 
	���	�	 �	���, :	�����%&��� �� ��$�. B	�<$����
	 ��
	�	
�� 

�	
��
	���� 
���	
 ����	�	���	 
 !��	����<�	� =���� 
	���	�	 �	���, � 
��
�� 
 �����	���� (�		�
����
���	 „ !��	����<��� � �	�������� ��$�). 
>�
�� 
���	
 ���	 
 '������<�	� =���� 
	���	�	 �	���. C��	
��% �	�< 
 
�	��������� �������	�	��	��� � 	�����=���� :��
'�	���	
���� ��
	-
�	
�� 
���	
 ����%� �� 
	���
�� �	 ���'�������	
������ 	���	�������� 
��$. ; �	��� 
	���
�� ��	���	��� 
����	�����
�� ��	��� ��� �	��
��, 


�%=�� �	��
��� ������� (��������� � �� ��'���	��), ���������� '��	-

��� ([GF � ��	 ������, c-Oit), ���	��
��=��
�� �	��
��� (���	
��� � 
�� ��'���	��) � �.�. �	�< ����
	����� :�
�	�	
 ('��	
��	
) 
 ������'�� 
�������	�	��	��� � �
��
�	��� ��
	�	
�� 
���	
 ��
���
�. ��
	�	
�� 

���
� 
�	��� 
 
���	=��� '�
� � ��::����'���%��� �	�<
	 ��� 	����-
����� �
��� � ��$�� � ������ 
	���
�	
 � 	���	��������. ;����� 	�	���-

!

!!!!

!

! !

!

!

!
!

!

!

!

%+�%��

�(�

//:�(9

�/:�9�

���

Lin:Sca:13c:Kit3CDQ4:Ulo

Lin:Sca:13c:Kit3CDQ43Thy:1:

Lin:Sca:13c:Kit3CDQ43Thy:13

Lin:Sca:1:c:Kit3CDQ43Thy:1:IL:AV� :

Lin:Sca:1:c:Kit3CDQ43Thy:1:Wc� V3

Lin:Sca:1loc:KitloThy:1:IL:AV� 3

&
�. 2.1. ?�����<�	��< �����
���� 	��	
��� ����	����� 
���	
 
 
	���	� �	���, 

�	
� � �
����



492.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

�	��< ��
	�	
�� 
���	
 „ ���������	
���	��< ��	'���	
 ��	��:���'�� 
� ��::����'��	

�P �� ��	
�� �	����'�� 	��� �� �	=����� 
���	
 ��	-
�	����� �����<��, �	��� 
�
 ������ �	�
�������� ��::����'��	

�, �	 ���< 
�	���
���. ; �����<���� ��	��:�����%&�� 
���
� 	�����%� 
�
 �� ��
	�, 	� 

	�	�	�	 �	��	���	 	�����%��� 
���
�, ��	��&�� 
 ��::����'��	

�.

?�::����'�����<, ��
	�	
�� 
�	
��
	���� 
���
� ��%� ��=��	 �
�� 
	��	
��� 
��
�� 
���	
 
�	
� „ ����	���	� � ���:	���	�. ���
	�<
	 
������������, �	��	 �
����<, =�	 !�� 
��
� 	�����=�
�%� ���
���� 
��-
�	
 �		�
����
���	 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������. ; !�	� ���
� 
�����	���� �	�<
	 ����	����� ���< ���
���� 
���	
 
�	
�, ��	���%��-
���	
����� �� ���. 2.2. *��	���� 
���
� !�	�	 ���� ���
���� „ 	�&�� 
����	����� ����$���
����
�. C�� 	�����%��� 
�
 
 !��	����<�	�, ��
 � 

 �	������	� ��$�� � 	���=�%��� 	� ��
	�	
�� 
���	
 	������
��� ����-
����	� �	��
��� [ca-1, � 	� GWX „ ��'���	�� ��� IW-7.

*� 	�&��	 ����	���	�	 ����$���
����
� ��	���	��� 
�� 
���
� 
�	
�, 

�	�� ���:	'��	
. �����	���� �	�<
	 ���
���� 
���	
 
�	�����	�	 ����-
������ �	 3 ������ ��::����'��	

�. ����	��� 
����� �� ��� „ ������	-
'�����	-��
�	:����<���, ��� Z\-�����. C�� ���� ��=��	 �
�� �	=����� 
������ „ �	�	'�����	� (#-�����) � ������	'�����	� (Z-�����). ;	��	� 
	 ���
���� !	���	:��	
 � ���	:��	
 �	 
	�'� �� ��$��. "��< ������ 	 
����=�� � ��� 	�&��	 ����$���
����
�, ��::����'���%&��	�� 
�	�����-
�
�� �� !	���	:��<��% � ���	:��<��% �����. � �	�	&<% �����'�	��	�	 
�	�:	�	��=��
	�	 �	��	�� 
�����%� ���
	�<
	 ������ ���
���� ����	-
����� 
���	
P ����	������, ��	����	'���, ����	'���, ��������	'���, 
���	=
	������� � �������	������� (������) :	���. ����
� �� 2 �	����-
��� ������� 
 �	��� ��������
�%� 
 
�	
	�	
�. ��
����
����� 
�� �	�<$� 
�
������<��
, =�	 �����'�	��	� �������
����� ���	�	!�� 
 
��� «����
�» 
�� �	=�	, �	�
	�<
� 	������ ��	�	=�������� 	�
�	����� 	� ��	��
$��-
�� �����. >�
, ��
����� 
���
�-����$���
����
�, 	�&�� ��� �	�	'��	
 
� ;-���:	'��	
 ��� �	�	'��	
 � >-���:	'��	
. H��	�	!�� �
	���
��� 
���=����<��� ������< ������=�	���.

?�� ��::����'��	

� ����	����� (
�
 � �%��� ������) 
���	
 ��	�-
�	���� !
�������� 	���������	�	 ���	�� :�
�	�	
 �����
���'��. /�� 
������� ���
� 	�����%� ��	���
	� 
 
	�
������ �	����	
����<�	���� 
?�� 
 ��	�	�	���� �=���
�� ���	
 �, �	�������< � ����, 	�����=�
�%� 
!
�������% !��� ���	
. C��=�	 � ��	�	�	�	� �	��������� '���� 
	����
� 
�����
���'�	���� :�
�	�	
, ����� 
	�	��� ���< �	��	���	 ��������-

�%&�� (
	��������
���) � ����'������� :�
�	��f ��
	�	��� �� ��� 
����
����� ��� �����=��� ������ ���
���� 
���	
. >�
, ��� ����	�	!�� 
��� �	�<$����
� ����� � ������ ���
���� 
���	
 
��
���� 	��	�����<�	 
���'�:�=��� ��� ��� �����
���'�	���� :�
�	�� (��. ���. 2.2). ��������, 
!
�������� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� Ikaros ����
����� ��� ���:	��-
�	�, �	 �� ����	���	� 
��
� ���	�	!��. ��� ����	�	!�� 
��	
�� ��	
��< 
!
�������� :�
�	�� Xƒ.1 ��	��	��� ��� ���
���� 
���	
 Z\-�����, ���-

�� ��	
��< 
��
��%� 
 
���
�� !	���	:��<�	�	 ����, � 
 ���	:���� !�	� 
:�
�	� 	������
���. #	�	'������� � ������	'������� ���� �����=�%��� 
�
	��� 
	�����'��� �����
���'�	���� :�
�	�	
, =�� ����=��� 	��	�	 
���'�:�=�	�	f �����	:��� 	���=�%��� 	� �	�	'��	
 !
��������� ������ 
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��	:	�� :�
�	�� GJYSX. ���
��� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
 ���	:�-
�	
 � ������ ����	����� 
���	
 
�	
� �� ����
��
�%���.

�������� 
�	
��
	���� 
���
� ���
	 �	�
����%��� ��	��	��. ?�� �	���-
����� �������	�	��	��� �� ��	��	���	 ��������
�� 
 ��
�		
������� 
'��	
��	
. C��	
��� '��	
��	�, 	�&�� ���
��=��
� ��� 
��� ����	-
����� 
���	
, ��=���� 	� 	�&��	 ����	���	�	 ����$���
����
�, �=�-
��%� ������	'�����	-��
�	:����<��� 
	�	������������%&�� :�
�	� 
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!
!

!
!

!
!

!

!
!

!

!

!!!! !
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! !
!
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!!!!!! !
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!
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!
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KCK!lkaros;!
XY>1!CBW;:c!

Myb;!Z[T[1;2;Q!
CU\BX;

lL:Q;!lL:1!
ZM:CSW %+�!

lkaros3

%��!XY:1;!
CU\BX!
lkaros:

�-

��-!
Z[T[:1

�� 

IL:Q!
ZM:CSW

�(�!CU\BX;!
XY:1hi

�-�,�*!
Z[T[:1;!

XY:1CU\BX;

Z:CSW!
ZM:CSW

M:CSW!
ZM:CSW

��!
Maf;]un;!
XY>1hi

�(!CU\BX!
Xu>1hi

�-�!
CU\BXlo!
XY>1lo

�,�*!
Z[T[1;
2!MITW

SCW!
IL:^

ZM:CSW!
IL:RZ:CSWM:CSW ZM:CSW!

IL:4;!TNW

M
\rg1;!XY>1;!

Bb;!pRQ;!
CU\BXs

(
V[Vs;!XY>1;!
CU\BX:� 
! � ;!

ZWI:1;

-�!
CU\BXslo!

XY>1lo!

,�*!
Z[T[:1;2!

MITW

TK!
Z[T[s!
MITW

��!
CU\BXs!

�/�!
Icaros;!IVW:2;!
VelB;!ST[TQ;!

XY1;!Zfi1

ZM:CSW!
IL:R

SCW;!
IL:Q

&
�. 2.2.  ��	
��
	���� ��
	�	
�� 
���
� ��$�� � ������ !���� �� ��::����'�-
�	

�. ; ����	��	�<��
�� 	���=��� '��	
���, 	�
����
����� �� ���
���� 
���	
, 

 	
���� „ 	�	���=���� 
���	
 � ���'�:�=��� ��� ��� �����
���'�	���� :�
�	-
�	
. C�	���=���� 
���	
 ��. 
 ��
���



512.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

(Z\-G[F). �� ������ !����� ����	�	!�� ��	���% �	�< 
��	����� IW-3, 
����
����� ��
�� �	���	!���	�. ��� �	���
���� � ���'������'�� 
���	
 
��� �	�������� �������	�	��	��� �� ��	��	���� ������	-���'�:�=��-

�� '��	
���P ��� �	�	'�����	�	 ���� „ �	�	'�����	-��
�	:����<��� 

	�	������������%&�� :�
�	� (\-G[F), � ��� �����	:��<�	�	 „ �����-
�	'������� 
	�	������������%&�� :�
�	� (Z-G[F). �	�	���% �	�< ��� 
���
���� !	���	:��	
 ������ IW-5. ;	 
��� !��� ���=��� ������ � ���
��-
���� '��	
����� �	�< :�
�	�� 
���
���� � 
	�	������������%&��	 
:�
�	�� 
��	���%� Z\-G[F �, 
 ���<$�� �������, IW-3. B��	:���� ��� 
���
���� ����� 
	����
� :�
�	�	
, 
 
	�	�	� ���
��% �	�< ������ G[F.

#���� �	�
������ ������	'�����	-��
�	:����<�	�	 ����$���
����
� 
� ��	 ��::����'��	

	� �� �	�	'�����	-��
�	:����<��� � ������	'�-
������ ����$���
����
� ��	�	��� 	
	�	 5 ��� „ !�	 	��� �� ����� ���-
���<��� !���	
 ����	�	!��. �����%&�� !��� „ �	���
���� „ ���=����<�	 
	���=����� �	 ��	�	������<�	��� ��� �	�	'��	
 � ������	'��	
P ���� ��� 
�	���
���� �	�	'��� ��	��	���	 2…3 ���, �	 ��� �	���
���� �����	:��<-
�	�	 ������	'��� „ 10…12 ���. �	��� �	���
���� �	�	'��� ���	����� 
 

	���	� �	��� �&� ���
� � ����� �	
���%� ��	, �	������ 
 
�	
	�	
. ��� 
!�	� 
���
� �	�����%� ��	�	��	��< 
 ������% � ���<���$�� ��::����'�-
�	

�. �����	:��� 	���%��� 
 
	���	� �	��� 
 ��=���� 1…2 ��� � 
��	��� 

 
�	
< �� ��	��	 ����	�, � ����	� 
���
	� � 	�����=������ ��	�	��	���-
��, ����	�	��	� 
 ������%, ����'��	
���	� !
�������� ���	
 � ������� 
���
�. ����	��� 
	�	�
�� ��	�����	
 
������ ��������� ��� ���
���� 
 

	���	� �	��� !	���	:��	
 (2…4 ���). +���	��=��� ������ ��� ���	:��	
 
	������
�%�. ��	�	������<�	��< �����
���� �����=��� ����	����� 
��-
�	
 
 
	���	� �	���, 
�	
	�	
� � �
���� �	�	���
���� �� ���. 2.3.

;��	� ���
	'��	
 �� 
	���	�	 �	��� 
 
�	
	�	
 ��	���	��� 
������
�� 
	��������� 
����	�����
�� ���	
��	
, 
��������� ���	���<���� 
���
�-
�� 
	���	�	 �	��� � ��'���	���� ���
	'��	
. ����	��� 
����� ���	
��, 
������
�%&�� �	���
�%&�� 
���
� 
 
	���	� �	���, „ GbG12 ([KF-1 „ 
Stroma derived factor 1, :�
�	� ���	���<��� 
���	
 1), ����	���
����� ��'��-
�	�	� GbGU4 (	 ���	
���� � �� ��'���	��� ��. ������ 2.3.2). �	� 
������� 

	�	������������%&�� :�
�	�	
 (���	�	!���	
) ��	���	��� 	��������� 

����	�
� ���	
��	
 � !
�������� �� ��'���	�	
, =�	 �	�
	���� �	���
-
$�� 
���
�� �	
����< 
	����� �	��. �������	������� (�����	:��<��� � 
!	���	:��<���) ���
	'��� �����
�%� 
 
�	
	�	
� ����� 12 =f �	�	'��� 

������

��
��
��:��

.������
��

-�*

��
��

�������� 
� ��

8…^!�#�

8…1P!�#�

18…2P!�#�

���������� 
� �����

1…2!�#�

A…1P!�

R…1P!�

�������!�� � ���!�"

2P…2R!�#�!…!
���"��U ���

Q…R!�#�

1P…12!�#�

&
�. 2.3. ����� ����	�	!�� � �
������� '��	
��	
, 	�
����
����� �� 
���
���� � 
���
���� 
���	
 � ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
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'��
�����%� 
 ��=���� ���
	�<
�� ����. ����� 
���
� �������%� �� 
�	
� 

 �
���. /�	� ��	'��� ������������ ���	
��	
��� ��������� � ��	���	-
��� � �=������ �	��
�� ������� (����
���	
, ��������	
) � �� ��'���	�	
. 
; �	��� !
����
���'�� ���
	'��	
 	��&���
������ �	 ��� �� ��
	���, =�	 
� ��� 
	��������, �	 ����� �������
�	 
 �
��� � ���<$�� ��	��'���	��<% 
�	������	� ����
� � �	��� ����	� ���	
��	
	� �������'���.

?�����<�	��< �����
���� ����	����� 
���	
 
 �
���� ��
�� ��&���-

���	 
��<�����P ��� �����	:��	
 � !	���	:��	
 	�� ���=����<�	 ���<$�, 
=�� ��� �	�	'��	
. >�
, 
 �
���� �����	:��� ��
�� 
���	 3…5 ���, !	��-
�	:��� „ 10…12 ���, �	��� 
�
 �	�	'��� (�	=���, ��
�	:���, 
 
	�	��� 
	�� ���
��&�%��� 
 �
���
	� ��
�		
�������) �	��� ���	���<�� 
 �
���� 
�	 ���
	�<
�� ��� (��� ������ ����	����'�� ��
�	:��	
 !�	� �	
������< 
��&���
���	 �����=�����). �����	:���, !	���	:��� � ���	:��� �	����-
��%��� �� 
�	
� 
 �
��� 
 	�	��� !
�������� ���=��� (	���	� 
	��������, 
�������=��
�� ��	'����). #	�	'���J��
�	:���, ��	�	�	�, ����%� ���-
���&���
���	 �	�< 
���	
, ������<�	� 
���� ��
�&�� � :��
'�	����%-
&�� 
 �����=��� �
����. ; �
��� � !��� ����	 	������< ���=����<�	 �	��� 

��	
�% ��	��
	�����<�	��< ������	'��	�	!�� �	 ���
����% � �	�	'��	-
�	!�	�. �� ���
� 
 	�������� =��	
�
� 	��������� � �	������� 
 
�	
	�	
 
	
	�	 10 11 �����	:��	
, =�	 �	 ����� �	���
���� 	
	�	 100 �, �.�. �������	 
0,1‚ 	� ����� ����f ��
	� �� 
	��=���
	 ������	'��	
 ������
�	 �	����-
��. ��	��
	�����<�	��< �	�	'��	�	!�� 
 20 ��� ����P �� ���
� 	��������� 
� �	������� 
 
�	
	�	
 �	 5 ×109 �	�	'��	
. /�	 	����	
���	 ���=����<�	 
�	�<$�� ��	�	������<�	��<% ����� �	�	'��	
J��
�	:��	
.

��&���
��� �&� �	 
������ ���� 2 ����	
���	��� ����	����� 
���	
, 
��	���	��&�� �� 
	���	�	 �	���, �	 ���	�<��%&�� 
�	
��	� ����	 �	�<-

	 
 
�=���
� 
���
	
������	�	 ��������	�	 �=���
� �	 ���� 
 �
��� „ 
���������� � ��=��� 
���
�. ���
���� !��� 
���	
 ����� �����	����	 
	����<�	 ��� 	������� �� :��
'�� (��. ������� 2.1.4 � 2.1.6).

2.1.2. 	�/&#�E��(
 �����	:��<��� �������	������� ���
	'��� (�����	:��<��� ������	-

'���, ��� �����	:���) „ ���	�����%&�� �	����'�� ����� 
���	
 
�	
�. 
���
���� �����	:��	
 
	���	�������� '��	
�����, �� 
	�	��� ���
��% 
�	�< ������ Z-G[F, � 
��	�	�����<��% „ Z\-G[F, IW-3 � IW-6. �	
�$���� 
�	�������� �����	:��	
 
 ���	
��� 
	�������� ������������ '��	
����� 
IW-17 � IW-23. IW-23 ����'����� 	����	
���� IW-17, � 	� ����������� 
���-
�	�
� Z-G[F.

; 
�	
� =��	
�
� �	�������� 2,0…7,5 ×109J� �����	:��	
, =�	 �	���
���� 
50…70‚ 	� 	�&��	 =���� ���
	'��	
 
�	
�f ��
�� 
 
�	
� ��������
��� 
��
	�	�	� 
	��=���
	 (0,04…0,3 ×109J�, �.�. 1…6‚) ���	=
	������� :	�� 
�����	:��	
, �� ��
��$�
$�� �	���
����. `��	 ��
�� 
���	
 �� ������-
���	
��	, �	�� � ����� ���	������% ����
���� ��	������. ; 
�	
	�	
� 
��������
��� �	�<
	 1…2‚ 	�&��	 =���� ������ �����	:��	
 
 	�������� 
(	����<��� �������
���� 
 �
����, ������&���
���	 
 
	���	� �	���). 
��	
 �� �����
���� 
 '��
���'�� �	���
���� 7…10 =.

�	��� 
���
	
������	� '��
���'�� �����	:��� �	
���%� 
�	
	�	
 � 
�������%� 
 �
���. �������	 30‚ �����	:��	
, 
��	��&�� �� 
�	
	�	
�, 



532.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

�������%� 
 ��=��< � 
	����� �	��f 	
	�	 20‚ „ 
 ���
�� (�	=��� 
 �� 
��
�	'��
����	��	� ����	)f 	
	�	 15‚ „ 
 �������
�. C��	
���� ���	-
��
��=��
��� :�
�	���� ��� �����	:��	
 ������ ���
	����� ;4 � IW-8, 
 
���	�<$�� 
	��=���
�� 
�������
����� 
 �
����. #����'�� ��	���	��� 
� �=������ �	��
�� ������� ( � 2-���������, �- � "-����
����), � ��
�� 
:������� !�������, ��
��������	�	 ������ �����	:�����.  L���� 3…5 ��� 
�����
���� 
 �
���� �����	:��� �	�
����%��� ��	�����	�� ��	��	��, 
�.�. ����	�������	
���	� ������ (��. ������ 3.4.1.5), � �� :��	'�����%� 
����������� ��
�	:���, =�	 ����	�
��&��� ��������� �&���� 	
����%-
&�� 
���
��. ; ����	�&�� 
���� �	���
����� 
	��	��	��< ���
��&���� 
���	�<$	� :��
'�� �
���
�� �����	:��	
 
 �	��	��
�&�% :	��� � ���� 
�� ��::����'��	

� 
 ��
�	:���. ; '��	� :��
'�� �
���
�� �����	:�-
�	
 	������� ��
�������	�.

?������ �����	:��	
 �	���
���� 9…12 �
�. *� �
	���
���� ���
��<-
��� �	�:	�	���P ���	 ���������	
���	� (	��=�	 �	��	�� �� 3 ������-
�	
) � ��	��	 ���
	
����� ��	�����	� (�����	��	�����	�)f '��	������ 
�	������ �������<��� (�	 ������ 	
��$�
����) �������, =�	 � 	���-
������ ���
���� !��� 
���	
. C�	����	��� ��	�����	
	� ����
���� ���� 
(���	�����	��< ��	�	�	���� �=���
	
 ��� ��::����'��	
	=��� :�
�	-
�	
) ���=����<�	 	�����=�
��� !
�������% ���	
 � ������ ��
�	�	��
�� 
�����	:����� de novo. >�� �� �����, 
	���
� ����� ��&���
	
�
$�� ����-
���
������, �����	:��� �	�����%� ��	�	��	��< 
 ��	�������, �	�� � 
 
	�����=���	� ���$����.

�	�
	�<
� �����	:��� ���%� ����
�����% �	�:	�	��%, �	�����	��< 
 
	���������� �� ��������	�	 :��	���� 
	���
��� �	�<
	 ��� ���'���<�	� 
'��	�����=��
	� ������� (����. 2.1). ?�� �����	:��	
 ����
����� !
�����-
��� �� �	
����	��� 
���
� ���� �	��
��P GK13 (����	��������� N, ��'��-
�	� ��� ���� 
����	
), GK14 „ ��'���	�� ��� ���	�	���������� (@��) 
(�������
��� 
 ���<$�� 
	��=���
��, =�� �� �	�	'����), � 2-��������	
 
(WF^-1, \ac-1 � |155J95)f Fc-��'���	�	
 {Fc � UII (GK32) � Fc � UIII (GK16)z, 
��'���	�	
 ��� 
	��	����	
 
	��������� (GU1, GU3 � GU4), ��'���	�	
 ��� 
���	��
��=��
�� :�
�	�	
 (G3aU, �5�U, ��'���	� ��� ���
	������ S4). �	� 

������� ���� '��	
��	
 (������ 
���	 Z\-G[F) �����	:��� !
�����-
����%� �	��
��� \]G 
����� II (\]G-II)f �	��
��� #��-I !
�������-
��%��� �� ��� 
	��������
�	. ����	��� 
����� �	��
���, 	�������%&�� 
���
����, �����'�% � �
��
�'�% �����	:��	
, „ ��'���	�� ��� Z-G[F 
(	��	
�	�	 :�
�	��, ��������%&��	 �� ���
����), � ��
�� ��� IW-17 � IW-23, 
	��	
�	�	 ���	��
��=��
	�	 :�
�	�� „ IW-8 (GbGU1, GbGU2) � ���	
���, 
	�������%&��	 �
��< �����	:��	
 � �
����� „ [KF-1 (GbGU4).

����
!� 2.1.  #��������� �	��
��� �����	:��	
, !	���	:��	
 � �	�	'��	


������ �
����� E����
-
�� F
�
	
-
�� B
	
!
��

>	��-�	�	���� 
��'���	��

TWU-1, TWU-2, 
TWU-4, TWU-5, 
TWU-6, TWU-7, 
TWU-8, TWU-9, 
TWU-10

TWU-1, TWU-4, 
TWU-7, TWU-10

TWU-1, TWU-2, 
TWU-3, , TWU-4, 
TWU-5, TWU-6, 
TWU-7, TWU-8, 
TWU-9, TWU-10
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��	�
���� ����. 2.1

������ �
����� E����
-
�� F
�
	
-
�� B
	
!
��

@�
���	
�� 
��'���	��

?�
���-1 KG-[IZN, ��
���-1

Fc-��'���	�� Fc � UII, Fc � UIII, 
Fc� Uf ��� �
��
�- 
'�� „ Fc � UI 

Fc� UII, Fc � UIII, 
Fc� UI, Fc � UII, 
Fc� Uf ��� �
��
�- 
'�� „ Fc � UI

Fc� UI, Fc � UII, 
Fc� UIIIf
��� �
��
�'�� „ 
Fc� U

��'���	�� 

	���������

GU1, GU3f G3aU, 
G5aU, G5W2

GU1f G3aU GU1, GU3, GU4f 
G3aU, G5aU

A��	
��	
�� 
��'���	��

?�� Z-G[F, Z\-
G[F, IW-3, IW-17

?�� Z\-G[F, IW-3, 
IW-4, IW-5, IW-13

?�� \-G[F, Z\-
G[F, IFN � , IFN � J� , 
IW-1, IW-2, IW-3, 
IW-4, IW-6, IW-10, 
IW-15, IW-21, TNF�  
� �.�.

���	
��	
�� 
��'���	��

�bGU1, �bGU2, 
�bGU3, �bGU4

�GU1, �GU2, 
�GU3, GGU5

�GU1, �GU2, 
�GU3, GGU5, 
Gb 3GU1

*�������� � 2 „ WF^- � , 
\ac-1, � K� 2f 
��'���	� „ 
IG^\-2

� 1 „ VW^-4f
� 2 „ � K� 2

� 1 „ VW^-1, VW^-2, 
VW^-4, VW^-5, 
VW^-6f � 2 „ WF^-1, 
\ac-1, |150, |45, 
� K� 2f ��'���	�� „ 
IG^\-2, IG^\-3

#	��
��� ���
�	�	 

	����
�� ���-
�	�	
������	��� 
(\]G)

\]G-If ��� �
��-

�'�� „ \]G-II

\]G-If ��� �
��-

�'�� „ \]G-II

\]G-I, \]G-II 
(��� �
��
�'�� 
�����
�����)

�	���������%- 
&�� �	��
��� 

… ��� �
��
�'�� „ 
GK154

�K86 (����	)f 
��� �
��
�'�� „ 
GK80, GK86

?����� �	��
��� GK14, GK13 GK9 GK14, GK13

����	�<$�� �
	�	������ �
	���
���	 �������� �����	:��	
 (����. 2.2), 
�������
��%&�� ����	
���	��< ���	�	�. �����=�%� 4 ����	
���	��� ���-
��� !��� 
���	
P ����	:��<��� (���
�=���), ���'�:�=��
�� (
�	��=���), 
������������ (�����=���) � ��
���	���� 
���
���. ���'�:�=��
�� ���-
���� �	������ :�������, ��	�
��%&�� �
	% �
��
�	��< ��� �������<-
��� � ����	&��	=��� ���=����� ��P  ��
�	:�����, &��	=��% :	�:�����, 
 ���	'��, � ��
 ��  ���	
 SXI, �
���
�%&�� 
������ ; 12. #��
����� !�	� 
����	
���	��� ������ ������ ��
�	:����� � ���������� �	��
��� GK66. 
; ���'�:�=��
�� �������� �	�������� �	�<$	� 
	��=���
	 :������� 
N^KX�-	
������, 
���������%&��	 «
���	�	���� 
���
» � 	����	
���� 
�
��
��� :	�� 
���	�	�� „ ���
��� :�
�	�	
 ��
����'���	��� :��	-
'��	
. +���	:��<��� ������� �	������ $��	
�� ���	� ����	��� � ���-
��� :������	
, �
��
��� ��� 
����� ���=����� ��P  ����	���	
������, 



552.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

� -:�
	������, 5•-��
��	������ , � -����
�	������ , �������<:����� , � -���-
�	������ , N-�'������%
	����������, � -��%
��	������, 
����% ���'��	-
:	�:����� , ���	'�� ( ������������), �������<��� ��	����� ( �����	'���-
��) „ 
������� Z, !�������,  
	���������,  �����'����, � ��
 ��  ��:������, 
 
�����'�����, ��
�	:�����, ������	:����, 
����� ��%
	�����	���
�-
�� � ������ 
�&���
�. #��
����� ����	:��<��� ������ ������ :������ 
����	���	
������ � ���������� �	��
��� GK63. _����������� (�����=-
���) ������� 
 �		�
����
�� � ���
����� �	������  ����������. ��
	��', 
=��
����� ��� ������ „ ��
���	���� 
���
��� „ �	������ &��	=��% 
:	�:�����.

����
!� 2.2. �
	���
� ������ 
���	
 
�	�����	�	 ����������

�
� ����
� &��	
�
�	
��* 
���	��

/
���� ���	�� $�	�!

	��*	
� 
	��	�#�	
� �
����
�
�


�����	:��� ���'�:�=��
�� 
(
�	��=���)

N^ZX]-	
������, ��
-
�	:�����, &��	=��� 
:	�:�����, ���	'�� � 
�.�.

B������ :��� ��
����-
	����

+���	:��<��� 
(���
�=���)

#���	���	
������, 

����� ����	����, 
���	'��, ��:������, 
�������<��� ��	����� 
(�����	'�����) � �.�.

#�������� :��� ��
��-
��	����

_����������� 
(�����=���)

_��������� C�����=���� �����'��

��
���	���� 

���
���

†��	=��� :	�:����� ;����	�����
�� 
� ��
�		
��������

/	���	:��� ���'�:�=��
�� 
(
������, 
�	-
��=���)

H��
��� 	��	
��� 
���	
, 
���	���� 
���	
, ���	
������, 
����	�	
���, 
	�����-
����, ����	���	
����-
��, '��	
���P Z\-G[F, 
TNF � , IW-2, IW-4, IW-6

;��
���	=��� 
'��	���

#��
�� +������<:����� ;, 

����� :	�:�����, 
���	
������

B�
����'���	��<

���
�=��� @��	:	�:	������ 
(
 
��������� 
d��
	…@������)

@������� �����	����

@������� ���<'� +�����	�	
�� 
���	��, 
���	
��������, '�
-
�	
��������

;����	�
� !�
	���	-
��	


>�=��� 

���
�

B��	:��<��� H�������, ��	�����, 
������	���
���, ���-

	�����	���
���, ��	-
���� d��
	…@������, 
���	
������

����	����	
����� 
:�
�	�� ���������	� 
��������
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��	�
���� ����. 2.2

�
� ����
� &��	
�
�	
��* 
���	��

/
���� ���	�� $�	�!

	��*	
� 
	��	�#�	
� �
����
�
�


B��	:��� B��	:��<��� H�������, ��	�����, 
������	���
���, ���-

	�����	���
���, 

����� ����	����, 
���	
������

����	����	
����� 
:�
�	�� ���������	� 
��������

NO-
���
� A��	�	
��=��- 

��

���:	���, ������� ;, 
����������

C��&���
����� '��	-
����

��� �������'�� �����	:��	
 
 ���
�% 	=����< ��	���	��� 
��
	�	�-
����� �	������	�	 ��
���	���� �����<
	
. ���	�	��
��< �����<��� ����-
���� �����	:���� �	�
	���� ��
��� ������������ ������. ���'�:�=��
��, 
� ����� ����	:��<��� ������� ���
�%��� � :��	�	���� 
 ��	'���� :��	-
'��	�� (=���� 30 � � 1…3 ��� �	��� �	��	&���� =����'� �		�
����
���	). 
�	����
� ��
����'����� :�
�	�	
, ��������
�%&�� 
 ��������, 	�����-
=�
��� �����$���� ��	��� ��
�		�������	
 (��. ������ 2.3.5). ����	��� 
!::�
��
�	 �	������	� ������ �	
������� ������	
	

�, ���:��	
	

� 
� ����� (

�%=�� 
������). �	������	� ������, 	�	����	 ����	:��<���, 
�	��� ��
�����	
��<�� 
 �����<���� ���������'��. �	��� ���������'�� 

	�����	
����� ������ �� ��	���	���.

������ � �	�	'�����J��
�	:����� �����	:��� ���������
�%� 
�
 
	��	
��� :��	'�����%&�� 
���
� (��. 2.3.4). ��� !�	� �����	:��� �����-
��%� �� 
�	
� 
 	=�� 
	�������� ���=����<�	 ������� �	�	'��	
 (����. 2.3). 
�
	�	��< �	������'�� �����	:��	
 �	�	������� �� ��	�	��	��<% ���
�-

��< �����	��=��
�� ��	'���� («
���	�	���� 
���
») 
 ��=���� ��
���. 
;�� !�	 ������ �����	:��� 	������<�	 �����	�	�������� ��� 	��&���-

����� ������ !���	
 ������	� ��&��� 
 ���
�� 	���	� 
	��������<�	� 
���
'��.

����
!� 2.3. D��
'�	���<��� �����=�� �����	:��	
 � �	�	'��	
J��
�	:��	


/�
����
 E����
-
�� B
	
!
��G����
-��


��	
� ����� �	�	�
�� (3…5 ���) ?�����<��� 
(������, ����'�)

>��� �	������'�� 
� �
��
�'��

B������ (������) B	��� ��������� (=���)

?�����<�	��< �
��
�'�� �	�	�
�� (������) ?�����<��� (=���)

��	�	��	��< 
 ���	'��	�� Q�������� ;��	
��

��	�	��	��< 
 :��	'��	�� C=��< 
��	
�� ;��	
��

��������'�� �������� C������
��� ��	���	���

���������'�� :��	�	� ��
	��	��� ;	��	���

�����	�	���� ��
��'�� C������
��� *������ 

Fc-��'���	�� Fc � II, Fc � IIIf ��� 
�
��
�'�� „ Fc � I

Fc� I (��	�����	), Fc � II, 
Fc� III



572.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

2.1.3. D�%���E��(
/	���	:��� �	���
��%� ���	�<$�% =���< 
���	
 
�	
� (� =��	
�
� „ 

0,5…2‚ 	� =���� ���
	'��	
). ; 
�	
� 	�� '��
�����%� ���<$� ���	
 (�	 
������ ������, 	� 30 ��� �	 18 =), �	��� =��	 �������%� 
 �
��� � �����-

�%� ��� 
 ��=���� 10…12 ���. ������ !	���	:��� �������
��%� 
������ 

���
� (18…20 �
� 
 ��������) � ���������	
����� (�
��	�<���) ���	�. 
C�� �	������ 
������ (�	 1 �
�) !	���	:��<��� �������. �	���	 !��� 

������ ������, ����
����� ���'�:�=��
���, ��� 
�	��=����, 
 ������ 
!	���	:���� ��������
�%� �&� ��� ���� ������ „ ���
�=���, ���
�� ���-
����, � ��
�� �������� ���<'�.

�� �	
����	��� !	���	:��	
 ��������
�%� ���
����� �	��
��� GK9 � 
GK35 (��'���	� ��� 
	��������� „ GU1), =�	 �	�
	���� 	���=��< �� 	� ����-
�	:��	
 � �	�	&<% ��	�	=�	� '��	������ (��. ����. 2.1). ��	�� �	�	, �� 

���	=�	� �������� �	���	:��	
 �	�������� ��� :��
'�	���<�	 
����� 
��'���	�	
 ��� ������� ��	���	
 IjZ (Fc � UII, Fc � UIII „ �		�
����
���	 
GK32 � GK16) � IjY (Fc � UII, ��� GK23), '��	
��	
 (��� IW-5, Z\-G[F, 
IW-3 � ��.) � ���	
��	
 (
 	�	����	��� ��'���	� ��� !	��
���	
 GGU3). 
�� �	
����	��� !	���	:��	
 !
��������	
��� �	��
��� \]G, ���=�� �� 
�	�<
	 I, �	 � II 
�����, =�	 �	�
	���� !	���	:���� 
 	����������� ����-
�'��� 
�������< 
 
�=���
� +��. ��
	��', �� �	
����	��� !	���	:��	
 
�������
���� ����		������� �	��
��� �������, ����� 
	�	��� ���	�����-
%� � 2-, � 1- � � 7-��������� � �� ��'���	��.

H��
��� &��	=�	� ���	
 ( MBP „ major basic protein), 	�������%&�� !	��-
�	:��<�	��< ������f  !	���	:��<��� 
���	���� ���	
 ( ECP „ eosinophil 
cationic protein)f  !	���	:��<��� ���	
������ ( ��� „ eosiophilic peroxydase ) � 
����	�	
���, ��	���	��&�� ��  !	���	:��	
 ( EDN „ eosinophil-derived neu-
rotoxin) „ 	��	
��� 
	��	����� 
������ (���'�:�=��
��) !	���	:��<��� 
������ (��. ����. 2.2). #;� (13,8 
?�) �������
��� 
 
��������=��
	� :	��� 
� :	������� ����'�
��� ������. >�� ������ ���
� �	�������� 
 �����
�� 
������. ?�� #;� � "�� ����
����� �	
��=�	��< 
 	��	$���� ���<����	
, 
	����	
������ ��	�	��	��<% !��� �	��
�� 
�����
��<�� 
 �������� 
��-
�	
 ���<����	
 � ��� ����� ����$��< �� '��	���	��<. YGX � YKN 	���-
��%� �
��
�	��<% :�������, ���&����%&��	 ���	��
����	
�% 
���	�� 
(������), =�	 	��������� �� �=����� 
 ��	��
	
�����	� ��&���. ;�� =����� 
���
� �	��� ���< �	
��=���� ��� �	���
����� �
���� 	��������. ; ���-
'�:�=��
�� �������� ��������
�%� ��
�� '��	
��� � :������� ( 
	���-
������, !�������, � -��%
���	������ ,  
�������, ������ , ����	���	
������). 
; ���
�� ��������, ��������
�%&�� �	�<
	 
 �
���
�� :	���� !	���	:�-
�	
, �	�������� :������� ( 
����� :	�:�����, �������<:�����,  ���	
����-
�� � ��� ������), � 
 ���
�=��� �������� „  
�������� d��
	…@������, 
	��	
� 
	�	��� �	���
����  ���	:	�:	������. @������� ���<'� �	������ 

�� ��	��	���	� ��� ������� !�
	���	��	
P ������	�	
�% 
���	��,  ���	
-
�������� � '�
�	
��������. ��
��'�� �	������	�	 ������ 	��&���
������ 
�� �=�� !
�	'��	�� � ���������'��. ��� ��
��'�� 
��������=��
�� #;� 
�����	��� 
 ����
	����% :	���.

�	�< !	���	:��	
 
 ������	� ��&��� 
 ���
�% 	=����< �	��	�� 
 	��-
&���
����� 
��
���	=�	�	 '��	����, 
	�	�	�� ����������� 	��	
��� �	�< 

 ��&��� 	� ��	�	
���	=��� �������	
. B	�<$����
	 ���
	
 !	���	:��	
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�	
�����%� 
���
� ��
�	�������	
f ��
	�	��� (\SX, YGX � YX}) „ ��
�� 
�	����<��� 
���
� 	��������f YGX � YKN 	�����%� �
��
�	��<% ���	-
��
����� � 	
���
�%� ��	��
	
�����	� �����
��. C��	
��� ���
� !	��-
�	:��	
 ��	�	���
�%� ���
���% �������=��
�� ���
'�� (=���� �
��
�'�% 
��=��� 
���	
 � ���	:��	
 � �=������ #;�), 	
���
�%� ��������%&�� 
�����
�� �� �������� ��	'���� (�����
�� �� >-
���
�).

/	���	:���� �
	���
���� ������ :��	'������� �
��
�	��<. ��� �
��-

�'�� 
 ��� 	�����%��� � ����� ��
������%��� ����		������� ��
����-
'����� 
�&���
� „ ��	��
	���� «
���	�	��	�	 
���
�»P �
��
��� :	��� 

���	�	��, ����
���, ��	��
	���� 	
���� ��	��, '�����	
 � ���	���	
.

/	���	:��� ��
������%� $��	
�� ���
�� '��	
��	
P IW-2, IW-3, IW-4, 
IW-5, IW-6, IW-8, IW-10, IW-12, IW-13, IW-16, IW-18, TNF� , IFN � , TZF � , Z\-G[F, 
� ��
�� ��� ���	
��	
 (!	��
��� „ ��W11, U^NTY[ „ ��W5, \IX-1 �  „ 
��W3), !�
	���	��� ( ���
	������, :�
�	� ������'�� ��	��	'��	
 „ X^F), 
����	�������. ���	��
��=��
��� :�
�	���� ��� !	���	:��	
 ������ 
!	��
���� (GGW11, GGW24, GGW26), U^NTY[, � ��
�� IW-5. C��	
��� 
���	
��	
�� ��'���	�� !	���	:��	
 „ GGU1, GGU2 � GGU3, 
����	-
�����
�%&�� � U^NTY[ � !	��
������. *����	 !	��
���� 1, 2 � 3 	���-
�	
��
�%� 	��	
�	� �����
����� ��	�����	� �����'�� !	���	:��	
 „ 

 ��&�
������<��� ���
� (	�� �	
�����%��� 
 lamina propria ��������� 	�	-
�	=�
). ;	 
���� ���������<��� '�
�	
 � ��� ��������	��� �����
����� 
�����'�� !	���	:��	
 
 ���
� � �	�	=��� ������, ��� 	�� �������%� 
�=����� 
 �	�:	������. C�����=����� 
	��=���
� !	���	:��	
 �������%� 

 �����. ���
��=���� !	���	:��	
 
 	=�� �������=��
	�	 �	������� 	��-
&���
������ ������&���
���	 ��	
	��������<��� ���	
��	� U^NTY[ 
(GGW5), ���
	��������, X^F � IW-5. *� �	��
�� ������� ����	��� 
���� 
��� �����'�� !	���	:��	
 
 �
��� ���������P � 7- (� 4� 7), � 1- (VW^-4 „ � 4� 1) 
� 
�� ��� � 2-��������� (��. ������ 2.3.1.2), !
������������� �� �	
����	��� 
!	���	:��	
.

D��
'�� !	���	:��	
 
 �	��� ��
�%=����� 
 ������'�� ���
���� ��=-
��� 
���	
 � �	�:	������=��
�� ��	'���	
, �
������� � ��������	��<% � 
�	�	
�� '�
�	� � ���	
. #��	���=����� 	������� �=����� !	���	:��	
 
 
�	�	�����<�	� ����
'�� >-
���	
 
 ������. B���	���� ��������� 
��
��-
�	=�	�	 '��	����, 	��	
���� :�
�	���� 
	�	�	�	 ������ ���
� ������ 
!	���	:��	
 (��. ������ 4.1.1.2), ��� ��	�	��=��
	� �������� !�� 
���
� 
����%� 
�%=�
�% �	�< 
 ��&��� 	� ��
	�	��� ���<����	
 � ������ ���	��-
�	
. `
����< ���	=��
	� ���� '��	
��	
, !	���	:��� �=���
�%� 
 �����
� 
Th2-��
������ �������� ��	'���	
, 
 =����	��� �������=��
��.

2.1.4. ��G�(� *��&*� � ?�%�E��(
   >�=��� 
���
� (����	'���) � ���	:��� �������
��%� �
���
�� 
���
�, 

�	�����&�� 
 '��	������ ���	:��<��� �������. C�� ���� 
���	
 ���%� 

	���	�	��	
	� ��	���	������ � ����������� 
 ����	���	�� ����. *� 
	�E������� ��� ������ �
	���
, 	 
	�	��� ����� �
����	 ����. ; 	���=�� 	� 
���	:��	
, 	��	��&���� 
 
���
�� 
�	
�, ��=��� 
���
� �� '��
�����%� 

 
�	
� � �������
��%� �
���
�� 
���
�. #���	'��� �������%� �� ���-
�	�	 �	�� �	
�����%&�� 
	������
��, �=���
�%� 
 ���
���� 
	��������, 
������ 	��	
���� !::�
�	����� 
���
��� ��� �����=�
��
����<�	��� 



592.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

���������	�	 ���� � 
�	��� 
 ���
�% ����% ������	� ��&���, 	�����-
=�
�� 
 ���
�% 	=����< ��&��� 	� ��	�	
���	=��� �������	
. B��	:��� 
��
�� �	��� 
��	����< ����	��=��� :��
'��. C���
	 ���� ��=��� 
���
�, 
���	���< 
 	=���� �	
��������, �������%� �� ���	 ���������	, 
	
��=���� 
���	:��	
 
 �	�	���� ���
'�� ������� �� �����'�� 
 �
���, =�	 ��
�%=��� 
�=����� ���	:��	
 
 ���'��'�� � 	��&���
����� ������ !���	
 ���
'�� 

�	�����	�	 ����������.

�����	����%�, =�	 � ��=��� 
���	
 � ���	:��	
 ���< 	�&�� ����$���-

����
. C���
	 �����	, ���
�
����� �� 	� ���	������
���	 �� 	�&��	 ���-
�	���	�	 ����$���
����
� ��� ������ 	�
��
������ 	��	�	 �� 	��	
��� 
�����
����� ����	���	� ��::����'��	

� (!	���	:��<�	-���	:��<�	-
�	). ����� ���
���� ��=��� 
���	
 � ���	:��	
 �������
���� �� ���. 2.4. 
�	�����	 !�	� ����� 	
	�=����<��� ��::����'��'�� ����$���
����
	
 
!��� 
���	
 ��	���	��� 
 �������
�. B��	:��� �	��� �	���
��< 
�
 
 
	�-
��	� �	���, ��
 � 
 �������
�, � �������%� 
 
�	
	�	
. ?�::����'��	

� 
��=��� 
���	
 ��	�	��� ���=�P 
 
�	
	�	
 �	�����%� ����$���
����
� 
��=��� 
���	
 (� =��	
�
� !�� 
���
� 
 '��
���'�� ���%� :��	��� GK13 M 

GK33M GK34M GK38M GK117M). *� 
�	
	�	
� ����$���
����
� ��=��� 
���	
 
�������%� 
 �
��� (
 ����	�<$�� 
	��=���
� „ 
 ��������% 	�	�	=
� 

�$�=��
�), ��� � ��
��$����� �	���
���� ����	'��	
. C��	
��� :�
�	��, 
	�������%&�� ��::����'��	

� ��=��� 
���	
 „ [GF � IW-3f 
 
�=���
� 

	:�
�	�	
 
������%� IW-4, IW-9, IW-10 � :�
�	� �	��� ���
	
 (NZF). ; =���-
�	���, !�� :�
�	�� 	����	
��
�%� :	����	
���� ������ � ��	��:���'�% 

���	
. ; ��������� 	�	�	=
�� 
 �	�� :�
�	��, ��	��	���	�	 ��� ���
���� 
��=��� 
���	
, 
�������� IW-33. >�=��� 
���
� �	�����%� ��	�	��	��< 
 
������% � ���%� ������<��� ��	
 ����� „ ����'� � ���� �	��.

!
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&
�. 2.4. ����� ���
���� � �����'�� ��=��� 
���	
 � ���	:��	
. ���	� � 
���
���, 
	�	���=�%&��� 
���
�, �
����� �� ���
���. C#@ „ 	�&�� ����	����� ����$���-

����
f �>� „ ����$���
����
 ��=�	� 
���
�f >� „ ��=��� 
���
�f �B: „ ����-
$���
����
 ���	:��	
f B: „ ���	:��



�
��� 2. ������		�� 
���	
���60

?������ ��=��� 
���	
 
��<����� 	� 10 �	 20 �
�. C�� ���%� 	
��<��% 
:	��� � 
	����=��	� �	
����	��<%. #��������� :��	��� ��=��� 
��-
�	
 
��������� :	����	� Fc � UIM GK13M GK29M GK45M GK117M �K123 M. ����� 
���������� �	��
�� ��=��� 
���	
 ����	��� 
���� ��� �������'�� �� 
:��
'�� 
��	
	�::����� ��'���	�� IjY „ Fc � UI. 

��
 ��� ���	 �
����	, ���
��� �	�:	�	��=��
�� 	�	����	��< !��� 
��-
�	
 „ ����=�� 
 �� '��	������ �	�<$	�	 
	��=���
� ���	:��<��� ������ 
(10…150 �� 
���
�). H������ ����	
���	���� ��=��� 
���	
 
��<���%� �	 
�	���
� (��. ����. 2.2, 2.4), 	���
	 	�� 
����� �	������ 
��	�
��
��� �����, 
���
��� �� 
	�	��� „ �������� „ ��������� ���=����<��% =���< !::�
-
�	
 ��=��� 
���	
 ��� �������=��
�� ���
'���. ��	�� �	�	, 
 �������� 
�	�������� �	���	�������<:��� + � � �J���  �������, � � ��
	�	��� 
��	
 
��
	���� (��������, � 
�	��
	
) „  ���	�	���. ; �	���
 ������ 
�	��� 
��
�� :�������P ������ 
���	 ��	�����, � ��
��  ������	������, ���	
����-
��, ������,  ��������
���	
������ �  
����� ���
	��������
���. ;�����%� 
3 ������ ��	���� ��=��� 
���	
P  �������� (:������� �	 ���'�:�=�	��<%, 
����
	� 
 ��������f � ��$�� „ 5 ����	
���	����), ������ (��	��� �	 
���'�:�=�	��� � ���	�������	�f � ��$�� „ 4 
�������) �  
���	
��-
��������� + (	��	����� 
 ������	��	��������). ����=�������� :�
�	��, 
�	�����&���� 
 ��������, „ ����	����	
����� 
�&���
�. ����
�����	� 
c
���
���� ��'���	�	
 Fc � UI 
	����
���� IjY-������� � ����������� 
	����	
��
��� 
��
	�	������ �	������	�	 ������ (���������'�%) � ��	-
�
����� 
��� 	��	
��� ���
'�� �����=�
��
����<�	��� ���������	�	 ���� 
(��. ������ 4.5.1.3). ?��������'�� �	��� ���< 
��
��� ��
�� �	
�$����� 
�	�������� 
�����
���	=�	�	 '+#D ��� 
	�'�����'��� 
 '��	�	�� �	�	
 
�� 2M. ?��������'�� �� �	��	
	������� �����<% 
���	
 „ ������� �	��� 

���	�� ����������%�. >�=��� 
���
� ����� ��
	�	��� ���	�������	���-
%&�� ��'���	�� (TWU-2, TWU-3, TWU-4), =�	 �	�
	���� �� ����	���
��< 
���	���� � �� ��	��
�� �������%.

��� �������'�� ��=��� 
���
� ���������%� � ��
������%� !�
	��-
�	��� (��. ������ 2.5.4) � '��	
���. *� !�
	���	��	
 
 ��=��� 
���
�� 

 ����	�<$�� 
	��=���
� 
�������
�%��� ���
	����� �4 � ��	�������-
��� Y2. ���
�� '��	
��	
, ��
���������� ��=���� 
���
���, ��	��� �	 
���
��	� '��	
��	
, ��	��'������� >-��������� 2-�	 ���� (Th2 „ ��. ���-
���  3.5.3.1)P IW-3, IW-4, IW-5, IW-6, IW-10, IW-13, Z\-G[F. >�=��� 
���
� 

�������
�%� ��
�� ��	
	��������<��� (IW-1, IW-8, IW-12, IW-18, IW-21, 
IW-23, TNF� ) � �	��	�����=��
�� '��	
��� (IW-7 � IW-15), � ��
�� TZF � , 
��
	�	��� ���	
��� � �����:��	�� 	��	
��� ���	
. IW-4, TNF � Z\-G[F 
����	'��� 
�������
�%� ��	�����	, 	����	
���� 	����<��� '��	
��	
 
����'������� ��������	����. +
��
��	
����� ��=��� 
���
� ��	��'�-
��%� ��� ��������� �	��	
�� :�
�	�	
 (�	�������� „ VYZF, :���	-
�������� „ FZF, :�
�	� �	��� ���
	
 „ NZF). ���
�� ��
���������� 
'��	
��	
 (	�	����	 ��	������� 
����	�
� IW-4) 	��������� �����	����-
���	���% :��
'�% ��=��� 
���	
, ���
�	� ��	�
����� 
	�	�	� „ �=����� 

 ����
'�� ��::����'��	

� Th2-
���	
.

?�� ��=��� 
���	
 ����
����� �	
����	����� ���
���P GK117 (�-Oit) „ 
��'���	� ��� [GF � GK123 „ ��'���	� ��� IW-3. [GF � IW-3 (�	���	 �� 
�	�� 
 
�=���
� :�
�	�	
, 	�������%&�� ���
���� ��=��� 
���	
) ������ 



612.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

	��	
���� :�
�	���� �	��� ������ ����	'��	
. >�=��� 
���
� ����� 
�� �
	�� �	
����	��� ��
�� 
��	
	�::����� Fc � I-��'���	�� � ��'��-
�	�� ��� 
	��	����	
 
	��������� G3• � �3k (��
	���� ��=��� 
���
� 
��$��� GU1), =�	 �
������<��
��� 	� �� �=����� 
 ���
'��� 
�	�����	�	 
����������. �� �	
����	��� ��=��� 
���	
 ��������
�%� �	��
��� #�� 
	�	�� 
����	
f ����=�� #��-II, � ��
�� 
	���������%&�� �	��
�� GK86 
������� ����	'���� ��	�	��	��< 
��	����< :��
'�� +��, 	�	����	 ��� 
����
'�� Th2-
���	
.

>�=��� 
���
� �	
�����%��� 
 �	��������	� ��	� ��������� 	�	�	-
=�
 (	�	����	 
 
�$�=��
�), �	��������<�	�
���	� ��	� 
	�� (�����), 
���	���� 	�	�	=
��, �������
�, ����
��
�����	� �	��������<�	� �
���. 
; 1 � ���
����� �
���� �	�������� 10 4…106 ��=��� 
���	
. #���	'��� 
���
	 ������:�'��	
��< �	 	
��$�
���	���  �	������	
�� �����  ��� 
��'���	
�� �����. ;�����%� �
� 
������� ��=��� 
���	
P ���������, 
��� ��
	���� (��� t), � ���	���� (��� �t) (����. 2.4). ���
���� 	�����%� 
2 ���
��� 	���=����<��� ������
� !��� 
���	
 „ ������&���
����% 
�	
�����'�% � ���	�����%&�� ��� ��	���� (�������� „ t ��� ���	����-
���� „ ct). C�� ���� ��=��� 
���	
 ��	���	��� �� 
	���	�	 �	���, �	 
�	�<
	 
���
� t-���� 
 �
	�� ���
���� ��
���� 	� ������ � 	������
�%� 
� ������=��
� ����������� ��$��. ��	�	������<�	��< ����� ���	���� 
��=��� 
���	
 
�$�, =�� ���������. C��	
�	� �	��	
�� :�
�	� ��� 
��-
�	
 	�	�� ���	
 „ [GFf 
 
�=���
� 
	:�
�	�� ��� ��������� ��=��� 
��-
�	
 
������%� IW-3 � IW-4, ��� ���	���� „ �	�<
	 IW-3. ���	�����%&�� 
��� ��	��	���
��� 
 ��������� ��=��� 
���
�� „ �	���	�������<:��, 

 ���	���� „ �������. �� �	
����	��� ��
	���� ����	'��	
 !
�����-
���	
��	 �	�<$� Fc � UI, 	�� �	������ �	�<$� IjY 
 '��	������, =�� 
���	����. >�=��� 
���
� ������ ���	
 �����=�%��� ��
 �� �������
-
�	��<% ��
��'�� !�
	���	��	
P 
 ��������� ��=��� 
 ���
�� �	�<$� 
���
	�����	
, 
 ���	���� „  ��	�����������. ����	��� �� ��&���
����� 
�����=��, �	 
	�'� �� ��
����	, �
��%��� �� !�� ����	
���	��� ��=��� 

���	
 ��������� ����	����'���� ��� �������
��%� :��	����=��
�� 

������� ����	� �	����'�� ��=��� 
���	
, ��::����'���%&���� �	� 

������� :�
�	�	
 ��
�		
�������. Q ������ ���	
 ��=��� 
 ���	
 
��
�		
������� �����=�����P ����	'��� ���� t �	
����	
��� ���
��� 
	����	� 
 �	��������	� ��	� ��
	��, � ��=��� 
���
� ���� ct „ 
 ���	�-
��� �	�	����, ����� � ����������. Q=����� 
 ��&��� 	� �������	
 � 
���
���� �������=��
�� ���
'�� �	
����	 �	�<
	 ��� ��������� ��=��� 

���	
 (���� t), �	��� 
�
 ���	���� ����	'��� ���=����� �
	��� 
 ���
�-
��% �
���	��=��
�� ��	'���	
.

����
!� 2.4.  ����	
���	��� ��=��� 
���	
 =��	
�
�

/�
����
 B��
�	�� ��#	�� �����
 /��
�	�� ��#	�� �����


@	
�����'�� ��������� 	�	�	=
� 

�$�=��
�, lamina propria 
��������	��	�	 ���
��

�	�� � �	���������� 
��	� 
�$�=��
�

C��	
��� ��	����� >������� >�������, ������, 
����-
��� Z, 
���	
�����������
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��	�
���� ����. 2.4

/�
����
 B��
�	�� ��#	�� �����
 /��
�	�� ��#	�� �����


+
��
�'�� IjY-��
������ IjY-��
������ 
� IjY-����
������

��	��	���
��� �	���	�������<:�� H������

/�
	���	��� WTG4‡XZK2 ( � ) XZK4‡WTG4

��
���������� '��	
��� IW-5 ‡ IW-4, IW-6, IW-7, 
IW-8, IW-10, IW-13, IW-16, 
TNF � , Z\-G[F, [GF, 
TZF � , 

IW-3, IW-4 ‡IW-5, IW-6, 
IW-7, IW-8, IW-10, IW-13, 
IW-16, TNF� , [GF

L���	 Fc � UI �� 
���
� C
	�	 100 000 C
	�	 10 000

��	
 ����� ˆ40 c�� ‡40 ���

��
����	��< 	� ������ "��< ���

D��
'�	���<��� �	�<, 
�
��< � ���	�	����

Q=���
�%� 
 ���
���� 
���
'�� �� ��
���% ����-
���	
 � �������=��
�� 
���
'�� 

Q=���
�%� 
 ���
���� 
��	'���� �
���	���	
�-
���

; ��	��
	�	�	��	��< ��=��� 
���
�� ���	:��� 
 �	��� �������
���� 

 
�	
��	� �����. *� �	�������� 
 
�	
� 	=��< ��
���
	 „ �	 0,5‚ 	� =���� 
���
	'��	
. �	 �
	�� �	�:	�	��� ���	:��� ��	��� 
�
 � ������� ������ 
������	'��	
, ��
 � � ��=���� 
���
���. C���
	 	� ������ ������	'��	
 
���	:��� 	���=�%��� ����=��� ���	:��<��� ������, � 	� ����	'��	
 „ 
���������	
����� ���	�, 	
����	� :	��	� � ���<$�� 
���=��	�. ?�� 
���	:��	
 �����'�� 
 	=�� �������� „ 	��	
�	� ���	
�� 
��	������ �� 
:��
'��. B��	:��� �������%� �� 
�	
	�	
� 
 	=�� �������=��
	�	 
	���-
����� ������ � !	���	:����� � �����	:�����. �� ��� �	�<$�, =�� �� ��=-
��� 
���
��, !
��������	
��	 ��'���	�	
 ��� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 „ 
��
������<�	�	 :	����-����	���<�	�	 �������, ���:����	
���	
 �3� � 
�5�, � - � � -���	
��	
 (�bGU1, �bGU4, GGU1, GGU2, GGU3). ��
 � ��=��� 

���
�, ���	:��� ����� �� �
	�� �	
����	��� 
��	
	�::����� (Fc � UI) � 
���
	�::����� (Fc � UII, ��� GK23) ��'���	�� ��� IjY, � 2-��'���	�� ��� 
���������. C���
	, 
 	���=�� 	� ����	'��	
, ���	:��� �� !
���������%� 
FcU� I. ���
�� TWU, !
������������� ���	:�����, ���=����<�	 ������, =�� 
� ��=��� 
���	
. ; 	���=�� 	� ����	'��	
, ���	:��� �� ����� �� �
	�� 
�	
����	��� �-�it. ; �	���
 ���	:��<��� ������ 
�	���P ��������, ��	����� 
(������ � ��������) � ��
	�	��� ������ :�������, ������	���
��� (���-
���&���
���	 �	���	�������<:���), ���
	�����	���
���. �	��=���
	 
������ 
 ���	:���� ���<$�, =�� 
 ��=��� 
���
��, � 	�� �	������ ���<$� 
��	����. ���
�� �
��
��� 
�&���
, ��
���������� ���	:�����, 	���-
��=��f 	� 

�%=���P ���
	����� G4, IW-4, IW-13 � ��� ������ '��	
��	
 
(��. ����. 2.2). D��
'�� ���	:��	
 
 �
���� ��	��� � :��
'��� ��=��� 

���	
 „ 	�� �	������
�%� �������=��
�� ��	'���, ���'���	
����� 
��=���� 
���
���, 
��
	�	���� �	������	� ������ 
 	�
�� �� ����
����-
�	� �
���
���� Fc � UI. ; 	���=�� 	� ��=��� 
���	
, ���	:��� �� ��	�	��� 

	������
��
��< �������.



632.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

2.1.5. "���C�&( � ��*#�E���
  #	�	'��� � ��
�	:��� �������
��%� ������ ���
���� ����	����� 


���	
. C�� 	�����%� �	�	��
������% :��	'�����%&�% �������. �	�< 
��
�	:��	
 
 
�=���
� 	���� �� 	��	
��� :��	'�����%&�� 
���	
 ����-
�	
���� 
 1882 �. *.*. #�=��
	
��, ��
$�� !��� 
���
�� �� ���
����. 
; 20-� ��. �� 
�
� @. +$	: (W. ^schopp) �	���� �=���� 	 ����
��	-!��	����-
��<�	� �������  „ ��&���	� �������, 	�E�����%&�� �
���
�� :��	'�����-
%&�� 
���
�. �	��� ��� 	�	���=���� ���
��=��
� �	� �� ������� ����� 
���	�<�	
��< ������ «�	�	��
������� :��	'�����%&�� �������» .

A��
�����%&�� 
������ 
���	
 „ �	�	'��, �
���
�� „ ��
�	:��. 
���
��&���� �	�	'��� 
 ��
�	:�� ��	���	��� �	� 
������� �
���
	�	 
��
�		
������� � �	��	
	������� !
��������� �	
�� ���	
, �.�. �	��� 
���������
��<�� 
�
 ��::����'��	

� 
 ���	
. /�� ��::����'��	

� 
���������� \-G[F. #	�	'��� �������
��%� �	
	�<�	 
������ 
���
� 
(�������	� 9…15 �
�) � ���	� �	�	
���	� :	��� � �	�
	� ����
���	� 
��	������. #�
�	:��� ���=����<�	 
������ �	�	'��	
 (������� �	���
-
���� 20…25 �
�) � ���%� ������������% :	���. ; 	���=�� 	� 	
������ 
�	�	'��	
, ��
�	:��� ���%� �����
��<��� 	=������� � �	�:	�	��=��
� 
�	���	�:��.

L���	 �	�:	�	��=��
�� ������
	
 	
���
����� ���	����	=�	 ��� ��:-
:����'��'�� �	�	'��	
 	� ��
�	:��	
, � ��
�� ��� 	���������� �� ���-
�	
���	����. ; !�	� ���=�� ���	�<��%� �	�	������<��� ������, ��
�� 
�
 
	���������� :������	
 ��� ���������� �	��
��-���
��	
 (���. 2.5, 2.6). 
����	��� 
����� 
 :��
'�	���<�	� 	��	$���� ���������� �	��
��� 
�	�	'��	
J��
�	:��	
 „ ��'���	��, ���������=����� ��� ����	���
���� 
X^\X (��. �	��	���� ������ 2.2), 
 ���
�% 	=����< „ �	��-�	�	���� ��'��-
�	�� (TWU) (��. ����. 2.1). �� �� 
�
�� ������ 
���
�� !�� ��'���	�� �� 
�������
���� ��
 ����		�����	, 
�
 �� �	�	'���� � ��
�	:����. /�	 	���-
��=�
��� ��
�	:���� � �	�	'���� 
	��	��	��< ����	���
��< :�
��=��
� 

�� 	��	
��� ������ �������	
. �� !��� 
���
�� 	��������� 
�� ����	
��-
�	��� TWU, ��� 
	�	��� ����
����� !
�������� �� �	
����	��� 
���	
 „ 
TWU-1, TWU-2, TWU-4, TWU-5, TWU-6, TWU-11. � ���������� ��'���	�	� 
TWU-4 :��
'�	���<�	 �
���� 	��� �� 	��	
��� ���
��	
 �	�	'��	
 � 
��
�	:��	
 „ �	��
��� GK14. GK14 
����	�����
��� � 
	����
�	� ��
-
������<�	�	 @�� � @��-�
���
�%&�� ���
	�, =�	 	����=��� 
����	-
�����
�� @�� � TWU-4. TWU, ����	���%&�� =����	���� ��
����	
�� 

���	�� (TWU-3, TWU-7, TWU-8, TWU-9), �	
����	
��� 
�����
���	=�	 „ 
�� ��������� '��	��������=��
�� ������. � ������ ���������� �	��
��, 
����	���%&�� ��������, ������� 	������ �	��
��� GK13 (����	�������-
�� N), ����
�����% ��� �	�	'��	
, �	 �� ��
�	:��	
. ��
 ��� ���	 	���-
=��	, GK13 	������� ��	���
	� 
 ��������� 	�	�	=
� ���� 
����	
.

?�� �	�	'��	
J��
�	:��	
 �
	���
���� ��
 �� !
�������� ������ 
��'���	�	
 
�	� ����	�	 ���������� „ ��
���	
��.  @�
���	
�� ��'��-
�	�� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 ����	���%� �
	�	���� K-���
	���<��� 
	����
�  ��%
	��,  ����
�	��,  ����	��, :�
	��,  N-�'������%
	������, 
N-�'��������
�	������ . �� �	���
����� 
 ���
�� 	�������� ��
�� 	����-

� !
�����	
��� 	����
���  ����	
	� 
���	�� � !
��	����%��� ���-
���&���
���	 �� ������ 
 ���
��, �	�����&�� !������'��. ���	���� 
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&
�. 2.:. C��	
��� ���������� �	��
��� ��
�	:��	
. ` ; 	��	
�	� �	�	'���. 
``  ; 	��	
�	� ��
�	:���

������ ��#$��� � %�.
W4U8P3;!Sialoadhesin3;!
CDj8 3;!CD11blowU…

����%�!�!�� &����$�'�
W4U8Phigh;!CD11bhigh;
CDj8 3;!Dectin:13;
SIZNV1 3

�����'���
W4U8P3;!CD11b3;
CDj8 3

��(������!�� �$
W4U8Plow;!CDj8 3;
Sialoadhesin3;
MV3;!Dectin:13 

������ )�!'��'�!*�
W4U8P…;!CD11b3;
CDj8 3;!Langerin3;
MmCII3;!Dectin:23

��*#������(!�� 
&����$�'�
W4U8P3;!CD11b3;
CDj8 3;!MV3;!
Dectin:13

�����$�'�
���*!�+ #��(#�
W4U8P3;!CDj8 3;
CD11blowU…;
Sialoadhesinlow;
MV3;!Dectin:23�����$�'�

����+ #��(#�
CDj8 3

��!%���!�� ������
CD11c3;!MmCII3;!
CDj8 low

��!����� �����

����%�!�!��

W4U8Plow;!CD11b3;
CDj8 3;!Dectin:13

CD4Q3

6CD1j37
6CD1437

��*#������(!��
CCr23

CDj2L 3

LyjC 3

AU43

6CD14337

&
�. 2.;. D��	����=��
�� �����	����	��< �	�	'��	
J��
�	:��	
 � ���������� 
���	
 

�
 �����<��� ��::����'��	

� in vivo. ;����� 
���� „ �	�	'��� � �� ����	
���	���, 

�� 
���� „ ����	
���	��� ��
�	:��	
. Q
����� ���������� ���
��� 
���	


!
!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

!

M:CSWV ZM:CSWV
C_CV1;!2;!4

CCV1:R
qL[:1:R `

CD1j ``

CDQ2

CDj4 `

CD1Q̀

CV4`

LW[!:1

M[C!:!1

CD8j

MmC:II
MmC:I TLV!1:1P

CD14

MV

TNWV!I;II

IL:1V!I;II

IWN� V

CRaV;!CQaV

C_ QCV1



652.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

(��
�����, �����, ��	����$��) ����� �� �	
����	��� ���
	
	�E%���� � 
��!
�����	
������ ���
	���<���� 	����
���, ����	���
������ ��
-
���	
��� ��'���	���� ��
�	:��	
, =�	 	����=��� :��	'��	� ���	���	
. 
; �����<���� ����	���
���� ��	���	��� !��	'��	� (���	'��	�, :��	'�-
�	�) 	�����%&���� 
	����
�	
. ����	��� 
����� ��'���	� ��
���	
	� 
������ „ ����	���� ��'���	� (\U, GK206), ����
������ ��� ��
�	-
:��	
 � ������ !
��������	
����� �� �	�	'����. * �� �	�	'����, � 
�� ��
�	:���� ��������
�%� ��
���	
�� ��'���	�� KG-[IZN (GK209) 
� ��
���-1. /
�������� ��
����-1 �	��
������ ��� �
��
�'�� ��
�	-
:��	
. ������	� 
 :��	'��	�� �
������ ��
 �� �
���
���� � ��������� 
��
 ����
�����  scavenger-��'���	�	
 («���	�&�
	
»), 
 
	�	��� 	��	��� 
�	��
��� \[U ( Macrophage scavenger receptor, �K36), 	�����%&�% ��	���-

	� 
 
	�������.

?����� ������ ��'���	�	
, ����		�����	 �������
������ �� �	�	'�-
���J��
�	:����, „ Fc-��'���	�� (�	��
���, ����	���%&�� Fc-�=���	
 
�	��
�� �����	��	�����	
, 	��=�	 
 �
�����	� � �������	� �	��	����). 
/�� ��'���	�� 	�����=�
�%� ����	���
���� � 	����=�%� :��	'��	� � 
�����$���� �	�	'����� � ��
�	:����� 	��	�����	
����� ��������-
�� 
���	
 (
 �	� =���� ���	������)f ��������<�	 ��	���	��� �
��
�'�� 
:��	'��	
. #	�	'��� !
���������%� �	���� ���	� Fc � -��'���	�	
 „ 
Fc� UI (GK64), Fc � UII (GK32) � Fc � UIII (GK16). �� ��
�	:���� ��������
�%� 
�	�<
	 Fc � UII � Fc � UIII. #	�	'��� „ ������
����� ��� 
���	
, ��	����-
�	 !
���������%&�� Fc � UI, 	�����%&�� ����	��� 
��	
�� ��	���
	� 
 
�	��
��� IjZ � ��	�	���� �
���
��< ��	 ���� 
 �
	�	��	� �	��	����, � 
�� �	�<
	 
 �	���
� ������	�	 
	����
��, 
�
 !�	 ��	���	��� 	��=�	. �� 
�	�	'���� � ��
�	:���� �������
���� ��
�� ��'���	�� ��� Fc-=���� Ij^ 
(Fc� U) � ���
	�::����� ��'���	�� ��� IjY „ Fc � UII (GK23). /�� ��'��-
�	�� �=���
�%� 
 ������'�� ������� ������� �		�
����
�%&�� ��	���	
.

B���	���� ��������
�% �� �	
����	��� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 ��'��-
�	�	
 ��� 
	��������� (GU) !�� 
���
� ����	���%� :�������� :�
�	-
�	
 
	���������, ���
��������� 
 �	
����	��� ���	���	
. B	�<$����
	 
��'���	�	
 ����	����� :�������� G3• � G3k „ GU1 (GK35), GU3 (GK11•J
GK18, ��� #��-1) � GU4 (GK11cJGK18, ��� �150,95). D��
'�� !��� ��'���	-
�	
 ��	��� � ��
	
	� Fc-��'���	�	
P 	�� 	����=�%� ����	���
���� 
���	
-
��$���� :��	'����� � �	���
��%� 
 :��	'�����%&�� 
���
� �
��
�'�-
	���� �������. #	�	'���J��
�	:��� !
���������%� ��
�� ��'���	�� ��� 
:�
�	�� G1~ � ���	��
��=��
�� :�
�	�	
-���:����	
���	
 G3a � G5a.

�	�
	�<
� ��� ��	�
����� :��
'�	���<�	� �
��
�	��� �	�	'����J
��
�	:���� 
���	 
����	�����
�� � ���
���	=��� �����
�	� (
 ��	'���� 
�����'��) � � ������� 
���
��� (��� �=����� 
 ���
'��� ����������), �� 
�� �	
����	��� �������
���	 �	�<$	� =���	 �	��
�� �������. ����� ��� 
	�	����	 
���� ��������� (��. ������  2.3.1.2), �������� � 1-���������, 
	�����=�
�%&�� �
��� � �	��
����� ���
���	=�	�	 �����
�� (
	������	�, 
:���	��
���	�,  �������	�). *� � 1-��������	
 �� �	�	'���� !
��������	-

��� VW^-4, VW^-2, VW^-5 � VW^-6f 3 �	������� �� ��
�	:���� 	������-

�%�. VW^-2, VW^-5 � VW^-6 
����	�����
�%� � ���
������ �	��
����� 
�����
��, � VW^-4 „ �&� � � ��������	� �	��
��	� ���:	'��	
 � ����� 
�
��
��	
����� ��
�	:��	
 VG^\-1. ;�� 3 � 2-��������� „ WF^-1, \ac-1 
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(GU3) � |150,95 (GU4) „ ��������
�%� �� �	
����	��� 
�
 �	�	'��	
, ��
 
� ��
�	:��	
. � 2-*�������� 
����	�����
�%� ������&���
���	 � �����-
���	
��� ��'���	���� IG^\-1 (GK54), IG^\-2 (GK102) � IG^\-3 (GK50), 
��������
�%&��� 
�
 �� >-���:	'����, ��
 � �� ����� ��
�	:���� (	�	-
����	 �	��� �� �
��
�'��), � ��
�� �� �
��
��	
����� !��	������<��� 
� !��������<��� 
���
��. �� ������% 
 !��	������<��� 
���
��, ��	��	-
����% ��� ������	������	� �����'��, 	�
�=��� �	��
��� X"G^\ (GK31). 
� �	��
���� ������� ��	��	���	 	������ ��
�� GK15 (Wewis b) „ ����
	�-
��� 
	��	���� ���������� ���
	
	�E%���	
 (���
��
������ ����������), 
�����&�� ��'���	�	� ��� �	��
�� ������� ����
���	
, 
	�	��� ����	���-
�� ����
	�� (��. ������ 2.3.1.1).

D��
'�	���<�	 
����% ������ �	
����	����� �	��
�� �	�	'��	
J
��
�:	��	
 	�����%� �	��
��� \]G (��. ������ 3.2.2.2) � 
	���������%-
&�� �	��
��� (��. ������ 3.4.1.4). �	�< #�� �	��	�� 
 �������
����� (���-
�����'��) ���������� ������	
 TGU. "��� �	��
��� #��-I ��������
�%� 
�� 
��� ���	�	�����&�� 
���
�� 	��������, �	 �	��
��� #��-II !
�������-
�	
��� �	�<
	 �� ���'�������	
����� +��, 
 
	�	��� ������ � �������-
���� 
���
��� � ;-���:	'����� 	��	��� ��
�	:���. /
�������� �	��
�� 
#��-II �����
����� ��� �
��
�'�� 
���	
. ��������'�� �������� „ 
���	
	� �	����� ������	�	 	�
���, �
���
�%&�� ���
'�� 
�	�����	�	 
� ������
�	�	 ����������. ; �	�� ��������'�� �	��
��� #�� ����	���-
���� 
�
 ����� TGU, ��
 � 
	��'���	���� „ �K8 � �K4, 	�����%&��� 
��	���
	� 
 �	��
���� #��-I � \]G-II �		�
����
���	. #	��
��� GK4 

 ���	�<$	� 
	��=���
� !
��������	
��� �� ��
	�	��� ��
�	:����, =�	 
������ �� =�
��
����<���� 
 ��:�'��	
���% 
����	� �����	��:�'��� 
=��	
�
� (;*L), ��� 
	�	�	�	 �	��
��� GK4 ������ 	��	
��� ��'���	-
�	� (��. ������ 4.7.2). �	���	 ��������'�� ��������, ��� !::�
��
�	� 
�
��
�'�� >-
���	
 ��	��	���� �� 
	�������'��. C�� �	��������� ��� 

����	�����
�� ��� �	��
�� +�� � >-���:	'���, ����
����� 
	�����-
����%&���. �	 ��	�	�� +�� (
 �	� =���� ��
�	:���) 
 �	�� 
	�����-
����%&�� 
������%� �	��
��� GK80 � GK86. ���
�� �� ��� �	�
������ 
�� �	
����	��� 
���
� �	�<
	 �	��� �
��
�'��, 
�	��� !
������������� 

	��������
�	 (���� �� �	
	�&���� 
���
��), �	 ��� �	��=���� �
��
�-
'�	��	�	 ������� �� !
�������� �����
�����.

;����� ������ ���������� �	��
�� �	�	'��	
J��
�	:��	
 „ ��'���	-
�� ��� '��	
��	
. *� ��� ����	��� ���'�:�=�� ��� �	�	'��	
 � ��
�	-
:��	
 Fms (GK115) „ ��'���	� ��� �� ������	�	 :�
�	�� \-G[F. ����=�� 
Fms �	�
	���� ��::����'��	
��< �	�	'��� � �� ����$���
����
� 	� 

���	
 ������	'�����	�	 ����, �� 
	�	��� !�	� ��'���	� 	������
���. ?�� 
��	�
����� ��
�	:����� �� :��
'��, 
�
 !::�
�	���� 
���	
 ������-
����, 	�	����	 
���� ��'���	�� ��� �����:��	�� �  (IFN � UI � IFN � UII „ 
GK119)f ��� ��	
	��������<��� '��	
��	
 (
	�	��� 	�� ���� �� � ��
��-
����%�) IW-1 (GK121a, GK121•) � TNF (GK120a, GK120•)f � ��
�� ��'���	�� 
��� IW-6, IW-12, IW-18, 
	�	������������%&��	 :�
�	�� Z\-G[F (GK116) 
� ���� ������ '��	
��	
. ;��	
�� �	�
���	��< �	�	'��	
 � 	�	����	 
��
�	:��	
 ������� !
�������� ��'���	�	
 ��� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
. 
��
	�	��� �� ��� (��'���	�� ��� �3� � �5�) ��� ��	�������<. #	�	'��� 
� ��
�	:��� ����	����%� $��	
�� ���
��	� ��'���	�	
 ��� ���'����-



672.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

���	
����� ���	��
��=��
�� '��	
��	
 „ ���	
��	
 (��. ������  2.3.2.2), 
	�	����	 ��	
	��������<���P GbGU1, ��U1, GGU2, GGU3, GGU4, GGU5, 
GGU8, Gb3GU1.

��� ����	����=��
	� ������:�
�'�� �	�	'��	
J��
�	:��	
 	�����-
��%� ����=�� 
 
���
�� �����'�:�=��
	� !�������, ��::���	 ��������-
��%&���� 
 '��	������. ;��
����� ���� :������	
 �	�
	���� 	'����< 
������< ����	��� !��� 
���	
. >�
, ��������,  ����	���	
����� �	�������� 

 ���=����<�	� 
	��=���
� 
 �	�	'����f �� ���
��&���� 
 ��
�	:��� 
�	��	
	������� �����	� !�	�	 :�������. /
�������� 5•-��
��	������, 
 � -����
�	������ � ����	��������� ��� !�	�, ��	�	�	�, 
	��������, � 
 ���������������� ������� 
��
��< �	�<
	 
 ������ ��
�	:����. �	���	 
���
�����, 
 ��
�	:���� ��������
�%� � ������ :������� „ 
	�������-
��, ��	�������, ������, ��
�����, :	�:����� � ��. ��
	�	��� :������� 
��
�	:��	
 �=���
�%� 
 �������'�� ��
����'���	� �
��
�	���P 
���	�	�-
��
����	� (N^KX]-	
������,  ����	���	
������,  
�������), �� ��
���&�� 
	� 
���	�	�� ( ���	'��,  
��������, !�������, ��������, ��	����� � ������ 
����	����), � 
 ������'�� 	
���� ��	�� ( ����'����<��� N}-�������). 
��	'����, 	��&���
������ � �=������ !��� :������	
, 	������ ����� 
(��. ������ 2.3.5.2).

#	�	'��� � ��
�	:��� ��
������%� ��
	�	��� �� �
������� 
�$� 
:������	
, � ��
�� '��	
���, �	��	�� {�����	
	���
	��	���� (+�>H) 
� �	���	��	���� �	��	��, � -!��	�:�� � ��.z, 
���	���� ���
�, ��	��	-
���
���, �����	����  ������	�	
	� 
���	��, 
	��	����� 
	���������, 
���
� ���
���	=�	�	 �����
�� (:���	��
���,  ��	��	��	����). ��
	�	��� 
�� ��� (��� �	������� ������ :�
�	�	
, ��
	�	��� :�������) �	�	'�-
��J��
�	:��� ��
������%� ��	�����	, �	 �
��
�'�� 	��=�	 �����
��� 
�� 
����	�
�. � ��
���	��	� �
��
�	��<% �
����	 
��	������ ��
�	:�-
���� ������ :��
'��P �	���

� ���� ���	���<��� :�
�	�	
 
�	�����	�	 
����������, �����	�������	��	� �	��, � ��
�� �=����� 
 	����� �����	
 
� :	����	
���� ���
���	=�	�	 �����
��. C�	����	��< �	�	'��	
J��
-
�	:��	
 „ ������� ���
'�� �� �����
�� ���������%&�� �	��
��, �����-
������ 	��=�	 
 �������� 1 = �	��� 
	���
�� � �	��
��	�. C���
	 
 !�	� 
:��
'�� ��
�	:��� ���=����<�	 ������%� �����	:����.

; �
��� �	 ���=����<���� �����=���� �
	���
 �	�	'��	
J��
�	:��	
 
� �����	:��	
 (��. ����. 2.3) :���	�	��=��
�� �	�< !��� 
���	
 ���
��-
=��
� �� ����
��
�����, ���� ����	��� �� �	, =�	 	��	
��� :��
'�� ��� � 
������ „ :��	'��	�. "��� �����	:��� 	�
����
���� �� ����� ������ !��� 
��&���, 	��&���
����	� � �	�	&<% :��	'��	�� (��	�	��� �������
�	, �	 

���
	
������	), �	 �	�	'���J��
�	:���, �	���	 :��	'��	�� (���������-
�� ����� �������
�	 � �	��� ��	�	������<�	), 
��	���%� ��	�	=�������� 
������ :��
'��, 
 �	� =���� 	�	����	
����� ��
����������� ��� ���	-
���<���� ��	��
����.

����� ��
���	���� ��	��
�	
 ��
�	:��	
 ����	��� 
����% �	�< 
 
���
���� 
	�������� � ���
'�� 
�	�����	�	 ���������� ����%� '��	
�-
��. *� ��
��'��, 
�
 ���
��	, ��	���	��� ��� �
��
�'�� 
���	
. ���
�� 
'��	
��	
, ��
���������� �	�	'����� � ��
�	:�����, 	=��< $��	
P 
'��	
��� �������
� IW-1 (IW-1 � , IW-18, 
 ���<$�� ������� IW-1 � , ����-
���
������ �� �������� ��
�	:��	
 � ��'���	���� �����	���� IW-1) � 
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������ ��	
	��������<��� '��	
��� „ TNF � , IW-6, IW-12, IW-23, IW-27. 
#�
�	:��� ��	��'���%� 
�� 3 ����	
���	��� 
	�	������������%&�� 
:�
�	�	
 (Z\-G[F, Z-G[F � \-G[F), �����:��	�� (	�	����	 IFN � , 
�	 ��
�� IFN �  � IFN � ), �	��	�����=��
�� '��	
�� IW-15, �������	���� 
'��	
��� (IW-10 � �����:	�����%&�� :�
�	� �	��� �  „ TZF � ), �	��	
��J
����	������ :�
�	�� (:���	�������� „ FZF, ��	��	'������� „ XKZF 
� �	�������� !��	������<��� „ VYZF). #	�	'���J��
�	:��� 	�����-
%� �	�<$�% =���< ��	
	��������<��� ���	
��	
P GbGW8 (IW-8), GGW5 
(U^NTY[), ��
�	:����<��� 
	��������<��� ���
� (��W3, ��W4, ��W9, 
��W10, ��W15, ��W18, ��W23), ��
�	:����<��� ���	��
��=��
�� ���
� 
(��W2, ��W7, ��W8, ��W12, ��W13) � ��.

��
���	���� :��
'�� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 (
 	���=�� 	� ������	-
'��	
) ����������� 
 	��	
�	� �	 
�����=��
	�� ���������, ��
����	�� 	�  
�������� H	�<���, �	��� 
�
 ���������'��, �.�. 
���	� �	������	�	 ���	�	� 
� :��	���	�	�, ������ �����=����<��% �	�<. /�� :	��� ��
���	��	�	 ��	-
'���� 	���=�%��� 
 ��
����	��� 	� ����=�� ����
���� ��
�	����	=�
 „ 
�����$���� ��
�	����	=�
 
	���'��	� ����$��� ��	'��� ���������'��, �	 
�	��� ���� ������< ������� H	�<���-��
�����% ��
��'�%. ?��������'��� 
	��&���
������ 
���	� ��	��
�	
 	
�������<�	�	 
���
�, ��	��
	���� 
	
���� ��	��, 
����� ����	��� � ������ ���	�	���<��� :������	
. /�� 
:�
�	�� 	����	
��
�%� 
��
���	=��� '��	��� � ����
���
���� 
���	
 
� �� 
	��	����	
, �.�. !::�
�	���� :��
'�� 
�	�����	�	 ����������, 
�	��� 
�
 ��	��
�� 
�����=��
	�	 ��
���	��	�	 ��	'���� 
 �	�<$�� �����-
�� �=���
�%� 
 ������'�� 
	�������� � ���
'�� 
�	�����	�	 ����������. 
��	��
�� ��
��'�� ��
�	:��	
, 
����� ��� :��
'�	���	
���� 
�	����-
�	�	 ����������, �����	����� 
 ������� 2.3.6.

"��< �
������<��
� ��	��	�	��	��� �	����'�� �	�	'��	
. �� 	��	
� 
��������	�	 :��	���� � :��
'�	���<��� 	�	����	���� 
�����%� �
� 
	��	
��� ����	
���	��� !��� 
���	
P GK14 hi GK16- � GK14 M GK16M. ����
� 
���
	�	 ���� �	���
��%� �	�<$����
	 �	�	'��	
 
�	
�. C�� ���%� �	��� 

������ ������� � �	��� 
��	
�% ��	��	��<, =�� 
�	��� 
���
�. ����
�� 
� :��	���	� GK14 hi GK16- �
	���
���� 
��	
�� :��	'������� � ��
����-
'����� �
��
�	��<. C�� ��
������%� �	���� ���
�� ��	
	��������<��� 
'��	
��	
. GK14 hi GK16- 
���
� !
���������%� 
 �	�<$	� 
	��=���
� Fc �UI 
(GK64), ��'���	�� ��� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 � � 2-���������, 	�	����	 
#��-1 (�K11•JGK18). >�
�� 	����	�, !�� 
���
� ���%� ��	��	����� ���
�-
�� ��� !�����'�� 
 	=��� 
	��������, 	��&���
����� :��	'�����	� � '��	-
����=��
	� �
��
�	��� � �	!�	�� ���������
�%��� 
�
 ����$���
����
� 

	��������<��� ��
�	:��	
. ����
� :��	���� GK14 M GK16M !
���������%� 
�	�<$	� 
	��=���
	 #��-II � 
	���������%&�� �	��
��, 	�����%� 	��	-
�����<�	 ����	� :��	'�����	� �
��
�	��<%, �	 !::�
��
�	 ����������%� 
������� >-���:	'����, � ��
������%� IFN � . GK14M GK16M 
���
� �������-
��
�%� 
 
�=���
� ����$���
����
	
 ����������� ��
�	:��	
.

#����'�� �	�	'��	
 
 �
��� �	��	
	������� �� ���
��&����� 
 ���-
�		������� :	��� ��
�	:��	
 � ���������� 
���	
 (���. 2.7, ����. 2.5). 
?�::����'��	

� �	�	'��	
 
 ���������� 
���
� ����� �����	����� 
 
�����%&�� ���
�. ;�����%� �
� 	��	
��� ����	
���	��� ��
�	:��	
 „ 
����������� � 
	��������<��� (����. 2.6). ����������� ��
�	:��� 
	���-
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���	
����

����
!� 2.:.  #��
����� ��'���	�� � ��	��
�� ���������� 
���	
 � �	�	'��	


B
������ B
	
!
�� E������� 
�
��

�	�� 
��	��
�	�� 

�����


?����� 
�
��

�	�� 
��	��
�	�� 

�����


�����
0
!
�

�	�� 
��	��
�	�� 

�����


?����� 
�
�-

�	�� 
��	��
�	�� 

�����


TWU 1, 2, 3, 4, 5, 
6, 7, 8, 9, 10

1, 2, 3, 4, 5, 
6, 8, 10

1, 2, 3, 4, 5, 
6, 8, 10

1, 6, 7, 9, 10 1, 2, 4, 6, 7, 
9, 10

��'���	�� 
'��	
��	


IW-3UM

Z\-G[FU MM
IW-3UM

Z\-G[FU MM
Z\-G[FU M IW-3UMMM

Z\-G[FU M
IW-3UMM

GK45U U+ U0 U0 U^ U^

GK13J14 GK13M

GK14M
GK13M

GK14-
GK13M

GK14-
GK13-

GK14-
GK13-

GK14-

GK11•Jc GK11• M

GK11cM
GK11• M

GK11cM
GK11• M

GK11cM
GK11• -

GK11c-
GK11• -

GK11cM

A��	
��� IW-12MM IW-12MM IW-12-,
IFN � J� -

IFN � J� MMM IW-12MM, 
IFN � J� M

���	
��	-

�� ��'��-
�	��

… ��U1, 
GGU2, 
GGU5, 
GGU6, 
GbGU1, 
GbGU2, 
GbGU3, 
GbGU4

GGU7, 
GbGU4

… …

!

!

!

! !

!

!

! !

!!

!
!

!

!

CD8j
CD8P

CDQ2

CD8Q

LW[:1

CD14v

CD1j v

CD11b`;``

CD1Q ;̀``

CD11c

Wc� VI

IL:QV

ZM:CSW:V`;``

CD4RVP ;̀``!
CD4RV[x

CCVA``!
C_CV4``

CCV1:Q;R;j;8`!
C_CV1:4`

CRaV;!CQaV

TNWV!I;II

IWN� V

MV` ;``

D\C!:!2PR` ;x

DC!:!SIZN` ;``

/���

!:!1` ;x

CD2P8v

TLV1:j;8;1P` ;``
TLV1;j;A;^x

MmC!I;II

&
�. 2.<. C��	
��� ���������� �	��
��� ���������� 
���	
. ` �������� ���-
�	����� ���������� 
���
�. ``  ������ ����	����� 
���
�. ‰ �����	'��	����� 
���������� 
���
�. Š ����
� @����������



�
��� 2. ������		�� 
���	
���70


�%� 
 �����<���� ��	�����	� («����	
	�») �����'�� �	�	'��	
 �� 
�	-

	�	
� 
 �
���, �� �
�����	� � 
	���������, �	��� 
�
 
	��������<��� 
��
�	:��� 	�����%��� 
 ��	'���� !
������	� �����'�� 
 	=��� 
	��������. 
���
��&���� 
 ��
�	:��� �	��	
	������� �
���=����� ������� � :	��� 

���	
 (	����	
���� �������	�
	� '��	�
�����), ���������� !
�������� 
��
	�	��� ���������� �	��
�� (	�����
��� !
�������� GK13, GK14, GK15, 
� 1-��������	
, Fc �UI, �����
����� !
�������� GK16). /�	 �
���
����� �� 
	�
��� 
���	
 �� 
��$��� �������. ;	��������<��� ��
�	:��� 	�����%� 

��	
	� :��	'�����	� � ��
����'���	� �
��
�	��<%, 
�����%� ��� '��	-

��	
 � ������ ���	���<��� 
�&���
, 
����� ��� :	����	
���� 
	�������� 
� �������'�� ������	� ��&���. /�� �
	���
� �	�
	��%� 
	��������<��� 
��
�	:���� �����< �	�< !::�
�	���� 
���	
 
	�������� � 
�	�����	�	 
����������. ����������� ��
�	:��� 
��	���%� ������&���
���	 �	��	-
�����=��
�� � �������	���� :��
'��, �=���
�� 
 �����$���� ������ 
���	
 
� ������'�� �������� � 
	��������<��� ��	'���	
, � ��
�� 
������%� 

 �	�� +��. ����������� ��
�	:��� 	�����%� �	��� ������<��� ��	
	� 
����� (�	�� �	 ���
����% � �������� ��� 
	��������<��� ��
�	:��	
).

;	��������<��� � ����������� �	�	'��� �������%� �� 
�	
	�	
� 
 
�
��� �	-����	��, �	�
	�<
� 
 ���
	� ���=�� ��$�%&�� �	�< ����������� 
���	���<��� :�
�	��� � �	��
���� �������, ����'������� 
 ��	'���� 

	��������, � 
	 
�	�	� „ ��
	��������<��� �	��	�����=��
�� :�
�	���. 
; 
�=���
� ���	
��� ��� ����������� ��
�	:��	
 
�������� :��
���
�� 
(�b 3GW1). ��'���	�� ��� !�	�	 ���	
��� (Gb 3GU1) !
��������	
��� 
 �	�<-
$	� 
	��=���
� ������&���
���	 �� GK14 MGK16M �	�	'����, ��� �����'�� 

 �
��� ����	
�&���� ������������ ��
�	:�����. �K14 hiGK16- �	�	'��� 
����	 !
���������%� !�	� ��'���	�, �	 ����� ��'���	� GGU2 ��� ��	
	���-
�����<��� ���	
��	
 ������&���
���	 ������ #�� (GGW2, GGW7, GGW8, 
GGW13, GGW16). ; �
��� � !��� �K14 hiGK16- 
���
� 	�����%� ��	�	��	��<% 
������	
��< 
 	=��� 
	�������� � ���
��&��<�� 
 
	��������<��� ��
�	:�-
��. ����=�� ��'���	�� GGU2 „ 	=��< 
���	� �
	���
	 �K14 hiGK16- 
���	
, 

����
!� 2.;. ���
�����<��� ����
�������
� ����������� � 
	��������<��� ��
�	-
:��	


�
�������* &��
��	�	�� ����
-��
 �
����
���*	�� ����
-��


�����
����� ���-
��'��

; �	����<��� �
��� ; 
	��������<��� �
���

���	
��	
�� 
��'���	��

GGU5, GbGU4, Gb3GU1 GGU1, GGU2, GGU4, GGU7, 
GbGU1, GbGU2, GbGU4, 
Gb 3GU1

Fc� -��'���	�� �K16 M GK32M GK64± GK16- GK32MM GK64M

/
�������� GK14 GK14M GK14MMM

/
�������� GK62W GK62W- GK62WMM

G�	
 ����� H	�� ������

D��
'�� >
���
	� �	��	����, 
������ 
��	��	��=��
�� 
���	


���
���� 
	��������, ��&��� 
	� ���	���	
, ����
����� ���

�����=����. - „ ��� !
��������f M „ ������ !
��������f MM „ ���<��� !
��������f 
MMM „ 	=��< ���<��� !
��������



712.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

�	!�	�� !�� ����	����'�% �	�	'��	
 ��	��� 	�	���=�%� 
�
 GK14 hiGGU2M. 
/�� 
���
� !
���������%� �&� ���
	�<
	 ���	
��	
�� ��'���	�	
, 	������-

�%&�� � ����$���
����
	
 ����������� ��
�	:��	
P GGU1, GGU4, ��U7, 
GbGU1, GbGU2. /�� ��'���	�� ����	���%� ���
��=��
� 
�� ��	
	�����-
���<��� � =���< �	��	�����=��
�� '��	
��	
. ; �
	% 	=����<, ����$���-

����
� ����������� ��
�	:��	
, �	���	 ��'���	�� ��� :��
���
���, 
����� �&� ���
	�<
	 ���	
��	
�� ��'���	�	
, 	������
�%&�� ��� ����	 
!
��������	
����� �� 
	��������<��� �	�	'���� „ ��U5 � GbGU4 (	���-
���, =�	 !�� ��'���	�� ������ 
	��'���	���� ��� ;*L �, ����	
����<�	, 
��	�	���
�%� ��:�'��	
���% !��� 
����	� ��
�	:��	
).

����������� ��
�	:���, �	
����	
����� 
 ������ 	������, �	��� ��&���-

���	 �����=��<�� �	 �	�:	�	���, �	���
� !
������������� �	
����	����� 
���
��	
, ���
��� ��
���������� '��	
��	
 � :��
'���. B	�<$����
	 �� 
��� ���%� �	���
����� ���
����. >�
, ��
�	:��� ��=���, ����
�����  
���-

��� ���:���, ���%� �
���=���% :	���f 	�� ������%� ��	�������
	 ����� 
�	������ ��=��� � �����	'����� � �=���
�%� 
 :��<���'�� ��	��
�	
, �	-
�����%&�� �� 
�	
	�	
� 
 ��������� ��=���. L������	��< !��� 
���	
 	=��< 

���
�P �� �� �	�% ����	����� �	 50‚ 
���	
 �	�	��
�����	� :��	'�����%-
&�� �������. C����������� �
	�	������� 	���=�%��� ��<
�	������ ��
�	-
:���  (��	�	��� ������	
��< 
 ��	�
�� ��<
�	�), �����	����<��� ��
�	:���, 
��
�	:��� '������<�	� ���
�	� ������� (��
�	����), �	=�
  (���������<-
��� 
���
�), 
	���� ( 	���	
�����), ������ (�� 
�����$�� :��
'�� �	��	�� 
 
�������� ���	'��	
, 
 ����	
	� �	���
� �	����%&�� 
 ��	'���� ���
���� � 
����
'��), ��
�	:��� 
�	��=��� ���:	����� 	����	
 � �.�. ;�������<�	��< 
��
�	:��	
 ��	�
������ ��
�� � �� ��	
�� �
��
��	
����� 
���	
. C���
	 

 !�	� ���=�� ����		������ 	����	
���	 �� �	�<
	 �	���
������ �
	���
��� 
�	�	'��	
J��
�	:��	
, �	 � ����	�	� ��������	�	
.

2.1.6. ����#�&�(� *��&*�
 Q�� 
 ��=��� 60-� �	�	
 bb 
�
� ����	 �	������, =�	 ��
�	:��� �� 

�
��%��� ������
����� ���	� «
��	�	�����<���» ���, ���	�<��� �	-

�������% ������	�	��%, +��. B��	 �:	������	
��	 �������
����� 	� 
+-
���
�� „ ���	=�������� ������
��� 
 ���
��, 	�����%&�� 	=��< 

��	
	� ��	�	��	��<% 	�������
��< �������, ����� ��	 ����	���� ��� 
�������'�� >-��:�	'��	
. ; 1973 �. �. �������� � �. �	� ( R.M. Steinman, 
Z.A. Kohn) 	������ ���
	
����� 
���
� ���:	����� 	����	
 � ���
��� 
�� ����������� 
���
���. � 
	�'� 80-� �	�	
 ���� ��
	����� ������, 
�	�
	��%&�� ���������
��< !�� 
���
� 
�
 ���
��� «��	:����	���<���» 
+��. �	 !::�
��
�	��� ��������'�� �������� 	�� �� 2 �	���
� ���
	�-
�	��� ��
�	:���, =�	 	����	
���	 ������ 
���	 �	��� 
��	
	� !
�����-
���� �� ���������� 
���
�� ��	��
�	
 ���	
 #��, 	�	����	 \]G-II, � 
��
�� 
	���������%&�� �	��
��. ; �����<���� �	�<
	 ���������� 
���
� 
��	�	��� �
��
��	
��< ���
��� >-���:	'���. ��������'�� ��������, 
�
��%&���� 	��	
�	� :��
'��� ���������� 
���	
, ������ ������	� ��� 
�����
� ������	�	 	�
��� � 
 �
��� � !��� ����� �����	����� 
 
	���
��� 
������
�	�	 ���������� (��. ������  3.5.1). ; !�	� ���
� �������
���	 	��-
����� 
��� ����	
���	���� �����	����	� �	����'�� ���������� 
���	
, 

�
 ����	�����, ��
 � ���:	�����.
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?�� ������ ���������� 
���	
 ����
����� 3 :����������<��� �
	���-

�, 	�E�����%&�� 
�� �� ����	
���	���P

	��	��=����, ���
	
����� �	�:	�	��� 
 �
���� � ����=�� ���
�	�	-
��� � 
	����	
 (
����
�� 
���
�) 
 '��
���'�� � 
��<���� 
���	
f

��	
�� !
�������� ������� 
���
��� �	��
�� #�� �� �	�<
	 I, �	 � II 

����� 
 �	=������ � 
	���������%&��� �	��
����� (GK80, GK86)f
��	�	��	��< ���
���
��< (����� ���	'��	�� �, 
 ���<$�� �������, 
:��	'��	��) � 	�������
��< ������� � �	�����%&�� ��	 �������
��-
���� >-���:	'����, =�	 
���
��� �
��
�'�% �	�������.

?��������� �	�:	�	��� �� �
������ ��
�%=����<�	� 	�	����	��<% 
���������� 
���	
. >�
, 
 
	�� ��$�� ��������
�%� ���������� >-���-
:	'���, ����	������=��
� �� �	���
����� ���������� 
���
��. >	�<
	 
�	=������ ����=�������� �
	���
 �	��� ������< 	��	
����� ��� 	�����-
��� 
���
� 
 ������� ����������.

?��������� 
���
� ��	���	��� 	� 
�	
��
	���� ��
	�	
�� 
���	
, 
�.�. ���%� 
	���	�	��	
	� ��	���	������. �������
����� 	 ����	������ 
���������� 
���	
 	�E������� �� ���. 2.8. H��
��� 	�	����	��� ���
���� 
���������� 
���	
P

���������� 
���
� ��	���	��� 
�
 �� ����	�����, ��
 � �� ���:	��-
��� ����$���
����
	
f
��	�	��	��< 
 ��::����'��	

� 
 ���������� 
���
� �����&� ����-
���
������ !��� �	��
	
 �� ������ ������� �� ���
����. ������ � 
!��� �	���
����� ��&���
	
���� ���'�������	
���	�	 ����$���
��-
��
� ���������� 
���	
f

 ����:���=��
	� 
�	
� ��������
�%� ���������� 
���
� �� ��	��-
���	=��� ������� ���
����, �	��� =��	 	�� �������%� 
 �
���f
�	 
������ ���� ��� ��
	�	��� ���������� 
���	
 ����
����	 ����-
��&���� �� ���<����� �
���� 
 ���:	�����, �	��	
	���%&���� �� 
�	���
�����.

B	�<$����
	 ���������� 
 ���	
 ����������� ����	���	�� ����. 
; ���	
��� 
��<���� ������� �	��=��< ����	����� ���������� 
���
� 
�
��� ��	�	����P ����� 
��<��
��	
���� 
���	
 
	���	�	 �	���, 	�	��-
&����� GK34 M ��
	�	
��� !���������, 
 ��������
�� Z\-G[F � ������ 
'��	
��	
 (=�&� 
���	 „ TNF � , ��	��� „ IW-3, [GF, FWT3W ��� TZF � ) 
��� ��� 
��<��
��	
���� 
��������� �� 
�	
� �	�	'��	
 
 ��������
�� 
Z\-G[F � IW-4. ���<��
��	
���� �	�	'��	
 in vitro 
 ��������
�� \-G[F 
���
	��� 
 ��::����'��	

� GK14 M ��
�	:��	
, � 
��<��
��	
���� 
 
��������
�� Z\-G[F (��� 
���	
 =��	
�
� „ 
 �	=������ � IW-4) „ 
 ��:-
:����'��	

� GK14 - ���������� 
���	
. �=���%�, =�	 � in vivo ����	����� 
���������� 
���
� �	��� ���
�
��<�� 
�
 �� ������	'�����	-�	�	'����-
��� ����$���
����
	
, ��
 � �� �	�	'��	
.

��	���� 	����	� ��	���	��� ���
���� ���:	����� ���������� 
��-
�	
 „ 	�� ��::����'���%��� �� GWX, � ��
�� �� ����$���
����
	
 
;- � >-���:	'��	
, 
 =����	��� �� ���	'��	
 �� ���	� ������ ������ �� 
���
���� 
 ������ „ KN1 
���	
 ( ��. ������  3.3.2.3). #���	����� � ���:	-
����� ����$���
����
� ���������� 
���	
 !
���������%� '��	
��	
�� 
��'���	� FWT-3 ( Fms-like tyrosine kinase 3), =�	 	���=��� �� 	� ����$���
���-

	
 ������ 
���	
 (
 =����	��� �	�	'��	
 � ���:	'��	
). >�
�� 	����	�, 

…

…

…

…

…

…

…
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�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

	��=��� ���������� 
���
� �	��� ��::����'��	
��<�� �� 6…7 
���	=��� 
���	=��
	
 
 �������� �
�� ����	������=��
�� ���	
.

�������� ���������� 
���
� 	�	�� ���	
 '��
�����%� 
 
�	
�, �	���
-
��� 
 ����� ����� 0,5‚ 	� 	�&��	 =���� ���
	'��	
 
�	
�. ; 
�	
	�	-

� ��������
�%� ����$���
����
� 
�
 ����	�����, ��
 � ���:	����� 
���������� 
���	
, � ��
��  
���	
 @����������. #��
����� ����	����� 
����$���
����
	
 ������ �	��
��� GK11c � \]G-II.

���	�����%&�� ����	
���	��< '��
�����%&�� 
 
�	
� �������� �������-
��� 
���	
 „  �����	'��	����� ���������� 
���
�, 	��	��&���� 
 ���:	-
���	�� ����. *� ���
���� 	����	
���	 
��$��� ��	���
	� � ��������=��-

&
�. 2.8.  ����� ���
���� ���������� 
���	
 � �
������� ��������	�	 :��	���� 
(������ ����	��	�<��
�) � ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
 (
������ ����	-
��	�<��
�). ��� „ 
�	
��
	���� ��
	�	
�� 
���
�f C#� „ 	�&�� ����	����� 
����$���
����
f C@� „ 	�&�� ���:	����� ����$���
����
f �H# „ ������	-
'�����	-�	�	'������� ����$���
����
f �H „ ����$���
����
 ������	'��	
f 
�# „ ����$���
����
 �	�	'��	
f �>' „ ������	'��f �?� „ ����$���
����
 
���������� 
���	
f #	� „ �	�	'��, #: „ ��
�	:��f �@  „ 
���
� @����������f 
#?� „ ����	����� ���������� 
���
�f @?� „ ���:	����� ���������� 
���
�
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��� 
���
��� „ �	�	�
��� ;-���:	'��	
, ��
������%&��� ��������. 
�����	'��	����� ���������� 
���
� ���<$� �	�	'��	
 (8…10 �
�), � �� 
���	 ����� ����� 
��������% 
���
�. ; ��������
�� IW-3 � ��
������<��� 
��	��
�	
 	�� ��::����'���%��� 
 ������ ���:	����� ���������� 
���-

�. �� �����	'��	����� 
���
�� =��	
�
� 	������
�%� �	��
���, ����
-
������ ��� ����	����� ���������� 
���	
 (GK83, GK11•, GK11c), � ��
�� 
�
	���
����� �	�<$����
� ����	����� 
���	
 „ GK13 � GK14. C���
	 
 
��� !
��������	
�� ��� RAI , 	�
����
����� �� �����
 �������	�
� ���	
 
�����������	���%&�� ��'���	�	
 (��. ������ 3.1.4.1) � 
������� ������-

� �������	�
� ���	
 TGU, ����
������ ��� >-
���	
 (���-T � ). "��� ��� 
�	�	'��	
 ����
����� !
�������� GK45U^ � ��'���	�� ��� Z\-G[F, �	 ��� 
�����	'��	����� 
���	
 „ GK45U0 � ��'���	�� ��� IW-3. #	��
��� #��-II 
�� �����	'��	����� 
���
�� !
��������	
��� ������, =�� �� ����	�����, 
� �	
�����%��� �� �	�<
	 �� �	
����	���, �	 � 
 '��	������. ; ���
��� 
TWU (��. ������ 2.2.1), !
������������� �����	'��	������ ����������� 

���
���, ���	�����%� ��'���	��, �	
�����%&���� 
 '��	��������=��-

�� �������� � ����	���%&�� ��
����	
�� 
���	��. �����	'��	����� 
���������� 
���
� „ ���
��� ���	=��
� �����:��	�	
 ���� I ( � , � , �  „ 
��. ������ 2.5.6.1) ������ 
	�	��� �����
����� 
 	�
�� �� ����	���
���� TWU 
���'�:�=��
	�	 ��������. /�	 	��������	 �� ��<�������
�	� ���
���� „ 

���
�-��	��'���� �����:��	�� (IXG  „ 	�  Interferone-producing cells). C�� 
��
������%� �	�<$�� 
	��=���
� !��� '��	
��	
 ������&���
���	 
 1-� 
���
� �	��� �������'�� 
�������� ��
����	
��� 
���	����.

�� �	������
 �	��	� ����	���, ����	����� � ���:	����� ���������� 

���
� �������%� 
 �
���. /�	�� ��	�	���
��� ����=�� �� �	
����	��� 
!��� 
���	
 ���	
��	
�� ��'���	�	
 ���
��=��
� 
	 
��� � -���	
����. 
?��������� 
���
� $��	
	 �������
���� 
 �����=��� 	������ � �
����, 
	���
	 	�� ��������
�%� 
 ��� 
 ���	� 
	��=���
�, =�	 � �	������	 
���=��	� �� �	�����	 	�
�����. �	 ����	��� � ��
�	:����� �
���
�� 
���������� 
���
� ��	��� �������%� �� ����������� (���'�	������) � 

	��������<���. ����������� ���������� 
���
� ��������
�%� ������-
&���
���	 
 ���<����� �
���� „ 
	�� � ��������� 	�	�	=
��. *�
����	 
���
	�<
	 ����	
���	���� !��� 
���	
, :	�����%&���� �	� 
������� 
��
�		
������� „ ���������� 
���
� �����, !���������, �������	� 
	�	�	=
� 
�$�=��
�, �������	� 	�	�	=
� ���
��.

/��������<��� ���������� 
���
� 	�����%� ����	�<$�� �
	�	�������. 
B	�<$����
	 �� ��� �������
���	 
���
��� @����������, 	��	��&����� 
 
����	���	�� ����. /�� 
���
� ���� 	������ ����	�	���� 
 
	�'� bIb 
�
� 

�
 	��	��=���� 
���
� !��������� (�	 �	
������	� ����	�	��=��
	� 
���-
��:�
�'�� „ ����� 	��	��=���� !������	'���), �	 �� ����	�� � �
��< � 
��������� ��	'������ ���� �����	
���� �	�<
	 
 �����<���� �� ���=���� 

�
 ���������� 
���	
. ����
� @���������� ���%� ��� ��&���
����� 	�	-
����	����, 	���=�%&�� �� 	� ������ ���������� 
���	
. ������ 
���	 !�	 
��������
�� 
 '��	������ ��	����� 

�%=���� „ ������ B����
� . �� �	
���-
�	��� 
���	
 @���������� ��������
��� ��
���	
�� ��'���	�  �������� 
(GK208) � «��
�����=��
��» �	��
��� #�� „ GK1a, ���������=����� ��� 
��������'�� �������� �������	
. @������� ��������
��� ��� �� '��
���-
��%&�� ����$���
����
�� !��� 
���	
. H���	����� 
���	
 @���������� �	 



752.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����


	�'� �� 
������. ; ����	�&�� 
���� �=���%�, =�	 	�� ���
�
�%��� �����	 
�� ����$���
����
	
 ���������� 
���	
, �������%&�� �� 
	���	�	 �	���.

; ���	
��� 
	�������� ���������� 
���
� ���<����� �
���� �������
-
�	 �	��	&�%� (����� ���	- ��� :��	'��	��) 	
����%&�� ��������, 
 �	� 
=���� =����	���� ��	��
��f �
��
���%��� ���	������ (�	=��� «	������� 
���	����	���» „ X^\X, �������
������� �� �	
����	��� ���	���	
) � 
�	�
����%��� �����
�% ��	
	��������<��� '��	
��	
. �	� 
������� 
!��� ������	
 �������� ���������� 
���
� �	
���%� �
��� � � �
���
	� 
���
	��<% =���� ���:���=��
�� �	���� �	�����%� 
 ����	���<��� ���-
:���=��
�� ����. ; ��	'���� �����'�� ��	���	��� �	���
���� ���������� 

���	
P �� ��	�	��	��< 
 !��	'��	�� ���=����<�	 	�����
���f 	�� 	��&���-

��%� �������	�
� �	��	&���	�	 ��������� � 
�����
�%� ��������� :���-
����� ���
	
 
 �	��
��� \]G (��. ������ 3.2.2.2)f �� �	
����	��� 
���	
 
�����
����� !
�������� �	��
�� #��-II � 
	���������%&�� �	��
�� 
GK80 � GK86. Q�������� !
�������� \]G-II, GK80 � GK86 ��	�	���
��� 

��	�����% ����������� 
���
��� �� 	��	
�	�	 �����=���� „ ������-
��'�� ���������� ������	
 >-���:	'����. ; �	�� �����'�� ���������� 
���	� !
������������� ����������� 
���
��� ���������� ��'���	�	
 
��� ���	
��	
, =�	 ��	�	���
��� �	������% �� 
 �	�� ���:���=��
�� 
���	
, ���������� >-���:	'����� (>-�	��). ;����	 ��'���	�	
 ��� ���	-

��	
, !
������������� 
���
��� ���<����� �
����, �� �	���
�%&�� 
���������� 
���
�� �	�
��%��� ��'���	�� GGU7 � GbGU4. *����	 !�� 
��'���	�� ����	���%� ���	
���, 
��������� ���	���<���� 
���
��� 
>-�	� ���:���=��
�� ���	
. ��'���	�� GGU7 � GbGU4 !
���������%� 
��
�� ���
��� >-���:	'���, 
 �����<���� =��	 	�� �	�� �������%� 
 
>-�	�� ���:���=��
�� ���	
. ; >-�	��� ��	���	��� ��������'�� ����-
���� (��. ������ 3.5.1). ������ ���������� 
���
�, �	���
�
$�� ������� 
 
���:���=��
�� ����, ����	
���� =���<% ���	�� >-�	� � 	�	���=�%��� 
�
 
 ������������<��� ���������� 
���
�, �	�
	�<
� ����� �� 	��	��
���-
«���<'���» ����	����%��� >-���:	'���. ��	��	� ��	���	������ ���%� 
������������<��� 
���
� >-�	�  �����	
�� ���$�
 � �������
�, �	�� ���� 
�����'�� 
���	
 
 !�� ����
���� ���� (�� ���:	������).

����������� ����	����� ���������� 
���
� ��
�� ������%� 	����� �� 
������ �������� � ���� 
���	
-����$���
����
	
. ��
��$�� �
	� ���
���� 
�����	, 	�� ��� �� �	
���%� 	����. >
���
	� ��
�		
������� �	����	=-
�	 ���<�	 
����� �� �� �
	���
� (��	��	 � ������������ ��
�	:����� � 
��=���� 
���
���). #�	��� �� ��� �	����	�	=��� 
 ���:	����� 	������. 
�����=�%� ���������� 
���
� ������, ���	��$�
�� '����	
, ��������<-
�	� �	�� �������
�, ��=��� � �.�.

���<�� �����	'��	����� ���������� 
���	
 
 ��	'���� � �	��� �� 
�����'�� 
 ���:	����� 	����� ��
 �� ���=��� �	����	=�	 �	��	��	. 
; 	���=�� 	� ����$���
����
	
 ����	����� ���������� 
���	
, �	����-
%&�� 
 ���:���=��
�� ���� � �::������	� ���:	�, �����	'��	����� 
���������� 
���
� ��	��
�%� 
 ���:���=��
�� ���� ��� �� �����, =�	 
� >-���:	'��� „ =���� 
��	
�� !��	����� �	��
���������� 
����. ��� 
�������'�� (
������� ��� IW-3) �����	'��	����� ���������� 
���
� 
 
��=���� ���
�� ���	
 �������
�	 ��
������%� �����:��	�� I ����, � ����� 

 ��=���� 
�	��� ���	
 ��::����'���%��� 
 ������ ���:	����� �������-



�
��� 2. ������		�� 
���	
���76

��� 
���
�. ��� !�	� �� ��� ���=����<�	 
	�������� !
�������� �	��
�� 
#��-II, �	�
��%��� 
	���������%&�� �	��
��� GK80 � GK86. ����
� 
��	�	����� ��
�����	
��< �����:��	��, �	 
 ���<$�� 
	��=���
�. ��� 
�������'�� 
������� �	���
�%&�� ���������� 
���
� ��	�	���
��� ��:-
:����'��	

� >-
���	
-��	��'���	
 IFN �  (Th1-
���	
), � ��� �������'�� 
IW-3 „ >-
���	
 „ ��	��'���	
 IW-4 (Th2-
���	
).

����	�<$�� 
	��	��	��� ��� ������� ����
���� �	����'�� ���������� 

���	
 ���� ���=���� ��������	�	 :��	���� 
���	
 ���	�	� ��	�	=�	� 
'��	������ � ���	�<�	
����� �	�	
�	���<��� �������. ��
 ��� 	���=��	�<, 
����
������ � :��
'�	���<�	 ���=���� 	�	����	��< ��������	�	 :��	���� 
������ ���������� 
���	
 „ ��������
�� �� �� �������� ���=����<�	�	 

	��=���
� �	��
�� #��-II (\]G-I ��������
�%� 
 �	��� 	�����=���	� 

	��=���
�), � ��
�� 
	���������%&�� �	��
�� GK80 � GK86. *����	 
!�	� ���	� �	��
�� ������ ���������� 
���
� +��. ;	 
����	�����
�� � 
>-���:	'����� (��� �	��=���� 	� ��� ���������%&��	 �������) �=���
��� 
���������� �	��
��� ���������� 
���	
 GK40. C�&�� ���
�� ����	����� 
���������� 
���	
 � � =��	
�
�, � � ��$� „ GK11c, �.�. � b-'��< ��������� 
� b� 2 (GK11cJGK18). #��
�� ������ ����	����� ���������� 
���	
 „ GK83. 
*� ������ 	 '������<�	� �	�� Z\-G[F 
 
�=���
� :�
�	�� �	��� �������-
��� 
���	
 �������, =�	 ��������
�� �� �� �	
����	��� ��'���	�� !�	�	 
:�
�	�� (GK116) �
������ 	�������<���. ?����� 	 ����
������ �	��
���� 
� ���
���� ���������� 
���	
 � �� ����	����'�� �������
���� �� ���. 2.6 
� 2.9, � ��
�� 
 ����. 2.7 (
 �	�	���
����� � �	�	'�����).

����
!� 2.<. �
	���
� ���������� 
���	
 ���	
 KG1 � KG2

'�������
��
�� DC1 DC2

H���	����� #���	����� @��:	�����

*���'���%&�� '��	
��� IW-12, IFN � IW-10

D��	��� GK11chi GK123lo GK11c- GK123hi

��	��'������� '��	
��� IW-12 IFN �

;������ �� >-
���
� +
��
�'�� *���
'�� �������

Q ��$�� ������ ����	����'�� ���������� 
���	
 	����=��� 	���-
������� !
�������� �	��
�� GK8 � GK4 (	��=�	 ���������
����� 
�
 

	��'���	�� >-
���	
), ����
������%&�� �� 	��	
��� ����	����'��. GK8 
���
����� ���=����<��% =���< ���:	����� ���������� 
���	
 ��$�. �� 
��
	���� GK8 - 
���
�� !
��������	
��� �	��
��� GK4. ?�� �����=���� 
����	����'�� ���������� 
���	
 ���	�<��%� ��
�� 	���������� ��
���	-

�� ��'���	�	
 „ KYG-205 (�K205) � ��������� (GK208), � ��
�� �	��
��� 
GK11• „ � # -'��� ��������� � # � 3 (#��-1). �	 ����=�% � ������� !
�����-
��� !��� ���
��	
 � ��$�� 
�����%� 5 ����	����'�� ���������� 
��-
�	
P ���:	����� (�K4 M GK8hi GK205hi GK11• -)f 3 ����	����'�� ����	����� 
���������� 
���	
 (�K4 M GK8- GK205- GK11• M, �K4 - GK8- GK205- GK11• M � 
�K4 - GK8- GK205M GK11• M) � 
���
� @���������� (�K4 - GK8lo GK205hi GK11• M). 
*��=���� ������������� !��� ����	����'�� 
 ���:	����� 	������ �	
�-
���	, =�	 
 ������ ��������
�%� ������&���
���	 ���:	����� (�	 ���< � 



772.1. �
�
�
�	�� �
���
 ��� ��	��� ������		��� 
���	
����

����	�����) ���������� 
���
�. ; �������
� � ������=��� ���:���=��-

�� ����� ���	�����%� (
 ������ �		��	$�����) ������	����'�� ����	-
����� 
���	
. ; ���:���=��
�� �����, �������%&�� 
	��, ������ � ���-
�	������ ����������� 
���
���, 
��	
	 �	�������� 
���	
 @����������. 
�	
� �� 
�	��� ���	, �
��%��� �� ������ 
���
�, ���
�
�%&���� �� ����-
�	'��	����� ���������� 
���	
, ������
������ ���:	������ �������-
���� 
���
��� 
�	��=��� ���:	����� 	����	
 ��� �� =���< 
���	
 !�	� 
�	����'�� �	��� ���
�
��<�� �� ������ ���	=��
	
.

Q =��	
�
� GK4 ��������
��� �� ��
	�	��� ���������� 
���
�� (����� 
�� 	��	� �� ��$���� ;*L), �	��� 
�
 GK8 �� ��� 	������
���. ; �
��� � 
	������
��� !
�������� �	��
��� GK8 ��� ����
�������
� ��������	�	 
:��	���� ����	����'�� ���������� 
���	
 =��	
�
� ���	�<��%� =����=�	 
������ ���
���. ?�� ����	����� ���������� 
���	
 =��	
�
� ����
����� 
:��	��� „ �K11c M GK11• M GK45U0hi, ��� ���:	����� ���������� 
���	
 „ 
GK11cM GK11• - GK45U0lo, ��� 
���	
 @���������� „ GK11c M �K207 M.

; ����	�&�� 
���� 
 
�=���
� 
	��=��� ��	��
�	
 ��::����'��	

� 
����	����� � ���:	����� ���������� 
���	
 (	�	����	 � =��	
�
�) ���-
������
�%� �		�
����
���	 ����	����'�� KG1 � KG2 (����. 2.7). ����	��� 
����
������ 	���=����<��� =���� !��� 
���	
 „ 	�	����	��� !
�������� 
�	��
�� GK11c � ��'���	�� ��� IW-3 „ GK123P ����	����� 
���
� KG1 
���%� :��	��� GK11c hi GK123lo (
��
���� ���	���� ����	
���	��< ����	��-
��� ���������� 
���	
 � :��	���	� GK11c l	  GK123-), � ���:	����� KG2 „ 
GK11c- GK123hi. ; ����:���=��
	� 
�	
� �	�������� �	 0,2‚ 
���	
 KG1 
� KG2. ?�::����'��	

� KG1 � KG2 �	��� �������	
��<�� �����
��� �� 

���
�-����$���
����
� �����=��� 
	�����'�� ��	
	��������<��� � 
��	��
	
	��������<��� :�
�	�	
 (���. 2.9). KG1-
���
� 	�����%� ���<�	� 

&
�. 2.=. ��
����	��< :��
'�	���<�	�	 �	���'���� ���������� 
���	
 	� ���	
�� 
�� ��::����'��	

� in vitro. C
	�	 �����	
, 	��	��&�� 	� «
���
�-����$���
��-
��'�», �
����� :�
�	��, 	�������&�� ��::����'��	

� ���������� 
���	
 
 
�
������� �����
������

!

!

!

!

!

!

!����$ 0��

 +
����
����
�!#*��

������!
����	�����
:


�

�������
�>!
�����
;!
�
	��
�"!
�
��������

+�9;!��/.�;!
IWN� ;!CD4P

IL:1P

IL:12

E����"!
/�:

�#����!
Th1:������!

E����"!
/�:

�#����!
Th2:������!

���#*����"!
������ �

�"!
/�

XZ\;!
IL:1;!IWN�
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��	�	��	��<% �
��
��	
��< >-���:	'��� ��� ��������'�� ��������, � 
��
�� ����'���%� ��::����'��	

� >h1-
���	
 (��. ������ 3.5.3.1), ; �	 �� 

���� KG2-
���
� ��� ��������'�� �������� �����
��%� ��::����'��	
-

� > 
���	
 �	 Th2-����. * ��
	��', �	��	 �	��=��< ���������� 
���
�, 
���������<�	 ����'���%&�� �������	���� >-
���
�, �.�. �
��%&���� 
�	���	������� (��. ������ 4.3.2.2).

2.1.7. ���&*�@ �����*���(� � ������(� ;#�C�''( 
;#� ��';������

 ;����� 	�	����	��< :��
'�	���	
���� ������� 
�	�����	�	 ����-
������ „ ��	�	��	��< 
	
��
��< 
 ���
���� ���
'��, �	���	 «��	:����-
	���<���» 
���	
 ������	� �������, 
���
� ������ ���	
, ������ 
���	 
�	������	�	 !��	�����, !������� ��������� 	�	�	=�
, 
	��, ��=��� � �.�. 
?�� 
	
��=���� 
 ���
'�� !�� 
���
� �	���� ���< �
��
��	
��� �	� 

������� ������	
 �
�� ���	
P

���	���	
 � 
��������� ��� ��	��
�	
f
��	
	��������<��� '��	
��	
 � ������ ��	��
�	
 �
��
��	
����� 

���	
 ������	� �������, ������ 
���	 ��
�	:��	
.

; ����	���
���� ��
�		�������	
 � �� ��	��
�	
 �=���
�%� ���'��-
�����	
����� ���	�������	���%&�� ��'���	�� (
 ���
�% 	=����< TWU), 
!
������������� �� �	
	�&���� 
 ���
�� �	������	�	 !��	�����. >�
, 
�	
����	 ��������
�� TWU-2, TWU-4 � ������ ��'���	�	
, ����	���%&�� 
X^\X �� !��������<��� � !��	������<��� 
���
��. �� !��	������<��� 
� ��	��� !��������<��� 
���
�� 
	��������
�	 (��	�����	) !
�����-
���	
��� ��'���	�� ��� '��	
��	
, �������� ��� IW-1, TNF � , IW-6, 
IW-8 � ������.

; 	�
�� �� �
���
���� �		�
����
�%&�� '��	
��	
 !��	������<��� � 
!��������<��� 
���
� �
��
���%��� � ���	�����%� ��
	�	��� =���� 
��-
�	
 
�	�����	�	 ����������, 	�	����	 ��
�	:��	
P 	�� !
���������%� 
�	��
��� ������� (IG^\-1, IG^\-3, ����
���� � �� ��'���	�� � ������ 
�	��
���)f ��
������%� ��	
	��������<��� '��	
��� (IW-1, IW-6, TNF � )f 

	�	������������%&�� :�
�	�� � ���	
���f ���	�����%� ��	�	��	��< 
 
:��	'��	�� ����	���� !
�������� F� � -��'���	�	
 � ��'���	�	
 ��� 
	��-
�������, � ��
�� ��
	�	��� :�
�	�	
, 	�����=�
�%&�� ��
����'���	��<. 
��
	��', !�� 
���
� !
���������%� �	��
��� #��-II � 
	���������%&�� 
�	��
��� (GK40, GK80, GK86), =�	 ������� �� �
	���
� +�� � �	�
	��%� 
«
���� ����	�» � 
���
��� ������	� �������. ;�� ����=�������� �
	���
� 

������� ���=����<�	 ������, =�� � ��
�	:��	
. >�� �� �����, 	�� 	�����-
=�
�%� �=����� !��� 
���	
 
 ��&����� ���
'��� 
�	�����	�	 ���������� 
� (����< � 
 	�����=���	� ���$����) �	�
	��%� 
��	����< �	�< +�� ��� 

���	
 ������.

>�
�� 	����	�, 
	
��=���� �����=��� ���	
 
 ���	
 ��&���
���	 
���$����� �:��� �����
�� ��	
	��������<��� :�
�	�	
 � �
���=�
��� 
��&����� �	���'��� 	��������. �	��� ��
��$���� 
	��������<�	� ���
-
'�� � ���
��&���� �������'�� �	 ��	�	�� 
���	
 
�	�����	�	 ����-
������ !�� «:�
��<����
���» �����	'��� ����=�
�%� �
	� ��
�	:��	-
�	�	���� �
	���
� � 
	������
��
�%� ���	���� :��	��� � �
	���
����� 
�� :��
'��.

…
…
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 �
���"� 
�����		��� 
""�	
����

?	 
	�'� 80-� �	�	
 ��	$�	�	 ��	����� �����	������, =�	 ����
���� 
=��	�	 �	��	�� 
 ����	���
���� ����
�����<��� �	��
�� (�������	
) 
��'���	���� ���:	'��	
. �=����	�<, =�	 ����	����� 
���
� �� 	���=�%� 
«�
	�» � «=��	�» � ���=�	��%� �%��� 
���
�, �� 	�����%&�� ���������-
�� ��&��� 	� :��	'��	��. �	
�� �������
����� 	 ����	���
���� 
 ���-
���� 
�	�����	�	 ���������� ���� �:	����	
��� 
 ���
�� 
	�'��'�� 
L. ?�����!� ( Ch. Janeway) 	 
����	�����
�� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 
����������. C��	
	� !��� �������
�����, ������	������ L. ?�����!�� 
�	
�����	 � �. #�����	
��, ����	 �	����� «����	���
���� �������	
». 
C�	 	���=��� ����	���
���� �� ����
�����<��� �	��
�� ��� ����=��
�� 
�����, � 	�&�� ����
������ 	�	����	����, �
	���
����� ������� �	��
��. 
/�� 	�	����	��� 	�	���=�%� ���
��=��
� ������
	����� �������
�� 
��	
	� pattern (������	) , 
 
�=���
� !

�
������ 
	�	�	�	 �. #�����	
 ����-
������ ����
	� ��	
	 «	����». ��� !�	� ������� 
 
���, =�	 ��	�	
���	=��� 
	�������� ����	���%� «	�����» 
	-���
�� „ =����	����, 
	-
�	��� „ 
	������ ��
�		�������	
-���	���	
. >�
�� ����
���� �	��	 ���
��< 
	������� ���	����	���, ��� ���	������	'���	
������ �	��
������-
�� ���������� (��

��<��� ����
	� 	�������<�	�	 ��	
	�	=������ „ 
Pathogen-ass	�iated molecular pattern „ X^\X).

H��
��� 	�	����	��� X^\XP =����	��	��< (�� ��	�<
	 ��� ����	�	 
	��������, �
	�<
	 ��� 
���, 
 
	�	�	�� 	� �����������), �
��< � ���	-
����	��<% ��
�		�������	
 � 
	����
���
�	��<. /�� 
	�����'�� �
	���
 
�	����� ��� ������	� ������� 
	��	��	��<, ����	���
�� 	�����=���	� 
=���	 �	��
��, 
��
���< 	����	��<, �������
�����% 	�������	�-�	����-
��� X^\X, ���	��	 �	 �� ����<�	�	 ��	�
�����.

; ���
� 1 ��� ���� �	�	���
���� ����	��� :����������<��� �
	���
� 
��'���	�	
 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ���������� (��. ����. 1.3). ; �����<-
���� !�	�	 �	�	���
����� �	��	 ��
�%=��<, =�	 ����	���
���� �������	
, 
�:	����	
���	� 
 ��	'���� ������<�	� !
	�%'��, 	������	
��	 �	��� 
��	��	, ������	 � ����� 	����	 (�� 
	���
�%� 	$��
�, ���
	��&�� 
 ���	-
��������), =�� ����	���
���� �������	
. C���
	 ����	���
���� �������	
 
�� ���
	��� 
 :	����	
���% �����	�	��=��
�� ������. Q=���� 	 ����	�-
��
���� �������	
 	�
���
���, ������ � �	
���, ����
�	 	�
������ �
�-
������� 	 �����������	���%&�� ��'���	���, ��
	�	��� ��
�	 ��
������ 
������ 	 ��'���	��� � ���	���<��� :�
�	��� 
�	�����	�	 ���������� 
(��������, 
	��	������ 
	���������, ���
�� 	���	� :��� � �.�.).

; ���
�� ��
	�	 ���$�����	�	 �	�
	
���� ����	���
���� �������	
 
��'���	�� 
�	�����	�	 ���������� �������%� �� 3 ������ „ ����������, 

�����
���	=��� ('��	�	�<���) � ��
���������� (����. 2.8). ���
�� „ 

���	=��� ��'���	�� 
 �����'�	��	� �	�������, 	�����=�
�%&�� �� 
�	�<
	 ����	���
���� X^\X, �	 � ���������	� «	�	
�&����» 	 ��	��	$��-
$�� ����	���
���� (�.�. ������=� ������� 
����< 
���
�). ;�����
���	=��� 
��'���	�� „ 
�
 '��	�	�<���, ��
 � ����	�	������ �� ��������� '��	-
��������=��
�� ������, 
��	���%� ��	���% :��
'�%, 
����	�����
�� �� � 

��
���	=����, � � 
�����
���	=���� ���	������ � �� X^\X. ����
	����� 
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��'���	�� ����	���%� X^\X, �
���
���< � ���� �� �	
����	��� ���	���	
. 
>�
�� 
	����
�� ����	���%��� 
���
��� 
�	�����	�	 ����������.

����
!� 2.8. ������:�
�'�� �����������	���%&�� ��'���	�	


�
�� 
 �
�� ��!���
�
� J
��	�� $�	�!



B�����		��

>	��-�	�	���� ��'��-
�	�� (TWU 1…11)

C����� ���	����	��� 
(X^\X)

+
��
�'�� 
���	
 
�	�-
����	�	 ����������

�-��
���� Q���
	���� 	����
� *����������'��

Scavenger-��'���	�� 
(«���	�&�
�»)

@��	��	�����, ���	�	����-
�����, ���	����	�
�� 
���	-
��, ��	��	��=��
�� 
���
�

*����������'��

*�������� ��'���	�� �� ������������-

� �����	��	�����	
, 
���
� ���
���	=�	�	 ���-
��
��

+������, �	�
���	��<

�	���
����
#	��

N}K-�	�	���� (NWU) ������	���
��� +
��
�'�� 
���	
 
�	�-
����	�	 ����������

UIZ-�	�	���� (UWU) ��� >	 ��

K^I ?�� >	 ��

&����
�
��� (������
������)

������
���� X^\X, �����	��	������, 

	��	���� 
	��������� �1~, 
�	��!��
��	����, ���
� 
���
���	=�	�	 �����
��, 
�������, ����	��

+
��
�'�� 
	���������, 
���	��
���

�	���
���� Fc-Ij, ����
	���� 	����
� +
��
�'�� 
	���������

�	��	����� ������� 

	���������

B��
� � �	���������� C��	����'��, '��	���, 
���	��
��� � �.�.

D�
	���� TZF- � , ���������� ���
�, 
�	����������

C��	����'��

2.2.1. Toll-;���?�(� #�C�;&�#(
 C�
����� �	��-�	�	���� ��'���	�	
 �
����	 � �	������� �	
	� 
	�-

'��'�� 
�	�����	�	 ���������� � :	����	
����� �=���� 	 ����	���
�-
��� 
	 
�	�����	� ����������. >	��-��'���	�� 
���
�� ���� 	������ 
� ��	�	:��� 
�
 ��	��
�� ���	
, 	�
����
����� �� :	����	
���� �	��	-

������<�	� 	������'�� ���� (������ «>oll» 
	��	��� 
 �		�
����
�%&��� 
����'
	�� ����	����%). ;�	������
�� 
�������, =�	 ����'�� �		�
����-

�%&�� ���	
 ���
	��� 
 ������ ���	�=�
	��� ��	�	:�� 
 ����
	
�� 
���	��
�����. ;�
	�� �. #�����	
 � �	�
�. 	��������� � ���
	����%&�� 
�	�	�	�� ���	
 Toll � �� ��	��
�� „ ��'���	��. ��'���	�� ���� ���
��� 
�	��-�	�	����� (TWU „ Toll-like receptor). �	�����%&�� �
��
�	� ���=���� 
TWU 
��
��	 �� �	�< 
 
�=���
� ��'���	�	
 
�	�����	�	 ����������.
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TWU „ !
	�%'�	��	 
	����
���
��� � 	=��< ���
��� �	��
������� 
����
���� (�	����, �	���
��%&�� �� 	��	
�, 
��
��%� � �������� � ���$�� 
��	�	
���	=��� ��
	����). /�� ��'���	�� !
��������	
��� �� �	
����	�-
�� � 
 '��	��������=��
�� �������� �����=��� 
���	
 	��������. B	�<$� 

���	 TWU �����=��� ���	
 !
���������%� ����	����� 
���
�, ������ 

���	 �	�	'��� � ��
�	:���. ; ����	�&�� 
���� �� ��
����� 
�� ������� 
TWUf �
	���
� ��
	�	��� TWU ���=��� �� �	 
	�'�, 	���
	 ���	, =�	 ���-
������ ���'�:�=�	��< !��� ��'���	�	
 	�
���
��� «	�����» 
��� 	��	
��� 
����� 	��	
���	=��� ���	���	
 � 
����	
 («	�����» ��	�	
���	=��� ����-
���	
 � ����	���%&�� �� ��'���	�� �	
� �� �������). L���	 
������	
 TWU 
� �������
������ ������ 
��	
 ��
���
	 „ � =��	
�
� 	�	 �	���
���� 10, � 
��$�� „ 11. �����=��� TWU =��	
�
� �������
���� 
 ����. 2.9.

TWU „ ��������������� ���
	��	����� I ���� (�.�. � N] 2-
	�'	�, �����
-
������ ������ 
���
�). *� �	��
������� ����� �	���
���� 90…115 
?�. 
;��
���	=��� =���< �	��
�� TWU 	����	
��� �	���	�, �	�����&�� 19…25 �	
-
�	��%&���� �	����	
����<�	���� „ �	����� ���'��	� �	
�	�	
 „ WUU (	� 
Leucine-rich repeats). /�� �	����	
����<�	��� �	��	�� �� 24…29 ����	
���	���� 
	����
	
 � �	������ �	��
 ‹‹W‹W‹W (W „ ���'��, � „ �%��� ������ 	����
�), � 
��
�� �	�	������<��� 
	����
���
��� 	����
� ���'��� (	��=�	 4…6 	����
	
 

 
���	�). /�	� 
��
���	=��� �	��� TWU ����
�%� WUU-�	���	�.

����
!� 2.=.  ����
�������
� �	��-�	�	���� ��'���	�	
 =��	
�
�

&�!���
� F��
��		�� �
��	�� 
(���
��	���
!

�
��		�� 
�
�������	�� ������	�)

���
��	� F	�
��		�� �
��	��

B�����		��

TWU-2, 
TWU-1

>���'��-���	�������, 
������	���
��, ����	�
�� 

���	��, ���	����	�
�� 

���	��, ���	���, 
���	������	������,
�	���

H����	�	��- 
���<��� ��
�����, 
�����, ��
	��
-
�����, ����	����, 
������	�	��, 
���������, ���-
�	�����, ��	���, 
'��	�����	
����

B��
� ����	
	�	 
$	
� (]s|70, ]s|96), 
���	��	�����, 	���-
�� 	����	��� (K^\X)

TWU-1, 
TWU-6

?��'��-���	�������, 
������	���
��, ����	�
�� 

���	��, ���	����	�
�� 

���	��, ���	���, 
���	������	������

H����	�	��- 
���<��� ��
�����, 
��
	������

C����� 	����	��� 
(K^\X)

TWU-4 @��	�	���������, ���	-
����	�
�� 
���	��, ��
�	�, 
:��
	�����, F-���	
 ���-
�����	��	-���'�����<- 
�	�	 
�����, :������ 1-�	 
� X-����

H���	���'����<-
��� ��
�����, 
��������, :��
	-
��
�����, �����-
���	��	-���'���-
��<��� 
����

B��
� ����	
	�	 
$	
� (]s|60, ]s|70), 
� -��:������, 
������	��� ]\ZS-1, 
:���	��
���

TWU-5 D�������� ���<�	�����, ���-
��
	
�� ��
�����

�� 	������

TWU-11 ��	:���� Q�	���	������ 

�$�=��� ���	=
�

�� 	������
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��	�
���� ����. 2.9

&�!���
� F��
��		�� �
��	�� 
(���
��	���
!

�
��		�� 
�
�������	�� ������	�)

���
��	� F	�
��		�� �
��	��

�	���
����
#	��

TWU-3 ?
�������<��� ���, 
�	��(IPG)

;����� +��	-���

TWU-7 C��	������<��� ��� 
���-
�	
, ����	�� ��
��	���	
 
(������	���	����), 
�	
�	�����, ��	�������

;����� +��	-���, 
���	��
��	��	��-
���

TWU-8 C��	������<��� ��� 
���-
�	
, ����	�� ��
��	���	
 

;����� +��	-���, 
���	��
��	��	��-
���, ���	��
��	-
��	�����	�����&�� 
�����	
	����
��

TWU-9 ?�� ��
�		�������	
 � 
�������=��
�� 	���	���	
-
����
��	����, �	�����&�� 
���������	
����� 
G|Z-�������

B�
�����, 
����� +��	-?��, ��	����� 
� ��	������	�����-
&�� �����	
	����
-
�� ]\ZS-1

A��	��������=��
�� (G-
	�'�
��) =���< ��'���	�� �������
���� 
TIU-�	���	� ( Toll/IL-1 receptor and resistance domain), 	�
����
����� �� 
��-
��	�����
�� � ����������� �	��
����� ������<��� �����. TIU-�	��� 
�	��	�� �� '������<�	�	 � -��	� (	����	
�� 5 � -'�����), 	
������	�	 5 
� -���������. #���� WUU- � TIU-�	������ ����	�	��� 
	�	�
�� ��������-
������� �=���	
, 	�
�=�%&�� �� 
��	� ���� �������� (
���	=��� ��� 
���	�	���<���) � 
�����
���� 
 ���. ; �����<���� TWU, ����	���%&�� 
�������� �� �	
����	��� ��
�����, ����	
, ��	����$��, � ��
�� ��	��
�� 
�����������<�	��� ��
�		�������	
 (TWU-1, TWU-2, TWU-4, TWU-5, TWU-6, 
TWU-11), �	
����	
��� �� 
��$��� 
���	=�	� ��������. ;����� 
���
� 
(
 !��	�	���J���	�	���) ����	�	���� TWU, ����	���%&�� ��
����	
�� 

���	�� (TWU-3, TWU-7, TWU-8, TWU-9), ��� !�	� �� �����������	���%&�� 
=���< �����
���� 
����< �������. ;���	 	������<, =�	 TWU-4 �	��� ���-
�����
	
��< �� �	�<
	 �� ������	� ��������, �	 � 
 !��	���	�	���.

TWU ���'�:�=�� 
 	��	
��� ������� ���	���	
, � 
	�	���� 
	�-
��
����%� ��	�	
 ���	=��� 	�������� „ �����	�	�����<��� (TWU-1, 
TWU-2, TWU-6, TWU-11) � ����	���'����<��� ��
������ (TWU-4, TWU-5), 

������ (TWU-3, TWU-7, TWU-8, TWU-9), ��	����$�� � ������ (������&���-

���	 TWU-1, TWU-2, TWU-6). TWU 
 �	
	�&���� 
���
�� „ �	�	������ 
�	��
���, �	 ��� 
����	�����
�� � ��������� 	�� :	�����%� ������ „ 
	��=�	 �	�	������ (���. 2.10)f 	���
	 ��� ����	���
���� �����	�	��-
���<��� ��
����� � �� ������	�����&�� 
	��	����	
 TWU-1, TWU-2 � 
TWU-6 :	�����%� �����	������ �	���
� TWU-2JTWU-1 � TWU-2JTWU-6. 
���'�:�=�	��< TWU ���=��� 
 	����� � ������ �
���
����� ���
	�	��-

������� 
�&���
, �	 ����
���� ����	��=��� ��������� ���	���	
, � ��
�� 



832.2. ���!��	���	
� "����� � �
����� ������		��� 
���	
����

in vivo �� �	
������ ��
	���� �	 ����� TWU (�	 ��=���	
���% ��	�	��	��� 
	�����=�
��< ��&��� 	� ��� ��� ���� ���	���	
). �
���
�%&�� �=���
� 
TWU 	�����%� �	����	=�	 
��	
�� ��	���
	� 
 ��������. /�� �=���
� 
�������
��%� �	�	� �	�
	
		������� ����
����, �������� =���< 
	�	��� 
	����	
��� � -���������, � 
��������� „ �
���
�%&�� ������ „ � -��	�-
��. ?����� 	 ���'�:�=�	��� � �	
�����'�� TWU =��	
�
� �������=��
� 
	������� �� ���. 2.11.

&
�. 2.1O. ����� ���	���� Toll-�	�	���� ��'���	�	
P � „ �	�	�������� 
������ ��� 
�	�	������<��� �	����������� '���� (TWU-3)f � „ ���<���	��
������� 
	��-
��
�, 

�%=�%&��, �	���	 �	�	������, ������ ��
	�	�	=��� � ���������� ���
� 
(TWU-4)

MD,2

TLR4TLR3

CD14

TLV1 !
TLV2 !

TLV2!
TLVj !

TLVR !TLV4 !CD14 !

!
!

��������� TLV11

TLVQ
TLVA !TLV8 TLV^

!dsVN[
ssVN[ !

   -!%�*�&�

������
�"
������
�

0�
��
�:!
�
������
�

/
��
�:!
�
������
�

+
�����
:
��?��
�

=�� ���


O������ �

��!
������

+
 �
��

CpZ:DN[

&
�. 2.11.  �����, 	�����%&�� ���'�:�=�	��< � �	
�����'�% Toll-�	�	���� ��'��-
�	�	
 =��	
�
�. ;���	 	������< 
������� �� �
� ���� �	
�����'�� >	��-��'���	-
�	
 „ �� �	
����	��� 
���
� � 
 '��	��������=��
�� �������� (!��	�	���)f �	��	�-
�	��� ��. 
 ��
���

� �
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L�&� 
���	 TWU ����	���%� ������	�����&�� ����
����, 	���	��
��	-
���� � ����
	��f ���� 
���	 „ ���
� (��������, :�������� 
 ���=�� TWU-5). 
?	����	=�	 ��	��	 ��	���	��� 	����	
���� 
	����
�� ��� ����	���
���� 
��
������<�	�	 @�� ��'���	�	� TWU-4 (��. ���. 2.10). ?�� ����	���
���� 
@�� ������ 
���	 ��������� ��	 
��
	�	������ �� 
���	=�	� ����
� ��
-
�����, �	��� =��	 	� 	������� 
	����
� � ��
	�	�	=��� :�
�	�	� WSX 
(LPS-binding compl�x „ @��-�
���
�%&�� 
	����
�). WSX 	������� ��	��-
�
	� 
 ��������	� �	��
��� GK14, =�	 	�����=�
��� 
����	�����
�� � ��� 

	����
�� @��…WSX. ����� !�	� 
	����
� (��� ���
��������� 
 �������� 
=���� ����� +, 
�	��&�� 
 �	���
 @��) �
���
����� � 
��������� (���-
�	:	��	�) �	
����	��<% �	��
��� \K2, �
	�� ������	� �	
����	��<% 

����	�����
�%&�� � 
��������� �	
����	��<% «�	�
	
�» TWU-4 (�.�. :�
-
��=��
� TWU-4 ����	����� �� @��, � \K2). ��	���� �	�< 
	��'���	���� 
�	��
�� 
��
���� ��� ����	���
���� �������	
 TWU-2f 
 !�	� ���=�� 
 

�=���
� 
	��'���	�	
 
������%� �	��
��� �K14, GK36 � �������� � v� 3 

( 
���	��
���). �	-
����	��, ��� ����	���
���� �������	
 TWU ��	��	��-
�	 �=����� �	�	������<��� �	��
��.

��
	�	��� TWU ����	���%� ��
����	
�� 
���	�� � ����
����, ��	���� 
� ��
��	������, =�	 
���	 ��� ����	���
���� 
�
 
����	
, ��
 � ��
�����. 
>�
, TWU-3 ����	����� �
�������<��% ���, ����
�����% ��� �	�<$����-

� 
����	
, � TWU-9 „ �=���
� ?��, 	�	��&����� ���������	
������ 
�	����	
����<�	����� G|Z ( Cytidine-Phosphate-Guanosine „ '������-:	�-
:�� ����	���), ����
������� ��� ?�� ��
�����. TWU-7 � TWU-8 	�����%� 
��	���
	� 
 ������	�	���	
�� � ����	���	
�� ��	��
	���� (��������, 
��� 
����	�����
�� � ���� TWU-7 �	���������� ��	��
	
������� ��&���). 
Q=���
�� ����
����	� �	���
	 !��� ��	��
	���� � 
�����	� ?��, �=���-
%�, =�	 TWU-7 � TWU-8 �=���
�%� 
 ����	���
���� 	��	������<�	� 
����-
�	� ���. ;�� 4 ���� TWU, ����	���%&�� ��
����	
�� 
���	�� (TWU-3, 
TWU-7, TWU-8, TWU-9), �	
����	
��� 
����� 
���
� (��. ���. 2.11). ; �
��� 
� 	�	����	����� ����
���� �������������	�	 �=���
� !��� TWU 	�� ����-
���
���� �	�<
	 �� �������� !��	��������=��
	�	 ����
�����, �	 �� �� 
�����	�����. ��� !��	'��	�� ���������, �	�����&��	 X^\X, ��	���	��� 
�	������'�� TWU �� �������� ����
����� 
 �������� :��	���	�	��, ��� 
	�� ����	���%� �������� � ������%� ������ 
����< 
���
�. @	
�����'�� 
TWU-3, TWU-7, TWU-8, TWU-9 �� �� �	
����	��� 
���
�, � 
 :��	���	�	�� 
����	������� 	� ����	���
���� �	���
����� ��
����	
�� 
���	�, =�	 
=��
��	 ���
����� ���	������	� ���	�	���. �	���
����� ?�� ��� ��� 
�	����%� 
 :��	���	�	�� �	�<
	 ��� �������	� ��	��	��. ��	�� �	�	, 
��
����	
�� 
���	��, ����	�	������ 
����� 
����	
 � ��
�����, ����	-

���� �	�������� ��� ��'���	�	
 �	�<
	 
 :��	���	�	���, ��� ��	���	��� 
�����$���� ���	���	
. /
�������� TWU �� 
���
�� 
�	�����	�	 ������-
���� 	������ 
 ����. 2.10.

; �����<���� ����	���
���� ������	
 TWU ������������ �
��
�'�	���� 
������. ��$�%&�% �	�< ��� !�	� ������ 
�����
���	=��� TIU-�	���, � 
��
�� �
������� � ��� �����	���� �	��
���. ��	'��� ������=� ������� 
	� TWU ����� �����	���� 
 
	���
��� �
��
�'�� 
���	
 
�	�����	�	 ����-
������ (��. ������ 2.2.4).



852.2. ���!��	���	
� "����� � �
����� ������		��� 
���	
����

����
!� 2.1O.  /
�������� >	��-�	�	���� ��'���	�	
 �� 
���
�� ������	� �������
&

�!�
��


�
�
�� ����
�

��
�	
� 
���
��!

 

	� %�������
�

B

	


!

�� 


 �
���


-
��


E
���

�
-

��

F

�


	
-

��

��
#

	��
 �

���
�


9�
	��


�	
�� 

���
��




>
���

���
�		

�� 
�


���
��

�0
���

��



�0
���

��



>
���

���
�		

�� 
���

���
�
�

	��
 

�0
���

��


TWU-1 M M M M M (#, �) M M M M �	��������
��� !
�-
������� �� 
��� 
���
��

TWU-2 MM MM … M MM(#) … … … M Q������� �	� 
�����-
�� ���	������	'���	-

����� �	��
������� 
�������	
 � '��	
��	


TWU-3 MMJMŒ … … … MM(#) MM … M … ��� ��������

TWU-4 MM MM M M MM(#) M … … M Q������� �	� 
�����-
�� ���	������	'���	-

����� �	��
������� 
�������	
 � '��	
��	


TWU-5 MM M … … M (#) M M … M ��� ��������

TWU-6 MM M … M M(#, �) M M MM M >	 ��

TWU-7 M M M … M (�) … … M M Q������� �	� 
�����-
�� '��	
��	


TWU-8 MM M … … M (#) M M … M Q������� �	� 
�����-
�� IFN �

TWU-9 M M M … M (�) M … M … >	 ��

TWU-10 M M M … M … … M …��� ��������

# „ ����	�����f
� „ �����	'��	�����f
Œ „ ���<��� !
�������� �� �	�	'����, �	��� ������ �� ��
�	:����.

2.2.2. ��*&����(� � �#���� ���?#���(� ;�&&�#�#�';�%���B�� 
#�C�;&�#(

  ;�����%� �&� 3 ������ ���������� ��'���	�	
, �=���
�%&�� 
 ����	�-
��
���� X^\X „ scavenger-��'���	�� (��'���	��-���	�&�
�), ��������� � 
�-��
���	
�� ��'���	��. #�	�	 ����	
�� �	���� !��� ��'���	�	
 �������
��-
�	 �� ����	����� 
���
�� (	�	����	 �� ��
�	:����), � �� ���������� 
���-

��, �	���	 scavenger-, !
��������	
��� ��
�� �-��
���	
�� ��'���	��.

Scavenger-��'���	�� [U-I � [U-II 	�
���� ��� ���=���� ����	������ 
�
 
��'���	��, ����	���%&�� �	��:�'��	
����� ���	��	����� ���
	� ��	��	�-
��. ����� ����� ��
����� �� �	�< 
 !������'�� 
��	���������� ���	�	��=��� 
�������'�� � ��	��	��=��
�� 
���	
. Scavenger-��'���	�� „ ��������������� 
�	��
���, 
 �	���
 
	�	��� 
�	��� �	����� '������	� �	����, 
	������	
�� 
�	���� � �	���, �	��	 �&�� ��  � -��������. /�� ��'���	�� !
��������	
��� 
�� ��
�	:���� � ��
	�	��� ���������� 
���
��. @�������� ��� scavenger-
��'���	�	
 ������ 
	��	����� ��
	�	��� ��
�		�������	
P ���:��	
	

	
, 
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���������, �������� (��� «
�
�%=����» ���	
 ��'���	�	
-���	�&�
	
 ����-
$����� ��&��� 	�������� 	� !��� ���	���	
). �	 scavenger-��'���	���� ��	��� 
���������c�	���%&�� �	��
���P ������
��� �	��
��� \^UG}, ���
�� �	�	-
'��	
J��
�	:��	
 GK14, ����	��������� 
 �������� =���� ���
	���:	�:���-
�����	���	� (	 ��� ��� ��	�����	�< 
�$� 
 �
��� � ����	���
����� TWU @�� 
� ������ ������	�����&�� 
�&���
), � ��
�� GK36 „ �	��
���, �=���
�%&�� 

 :��	'��	�� 
���	
, �	���$�� �	 ��������� ��	��	��.

*�������� „ 
�����=��
�� �	��
����� �������, 	�� �	��� �����<�	 
����� �����	����� 
 ������� 2.3.1.2). *�������� 

�%=�%� 
 ������ ��'��-
�	�	
 
�	�����	�	 ����������, �	�
	�<
� ��
	�	��� �� ��� ��	�
��%� 
�
��
�	��< ��'���	�	
 
	���������. >�
, ��������, � 2-��������� GK11•J
GK18 (� \ � 2) � GK11cJGK18 ( � b� 2) �
��%��� ��'���	���� ��� �3• (�		�
���-
�
���	 GU3 � GU4).

@�
���	
�� ��'���	�� (����. 2.11) $��	
	 �������
���� �� �	
����	��� 
����	����� 
���	
, 	�	����	 � �	�	$	 
�������	� ��	�	��	��<% 
 ���	- � 
:��	'��	��. /�� ��'���	�� ���%� �
� :��
'�	���<�	 
����� �
	���
�P

	�����%� ��	���
	� 
 ���������� 	����
�� (����	���
���� ��������)f
�=���
�%� 
 �����������'�� (�	��	&����) ����	�����	� �	��
��� 
(���
'�� 
���
� �� ����	���
���� ��������).

����
!� 2.11. ����
�������
� ��
���	
�� ��'���	�	
 ����	����� 
���	


E����	
� /�������	�� 

�
��		
��


?��
�
0
�
��* 


� /� 26

/��!
-
#0
	
��*

Q���
#	�� �
���
��!
�

#���	�-
��� 
��'���	� 
(GK206)

>�� I, 8 GTWK M #���	��, 
��%
	��, 
N-�'����-
��%
	�����

�������� ����	����� �������-
��� 
���
�, �	�	'���, ��
�	-
:���

KYG-205 
(GK205)

>�� I, 
10 GTWK, 
���-
��� ���������-
��'��

M • �������� ����	����� �������-
��� 
���
�, �����	'��	����� 
���������� 
���
�, 
���
� 
@����������

KG-[IZN 
(GK209)

>�� II, 
1 GTWK, 
���-
��� ���������-
��'��

M #���	��, 
:�
	��

�������� ����	����� �������-
��� 
���
�, ������ ����	����� 
���������� 
���
�, �	�	'���, 
��
�	:���, >-
���
�

@������� 
(GK207)

>�� II, GTWK M #���	�� ����
� @����������

?�
���-1 >�� II, 1 �T-
WK, IT^\, 

������ �����-
������'��

… � -��%
�� �������� ����	����� �������-
��� 
���
�, �����	'��	����� 
���������� 
���
�, �	�	'���, 
��
�	:���, �����	:���, >-
���
�

?�
���-2 >�� II, 1 GTWK M #���	�� ?��������� 
���
�, 
���
� 
@����������

GTWK „ G-��
���	�	�	���� �	��� ( C-type lectin-like domain)f
IT^\ „ �	����	
����<�	��<, 	�
����
����� �� �
��
�'�% 
���
� ( Immunoreceptor 
tyrosine-related activation motif).

…
…
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����� ������		��� 
���	
����

/���� �
	���
��� �-��
���	
�� ��'���	�	
 (GW-��'���	�	
) 	�E����-
%� 	�	����	��� �� 
���	=�	�	 �������������P �� !
���������%� ������-
&���
���	 �
��
�	 ���	'�����%&�� (�������� ����	����� ���������� 

���
�) � :��	'�����%&�� (�	�	'��� � ��
�	:���) ����	����� 
���-

�. �	���
���� ����	����� ���������� 
���	
 �	��	
	������� �	����� 
�	�<$�� =���� �-��
���	
�� ��'���	�	
 � 	��	
�������� 	���������� 
�������
�	��� !��	'��	��.

*� 17 ����� �-��
���	
 �	�< �����������	���%&�� ��'���	�	
 ����%� 
��
���� 4 �����P

��
���-2, ��������, KG-[IZN (������ II)f

	���
���� „ ����	�	�
���
�%&�� ���	
, ���:�
������� ���
� + 
� K (������ III)f
��
���-1 (������ V)f
��
�	:����<��� ����	���� ��'���	�, KYG-205 (������ VI).

; ����. 2.11 	������� �
	���
� ����	��� 
����� �������
������ !�	� 
������ ��'���	�	
. ;�� 	�� �	������ G-��
���	�	�	���� �	��� „ GTWK 
(C-type lectin-like domain). B	�<$����
	 !��� ��'���	�	
 	��	��� 
 �-��
����� 
(	�� �
���
�%� ����
	�� 
 ��������
�� Ga 2M)f 	���
	 ��
	�	��� �
��%�-
�� ��-����
������� ��
������, ����	��� �� ����=�� G-��
���	�	�	��	-
�	 (��������, ��
���-1, 	��	��&���� 
 NO-�	�	���� ��'���	���). L���	 
G-��
���	�	�	���� �	���	
 
��<����� 	� 1 �	 10. ��������
�� 
 �	��
�-
�� ��
�� �	���	
 �� ����������� �� ��	�	��	��< ����	���
��< ����
	�� 
(��������, ��� ��'���	�� ���������� 
���	
 KYG-205 ��	�	��	��< ����
��< 
����
	���� 	����
� �� �	
�����). *�	��� ��'���	�� ��� ����	���
���� 
����
	���� 	����
	
 ��- � 	���	��������%���. L�&� 
���	 �-��
���	
�� 
��'���	�� ����	���%� 	����
� ����	��, ���� „ :�
	��, N-�'������%
	��-
���� � ��%
	��. #	��
���, �	�����&�� ����=�������� 	����
�, 
������%� 

 ����	� ���=�� 
 �	�� X^\X. ���'�:�=�	��< ��'���	�	
 	����	
���� �� 
��	�	��	��<% ����	���
��< �����=��� �=���
� ���
��
������ ����
	���� 
����
���. ������	
����� 	����
� �����	
 ���������
����� ��'���	�� �� 
����	���%�. /�	 	=��< 
���	, �	�
	�<
� �	�<$����
	 ���������� ���-

	
	�E%���	
 � �	�
	�	=��� ������	
��	. >�
�� 	����	�, �-��
���	
�� 
��'���	�� ����	����� 
���	
 ����	���%� ������&���
���	 �	���������� 
� ���
	
	�E%���� ��
�		�������	
, =�	 	�����=�
��� �� �	��	&����.

C��	
��� �	�< �-��
���	
�� ��'���	�	
 „ �=����� 
 �����������'�� 
(�	��	&����) � ���&������� �	��
��. ?�� 
��	������ !�	� :��
'�� 

���� «�	��
� �����������'��», �.�. �	����	
����<�	���, 	����=�%&�� 
!��	'��	� 
	����
�	
, :	�����%&���� ��� �
���
���� �	��
�� �-��
��-
�	
��� ��'���	����. ; �	�<$����
� �-��
���	
�� ��'���	�	
 (KYG-205, 
KG-[IZN,  ��
���-1 � ��.) !�� :��
'�% 
��	���%� �����'��	
�� �	��
 
� ����'����� 
������. /�� �	��
� 	�����=�
�%� �����������'�% �	 
�	����� !��	�	� � \]G-II-�	�����&�� !��	�	�. ��'���	��, ���%&�� 
���	����	�����&�� �	��
, �������� \U, 	�����=�
�%� �����������'�% 
�	�<
	 �	 ������ ������ !��	�	� � �����	 ��'�
����%�. ������=� 
 
���
� 
�
��
�'�	���� ������	
 �� 
�	��� 
 	�������<��� :��
'�� �-��
���	
�� 
��'���	�	
P �	�<
	 	��� �� ����
	�����	���%&�� ��'���	�	
 „ ��
���-1 „ 
�	������ �
��
�'�	���� �	��
 IT^\ ( Immunoreceptor tyrosine-based activa-
tion motif) � ��	�	��� �=���
	
��< 
 �
��
�'�� 
���
�.

…
…

…
…
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2.2.3. J�&�;��%��&�G�'*�� ;�&&�#�#�';�%���B�� #�C�;&�#(
 �����������	���%&�� ��'���	�� ��������
�%� �� �	�<
	 �� ����-

����� 
���
� � 
�����
���	=��� ������, �	 � 
 '��	�	��. >�
�� �	
���-
��'�� ����
����� ��� ��'���	�	
 ������ NWU ( NOD-like receptor; NOD „ 
Nucleotide-oligomerizing domain), 
 
	�	��% 
�	��� ���
� N}K1, N}K2, N^WX1, 
N^WX3, IX^F. /�� ���
� 	��	��� 
 �	�<$	�� �������
� GWU ( CARD, leicine-
rich; CARD „ Caspase recruitment domain), ��� G^TYUXIWWYU, 
 
	�	�	�� 
����������� ��
�� ��&����� U-���
� ��������. B��
� !�	�	 �������
� 
���%� ��	���% ����
����. N-
	�'�
�% �	��'�% 
 ��� �������� 	��� 
��� ���
	�<
	 �	���	
 �������
� G^UK (	�	 ����� 	��	$���� 
 �
��
�-
'��  
������ 1, �=���
�%&�� 
 ��	'������� ��	
	��������<��� '��	
��	
 
�������
� IW-1 „ ��. ������ 2.5.5.5). ����� ������� �	��� N}K, 	�
����
��-
��� �� 	���	������'�% �	��
���. �-
	�'�
�� =���< �	��
��� 	����	
��� 
�	���	� WUU (�	����� �� �'��	
��� �	
�	����), ��� ��	����
$���� ��� 
	������� TWU.

��	�	��	��< NWU ����	���
��< ������� �
���
�%� � �	���	� WUU. 
��'���	�� !�	� ������ 	�����%� ��	���
	� 
 ������	���
���� 
���	=�	� 
����
� ��
�		�������	
. #������<��� ����	���
����� ����
���� ��� 
��'���	�� N}K2 „ ���������������  \urN^c…W-^la… � -K-Zlu, 
�	��&�� 

 �	���
 
���	=�	� ����
� 
�
 �����	�	�����<���, ��
 � ����	���'�-
���<��� ��
�����. N}K1 ����	����� �������������� � 
	�'�
	� ���	��-
����	�������	
	� 
���	�	� (meso-K^X), �������
����	� �	�<
	 
 �����-
�	���
���� ����	���'����<��� ��
�����. �=���%�, =�	 NWU ����	���%� 
������	���
���, �	�����
$�� 
 '��	�	�< �	��� :��	'��	�� � ���&������� 
��
�		�������	
. ������=� ������� 	 �
���
���� ������	���
��� ��	��-
�	��� =���� G^UK-�	���, 	���
	 ��� !�	�	 ��������� ��	 ����
������<��� 
	���	������'�� � �=������ �	���� N}K. ��'���	�� N^WX � IX^F �=���
�-
%� 
 :	����	
���� ��:����	�	��, 
 
	�	�	� �
��
������� 
������ 1.

; '��	�	�� ��������
�%� ��
�� ��'���	��, ����	���%&�� =����	���% 
���,  „ UWU ( RIG-like receptors). ; UWU �������
	 
�	��� �	��
��� UIZ-I 
� \K^5. *� :��
'�� �	��	�� 
 ����
'�� ������� �����:��	�	
 I ���� 
 
	�
�� �� ����	���
���� 
�����	� ��� (�
�������<�	� ���, � ��'���	�	� 
UIZ-I „ ��
�� � 	��	������<�	� ���, ����&�� 5•-���:	�:����% ������). 
; ����	���
���� �=���
��� �-
	�'�
	� ���-����
����� �	��� ��'���	��, � 
N-
	�'�
	� �	��� G^UK �������
	
�� 
 
����	�
� �������. UWU ��������-

�%� 
 ������ ����� 
���	
 �� ��
�%=����� �����	'��	����� ���������� 

���	
, ����	���%&�� 
������% ��� ��
�%=����<�	 � �	�	&<% TWU. 
C����� ��
�� '��	�	�<��� ��'���	�, ����	���%&�� =����	���% ?�� „ 
K^I ( DNA-dependent activator of IFN-regulatory factors „ ?��-��
������ �
��-

��	� �������	���� :�
�	�	
 �����:��	��).

����
	����� 
��
���	=��� ���	�������	���%&�� �	��
��� (
	���
��-
��, ������
����, :�
	����) ����� �����	����� ��� 	������� ���	���<-
��� :�
�	�	
 
�	�����	�	 ���������� (��. ������ 2.5).

2.2.4. �*&���C�+ *��&�* �#�$������� ������&�&�
����	���
���� X^\X �	��	��
��
��� 
���
� 
�	�����	�	 ���������� 


 
��	�����% �� 	��	
�	� :��
'�� „ �������% =����	���� �����	
 �� 

��������� ����� 	��������. ��� !�	� ��	���	��� !
�������� ���� ���	
, 



892.2. ���!��	���	
� "����� � �
����� ������		��� 
���	
����

�	�
��%��� 	������
	
�
$�� �� �	
	�&���� 
���
�� �	��
���, �=���
�%-
&�� 
 
��	������ 
���
��� �
	�� !::�
�	���� :��
'��. �����	� 
���
� 

 �	��	����, 	�����=�
�%&�� 
��	������ �% �
	�� :��
'��, 	�	���=�%� 
������	� « ���
��!
� ».

 ��� �
��
�'�� ��	���	��� !
�������� 	����������� ���	�	
 ����-
'����<��� ���	
. �����=�� !::�
�	���� :��
'�� ������ ���	
 
��-
�	
 	����	
���� !
��������� �����=��� ���	�	
 ���	
. ��� �
��
�'�� 
��� �	�<$����
� 
���	
 
�	�����	�	 ���������� ����
�����P �	�
����� 
�	
�� �	��
�� �� �	
����	��� 
���	
 (
 =����	��� �	��
�� ������� � 
����		������� ��'���	�	
), ��
��'�� '��	
��	
 � ������ ���	���<��� 
��	��
�	
, �������� �����	�����.

*��	=��
 �
��
�'�� 
���	
 
�	�����	�	 ���������� „ �
���
���� 
��'���	���� �
	�� ������	
 � �	�����%&�� ������=�� 
 
���
� �
��
�'�-
	��	�	 �������, �����:	�������	�	 
 ������, ����'���%&�� !
�������% 
���	
. ?�� ����
'�� ���	
 ��	��	���	 	����	
���� 
 
���
� ������� 
(�����
���'�	����) :�
�	�	
, 	�����%&�� ��	���
	� 
 	����������� 
�	����	
����<�	���� ?�� � �
���
�%&���� � �������	���� (��	�	�	�-
���) �=���
	� �		�
����
�%&�� ���	
. ; �	
	�&���� 
���
�� ���	�� 
�����
���'�	���� :�
�	�	
, ��	��	����� ��� ����
'�� !��� ���	
, 
	������
�%�. �	�
����� :�
�	�	
 �����
���'�� �	��������� ������� 
������P �
��
�'��� ������&���
�%&�� ���
��
��� :�
�	�	
 � �� ����-
��&����� 
 ���	, ������	� !��� :�
�	�	
 de novo ��� �����$����� �� 
���
��
��	�	
. D�
�	��, ��	��	����� ��� �������'�� !��� ��	'���	
, 
�	���� ���< 
 �
	% 	=����< ����'��	
��� ��� �
��
�'�� 
���	
. *����	 
�	!�	�� ����� ���������� ��'���	�	�, �	���
��%&�� �
��
�'�	���� 
������, � ������ � �� �������	����� �=���
��� ����	�	���� '��< ������-
�	=��� (������<���) �	��
��. ; ��	'��� �
��
�'�� 
	
��=��	 ���
	�<
	 
������<��� �����, ���
	��&�� 
 	����	
���% ������ �����
���'�	���� 
:�
�	�	
. ; �	���
 
�����
���	=��� ������<��� ����� 
�	��� :������� „ 

����� (:	�:	������%� ���
� ��� ������, ����
	�� �� 
 �
��
�	� �	��	-
����) � �����	���� ���
� (������%� ��	�����	=��� ��	��
�� �
��
�'�� 
����� �
��<��� ������<�	� '���.

C��	
��� :�
�	��, 
��
�%&�� �
��
�'�% 
���	
 
�	�����	�	 ����-
������ „ X^\X, ����
����� ���	�������	���%&��� ��'���	���� (
 ���-

�% 	=����< „ TWU). ������=� ������� �	 ������<��� ����� ��	���%��-
���	
��� �� ���. 2.12 � 2.13. ��� �
���
���� X^\X � ���������� TWU 

	���
�%� 
	�:	���'�	���� ��������� 
��
���	=�	� =���� ��'���	��, 
������%&���� �� 
�����
���	=��� �	��� TIU. ; ������=� �
��
�'�	�-
�	�	 ������� 	� TIU-�	���� >WU �=���
��� ���
	�<
	 �����	���� ���
	
 
(\yK88, TIU^X, TUIF, TU^\), �
��
���%&�� 2 	��	
��� ������<��� 
���� „ \yK88-��
������ � TUIF-��
������. \yK88-��
������ ���< 
�=���
��� 
 ������=� ������� 	� 
��� >WU, 
�	�� TWU-3, ���	�<��&��	 
TUIF-��
������ ���<. ������=� ������� 	� TWU-4 ��	���	��� � �=������ 
	�	�� ������<��� �����. \yK88 (��� �=����� TIU^X) ������ �	�< «�	���-

�» ����� �
��
��� �����	� TWU � ���
	� ������<�	� 
����	� „ �����-
���	���	
	� 
����	� IU^O-4. +
��
��	
����� IU^O-4 �����
��� 
��
�� 
���
'�� �
��
�'�� ������<��� :������	
P 
����� IU^O-1, ���

����-
������ TU^F6 � 
����� >+�1.
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�� !�	� !���� ������=� ������� �	��� ���� �	 �
�� �����. C��� �� ��� „ 
�
��
�'�� ���	���:	�:����� IOO. +
��
�'�� IOO ��	���	��� ��
 �� 
��� �	��������� ������	
 	� !��	���	�	���<�	�	 TWU-3 ��� �	������
� 
�����	��	�	 ���
� TUIF � 
����� UIX1. C��	
��� ��$��< IOO „ I 	 S 
(��������%&�� '��< ���
��
�	�	 
	����
��, �	�����&��	 �����
���'�-
	���� :�
�	� NF- 	 S). D	�:	�����	
���� I 	 S 
���
��� �� �
���
���� 
� ���

����	�, �	��� =��	 	�� �	�
�������� ���&������% 
 ��	����	��. 
C�
	�	������� 	� I 	 S 
	����
� �	������ �
��
��� ����� NF- 	 S, ���-
����&�� 
 ���	 � �
���
�%&���� � ��	�	�	����� �=���
��� ��	��� 
��	
	��������<��� ���	
 ('��	
��	
, �	��
�� �������, ��
����'����� 
������	
, :������	
 � �.�.). >�
�� 	����	� �	��������� ���
��� '��< 
�
��
�'�� „ ���
��&���� 
���	
 
 !::�
�	��, 	�����=�
�%&�� ���
���� 

	��������<�	� ���
'�� � �������'�% ��&����� :��
'�� 
�	�����	�	 
����������.

;�	�	� ���< ������=� �������, ����
��
�%&���� �� ��	
�� 
���-
�� >+�1, �	��	�� 
 �
��
�'��  \^X-
��
��� (\^X „ 	� mitogen-activated 
proteinkinase) „ ����� �	����	
����<��� �
��
�'�� ��������	���	
�� 

&
�. 2.12. C��	
�	� ������<��� ���<, �
��
������� ��� �
���
���� ������	
 
Toll-�	�	����� ��'���	���� � ���
	��&�� 
 !
�������� �����
���'�	��	�	 :�
-
�	�� NF- 	 S � �
��
�'�� ��	
	��������<��� ���	
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912.2. ���!��	���	
� "����� � �
����� ������		��� 
���	
����

��	����
���� 	� \^X-
���� 3-�	 (>+�1) �	 1-�	 ��	
�� (RNO � |38). 
\^X-
����� 1-�	 ��	
�� 	�����=�
�%� 	����	
���� �����
���'�	��	�	 
:�
�	�� +�-1 ( Activation protein 1). +�-1 �=���
��� 
 �
��
�'�� ��	�	=��-
������ ���	
, ���%&�� 	��	$���� 
 ���
���% �� �	�<
	 
	��������, �	 
� ������
�	�	 ������	�	 	�
��� (��. ������ 3.5.2.1).

������=� ������� 	� TWU, �	
����	
����� 
 !��	���	�	���, ��	���	��� 
������ ��	�	�	�. C� TWU-7, TWU-8, TWU-9 ������ ���������� � �=����-
�� �����	��	�	 ���
� \yK88 ����� �	����	
����<�	� �
��
�'�� IU^O4, 
IU^O1, TU^F6 � >+�1. �����%&�� �� !��� ���� ������=� ������� ��
�� 
����	����� (�����	����� 
�$�). C�� ���
	��� 
 	����	
���% �����
���-
'�	���� :�
�	�	
 NF- 	 S � ^X-1. C���
	, 
 	���=�� 	� ���������� TWU, 
��� ������=� ������� 	� !��	���	�	���<��� TWU :	��������� �	�	���-
���<��� ������<��� 
��
<. ��� :	����	
���� 	
	�	��'���	��	�	 ���<��-
�	��
�����	�	 
	����
��, 

�%=�%&��	 \yK88, IU^O4, IU^O1, TU^F3, 

TRAF,6

Lps2
Mal

MD,2

TLR4 TLR3

CD14

MyD88

?

IRAK/ IRAK4

TAK1

TNF

NF,�NB

IFN, �E

IRF,3

STAT1

IP10

Type I IFN R

&
�. 2.13. ;����	�����
�� ������<��� �����, �����
����� ��� �
���
���� �����-
�	
 Toll-�	�	����� ��'���	����
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TU^F6, ���
��
��� IUF7 (IUF „ Interferone-responding factor) � ��
	�	��� 
������ :�
�	��, ��	���	��� �
��
�'�� IUF7. +
��
��	
����� IUF7 ���-
������ 
 ���	 �, �	�������< � �	����	
����<�	��<% I[UY ( Interferon-stimulated 
response element), ������ �	�< �����
���'�	��	�	 :�
�	��, 	�
����
���	�	 
�� «

�%=����» ���� �����:��	�� �  (IFN � ) (��. ���. 2.13).

������=� ������� 	� ��'���	�	
 TWU-3 � TWU-4 (��� ��	 !
�������� 
 
!��	���	�	���) ��	���	��� ���� �����, �	 ���
	��� 
 ��� �� �����<�����. 
������ 
���	 
 ������<�	� '��� 	������
��� \yK88. �	�< ���
	�	 �����	�-
�	�	 ���
� ��� !�	� ������ TUIF (��� TWU-4 „ ��
�� TU^\). TUIF ����� 
�=���
� �
���
���� � ���
��� UIX1 � TU^F3, ���'����%&��� 2 ���� 
������=� �������. C��� �� ��� �	��	�� 
 �
��
�'�� 
����� UIX1, �
��
�-
'�� IOO � :	����	
���% �����
���'�	��	�	 :�
�	�� NF- 	 S. +
��
�'�� 
���

����-������ TU^F3 ���
	��� (=���� ��	�����	=��% �����% � �=��-
���� :�
�	�	
 TSO1 � IOO � ) 
 �
��
�'�� :�
�	�� IUF3. /�	� �����
���-
'�	���� :�
�	� ����'����� !
�������% ���	
 �����:��	�	
, ���=�� 
 
�	�<$�� ������� IFN � , =�� IFN � . 

�������� �����	������� 
�$� ������ 	 ������<��� ����� (��. ���. 2.13), 
�	��	 
	�������	
��< 	����	
���� 4 �����
���'�	���� :�
�	�	
, �=���-

�%&�� 
 ���
���� 
	�������� � ��	�
����� 
�	�����	�	 ����������P 
NF 	 S (
�%=�
	� �����
���'�	���� :�
�	� ��	
	��������<��� ���	
), 
+�-1 (�����
���'�	���� :�
�	� ��� 

 �%=���� �����=��� �����	-
�	��=��
� ���=���� ���	
), IUF7 � IUF3 (�����
���'�	���� :�
�	-
��, 	�
����
����� �� 

 �%=���� ���	
 �����:��	�	
 „ �		�
����
���	 
IFN �  � IFN � ). ��� !�	� ���������� TWU (TWU-5 � :��
'�	���<��� 

	����
� TWU-1JTWU-2JTWU-6) �=���
�%� 
 �
��
�'�� NF- 	 S � +�-1, 
!��	���	�	���<��� TWU (TWU-7, TWU-8 � TWU-9) 	�
����
���� �� 

 �%-
=���� !��� :�
�	�	
 � �	�	������<�	 IUF7, � ���������� ��'���	�� 
(TWU-3 � TWU-4) „ �� 

�%=���� NF- 	 S � +�-1 � �	�	������<�	 IUF3. 
>�
�� 	����	�, TWU, ����	���%&�� 
��
 ���	=��� ���	����, ������%� 
�������, ���
	��&�� 
 !
�������� ��	
	��������<��� ���	
, � TWU, 
����	���%&�� 
�����
 ���	=��� ���	���� (
 =����	��� 
�����), �	���	 
��	
	��������<���, ����'���%� ���� �����:��	�	
, 	�����=�
�%&�� 
��	��
	
������% ��&���.

�	��� 
����	�����
�� ���������� TWU � ������	� ��	���	��� �� 
�����������'�� � 	�������� 	� :�
�	�� \yK88. /�	 ������ 	���� �� 
:�
�	�	
, 	����	
��
�%&�� 
�������% «��	�
�=���	��<» �� �	
�	��	� 
�����
�� �	�	 �� ������ „ �	�������	��<, ��	�	��&�% �	�<
	 =���� 2…3 ���. 
���
'��, ���
�
�%&���� ��� �
���
���� TWU-4 � ������	�, 	���=����� 	� 
	������	� 
�$�P TWU-4 ��������������� � ������ �
��< � \�K88, �	 �	���-
���� �
��< � :�
�	�	� TUIF, =�	 	����	
��
��� ��	 :��
'�	���	
���� 
 
�	���
� !��	���	�	��, 	 =�� �	
	���	�< 
�$�.

*��=���� ������=� ������� 	� '��	�	�<��� �����������	���%&�� 
��'���	�	
 �������
� NWU„N}K1J2 �	
����	, =�	 �	 �����<����� 	�� 
��	��� � ������=�� ������� 	� ���������� TWU. �
���
���� � NWU �� 
������	
 (�������������	
) ���
	��� 
 �
��
�'�� (��� �=����� :�
�	�� 
UIGO) 
	����
�� IOO � �	�����%&�� :	����	
����� :�
�	�� NF- 	 S � 
�
��
�'��� 
��
��� \^X-
���� c 	����	
����� �����
���'�	��	�	 :�
-
�	�� +�-1. ��� !�	� �
��
�'�� ���	
 �����:��	�	
 �� ��	���	���.
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���	
����

��
 ��� �
����	, 
 	��	
��� �����, �
��
������� �	� 
������� 
NF- 	 S, 	��	��� ���� ��	
	��������<��� '��	
��	
. ��� !
�������� 
���	
 �������
� IW-1 ��� ������� :��
'�	���<�	 �
��
�	�	 ��	��
�� 
(������ 
���	 IW-1 � ) ��	��	��� ��	'������ ��������	
���	� �	��
���-
����$���
����'�, �	��	�&�� 
 �� ���&������� 
�����	� 1. ; ��	'������� 
�������
	
��� ��'���	�� N^WX ('��	�	�<��� ��'���	�� �������
� NWU), 
:	�����%&�� 
����� � ������� :�
�	���� � ��	
�����	� (
�� 	�� �	���-
��� �	��� G^UK) ����	��
������� 
	����
� 
	-����
�
�� , 
 
	�	�	� � 
��	���	��� �
��
�'�� 
������ 1.

*� ���
������� 
�$� ������ �������, =�	 X^\X-����	���%&�� ��'��-
�	��, 	��	��&���� 
 TWU � NWU, „ ���
��� :�
�	�� �
��
�'�� ����	��-
��� 
���	
, �������
	
����� 
 ���
'��� 
�	�����	�	 ����������. ?����� 
�����������	���%&�� ��'���	�� 	�
����
���� �� 
��	������ :��
'��, 
�� �����%&�� �
��
�'�� 
���	
, 	���
	 	�� �	��� �=���
	
��< 
 !�	� 
��	'���� 
 
�=���
� 
	��'���	�	
. ������ ��
�� ��'���	�	
 „ �	��
��� 
������� ���������. C�� �
����� � ���	���
������� � �	��
�����, ���%-
&��� �
��
�'�	���� �	��
� IT^\. >�
�� 	����	�, ��������� ��	�	��� 
�
��
��	
��< :�
�	��, 	�&�� ��� ���
	�<
�� ����� �
��
�'�� (c�. 2.3.1.2), 
=�	 ��	�	���
��� 	����	
���% �����
���'�	���� :�
�	�	
 NF- 	 S � ^X-1. 
C��� �� �-��
���	
�� ��'���	�	
 „ ��
���-1 ����� 
 �
	�� '��	������-
��=��
	� =���� �	����	
����<�	��< IT^\, �=���
�%&�% 
 ������=� �
��-

�'�	���� ������	
. �
���
���� ��
����-1 � � -��%
����� ��	���
�� 
:	�� ����	
 ���
	��� 
 ����
'�� ��	
	��������<��� ���	
, 
 �	� =���� 
'�
�		
��������-2 � '��	
��	
, 
 =����	��� TNF � , IW-6, IW-23, =�	 	���-
������ �	�< ��
����-1 
 ��&��� 	� ����
	
	� ��:�
'��. ?����� ��
���	
�� 
��'���	�� ���	��	����<�	 �� �=���
�%� 
 �
��
�'�� 
���	
, �	�� � �	��� 
��	�	���
	
��< TWU-��
����	� �
��
�'�� 
���	
.

+����� ������<��� �����, �
��
������� ��� �
���
���� ��	
	���-
�����<��� '��	
��	
, 
��
���� 	=��< 
��	
�% ������< �� ��	���
� � 
\yK88-��
����	� ������=�� ������� (��. ������ 2.5.5.3). ?�� IW-1 !�� ���� 
������=�� ������<��� �����, �����
����� ��� �
���
���� TWU, �	�-

	�<
� 
�����
���	=��� =���< ��'���	�� ��� IW-1 �������
���� TIU-�	��� 
(=�	 	������	 
 ���
���� !�	�	 �	���� „ Toll/IL-1 receptor and resistance 
domain). ��� 	����	
���� TNF �  
 ������=� ������� 
	
��=��� :�
�	�� 
TU^F2 � TU^F3, =�	 	����	
��
��� ����=�� ����
����	
 � ������<���� 
������ TWU � TNFU. �����<��� ��	���
� !��� ����� ������=� ������� „ 
�
�����, ����
���	� �����:�
�'��� 	�
��� �� X^\X. C�	 ��
�%=����� 
 
�	�, =�	 !::�
�, �	��������� ��� ����	� �����
�� ���	���	
 � �� ��	-
��
�	
 
 	=��� ��:�'��	
����, ��������	 
	���	��
	����� �	��	��<% � 
���� 
 ���=����<�	 �	�<$�� ���$���� �� �=�� �����
�� ��	
	��������<��� 
'��	
��	
 �� 
���
� 
�	�����	�	 ����������. >�
�� 	����	�, �����:�-
'���%&�� :�
�	�� „��	��
�� X^\X-����'��	
���	� �
��
�'��.

;�$� �����<�	 �����	���� 
�����=��
�� ���< �
��
�'�� 
���	
 
�	�-
����	�	 ���������� (������ 
���	 ��
�	:��	
), �� 
	�	�	� 	��	
��	 

	
��=���� !��� 
���	
 
 �������% ��&��� � 
	��������<��� ���
'��. 
C���
	 ����������� ��
�	:���� � ���������� 
���
�� �
	���
���� � 
������ :	��� 	�
���, �����
������ �� 	��&���
����� �	��	�����=��
�� 
:��
'��, ��������'�% �
����, � ��
 �� 	�����=���� 
	��������<��� 
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��	'���	
. ; �� 	��	
� ����� ���� ���
	
�� :�
�	�� � ������<��� ����-
�����. +�<�������
��� ���� �
��
�'�� ����	����� 
���	
 �� ������� 
��
�	:��	
 �������
���� 
 ����. 2.12.

����
!� 2.12. ;������� �
��
�'�� ��
�	:��	
 �	� 
������� �����=��� ������	


�
�������* ���
�	�� ���
��!



Q����
#���
� ��*���	��
�	�� ���
��!
� SS �
��

+
��
���%&�� 
������

INF �  M TNF (TWU) IW-4, IW-13 IjZ-
	����
�� 
M TWU, GK40 ��� 
GK44

��
���	���� 
��	��
��


  TNF, 
  IW-12, 
IW-1, IW-6


  IW-1U^
IW-10


  IW-10, �  IW-12, 
TNF, IW-1, IW-6

�	
����	����� 
���
���


  \]G-II, 
  GK86, 
�  #���	�	-�
���-

�%&�� ��'���	�, 
�  Fc� -UII


  #���	�	�
���-

�%&�� ��'���	�, 

  ��'���	��-���	�&�-

�, 
  GK23, �  GK14


  \]G II 
�����, 

  GK86

D������� 
  N}-�������, 
�  +�������


  +�������, �  N}-���-
����

�  N}-�������

��
���������� 
���	
���

IX-10 (GbGW10), 
\IX-1 �  (GGW3), 
\GX-1 (GGW2),

X^UG-1 (GGW18), 
\KG (GGW22), T^UG 
(GGW17)

����
����	

B�	�	��=��
�� 
!::�
��

�	
�$���� ��
-
����'���	� � 
���	�	'���	� 
�
��
�	���, ���-
�����'�� ��������

Q�
	����� ��������-
'��, �	��
����� ��	-
��:���'�� >-
���	
, 
����<$���� ��
����-
'���	���

��	��
	
	�- 
�������<��� 
�
��
�	��<, 
�������� ������-
�	��	��
'��

>�
�� 	����	�, ��� �����
�� ����		������� =����	���� (���	����) � 
!��	������ ('��	
���) ������	
 �� ��'���	�� 
���	
 
�	�����	�	 ����-
������ �����
����� 
��< 
	����
� ��	'���	
, ��	��	����� ��� 	��&���
��-
��� ��&��� „ !��	'��	� (�	��	&����) =����	���� �����	
 � �
��
�'��, 
���
	��&�� 
 �	������'�� ��&����� ��������	
 � ��
��'�� �
��
��� 
:�
�	�	
 ��&���.

2.2.5. �������G�'*�+ �;�'��'&F@ �� ��#*�#( � #��*C�+ �� ��, 
�#����%��

  ; �	������� �	�� ��=��	 :	����	
��<�� ���$�����	� �������
����� 
	 �������� ��	�	��=��
	� 	����	��� � ���
'�� �� ��� 	��������. "�	 
	��	
	� ����	 �=���� 	 ������� !��	������ ������	
 	����	���, �����-

����� 	�	�	� �����	� 
�&���
, ����
����� ���������� . /�� 
�&���-

� $��	
	 �������
���� 
 
���
��, � �������	 !
���������%��� ��� 
��
�	��=��
	� (�	 �� ��	��	��=��
	�) �	
�������� 
���	
 � 
���	=�	� 
�������. +������� 
	������
�%� �� �������% ������� (	��=�	 �
��
���� 
���������� 
���
�), =���� ��'���	��, ��	��� 	�&�� � ��'���	���� ��� 
X^\X. *�	��� �	��
���, 
	������������ 	�������	� 
�
 ������� 	���-
�	���, ����
�%� (�	 ����	��� � X^\X) 	������� 	����	���, ��� K^\X „ 
Danger-associated molecular patterns.



952.3. �
���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

����	��� ��
������ �������� „ ���
� ����	
	�	 $	
� (][X). Q ���-

	����%&�� 	�� �������
���� ���
	�<
��� 
��������� „ ][X20, ][X40, 
][X60, ][X70, ][X90. ; �	��� ���
� ����	
	�	 $	
� 
��	���%� :��
'�% 
$����	�	
, �.�. 	�� ������
�%� ������������� ���
� 
 	������<�	� 
	�-
:	���'��, :	�������	� �	��� ��
��$���� ��	�
� ���E�����' � ��	'��-
�����. ; ���	
��� 
���	=�	�	 �������, 
	���
�%&��	 �	� �����
��� �����-
������, �����'��, ��� ��:�'��	
���� � ������ 
	������
��� !
�������� 
���
	
 ����	
	�	 $	
� �����
����� � 	�� ��
������%��� 
���
	�. B��
� 
����	
	�	 $	
� ��	�	��� 
����	�����
	
��< � �����=���� ��'���	����, 

 �	� =���� � TWU (TWU-2, TWU-4), ������
�� 
 
���
� ������	� ������� 
������ 	����	���.

� ��������� 	��	��� ���	
 ]\ZS1 ( High mobility group bpx1) „ $��	
	 
�����	���������� ���	
, 
��������� ��� ��
�	��=��
	� ������ 
���	
. 
]\ZS1 ��
���������� 
 ���	
��� 
���	=�	�	 �������. � ��	 ��$���� 	��	-
��� 
���
� ������	� �������P 	� 	������� ���	��
��=��
	� �
��
�	��<%, 
�
��
����� ��
�	:���, ��
	���� �	���
���� ���������� 
���	
. ?���	� 
�������
����< �������	
 „ �	=�
�� 
���	�� , 
��������� ��� �	
�����-
��� 
���	
 � 	�����%&�� 
�������� �	�	������
	� �	�� �����. #	=�
�� 

���	�� ����������� 
����	�
� '��	
��	
, �=���
��� 
 :��
'�	���	
�-
���  ��:����	�	� � �.�. B	�<$�% ������ �������	
 	�����%� ���
� [100 
(�������
	 
����������	
). � ��������� 	��	��� ��
�� ��
����'����� 
���
�  ��:������ �  
�����'�����,  ����
����,  ���	����, ����
����, �� 
'��	
��	
 „ '��	��������=��
�� � ���������� IW-1 � .

; '��	� :��
'�	���	
���� ������� ������=� ������	
 	����	��� ��	-
���	��� ����� 
	�������� !��� ������	
 
�
 	� !
�	������ :�
�	�	
 ���	-
�������	���%&��� ��'���	���� (������ 
���	 TWU), ��
 � 	� !��	������ 
:�
�	�	
 (�������	
) =���� �	���
����� ��'���	�� ��� �����������	���-
%&�� ��'���	�� (TWU, N}K � �.�.). >�
, ����	
�� �����< 
���	
, 
��
��-
��� �����
��� ������	�������� :�
�	�	
 (�	 �� �
��%&���� �����<���	� 
��	��	��), 
���
��� ��&����% ���
'�% �� �=�� 
���	�� �	�<$	�	 
	��=���-

� �������	
 
 ����� � �� 
	�������� ��'���	���� 
���	
. +���	��=�	 
�����
�%� ������	���� ���
� (	�	����	 ���
� ����	
	�	 $	
�), ��� �	��-
����� 
 ���
���	=�	� ��	�������
	 �	��%&�� ������ 	����	��� 	
����-
%&�� 
���
��. �� 
	�������� 
�
 !
�	������, ��
 � !��	������ ������	
 
	����	��� ���'��������%��� ����	����� 
���
� (��������, ��
�	:���, 
���������� 
���
�), �������%&�� ���
����� ���
'�� 
�	�����	�	 ����-
������ � :	�	���	
����� 
	��������, � ���
	�<
	 �	��� „ ��������� 
���
'�� ������
�	�	 ���������� (������	�	 	�
���).

2.3. �����I	H� "�)�	
!"H 
�����		��� 


""�	
����

�������'�� ��&����� :��
'�� 
�	�����	�	 ���������� ��	���	��� 

 ���
��  
	��������<�	� ���
'��, ���
�
�%&���� 
 	�
�� �� �	
��<�	� 
�	
�������� � ��	��
�	
���� =����	���� �����	
, 	��=�	 „ ���	������ 
��
�����. ��
 ��
����	, 
	��������<��� ���
'�� ���'�������� ������-
�� 
���
��� (��=���� 
���
���, ��
�	:�����), ���=�� ���
�
�%&���� 
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��	'���� 
 ���
�% 	=����< �����
���� �� ��������� �����	�	 
�	
	�	
� 
� ���
��=���� ���
	'��	
 �� 
�	
� 
 	=�� 
	��������. #����'�� ����	-
����� 
���	
 
 	=�� ��$��� ��	����� �	
��<�	�	 ��:�'��� !::�
�	���� 

���	
 
�	�����	�	 ����������. >�
�� 	����	�, �����'�� 
���	
 �� 

�	
��	�	 ����� 
 �	
��������� �
��� �	���
���� 	�������<��� 
	��	-
���� 	�
��� 
�	�����	�	 ������	�	 	�
��� �� ��	�	��=��
�% �������%. 
; ��	'���� �����'�� 
���
� �	���� ���	�	���< ���<�� 
 
��� �	������	� 
����
� � ����������<�� �� 	���������	� �����	����, �������
�	 
����	-
�����
�� � 	
����%&��� 
���
��� � ���
���	=��� �����
�	�. ��� !�	� 
�	���	 ���< =��
	 	��������	 �����
����� �
������ 
���
�. /�� ��	���� 
��	'���� 	��&���
��%��� ����	���� 
����	�����
�% �������%&�� 
���
� 
� 	
����%&��� ����
������ �	������
	� �	��
�� �������, ���	
��	
 � 
�� ��'���	�	
.

2.3.1. "���*��( ����%��
 #	��
���� ������� ����������� 	��	
	�	����%&�� �	�< 
 :	����	-


���� ��	�	
���	=�	�	 	��������, �	�
	�<
� 	�� ������ ���
���� :�
-
�	���� 
	���
�� ����� 
���
���, � ��
�� �=���
�%� 
 �� ������&����. 
��� !�	� 
���	, =�	�� ������< ��	���
� ����� �	��
����� ������� �	�-
��
����< ������'�� ��� 	�����=���� 	������	��� ������
��� 
����	�����-

��. #	��
��� ������� :	�����%� ���
	�<
	 �	����	=�	 
	����
���
��� 
�������
. Q ���
	����%&�� ��
����	 4 ������ �	��
�� ������� „ ����
-
����, ���������, �	��
��� ������������
� �����	��	�����	
 (Ij[F) � 

��������. ?�� 	��&���
����� �����'�� � 
����	�����
�� ����	����� 

���	
 
���� �������
����� ���� ���
�� �����.

2.3.1.1. /�����
	� 
 
7 ��!���
��
 ����
���� „ �
���
�� ��
����, 	�����%&�� ��	���
	� 
 
	�'�
�� 

	����
�� ����	�� � :�
	��. ?�� �
���
���� ����
���	
 � ��������� ��	�-
�	���	 ��������
�� �	�	
 �� 2M (�
	���
	 ������ �-��
���	
). *�
����	 ��� 

������� ����
���	
P X (	� Platelet „ ��	��	'�������), Y (	� Endothelial „ 
!��	������<���) � W (	� Lymphocyte „ ���:	'�������) (���. 2.14). C�� 
���%� 	��	����	� ���	����. ; �� �	���
 
�	��� 3 �	����P �������� „ �	���-

���	 ��
���	
��, ��	�����	=��� „ �	�	���� !��������<�	�� :�
�	�� 
�	���, � ���
	�<
	 
	�	�
�� �	��������<��� ( consensus) �	
�	�	
, �������-
%&�� 
 ��������, „ �	���	
 
	���	�� 
	���������. L���	 �	��������<-
��� �	
�	�	
 
��<����� 
 ������ 
���� ����
���	
 � �	���
���� 	��	
� �� 
����
������ �����=��P W „ 2, " „ 6, � „ 9. ����
���� „ ��������������� 
���
� � 
	�	�
�� '��	��������=��
�� �=���
	�, �
������� � �	��
����� 
 
��<�	������,  �
���� �  ���
� YU\. ���<�	����� ����	�
��&��� «���-

����» ($�����) �	��
�� ����
����. �	� 
������� '��	
��	
 (TNF � , 
IW-1) 
��<�	����� 	��	��������� 	� 
�����
���	=�	� =���� ����
���� W, 

 �����<���� =��	 ��	���	��� 	�������� 
��
���	=�	� =���� �	��
��� � �� 
���
���� 
 	
����%&�% �����.

�-����
��� �	�������� 
 ��
���	���� �������� !��	������<��� 
���	
 
� ��	��	'��	
. ��� �
��
�'�� !��	������<��� 
���	
 	� �����	 �	��-
�������� �� �	
����	��< 
���
� � �	��� ���< ���� � ��� 
	 
��
���	=��% 
�����. �-����
��� �=���
��� 
 �
��
�'�� ��	��	'��	
 � ������ !����� 



972.3. �
���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

�����'�� ���
	'��	
 
 	=�� 
	��������. "-����
��� „ 	��	
�	� ����
-
��� 
���	
 !��	����� �	���	
. �	� 
������� �
��
���%&�� 
	������
�� 
(	�	����	 ��	
	��������<��� '��	
��	
) "-����
��� !
������������� 
�� �	
����	��� 
���	
 � ������ 
���&�% �	�< �� ������ !����� !�����-
'�� ���
	'��	
 �� �	������	�	 �����. ; 	���=�� 	� �
�� 
�$����
�����, 
W-����
��� ��������
��� �� �� !��	������<��� 
���
��, � �� ���
	'����. 
C� ��	�����	 !
������������� �� �	
����	��� �����	:��	
, �	�	'��	
 
� ���:	'��	
 � 	�����=�
��� 	��&���
����� ��=��<�	�	 !���� �����'�� 
!��� 
���	
 „ !����  ����
���
���� (��. ������ 2.3.3).

����
���� ����	���%� 
	�'�
�� 	����
� ����	�� � :�
	��, 
�	��-
&�� 
 �	���
 �	���������	
 � ���
	
	�E%���	
 (��. ���. 2.14). ��'���	���� 
W-����
���	
 ������ 
�&���
�, ����
����� ����������� „ XN^k ( Peripheral 
lymph node adressin). ���
���� �
����	 � ���, =�	 W-����
���� � �� ������� 
���� 	������ ��� ���=���� �����'�� (�	�����) ���:	'��	
 
 ���:	��-
��� 	�����f ��������� ������ ��� «�����	�», �	 
	�	�	�� �����
��%��� 
���:	'���. �	 ����=��
	� ����	�� ��������� 	��	��� 
  ��'���� „ 
���
	��	������, �	�����&�� ��	����
����� C-���
��	
�� ������ 

&
�. 2.14. ;����	�����
�� ����
���	
 � �� ��'���	�	
 „ ��������	
. @����, �	���-
��%&�� ���
	�� 
 ���
	� � ��
	� �	�	
���� �����
�, 	�����%� ��	�	��	��< �	��-

�� 
 
����	�����
�%

+�����
�� -
�����
��$
��!�����


L:������



CDQ4

���� �
��


-
�� �
��


ZlyC[M:1

\:������



�:������


XSZL:1

sLe{:!
�����'��
�!
�
 �
��
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(�.�. ����
	���� ������, ����	��������� 
 ���
� =���� 	����
� ������ � ���-
	����). C��	
��� ��'���	�� W-����
����P �	��
��� GK34,  �	�	
���
���, 
!��	���
�� � ZlyG^\-1 (!
��������	
��� �� �	
����	��� !��	������<��� 

���	
). ;�� ����=�������� ��'���	�� „ ��������������� ���
�, ���%&�� 

 �	���
� 
��
���	=�	� =���� '�������	�����&�� �=���	
, � �	���
��-
�	 ��'��	
�� �	��� �����=�	� 
��� =���f !��	���
�� �	������ ��
�� 
N-
	�'�
	� 
����� �=���	
. GK34 �  �	�	���
�� ��������
�%� 
 ���
��
�	� 
:	��� �� �%��� !��	����	'����. �	��� �
��
�'�� !��� 
���	
 '��	
���-
�� GK34 � �	�	���
�� ���	�����%� ��	�	��	��< �
���
��<�� � W-����
-
���	�. GK34 !
���������%� � 
�	
��
	���� 
���
�-����$���
����
�, 
 
�	� =���� ��
	�	
��, � ��
�� ���	���<��� 
���
� ���:	����� 	����	
. 
#	��
��� ZlyG^\-1 ��&���
��� 
 ��������	� � ����
	���	� :	����. /�	� 
��'�� ����� ���
��
�����% (2 
��
�) ����
���� ����
	��	�	 
	��	�����. 
W-����
��� ����	����� ����
	���% �	���
��%&�% ��������	
. L�&� 
���	 
!�	 „ ������	
����� ������������  �����	
	�	 
�&���
� @<%���…sWe‹ 
(GK15). �	���
 !�	� ������������P [ia � 2� 3 Zal � 1� 4Fuc � 1� ZlcN^c. 
�
���
���� �����
����� �	��� ���<:����	
���� ������������ ([} 3-������ 
����	��������� 
 	����
� N-�'������%
	������ ��� ����
�	��).

W-����
��� :	������� �����% �
��< � �����������f 
 �	�� �� ��	 �	��-

���, 
�
 ��	�����	 
�$�, ���
	 ���
����� � �	
����	��� 
���	
 ($�����), 

 �
��� � =�� 	�	����	
����� W-����
���	� 
	���
� ����� ���
	'��	� � 
!��	������<�	� 
���
	� �����	�=�
. /�	 ��	�
������ 
 ����
���
���� ���-

	'��	
 
�	�< �	������	� ����
� „  
�=����, ���  �	����� ( rolling). *����	 � 

�=���� ��=������� ��	'��� !�����'�� ���
	'��	
 �� �	������	�	 �����.

�� !�	� !���� 	����������� 

��� 
�	��� 
����	�����
�� ���
	'��	
 
� !��	������<���� 
���
���, 	����	
����	� �=������ �
�� ������ ����
-
���	
. C���
	 "- � �-����
���� !
��������%��� (�	� �����
��� ��	
	�-
�������<��� '��	
��	
) �� �� ���
	'����, � �� !��	������<��� 
���
��. 
@��
	'��� �� ����� �� �
	�� �	
����	��� �� ��'���	�� (��. ���. 2.14)P 
X[ZW-1 ( P-selectin glycoprotein ligand-1 „ GK162) � ��	 :�
	�����	
���	� ��	-
��
	��	� „  ������� 
	���� ���:	'��	
 GW^ ( 
utaneous lymphocyte antigen), 
� ��
�� ��'���, �	�����&�� sWe‹ (GK66, �K24 � ��.), � ��
	�	��� �����-
���� (��������, � 4� 7). X[ZW-1 �������
���� �	�	� ����	��'�� � �=���
��� 
C- � N-���
	�����	
���� (=���� 	����
� ���	����). X[ZW-1 �������
��� �� 
�����	:����, �	�	'����, �	�<$����
� ���:	'��	
. ?�� 
����	�����
�� 
X[ZW-1 � ����
������ ��	��	���	 ����	�������� ���<:	������ 
 ���	-
���� 
 ��	 N-
	�'�
	� =����. X[ZW-1 ����� �	
	�<�	 ��	�������� '��	-
��������=��
�� �=���	
, �
������� � ���	���
����	� [yx, =�	 	��������� 
��	�	��	��< !�	�	 ��'���	�� ������
��< 
 
���
� �
��
�'�	���� ������. 
D�
	�����	
����� :	��� X[ZW-1 „ GW^, :	�����%&���� � �=������ :��-
����� � 1,3-:�
	��������:����� VII �� ��
	�	��� >-
���
��, 	��������� �� 
�����'�% 
 !�������� �� �=�� ���'�:�=��
	�	 ��	���
� GW^ 
 "-����
���� 
�	������	�	 !��	�����.

2.3.1.2. �	����
	� 
 
7 ��!���
��
*��������  „ ����	��� 
����� � �	��:��
'�	���<��� �	��
��� ����-

��� (����. 2.13). *�������� �	�����%� 
�������%% � 
��$�%% ����� 
���-

�, ��	
	�� ������� 
�
 ������� 
���
� ������, ��
 � ��	�	�	� „ �� 
��
��-



992.3. �
���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

�	=�	� ����� 
����< 
���
�. ;�����
���	=��� =���< ��������	
 �
����� � 

	��	������� '��	�
�����, =�	 	��������� ��	��� :��
'�� !��� �	��
��.

����
!� 2.13.  *�������� � �� ��'���	��, !
������������� ���
	'�����

E����	
�, 
�
	
	
��

B
�������0
	�� �����

&���������	
� J
��	��

�	����
	�

WF^-1, � W� 2, 
GK11aJGK18

180J95 @��:	'���, NO-
���
�, �	-
�	'���, ��
�	:���, �������-
��� 
���
�, �����	:���

IG^\-1, IG^\-2, 
IG^\-3, IG^\-5

\ac-1, � \ � 2, 
GK11•JGK18, GU3

170J95 #	�	'���, ��
�	:���, 
�����	:���, NO-
���
�, 
���������� 
���
�

iG3•, :�����	-
���, ������� � ��.

|150,95, � b� 2, 
GK11cJGK18, GU4

150J95 #	�	'���, ��
�	:���, 
NO-
���
�, ���������� 

���
�

iG3•, :�����	-
���, ������� � ��.

� K � 2 �J95 #	�	'���, ��
�	:���, !	��-
�	:���, �����	:���

IG^\-3, IG^\-1

VW^-1, � 1� 1, 

GK49aJGK29
210J130 ;-���:	'���, �	�	'���, 

�
��
��	
����� >-���:	'���
�	������

VW^-2, � 2� 1, 
GK49•JGK29, 
ZXIa

160J130 +
��
��	
����� >-���:	-
'���, ;-���:	'���, �	�	-
'���

�	������

VW^-4, � 4� 1, 
GK49kJGK29

150J130 @��:	'���, �	�	'���, 
��
�	:���, !	���	:���

VG^\-1, 
D���	��
���

VW^-5, � 5� 1, 
GK49eJGK29

132J130 >-���:	'���, �	�	'��� D���	��
���

VW^-6, � 6� 1, 
GK49pJGK29, ZXIc

125J130 >-���:	'���, �	�	'��� @������

WX^\-1, � 4� 7, 
GK49kJb, 

180J120 @��:	'���, �	�	'���, 
NO-
���
�

\akG^\-1, 
:���	��
���

]\W-1, � Y� 7, 
GK103Jb, 

150J120 ;�����!��������<��� 
>-���:	'��� 

"-
�������

&�!���
�� 
	����
	
� 
IG^\-1 (GK54) 94 +
��
��	
����� !��	����	-

'���, �
��
��	
����� 
���:	'���

WF^-1, � K� 2 

IG^\-2 (GK102) 60 /��	����	'���, �
��
��	-

����� ���:	'���, �
��
�-
�	
����� �	�	'���

WF^-1

IG^\-3 (GK50) 124 #	�	'���, ��
�	:���, ����-
������ 
���
�, �����	:���

WF^-1, � K� 2

IG^\-5 97,3 H	�	
�	� �	�� WF^-1
VG^\-1 (GK106) 100…110 +
��
��	
����� !��	����	-

'���
VW^-4

\akG^\-1 42,7 ��$�=��� !��	������<��� 

���
�

� 4� 7



�
��� 2. ������		�� 
���	
���100

*�������� „ ��������������� �����	������. �	����������� '��� 
��������	
 ( �  � � ) �	������� ��
	
������	. � ����	�&��� 
������ ��
���-
�	 24 
������� ��������	
, �������
��%&�� �	�	� 
	�����'�� �� 18 
���-
���	
 � - � 8 
������	
 � -'����. >	�<
	 3 ���� � -'���� ( � 1, � 2 � � 7) ��	�	��� 
�
���
��< �����=��� � -'��� (���. 2.15). ��&���
��� 3 
������� �	���
����-
�� ��������	
P ���	�<��%� �����'�	���� 	�	���=����, 	��=�	 �
������� 
� 	���	����<��
��� 	�
����� ����	�	 ���������f :	�����, �	�����&�% 
���=��
�� 	�	���=���� �	����������� '����, 	�����%&�� �����% �	��-

���f GK-�	���
������. ��������, WF^-1 ( Lymphocyte function antigen 1f 
���
���� �
����	 � 	�
������ !�	� �	��
��� 
 
�=���
� �=�����
� �����-
��'�� '��	�	
��=��
	� :��
'�� >-���:	'��	
) 	�	���=����� ��
�� 
�
 
� W� 2-��������, ��� GK11aJGK18. ���
���� �	��
��� VW^-4 (VW^ „ Very 
late ��tivation antigen) ����� ���	����P � 4� 1-�������� � GK49kJGK29.

�	����������� '���, 	�����%&�� ���������, �	������ ���
	�<
	 
�	���	
, ������������ 
 2 	����� '��� „ «�	�	
�», �����
�����% ������, 
� «�	��», �������&�% 
 �������� (���. 2.16). «�	��» �	������� � ���������-
������ �=���
	�. ?	���� «�	�	
�» 
 � - � � -'���� ���%� ��	�������% 
����
���� � 	�
�=�%� �� �
���
���� �������. ; � -'��� «�	�	
�» ����-
���
���� � -��	��������� �	���	�, ���
� ���� ��
 �	�	��, =�	 	� �:	�-
���	
�� ���<% � -��	���, �
�������� ��
�� 	����	�, =�	 �� �	���� 	�� 

&
�. 2.1:.  ��	�	��	��< �	����������� � - � � -'���� ��������	
 :	����	
��< 
�����	������ (��. ��
��)

����
�����
"!
�
����������

� @

� q

� _

� L � M

� D

� IIb

� Q

� 4

� R

� j � A
� 8

� 11

� ^

� 1P

� 2
� 1

� A

� A

� 1

� R

� 2

� Q

� j

� 4



1012.3. �
���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

���	����%� ��	������. *� ��
������ � -'���� ��������	
 50‚ �	������ 
�	�	������<��� �	��� �� 190 	����
	
 (�� ���. 2.15 	���=��� �� ���� 

���
���), ����
����� � +, � I (inserted), ��� �	��� :	� ;�����������. C� 
�	��	������ 
 ��	�������	�� �	����. H	�	
�	� �	��� � -'��� ����
����	 
��	��� � � I-�	���	� (��	 ����
�%� ��
�� � I-�	���	�). C� 
����	�����
��� 
� � -��	��������� �	���	� � -'���. Q=���
� «�	��» ��������	
, �����
�-
%&�� 
 ��������, 	����	
��� �	������ !��������<�	�	 :�
�	�� �	���. 
?���� '��	��������=��
	�	 �=���
� 
��<����� (	��=�	 	� 
	�	�
��). 
C� 
����	�����
��� � ���
	� '��	�
�����  �����	�.

; �	��
����, �	�����&�� � I-'��<, �����	 	�� 	�
�=��� �� �
���
���� 
�������. � I-A��< �������
���� � -��	�, 	
�������� ���
	�<
��� � -�����-
����. � I-?	��� �	������ '���� �������, ��
������ 	� �	�	
 �
��
�����-
��� ������	
 „ \IK^[ ( Metal ion-dependent adhesion site). ; :���	�	��=��
�� 
���	
��� '���� �	������ �	� \j 2M, �
��������� 5 �
����� � 3 ������� 
�	���������	� '��� �	����. ��� �
���
���� ������	
 �� �	
	
�� '��� 
��
�� 
����	�����
�%� � \j 2M. ; �	��
����, �� ���%&�� � I-�	����, �
��
-
��� '���� 	����	
�� �	�	
���� �	������ � - � � -'����, ���=�� ���
��� 
�	�< ����������� � I-�	�	��	�� �	���� � -'���, �	�����&��� '���� \IK^[. 
; �	�	
�	� =���� �	��
�� ��������	
 ���< ��
�� «
������» ��� �
���
�-
��� �� 2M. ?
��
�������� �	��, 	�	����	 \j 2M, ���%� 	=��< 
���	� ���=�-
��� ��� :��
'�	���	
���� �
��
�	�	 '����� � �
���
���� ������	
.

&
�. 2.1;. �������=�	� ��	�������� ����
���� ��������	
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�
��� 2. ������		�� 
���	
���102

*�������� �������
���� �� �	
����	��� ������ ���	
 
���	
, 

�%-
=�� !��������<��� � ���
���, �	 	�	����	 
����% �	�< ��������� � �� 
��'���	�� ����%� 
 :��
'�	���	
���� 
���	
 ����������<�	�	 ��	��-
�	������P ���
	'��	
, ��	��	'��	
, 
���	
 ���	�� � �	������	�	 !��	��-
���. �� ���. 2.15 ������� ������� 
������� ���������, 
��
������ �� 
���
	'����. ����	�<$�� ������� ��� �����	�	��� �������
��%� �����-
���� �������
 � 1 � � 2, ��������
�%&�� �� �	
����	��� �����	'��	
. 
*�������� �������
	
��� 
 �����=��� ���
'���, �
������� � �=������ 
!��� 
���	
 
 �������� ��	'�����P !�����'�� ���
	'��	
 �� 
�	
	�	
� � 
�	��������� �� 
 	=�� 
	��������, 
����	�����
�� � 
���
���-��$�����, 
:	����	
���� ������	�	 ������� � �.�.

� 1-*�������� (�	��
��� ������ VW^) 
����	�����
�%� � 
	��	���-
���� ���
���	=�	�	 �����
�� (:���	��
���	�,  �������	�,  
	������	�, 
:�����	���	�) � ���������� ��'���	�	� VG^\-1 (�K106). /�� �	��-

��� �	������ 7 
��
���	=��� �	���	
, 	��	��&���� 
 ������������
� 
�����	��	�����	
. VG^\-1 !
������������� �
��
��	
������ 
���
��� 
!��	�����. *� 11 
������	
 � 1-��������	
 $��	
	 �������
���	 6 (VW^-1 „ 
VW^-6), �� 
	�	��� 5 (
��, 
�	�� VW^-3) ����
����� ��� ���
	'��	
. 
����	��� 
����% �	�< 
 :���	�	��� �����	:��	
 ������ �������� VW^-5, 
��� �	�	'��	
J��
�	:��	
 � ���:	'��	
 ����	��� 
���� �������� VW^-4, 
	������
�%&�� �� �����	:����.

� 2-*�������� (��	��� ����
����� WeuG^\) �������
���� �� �	
����	�-
�� ���
	'��	
. C��	
�	� �������� ���:	'��	
 WF^-1, ��������
�%&�� �� 

��� ����	
���	���� !��� 
���	
, �������
��� � �� �	
����	��� �	�	'��	
 
� ��
�	:��	
. *������� #��-1 ����	��� ����
����� ��� ��
�	:��	
 (=�	 
	������	 
 ��	 ���
����), �	 ��	 
��
��%� � �� ������ ����	����� � 
NO-
���
��, � ��
�� �����	����<��� ;-���:	'����. >����� �������� !�	� 
������ „ |150J�95 „ ���
�� ���������� 
���	
, �	 ��
�� �������
��� �� 
������ 
���
�� ����	���	�	 ����. #��-1 � |150J�95 ������ ��'���	���� ��� 

	��������� (GU3 � GU4). ; 
�=���
� ��'���	�	
 ��� � 2-��������	
 
����-
��%� ���������� �	��
���, 	�����%&�� ������ IG^\ ( Intercellular adhe-
sion molecules) (���. 2.17), �	�����&�% 5 =���	
 „ IG^\-1 (GK54), IG^\-2 
(GK102), IG^\-3 (GK50), IG^\-4 ( 
�&���
	 !����	'��	
 @���$�������…
;�����) � IG^\-5 ( ����!�'�:����). ����
������ 	��	
� !��� �	��
�� „ 
�	����, ����������&�� 
 ������������
� �����	��	�����	
, =���	 
	�	-
��� 
��<����� 	� 2 (��� IG^\-2) �	 9 (��� IG^\-5). #	��
��� IG^\ (
�	�� 
IG^\-2) �������
���� �� �������� 
 :	��� ������. �� �	
	�&���� !��	-
������<��� 
���
�� �������
��� �	�<
	 IG^\-2, !
�������� 	����<��� 
����'������� �	� 
������� '��	
��	
 (IW-1, TNF � , IFN � ) ��� ��� �����-

�� ������ ��	
	��������<��� ������	
. ;�� ����	
���	��� IG^\ �	��� 
��
�����	
��<�� 
���
��� � 
	�
������	 �	��	���< ��	'���� ���
���	=-
��� 
����	�����
��. WF^-1 
����	�����
�%� �	 
���� �	��
����� �������-

� IG^\. *�������� #��-1 � �150J|95 ����	���%� :������� 
	��	����� 
�3 
	��������� „ iG3•, � ��
�� :����	�	��� � �������.

*�������� ������ � 7 !
��������	
��� 
 	��	
�	� �� >-���:	'���� 
� ����%� 
����% �	�< 
 
��	�� �����
����� �����'�� !��� 
���	
. 
*������� � " � 7 ������ «��	
	���
	�» >-���:	'��	
 
 ��������� 	�	�	=
�f 
��	 ��'���	�	� ������ "-����
���. >-���:	'��� �������%� 
 ������-
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���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

��% 	�	�	=
� 
�$�=��
�, �	�<
	 ���� �� �� �	
����	��� !
������������� 
� 4� 7-��������, ����	���%&�� ���
	�����	
����� �������� \akG^\ 
(���
��<�	��< !
�������� !�	�	 ��������� �� !��	����� �	���	
 
�$�=-
��
� � 	��������� ���������<�	��< �����'��� � 4� 7

M 
���	
 
 
�$�=��
�), 
� ��
�� W-����
���. C�	����	��< ����
���� �	��
��� \akG^\ �	��	�� 
 
=����	
���� �	���	
 ������������
� �����	��	�����	
 � ��'��	
.

"&� 	��� 
������ �����	��	������	�	���� �	��
��, �
������� � 
������	� ��������	
, „ XeG^\ ( Platelet-endothelial cell adhesion moleculef 
GK31). XeG^\ �=���
��� 
 �	�	����=��
	� 
����	�����
�� (�.�. �
���
�-
���� � XeG^\ �� �	
����	��� ����	� 
���
�), �	 �	��� ����	���
��<�� � 
������� �	��
�����, ��������, 
���	��
���	� (�������� � v� 3).

��
	�	��� ��������� (
 =����	���, � 1 � � 2) ����	���%� 
 �	��
��� 
��'���	�	
 �	����	
����<�	��< UZK (^rj…Zly…^s|), ��������
�%&�% 
 
�	���
� �	��
�� ���
���	=�	�	 �����
�� � ���
	
 ������� 
	���������. 
C���
	 �
���
���� ��������	
 � �	��
����� IG^\ � VG^\ 	� UZK �� 
��
����. UZK =���	 �������%� 
 ������	
����� 
 
�=���
� «����	����	�	» 
������� ��������	
.

*�������� ��&���
�%� 
 
���
� 
 ���
��
�	� � �
��
�	� :	���� (��� 
��
	�	��� ��������	
 	�����	 ��	�����	=�	� �	��	����). ; �	
	�&���� 

���
�� (��������, '��
�����%&�� ���
	'����) �
���
�%&�� ��	�	��	��< 
�	��
��� ���
�, �	 �	����	=��, =�	�� 	�����=��< 
����	�����
�� �	 �
	�-
�� ��'���	���� �� �	
����	��� !��	������<��� 
���	
. ; �����<���� :	�-
�������� 
������ �� ���
	�<
�� �	��
�� ��������� � ������������ ������, 
�����
������ ������� 
����< 
���
�. L���� '��	��������=��
�� �	��� 
������ �	������� ������ „ �	��
��� '��	�
�����, �
�����	� 	���� 
	�'	� 
� ��������	�, � ������ „ �  �
���	�. ; �����<���� ��	���	��� ��	�������'�� 
'��	�
�����, =�	 ����'����� �������, �����
������ ������� ������, ���-

&
�. 2.1<. ?	������ ����
���� ���� ���
��� ������
������� ��'���	�	
 � 2-�����-
���	P ` „ ��'��'�� WF^-1f M „ ��'��'�� #��-1

IC[M:1 IC[M:2 IC[M:Q
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	��&�� 
 �	
�$���% ��	���
� ��'���	�� 
 �������. +���	��=��� ��	-
'���� ���
�
�%��� ��
�� ��� �����
�� '��	
��	
, 	�	����	 ���	
��	
. 
� �	��
��	� ��������� ��� !�	� ��	���	��� 
	�:	���'�	���� ����-
�����.

�������	����
������ ������ �	
����, =�	 ��� ���
��
�	� �	��	���� 
�	��
��� «�	��» ��������� «�	�����» ��
�� 	����	�, =�	 «�	�	
�» ����	-
�������� ����
	 
 �������� (���. 2.18). �	� 
������� !��	������ �
��
�-
'�	���� ������	
 ��	���	��� «����������» «�	��» � �	��
��� �����	��� �� 
�	����	� 
	�:�����'�� 
 ���
������%. C���
	 ��� !�	� �
��
��� '���� 
���	�	������ ��� ������� „ �	�	
��� =���< �	��
��� 	������� ��
���	�. 
�����%&�� !��� �
��
�'�� �	��	�� 
 �����	�� 
 	�
���	� 
	�:�����'�� 
�
���
�%&�� '����	
 ���������. Q��	
�� ��	 	��&���
����� „ ��	�������-

���	� «����	������» «�	�» � - � � -'���� ���������. ; �	��
����, ��$����� 
� I-�	����, �����%&�� �� !��� 
	�:	���'�	��	� ��������� �������
��� 
������&���
���	 � -'��<, 
 �����<���� =��	 �
��
��� '���� \IK^[ ����	-

���� �	������� ��� ������� (	�
�����). ; �	��
����, ���%&�� � I-�	���, 
�
��
�	��< !�	�	 �	���� ������������ \IK^[-'����	� � -'��� � �=������ 
!��	����	�	 ������� „ ��
�������	�	 	����
� ��������	
	� 
���	�� 
� 7-������� � I-�	����. �
���
���� !�	�	 ������� � \IK^[ � -'��� 
���
��� 

&
�. 2.18. ����
������ 	��	
� �
��
�'�� �	��
�� ��������	
. ���E������� ��. 

 ��
���

,�*!����
�! � I

9!����
��! � I

�

�
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����

�	����	
����<��% �
��
�'�% \IK^[ ���=��� 
 � -, ����� 
 � -'���. /�� ��	-
'���� 	����	
��
�%� �����	� ��
���	� 
	�:�����'�� «�	�	
�» ��������� 

 	�
����%, =�	 �	��	
	������� ���=����<��� �	
�$����� ��	 ��	���
� 

 �������� (��. ���. 2.18). C�������� �
��
�'�� ��������	
 	�������P ��� 
�	
�$���� 
�����
���	=�	�	 �	�������� '+#D ��������� �����	��� 
 
���
��
��% :	���, =�	 ��	�	���
��� 	��������% 
	���
�� ����� 
���
��� 
� ���
��&���% �� 
����	�����
��.

��� �
��
�'�� ��	���
	 ��������	
 
 �������� �	��� �	
�$��<�� 
�� ���
	�<
	 �	���
	
f ��� !�	� �
	�	��< ����	'��'�� ����<$����� 
 
30…100 ���. /�	 ��	�	���
��� �����	
����% ��	=�	�	 
	���
�� ��������� 
� ��'���	�	�. >�
	� 
	���
� �� �	�<
	 	�����=�
��� �������% ������% 

����	�����
�%&�� 
���	
, �	 � ������ ���	=��
	� 
��	�	�����<��� 
������	
, �	�����%&�� 
����< 
���
� � ��	�	���
�%&�� �� �
��
�'��. 
?�� ������'�� ��
�� ������	
 ��	��	���	 �����	
����� 
	���
�	
 �
��-

��	
���	�	 ��������� � ����������� �	��
�����, �	�����&��� 
 �
	�� 
'��	��������=��
	� =���� �
��
�'�	���� �	��
 (�=���	
) IT^\, �	�-

	�<
� ���� ��������� �� ���%� ����	��=��� �	��
	
 ��� ������=� 
�������. C���
	 
 '��	��������=��
	� =���� ��������	
 �����
�%� ���	-
���
����� „ :�������, 	����	
��
�%&�� :	�:	�����	
���� ���
	
 � 
��� ����� ����
	��&�� �� 
 �
��
�	� �	��	���� (�	��	���� 	 
������ 
��. ������ 3.4.2.1). � ����������� �
����� 
����� �������
� [rc. ��� 
�
��
�'�� [rc-
����� 
���
�%� :	�:	�����	
���� ��	�����	�	 �	��
� 
IT^\, 
����	�����
�%&��	 � 
������� �������
� [yx, ������%&��� ���-
��� �����. �	�����%&�� ��������� ������=� ������� ����	��=�� ��
	
�� 
��� �
��
�'�� �%��� 
���	
.

�	��=��� ���
'�� 
 ����	����� 
���
�� 	����������� ���	�	� !
�����-
�������� ���	
 � �
��
������� �	��
��. C�� ��
�%=����� 
 ��	=�	� �������, 
���������'�� 
���	
, ���
���� 	
�������<�	�	 
���
� � ������ ��	�
������ 
���
'�� ����	����� 
���	
, 
	
��=����� 
 
	��������<��� ��	'���, 
	�	-
��� ����� �����	����� ����. ��
 ���
��	, �
��
�'�� 
���	
, 	����	
������ 
������=�� ������� =���� ��������� «��
�� 
����<», �	���
���� 
	��	���� 
�	��� ��	��	�	 
	����
�� �
��
���%&�� 
	������
��, 

�%=�%&�� ����	�-
��
���� X^\X, �����
�� ���	
��	
 � ��	
	��������<��� '��	
��	
.

2.3.2. )���&�*'�G�'*�� E�*&�#(. )���*��(
;�����$�� ���	
�� �=����� ����	����� 
���	
 
 ���
'��� 
�	�����	�	 

���������� „ 7��
����
�  „ �����
����	� �
������ 
���	
, 	���������	� 
��������	� ����=��
�� :�
�	�	
 (���	�����
����	
). ���	��
��� ������� 
	���=��< 	� ���	
����� „ �������
����	�	 �������� �	�
���	��� 
���	
 
�	� 
������� ����=��
�� �����	
. ��� �������'�� 
�	�����	�	 ����-
������ 
 
��� 
	��������<�	� ���
'�� ���	��
��� 	��������� �����'�% 
���
	'��	
 �� 
�	
��	�	 ����� 
 	=�� 
	��������.

2.3.2.1. +�	
�	�� ������ 7��
��������	�
�
��� 
	�������� � ���
'��� 
�	�����	�	 ���������� 
 
�=���
� ���	-

�����
����	
 
������%� ������ 
�&���
�, 	�����%&���� 
 	=��� 
	�����-
���. ������ 
���	 !�	 ��	��
��, 
��������� ������ ��
�		����������. 
����	��� ��
����� ������ N0-
��
�0���

	
�0���!
�0-�	
����	
� (fMLP)  
� ��	 ����	��, 	�����%&�� 	=��< ���<��� ���	��
��=��
�� �����
���. /�	� 
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������ �=���
��� 
 ���'��'�� ������� ���
� � ��
�����. C� 	������
��� 
 
!�
���	��=��
�� 
���
�� � ��	 �	�
����� ������ ������	� ��
������<�	� 
��:�
'��, :�
��=��
� 
������� 
 
�=���
� X^\X. #���	����� 
���
� 
(�����	:���, �	�	'���, ��
�	:���) ���%� ���������� ��'���	�� ��� 
!�	�	 ������� „ FXU ( Formyl-peptide receptor) � FXWU (Formyl peptide-like recep-
tor). �������=��
�� ������ p\WX $��	
	 �������%� ��� �	�����	
���� 
���	��
����, 	����	
����	�	 ��
������<���� ��	��
����. FXU � FXWU 
	��	��� 
 �������
� �	�	����	�	�	���� ��'���	�	
, 7 ��� ��	����
�%&�� 
�������� (��. ���. 2.20). �	 
���� ��'���	���� !�	�	 �������
� 
���-
�	�����
��� ���	
 Z, �=���
�%&�� 
 	����� ����	�����:	�:��� (H?D). 
�
���
���� N-:	����-����	���-���'��-:����������� � !���� ��'��-
�	���� 
���
��� �
��
�'�% 
���
�, �	��	
	���%&�%�� �������	�
	� 
'��	�
�����, =�	 
���
��� �� �	�<
	 :��
'�	���<��% �
��
�'�% 
���
�, 
�	 � ����������� �� 
 �����'�� �	 ��������� �������. +
��
�'�� 
���	
 
=���� ��'���	�� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 ����� �����	����� ����� ��� 
	������� ���	
��	
. >�
�� 	����	�, ���	��
���, 	����	
������ p\WX, „ 
������ ���
'�� ���
	'��	
 �� �	������� 
 	������� ��
�����.

?����% ������ ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 :	�����%� ����		������� 
��	
	��������<��� :�
�	�� �������	�, ���
	
	� � ������	� ����	��, 
	�����%&���� 
 	=��� 
	��������. ����� ��� ����	��� ���=��� ����� 
:�������� 
	��	����	
 
	��������� (�3� � �5�),  ���
	������ � '��	
�-
��. C����	
���� :�������	
 /3� 
 /:� , ����
����� ���:����	
������ , 
����� �����	����	 ��� 	������� ������� 
	��������� (��. ������ 2.5.1). 
���'�������	
���� ��'���	�� ��� �3� � �5� �	�� 	��	��� 
 �	�	����	�	-
�	����. C�� !
��������	
��� �� �	
����	��� ��=��� 
���	
, ���	:��	
, 
!	���	:��	
, �����	:��	
 � �	�	'��	
.

J���
��
�	� ����������� 
 ������  %��
��	

�
�  (�������� �����	���	
 
 ������	�	
	� 
���	��) � ���������%��� ������&���
���	 ��=���� 
���-

��� � ���	:�����, � ��
�� �	�	'����� � ��
�	:�����. @��
	������� 
����������� 
����� �	�< 
 ���
���� 
	�������� � �������=��
�� ��	-
'���	
, 
 �
��� � =�� 	�� ����� �����	����� ��� 	������� ���	���<��� 
:�
�	�	
 
	�������� (��. ������ 2.5.4). ��'���	�� ���
	�����	
 	��	��� 
 
������
� �	�	����	�	�	���� ��'���	�	
.

���	��
��=��
�� �����
��� 	�����%� ��	��� ������ �	��
���, 	�����%-
&���� 
 	=��� 
	��������, � ��
�� ��	��
�� ���&������� :�
�	�	
 �
����-

���� 
�	
� � :�����	���� ( ��	����, :�����), ����	�������, :�������� 
�����	��	�����	
,  ������
���� (�-�����
��� ���	
 ,  ��
	�	�	=��� ���-
�	��), :�
�	� ������'�� ��	��	'��	
 „ X^F ( Platelet aggregation factor) � �.�. 
��� '��	
��	
 (	�	����	 ��	
	��������<���) ��
�� 	
���
��� �� ���
	'�-
�� ���	��
��=��
	� �����
��. >�
, IW-1 �  c�	�	��� ���
��
��< �����	:���, 
�	�	'���, ���:	'���. C���
	 
 «��	:����	���<���» ���	�����
������ 
	��	��� '��	
���, 
��������� 
 	�	��% ������ „ ���	
���.

2.3.2.2. '��
�
	� 
 
7 ��!���
��
���	
��� (	� Chemotactic cytokines) ���� 	�
���� 
 
	�'� 80-� �	�	
 ��	-

$�	�	 ��	�����. C�� �	���
��%� 	�$����% ������ '��	
��	
, 	�E������-
��% ��	���� ���	����� � ��	�	��	��<% ����	���
��< �	 �	����	�	�	���� 
��'���	��.
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���	
��� „ �	��������� �	��
�����	� ����	� 8…12 
?�. #	�	������ 
���	
��� ���%� ��	���% �����=��% ����
���� � �	��	�� �� ����
���-
��<�	�	 N-
	�'�
	�	 �=���
�, �	�����&��	 ���
��<��% ��� ����	�	 ���	-

��� �	����	
����<�	��<, N-����� � ����'�
���	�	 �	����, 

�%=�%&�-
�	 � -�
���=���� �=���	
 (
 � -���	
���� „ 3 ������������<��� � -��	�), 
��� 
	�	��� ����	�	���� �-
	�'�
�� � -������< (���. 2.19). �	���	 ��
-
����������, 
�����%� ���������� :	��� �	��
�� ���	
��	
 (��������, 
:��
���
��), 
������%&�� ��
�� 
 �	�� �	��
�� �������. C��=�	 ���	-

��� ��������
�%� 
 ��	�	��=��
�� ���
	���� 
 :	��� �����	
, ���� „ 
��������	
. L��
����=��� ����
���� �����	
 ��&���
���	 �����=����� ��� 
���	
��	
 �
�� 	��	
��� �����. >�
, 
 � -���	
���� ����	���� ��������-
'�� :	��������� �	�<$�� ��	�
	��<, �	��	�&�� �� � -��	�
 � «	�������-
���» �
��� � -��������� (
��$�� ���	������ �	
����	��< ��� �
���
���� 
������	
 
 �	��
���� #��). ���	
��� ��	�	��� :	����	
��< �� �	�<
	 

CC:?����


CCL2!6MCX:17

C_C:?����

!
9_CL8!6IL:87

&
�. 2.1=. ��	�������
����� �	���� ���	���� ���	
��	
P � „ ��-���	
��f 
� „ ���-���	
��. ;�� ��	
� � �
����

�

�
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�	�	-, �	 � �����	������. D��
'�	���<�	 
���	� �
	���
	 ���	
��	
 „ �� 
��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � ��%
	�����	���
����� ( �������, �	���	-
�������<:�� � ��.) �� �	
����	��� 
���	
 ��� 
 ���
���	=�	� �����
��. 
*��	������'�� ���	
��	
 
 �
���� 
���� ��� �	������ �� ���������, ��	�-
�	���	�	 ��� �����
����	�	 �
������ 
���	
. *���
�����<��� N-
	�'�
�� 
=���< ���	
��	
 �	��� 	�&�����<�� ������	��	���������. ;��	���������� 
��
�� 	����	� �	��
��� ���	������� �
	���
� �������	��.

;�����%� 4 ������ ���	
��	
. ; 	��	
� ���������� ����� 
�����	� 
����	�	����� 	����
	
 '������� (����. 2.14). ;���	 
 �	��
��� ���	
��	
 
������� 4 	����
� '�������, 	�����%&�� 2 �����<:����� �
���. ?
� 	����
� 
'�������, �=���
�%&�� 
 :	����	
���� !��� �
����, ����	�	���� 
����� 
N-
	�'� �	��
���. ; ���	
���� 	��	� ������, 	�	���=���	� 
�
 � - ��� 
���-���	
���, ��	������� 	����
� '������� (�) ��������� �%��� ���-
�	
���	���� 	����
	� (�). ; ���	
���� ����	� �	�<$	� ������, 	�	�-
��=���	� 
�
 � - ��� ��-���	
���, 	����
� '������� �����%� ���� �� 
����	�. ��&���
��� �&� �
� ���	���� ������P � - ��� �-���	
��� 
� � - ��� �� 3�-���	
���. �-���	
��� ���%� 
���	 2 	����
� '�������, 	��� 
�� 
	�	��� ����	�	��� 
 ����� N-
	�'�. ; ������
���	� �������
����� 
�� 3�-���	
��	
 (:��
���
��) N-
	�'�
�� 	����
� '������� ��������� 
3 �%���� 	����
���. ;���	 
 ����	�&��� 
������ 	�����	 16 ���	
��	
 
������ ���, 28 „ ������ ��, 2 „ ������ � � 1 „ ������ �� 3�. ���������� 
�� ������ 	��%�< �� :	����<�	. ;����� ����� �	�	�	��� ���
�=�	� 
����
���� ���=����<�	 
�$� (�	������� 70…90‚), =�� ����� �������� (�� 
���
�$��� 40‚). ��'���	�� ���	
��	
 
 �������� ������ ��	��� ����� 
�	�	� � 	���=�%��� 	� ��'���	�	
 ���	
��	
 ����	� ������. ���	
��� 
������ ����� �����=�%��� ���
��	� ��$����P ��-���	
��� ���
��
�%� 
�	�	'��� � ���:	'���, �	 �� �����	:���, � ���-���	
��� „ �����	:�-
��, ���� ���:	'���, �	 �� �	�	'���. ��
	��', ���� ���	
��	
 � =��	
�
� 
����	�	���� 
 ������ ��	�	�	���P ���� ���-���	
��	
 „ 
 4~, Gb „ 

 1~, Gb 3� „ 
 16~, ���� �	�<$����
� GG-���	
��	
 „ 
 17~.

����� ���-���	
��	
 �	�	������<�	 
�����%� 2 �	�������, 
 ��
���-
�	��� 	� ����=�� 
 �� �	��
��� ����� ���
�� 	����
	� '������� ������-
����	� �	����	
����<�	��� Zlu…Weu…^rj (
 	��	��

���	� 
	�� „ YWU). 
/�� �	����	
����<�	��< ����
����� ��� 
	�<�� ���-���	
��	
 (���W1…
GbGW8) � 	������
��� � 	����<��� (���W9…��GW18). ����=�� �	����	-

����<�	��� YWU 	����	
��
��� ��	�	��	��< � -���	
��	
 ��������	
��< 
����	����� (�	
		����	
���� �	���	
), 
	������
�� �� !��	������<��� 

���
�.

; ����. 2.14 	����
�����	
��� �������
����� 	��	
��� ����� ���	-

��	
, � 
 ����. 2.15 „ �� ��'���	��. �	���
 ������ ���	
��	
 
��=��� 
�	���
����< �������	, =�	 
���
��	 �	�<$�� �����	��� 
 �
��� � ����-
=��� � ��	��� ���	
��	
 ���	���	
. *����	 �	!�	�� ����
�	 ���� 

�-
���� ������ 
�����:�
�'��, 	��	
����� �� 	�	���=���� ����� (��, ��� 
� �.�.), ��

� W (������, Ligand) � �	����. � �����:�
�'�� ���	
��	
�� 
��'���	�	
 � ���	�	 ��=��� ���� ��	���	=���f 	�� 

 �%=��� 	�	���=���� 
������, ��

� U (��'���	�, Receptor) � �	���. ;�����%� 10 ��'���	�	
 
��-���	
��	
, 7 ��'���	�	
 ���-���	
��	
 � �	 1 ��'���	�� ��� ���	-

��	
 �
�� ������ �����.
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��	


E����	
� /
	
	
�� B
�������0 
	�� �����

&�!���
�� Q����
0
�
5�	


$�	�!
�

/'/07��
�
	�

GbGW1 ZU} � f \IX-2 � 7,9 GbGU2f GbGU1 � ;	��������

GbGW2 ZU} � f \IX-2 � 7,9 GbGU2 � ;	��������

GbGW3 ZU} � 7,9 GbGU2 � ;	��������

GbGW4 XF-4 7,8 ��� ������ D •

GbGW5 YN^-78 8,4 GbGU2 � ;	��������

GbGW6 ZGX2 8,3 GbGU1f GbGU2 � ;	��������

GbGW7 N^X-2 7,6 GbGU1f GbGU2 � ;	��������

GbGW8 IW-8 8,4…8,9 GbGU1, GbGU2 � ;	��������

GbGW9 \IZ 11,7 GbGU3 >-�
� (Th1), 
��, #, /�

H	��	����, 
����	�����

GbGW10 IX-10 8,6 GbGU3 >-�
� (Th1), 
��, #, /�

H	��	����, 
����	�����

GbGW11 I-T^G 8,3 GbGU3 >-�
� (Th1), 
��, #, /�

H	��	����, 
����	�����

GbGW12 [KF-1 8,0f8,5 GbGU4 /�, 

�� ���
	'���

H	��	����, 
����	�����

GbGW13 SG^, SWG 10,3 GbGU5 ;, /� H	��	����, 
����	�����

GbGW14 SU^O 9,4 ��� ������ #, /� ;	��������, 
����	�����

GbGW15Œ Lungkine ��� ������ ��� ������ �, /� ;	��������, 
����	�����

GbGW16 [IG 10,2 GbGU6 >-�
�, /� H	��	����, 
����	�����

//07��
�
	�

GGW1 I-309 8,5 GGU8 ?�, >-�
� (Th2) ;	��������

GGW2 \GX-1 8,7 GGU2 ;, #, >-�
� 
(Th1), ��, ?�

;	��������

GGW3 \IX-1 � 7,7 GGU1, GGU2 /	, >-�
� 
(Th1), #, ��, 

?�

;	��������

GGW4 \IX-1 � 7,8 GGU5 #, >-�
� 
(Th1), ��, ?�

;	��������

GGW5 U^NTY[ 7,9 GGU1, GGU3, 
GGU5

/	, ;, >-�
� 
(Th1), #, ��, 

?�

;	��������

GGW6Œ G-10 GGU1, GGU2, 
GGU3

#, >-�
� (Th1) ;	��������

GGW7 \GX-3 9,0 GGU1, GGU2, 
GGU3

/	, ;, >-�
� 
(Th1), #, ��, 

?�

;	��������
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E����	
� /
	
	
�� B
�������0 
	�� �����

&�!���
�� Q����
0
�
5�	


$�	�!
�

GGW8 \GX-2 8,9 GGU1, GGU3, 
GGU5

;, #, >-�
� 
(Th1), ��, 

?�

;	��������

GGW9J10Œ \IX-1� GGU1 �, >-�
� ;	��������

GGW11 Yota‹in 8,4 GGU3 /	, ;, >-�
� 
(Th2), ?� 

;	��������

GGW12Œ \GX-5 GGU2 ;, #, >-�
�, 
��, ?�

;	��������

GGW13 \GX-4 8,6 GGU1, GGU2, 
GGU3

/	, ;, >-�
� 
(Th1), #, ��, 

?�

;	��������

GGW14 ]GG-1 8,7 GGU1 /	, # ;	��������

GGW15 ]GG-2, \IX-1 � 9,2 GGU1, GGU3 �, #, /	, ;	��������

GGW16 ]GG-4, WYG 11,2 GGU1 #, >-�
�, ;	��������

GGW17 T^UG 8,1 GGU4 >-�
� (Th2) ;	��������, 
�	��	����

GGW18 X^UG, \IX-4 7,9 GGU3 >, ?� H	��	����

GGW19 YWG 8,8 GGU7 >, ?� H	��	����

GGW20 W^UG 8,0 GGU6 >, ;, ?� H	��	����

GGW21 [WG 12,3 GGU7 >, ?� H	��	����

GGW22 \KG 8,1 GGU4 >-�
� (Th2), 
?�

H	��	����

GGW23 \IX-3 11,4 GGU1 �, #, > ;	��������

GGW24 Yota‹in-2 10,5 GGU3 /	, ;, >-�
� 
(Th2), ?�

;	��������

GGW25 TYGO 14,2 GGU9 >, ���	'��� H	��	����

GGW26 Yota‹in-3 8,4 GGU3 /	, ;, >-�
� 
(Th2), ?�

;	��������

GGW27 GT^GO 10,2 GGU3, GGU2, 
GGU10

>-�
� H	��	����

GGW28 \YG 12,4 GGU10 >-�
� H	��	����

C07��
�
	�

bGW1 Lymphotactin 10,3 bGU1 T H	��	����

bGW2 [G\-1 � 10,3 bGU2 T H	��	����

CX3C07��
�
	�

��3�W1 Fractalkine 8,6 Gb 3GU1 >-�
�, ��, # H	��	����

Œ „ � =��	
�
� �� 	��������f � „ �����	:���f /	 „ !	���	:���f # „ �	�	'�-
��f ?� „ ���������� 
���
�f /� „ !��	������<��� 
���
�f > „ >-���:	'���f 
>-�
� „ �
��
��	
����� >-���:	'��� (���
����	
 Th1 ��� Th2)f ; „ ;-���:	'���f 
�� „ NO-
���
�f D „ :���	������.
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��	


&�!���
� J
��	�� &���������	
�

GbGU1 GbGW6, GbGW7, GbGW8 �����	:���

GbGU2 GbGW1, GbGW2, GbGW3, 
GbGW5, GbGW6, GbGW7, GbGW8

�����	:���

GbGU3 GbGW9, GbGW10, GbGW11 �����	:���, Th1-
���
�

GbGU4 GbGW12 ;�� ���
	'���

GbGU5 GbGW13 ;-���:	'���

GbGU6 GbGW16 +
��
��	
����� >-
���
�

GbGU7 GbGW12 ;�� ���
	'���

��U1 GGW3, GGW5, GGW7, GGW13, 
GGW14, GGW15, GGW16, GGW23

#	�	'���, !	���	:���, ���������� 

���
�, NO-
���
�, �
��
��	
����� 
>-
���
�

GGU2 GGW2, GGW7, GGW8, GGW13, 
GGW16

#	�	'���, !	���	:���, ���������� 

���
�, NO-
���
�, �
��
��	
����� 
>-
���
� (Th1)

GGU3 GGW5, GGW7, GGW8, GGW11, 
GGW13, GGW15, GGW16, GGW24, 
GGW26, GGW28

#	�	'���, !	���	:���, ���������� 

���
�, NO-
���
�, �
��
��	
����� 
>-
���
� (Th2) 

GGU4 GGW17, GGW22 Th2-
���
�

GGU5 GGW3, GGW4, GGW5, GGW8, 
GGW11, GGW14, GGW16

#	�	'���, !	���	:���, ���������� 

���
�, NO-
���
�, �
��
��	
����� 
>-
���
� (Th1)

GGU6 GGW20 ?��������� 
���
�, >- � ;-���:	-
'���

GGU7 GGW19, GGW21 ?��������� 
���
� (������), ���
��� 
>-
���
�

GGU8 GGW1 ?��������� 
���
�, Th2-
���
�

GGU9 GGW25 >��	'���, >-
���
�

GGU10 GGW27, GGW28 +
��
��	
����� >-
���
�

bGU1 bGW1, bGW2 >-
���
�

Gb 3GU1 Gb3GW1 #	�	'���, �
��
��	
����� >-
���-

�, NO-
���
�

�	 :��
'�	���<�	� �	�� 
�����%�P
�	��	�����=��
�� ���	
���f
��	
	��������<��� ���	
���.

H	��	�����=��
�� ���	
��� 	�
�=�%� �� ������������� 
���	
 (������ 

���	 ���:	'��	
) �	 ���:	����� 	������. � !��� '��	
���� 	��	��� 
GbGW12, GbGW13, ��W17, GGW19, GGW20, GGW21, GGW22, ��W25, GGW27, 
��W28, � ��
�� �� 3�W, ��W1 � bGW2. C����<��� ���	
��� (�	��
��%&�� 
�	�<$����
	) 	��	��� 
 ������ ��	
	��������<���, �	�
	�<
� 	�� 	�
�-
=�%� �� �
��
�'�% 
���	
 � ���
��=���� �� 
 	=�� 
	��������. ���	
��� 
!��� ����� �����=�%��� ���	
���� ������� � ��
��'��P �	��	�����=��
�� 
'��	
��� ��
������%��� �	��	���	, 	��=�	 ���	���<���� � !��	����-

…
…



�
��� 2. ������		�� 
���	
���112

��<����, ��	��� ����������� 
���
���, ���� „ ������ ���:	'�����. 
���	
��� 	�������%� �����'�% 
���	
 ������	� ������� 
 ��	'���� 
�� �	���
����. >�
, ���	
��� 	����	
��
�%� «���������» ������ ���:	-
������ 
���
���-����$���
����
���, �����
����� �����'�� ���	'��	
 

 ��	'���� �	���
���� 
����� ������ � �	�����%&�% !�����'�% >-
��-
�	
 
 ����:���=��
�� 	����� ������	� �������. +���	��=�	 ���	
��� 
	�������%� �����
����� �����'�� ���������� 
���	
 �� ������ !����� 
�� �	���
����P ���=��� „ �
������ 
���	
 �� 
�	
	�	
� 
 ���<����� 
�
���, � ����� ������&���� 
 >-�	�� ����	���<��� ���:���=��
�� ���	
. 
; ���:	����� 	������ ������ �=���
� ���	�� ��
������%� �����=��� 
�	��	�����=��
�� ���	
���, =�	 	��������� �� ��������� ������� ������ 
���:	'��	
 (>-�	�� „ >-
���
���, � ;-�	�� „ ;-
���
���). /�	 	�����-
=�
��� ������<�	��< �	���
� ���:	����� 	����	
 ��� �������
�	� ��'��-

���'�� ���:	'��	
.

���	
��	
�� ��'���	��, 
�
 � ��'���	�� ������ «��	:����	���<���» 
���	��
��=��
�� �����	
, 	��	��� 
 �������
� �	�	����	�	�	���� ��'���	-
�	
. C�� 7-
����	 ��	����
��� �������� � -��������	
������ �=���
��� 
(7-��������������� ��'���	��) (��. ���. 2.20). N-
	��' �	��
��� ��'���	-
�� � 3 ����� 	���&��� ������ � �=���
�%� (	�	����	 N-
	��') 
 ����	���-

���� � �
���
���� ���	
���-�������. �-
	��' � 3 ����� 	���&��� 
����< 

���
�. � 
�����
���	=���� ������� ��'���	�� �
����� Z-���
� (���
�, 
�
���
�%&�� ��������
��	����), =�	 	��������� 	�	���=���� !��� ��'��-
�	�	
 
�
 ZXGU ( G protein-coupled receptor). �	�< Z-���
	
 
 ������=� ���	-

��	
�� ������	
 
 
���
� ����� �����	����� �����. ���	
��	
�� ��'��-
�	�� 	�����%� 
��	
�� ��	���
	� 
 �������� (�	���
� 10 -9 #). ��	���
	 
	��	
��	 �� 
����	�����
�� �	���� ����'�
��� ���	
��� � N-
	�'�
	� 

.��#'
��!����


O�����

������
�
����

"!

Z:�����


��"*�����
�!����
 COOH

NH2

&
�. 2.2O.  ����
���� ��'���	�� ��� ���	
��	
, ��	 �	�	����� 
 
���	=�	� �������� 
� �
��< � Z-���
	�
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���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

=���<% ��'���	��. �������, 
	���	��
	��&�� :�������� !��� �=���
	
 
���	
��� � ��'���	��, ���	�<��%� 
�
 ����������� ��� �	��:�
�'�� 
!::�
�	
 ���	
��	
. ���'�:�=�	��< ���	
��	
�� ��'���	�	
 ����
��-
��������  
��	�����	��<%P � 	���� � ��� �� ��'���	�	� 
����	�����
��� 
�	 10 ���	
��	
 (��������, 
 ���=�� GGU3). >	�<
	 �����=��� ��'���	�� 
���%� 	��� ������ (��. ����. 2.15). � ����	� ��	�	��, ������� ���	
��	
 
�
	���
����  �����	=�	��<P 	��� � �	� �� ���	
�� �	��� 
����	�����
	-

��< � ������� ��'���	����, 
�
, ��������, GbGW8JIW-8, ����	���
����� 
��'���	���� GbGU1 � GbGU2. ��
 ���
��	, �	��	�����=��
�� � ��	
	���-
�����<��� ���	
��� 
����	�����
�%� � ������� ��'���	����.

��� 
����	�����
�� ���	
��	
 � �� ��'���	���� �� �	
����	��� 
���
� 
��	���	��� ��������'�� ��'���	�	
. ;���� �� !��� �����
�%��� �	�����, 

	
��
�%&�� Z-���
�, �
������� � ��������
��	������. D��
'�� Z-���-

	
 �	��	�� 
 ������'�� 
�����
���	=��� ������<��� ��	'���	
, 	��&���-

����	� �� �=�� 	�������� �����	�	
 H>D � H?D. Z-���
� =�
��
����<�� 
 
�	
���� ��	����
� , ���
��
���%&��� ������=� ������� 	� !��� ��'���	�	
 

����< 
���
�, 	����	
�����% 	����	� H>D � H?D � �	��
�������� ���-

��&������ ���
� Z. Z-���
� „ ��������� �	��
���, �	�����&�� '��� 
Z � , Z �  � Z � . Z � -'��< �
����� � H?D. �	�:	���'�	���� ���������, ��	-
���	��&�� 
 ��'���	�� ��� �
���
���� ���	
���, � ��	 :	�:	�����	
���� 
�	� 
������� ���	���
���� 	����	
��
�%� ����&���� H?D �� H>D, =�	 

���
��� 
��	� Z � -'��� �� �	���
� 
	����
�� � �����	� �� 
 '��	�	�<. Z � - � 
Z � -'��� 	���%��� 
 �	���
� ������, �
�����	�	 � �������	�. �������
$���� 

	��	����� Z-���
� �����
�%� ����� ���	��	����<�	 (���. 2.21). *� !::�
-
�� �	��	�� 
 �
��
�'�� ���� ��	����
���� (���	���
����� �������
� [rc, 
��������	���	
	� ��	����
����� �, ������	� :	�:��������	���	� 
3-
�����), � ��
�� H>D-�
��
�%&�� ���
	
 � H>D��.

?	����	=�	 �	��	��	 ���=��� �	�< ������ �� . C� �
��
����� 2 :������� „ 
:	�:	������ � (XWG) (��	:	��� � ) � :	�:��������	���	�-3-
����� (XI 3O, 
��	:	��� � ). /�� :������� �=���
�%� 
 :��
'�	���	
���� �����=��� 
������<��� �����. ;�����$�� ��	��
�, :	�����%&���� �� ���������� 
:	�:	��	�����	
 �	� 
������� XWG, „ ��	���	� 3,4,5-���:	�:�� . ?����
�� 
�� ��'���	�� �� �	
����	��� �������� !��	�������=��
	�	 ����
�����, 
	� 
���
��� ���
����� 
��<'��
�� 
����	
 � 
��	� 
 '��	�	�< ���	���	-

���	�	 �� 2M. ?���	� ��	��
� ���
��&���� :	�:	��	�����	
 „ ���'��-
���'��	�  „ �
��
����� ��
	�	��� ��	:	��� ��������	���	
	� ��	����-

����� �, �=���
�%&�� 
	 ��	��� 
�����
���	=��� ��	'�����. /�	 �
��	 

���	 ��� 	�����=���� �
��
�'�� 
���
�, �	 ���	������
���	 �� �
����	 � 
	��	
��� �����<���	� �����
�� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 „ 
������� �� 
'��	�
����. C�	 ����� �����	����	 �	��� �	��	��	 
 ������� 3.5.2.1.

+
��
�'�� '��	�
����� ��	���	��� � 
	
��=����� ������<��� �����, 
��
������ � �� ��
������ 	� XI-3�. D	�:��������	���	�-3-:	�:�� �
��-

����� ��	���
����� ; (^xt), � ��
�� ���
	�	��
������� ����������
��-
	���
���
�%&�� ���
� �������
� Uh0, (Uho, Ua|1 � Gkc42)f �� ����
�%� 
:�
�	���� 	����� ��������
��	���	
 „ ZYF ( Guanine-nucleotide exchange 
factors). C�����=�
�� ���
��&���� H?D 
 H>D !�� ���
� �
��
���%� ����% 
H>D��� Uac „ ����������� :�
�	� 
���	=�	� �����'��. Uac ��������� 
�
	% �
��
�	��< =���� 
����	�����
�� � :�
�	����, 
	���	����%&��� 
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�
��� (Ž^[X, ŽIX, ^r|1J2, ��	��� II). ; �����<���� ��	���	��� �	����-
����'�� �	�	����	�	 Z-�
���� � ��	 ���
��&����� 
 F-�
��� (:������-
�	����) (���. 2.22). +
��� �	���
���� 	��	
� ��
�	:�������	
 � ������ 
���
��� 
	����
���<��� ���
	� 
���
�, 	� 
	�	�	�	 ��
���� �� �
������, 
:	����	
���� 
	���
�	
 � :��	'��	�. �����
����	��< �
������ 
���
� 
	����������� �
��
�	��<% ZYF-���
� Gkc42, 	�����=�
�%&��	 :	����	-

���� F-�
���� � �������� ��
	�	��� �������	�	
 �� ������%&��	 
��� 

���
�. ?�� ��	�
����� Gkc42 �
	�� �
��
�	��� ��	��	��� ���	
 �+�-1. 
; �����<���� �	
��<�	�	 	����	
���� F-�
���� :	��������� ������
�
�
�  , 

 
	�	��% ������&����� ���=����<��� =���< �
���� � �����
�%&�� :�
�	-
�	
 �	
	�	'��. �	������'�� 
���
� � �
��
�'�� ��������	
 (	�����=�
�-
�� �������� ������� 
���	
 
 ��������� � 	�E�
��� :��	'��	��) ��	���	��� 
��� �=����� �&� 	��	�	 �� ��	������� ZYF-���
	
 „ U��1.

�	�< 
	����
�� � -'��� Z-���
� � H>D ���=��� ����� �	��	��	f �� 
�	��	 ���'���
��< 
�
 
��	�	�����<��%. �	����
� �=���
��� 
 �	��	�	

� 

���
� 
 �����'��. ��� !�	� ��	���	��� �
��
�'�� Uho-ZYF, �=���
�%-
&��	 
 �
��
�'�� ��	:	��� 
  ��	����
����� � (
	���	������ �	��	���� 
��������	
), � ��
�� 
 �
��
�'�� 
	����
���<�	�	 ���
� ��	���� II, =�	 
��	��	���	 ��� �������'�� �	
�������<�	� �
��
�	��� ��
�	:�������	
. 
�	���	 �	�� 
 
	����
'�� '��	��
����, 
	����
� � -'��� � H>D �=���
��� 

�

=�����

�

� ��� ��

(/=

(0=

(0=

(/=

/
����
��
"!Z:�����

�
6��
����

�

�!(0=!�! � :���
7!!

���
���
"!
Z:�����

�!

6 
����
*!(/=7

���
���
"!Z:�����

�!
6������'��

�!(/=7

<*�
��������
�!
���������!�!�
 �
���

�

-������! � :�#�|��


��F!
���
���
"!���

����
���*;!
������
��*�!9 � ;!�����

:
�

�*�!9 
 ;!�
�*

�!II;!

�� :
�

��;!������
�!
�

�?!
��
����

-������! �� :�
����;!���
���
"!
������
��*�!9 � ;!XI:QK;!
�����

�

�*!<!
!9;!��������!
����
�! #�



#�����
���;!
���|��!��
��
����

!9� 33!
�!�
��*���

&
�. 2.21. +
��
�'�� � ����
��
�'�� Z-���
	
, �
������� � ��'���	����, � 
���-

����� ��� ��	�	��=��
�� !::�
��
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 �
��
�'�� ��������	
. �	�
	�<
� Z � -'��< 	������� ����	� H>D���	� 
�
��
�	��<%, H>D 
 �	���
� 
	����
�� ���
��&����� 
 H?D, � Z � -'��< 

	��	��������� � �����	� Z �� . C�����%&���� ������ 
	������
��
��� 
�
	% �
��< � ���	
��	
�� ��'���	�	� � ������=� ������� ���
��&�����.

>�
�� 	����	�, �
���
���� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 � ��'���	���� 
�	������	 � �
��
�'��� ��������	
, ��������� �������, �	������'��� 

���	
, 	����	
����� �	������	� :	��� �
��
� (F-�
����), :	����	
�-
���� �
������<�	�	 ���
�	�	��� (������	�	���) �, ��
	��', 
	����
'��� 
�
�	��	����, 	�����=�
�%&�� �
������ 
���
�.

2.3.2.3. '��
�
	� � 
#��� �
�����	
�. �	�������
	08 
 ����
� 
��
�
����
���*	�� 7��
�
	�

��	
	��������<��� ���	
��� ��	��'���%��� ����	������ (�	�	'�-
��, ��
�	:���) � !��	������<���� 
���
��� �	��� �� �
��
�'��. ; 	=���� 

Cdc42

���
���
*��
"
W:���

�

%�
�
���
"
��
'�

"

���
���
"


�� �

��

�������
"
#������

O� ��� �

� ����

��� � �� � � �� ���

���� � ��� � 
 "

W:���



��������	

&
�. 2.22. ;�����
���	=��� ������=� ������� � 
�����
���	=��� ��	'����, 	�����-
=�
�%&�� �����
����	� �
������ 
���
�. ?�� 	��&���
����� ���	��
���� ��	�-
�	����P �	��������'�� �
����, ��������'�� ��������� ���	
���, �������� 	�	�-
���	
���	� ����������� ������� � �����
'�� ��	�	�� 
������
�� :	����	
���� 
�
�����	���	
�� 
	����
�	
 � �� �	
��&����
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	�������� 
 ������� ���	
��	
 �=���
�%� � �
��
��	
����� !��������<-
��� 
���
�. ������ 
 
����	�
� ���	
��	
 „ ����	� �����
�� ���	���	
, 
����	���
����� 
 	��	
�	� TWU, � ��
�� �����
�� ��	
	��������<��� 
'��	
��	
 (IW-1, TNF � , IW-6, IW-17 � �.�.). ; !�	� 	��	$���� ��	
	���-
�����<��� ���	
��� ��=�� �� 	���=�%��� 	� ������ ��	
	��������<��� 
'��	
��	
. �	�� !�� ���	
��� ������&���
���	 ����'����<���, 	�� 
�	��� ��������
��<�� �������, �
���
��<�� � ��%
	�����	���
�����, ���-
���<�� 
 �������� (
 �����	:����, !	���	:����, '��	�	
��=��
�� >-
���-

��) � 
������
��<�� ��� ���������'�� 
���
�. ��� �
��
�'�� ���:	-
'��� (	�	����	 >-
���
�) �	�� ��
������%� ���	
���. Q�� ��	�����	�<, 
=�	 ���	������'�� ���	
��	
 ��%
	�����	���
����� ���
 ���	=�	�	 
�����
�� � �� �	
����	��� 
���	
 ��	��	���� ��� :	����	
���� �� ���-
������, 	�����=�
�%&��	 �����
����	��< �����'��.

� ��	
	��������<��� ���	
���� 	��	��� ������� ��'���	�	
 GbGU1, 
GbGU2, GbGU3, GGU1, GGU2, GGU3 � GGU5. ���	
��	
�� ��'���	�� 
	��=�	 !
���������%��� 
	��������
�	, �.�. ������&���� 
���	
 ��� 
	�-
������� 	�����=��	 �� ��'���	���� �������	� 
���	
, � ��
���������-
�� ���	
�����. ���
��� ���
��
�	��� ��'���	�	
 ��	
	��������<��� 
���	
��	
 	��=�	 $��	
� � ���<�	 ����
��
�%���, 	���
	 	�� 
��-��
� 
	�����%� ��
	�	��� �
	�	�������. /�	 	��������� ����		������ 
���	
, 
���
��
����� 
 	=�� ��� �����=��� ����� 
	�������� (	���	�, ��	��=��-

	�, 
�����=��
	� ��
�	:����<�	� ��� �������=��
	� !	���	:��<�	� � 
�.�.). ��� 
	�������� ���	
��� ����%� �	�< �� �	�<
	 ���	��
��=��
�� 
:�
�	�	
. C=��< 
���	 �� �=����� 
 �
��
�'�� ���
	'��	
, 	�	����	 �� 
!���� 
	
��=���� �� 
 ��	'��� �����'��.

��$�%&�% �	�< 
 ���
��=���� �����	:��	
 
 ��=��<�	� ����	�� 
	���	�	 
	�������� ����%� ���-���	
���. ����� ��� 
 ������ ��	
	�-
�������<��� :�
�	�	
 	��	��� ���-���	
��� � �	���
	
��� �	������ 
1…8 (�	�<
	 

�%=���� 
 !�� ������ GbGW4 
���
��� �	������), 
����	-
�����
�%&�� � GbGU1 � GbGU2. C�	��% �	������� 	�����%� 3 ������� 
GbGU3, ��
��'�� 
	�	��� ����'������� IFN �  „ \IZ, IX-10 � IT^G. 
�	 ���� �
	���
 	�� ������%� ��	�����	=�	� �	�	����� ����� ���- � 
��-���	
�����P �� ��$��� �� �	�<
	 �����	:���, �	 � �	�	'���, � ��
�� 
�
��
��	
����� >-
���
� � >-
���
� ������, ������&���
���	 	������-
�	
����� �� 
���	=��� �������� 	�
�� (>h1-
���
�).

����� ���=����� �, 
��	���	, ����� 
����� ����� ��	
	��������<��� 
���	
��	
 „ IW-8. C� 	��	����� 
 ���-���	
���� � ����� ����
�����% 
�����=��% ����
���� (2 � -������� � � -��	�). ��&���
�%� 
������� �	��-

���, �����=�%&���� �	 ����� (	� 69 �	 77 	����
	
f 	��	
�	� 
������ „ 
72 	����
�). >�
�� �����=�� 	�������%��� ����	�	� ��	����, 	��&���-

��%&�� ��	'������ �	��
���. #	��
��� IW-8 �	������ 2 �����<:����� 
�
���. ; ���
	� :��� 	�� ��&���
��� ������&���
���	 
 
��� ������. ��
 
� ������ ���	
���, IW-8 	������� ��	���
	� 
 ��%
	�����	���
����, 
 
�	� =���� 
  ����������<:���, ��������
�%&��� 
 �
����. B���	���� !�	�� 
���=����<��� =���< IW-8 ���	������������, =�	 	=��< 
���	 ��� :	���-
�	
���� ��������� ��	 
	�'�����'�� 
 �
����.

#�	��� 
���
� ��	�	��� 
�������
��< IW-8, 	���
	 	��	
��� ��	 ��	��-
'���� „ �	�	'���, ��
�	:��� � !��	������<��� 
���
�. C������ ��
��'�� 
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IW-8 ��=���� � !��������<���� 
���
���, ���:	'�����, :���	�������� 
� ��
	�	���� ������� 
���
���. Q��	
�� 
����	�
� IW-8 „ �
��
�'�� 

���	
 ��
�		���������� � 
������� � �� ��	��
����, ��	
	��������<-
���� '��	
����� (IW-1 � , TNF �  � ��.), ��
	�	���� ������� ������	���� 

	�������� (
	��	����� 
	���������, 
����� � �.�.) � :�
�	���� ��	�-
�		����	
����. H�� IW-8 
�	��� 
 ������ ���	
, �
��
������� ��� �=����� 
NF- 	 S � ������ �
��
�'�	���� �����
���'�	���� :�
�	�	
. ���	
�� 

��
��%� 
 ��
���� 
���	
 =���� 2…3 = �	��� �
��
�'��. /��	������<��� 

���
�, � ��
�� �����	:��� �	��� ��
����
��< �����������	
����� IW-8 
� �����	 (=���� 10…15 ���) 
������< ��	 ��� �
��
�'��.

IW-8 ����	���%� 2 ��'���	�� „ GbGU1 (�
���
��� �	�<
	 IW-8) � GbGU2 
(�
���
��� ��
�� ��
	�	��� ������ � -���	
���). C��	
��� 
���
�, !
�-
��������%&�� !�� ��'���	��, � ���
��� ��$��< IW-8 „ �����	:���. 
�	
����� ��	�	��	��< IW-8 ���
��
��< ��
�� !	���	:���, ���	:��� � 
>-���:	'���. >�� �� ����� ���
��� :��
'�� IW-8 �	��	�� 
 	�����=���� 
!
����
���'�� �����	:��	
 � �� �����
����	� �����'�� 
 	=�� 
	���-
�����. ��� !�	� 
 
�=���
� ���	=��
	
 IW-8 
������%� 
�
 ��
�	:��� 

	��������<�	�	 	=���, ��
 � !��	������<��� 
���
� �	���	
 
 �	�� 
	�-
�������. IW-8, 
�������
����� !��	������<���� 
���
���, 	�����=�
��� 
���
��=���� �����	:��	
 
 �	������	� ����
� � �
��
�'�% �� ��������	
, 
� ��
�� ���'����%� !�����'�% 
���	
 �� �	����. ��� !�	� IW-8 �
���� � 
�	
����	��<% !��	������<�	� 
���
� =���� ��%
	�����	���
���. � !��	-
������ �	��� �
���
��<�� ��
�� IW-8, ��::������%&�� 
 �	����� �� 	=��� 

	��������. ���
����
$��< 
 �����<�	� �	
����	��� !��	����	'���, 
IW-8 �	�
�������� �����'��	�� � ������&����� �� ���
��<��% �	
����	��< 

���
�, 	���&����% 
 ��	�
�� �	����. H������� IW-8, :	�����%&���� ��� 
��	 :�
��'�� �� ���
���	=�	� �����
��, 	�����=�
��� 
��	� �����	:��	
 
�� �	������	�	 ����� � �����'�% !��� 
���	
 
 	=�� 
	��������.

; 	=��� 
	�������� IW-8 ��	�	����� ��	�
���< �
	% �
��
�	��<. C� 
�
��
����� ���	��&���� ��� �����	:���, ��	�	���
��� ���������'�� 
��-
�	
, ����������� 
����	�
� �	�	��
������� '��	
��	
. ?����
�� IW-8 �� 

���	�	���� �����	���� 
������	 ������, =�� � ��	
	��������<��� '��	-

��	
. ;����� !::�
� IW-8 „ ��	 ����	����	� �����
��, 	�	����	 
���	� 
�� �	�<
	 ��� ���
���� 
	��������, �	 � ��� ����
����� ���.

+���	��=��% �	�< 
 ���
��=���� � �
��
�'�� �����	:��	
 ����%� 
������ � -���	
���. C���
	 �����<��� ��	�
����� �� :��
'�	���<�	� 
�
��
�	���, � ��
�� «���������� �����» ����� ���� ���=��� ���	����	=-
�	. Q�� ��	�����	�<, =�	 ��
	�	��� ���-���	
���, �	�����&�� 
 �
	�� 
�	���
� �	����	
����<�	��< YWU (Zlu…Weu…^rj) 	�����%� ����	������� 
�
	���
���, �.�. ��	�	���
�%� �����	����% !��	������<��� 
���	
 � 
	����	
���% �	
�� �	���	
 
 	=��� 
	��������. C����<��� ���-���	
��� 
�� ��	��	 ��$��� ����	����	� �
��
�	��� „ 	�� ��	�
��%� ��������	-
����	� �����
��, � =�� �
����	 �� ��	��
		���	��
	� �����
��.

����� ��-���	
��	
 
�����%� ���
	�<
	 �	������. � ��	
	��������<-
��� '��	
���� 	��	��� GGW � �	������ 3…6, 14…16, 18 � 23. C��	
��� 
��$��< ��� �	�<$����
� !��� ���	
��	
 „ �	�	'���f ��� GGW5 (U^NTY[, 
	� Regulated upon activation normal T-cell expressed and secreted) „ �
��
��	
����� 
>-
���
� � >-
���
� ������. /��� :�
�	��� ����������� 
�%=�
�� �	�< �� 
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�	����� !����� �%�	� 
	��������<�	� ���
'��, � ��
�� ��� ���
���� ��	-
��=��
	�	 
	��������. �	������� �������=��
�� ���	
��	
 	�����%� GGW c 
�	������ 1, 2, 7, 8, 11…13, 24 � 26. B	�<$����
	 �� ��� 	������� ��	�	��	�-
�<% ���
��
��< !	���	:��� ��� ���	:��� � 
���
��< 
���	� ���������. 
+������=��
�� ���	
���� ��
�� �����&� ��	
	��������<��� �
��
�	��<, 
����������� =���� �� ��	�	��	��< ���
��
��< � �
��
��	
��< �	�	'���. 
?����� �	������� ��-���	
��	
 ���	������
���	 �� �=���
�%� 
 ���
���� 

	��������. /�	 ���	
���, �
������� � ���
����� 
���	
 (�������
������ 

 ������ GGW17, GGW22, GGW25), � �	��	�����=��
�� ���	
��� (��W19, 
��W20, ��W21), 	�
����
����� �� ��	���	=���	� ������������� ���:	����� 
� ���������� 
���	
 
	 
�	��=��� ���:	����� 	������ (��. ������ 3.4.2.5). 
"�����
����� �������
����< �������
� Gb3G-���	
��	
 „ :��
���
�� (���-
���������� !��	������<���� 
���
��� � �
���� � �� �������	�) „ ��	��� 
�	 �	���
� 
���	
-��$���� � :��
'��� � ��-���	
�����.

���
�� 
���	
-��$���� ��-���	
��	
 $���, =�� � ���-���	
��	
. 
��	�	��	��< ��-���	
��	
 ���
��
��< �	�	'��� ���	��� 	�������� 
 ���
�-
��� ���� �� ��� „  ���	��
��=��
�� ���
� �	�	'��	
 (#�� „ 	� Monocyte 
chemotactic protein). C���
	 �	�<$����
	 �� ��	
	��������<��� ��-���	
��	
 
������ ���	��
��=��
��� :�
�	���� � ��� ���������� 
���	
, ;-���:	'�-
�	
, NO-
���	
, >-
���	
 ������ � �
��
��	
����� >-���:	'��	
 (
 ���� 
���=��
 ��-���	
��� ���������<�	 �����
�%� �� ���
����� >-
���	
 „ Th1 � 
Th2). ������ � ���	��
��=��
�� �����
��� !�� ���	
��� ���������%� ��	
	�-
�������<��% �
��
�	��< �	�	'��	
 � ���	:��	
. /�	�� �		�
����
��� 	�	�-
��=���� $���� ��-���	
��	
 
�
  
	��������<��� ���
	
 ��
�	:��	
 (\IX „ 
	� Macrophage inflammation protein). ��	�	��	��< ���
��
��< 
 	=�� 
	�������� 
!	���	:��� ���� ���
���� ���� !	��
����� (GGW11, GGW24, GGW26).

����� 20 ��	
	��������<��� ���	
��	
 ������ �� 
�%=�
�� �	�< 
 
���'��'�� � ���
���� 
	��������<��� ��	'���	
, 	����	
������ ������-
&���
���	� �
��
�	��<% �	�	'��	
, ����������� �
�� :�
�	���P GGW2 
(\GX-1) � GGW5 (U^NTY[). Q������� !��� :�
�	�	
 � �	�	&<% �	�	
�	-
���<��� ������� ��� «
�
�%=����» �		�
����
�%&�� ���	
 ���
	��� 
 
	��������% 
	��������<�	�	 ��	'���� � ���������
����� 
�
 �	���'���<-
��� ������
��=��
�� �	��	� ��� ��
	�	��� 
	��������<��� ���	��
�����. 
�	
����� �	�< GGW2 � GGW5 
 ���	������ ����	�
���	�� � ��	��
		���	��-

	� ��&���. ��� �������� ��&���	�	 !::�
�� �	�����%� ��� 
	������
�� 
�� ���	
��� GGW11 (!	��
���) � GGW5.

*� ������ 	 ���
��� 
���	
-��$���� ��	
	��������<��� ��-���	
��	
 
�������, =�	 :��
'�	���<��� �	�< ���	
��	
 ��	�
������ �� �� ��=��<��� 
:���� 	���	�	 
	��������, � 
 �	��� �	����� ��	 ��	
�, � ��
�� ��� ��	-
��=��
	� 
	�������� � �������'�� �����	�	��=��
	� ��� ������	�	-
��=��
	� �	���
��%&�� 
	��������<�	� ���
'��. *���� ��	
���, ���� 
�	�< ���-���	
��	
 ��	�
������ ���
��=��
� ��
�%=����<�	 
 ���
�� 

�	�����	�	 ����������, �	 ��-���	
��� 
	 ��	�	� ������ :�
�	����, 
���������%&��� 
�	������� � ������
��� ���������.

2.3.3. D���#�C�+ � ,���&�*'�' ��/*�C�&��
��� ���
���� 
	�������� �	� 
������ ��	
	��������<��� :�
�	-

�	
 �����	 �	����%� 
���
� !��	����� ���
�� �	���	
 „ 
�������	
 � 
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��� ������		��� 
���	
����

�	��
���������� 
����. ; 
�=���
� :�
�	�	
 ��� !�	� 
������%� ������ 

���	 '��	
���, ��
���������� ��
�	:����� � ������� 
	
��
������ 
 

	�������� 
���
���, „ IW-1 �  � TNF �  (���. 2.23). /��	������<��� 
���
� 

	��������
�	 !
���������%� ��'���	�� ��� !��� '��	
��	
. �	� 
���-
���� '��	
��	
 ��	���	��� �
��
�'�� !��	������<��� 
���	
 � �����-
:	���'��� �� ��	�
�� 
 
��	
�� 
���
� � !
��������� ���� ���������� 
�	��
��, 

�%=�� �- � "-����
����, ��'���	�� W-����
���	
 (���������) 
� ��������	
 (IG^\-1, VG^\-1), � ��
�� ��
��'��� ��	
	��������<��� 
'��	
��	
 � ���	
��	
.

�� ���
	'���� 
�	
� 
	��������
�	 !
��������	
��� W-����
����, 
��'���	�� ��� �- � "-����
���	
 (X[ZW-1 � ������ ���������), � ��
�� 
��������� WF^-1, #��-1, |150,95 � � K� 2, ���	��&���� 
 ���
��
�	� (�
��-
���	�) :	���. ;����	�����
�� �	��
�� ������� ���
	'��	
 � �
��
��	
��-
��� 
���	
 !��	����� ������ 	��	
	� ��	'���� !�����'�� ���
	'��	
 �� 

�	
��	�	 �����. ��	'��� 	��&���
������ 
 4 ������ (���. 2.24).

������ 1 ( ����
� ��#�	
� ). ; 	������	� 
�$� ���	��	� �����'�� ���%�-
�� ���	
�� ��� 
����	�����
�� W-����
���	
 ���
	'��	
 �������	=�	�	 
��	� � ����������� �� !��	������<��� 
���
��, � ��
�� Y- � X-����
���	
 
!��	������<��� 
���	
 � ����������� ���
	'��	
. �	�
	�<
� !�	 
����	-
�����
�� ����	� (��-�� ��
��	
	�	 ��	���
� � ���
	�	 ���
���� ����
���	
 

€

5
���

�

�����
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 �
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������� ��
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&
�. 2.23.  ���
�=��� ���
'�� ������� 
���	
 �� �	��������� ���	����. �	� 
��-
����� ���	���	
 ��
�	:��� � ������ ������� 
���
� �
��
���%���, ��
������%� 
'��	
��� � ���	
���. A��	
��� 	�������%� ��������� �
	���
 
���	
 !��	����� 
�	���	
 (	�� �
��
���%��� � ���� ��	��'���%� ���	
���), =�	 �	�
	���� ���
	'�-
��� ������	
��< =���� �	�������% ����
� � ����� „ 
 �����
����� 	=��� 
	��������. 
#�
�		�������� :��	'�����%��� 
 	=��� �	������� �����	:����� � �	�	'�����
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� �	
����	��� 
���	
), ���
	'��� 
����	�����
�%� � 
���
��� �	�����-
�	� ����
� ����	=�	 � 
���
� ����
���
�%��� 
�	�< ����
� 
�������� 
��� 
����� �	 �����
����% �	
� 
�	
�. /�� :��� �������� 1…5 �.
������ 2 ( ����
� ���
��!

 ). ���	
���, ��	��'������� !��	������<��-
�� 
���
��� (IW-8 � ��.), 
	������
�%� �� ��'���	�� ���
	'��	
 � 
���-

�%� �� �
��
�'�% � �=������ H>D-�
���
�%&�� ���
	
 �������
� Uho. 
C��	
������	 � !��� ��	���	��� ����	� 
����	�����
�� ���
��
��� 
�	��
�� WF^-1 � ������ ���
	'������� ��������	
 � �� ��'���	����, 
!
��������	
������ �	� 
������� '��	
��	
 �� �	
����	��� !��	��-
����<��� 
���	
. ��� !�	� ������������ ������ ���� «������� 
����<» 
(��. ������ 2.3.1.2) � ��	���	��� «�
��
�'�� ��������	
» „ ���
����
�-
��� �	��
��� � «	�
�����» �� �	�	
�	� =����, =�	 ��	�	
����	 �	
�$�-
�� ��	���
	 ��������	
 
 �� ��'���	���. /�� ������ �������� �	 20 �.
������ 3 ( ����
� ��
#	
� �����

 ). ; �����<���� 	�������� 
�$� ����-
����� 
����	�����
�� ���
	'������� ��������	
 � ��'���	���� !��	-
������<��� 
���	
 ����	
���� ��	=���, � 
���
� 	�����
��
�%���. ;	 

����	�����
�� �	 ��	�	�� ���
	'��	
 �=���
�%� ������&���
���	 
�	��
��� WF+-1, � �	 ��	�	�� !��	����� „ IG^\-1. /�� ������ ������ 
���
	�<
	 �����.
������ 4 ( ����
� %���������!

 ). �	��� 	����	

� ���
	'�� ����	
���� 
�	������� ��� ���	��
��=��
�� ������	
, �	���
������ ���	
����� � 
������� ���	��
��=��
��� :�
�	���� (������� p\WX, �3�, �5�, ���
	���-
�� K4 � ��.). ; ��	�
������ ����� !��	������<���� 
���
��� ��$�%&�� 
�	�< ����������� �	�	����=��
�� (�	�	��	� � �	�	����) 
����	�����
�-
�� 2 ���	
, 	��&���
������ �	��
����� XeG^\ (GK31) � GK99. XeG^\ 

€
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�����
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�����
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&
�. 2.24.  ����� ������	������	� �����'�� ���
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��� ������		��� 
���	
����

�=���
��� 
 ��	��
�	
���� ���:	'��� 
 ���!��	������<�	� ��	�������
	 
� 
��	�� �� ���	, � GK99 „ 
 ���	�	����� �	�� 
	���
�� ����� !��	����-
��<���� 
���
���. /
����
���'�� ���
	'��� �������� �	 10 ���.

?��<���$�� ��	�
������ ���
	'��	
 	��&���
������ �� �=�� ������
��� 

����	�����
�� � ���
���	=��� �����
�	� � ���	��
��=��
	�	 
�
�	��, 
����
���	�	 ���	���<���� :�
�	����, ���	��&��� �� 	=��� 
	��������. 
; ������
��� 
����	�����
��� �=���
�%� � 1-��������� ���
	'��� (�	��
��� 
����� VW^) � ���
� �����
�� „ :���	��
���, �������, 
	������. ����	��� 

����� ���	��
��=��
�� ������ „ :�
�	��, 
���
�%&�� !
����
���'�%P 
��
������<��� ������� p\WX, � ��
�� ������ !��	������ ���	��
��=��-

�� :�
�	�	
, ������������� de novo 
 	=��� 
	�������� (������&���
���	 
��
�	:�����) ��� 	�����%&���� ��� ���&������� ������ :�
�	�	
 (
	�-
�	����	
 
	���������). � !��	������ ���	��
��=��
�� :�
�	��� 	��	-
��� :�������� 
	��	����	
 
	��������� �3�, �5�, �������� �����	���� 
(���
	�	���� K4 � :�
�	� ������'�� ��	��	'��	
), � ��
�� ���	
���. ��
 
��� 	���=��	�<, ���	
��� �����=�%��� �	 ��	�	��	��� ���
��
��< ������ 
���� ���
	'��	
. C�	����	 =��
	 ��
�� �����=�� ��	�
��%��� 
 	��	$�-
��� �����	:��	
 � �	�	'��	
. ���	��
��=��
	� �
��
�	��<% 
 	��	$���� 
�����	:��	
 	�����%� � -���	
��� (IW-8, :�
�	�� ������ ZU} � �.�.), � 
 
	��	$���� �	�	'��	
 „ � -���	
��� (:�
�	�� ����� \GX � \IX).

C�������<�	� ���	
�� �����
����	�	 �
������ 
���	
 „ �������� ���	-
��
��=��
�� :�
�	�	
. �	
����	, =�	 ������� 
	�'�����'�� :�
�	�� �	�-
��� �	���
���< �� ����� 1‚ �� ������'�%, ��
��% �������� 
���
�.

C���
	 ����	��� 
���� ��� 	��&���
����� ���	��
���� �
��
��� �����
-
������ �	�
���	��< 
���	
. ; 	��	
� �
������ ���
	'��	
 ����� ���
'�� 

	����
���<��� ���
	
 '��	�
�����, ������ 
���	 �
����. #	������'�� 

	��	����	
 '��	�
����� ��	���	��� ��� �
��
�'�� =���� �	�	����	-
�	�	���� ��'���	�� ���	��
��=��
�� :�
�	�	
 (��. 
�$�). ;������
�� 
�	������'�� � ��	���	��&�� ��� !�	� ��	�������'�� '��	�
����� 
���
� 
�� 	
����	� ����	
���� �����	�<�	�. ; ��	�	�� 	�E�
�� ���	��
���� 
��
�-
������ ������
�
�
�  „ �=���	
 '��	������, ������ 	����������, �	 �	���-
��&�� ���< ��
�	:�������	
, 
 =����	��� ���=���� ( filamentous) F-�
���. 
C������'�% 
���
� 
 ��	'���� ���	��
���� 	��������� �	��������'�� 
��
�	����	=�
, � ��	'��� �
������ „ �	
��&���� ��
�	:�������	
.

��
	�	��� =���< ���������� ���
	��	����	
 ������&����� 
 ��	�	�� 
�	�%�� �	������'��, �� 
	�	�	� ���=����<�	 �����
����� !
�������� 
� 2-��������	
.  +������ H	�<��� ����	������������ 
 �����
����� �
���-
��� 
���
�. ��	���	��� 
	�:	���'�	���� �������	�
� (���	�����	
����) 
:	�:	�����	
 ��������. ��� !�	� 
���
� ��
�������� !�������,  
	�����-
���� �  
��������, =�	 ��	�	���
��� ���	�	����% �����<��� ������� 
	
-
��� �	���	
 � �	� !��������<���� ��������, � ��
�� ������ «�������».

��
 ��
����	, ���<$� ������ 
���	
 
 	=�� 
	�������� �������%� ����-
�	:���, ��&���
���	 �	��� ���� �	����%� �	�	'���. C���
	 �
	�	��< 
���	��
��=��
	�	 ������&���� �����	:��	
 � �	�	'��	
 �	�	���
��� 
(	
	�	 15 �
�J���, �.�. �	=�� 1 ��J=). �����=�� 
	 
������ �� ��	��
�	
�-
��� 
 	=�� 
	�������� �
����� 
 ���=����<�	� ������� � ����	� ���	��	� 
�	
�����'���P �����	:��� ���	�����%� 
 �������	=�	� ��	� �	������	�	 
����� � ������� ��=���%� �
������ 
 	=��� 
	��������.
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2.3.4. K���C�&�%
�	� ���	���	�	�  �	����%� �	��	&���� 
 ���
	� =����' ������	� 

�	��� 0,5 �
�. ��
 ��� 	���=��	�<, �
����� :��	'��	�� ���	 	�
���	 
*.*. #�=��
	
�� (1882). C� �	
���� :����������<��% �	�< :��	'��	�� 

�
 ��	�	�� ������� 	��	
���	=��� 	�������	
, !
	�%'�	���	
�
$�% � 
��	�	
���	=��� 
 �������� ��&��� 	� =����	���� �����	
. ; ����	�&�� 

���� �	�< :��	'��	�� 
 	�������� ��	�	
���	=��� ���������
�%� �&� 
$���P �	
����	 ��	 �=����� 
 �	�:	������, !������'�� 
���	
, �	����%-
&�� �	 ��������� ��	��	�� � �.�.

>����'�	��	 
�����%� 8 ������ :��	'��	�� (����. 2.16, ���. 2.25)P
����������� 
 	�E�
�� :��	'��	�� 
 �����<���� ���	��
����f
�������f
�
��
�'�� ��������f
�	��������f
	����	
���� :��	�	��f
������� :��	�	�� � ���	�	��f

������ � ���&������� 	�E�
�	
 :��	'��	��f

���	� ��	��
�	
 �������'��.

����
!� 2.1;. ������ :��	'��	��

/���
� /
���
� $���
�� �����
0�
5�	
 $���
�� -��
!
��

���	��
��� �����
����	� 
�
������ :��	-
'��� 
 	�E�
��

���	��
����P ��
��-
����<���, �5�, �3�, 
���	
���, ���
	������ 
� ��.

��'���	�� ���	��
-
��=��
�� :�
�	�	
, 
'��	�
����

+������ Q����	
����� 

	���
�� (�����-
����� :��	'��� 
 
	�E�
��)

C��	���� (��������, 
G3•, :���	��
���), 
�	��
��� �������

#	��
��� ������� 
(��������� � ��.), 
��'���	�� (Fc � U, 
G3U � ��.)

+
��
�'�� 
��������

�	��	�	

� 
 
�	��	&���%

*��������, 	��	����, 
��&����� :�
�	�� 
��
�		�������	


B��
� Z, Ga 2M, 
������<��� :�
�	��, 

�����, '��	�
����

�	�������� C�
	��
�
���� 
	�E�
��

��&����� :�
�	��, 
��������
�%&�� :��	-
'��	��

A��	�
���� (��
�	-
:��������)

C����	
���� 
:��	�	��

����
���� ���-
����� � �	���-
����� 

�� �����	
���� A��	�
���� (��
�	-
����	=
�, ��
�	:�-
�������), ��������

C����	
���� 
:��	���	�	-
��

������� :��	�	-
�� � ���	�	��

B�	
���%&�� ������ 
(�	��
��%� �������)

>	 ��

������� � 
����
���
�-
���

H����< 	�E�
�� 
� ��	 ����
���-

����

D�
�	�� ���	�=�
	��� } 2- � N}-��
������ 
:�
�	��, 
���	���� 
���
�, �������, :��-
�����, ��
�������

;���	� 
��	��
�	
 
�������'��

;���	� �	�����-
�	�	 :��	���	�	-
�� �� 
���
�

�� �����	
���� A��	�
����, �������� 

…
…
…
…
…
…
…
…
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���	
����

���	��
��� :��	'��	
 �����	���� ���� 
�$�, �	�
	�<
� 	� �
���� � 
��	'���	� !�����'�� ���
	'��	
 �� 
�	
��	�	 �����. ���	��
��� ������ 
	�������<�	� �����	���
	� �����'��, ����
����	 	� ���	��	�	 �	�	��-
��� :��	'��� (
 
�	
	�	
�, 
 	=��� 
	�������� � �.�.). ���	��
��� �	��	 
���������
��< 
�
 ��������	� 
����	�����
�� :��	'��� � ��	 	�E�
��. 
B���	���� ����$���
	
�
$��� ���	��
���� 
 ��=��� :��	'��	�� 
���
� 
	
���
����� �	�����	
���	�P ���� '��	�
����� � 	�������� 	�������	
�-
�� 
 �����
����� ���	=��
� ���	��
��=��
�� ������	
 (	��=�	 „ 	�E�
�� 
:��	'��	��), � ���������� �	��
���, ��	��	����� ��� 	��&���
����� 
:��	'��	��, �	
����	
��� �� �	�%�� 
���
�, 	���&���	� 
 ��$���.

�����	���� :��	'��	� � !���� �������, �� 
	�	�	� 
���
�-�=�����
� 
:��	'�����	�	 ��	'���� 
����	�����
�%� :���=��
�. ; �����'�	���� 
����=��< ������ :��	'��	�� 
������ ��
	�	��� ���������, �		�
����
�%-
&�� �	
������	�� �	������% �	��
������� 	��	
 ��	'���� :��	'��	��.

2.3.4.1. �����
� -��
!
�
� � 
�U����� -��
!
�
��. $�	
��	 
��
	
��!


 C�������<��� ���	
��� ������� :��	'��� ������ ����	���
���� 	�E�
-

�� :��	'��	��. #�������� ����	���
���� ����		������ � ����'�����<�	 
�����=�%��� 
 ���=��� :��	'��	�� 	��	�����	
���	�	 � ��	��	�����	-

���	�	 	�E�
�	
. C��	
��� ����	
���	��� ��'���	�	
, 
	
��
����� 
 
��	'��� :��	'��	��, �������
���� 
 ����. 2.17.

����
!� 2.1<. ��'���	�� :��	'��	
, �=���
�%&�� 
 ����	���
���� 	�E�
�� :��	'��	��

������ 
��!���
�
�

&��	
�
�	
��
 Q���
#	�� 
�
���
��!
�

J
��	� "#���
� 
� -��
!
�
��

V�� 
��
	
��!



��'���	�� 
��� �������-
����'��

#���	���� 
��'���	� 
(\U „ GK206)

�������� ����	-
����� �������-
��� 
���
�, 
�	�	'���, ��
-
�	:���

#���	��, 
:�
	��, ��%-

	��, N-�'�-
�����%
	��-
���

D��	'��	� ���-
��=��� ����� 
��
�		������-
�	


1

j A 8R

2 Q 4

&
�. 2.2:.  ������ :��	'��	��P 1 „ ���	��
���f 2 „ �������f 3 „ �
��
�'�� ������-
��f 4 „ �	��������f 5 „ 	����	
���� :��	�	��f 6 „ ������� :��	�	�� � ���	�	��f 
7 „ 
������ � ���&�������f 8 „ 
���	� ��	��
�	
 �������'��
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��	�	������ ����. 2.17

������ 
��!���
�
�

&��	
�
�	
��
 Q���
#	�� 
�
���
��!
�

J
��	� "#���
� 
� -��
!
�
��

KYG-205 �������� ����	-
����� �������-
��� 
���
�, 
�����	'��	��-
��� ���������� 

���
�

#������

Kectin-1 �������� ����	-
����� ���������� 

���
�, �����	'�-
�	����� �������-
��� 
���
�, �	�	-
'���, ��
�	:���, 
�����	:���, 
>-
���
�

� -H�%
���

��'���	�� 
��� ��	�-
�	��=��
�� 

���	


X[U (��'���	� 
:	�:��������-
����)

#�
�	:��� � 
������ 
���
�

D	�:������-
W-�����

D��	'��	� 
��	��	��=��-

�� 
���	


*������� � v� 3 /��	������<-
��� 
���
�, 
��
�	:���

;���	��
��� ;����	�����-

�%� ���� � 
����	� � ����-

	����� ��	�-
�	��	����	�

Scavenger-
��'���	�� 
(«���	�&�-

�»)

[U-^IJII #�
�	:���, 
���������� 

���
�

@�����, 
�	�����	��

D��	'��	� 
��	��	��=��
�� 

���	
, ���
[U-^ „ ��
�� 
��
	�	��� ��
-
����� (
	

�)

GK36 #�
�	:���, 
�	�	'���

D	�:����-
���-W-�����

/ 
��
	
��!
��

Fc� -��'��-
�	��

Fc� UI (�K64) #�
�	:���, 
�

��	
����� 
�����	:���, 
�
��
��	
����� 
!	���	:���

Fc-IjZ1, Fc-
IjZ3

D��	'��	� 
	�E�
�	
, 	��	-
�����	
����� 
IjZ1- � IjZ3-��-
��������

Fc� UII^ (GK32) �����	:���, 
�	�	'���, ��
-
�	:���, �������-
��� 
���
�, !	��-
�	:��� � ��.

Fc� UIII (GK16) �����	:���, 
�	�	'���, ��
-
�	:���, �������-
��� 
���
�, !	��-
�	:��� � ��.

��'���	�� 
��� 
	����-
����� 

�U1 (GK35) #	�	'���, ���-
��	:���, !	���	-
:���, ;-
���
�, 
!����	'���

iG3• D��	'��	� 
	�E�
�	
, 	��	-
�����	
����� 
iG3•
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������ 
��!���
�
�

&��	
�
�	
��
 Q���
#	�� 
�
���
��!
�

J
��	� "#���
� 
� -��
!
�
��

GU3 (GK11•J
GK18f �����-
��� � � � 2)

#	�	'���, 
��
�	:���, ���-
��	:���, ������-

����� 
������, 
���������� 

���
�

iG3•, 
:�����	���

GU4 (GK11cJ
GK18f �����-
��� � W� 2)

#	�	'���, 
��
�	:���, 
������
��-
��� 
������, 
���������� 

���
�

iG3•, 
:�����	���

; 	������
�� 	��	����'�� �	��
�����	� ����	���
����, ��	��	���	� 
��� ���������� :��	'��	
 
 
���
��-��$����, 	��&���
������ 
 	��	
-
�	� �
��� �������� ��'���	�	
. C��� �� !��� ����� „ scavenger-��'���	�� 
(«���	�&�
�»), :���	�	��=��
� ���������=����� ��� !������'�� ���	-
��	����	
 ���
	� ��	��	��� � ��	�	���� ����	���
��< �������� 
	��	-
����� ��
�����. ;�	��� ������ �=���
��� 
 !������'�� ��	��	��=��
�� 

���	
P � v� 3-��������, ����	���%&��  
���	��
���, � ��'���	� :	�:���-
��������� (	�� ������� �	�
��%��� �� �	
����	��� 
���	
 ��� ����$���� 
���������� 
���	=�	� �������� 
 ��	'���� ��	��	��). ; 
�=���
� ��'��-
�	�� �&� 	��	� �	��
���, !
�����������	� ��	��	��=��
��� 
���
���, 

��������  ��	��	��	����. /�� ����
	����� �	��
��� 
		���������� � 
�
��� ��	�������� ����������� ��'���	����P 	�� ���
	� �
���
����� �	 
�
	�� ������	� � 	����=��� ����	���
���� ������ ���
��	
 ��	��	�� ����-
������� ��'���	���� ��	:����	���<��� (��
�	:���) � :�
��<����
��� 
(!��	������<��� 
���
�) :��	'��	
.

����	���
���� :��	'��	� ����
������<�	 	��	�����	
����� 
 ��-
�	
 �	��� ����=�	 ��� ��:�
'�	���� ��	'���	
. �	� 	��	����'��� (	� 
���=. ������  „ �	��	��
��
��< ��&�) �	����%� 	�
	��
�
���� =����'� 
�	��
�����, 	����=�%&��� �� ����	���
���� � �	��	&���� :��	'��	�. 
��&���
��� 2 	��	
��� 
������� 	��	����'��P 
 	��	� ���=�� 	��	������-
%&�� ������ „ �������� 
����� IjZ, � 
 ����	� „ :������� �3-
	��	����� 

	��������� i�3•. L���	 	�� :�
�	�� 	��	������%� 
���
� �	
�����	. /�	 
�����
����<�	, �	�
	�<
� �������� 
 �	���
� �������� 
	����
�	
 �
��-

���%� 
	��������, =�	 ���
	��� 
 	��	����% �� 
���
�-��$��� G3•, 
���&����%&��	�� �	 iG3• (��. ������ 2.5.1). C���
	 	��	����'�� 
	��	���-
���� 
	��������� �	��� �����	��������, �	�
	�<
� �
��
�'�� 
	�������-
�� 
	��	��� ��� �=����� ������� (��<�������
��� � ��
���	
�� ����) ��� 
� �=������ �������, ��� 
	�	��� �� :��	'���� ��� ��'���	�	
 (��������, 
Ij\-�������). �
	�	������� 
������ 	��	����'�� �������� =����' (=��-
��' �������, ������
� � �.�.) „ 	�
	��
�
���� �� ���
��� ���
���	=�	�	 
�����
��, 
 �����<���� =��	 	�� ����	
���� �	�������� ��� ����	���
���� 
����������� � 1-����������� :��	'��	
.
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@��
	'���, 	�����%&�� :��	'�����	� �
��
�	��<%, ����� �� �
	�� 
�	
����	��� ��'���	�� ��� 	��	���	
, � ��
�� ��'���	��-���	�&�
� � 
��'���	��, ����	���%&�� ��	��	��=��
�� 
���
�. �	������� ��� ��'��-
�	�	
 $��	
	 �����	������� � �
	���
���� �� �	�<
	 «��	:����	���<���» 
:��	'����, �	 � ���� ������ 
���	
 (!��	������<���, !��������<��� � �.�.). 
B���	���� ��	�	��	��� ��	��� ���	
 
���	
 !�������	
��< ��	��	��=��-

�� 
���
�, �� ��	���	��� «�����������» ��	��
���� ������� �
����, 
 

	�	��� 
 :���	�	��=��
�� ���	
��� ��	���	��� ����	
�� �����< 
���	
 
����� ��	��	�� (��������, ��� !����	������).

��� ����	���
���� �����	�������� ��'���	���� �
	�� ������	
 ��	-
���	��� ��������� :��	'��	
 � �� ��$�����, 	��=�	 ��
�������	� �	��-

����� �������, 
 =����	��� � 1-��������	� VW^-4 � � 2-��������	� WF^-1. 
�� �	
����	��� ��
������<��� 
���	
 	������
�%� ��'���	�� ��������	
 
(I�^\, VG^\, ���
� ���
���	=�	�	 �����
��), 	���
	 	��=�	 ��������
�-
%� 
	�	�
�� ����	
���	���� �	����	
����<�	���, ����	���
����� �����-
������ (��������, �	����	
����<�	��< UZK, ����	���
����� ��
	�	���� 
�����������). ����	���
���� ��	��	�����	
����� ���	���	
 ���������	. 
C��	����'�� 	����=��� !�	� ��	'���.

2.3.4.2. &�!���
�� ��� ����
�	���	
� 
��
	
	
� (Wc0 
 C30��!���
��)
��
	�	��� �� �	��
��, �
������� � ����	���
����� 	�E�
�	
 :��	'��	-

��, ��	������ 
�$�. �����	���� 2 ���� ��'���	�	
, ����%&�� 	��	
��% 
�	�< 
 ����	���
���� 	��	���	
, :�
���	
����� �� �	
����	��� :��	-
'��������� 
���	
P ��'���	�� ��� Fc-=���� �����	��	�����	
J������� 
(FcU) � ��'���	�� ��� 
	��������� (GU).

Fc-���������
 ����	���
���� ���	���	
 � ������ 
���	
, 	��	�����	
����� ������-

���� 
����� IjZ, 	��&���
������ � �	�	&<% Fc-��'���	�	
 (Fc � U), !
�-
�������	
����� �� �	
����	��� :��	'��	
. /�� ��'���	�� ����	���%� 
�=���
� �
	��	
	� =���� (Fc, ��. ������ 3.1.1.1) �	��
�� �����	��	�����	
 
IjZ-
����� (
 ����	�<$�� ������� ���
����	
 IjZ1 � IjZ3). /�� �=���
� 
����	�	���� 
 G � 2- � � � 3-�	����� � -'���� �����	��	�����	
. ; �	��
�-
��� �
	�	���� ������� 	�� �
���� � 	�
��
�%��� �	�<
	 ��� �
���
���� 
� �������	�, �	��	
	���%&���� ���������� 
	�:�����'�� �	��
��� 
IjZ. ��	�� Fc � -��'���	�	
, ��
����� Fc-��'���	��, ����	���%&�� �
�-
������ �������� 
����	
 Ij^ � IjY (Fc � U � Fc � U). D��
'�	���<��� �	�< 
Fc-��'���	�	
 ���=����<�	 $��� �� �=����� 
 ����	���
���� 	�E�
�	
 
:��	'��	��, �	!�	�� 	�� ����� ��	�	
����	 ��	�����<�� 
 ���<���$��. 
C��	
��� ����
�������
� Fc-��'���	�	
 �������
���� 
 ����. 2.18 � �� 
���. 2.26.

Q =��	
�
� 
�����%� 3 ���� Fc � -��'���	�	
 „ Fc � UI (GK64), Fc � UII 
(GK32) � Fc � UIII (GK16)f 2 �	������� ���� ��&���
�%� 
 ���
	�<
�� 
���-
�����, �����=�%&���� ����	���
	� �-
	�'�
	� =����. ����=�������� 
��'���	�� 	���=�%��� ���� 	� ����� ��	���
	� 
 Fc-=���� �	��
��� 
IjZ. ; �	���
� ���
���� �::���	��� 	�� 	�����%� ���P Fc � UI ‡ Fc � UII 
‡ Fc� UIII.
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����	��� 
��	
	�::����� ��'���	� Fc � UI �	��	�� �� �
� � �	�����-
������ '����. A��<, �
���
�%&��c� c Fc-�=���
	� � -'��� IjZ ( � -'��<), 
����� 3 
��
 ���	=��� �	����, 	��	��&���� 
 ������������
� ���� �	-
��	�����	
. "� '��	� �������=��
�� �=���	
 ��$�� �	����	
����<�	�-
���, �	�
	��%&�� ������
��< ����� � 
�� ��< 
 ���
�. >�
�� �
��
�'�-
	���� ����� �<���  �	����	
����<�	��< (�=���	
 IT^\ „ Immunoreceptor 
tyrosine-based activation motif) ���< 
 '��	��������=��
	� =���� ��� �	� 
�	���������	� '��� „ � -'���, 	��&���
��%&�� 
 �
��� � !��� ���-
�� �<��% :��
 '�% ��'���	��. Fc � UI !
��������	
�� �� �	
	�&���� 

 ���
�� �	�<
	 	��	�	 ���� „ ��
�	:����f �����	:��� � !	���	:��� 
��=���%� !
��������	
��< ��	 �	��� �
��
�'��. /�	 ������
����� ��� 
Fc� -��'���	�	
, �
���
�%&�� �
	�	���� ��������. D�
��'�� ������� 
�� Fc � UI 	����	
��
��� :	����	
���� «�����	
�����» ��
�	:��	
, 
����&�� �� �	
����	��� �������� � �
��
���� '�������, �����
���-
���� ���� � �.

��'���	�� Fc � UII �������
���� �	��� $��	
	P 	�� �
	���
���� ���
-
��=��
� 
��� 
���
�� 
�	�����	�	 ����������, � ��
 �� ;-���:	'����. 
Fc� UII �	�� ���%� 	��� � -'��<, �	�����&�% 2 
��
���	=��� �����	-
��	������	�	���� �	����. ;�����
 ���	=��� �=���	
 � -'��� Fc � UII �	 
��	������	��� ���
	��	��� ����	��=��� �=���
� ������ Fc-��'���	�	
. 
*�
����	 2 
������� !��� ��'���	�	
 „ Fc � UII^ � Fc � UII;, �����=�%&��� 
	�	����	����� ���	���� �� '��	��������=��
	� =����. Fc � UII^ �	������ 

 ��� �
��
�'�	���� �	��
 IT^\, � Fc � UII; „ ��������%&�� �	��
 

!

Wc� VI Wc� VII[ Wc� VIIB Wc� VIIla Wc� VIIlb

5��
F � � � ��� � U�

���
�F IT[M IT[M ITIM ITIM

&
�. 2.2;. ���	���� ���������� Fc-��'���	�	
. C�	�	 �
'�����	
��	 ����=�� 

 '��	��������=��
	� =���� ��'���	�	
 �	��
	
, ������%&�� �
��
�'�	���� 
(IT^\) ��� ��������%&�� (ITI\) �������. @����, �	�����%&�� ��	�������� 
'����, 	�	���=�%� �����<:����� �
���
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 ITI\ ( Immunoreceptor tyrosine-based inhibition motif). D	�:	�����	
���� 
	����
	
 ���	���� 
 IT^\ ������ 
	��	���� 
����	�����
�� ��	 � ���	-
���
������� �������
� [yx, =�	 ������ 	��	
	� ��� ������=� �
��-

�'�	��	�	 ������� (��. ������ 3.5.2.1). D	�:	�����	
���� ���	���� 
 
ITI\ 	�����=�
��� ��	 
����	�����
�� � :	�:������� []X1, []X2 � 
[]IX, 	������%&��� �
��
�'�	���� ������ � 	
���
�%&��� ������-
��%&�� �����
�� (��. ������ 3.6.6.3). ��'���	�� Fc � UII^ ��������
�%� 
�� �	
����	��� :��	'��	
 �����=�	� ����	�� � ����%� 
����% �	�< 
 
����	���
���� 	��	������%&�� �������. ��'���	�� Fc � UIIS !
�������-
�	
��� ������&���
���	 �� ;-���:	'���� � �=���
�%� 
 ������'�� �� 
�
��
�	���.

���
	�::����� ��'���	�� Fc � UIII ���%� ��	���% ����
����. �	���	 
	��	
�	� � -'���, ���%&�� 2 �����	��	������	�	���� 
��
 ���	=��� 
�	����, 	�� �	������ 2 �	�	������<��� '���, ������=��� � -'���� ��'��-
�	�	
 Fc � UI ��� Fc � UI. /�� '��� ����� �=���	
 IT^\. �	 	�	����	���� 
����
���� �-
	�'�
	� =���� � -'��� !�� ��'���	�� ��
�� ��	��	�	���. *� 
	��	
�	� 
������ „ Fc � UIII+ „ �	������ � -'��<, ���%&�% �	��	'����% 
��������������% � 
�����
���	=��% =����, ���=�� �	������� 
����	-
�����
��� � � -'��<%, =�	 �	�
	���� ��'���	�� ������
��< ������ 
 
���
�. 
>�
	� 
������ ��'���	�� ����
����� ��� ������
����� 
�������� 
���	
, 
� ��
�� �	�	'��	
, ��
�	:��	
 � ���� ������ 
���	
. +�<�������
��� 

������ „ Fc � UIII;, �	�����&�� � -'��<, ���
	�����% 
 �������� =���� 
���
	���:	�:��������	���	�. /�	� 
������ ��'���	�� !
������������� 
�� �����	:����.

	3-���������
 �3-��'���	�� �	 �
	�� ����
���� �	��� �����	�����, =�� Fc-��'���	��. 

*�
����	 4 ����	
���	��� �3-��'���	�	
 (����. 2.19). GU1 (GK35) !
�����-
���	
�� �� �	�<
	 �� 
�����=��
�� :��	'���� (�����	:����, �	�	'����), 
�	 � �� ���� ������ 
���	
P ;-���:	'����, !����	'����, :	���
������� 
���������� 
���
��. �� �	������� GU1 �=���
��� 
 �
���
���� �����-
��� 
	����
�	
, �.�. 
��	����� 
�����$�% :��
'�%, ����%&�% 
�%=�-

�% �	�< 
 ���
���� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
��� (��. ������ 3.5.2.2). 
#	��
��� GK35 �
���
���, �	���	 G3•, :������� G3k. ��'���	� GU2 
(GK21) ����� ����	��� $��	
�� ���
�� ������	
. C� �
���
��� :�������� 
�3, ���	��&���� �� ������ ������� �������'�� „ �3•, iG3•, �3k. ��	�� 
�	�	, GU2 ������ ��'���	�	�  
����� /�$�����…B���. /�	� ��'���	� !
�-
�������	
�� �� ;-���:	'���� � :	���
������� ���������� 
���
��, �	 
�� �� :��	'����. C� �� ����� 	��	$���� 
 :��	'��	��, �	 ������ 
����% 
�	�< 
 �
��
�'�� ;-
���	
 (��. ������ 3.6.2.1) � ��	'����� ���	���<�	�	 
	�
���, ��	���	��&�� 
 ���	��$�
�� '������. ��
	��' GU3 � GU4 ����-
���
��%� ��� 	����
�����	
����� (��. ������ 2.3.1) � 2-�������� „ #��-1 
(�K11•JGK18) � |150,95 (GK11cJGK18). C�� �
���
�%� ���
��
��	
����� 
:������� G3• „ iG3• (��. ������ 2.5.1). ;�� �3-��'���	�� ����%� 
����% 
�	�< 
 
	���	�� �
��
�'�� 
	���������, ��������� �
���
���� �3 � �	
���-
�	��<% �	���
����� 
���	
 � ��
	��� 	�������� 
	��	����	
 
	��������� 
	� �������� 
	����
�	
.
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����
!� 2.1=. ��'���	�� ��� 
	��	����	
 
	��������� �� 
���
�� =��	
�
�

E����	
� J
��	�� B
�������	�� 
�����, �9�

F�������
����
� 
�����


V

�
�
#���
� 
-�	�!



GU1 
(GK35)

G3•, 
iG3•, 
G4•, 
G3k

160…250 /����	'���, �	�	-
'���J��
�	:���

C��	����'��, 
���&������� �3•, 

������ �������� 

	����
�	


GU2 
(GK21)

iG3•, 
G3kj, 
G3k 

140 ;-
���
�, >-
���
�, 
������
����� 

������

*����	������'��, 
�
���
���� 
����� 
/�$�����…B���

GU3 
(GK11•J
GK18)

iG3• 170J95 #	�	'���J��
�	:�-
��, �����	:���

C��	����'��, ���-
&������� iG3•

GU4 
(GK11cJ
GK18)

G3•, 
iG3•, 
G3kj 

150J95 #	�	'���J��
�	:�-
��, �����	:���

C��	����'��

G3aU G3a 59 >�=��� 
���
�, ���	-
:���, �	�	'���J
��
�	:���, �����	-
:���

C�
	�	������ �����-
�	�	
, ���	��
���

G5aU G5a 43 �����	:���, �	�	-
'���, ���	:���, 
!	���	:���

C�
	�	������ �����-
�	�	
, ���	��
���

�5W2 G5a 41 �����	:���, �����-
��� ���������� 

���
�

>	 ��f 
������	 ���-
���

2.3.4.3. ���
��!
�, 
����
���		�� �������	
�� ��!���
�
� -��
!
�
�. 
$
��
�
��	
� -��
!
���	
� #�5


����	���
���� ��$���� :��	'��	�� =���� �����=��� ���������� ��'��-
�	�� :��	'��	
 ���
	��� 
 �����
� ��	'���	
 �
��
�'��, 	���=�%&���� 
��������, �	 ���
	��&�� 
 	����
	
	�� �����<���� „ �	�������% � �	-
�����%&��� �����$���% =����'�. ����	��� �	��	 ���=��� �
��
�'�	�-
��� ������<��� ��	'����, �����
����� ��� ������� 	��	�����	
����� 

���	
 (	�	����	 
������ ������=� ������� =���� Fc � U). /�	� � G3U-��
���-
��� 
������� �
��
�'�� :��	'��	
 �������=�	 ��	������� �� ���. 2.27.

�� ��=��<��� ������� :��	'��	�� 	��	
��� �	����� ��	���	��� �� 	���-
&���	� 
 ��$��� �=���
� �	�����	
���	� 
���
�, ��� �	���� �:	����	-

��<�� 
�������� ����
����, ����
����� :��	'�����	� =�$�� ( phagocytic cap). 
�� �	
����	��� ���	���� 	��=�	 :�
���	
��	 ���
	�<
	 �	��
�� �������. 
C�� 	����	
��
�%� 	�E�������� Fc-��'���	�	
 
 
������� 
 �����<���� 
����
�����	�	 �$�
����. /�	 ���
	��� (�� �=�� 
	�:	���'�	���� ����-
�����) 
 �
��
�'�� �������&�� 
 '��	��������=��
	� =���� ��'���	�	
 
���	���
���� �������
� [rc. /�� 
����� :	�:	������%� '��	��������-
=��
�� �=���
� ��'���	��, 
 �	� =���� 	����
� ���	���� 
 �	��
� IT^\, 
� ��
�� 
	���
����%&�� � ���� 
����� �������
� [yx. D	�:	���	���� 
IT^\ 	�����=�
�%� �
���
���� !�	�	 �	��
� � []2-�	������ 
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���	
����

[yx-
����. ?���� �
��
�'�	���� 
	��� ���������� �� ��� :������	
, 	���-
����%&�� ���<���$�� �	� �	�����.

�� ����	� !���� ����	��� 
���� �
��
�'�� �
�� :������	
P XI 3O � 
XWG. XI3O 
����������� ���
��&���� :	�:��������	���	� 4,5-��:	�:��� 
(XI 4, 5X2) 
 :	�:��������	���	� 3,4,5-���:	�:�� (XI 3, 4, 5X3), � XWG „ ���-
&������� XI 4, 5X2 � 	����	
����� ���'�����'��	�� (K^Z) � ��	���	����-
:	�:���. ?��'�����'��	� �
��
����� ��	����
����� �. ��� !�	� ��	
��< 
XI4, 5X2 �� ����<$����� ����	���� ��	 ������� ��� �=����� :	�:��������	-
���	�-4-:	�:��-5-
�����. ;�
�%=���� XI 3O � XWG ����	�
��&��� ���
�-
��� :��	'��	��.

�����%&�� !��� �
��
�'�� �����
��� �� 	����	
���� ��	��
�	
, �=���-

�%&�� 
 �	��������'�� �
���� „ ��	'���, �� 
	�	�	� 	��	
�� :��	-
'��	�. ?�� �������'�� !�	�	 !���� ��	��	���	 �=����� H>D�� „ Uac-1, 
Gkc42 (�� �
��
�	��< ���	������� ��� Fc � U-��
����	� :��	'��	��) � Uho 
(�������
	
��� ������&���
���	 
 
	��������-��
����	� �	��	&���� 
=����'�). ���� �
���� 	
����%� 	��	
���� :	�����%&���� :��	'�-
����	� =�$�. �� �� ������% 
 �������� 
 !��� �=���
�� 	�
�=�%� ���
� 
�������
� \^UGO[ ( Myristoylated alanine-rich C kinase substrate), �
��
����-
��� ��	����
����	� �.

+
��
�'�� H>D�� ��	���	��� � �=������ ���
	
 	����� ��������	-

�� ��
��	���	
 „ ZYF-���
	
 (ZYF „ Guanine nucleotide exchanging fac-
tor). Q=����� 
 :��	'��	�� ����	��� =��
	 �	
����	 ��� ���	�	 ���
� Vav, 
	�����%&��	 
��	
�� ��	���
	� 
 XI 3, 4, 5X3 � 	�����=�
�%&��	 �
��
�'�% 
H>D�� �������
� Uho. ; ��	�
� F-�
���� 	��	
��� �	�< ����������� 
ZYF-
	����
�� ^r|1J2. +
��
�'�% !�	�	 
	����
�� 	��&���
���� H>D��� 
Gkc42 � �=������ ���
�  Ž^[X ( Wiskott…Aldrich syndrome protein) „ ���	
, �
�-
��
�%&�� ���� �
���� � �������	�f ��:�
� Ž^[X ���
	��� 
 ���
���% 
 �����	�� ;��
	���…C����=� „ ��. ������ 4.7.1.5). Ž^[X 
��	����� �	�< 

!

! !

! ! ! !

! ! ! !!

! ! !

���������

(0=:����

����
�!
�������!6Z\W7

(0=�*�

-��������

��*#�$���

WcV

qa}D~C18P

V[C1 Cdc42 [VWj Vho[

•[q\ X[K1 XIRK •[SX V~CK

9���
�
*��
"!
W:���

�

[rp2UQ:*��
�
��"!
���
���
*��
"!���

�

��
�����
"!
�
�*

�

CQV

&
�. 2.2<. ������<��� ����, �����
����� �
���
����� ��'���	�	
 ��� 	��	���	
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�
���%&��	 �
��� ����� ���
���������� 
 �������� :	�:	��	�������� 
� ZYF-
	����
�	� ^r|1J2. �	��������'�% �
���� 
	���	����%� � ������ 
���
�, 	���
	 �� �	�< ���=��� ���	.

>�
�� 	����	�, �	��������'�� �
���� 
 �	=������ � �	��������� 
=����' �	���
���� 	��	
� :	����	
���� :��	'�����	� =�$� „ ���
�	�	 
�����<���� �����	������� ��	'���	
 � ���	��	� �	��'�� �����%&��	 !���� 
:��	'��	��.

2.3.4.4. $
��
�
��	
� 
 �
�����	
� -��
�
��
��&���
�%� �����=�� 
 :��	���	�	��� ��	'���� �	�������� =����'� 


 ��
����	��� 	� �	�	, 
�
�� ��'���	�� �=���
�%� 
 �� ����	���
����. 
��� Fc � U-��
����	� :��	'��	�� 
 ���
��� 	�E�
�� �=���
�%� ���
�	�	���, 
�	��� 
�
 ��� 
	��������-��
����	� :��	'��	�� =����'� �	��������� 
 

���
� ��� �� :	����	
����. �	�� 
 ���'��'�� :��	'��	�� �������
	
�-
�	 ���
	�<
	 ��	���	
, 
 :	����	
���� ���
�	�	��� ���
��� �	�< ���-
�������� ��	���� �, �
��
�'�� 
	�	�	�	 ��	���	��� ��� �
���
���� � 
��	��
���� XI 3O. #�	��� � ���������
����� 
�
 	��	
�	� «�
������<» ��� 
:	����	
���� :��	�	��.

; :��	'��	�� �=���
�%� �	�<$�� ��	&��� ��������, ��	��� ���
�$�%-
&�� ���	���% ��	&��< 
��� �����	�����. Q
���=���� ��	&��� 
���	=�	� 
�������� ��	���	��� �� �=�� :	
��<�	�	 !
�	'��	�� „ �	������'�� 
���-
��
���	=��� ������� (���
��� 	����	� �� �=�� ������ !��	�	�, �	 ��
�� 
� �=������ �	����� !��	�	� � !��	��������=��
	�	 ����
�����), � ��
�� �� 
�=�� :	����	
���� ������� de novo. ; !��� ��	'����� �������
	
��� H>D��� 
^rp-6 (ADP-ribosylation factor), � ��
�� ���
	�<
	 ����� ���
	
, �	���
��%&�� 
���������� �������� 
 �	�� :��	'��	��. >�
�� 	����	�, �������� :	���-
��%&���� :��	�	�� �	���=��, �	����� �� 
��
	
 �����=�	�	 ��	���	���-
���. ������� ���������� :�������	
 ��	���	��� � �=������ ���
� V^\X3 
� �	���
����� :�
�	�	
 �������
� [N^UY �	� 
	���	��� H>D��� Ua•.

�	�������� =����'� 	����	
���	 �	
��&����� ����� �
����, �
	�-
'������	
����� 
	
��� :��	'�����	� =�$�. �	�������� :	�����%&���� 
:��	�	�� 
 
���
� ��
���$���� ���
����� ��� ��� ��������, �	�	��	 
������
�-�	����. ����� �	��� !�	�	 ���� �
���� ��=���%� �� 	
������� 
:��	�	��. ��	'��� ����	�
� �
���	
�� ����� ��
���� 	� �	�	
 �� 2M. ; �	 
�� 
���� �
���	
�� :�������� :	�����%� ����, 	��	��&�� 	� :��	�	�� 

����< 
���
�, � �� �	
��&���� ������&��� :��	�	�� 
 ����< '��	������.

����� �	��� 	����	
���� :��	�	�� �� ����� ��
����'����� 
�&���
 � 
:������	
, ��	�	���� �����$��< ���	���. ������&���< 
����< 
���
�, 
:��	�	�� ��	�	��� ��	'��� �	���
����, 	��	
� 
	�	�	�	 �	���
��%� ��	-
����
����� �
�� ������� � :��	�	�	� �����=��� ������, ���
�	��&�� 
 
��� !::�
�	���� �	��
���. �	
������< �	���
���� „ ����� ���������� 
���
��	
 :��	�	�P ���=��� �� �� �������� ��������
�%� ���
��� ���-
��� !��	�	� (Ua•5, YY^1), ����� 	�� �����%��� ���
����� �	����� !��	-
�	� (Ua•7, Ua•9, ���
� ������ W^\X2). ?����� �	
������� �	���
���� „ 
��
������� �	������	�	 � ��������� ���
��� :������	
, �	�����&���� 
 
:��	���	�	���, 	 =�� �	��	���� ����� �
����	 �����. ��� �	���
���� :��	-
�	�� ��������
�%� ���������, ����
������ ��� !��	�	� 
 '��	�. ������� 
� !��	�	���� ����������� �	 ���������, ��	��	�� � ��������	� �	���

� 
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���	
����

������� 
 :��	'�����	� =�$�. ��%=�
�% �	�< ��� !�	� ����%� ���
� 
�������
� [N^UY, 
�	��&�� 
 �	���
 ������ ���
�%&���� ������. /�� 
���
� �	�	����=��
� 
����	�����
�%� ����� �	�	�. ; �	�<$����
� ���=�-
�
 �����
����� �
������ !��	�	� 
 :��	�	�� 	������%� ��
�	����	=
�. 
������� ������ ������������� �	
�$����� ��	
�� 
�����
���	=�	�	 �� 2M.

��$�%&�� 

��� 
 �	���
���� :��	�	� � 	�������� ��� ��	�	��	��� 
���
��< � ���&�����< �	��	&����� 	�E�
�� 
�	��� ���	�	��. ������� 
:��	�	�� � ���	�	�� ���������
�%� 
�
 �	���� :	����	
���� :��	��-
�	�	��. ; �����	:���� ���	=��
 ��
����'����� 
�&���
 � :������	
 
��� :��	�	�� „ ���'�������	
����� ���	�	�	�	�	���� ������� „ ���-
'�:�=��
�� (�������<���, ���<$� 
���	 ���
�%&���� � :��	�	����), 
����	:��<��� (
�����, ���
�%&���� � :��	�	���� �	���), ������������, 
� ��
�� ��
���	���� ������� (��. ������ 2.1.2). ����	��� 
���� ��� �	���-

���� �	���

� 
 :��	���	�	�� 
	����
�	
 N^KX]-	
������ ��� �	�	&� 
���'�:�=��
�� ������ (��. �����). �	 ���� �	����	
����<�	�	 
��
���� 
 
:��	���	�	�� �	������	�	 �����=��� ������ ���������� �� �� �	�����-
�	�	, 
	�������� �� ��
���'����� �	���'��� � ��	�	��	��< �����$��< �� 
��� ���� ���������. �	����	
����<�	��< 
	
��=���� �����=��� ������ 
 
:	����	
���� :��	���	�	�� ��
���� 	� �	�	�	
	�	 ��	
�� �� =�
��
�-
���<�	��� 
 �	��� �� 2MP 	� 
�$� ��� ����	:��<��� ������, =�� ��� ���'�-
:�=��
��, �	!�	�� ����	:��<��� ������� �	��� ���
�%��� � :��	�	����. 
/�	 ������� ��	'���� �	���
���� :��	���	�	�� 	����������% «�	��
�»P 
���=��� ��	�
��%� �
	% �
��
�	��< :������� � �������<��� 	������	� 
�����
��, �	�����%&�� �� ���'�:�=��
�� ������, � �	 ���� ��
������� 
����� �	������%��� :������� ����	:��<��� ������, ����	��� �
��
��� 
��� 
����� ���=����� ��. ����	���� ��� �	�	
 �� 2M 
 �������� ������ 
���
� �������
�  ������	�������	
. ��	'��� ������� ������ 
	���	����-
%� ��
�� 
����� � H>D��� �������
� Ua• (
 =����	��� ���	
 Ua•5).

�:	����	
����� :��	���	�	�� „ 
���	=��� 	��������, ���'�������	-

����� ��� 	��&���
����� 
������� � ���&������� :��	'����	
����� 

	����
������� 	�E�
�	
.

2.3.5. ��*&�#�C����+ E��*C�+ E���C�&��
 �	��=�	� �����=���� :��	'��	�� �	��	�� 
 �	������ 	������<��� 

���	
�� ��� 
������� � '��	���� ���	���	
, �.�. 
 	��&���
����� 
���-
��
���	=�	�	 '��	����. �	!�	�� !::�
��
�	��< :��	'��	�� 	����	
���� 
�� ��	�<
	 �	��	&����� ���	����, �
	�<
	 ��	 �����$����� 
����� 
���
�. 
; ��
����	��� 	� �������'�� ��
����'����� �
	���
, �����=�%� ��
��-
$����� � ����
��$����� :��	'��	�. >	�<
	 ���
�� 	�
�=��� �
	��� ��	-
�	��=��
	�� ���������=���% � �	��� ���������
��<�� 
�
 !::�
��
��� 
��&����� ���
'�� „ ��	�
����� 
�	�����	�	 ����������.

������� ��	���	��� 
 :��	���	�	��� :��	'��	
. D��	���	�	�� 
�	������ :�
�	��, �����$�%&�� ��
�		�������� (����. 2.20). ;�����%� 
���
	�<
	 ����� ��
�� :�
�	�	
P


���	�	���
������ :�
�	��P
�
��
��� :	��� 
���	�	��f
���	���	�����&�� �	��������f

��	������ �����	����f

€
…
…

€
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���	�	�- � 	
��� ��	��-����
������ :�
�	��P
:�
�	��, 	����	
��
�%&�� �	
��<�	� ��
�������f
��
���'����� �������f

���	���� ���
�f
:�������f

	�
�������� �������	�� �����	�����.

����
!� 2.2O. D�
�	�� ��
����'���	��� :��	'��	


������ -���
�
� 
�
 �
�������
� $���
��

��
������� (�� 4,5…5,0) �����<��� �
��
�	��� V-+>D���

+
��
��� :	��� 
���	�	�� ŒC2
-, � 2C2, ŒC�, C� -, CGl-, ‘C2, C3

+
��
��� :	��� ��	�� N}, }}ŒN}’ � �.�.

����	���� ���
�
G����	'����� (
������� Z, !�������, �����-
'���� � ��	�������-3), ���	'��, ��
�	:�����, 
SXI-���
�

������ ����	����
#���	���	
������, 5•-��
��	������, � -����-
���<:�����, � -��%
��	������, 
����� ���'��	-
:	�:����� � �.�.

B�
����'����� ������� ?�:������ �  � � , 
�����'�����

;�� !�� :�
�	�� ��	�
��%� �
	% ��
����'����% � ����=��
�% �
��
-
�	��< ������&���
���	 
 :��	���	�	���, 
 
	�	��� 	�� �	�����%� �� 
���	�	� (:�������, �������) ��� ��������%��� de novo (�
��
��� :	��� 

���	�	�� � ��	��). ��
	�	��� �� ��
����'����� :�
�	�	
 (N} � ��	 ����-
�	����) �	��� :	����	
��<�� � �����
	
��< 
�� ���������	�	 �������� 

���	
. ;�� ��
����'����� :�
�	�� �	��� ��	�
���< �
	% �
��
�	��< 
��
�� �� ��������� 
���
�, 
��� 	�� �	����%� 
 �����<���� ���������-
'�� ��� ������ :	�� ��
��'��. C���
	 !�� :�
�	�� ������� 	���=��< 	� 
��
����'����� :�
�	�	
, �� �
������� � :��	'��	�	�, � �=���
�%&�� 
 
�������'�� 
��
���	=�	�	 '��	���� (��. 2.3.6.1).

2.3.:.1. Q
��
�
����
�
��� -���
�� ������
!
�	
��

; 	�����=���� 
������� :��	'����	
����� ��
�		�������	
 ����	-

��� 
���� �	�< ��	��
	���� 
���	�	��. H��
�	� �	����� 
 	����	
���� 

���	�	���
������ ��
����'����� :�
�	�	
 „ 
���	�	���� 
���
 „ ����-
�	� (���������	� �� ��
����) � 
��	
	��	��
��
�	� 	��&���
����� '��� 
���
'��, ���
	��&�� 
 	����	
���%  ���
�	�7 -
�� �
��
�
��.  +
��
��� 
:	��� 
���	�	�� 

�%=�%� 
��	
	���
��
��� �
	�	���� ����
���, �	�� 

���	�	�� � 
���	�	��	�����&�� ����=��
�� �����. C����	
���� �
��
��� 
:	�� 
���	�	�� 
������������� :������	� NADPH0
��
���
�  (N^KX] „ 

	�����	
������ :	��� ��
	�����������
��	���:	�:���), ����
���	� 
��
��  	
�����	� :��	'��	
 ( Ph
x ).

	
���� NADPH-��
�����
����	�	���� 
���
 ����������� 
 �������� :��	���	�	�. ��	�
� 

N^KX]-	
������ „ ���	��	� �	����� 
 �����
� 
���	�	��	�	 
���
� � 
������'�� �
��
��� :	�� 
���	�	��. N^KX]-	
������ �
��
������� �	� 

������� ������	
, 
	���
�%&�� ��� �
���
���� ������	
 � Fc-��'��-

€
…
…
…
…
…
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�	����, ��'���	����-«���	�&�
���», �	�	����	�	�	����� ��'���	����. 
���=��� !�	� ��	'��� ��	���	��� 
 �=���
� 
���	=�	� ��������, �����-

�%&�� 
 �	�� �����
�� ���	��
��=��
	�	 ������ ��� 
 �	�� 
	���
�� � 
:��	'��������� 	�E�
�	�. ��� :	����	
���� :��	�	�� ��	�
� N^KX]-
	
������ ������&����� 
����< 
���
�.

���
��
��� N^KX]-	
������ �	
��������� 
 �������� ��
���	���� 
���-

�� � ���'�:�=��
�� ������. C�� �������
���� �	�	� :��
	'��	��	� •558, 
�	��	�&�� �� ���E�����' �  (|22 |ho‹ ) � �  (j|91 |ho‹ ), � ��
�� ���
� Ua|1�. ��� 
�
��
�'�� 
 N^KX]-	
������ �	��	��������� 4 '��	�	�<��� ���
�P |47 |ho‹ , 
|67|ho‹ , |40 |ho‹  � H>D��� Uac-2. ��� :��	'��	�� ������� � 
���
���, �	���-
��&�� N^KX]-	
������, ���
�%��� � :��	�	�	�. +
��
�'�� :������� ��	-
���	��� ��� 
 �	���
� �������� :��	���	�	��. ; ���
��=���� '��	�	�<��� 

	��	����	
 
����� �	�< ����������� ���������� :	�:	��	�������, 	���-
��=�
�%&�� �
���
���� '��	�	�<��� 
	��	����	
 Xho‹ „ :	�:	�������	-
���	�-3,4-��:	�:��� (XI-3,4X 2) � :	�:	�������	���	�-3-�	�	:	�:��� (XI-3X), 
� ��
�� :	�:	�������	���	�
����, 
���������%&�� �� 	����	
����.

�	� 
������� �
��
�'�	���� ������	
, ������������ ��� �
���
���� 
�	�	����	�	�	���� ��'���	�	
, ��	���	��� :	�:	�����	
���� |47 |ho‹  � �
��-

�'�� �
�� ��	 �	���	
P Xb � []3. ��� �=����� Xb-�	���� |47 |ho‹  ���
�����-
���� 
 XI( 3,4)X2 �������� :��	���	�	��, � � �	�	&<% []3-�	���� „ 
 �-
	�-
'�
	� '��	�	�<�	� =���� ��������	�	 
	��	����� '��	��	�� •558 „ |22 |ho‹ . 
���������
$��< 
 ��������, |47 |ho‹  ��	�	���
��� 
�������% 
 ��� ���
� |67 |ho‹ , 
��	���	��&��� �� �=�� 
����	�����
�� �-
	�'�
	�	 �	���� |47 |ho‹  � �-
	�-
'�
	�	 []3-�	���� |67 |ho‹ . +����	���� ���	
 |40 |ho‹  �
���� � |67 |ho‹  ���	��	, � 
=���� Xb-�	��� 	� ����	��������� 
 XI-3X ��������. C��	
������	 H>D��� 
Uac-2 	�
	�	������� 	� �������	��, ��	
���%&��	 �� ��� �	
	�&���� �	��	�-
��� 
���
� (	�������� 	� �������	�� 	����	
���	 :	�:	�����	
����� Uac-2), 
� 
��������� 
 �������� :��	�	��, ��� 
����	�����
��� � �	��
��	� |67 |ho‹ . 
>�
�� 	����	�, 	��&���
������ �	���� ��	�
� N^KX]-	
������ (���. 2.28).

!
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m
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!
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!
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ZTX!
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! p4A!

X pjA!
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Vac
!

ZDX!ZDI !

ZTX!  
����
* !

&
����
�" !
���
��*� !

���
�
����

�" !
���
��*� !

(�
���
*
����

� !

gp^1!

W[D !

p21!

me€e

gp^1

!

W[D! p21!

me€e!

p4P
!

Vap1!

=�����
�
��:
��

�!��9

ZDXUZTX!
��
�#�"���

&
�. 2.28. ����� �
��
�'�� N^KX]-	
������
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�
��������� �������� ���� ��
������
�	�:	���'�	���� ���������, ��	���	��&�� ��� ��	�
� N^KX]-	
��-

����, ���
	��� 
 �	��, =�	 �� 	��	
�	� 
	��	���� j|91 |ho‹  ���	������� 
��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � 	
������	� :	��	� 
	:�
�	��, 	���-
��%&��	�� ��� ���
	����, „ N^KX]. /�	 
����	�����
�� ��	���	��� 
��� �=����� ��	�����=��
	� ������ F^K (:��
�� ����������
��	���) 
� �
�� �	��
�� ����. F^K �	��=��� !��
��	� ( � -) 	� N^KX] � �������� 
��	 «������	�» �	��
��� ����, 	���&���	� 
 '��	�	�%, 	� 
	�	�	� 	� 
�����	��� 
 «
���������» �	��
��� ����, 	���&���	� 
 �	������	�� 
:��	�	��. ;��������� �	��
��� ���� �������� !��
��	� �	��
��� 
��-
�	�	��, =�	 ���
	��� 
 	����	
���% �����
��
�� , 	�E�����%&��	 
 ���� 
�
	���
� ���	�� � ����
���, � �	�	�� ����
���	�	 �����	
�������
��	�, 
��� �����	
������	�	�  (ŒC2’). �����	
�������
�� „ 
	�	�
	��
�&�� 
�	�	��=��<��
 �
��
��� :	�� 
���	�	�� (���. 2.29). ; ��=��<��% :��� 
:��	'��	�� �����	
������	�, 	�����%&���� �� �=���
� 
���	=�	� ����-
����, ���	����� 
	 
�����
���	=�	� ��	�������
�f �	��� :	����	
���� 
:��	�	�� � :��	���	�	�� 	� �	������� 
����< !��� ������.

�� �����%&�� !���� ����������� '��< ���
'��, ���
	��&�� 
 	����	-

���% ����
��	
, �	�	
 
���	�	�� � �	�����&�� �� �	��
��, 	�����%-
&�� �	��� 
��	
	� ��
����'���	� �
��
�	��<% =�� �����	
�����	�, „ 
�
��
��� :	�� 
���	�	��. �	� �����
��� :�������  �����	
������������ 
�� �
�� �	��
�� �����	
����	�	 ���	�� 	���������  �����
�* �
�
�
��.  ; 
��������
�� �	�	
 Fe 2M �����	
��� 
����	�����
��� � ����
��<% 
	�	�	�� 

!

!

!

!

!

!&
���
���
"

�����

;!
�����
*
�#����!
�
���������
��*��>!
%���*���

�!
 ���
�
�?!
���
*���
�?

9��
��

�"!
�
��#���
">!
%���*���

�!
������
�
�
�?!
� �
���

E��#��!�
������
� �!
�*����>!
%���*���

�!
�#������
����
����

������*�

9#������
��
��#��*�

�
���������
��*�

9��
��

�"!�
��#���
"

N[DXm:!���
��*�
N[DXm!3!~ 2 N[DXm!3!~ 2:!3m3

N[DX!3!~ 2
:!3!m3

2~ 2:!3!2m3

~ 2:!3!m2~ 2

~ 2!3!m2~

m2~ 2

m2~ 2!3!1~ 2

~CI :3!m2~

~CI :3!m2~m2~ 2!3!CI:

m~!3!~m!3 1~ 2!

1~ 2!3!CI:3!m2~

2m2~!3!~ 2

&
�. 2.2=. ����	�	���
������ ��	'���� 
 :��	'����, ���
	��&�� 
 	����	
���% 
��
����'����� 
�&���
 „ �
��
��� :	�� 
���	�	�� � ���	���	�����&�� ����-
�	���	
. ���
� „ 	��	
��� ������ ��	'����f ����
� „ ����=��
�� ���
'�� � �� 
��	��
��
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� 	����	
�����  �
��
��
�0���
����  (ŒC�) (��. ���. 2.29) „ ���<�	�	 	
��-
������. ����
��< 
	�	�	�� � 	�	����	 ����	
���-����
�� 	�����%� 	=��< 
���<�	� ��
����'���	� �
��
�	��<%. ��� �� �	
�����	� �����
�� ��	��-
�	��� ����
���	� 	
������� �����	
, �����
 ��������� �
����, 	
������� 
���<:������<��� ����� � ������ ����	
�� ����=��
�� ��������� ��
-
�	�	��
�� 
 
���	=��� ����
�� ���	���	
, ���
	��&�� 
 �� ������. ��� 
����'��� ���	
, 
	����%&�� ���E�����'� N^KX]-	
������, ����$����� 
�
��
�	��< !�	�	 :������� �, 
�
 ������
��, ���
�
����� ��	��=��
�� ���-
�������	���� �	����<  (��. ������ 4.7.1.4).

��
���������
���� ������� 
����������� 
��, ������������ ����������
������
 #���	���	
������ „ ���
����� :������ ����	:��<��� ������ ����-

�	:��	
. C�� �	���
���� 1…5‚ 	�&��	 ���
� !��� 
���	
. ������ �	��-

��� ����	���	
������ „ �����	�����, 	����	
����� �����	� � - � 
���
	� � -'�����. � � -'��<% �
����� �����	�	�����&�� ������ „ ���. 
#���	���	
�������� ��
�	��'�����  ������� 

�%=���, �	���	 �	���
��-
�	 ����	���	
������, ����
��< 
	�	�	�� � 
	:�
�	��, 
 �	� =���� �	�� 
���	���	
 (Gl -, I -, Sr-).

#���	���	
������ 
����������� 
 :��	���	�	��� 	
�������<��� ���
-
'��. ���
��&���� �	���� (I -) 
 �	��
������� �	� (��� �=����� ����	��-
�	
������ � ����
��� 
	�	�	��) 	�����=�
��� ��	 �
���
���� � ���<:���-
���<���� �������� ���
	
, ���
	��&�� 
 ����$���% �������	�	��	��� 
��
�		�������	
. ��� 
�����������	� ����	���	
�����	� 
����	�����-

�� �	�	
 Gl - � ����
��<% 
	�	�	�� 	��������� ���<��� ��
�	��'����� 
����� „ 7�
�	
���
���� (�
�
7�
�	��) �
��
��  ]}Gl. ��� �� 
����	�����
�� 
� ����	
���	���� 	�����%��� 7�
���
	� , 	�����%&�� ��
����'����� 
�����
���. ��� 	
������� ��	��	
�����	� 
���	�� �����	
���	� 	�������-
��  �
��
��
�*	�� ���
���  ŒC�, � ��� �� 	
������� ����
��<% 
	�	�	�� „
  �
	����	�� �
��
�
�  ‘C2 (��. ���. 2.29)  /�� �����	���� 	�����%� ���<�	� 
��
�	��'���	� �
��
�	��<%. ���������� 
���	�	� 	�	����	 �
��
�	 

����	�����
��� � �	��������&������ ������� 
���	����, 
���
�� 
�� ����
���	� 	
�������, ����$�%&�� '��	���	��< �������� ��
�����. 
���������� 
���	�	� �=���
��� 
 	����	
���� �&� 	��	�	 ��
�	��'��-
�	�	 
�&���
� „  
�
	�  (C3).

�����	:��� „ ����	��� !::�
��
��� ��	��'���� �
��
��� :	�� 

���	�	��. � !��� ������� =�
��
����<�� ������ ���� ��
�		�������	
, 

 ���
�% 	=����< „ 
��
���	=��� ���	����.

2.3.:.2. +��
� ��
�� 
 ��
 ��

��
�	��
+
��
��� :	��� ��	�� 	�����%��� ��� 	
������� �������� � ��	 

���
��&����� 
 '��������. *�
����	 2 ���� ���
��&���� ��������, 
	��� �� 
	�	��� 
������������� �������	� � ���
	��� 
 	����	
���% 
 	�������. ��	��
�� ����	�	 ����, 
�����������	�	 NY0�
	���
� , „ '��-
������ � 	
��� ��	�� (���. 2.30). *�
����	 3 ��	:	��� N}-�������, �� 

	�	��� !��������<��� � ����	���<��� !
���������%��� ��	�����	 
 
�		�
����
�%&�� 
 ���
��, � ��
�	:����<��� N}-������� �
������ ����-
'����<�	� ( iNYZ ). *����	 ��
�	:����<��� ��	:	��� 	�
����
���� �� 
	����	
���� �
��
��� :	�� ��	�� 
 :��	'����. C��	
�	� ����
�	� iN}[ „ 
IFN � f !�	� :�
�	� 
�	��� 
����� 

 ��� 
 �������� ��
�	��'���	� 
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�
��
�	��� ��
�	:��	
. ?���	� �
��
��	� iN}[ „  ���������	������ „ 
�
��
������� TNF � . C������<�	� ���	
�� ����
'�� iN}[ „ �	=�����	� 
�����
�� IFN �  � TNF � .

  +��
� ��
�� ( N}) 	������� ��
�	��'���	� �
��
�	��<%. C�	����	 
���<��� ��
����'����� �
	���
� ��	�
���� ��	��
� 
����	�����
�� 	
��-
�� ��	�� � �����	
������ ����
��	� „  ���
��
	
��
� (}}N}’), 	
����%-
&�� ���<:������<��� ������ ���
	
�� � �����
	
�� �	��
��, ����$�� 
��� !�	� �� :��
'�� (���. 2.31). *� ���	
��������� 	�����%��� ������ 
�
��
��� :	��� ��	�� „ ����
��� N} 2Œ � C�Œ (��. ���. 2.30). ; ��	'���� 
���
��&���� 	
���� ��	�� ��	���	��� 	����	
���� ���	�	
 � ����
��	
 
������� (N} 2

-, N} 2Œ), � ��
�� ���������	�	
 (N} 3
-).

C��	
��� ��	��'���� �
��
��� :	�� ��	�� „ �	�	'���J��
�	:���. �	�� 
�����	:��� ��
�� ��	�	��� ��������	
��< ��
	�	�	� 
	��=���
	 	
���� 
��	��, ��	 �	�< 
 ��
�	��'���	� !::�
�� ��� !��� 
���	
 �� �	
�����. � �
��
-
��� :	���� ��	�� ����	��� =�
��
����<�� 
�����
���	=��� ���	���� „ 
��
	��
�����, �����, ��	����$��. �	�
	�<
� 	����	
���� 	
���� ��	�� 
	�-
�	��	 
�� :��	�	� 
 '��	�	��, 	� �����
��� �� �	�<
	 �� :��	'��������� 
��
�		��������, �	 � �� 
�����, Mycobacterium tuberculosis, ����� � ��	����-
$��. C
��� ��	�� 	������� ��
�� ���	�	'����� !::�
�	�.

2.3.:.3. $���
�� ������
!
�	
��
, 	� ���
���
� 
� �
��
�
�� 
 
��
�� ��
��
#�
�		�������� 
����	���� ��	�	�� ����������'�� :�
�	�	
 
���	-

�	���
����	� ��
����'���	���, � ��
�� N} � �
������� � ��� ��	��	���-
��&�� �	��������, 	��	
����� �� �����
�� ��
������<��� �����	
������-

L :�� 





5
��#��



N~

L :��

�



N~:�

��*�!

!

:�

��*�!

�� 

�*�

IL :4;!IL:1Q! ����

 ���
��

�

9

��*!
����� �
� !

���	
��

�!���#���

,�����
�
�
��!)�����

IWN� ;!TNW�

����
�����
"!
������

&
�. 2.3O.  ���� �������'�� �������� ��
�	:����� � 	����	
���� N}. ���	$��� 
�����
� 	�	���=�%� ���
��&���� 
�&���
f �����
����� „ 
������ :������	
 � 
'��	
��	
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�����,  
������ � ��. C���
	 � :��	'��	
 �:	����	
����< ��<�������
��� 
��������� ��
����'���	���.

����
����� ���������� 
���� ��������
���
��� !��	'��	�� �	������	� !��	�	� ��
��������. ?�� ������ !��	�	� 

����
����� ����	
����� ���=���� �� (6,0…6,5). ; �	������	� �	����� 
!��	�	� �� �	���
���� 5,5…6,0, � 
 ���	�	��� „ ˆ5,0. +���	��=��� ����-
����� �� ��	���	��� ��� �	���
���� :��	�	�. ��
������� �	������	�	 
������ „ ��	��	���	� ���	
�� �� ������� � :��	�	����. �	����	
����<�	� 
��
������� ����� 
 !��	�	��� „ �����<��� �
��
�	��� V-+>D��� „ ��	�-
�	�	 ���
�, ����
�=�
�%&��	 ��	�	�� �� '��	�	�� 
 �������. V-+>D��� 
�	��	�� �� ���
	�<
�� ���E�����'. V-+>D��� 	������
��� 
 :��	�	���, �	 
�	���
������ 
 ��� � ���	�	����. ; �����	:���� V-+>D��� �	�������� 

	 
��� ����	
���	���� ������, 
�	�� ���'�:�=��
�� (	��%�� �������<-
��� ���
'�� �� �	������	�	). ; :��	���	�	��� �� �	���
���� 4,5…5,0. 
; :��	���	�	��� �����	:��	
 |] ����� ���
	�<
	 
�$�, =�� 
 ����	��=-
��� ����
����� ��
�	:��	
. /�	 �
����	 � �	��� �
��
�	� ���	�	� 
 ����-
�	:���� N^KX]-	
������, �	�������	� � �	���������� ��	�	�	
 ��� 
:	����	
���� ����
��� 
	�	�	��. ��	�� �	�	, �
��
��� :	��� 
���	�	�� 
	������%� �
��
�	��< V-+>D���.

��
������� ����� :��	���	�	�� 	
���
��� ��
����	�����=��
	� � ��
-
����'���	� �����
��, �	�
	�<
� ��� ���=����� ��, ����
�� 
 4,5, �������-

!
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�. 2.31. ;����	�����
�� 
���	�	��	�	 � ��	����	�	 ����� :	����	
���� ��
����-
'����� 
�&���
. C����	
���� �	� �����
��� N}-������� ��
����'����� 	
���	
 
��	�� � �� 
����	�����
�� � �����	
������	�	�



�
��� 2. ������		�� 
���	
���140

�� !��
��	�����=��
�� �	���'��� 
���	
 ��
�		�������	
, =�	 ���
	��� 

 ����$���% �	��������� 
 ��� �������<��� 
�&���
. ��	�� �	�	, 
����� 
����� ��	�	���
��� �
��
�'�� �	�<$����
� :������	
 (	�	����	 �� ���-
�	:��<��� ������), 	�����%&�� ��
����'���	� � ��
����	����=��
	� 
�
��
�	��<%. ��	��
��, 
�����%&���� ��� �����$���� ��
�		������-
�	
, �����
�%� ��
�������.

��������
��� 	������� ����	:��<��� � ���'�:�=��
�� ������ �����	:��	
 

��� ����=������ �	�����&���� 
 ��� :������� (	�&�� =���	 :������	
, 

��
������ 
 :��	���	�	��� „ �	��� 60). ��
 ��
����	, ���=��� � :��	�	-
���� ���
�%��� ���'�:�=��
�� �������, �	�����&�� :�������, �
��
��� 
��� �������<��� � ����	&��	=��� ���=����� �� (�����	 ��
	� |] ����� 
����� :��	�	� �� ����	� !����)P &��	=��% :	�:����� � ���	'��, 
�	��&�� 

 ������ 
���	���� ���
	
 (��. �����).

 +���	:��<��� ������� �	���
��%� 
 :��	���	�	�� $��	
�� ���	� 
��-
��� ����	��� � ������ :������	
, �
��
��� ��� 
����� ���=����� ��P ���-
�	���	
������, 5•-��
��	������,  � -�������<:�����, � -��%
��	������ ,  
����% 
���'��	:	�:�����, � ��
�� ���
	������. +���	:��<��� ������� „ �	�	�-
�����<��� ���	=��
 ���	'��� � ��
�	:������. *� ����	:��<��� ������ 

 :��	���	�	�� �	�����%� ��
��  �������<��� ��	�����, 	�E��������� 
 
������ �����	'����	
, „ �&� 	���� �������
������ 
���	���� ���
	
.

B	�<$����
	 �	����	�	=����� 
 :��	���	�	��� :������	
 �=���
�%� 
 
���&������� ������ ��
�		�������	
.

��������� 
����
 ; �	���
� 
���	���� ���
	
 ���	�����%� &��	=��� ����	
���	���� 

	����
� (=�	 � 	��������� �� 
���	��	��<). ����� 
���	���� ���
	
 ���< 

�
 	�����%&�� :���������
�	� �
��
�	��<% (���	'�� � �����	'�����), 
��
 � 
	�
�������� ���
�, ��
����'���	� �����
�� 
	�	��� 	��	
��	 �� 
�
���
���� �������	 
����� ��� ���	���	
 
�&���
 (��
�	:�����, 
���-
��� ; 12-�
���
�%&�� :�
�	�).

 J
�
!
� „ 
���	���� ���	
. "�	 �	��
������� ����� 15 
?�, ��	!��
�-
��=��
�� �	=
� (|I) „ 10. @��	'�� „ :������, 	�����%&�� �
��
�	��<% 
 ����������. ?����
�� �� ���
��	
�� 
	��	���� �	��
��, ���	'�� 
���-

��� ���	��������'�% ������	���
��	
 
���	=�	� ����
� ��
�		���-
����	
, ��� ����� ����$�� �� '��	���	��<. C��=�	 �������� ���	'��� 
 
����
��	� 
���
� ���
��	
�� �	
����	������ �	��
�����. ; �
��� � !��� 
�
��
�	��< ���	'��� ��	�
������ �	�<
	 ��� ��	 
	�����'�� � ������� 
:���������, ��������, 
 :��	���	�	��.

 /����
!
�
	� (	� Serine protease cidin) „ ������ �	�	�	��=��� ���
	
, 
	�����%&�� ��	�����	� �
��
�	��<%, 

�%=�%&��  ������
	 I, %�������, 
 �����!
�
	 
 ��
��
	���03 . #	��
������� ����� �����	'����	
 
��<���-
�� 	� 25 �	 29 
?�. †��	=�	� ����
��� !��� ���
	
 	����	
��� 
��	
�� 
�	��������� �������� � ������	
����� :	�� ��
���	�	
�� ����	
���	� 
(��������, ���������). ��
	�	��� �����	'����� ��������
�%� �� �	�<
	 

 �����	:����, �	 � 
 �	�	'����. /�� ���
� 	�����%� ��
�	�	'���	� 
�
��
�	��<%, �� 
	�������%&�� � ��	��	����=��
	� �
��
�	��<%. In vitro 
����	�'����� �����
�%� �� �����	�	�����<��� � ����	���'����<��� 
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���"	�� ��#�	
��� ������		��� 
���	
����

��
�����, ��	����$��, ���	������ �����, � ��
�� �� 
���
� !�
���	�. 
����	�<$�� ��
�	�	'���	��<% 	������� 
�������, ������<$�� „ !�����-
�� � ��	�������-3. C���
	 
�
�%=���� ���� !������� ���=����<�	 ������� 
�����< :��	'����	
����� ��
�		�������	
. L���	 �����	'����� �����
�-
%� �	
�����	 � ��� !�	� 	
���
�%��� �	��� !::�
��
��, =�� �	 	����<�	�-
��. �������� Z �	������� ��
�	��'����% �
��
�	��< ���� 
	 :��������-
�	
���	� �	��	����. +
��
�	��< �����	'����	
 
�� 
���	
 �	��
������ 
�������	���� �����	
�� ��	������  ���������. �����	'����� ����
����	 
� :��
'�	���<�	 �	���
����  ��������� '��	�	
��=��
�� ���:	'��	
.

 J���
-���
	  „ 
���	���� ���	
, �����&�� ���
��	� ���'�:�=��
�� 
������. ?�� ���	 ����
����� ��	�	��	��< :	����	
��< ��	=��� 
	����
� 
� �
��� �	���� Fe 3M ��� ������ ������	
 � ��������	� 
������	��<%. 
;����	�����
�� ��	���	��� � �=������ �	�	
 ��
���	����. ��� �
���
���� 
�	�	
 ������ 	��������� 
�&���
	 
����	�	 '
���, =�	 	��������	 ���
	��-
=��<�	� 	�	���=���� ��
�	:������ 
�
 «
����	�	 ���
�».

��	�	��	��< ��
�	:������ �
���
��< �	�� ������ „ 	��	
� ��	 ��
��-
��'���	�	 �����
��. @�
�	:����� 	������� ������ � �	���� Fe 3M � �	����� 
�� ��:�'��. *	�� ������ �=���
�%� 
 ����		������� �������	 
����� 
��	'����� ��
�		�������	
, 

 �%=�� �����	�����. ��

������	
���� 
�	�	
 ������ ��
	�	��� �
�	�� ���������
�%� 
�
 	��� �� :����������<-
��� ��������	
 ��&��� ��
�		�������� �� �	�<
	 	� ��
���� ���	���	
, 
�	 � 	� �	��� 	���	��. B�
����	�����=��
	� �����
�� ��
�	:������, 	��	-

���	� �� 
	�
����'�� �� �	�� ������, „ ����<��� �������� 
�	�����	�	 
����������. �	���	 !�	�	 �	
����� 
	��	��	��< ����	�	 ��
�	�	'��-
�	�	 �����
�� ��
�	:������ �� ��
	�	��� ���	����, 	���
	 	�	 
������	 
�	����	=�	 ����	.

[PS0��
��
	�  (	� B�cteria permeability inducing) „ ���
�, �	
�$�%&�� 
��	��'���	��< ��
������<�	� ����
� „ 	�����%� �&� 	��� ������ 
���	�-
��� ���
	
 � ��
����'���	� �
��
�	��<%. #	��
������� ����� SXI-��	��-
��	
 �	���
���� 59 
?�. C�� �������
���� 
 �����	:���� � !	���	:����. 
��
 � ������ 
���	���� ���
�, SXI-��	����� 	�	��&��� 	��	
���� ���-
�	
���	����� 	����
���, 
 =����	��� �����	�, � �	������ ��� �	:	���� 
�=���
�. *� ��	!��
���=��
�� �	=
� (�I) �	���
���� 	
	�	 9,5. B��
� !�	� 
������ �����
�%� �� ����	���'����<��� ��
�����, ����	���
�� @�� (	�� 
�	�	�	��=�� @��-�
���
�%&�� ���
��). SXI-��	����� �
���
�%��� � 
�	
����	��<% ��
����� ��� �	�	&� !��
��	�����=��
�� 
����	�����
��. 
��� ��	��
�	
���� 
 �������� SXI-��	����� ��	�
��%� ��	���
	 
 @��, 
��	
���� ��	 �
��
�	��< (!�	 �	��� ���< 	��	
����� ��� �� 
	��	��	�	 

����=��
	�	 ����������). @���=��
	� �����
�� SXI-��	����	
 
	�����-
���� � �	
�$����� ��	��'���	��� ��
������<�	� ����
� ��� ���
	
.

������������� �������
  B�
����'�����, ��� ������	��=��
��, ������� „ ����	��� �������
�	 

���=����� ��
����'����� :�
�	�� ��	�	
���	=���. ;�����%� ���
	�<
	 
����� ��
����'����� ������	
, �� 
	�	��� ����	��� ��
����� ��:������ 
� 
�����'�����.

9�-�	�
	� „ 
���	���� ������� �	��
�����	� ����	� 3…5 
?� (	��=-
�	  �	������ 	
	�	 30 ����	
���	���� 	����
	
), � ����
������ 
��	
�� 
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 �������� � ������ 	��	
��� ����	
���	� (������, 
���������), � ��
�� ����	:	���� ����	
���	� (
�����, ���'���, ��	���� 
� �.�.). C��	
��� � ����	:	���� ����	
���	�� ��	�������
���	 ���	-
�&���, =�	 ������� �	��
��� ������� ��:�����=�	��<. ?�� ��:�����	
 
����
����� � -�
���=���� ����
����. ;�����$�� �� �
	���
	 „ ����=�� 
6 	����
	
 '�������, :	�����%&�� 3 �����<:����� �
���. ; ��
����	�-
�� 	� ����	�	����� !��� �
���� 
�����%� � -, � - � � -��:������. ?�� 
� -��:�����	
 ����
����	 �����%&�� ������������� �����<:����� �
���� 
(�
����� �	���� 	����
	
 '�������, �
��������� �
��<%)P 1…6, 2…4, 3…5. 
�
��< ����� 1-� � �	������� (6-�) 	����
��� '������� ������ �	��
��� 
'�
��=��
	�. /�� '�
��=�	��< �� ����
����� ��� � -��:�����	
, �	��� 
�
 
� -��:������ 	�����%� '�
� �� �=�� �������	� �
��� ����� 
�������, �� 
'������	
��� 	����
���.

Q =��	
�
� 	�����	 6 ����	
���	���� � -��:�����	
. ?�:������ ����-
�� �  „ 
����� 
	��	���� :��	���	�	� �����	:��	
P �� �� �	�% ����	-
����� 5…7‚ 	�&��	 ���
� �����	:��	
. �����	:��� �	������ 5 ����	
��-
�	���� � -��:�����	
. C�� �������
���� ��
�� 
 ��
	�	��� ��
�	:���� 
(��������, ���	=���). ; !��������<��� 
���
�� (
 =����	���, 
 !������� 

���� �������	� 	�	�	=
� 
�$�=��
�) ��������
�%� 2 ������ ����	
��-
�	��� � -��:�����	
. Q =��	
�
� ��
����	 2 � -��:������, �	
����	
���� 
 
!������� �������<��� �����, �	 �� 
 ���
	'����.

 Q����
!
�
	�  (�������, �	�	�	��=��� 
�������) „ �	�	�����<�	 ����-
������ ��:�����=��
�� �������. ; �� ����
���� ���	�����%� � -�������-
�	
����� �=���
�. ������'����� �	������ :��
'�	���<�	 
����� �	���, 
�	�	�	��=���  
�������� W (
�������). ; �����	:���� =��	
�
� ��������
�-
�� 1 
������ 
�����'����	
 „ WW-37.

B�
����'����� ������� ��	�
��%� ������
������<��%, ������
	-
��=��
�% � ����
������% �
��
�	��<. *� ��
����'���	��< �
����� � 
	�	����	����� �� ���	����. ;����	�����
�� ��:�����	
 � 
���
��� ��
-
�		�������	
 �� ��
���� 	� ��'���	�	
 � 	����	
���	 !��
��	�����=��
�-
�� 
����	�����
���� �	�	�����<�	 ���������� 	����
	
 �	���
����� 
����	
���	� � 	���'����<�	 ����������� �������� (
 �	���
� ������	-
���
��	
, @�� � ��.) �� �	
����	��� ���	���	
. ; �������'�� �����%&�� 
:��� 
����	�����
�� ��:�����	
 � ���	���	� ��$�%&�� �	�< ��������-
��� ��:�����=�	��� ����
���� !��� ������	
P �	�	�����<�	 ���������� 
������ ��	�	���%� 
	���
���	
��< � ���	����� �	��
����� 
���	=�	� 
����
�, � ����	:	���� �=���
� ��	�	���
�%� 
�������% �	��
��� 
 
��-
�	=��% �������� ���	����, =�	 ���
	��� 
 ����$���% �� '��	���	���. 
��&���
��� ���
	�<
	 �	�����, 	����
�%&�� �����<�	� �����
�� ��:����-
�	
. �	�����	 	��	� �� ��� («��	�
� �	=
�»), �	�	��� ������� 
�����
����� 

 
���	=��% ����
� ��
�		��������, ����� 
 !�	�� �	�	���� �	����	
�-
���<�	 ����	�����%��� ������. ; �����<���� :	��������� ���������� '�
-
��=��
�� ����
���� («�	=
�»), 	�����%&�� 
����, =���� 
	�	��� ��	�	��� 
�	�� � �	��� 
������ �	��
��� (����	:	���� �=���
� ��:�����	
 ��� 
!�	� �
����� � 
	��	������� �������� ��
�		��������, � ����	:��<��� 
�=���
� 	���&��� 
����< ��
�	��). ����$���� '��	���	��� �������� � 
��	��'�� 
��������� ����� ��
�		�������� 	� 	
������� ���
	��� 
 
��	 ������.
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?�:������ �	
����	
��� � 	
���
�%� �
	� �����
�� ������&���
���	 

����� �����	:��	
, �	=���, 
 �� :��	���	�	���. C���
	 
 �����<���� ��
��-
'�� ��:������ �	��� �	������< 
	 
��
���	=�	� ��	�������
	 � ��	�
���< 
��� �
	� ��
����'����� �
	���
�. C���
	 !�� 
	��	��	��< 	�����=��� �	���-
������ 
 ������ 
�	
� � ���
���	=�	� ���
	��� ������	
 „ �������	�	
 
�����	
�� ��	����, �	��
��%&�� �����
�� ��:�����	
. ;	 
��
���	=�	� ��	-
�������
� ��:������ ��	�
��%� ���	
��	�	�	���� � �����	�������	���� 
�
	���
� ��� �	��� ���
�� 
	�'�����'���, =�� 
 :��	���	�	���.

2.3.6. ��*#�&�#��+ � *����#��+ �*&����'&F E���C�&��
  ��
���	���� �
��
�	��< :��	'��	
 ����������� �
��� ��<�������
���� 

������, 	��	
������ �� ������ ����������, „ 
 :	��� ���������'�� � 
��
��'��, ��
���&�� 	� �������� H	�<���. ?��������'�� 	��&���
����-
�� ��� �=����� ��
�	����	=�
 � ���
��&����� ��� �� ���	��������'�� 
(��������, ��� 	����	�
�  
	���'��	�). ; 
�����=��
�� 
������ ��
��'�� 
� �=������ �������� H	�<��� ��
�	����	=
� �� 
	
��
�%���, 	���
	 !�	� 
��	'��� �	��	 ����$��< �����
��� '��	�������� � ������ ��	
, �	
���-
��%&�� ��
�	:��������.

2.3.;.1. ����
� -��
!
���
 ��
����
� �������!

 (�����	���!
�)
 ������������  „ 	��	
��� :	��� ��
���	��	� �
��
�	��� ��=��� 
��-

�	
, ���	:��	
 � 
�%=�
	� �	����� ���
'�� �����=�
��
����<�	��� �����-
����	�	 ���� (��. ������ 4.5.2.1). ?�� !	���	:��	
 ���������'�� ������ 
	��	
��� ���	
��� 
��
���	=�	�	 '��	���� „ :	��� ��&��� 	� ��	�	-

���	=��� �������	
 (��. ����).

?�� �����	:��	
 ���������'�� „ ��
�%=����<��� !��� :��	'��	��. 
"� ������
�� „ �	������� �	������	�	 :��	���	�	� 
 ���
 ���	=�	� 
��	�������
	 „ �	�	=��� !::�
� ���
'��. C���
	 
 ���������'�% 
	-

��
�%��� �� �	�<
	 :��	���	�	��, �	 � �
	�	���� ������� �����	:��	
. 
?��������'�� ���	�	� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 ��
�� ��	���	��� ��� 
:��	'��	��. ; !::�
�	��	� �����
�� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 ���������-
'�� 
�	��� ���<$�� 

���, =�� ������� H	�<���-��
������ ��
��'��.

*��
, ��
�%=����<��� :��� :��	'��	�� „ 
���	� �	������	�	 :��	��-
�	�	� ����� ���������'��. �� �=�� �	
��&���� ����� �
�	��	���� :��	-
���	�	�� ������	�����%��� �	 
��
��� �� ��
�	����	=�
 
 
���	=�	� 
�������� � ���
�%��� ���. ������	� 
 ��
��'�� ������ �	
�$���� ��	
�� 

�����
���	=�	�	 �� 2M. ��
��'�� 
	���o����%��� H>D����� �������
� Ua•. 
��� !�	� ��	���	��� ���
��&���� ���������� :	�:	��	�����	
, 
�����-
������	� XI-3X. /
�	'��	� ������ �����	:��	
 �	��� ���< ���	
	'��	
�� 
�����
��� :	��	��������� �'�����, �
��
���%&��	 ��	����
����� � � ��� 
������ :������	
. ��%=�
�% �	�< 
	 
�����	� ����	���
���� ������� 
����%� ���
� �������
� [N^UYP �	� 
������� :	��	��������� �'����� �� 

���	=�	� �������� �	�
��%��� ���
� [N^X-23 � �����
���-4, ����	���
�-
���� [N^UY-���
��� ������� ������ �����
���	�-6 � V^\X-2, �		�
����-

���	. >�
	� ����	���
���� „ 	�������<�	� ���	
�� ���������'��.

;���	� ������ � :��	���	�, 	����	
����� � �� �=������, �� �	
������ 
�	 
������ � 
	���	�������� �� �	��	��<% ������=���� �����������. ; 
���������'�% ���'�:�=��
�� ������� � :��	���	�	��, 	����	
����� � �� 
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�=������, 
	
��
�%��� ���<$� ����	:��<��� ������. �	������	� ������ 
�	������ 
 �������<��% 
��
���	=��% �����, �.�. 
 ����	�������� ���	
�� 
��� ��	�
����� �
��
�	��� :������	
 � ������ :�
�	�	
, �	�����&���� 

 ���'�:�=��
�� ��������. +���	:��<��� ������� �	������ :������� � 
	������	� �����
�� 
 
���	� �����, �	���%&���� ��$< �� ��
� 
	���-
�����<�	� ���
'��. �� !�	� !���� 
 	
������� �����	:��	
 	
���
�-
%��� ���	'�� � &��	=��� :	�:�����. C���
	 �	 ���� ��	�������	
���� 

	�������� �	
�$����� 

��� 
 ���������'�% ����	:��<��� ������ � 
 
���
���	=�	� ����� 
	��������<�	�	 	=��� ��	���	��� ��
	������ 
����� 
����	��� � �
��
��� :	�� 
���	�	��.

;�� ����=�������� :�
�	�� �������
	
��� 
 ��&��� ��	��
 ��
�		�-
������	
. +
��
��� :	��� 
���	�	�� � ���	���	�����&�� �	�������� 
��	�
��%� �
	� ��
����'����� !::�
� 
	 
��
���	=�	� �����, ����	��� 
�� 
	�	�
�� ��	
 ��&���
	
����. @��	'��, 
���	���� ��	����� ( 
����-
��� Z, ����	'����, !�������), ��
�	:����� 	
���
�%� �	��� ���<�	� ����-
���	����	� �����
��. C���
	 !::�
��
�	��< !�	� ��&��� 
	 
��
���	=�	� 
��	�������
� ���=����<�	 ����, =�� 
����� 
���
�, ��� :�
�	�� �����
�%� 

 �	��� 
��	
	� 
	�'�����'�� � 
 ����	� 
	���
�� ���� � ����	�. ;���	 
	������<, =�	 
	 
��
���	=�	� ��	�������
� �	�<$����
	 !��� :�
�	�	
 
��	�
���� '��	�	
��=��
	� �����
�� 
 	��	$���� �	���
����� 
���	
 
	��������. ��	��
�� ���������'�� � ��
�	��=��
	� ������ �����	:��	
 

���
�%� «������
�����» �
���� 
 	=��� 
	�������� � 	����	
���� ��	�. 
; �����<���� ���������'�% �	��	 ���������
��< �
	��� 
�
 �	�	=��� 
!::�
�, =�� 
�
 �	�	������ 
 
�����
���	=�	�� '��	����.

; �	 �� 
���� :�������, 	�	����	 ��	�����, 
��������� �� ������ 
�����	:��	
, 
�	��� ��&���
����� 

��� 
 :	����	
���� 
��	�
��
��� 
������	
, ����%&�� 
����% �	�< 
 ���
���� �	������	� ���
'�� ��� 

	��������. >�
, 
����� � �������<��� ��	����� �=���
�%� 
 	����	
���� 

����	
, 
���%&�� �� �	
�����	��< � ��	��'���	��< ���
�� �	���	
. 
�����	
�� ��	�����, ��	��
	����� �����	:�����, 
����������� ���
��-
&���� ����	������	���� 
  ����	������ II, 
���
�%&�� ������� 
������ 
�	���	
, =�	 ���
	��� 
 �	
�$���% 
�	
��	�	 ��
�����. ����	���� 
���
� 	����	
��
�%� 
��
	�	������ 
��	�
��
��� ������	
 � �������-
�� �� ��=��� 
���	
 � ��	��	'��	
 � 
���
�%� ������'�% �	�������. 
��
	�	��� ��	����� ��	�	��� ���&�����< :�
�	�� 
	��������� �3 � �5 
� 	����	
����� �3� � �5�, ����%&�� 
����% �	�< 
 ���
���� 
	��������. 
��
	�	��� 
��	�
��
��� ������� ��� �	�������� 
 �������� �����	:��	
, 
� ��� ���������'�� ��	���	��� �� 
��
	�	������.

�����	:���, ��
��$�
$�� ��	'��� :��	'��	��, �	����%� (=�&� ����� 
��	��	��). >
���
�� �����	:��� �����	 �	�
����%��� ��	��	�� � ��� 
	��&���
����� :��	'�����	� ���
'��f :��	'��	� �	�<
	 ��
	���� !�	� 
��	'���. ���=��� ��	��	�� 
 !�	� ���=�� „ �	
�$���� ��	��'���	��� 
���	�	����� ��� '��	��	�� �  � :�
�	�� +�	-1, :	�����%&�� ��	��	�	��, 

 
	�	�	� ��	���	��� �
��
�'��  
������ 9 (��. ������ 3.4.1.5). ; ��	'���� 
��	��	�� �� �	
����	��� �����	:��	
 �	�
������ :	�:����������� � 
������ �	��
���, ����	���
����� ����������� ��'��	���� ��
�	:��	
, 
=�	 ���
	��� 
 :��	'��	�� ��	��	����%&�� �����	:��	
. >�
�� 	���-
�	�, ��
�	:��� «	=�&�%� ������	��%» �	��� :��	'��	��. ��� �
��
�'�� 
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��
�	:��	
 
 ��� ��	���	��� 	����	
���� ������	��	��=��
�� :�
�	�	
 
(Scl-2 � ��.), �	!�	�� 	�� �� �	�
����%��� ��	��	�� �	��� ��
��$���� 
:��	'��	��.

2.3.;.2. 9����	���!
� %
�
	
-
�
� ��� 
�	
�� �	�����
#	
�
 !
�
�
��
����'�����<�	 ���% :��
'�% ���%� :�
�	��, 
��������� 
	 
��-


���	=��% ����� ��� ���������'�� !	���	:��	
. /�� 
���
� ����%� 
	��	
��% �	�< 
 ��&��� 	� ���$
	� 
������ ��� :��	'��	�� ���	���	
 „ 
������ 
���	 	� ��	�	
���	=��� �������	
.

;�$� (��. ������ 2.1.3) ��� �����	���� �	���
 ������ !	���	:��	
. 
���	����, =�	 
 ���'�:�=��
�� (
������) �������� ���	�����%� 4 ���
-
��� ���
�P  ���
��� &��	=�	� ���	
 (\SX), ��������
�%&�� 
 ����'�
��� 
������� 
 
��� 
�������	
, � 3 ���
� �����
�� „  !	���	:��<��� 
���-
	���� ���	
 (YGX),  !	���	:��<��� ���	
������ ("�C) �  ����	�	
���, 
��	���	��&�� �� !	���	:��	
 (YKN). ��� ���������'�� 
��������=��
�� 
#;� �����	��� 
 ����
	����% :	���. ;�� ����=�������� ���
� �=���
�-
%� 
 �	
�������� 
���	
 ��
�	�������	
. B��
� YGX � YKN 	�����%� 
��
�� ���	��
�����	� �
��
�	��<% � 	
���
�%� ��	��
	
�����	� �����-

��. C����������� 

��� 
 �������	������ !::�
� !	���	:��	
 
�	��� 
���	���� �	���
��%&�� ������ „ :������� (��������
�%&�� 
 ���'�-
:�=��
�� �������� „ ����	���	
������, 
	���������, !�������, � -��%
��	-
������, 
�������, ������f ��������
�%&�� 
 ���
�� �������� „  
����� 
:	�:�����, �������<:�����,  ���	
������). ; �	 �� 
���� ���
� \SX, YGX, 
YX} � :������� ������ �	
�����%� �	����<��� 
���
� 	��������.

;��� ���
����� ���
�� 
 �	� ��� ��	� ������� �
	���
��� �����	-
�������	���� �
��
�	��<, �����
������ �� 	�����=���� 
	��������<�	� 
���
'��f 	�� ����
����� � ��� !�
	���	��	
, ������������� 
 �������� 
���<'�� !	���	:��	
. ?�� ��	��� '��	
��	
, 
��������� !	���	:����� 
�	 ��������� 
�����=��
	� ��
��'�� (IW-4, IW-5, IW-10, TZF � , 	�=���� 
IW-6), �	�� ����
����	 ���	�������� ��	��
	
	��������<��� !::�
�	
.

��
 ��� 	���=��	�<, 
��
���	=��� '��	��� ����� !::�
��
��, =�� 

�����
���	=���, ������ 
���	 
 �
��� � ����<$����� 
	�'�����'�� 
���-
������ 
���
��� :�
�	�	
. ; ���=�� !	���	:��	
 !�� ��	����� ��$����� 
����	���� �� ������� 
 �	
����	��� �������	
, =�	 �	�
	���� 	�����=��< 
�	����	=�	 
��	
�� 
	�'�����'�� 
��������� 
�&���
. ; �����<���� 
��-

���	=��� '��	���, 	�����=�
����� :�
�	����, ��
����������� !	���	-
:�����, �������
���� ���
��� � 
�	��� ���

����� �������� ������	� 
��&��� ��	��
 ��	�	
���	=��� �������	
.

	���������� ������� ��������� � ����������
��
���	���� �
��
�	��< �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 ����������� ���-

���&���
���	 =���� ������� H	�<���-��
������ �������� � (
 	���=�� 
	� ��
	
	� �
��
�	��� �����	:��	
) ������ 	=��< 
����% �	�<. C���
	 
���������'�� :��	���	�	� �	�� 
��	����� 
����� :��
'��P ��
�� ����� 
�� ��
�	:��	
 
�����%��� ��	��
�� 	
�������<�	�	 
���
�, ���	����� 
��	��
	����, ��	������ �����	����, ��	�����, 
����� ����	����, �=��-
�
�%&�� 
	 
��
���	=�	� '��	���� � ����
���
���� ������ ���	���	
. 
?��������'�� �	�	'��	
 � ��
�	:��	
 �� �	��	
	������� «������
����-
��» �
����, �	�
	�<
� 	�� 
�����%� ���=����<�	 ���<$� ����=�������� 
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�&���
, =�� �����	:���. ?��������'�� ��
�	:��	
 ��	��
��� �� 
���-

		�����	, � 
 ���=����<�	� ������� ����������	f ��
�	:��� ��&���
���	 
���<$� �����	:��	
 �	�
����%��� ��	��	��.

; 	��	
� 
�������� �	�	'����� � ��
�	:����� �	�<$����
� :�
�	�	
 

�	�����	�	 ���������� � �����	�������	���� 
�&���
, ������������� 
de novo, ����� 
�����=��
�� ��
���	���� ��	'��� (����. 2.21). #�	��� �� 
!��� 
�&���
 �	��	��	 �����	����� 
 ������� 2.5.

����
!� 2.21. ��	��
�� ��
��'�� ��
�	:��	


������ 
-���
�
�

$���
�� "��
�
� 
�����!



$�	�!

	��*	�� 
�	�#
�
��*

B��
� �����
�� D���	��
���, 
��	��	��	����, 
��	��	���
���

��	�����	, ���-
��
����� ��� 
�
��
�'��

D	����	
���� ���-

���	=�	�	 �����
��, 
���
���	=��� 
	�-
��
��

*�������� � 1, � 2 >	 �� #��
���	=��� 
	�-
��
��, �
������ � 
�
��
�'�� 
���	


�	��	����� 

	���������

�1…�9, :�
�	�� ;, 
K, I, ]

„ ˆ̂  „ /::�
�	���� ���
-
'�� ����������P ��
-
����	���, :��	'��	�

D�
�	�� �
��-
��
���� 
�	
�

D�
�	�� V, VII, Ib, 
b, ��	��	�������

„ ˆ̂  „ �
����
���� 
�	
�, 

	��������

��
	�	�	=��� 
���
� 
(������	�����, 
�������	�� 
� �.�.)

>����:�����, 
�
����, 
� 2-��
�	��	�����, 
�����
	�������, 
�������	�� 
��	���� � ��.

„ ˆ̂  „ >�����	�� � �����	-
���� ���
	
, 
	�����-
��� � ��.

#����	���� 
������	�	
	� 

���	��

XZY2, WTS, WTG, 
T‹^2, 5-]YTY, 
15-]YTY

„ ˆ̂  „ ������'�� 
	�����-
���, ������	�	 	�
�-
��, ��������

+
��
��� 
:	��� 
���	�	-
�� � ��	��

C2
-, � 2C2, C�Œ, N}, 

CCŒN} � ��.
��� �
��
�'�� B�
����'���	�, ���	-

��'���	�, '��	�	
��-
=��
	� �����
��

D������� ������ ����	����, 
�������<��� ��	-
�����, ����	���	
-
������, ���	'�� 
� ��.

��� �
��
�'�� 
(���	'�� „ ��	�-
����	)

>	 ��

A��	
��� IW-1, TNF � , IW-6, 
IW-8, IFN� , 
Z\-G[F, Z-G[F, 
\-G[F � ��.

; 	��	
�	� ��� 
�
��
�'��

C�����=���� 
	�����-
���<�	�	 � ������	�	 
��	'���	
, ���	�	!��

H	��	��, ����	-
������� 

�	���	��	���� 
�	��	�, �����	-

	���
	��	����, 
� -!��	�:���

>	 �� ������'�� �����=-
��� ��	'���	
, 
 �	� 
=���� 
	��������<�	-
�	 � ������	�	
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���	
����

A��	
��� „ ����	��� 
����� ��� �������'�� � ������'�� ������	� 
��&��� ������ ��	��
�	
, 
��������� �	�	'�����J��
�	:�����. /�� 

���
� ��
������%� 
�� ��	
	��������<��� '��	
��� „ TNF � , IW-1, IW-6, 
IW-8, IW-12, IW-18, IW-23f 
�� ��	
	��������<��� ���	
���, �����:��	�� 
(
 ����	�<$�� ������� IFN � , 
 ������<$�� „ IFN � ) � 
	�	������������-
%&�� :�
�	��. >�
�� 	����	�, �	�	'���J��
�	:��� ������ ���	=��
	� 
:�
�	�	
, 	�������%&�� ���
���� 
	��������<�	� ���
'�� � �=���
�%&�� 

 �	�<$����
� ���
'�� 
�	�����	�	 ����������. ��	�� �	�	, ��
�	:�-
��, ������ � ����������� 
���
���, 	�����=�
�%� �����
 ������
�	�	 
������	�	 	�
���, !::�
�	���� 
	�	�	�	 ������ ���:	����� 
���
�.

#�
�	:��� ��
������%� 
	��	����� 
	��������� (���
��=��
� 
��) � 
!�
	���	��� ( ��	�����������,  ���
	������). /�� 
���
� 
�������
�%� 
�	��	�����=��
�� :�
�	��, �	������
�%&�� �	����<�	� ����������	� 
:��
'�	���	
���� ��	��� 	��	
��� ������ 	��������P �	��
��� ���
��-
�	=�	�	 �����
�� (:����	�	���,  ��	��	��	����,  ��	��	���
���), :�
�	�� 
�
����
���� 
�	
�, ���=����<��% =���< ���
	
 ��
	�	�
� 
�	
�, 
 =���-
�	���, ������	����� ���
� ( �����:�����, � 2-��
�	��	�����). #�
�	:��� 

�����%� �
��
��� ������� „ ��	
	��������<��� ( 
��	�
��
��� �����-
�� � �.�.) � �������	���� (�	��	��). D�
�	��, ��
���������� ��
�	:���-
��, �=���
�%� 
 �����	���	������ ����	�
���	��. /�� 
���
� ��
������%� 
 ���	��	����	
�% ������ (��	�	���
��� 	����	
���% �� ���	��	����	
 
���
	�	��
������� �������� �����	���	
, ��	�	���� ��	��
��< 
 ����-

� �������) �  ��	���	��	���� +. #�
�	:��� �	��� �=���
	
��< 
 ������	�-
�� �	��	&����� ��� �������� �	�������� 
 ����
� �	����.

#�
�	:��� ��	�����	 ��
������%� ���
� ���
���	=�	�	 �����
��, 
	�-
�	����� 
	���������, �����=��� ��
	�	�	=��� ���
�, :�
�	�� ������	-
�	 �����	�����. ��� �
��
�'�� ��
�	:��	
 

�%=�%��� ���� �	�<$����
� 

�������
����� ��� ��	��
�	
, � ��
�� �����
����� ��	��
'�� ��
	�	��� 

	��������
�	 ������������� 
�&���
 (�2, �4, :���	��
����). C���
	 
	����	
���� ��
�	:����� ��
	�	��� 
�&���
 (��������, ���	��	����	
	� 
������) ��� �
��
�'��, ��	�	�	�, 	����������. #	�	'����J��
�	:���� 
�� �
	���
���	 �� ����
����	� ��� �����	:��	
 
���
		�����	� 
���-
����� ��	��
�	
, �� ����
����	� ��� ���:	'��	
 �������	� ���
����-

���� ��
��'��. ?�� !
�������� ����'����<��� ���	
 	��=�	 ��������� 
20…30 ���, � ������ ���
	
�� ��	��
�	
 ��=������� 
 �������� 1 =���. 
��	�	������<�	��< !
�������� ���	
 � ��
��'�� ��	��
�	
 ��
�	:�����, 

�
 ���
��	, �� ���
�$��� 1 ���	
.

>�
�� 	����	�, ��
���	���� �
��
�	��< �
	���
��� 
��� ����	����� 

���
��, �=���
�%&�� 
	 
�	�����	� ����������. ?�� ������	'��	
 
����
����� ������� ���������'��, 	��=�	 �	��������� � 
��
���	=�	� 
��
�	�	'���	��<%. ?�� �	�	'��	
J��
�	:��	
 ����
����� ������������ 
��
���	���� ��	'���, ��
���&�� 	�  �������� H	�<���f ��� !�	� 	�� 
���-
��%� ��	����
	 :�
�	�	
, 	�����%&�� �����	�������	��	� � �	��	���-
��=��
	� :��
'���.

2.3.;.3. Q
	����	�� �
����	�� ���
�	
��* �
��

�	�7 ����
�
�������'�� ����	������ 
���
��� 2 �� 3 	��	
��� ���	
 '��	�	
��=-

�	��� (
�����- � 
��
���	=�	�	) 	������ 
�$�. �����	:��� � �	�	'�-
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��J��
�	:��� 	��	��� 
 «��	:����	���<���» :��	'����. D��	'������� 
�
��
�	��< 
 �������	� ������� �
	���
��� ��
�� !	���	:����, ���	:�-
��� � ��=��� 
���
��. ;��
���	=��� '��	��� �������
	
�� 
 ����������-
����	� �, 
	��	��	, ��	��
		���	��
	� ��&���, 	��&���
����	� !	���	-
:����� � �����	:�����. ?�� ����	����� 
���	
 ��
�� ����
����� 3-� ��� 
'��	�	
��=�	��� „ 
	���
���� '��	���. #�$��<% ��� !�	� 
������%� �� 
��	�<
	 ���� ���	����, �
	�<
	 ��:�'��	
����� ��� 
���
�.

C�������<�	� ���	
�� 
	���
��	�	 '��	���� (
�
 	������	 
 ���
�-
���) „ �����	
����� 
	���
�� ����� 
���
���, 

�%=�%&��	 �
� �	���
-
��%&��P �����'�:�=��
�% ������% � ��'���	��	� ����	���
����. ; ����-
��� �=���
�%� �	��
��� ��������	
, ������ 
���	 � 2-�������� WF^-1 ( � W� 2), 
!
������������� �� ����	����� 
���
��. ��'���	���� � W� 2 �� 
���
�-
��$��� ������ �	��
��� ������������
� �����	��	�����	
 „ IG^\-1 
� IG^\-2. ;����	�����
�� !��� �	��
�� 	�����=�
��� ��	=�	� 
����-
�	� ���������� 
���	
. B	��� ���'�:�=�	� ��'���	��	� 
����	�����
�� 
	��	
��	 �� ����	���
���� ����������� ��'���	���� ����	����� 
��-
�	
 �	��
�� 	��	���	
, �������
������ �� �	
����	��� 
���
�-��$���. 
����	��� ����
������ ������� ��� ��'���	�	
 ����	����� 
���	
 „ 
F�-�=���
� IjZ-������� � :�������� 
	��	����	
 
	��������� (iG3• � ��.). 
; ����	���
���� �=���
�%� 
 ���
	� ���=�� Fc-, � 
	 
�	�	� „ �U-��'���	-
��, $��	
	 �������
������ �� �	
����	��� ����	����� 
���	
 (	�	����	 
�
��
��	
�����). Fc � UI !
��������	
�� �� ��
�	:���� � �
��
��	
��-
��� 
���
�� ������ ���	
f Fc � UII^ � Fc � UIII „ �� 
��� ����	
���	���� 
����	����� 
���	
. ; �����<���� ��
�� 
����	�����
�� ������
��
����� 
��	=��� 
	���
� ����� 
���
	�-!::�
�	�	� � ��$��<%.

�	��� :	����	
���� 
	���
�� 
 
���
�-��$��< ���������� �����<��� 
������, ���
	��&�� 
 �� ��	��	�� (��. ������ 3.4.1.5). #�������� 
��-
�����, 	��&���
����	�	 ����	������ 
���
���, �� 
�������. C=�
���	 

�������� '��	�	
��=��
�� 
�&���
 ��	���	��� �� �=�� !
�	'��	�� :��	-
���	�	�. /::�
��
�	��< ��
���������� :�
�	�	
 �	
�$����� ����	���� 
����	�� 
	���
�� 
���	
. +�	��	� �	��� ����'��	
��< '��	
���, ��
-
���������� ���
	'����� (��������, TNF � , �����
�%&�� =���� ��'��-
�	� TNFUI �� 
���
�-��$���). ; ����
'�� ��	��	�� �=���
�%� ��
�� 
����� ��, �	���
������ 
 
 ���
�-��$��< ����������� ����
�	���� 
��	��	�� (Fas-������	�, TU^IW) =���� ���'�������	
����� ��'���	�� 
(Fas-��'���	�, KU3, KU4). �	���
���� '��	���, 	��&���
������ �	���
-

	� 
 
���
�-��$��� '��	�	
��=��
�� 
�&���
 ���� �������	
, �������� 

��	����, �	�
	�<
� ������� 
��	
	� ���'������'�� 
 ���	
, �
	���
��-
�	� ������
����� 
������� � '��	�	
��=��
�� >-���:	'����, �	 �� 
����	����� 
���
��.

C�	��% �	�< 
 
	���
��	� '��	���� ����%�   �����	
����� ��
�	:��� „ 
����	
���	��< �
��
��	
����� ��
�	:��	
 � :�
���	
������ �� �� 
�	
����	��� ����������. /�	� !::�
�	���� �������� ����� �����	���� 
��� 	������� ��&���	�	 �����
�� ������� (��. ������ 3.6.2.4).

�������, 	���
	, 	������<, =�	 
	���
���� '��	��� �� ������ 	��	
-
��� !::�
�	���� ��������	� ����	����� 
���	
 ��� 	��&���
����� 
��� ��&����� ���
'��. ;��	���	, !�	 �
����	 � :��
'�	���<���� 	�	-
����	����� !��� 
���	
. C�E�
��
��� �	�����	��< 
 
	���
��	� '��	���� 
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 ���
�� 
�	�����	�	 ���������� 	����	
��
��� ���
��=���� 
 !�� �����-
�� ���:	����� 
���	
 „ ������
����� 
�����	
.

2.4. 
���� �
"K�
�	H) ������ 
� 
�����		H� 


""�	
���. ������
�		H� �
����H

C��	
��� !::�
�	�� 
 ������� 
�	�����	�	 ���������� „ ����	����� 

���
�. C�� ����%� 	��	
��% �	�< 
 ����	���
���� X^\X � 	��&���
����� 
:��	'��	��, 	�����=�
�%&��	 
�����
���	=��� 
������. C���
	 
 �����-
��'�� :��
'�� 
�	�����	�	 ���������� �=���
�%� ��
�� � ���:	'����� 

���
� „ ������
����� 
������, ��� NO-
���
� (	� Natural killer). C�� ���� 
	�
���� �	��� «
�����=��
��» �	����'�� ���:	'��	
 „ >- � ;-
���	
 „ 

 1974 �. {*. H������“� ( I. Hellstro

.  .
  m), �.". H������“�  (K.E. Hellstro

.  .
  m)z. /��� 


���
�� �
	���
�� 	�	��� ��	�	� 
��
����� =����	���� �	��
��, 	���=-
��� 	� ����	���
���� 
�
 	����	
 ���	����	��� ����	������ 
���
���, 
��
 � �������	
 ���:	'�����. "�����
����� 
������ ����	���%� ������� 
	����	��� 
 
��� !��	������ ������	���� �	��
��, � 	��	
��� :��
'�� !��� 

���	
 „ 
	���
���� '��	��� ����&�� ������� 	����	��� 
���	
. >�
�� 
	����	�, ����	��� �� :	����<��% ����������	��< ������
����� 
�����	
 

 ������� 
�	�����	�	 ����������, 	��	
��� �� :��
'�� ���=����<�	 	���-
=����� 	� ��
	
	� ����	����� 
���	
.

� 
���
�� 
�	�����	�	 ���������� 	��	��� ��
�� ��
	�	��� ����	-

���	��� ���:	'��	
, � �����	 �� >-
���
�, NOT-
���
� � ;1-���:	'���. 
C���
	 �� �	�< 
 ������
���	� ��&��� �	
� ���=��� ���	����	=�	. ��	�� 
�	�	, ;1-���:	'��� � �� >-
���
� �=���
�%� ��
�� 
 ���
'��� ������
�	-
�	 ����������. /�� ����	����'�� ���:	'��	
 	��=�	 	�	���=�%� 
�
 
«�	�	���� 
���
�� 
�	�����	�	 ����������» ( innate-like cells). �	��	��	 
�� >-
���
�, NOT-
���
� � ;1-���:	'��� ����� �����	����� 
 �		�
����-

�%&�� �������� (��. ������� 3.3.1.3, 3.3.2.6, 3.3.2.7, 3.6.4). 

2.4.1. )�#�*&�#�'&�*� �'&�'&����(, *����#��
  "�����
����� 
������ „ �	
	�<�	 
������ (10…12 �
� 
 ��������) 

���:	'��� � ����	:��<�	� �������	��<% 
 '��	������. *� ����
������%� 

�
 �	�<$�� ����������� ���:	'���. H��
�	� 	���=�� NO-
���	
 	� ���-
��� �	����'�� ���:	'��	
 „ 	������
�� �� ������
����� 
������� ����-
������'�:�=��
�� ��'���	�	
, 
	�������� ������, ���������
������ 
 
��	'���� ��::����'��	

� 
���	
 (
�
 !�	 �
	���
���	 ������ ���:	-
'���� „ ��. ������ 3.1.4). � !��� �
����	 	������
�� 
�	���<�	� ����
���� 
�	����'�� NO-
���	
P 
�� ������
����� 
�������� 
���
� ������=�� �	 
���	���% �� 
�%=�
�� ��'���	�	
. C��	
��� ���
��� NO-
���	
 � ��$�� „ 
�	��
��� ������� NO1.1, � =��	
�
� „ 
	�����'�� �	��
�� GK56 � GK16. 
�K56 „ �	��
��� �	�	:��<�	� �������f 	�� !
��������	
��� �� ���
��� 
� ��$�=��� 
���
��, � ��
�� �� ��
	�	��� >-���:	'����. GK16 „ ���
	-
�::����� Fc-��'���	� Fc � UIII, �������
������ �� �����	:���� � �	�	-
'����. �� 	��� �� !��� �
�� ���
��	
 �� ���'�:�=�� ��� NO-
���	
.

����
������ 	�	����	��< ������
����� 
�����	
, ���%&�� ����	� 
	��	$���� 
 
��	�����% ��� �
	�� 	��	
�	� :��
'��, „ ����=�� '��	-
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��������=��
�� ����
-
�*	�7 ���	�� . ��
 � ������� ������	'��	
 �	 �
	��� 
������ 	�� �������
��%� ����	
���	��< ���	�	�, �	�� � ���%� ��
	�	��� 
=���� ��
���	���� 
���
��. ;���=��� ������ 
��<����� 	� 100 �	 500 ��.

 ���:	���,  �������� �  ������	����� „ 	��	
��� 
	��	����� ������ 
NO-
���	
, �
������� � �� '��	����=��
	� :��
'���. ���-
�
	 „ ���	
 � 
�	��
�����	� ����	� 66…70 
?�. /�	 ����
������ ����	� ��������<�	�	 

	��	����� 
	��������� �9. ���:	��� ��	�	��� �	���������	
��<�� 
 
����	:	��	� 	
������� (��. �����) � :	����	
��< �	�� 
 �������� 
���-

�-��$���. ���	�
�� „ �����	
�� ��	�����. ;�����%� ���
	�<
	 ����	-

���	���� �������	
 (+, ;, �), �� 
	�	��� ������� ;, ��	��
�%&�� 
 
���-

�-��$��< =���� ���:	���	
�� �	��, ����'����� �� ��	��	�. ���	��
�
	� 
(��	:	��� 15 � 9 
?�, 
�	��� �	��� �
��
��) �	�������� �	�<
	 
 ������ 
�������� 
 �
�����	� � �������� :	���. �	���	 ���:	���� � �������	
 
������� NO-
���	
 �	������ ����� ( ��������,  ���	�	���), ��	��	���-

��� (�	���	�������<:��,  �������), � ��
�� 
����	������ ( ���������, 
 �	����������), :������� ( 
��������, ���	�������	�	�	���� ��	�����, 
 
����� :	�:�����) � ��� ��������� �	��	�	
.

;�����%� 2 ����	����'�� NO-
���	
, �����=�%&���� �		��	$�-
���� ���������� ���
��	
 � :��
 '���� (����. 2.22)P GK56 hi GK16- � 
GK56lo GK16M 
���
� (���=
� hi � lo „ �		�
����
���	, 
��	
�� � ���
�� 
��	
��< !
�������� ���
���). ����	����'�� NO-
���	
, ����	 !
������-
��%&�� GK56, ���	������� 
 
�	
	�	
� (90…95‚, ��	��
 5…10‚ GK56 hi 

���	
), 	���
	 
 ��=���, !��	������ ���
� � ��'�����<�	� 	�	�	=
� 
��	�� ���	�����%� GK56 hi ������
����� 
������. GK56 hi 
���
� ���	�-
����%� ��
�� 
 ���:���=��
�� �����, �	���
��� 75‚ 	� =���� NO-
���	
. 
�����=�� ����� ����	����'���� NO-
���	
 �
����� �� �	�<
	 � 	�	���-
�	����� ��������	�	 :��	����, �	 � � �� :��
'����. GK59 lo GK16M 
���-

� 	�����%� 
�������	� '��	�	
��=��
	� �
��
�	��<% � 	��	�����<�	 
����	 ��
������%� '��	
���, �	��� 
�
 GK56 hi GK16- 
���
� „ �
��
��� 
��	��'���� IFN �  � ������ '��	
��	
 (TNF �  � � , Z\-G[F, IW-10), �	 ��	-
�
��%� �����% 
�������% �
��
�	��<. >	�<
	 GK56 hi GK16- NO-
���
� 
!
���������%� � -'��< ��'���	�� IW-2, �.�. ����� 
��	
	�::����� ��'��-
�	� ��� !�	�	 '��	
���. *����	 �	!�	�� in vitro GK56hi GK16- NO-
���
� 
�������
�	 ��	��:�����%� 
 	�
�� �� IW-2. ��'���	� IW-2 GK59 lo GK16M 
������
����� 
�����	
 �	��	�� �� � - � � -'���� � 	������� ��	�����	=�	� 
�::���	��<%. *����	 �	!�	�� !�� 
���
� ����	 ��	��:�����%� � �	�<
	 
��� �����
�� 
��	
�� 
	�'�����'�� IW-2. >�
�� 	�����, GK59 lo GK16M 

���
� �	��	 	����
�����	
��< 
�
 !::�
�	����, � GK56 hi GK16- „ 
�
 
�������	���� NO-
���
�. ; ����	�&�� 
���� ���	������� ������, =�	 
GK59lo GK16M 
���
� �������
��%� ��������<��%, � GK56 hi GK16- 
���
� „ 
��	�����	=��% �����% ���
���� NO-
���	
.

����	��� 
����� :��
'�� NO-
���	
 „ '��	�	
��=��
�� �
��
�	��< 

 	��	$���� ���������� (�����:	����	
�����, ��:�'��	
����� 
���-
����, �	�
���$���� �����
�% �������) 
���	
 	�������� � ��
��'�� '��	-

��	
 (
 ���
�% 	=����< IFN � ), =�	 ������ 
����% �	�< 
 ������'�� 
�������� ��	'���	
. /�� �
	���
� �������%��� �� �=�� �	��
�	���<�	-
�	 ����	���
���� ���
��	
 
���	=�	�	 ������� 
 �	=������ � 
	���	��� 
«�
	�…=��	�» (�	 !
�������� 
���
���-��$����� �	��
�� \]G-I).
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����
!� 2.22.  ���
�����<��� ����
�������
� ����	����'�� NO-
���	
 GK56 hi � 
GK56lo

'�������
��
�� /D:; hi CD:; lo LAK (CD:; lo)

������&���
����� �	
���-
��'��

��=��< � ���-
��� �	������ 

	�����

��	
	�	
, �������
�, 
��:�'��	
����� 
	�����, 	���	��

@��:	����� 
	�����Œ

/
�������� GK16 ± MM ±

/
�������� OIU2J3KW … ± M

/
�������� NOZ2^ M ± M

/
�������� NOZ2K, NO|30, 
NO|46

M M M

/
�������� NO|44 … … M

/
�������� GGU7, �K62W M (
 
�	
�) … …

/
�������� GK25 (IW-2U � ) MMM M MM

/
�������� GK127 (IW-7U � ) M … …

/
�������� �	��
�� 
�������

M M (�����
����� ��� 
�
��
�'��)

MM (	�	����	 

 ������
�	� 

:��
'��)

���:	�����
������ '��	-
�	
��=�	��<

± MM MMM

��
����	��< '��	�	
��=-
�	��� 	� \]G-I

MM MM ±

+������	��
������ '��	-
�	
��=�	��<

± MM MM

��
��'�� IFN �  � ������ 
'��	
��	


MM ± MM

��	��:�����
��� �
��
-
�	��<

M ± MM

Œ „ ������� ���<���$��	 ������	
����f „ „ 	������
�� !
��������f ± „ ������ !
�-
�������f M „ ��������� !
��������f MM ���<��� !
��������f MMM „ 	=��< ���<��� 
!
��������.

2.4.2. ��%��&�� � �����'&�% ;�;��+C�� �'&�'&����(, *����#��
NO-
���
� ���
�
�%��� 
 
	���	� �	��� � ��	���	��� 	� �	�	 �� 	�&��	 

���:	���	�	 ����$���
����
� GWX, 
	�	��� ���� ��=��	 
��� ����	
��-
�	���� ���:	'��	
 (���. 2.32). ; ���
���� ������
����� 
�����	
 
����% 
�	�< ������ 
������ ��
�		
�������, ���������	� 
�
 =���� ������ 
���
���	=��� 
	���
��, ��
 � �	������
	� '��	
��	
, ��������, 
��-
��	�����
�� �������
����	�	 �� �������� NO-
���	
 ���:	�	
���� �  � 
��'���	���� �� ���	���<��� 
���
��. ����< '��	
��	
, �	�����&�� IW-7 
� IW-15, � ��
�� Flt-3-������, ��	��	���� ��� ��::����'��	

� ������-

����� 
�����	
 �� 
	���	�	��	
�� 
���	
-����$���
����
	
  in vitro. �� 
!���� 
��	�� ���� ��::����'��	

� GWX 
 �����
����� >- � ;-�����, 
�	���'��� ���
���� NO-
���	
 �	��������� �� ��	->-
���
���, ��	��� 
	�	���=������ 
�
 ���->JNO-
���
� (>JNO�). ���
���� >JNO�-
���	
 
��	
���%� ��:�
��, �������
�%&�� ���� ���������� �	��
�� GK3 �  � 



�
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Fc� UI �  (GK3�  „ 
	��	���� ��'���	��	�	 
	����
�� >-
���	
f Fc � UI �  
 

�=���
� ������%&�� ������ �	���������	� '��� 
�	��� 
 �	���
 ���� 
��'���	�	
, 
 �	� =���� Fc � UI).

�� �����%&�� !���� 
���
� ����� ������
����� 
�����	
 	
	�=����<-
�	 	�����%��� 	� >-�����. /�	 ����	��� =��
	 
������	 ��� ���
���� 
���	'��	
 „ �� ����� ������ ������� �	���
���� (������ ���	'��	
 
KN1, KN2 „ ��. ������ 3.3.2.3) 
	��	��� �� ��::����'��	

� �� �	�<
	 
 
>-���:	'���, �	 � 
 NO-
���
�. /�� ��	�	��	��< �	��	��<% ����=�
����� 
�� ������ KN3-
���	
, 
	��� ��	���	��� �������	�
� V-���	
 TGU (��=��<-
��� �����'�:�=��
�� !���� !�	� �������	�
� ��	���	��� � 
 ����$���-

����
�� NO-
���	
). Q��	
�� ��::����'��	

� NO-
���	
 „ !
�������� 

�����
���	=��� :�
�	�	
 ��::����'��	

� Ik2 � Yts1. ��	��	����� ��� 
��::����'��	

� >-
���	
 :�
�	�� ������ Notch ��	
���%� ���
���� 
������
����� 
�����	
.

�	��� 	�������� 	� >-����� ��::����'���%&���� NO-
���
� 	�	���-
=�%� 
�
 ���-NO, ��� NOX-
���
� ( Natural killer progenitor). ��� �����	�� 
�� !�� �����% ���
���� �� �	
����	��� 
���
� !
������������� � -'��< 
(GK122), 	�&�� ��� ��'���	�	
 IW-2 � IW-15. � !�	�� �	����� ����	� 
	�-
�	���� !��� ��'���	�	
 „ � (�)-'��< (	� � -�ommon), �������
��%&�� �	�	� 
	�&�% '��< ��� �	�<$	� ������ ���	�	!���	
�� ��'���	�	
 (��. ���-
��� 2.5.5.2) ��� �������
���� �� 
���
�� (	�� �	�
������ �� ������ NOT�). 
;�
	�� 
���
� !
����������� � -'��< ��'���	�� ��� IW-15, � � !�	�	 �	����� 
IW-15 ����	
���� 	��	
��� '��	
��	�, 	�������%&�� ���<���$�� ���
�-
���, 
���
���	��< � �	��	���� NO-
���	
.

�����%&�� !��� ���
����, ����������� ��� �=����� IW-15, IW-18 � 
IW-12, „ :	����	
���� ����	� NO-
���
�. ?�� !�	�	 !���� �
	���
��-
�	 �	����	
����<�	� �	�
����� ���
��	
 � ��'���	�	
, ����
������ ��� 
NO-
���	
P NO1.1, GK94JNOZ2 � NOZ2K. ;���	� ���	
�� !
�������� 
��'���	���� �	��
�� Wy49, GK94JNOZ2 „ 
����	�����
�� NO�-
���	
 
�	 ���	���<���� 
���
��� 
	���	�	 �	���, !
���������%&��� �	��
��� 
#��-I „ ������� !��� ��'���	�	
. ; �	 �� 
���� �� NO-
���
�� �	�
��-
%��� ��������� {
 =����	��� � 2-�������� #��-1 ( � # � 2)z, � ��=����� �	��
��� 

!Id2;!\ts1
!IVW:1;!IVW:2;!
!ST[TRaUb!

WltQL!
SCW!

TUNKX! NKX! !NK

CDQ4
! CDQ4! CD122

!

NK1>1
KIV!

CD122

CD^4U
NKZ2!

NKZ2D

CDRj!

IL:1R� IL:1R!
IL:2C:kit

Wlt:Q CD1Q2!
� 6c7

CD1Q2!
� 6c7

CD1Q2!
� 6c7

&
�. 2.32. C��	
��� ������ ���
���� ������
����� 
�����	
P 	�&�� ����$���
��-
��
 NO- � T-���:	'��	
 (TJNOX), ���'�������	
����� ����$���
����
 NO-
��-
�	
 (NOX) � ������ NO-
���
�. Q
����� ���������� ���
��� 
���	
f 
 ����	��	�<-
��
�� „ ��::����'��	
	=��� :�
�	��, ��������%&�� �		�
����
�%&�% �����% 
���
����
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GK34. �� �	������� !���� �	���
���� NO-
���
� ��	�	��� ���
	�<
	 �
�	
 
�������. IW-15-��
������ ������=� ������� ������ 
�%=�
�% �	�< �� !�	� 
!���� ���
���� NO-
���	
. �����	� 	� ������ NOX 
 ������ NO-
���
�� 
��	
������� ��� 
�
�%=���� ���	
 ���	�	 IW-15, � -'��� ��	 ��'���	�� � 
�
�����	� � ��� ���	���
����� Rax3, � ��
�� �����
���'�	���� :�
�	�	
 
[T^T5 (a � •), 	�����=�
�%&�� ������=� ������� 	� ��'���	��, � :�
�	�	
 
IUF-1 � IUF-2, ��	��	����� ��� ��
��'�� IW-15.

������ NO-
���
� �	
���%� 
	����� �	�� � �������%� 
 ����:���-
=��
�� 	���� ������	� �������. *� ���������� ��&���
���	 	���=���-
�� 	� ������������� >- � ;-���:	'��	
. ���=����<��� =���< NO-
���	
 
���	����� 
 '��
���'��, �	���
��� 	
	�	 10‚ (5…15‚) =���� ���:	'��	
 
����:���=��
	� 
�	
�. "�����
����� 
������ �	�������� 
 �����	���� 
��=���, !��	������ ���
� � ��
	�	��� ������ �	������ 	������. *� 
�	�������� 
 ���:���=��
�� ����� � �������
� ��
���
	 (2,5…5‚). ; ����-
���
� NO-
���
� �	
����	
��� 
 	��	
�	� 
 
����	� ���<��. ���������� 
������
����� 
�����	
 	����	
��	 !
��������	
������ �� �� �	
����	��� 
���	
��	
��� ��'���	����P GbGU4, GGU1 � GGU5. /�� ��'���	�� 	�����-
��%� �����'�% 
���	
 �	 ��������� ���	
��	
P GbGW12 ([KF-1) � ��	��� 
� -���	
��	
. >	�<
	 ���	�<$�� �� =���< (5‚ NO-
���	
 
�	
�) !
�������-
���� ��'���	� GGU7, �=���
�%&�� 
 ���	�	����� !��	������<�	�	 ���<��� 

 �	��
���������� 
������ � �����'�� ���:	'��	
 
 >-�	�� 
�	��=��� 
���:	������ 	����	
. �� NO-
���
��, 
�	�� �	�	, !
��������	
�� ��'��-
�	� ��� :��
���
��� �b 3�U.

"�����
����� 
������ „ 
	�	�
	��
�&�� 
���
� (
���� �	������� 
�	���
���� 7…10 ���). ��
 ��� 	���=��	�<, 
���
���	��< NO-
���	
 ��
���� 
	� IW-15. ��� 	������
�� IW-15 	�� �����	 �	����%�f ��� !�	� ���������-
��� NO-
���
� �� �����
�%���. IW-15 �� �����
�� �� ��'���	�� NO-
��-
�	
 �������%. /�	� '��	
�� ����
������<�	 �
���
�%� 
��	�	�����<��� 

���
� � �������
��%� ��	 ������
����� 
�������, �������� �����
�� � 
��&���
���	 �	
�$�� ��	 !::�
�. ?	�	������<��% �	�< 
 �	��������� 
�������	�	��	��� NO-
���	
 ������ IW-7. ��� �������� =������	��� 
NO-
���	
 �����
����� �������� �	��	�����=��
	� ��	��:���'��, ��
�� 
	����	
������ IW-15 � IW-7.

2.4.3. ��C�;&�#( �'&�'&����(, *����#��
��
 ��� 	���=��	�< 
�$�, �	 	�	����	���� ����	���
���� =����	���� 

�����	
 NO-
���
� 	���=�%��� 
�
 	� ����	����� 
���	
 
�	�����	-
�	, ��
 � 	� ���:	����� 
���	
 ������
�	�	 ����������. >�� �� ����� 
�	 ����	�� ��������� 	�� ����	��� ����
� 
 >-���:	'����, �	�
	�<
� 
��	�	��� ����	���
��< #��-I 
 
�=���
� ���
��� �	���
����� 
���	
. 
NO-
���
� !
���������%� ��	����
	 ��'���	�	
 (����. 2.23). C�����	 
���
	�<
	 �������
 NO-��'���	�	
 (���. 2.33). #�	��� ��'���	���� ���
� 
NO-
���	
 
	����%��� ������ NO-
	����
�� (� =��	
�
� �	
����	
�� 
 

	�	�
	� ���=� ��	�	�	�� 12). �	�����	 
���
���	�� !::�
�� (�	����-
��'�� ��� �	��
����� :��
'�	���<�	� �
��
�	���) 
�����%� �
��
���-
%&�� � ��������%&�� ��'���	�� NO-
���	
 (���=�� � �� � ������ �	��� 

�	���< 
 �	���
 	��	�	 �������
�).

����
!� 2.23. ��'���	�� ������
����� 
�����	
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E����	
� +�
�	�#�	
� 
�
����	
 

CD0	
��	�������

$�	�!
� B
�
�, ����0
����
� 
�
�	��

J
��	��

KSR

OIU2KW1 �K158a * ITI\ ]W^-Gw 2,4,5,6 
([77JN80)

OIU2KW2 �K158•1 * ITI\ ]W^-Gw 1,3,7,8 
([77JN80)

OIU2KW3 �K158•2 * ITI\ ]W^-Gw ([77JN80)

OIU2KW4 �K158k * Fc � UI � JITI\ ]W^-Z

OIU2KW5^ �K158e1 * ITI\ �� �����	
����

OIU2KW5S * ITI\ �� �����	
����

OIU3KW1 �K158e1 * ITI\ ]W^-Sw4

OIU3KW2 �K158x * ITI\ ]W^-^

OIU3KW3 �K158” * ITI\ ]W^-^ 3,11

OIU2K[1 �K158h + K^X12JIT^\ ]W^-Gw 2,4,5,6

OIU2K[2 �K158• + K^X12JIT^\ ]W^-Gw 1,3,7,8

OIU2K[3 + K^X12JIT^\ �� �����	
����

OIU2K[4 �K158i + K^X12JIT^\ ]W^-Gw4

OIU2K[5 �K158j + K^X12JIT^\ �� �����	
����

OIU3K[1 �K158e2 + K^X12JIT^\ �� �����	
����

CD=4GNKI2

�K94JNOZ2^ GK94JGK95a * ITI\ ]W^-Y

�K94JNOZ2Y GK94JGK95e * ITI\ �� �����	
����

�K94JNOZ2F GK94JGK95p * ITI\ �� �����	
����

�K94JNOZ2G GK94JGK95j + K^X12JIT^\ ]W^-Y

NKI2D

NOZ2K ��� + K^X10J
–��\

\IG ^, Sf 
ƒWSX 1-4

LSLR

WIWUS1 GK85• * ITI\ ]W^-^,S,G,Y,F,Zf 
G\V

WIWUS2 GK85x * ITI\ ]W^-F

WcR

Fc� UIII GK16 ^ IT^\ IjZ1, IjZ3

NCR

NO|46 ��� ^ GK3 
 JIT^\, 
Fc� UI � JIT^\

�� �����	
����

NO|30 ��� ^ GK3 
 JIT^\ �� �����	
����

NO|44 ��� ^ KX-12JIT^\ �� �����	
����

* „ �������	
����f + „ �
��
�'��.
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2.4.3.1. ���
�
����
� ��!���
�� ��������		�7 �
����
�
� �
��
���%&�� 	��	��� ��'���	�� ���
	�<
�� �����. C��	
�	� �� 

��� „ ��'���	� NOZ2K „ �	�	�������� ��������������� ���	
 II ���� 
(������ �����
��� �-
	��' �	��
���), �-��
��� (�.�. �� 2M-��
������ ����-

	��
���
�%&�� ���	
). ; �������� NOZ2K !��
��	�����=��
� �
���� � 
�����	���� ���
	� K^X-10, ���%&�� 
 �
	�� '��	��������=��
	� =���� 
�
��
�'�	���� �	��
 –bb\ (	����	
�� 	����
��� ���	���� � ����	-
����, ������������ �
��� �%���� ����	
���	����� 	����
���). ��� 
�
���
���� ��'���	�� � ������	� ��	���	��� :	�:	�����	
���� 	����
� 
���	���� 
 !�	� �	��
�, =�	 	�����=�
��� 
����	�����
�� –bb\ � �����-
�	� 
����	� „ XI 3O, ���
	��&�� 
 �� :	�:	�����	
���% � �
��
�'��. 

Ig:/���


KIVQDL

KIV2DL

KIVQDSUD[X12

KIV2DSUD[X12

CD^4UNKZ2[

NKZ2D:SUD[X1P

LIVLB1

ITIM

IT[M

†__M

+���

����
����


&
�. 2.33. ����� ���	���� 	��	
��� ��'���	�	
 ������
����� 
�����	
. ����=�� 
�	��
� IT^\ ��� ITI# 
 '��	��������=��
	� =���� �	��
��� ��� 
 �	�	������<-
�	� �	���������	� '��� 	��������� ��� ��'���	�� „ �
��
���%&�� ��� ������-
��%&��
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?���� �
��
�'�	���� ������ �	������ 
 ���	, ��� ��	���	��� ����
'�� 

	����
�� ���	
, �
������� � '��	���	�. NOZ2K ����� 
�� NO-
���
�, � 
��
�� ��
	�	��� >-���:	'��� � ��
�	:��� (=�	 �
������<��
��� 	� 	��	-
�����<�	��� ���������� ���	
 ����	���
���� ����� 
���
��� �����=�	�	 
����	������=��
	�	 ��	���	������).

@�������� NOZ2K ������ 	�	��� ��� �	��
��, 
	�������� ������ 
MHC I 
����� MICA � MICB. �	 �
	�� �����=�	� ����
���� ��	��
�� !��� 
���	
 ��	��� � �	��
����� #��-I (��. ������ 3.2.2), =�	 � 	��������	 
�� ���
���� (\IG „ 	� M!C class I-related chain). ?����� ������ ������	
 
NOZ2K 

�%=��� 4 ���
� ƒWSX (	� UL-16 binding proteins), ���������� 
	� 1 �	 4. #	��
��� \IG �	������ 3 
��
���	=��� �	����, 	������	
����� 
�	�	��	 �	����� #��-I. C� �	��
�� #��-I �� 	���=�%� 2 
����� 	�	-
����	���P 
 �	���
 \IG �� 
�	��� � 2-��
�	��	����� � �� 2-� � 3-� �	��-
�� (�=���� 	� 
���	=�	� ��������) �� ���%� �
	���
���	�	 �	��
���� 
#��-I ���	�
�, ���������=���	�	 ��� �
���
���� ��������	�	 ������� 
(���. 2.34). #	��
��� ƒWSX ���%� ��	��	� ���	����, �	 �	������ 2 �	��-
��. >�
�� 	����	�, �� \IG, �� ƒWSX �� ���%� 	��	$���� 
 ��������'�� 
��������. � ����	� ��	�	��, ���� ���� MICA � MICB, ����	����%&���� 
 

	����
�� #�� ���	� � ���	� HLA-B, 
��	
	�	���	�:�� (�		�
����
���	, 
54 � 18 �������). 

�	�< !��� �	��
�� 
�
 	�E�
�� ����	���
���� NO-
���
��� 	����	
��-
�� �� !
��������� �	�<
	 �� �����:	����	
�����, ��:�'��	
���� ��� 
�	�
���$���� ������	��	�� 
	������
�% 
���
��. �	���	�< !
�������� 
���	
, 
	����%&�� \IG � ƒWSX, ����	��=�� 
	���	�% !
�������� 
���-
��=��
�� ������	���� ���	
 ���
	
 ����	
	�	 $	
�. ;������� ��:�
'�� 
����'����� !
�������% ������	���� ���
	
 �������
 \IG � ƒWSX, � !
�-
������������ ��� !�	� ���	
 ����	
	�	 $	
� ][X60 ���
����� �	��
��� 

!

!

������
�

�
�
 �

��!����
�

�����#��!�.9!������!I 9�������
�"!�����#��!MIC

� 2 � 2

� Q � Q

� 1 � 1

� 2!

M

&
�. 2.34. �	�	���
����� ����
���� �	��
�� \]G-I � \IG. ��� ���=����<�	� 
��	���
� 	�&��	 ����� ���	���� �	��
�� 	���&��� �� ���� 
������� 	������
�� 
 
#IG �	�	��� ��� �
���
���� �������, � ��
�� ���	'���	
���	� �	��
��� � 2-��
-
�	��	������
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]W^-Y, ����	���
����% ��������%&��� ��'���	����. *�	��� ����
'�� 

������� ���
	
-�
��
��	�	
 NO-
���	
 	��������� 
��	
�% ���	�=�
	��< 

 ����	�� 
�����. >�
, ���	�=�
	��< ��$�� 
 '��	�����	
����� �
���
�%� 
� ����
'��� !��� 
����	� ���
� m17, ����	���
���	�	 �
��
�'�	���� 

������	� ��'���	�	
.

��� ���
���� ��
	�	��� 	���	��� 
��
���� ����
'�� ������	���� 
���
	
, 	�	����	 	��	��&���� 
 ������ \IG. C���
	 	���	��
�� 
���
� �� 
�	�<
	 !
���������%� �	��
��� \IG, �	 � ��
������%� �� 
 ����
	���	� 
:	���, =�	 �	��� ���
���� 
 	��������% ���
'�� NO-
���	
 �� !�� �	��-

��� (��. ������ 4.1.2.4). >�
�� 	����	�, !
�������� ������	
 NOZ2K ���-
���������� 	� 	����	���, 
��
���	� ����'��	
����� ���������� 
���
�. 
*������� ������� ��� !�	� 	�����=�
��� �� �����
�����, � !������'�% 
��
�� 
���	
 (��� �=����� NO-���:	'��	
).

H����� NO-��'���	�	
 �������
�  OIU (	� Killer cell Ig-like receptor) 

�%=�-
�� 15 �	��
��. ��'���	�� !�	� ������ „ ��������������� ���
� �������-
�����
� �����	��	�����	
, � 2 ��� 3 
��
���	=���� �	������ (=�	 	���-
���	 
 ���
���� ��'���	�	
 
 
��� ���
	�	
 2K ��� 3K �		�
����
���	). 
OIU-��'���	�� ����
����� ��� NO-
���	
 =��	
�
� � ����	 �������
���� 
� ��$��. *� ��� 9 	�����%� ��������%&��� �
	���
��� � 6 „ �
��
���-
%&���, =�	 	����������� ���	����� '��	��������=��
	� =���� �	��
���. 
C�� �	��� ���< �����	� (��� W „ long) ��� 
	�	�
	� (��� [ „ sh	rt). [-
���-
��� '��	��������=��
	� =���� OIU �
���� � ���
	� K^X12, �	�����&�� 
�	����	
����<�	��< IT^\ �, ����	
����<�	, ������%&�� �
��
�'�	���� 
�������. �	����	
����<�	��< ����	
���	���� 	����
	
 
 IT^\ �	��	 

������< :	����	� –��IJW‹(6…12)–��IJW, ��� – „ 	����	
 ���	����f 
W „ ���'���f I „ ��	���'���f � „ �%�	� 	����	
. W-
����� '��	������-
��=��
	� =���� OIU �	������ ��������%&�� �	��
 ITI\ (IJVJWJ[�–��W, 
��� – „ 	����	
 ���	����f W „ ���'���f I „ ��	���'���f V „ 
�����f [ „ 
������f � „ �%�	� 	����	
), =���� 
	�	��� 
 
���
� ������%��� ����������-
%&�� �������. ����������	��< ��'���	�	
 OIU 
 !��� 2 :��
'�	���<��� 
������� ������
���� 
 ����. 2.23. @������ �
��
���%&�� OIU-��'���	�	
 
�� 
����� ��
����� (��� ��
	�	��� OIU-��'���	�	
 „ �����<��� 
������� 
�	��
�� ]W^-G). ��������, �	��
��� OIU2K[2 � OIU2K[3 ����	���%� 
������ ]W^-G Gw1, Gw3, Gw7, Gw8, �	�����&�� 
 � 1-�	���� �-'��� 
 77-� 
�	��'�� 	����	
 ������, � 
 80-� �	��'�� „ ����������.

��&���
��� �&� ���
	�<
	 �
��
�'�	���� ��'���	�	
 NO-
���	
, ���-
�	�� � 	�	����	��� :��
'�	���	
���� 
	�	��� ���=��� ������. � ��� 
	��	��� ���
� NO|46, NO|30 � NO|44, 	�E��������� 
 ������ NGU 
(	� Natural cytotoxity receptors). NO|46 � NO|30 !
���������%��� �� 
��� 
NO-
���
�� 
	��������
�	, �	�� � 
 ��	����
	
	� �������, � ��'���	� 
NO|44 �� NO-
���
�� „ �	�<
	 �	��� �� �
��
�'�� IW-2 (�.�. �� W^O-
���-

�� „ ��. �����). @������ ��� !��� ��'���	�	
 „ ����		����
�����	
����� 
������	���� �	��
���, !
�������� 
	�	��� ����'������� 
������� (�	
�-
���	 ���   
����	
 ������ � ������). +
��
�'�	���� �
	���
� ��'���	�	
 
	����	
���� �
��<% NO|46 � NO|30 � �	������������ '����� GK3 
  � 
Fc� UI � , a NO|44 „ � '��<% KX-12. ����=�������� '��� �	������ 
 �
	�� 
'��	��������=��
	� =���� �
��
�'�	���� �	��
 IT^\. � �
��
�'�	���� 
��'���	��� ����������� ���	
 GK94JNOZ2G (�	�� �
������� � KX-12) 
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������ NOZ2, 
	�	��� ����� 	����
�����	
��� ��� 	������� ��������%-
&�� ��'���	�	
.

Fc-��'���	� Fc � UIII (GK16) �	�� 	��	��� 
 �
��
�'�	���� ��'���	��� 
NO-
���	
. Fc � UIII 	����	
��
��� �
��
�'�% ������ NO-
���	
 
 	�
�� 
�� 
����	�����
�� � 
���
���-��$�����, 	��	�����	
������ IjZ-����-
������. /�	� ��'���	� 	����� 
����� � ������� Fc � -��'���	���� 
�$� 
(��. ������ 2.3.4.2).

2.4.3.2. �	�
�
����
� ��!���
�� ��������		�7 �
����
�
C��	
��� :��
'�� ��������%&�� ��'���	�	
 „ ����	�
��&���� 
	�-

��
��	�	 '��	���� 
���	
-��$����, ����&�� �� �� �	��
��� #��-I, =�	 
� ���� NO-
���
�. /�� :��
'�% �	��	 	�E�����< 
	�'��'��� «�	���� 
�
	��	», �	��	�&�� 
 �	�, =�	 
�������� �
��
�	��< NO-
���	
 �����	-
���������� �	�<
	 �� 
���
�, �� ���%&�� ��� ������
$�� ������
� ����-
��=��
	� ������=�	��� � NO-
���
	�. ����
� � 
�������	� !
��������� 
�	��
�� \]G-I (�.�. �	��
�� \]G, ��������
�%&�� 
 �	��� ���
��=��
� 
�� 
��� ���	�	�����&�� 
���
�� 	��������) �� �	�
����%��� 
	���
��	�� 
'��	���� ������
������ 
�������� ���� ��� ��:�'��	
����, �����:	�-
��'�� � 
 ���	
��� 
���	=�	�	 �������. /�� 	�����=���� 	����	
��
�%� 
�
��
�'�% 
�����	
 �	�<
	 ��� 	������
�� �� 
���
�-��$��� ��
�� �� 
�	��
�� #��-I (���. 2.35). �	�'��'�� «�	���� �
	��	» 
 ����	�&�� 
���� 
	�&��������, 	���
	 
 ��� 
������ ��
	�	��� ���������P 
���&�% �	�< 
	���%� ������� ������
�%&��	 !::�
�� �	��
�� #��-I � �
��
���%&�-
�	 !::�
�� ������	���� �	��
�� „ ������	
 �
��
���%&�� ��'���	�	
 
NO-
���	
.

A��	��� �	���
����� 
���	
 ����	�
��&����� ��� �	�	&� ��������-
%&�� ��'���	�	
, �������
������ ���
	�<
��� �������� ���������� 
�	��
�� NO-
���	
. �	 ����
���� � 	�	����	���� ����	���
���� 
���-
��%� ���
	�<
	 ����� ��������%&�� ��'���	�	
 ������
����� 
�����	
. 
;�� 	�� ����	���%� �	��
��� #��-IP 	��� ������ ��'���	�	
 ����	����� 

�� �	��
��� #��-I ����
����	 	� �� �����<�	� ����������	���f ������ 
����	����� 	����������� ($��	
	 �����	����������) �����<��� :	���.

� ��'���	��� ���
	� ������ 	��	��� GK94JNOZ2 � WIWU (	� Leukocyte 
Ig-like receptor), !
������������� � GK56 hi � GK56 lo NO-
���
���. ��'���	�� 
������ GK94JNOZ2 „ �����	������, 

�%=�%&�� ���
��=��
� ��$����% 
'��	��������=��
	� =���� ���	���	�:��% '��< GK94 � 	��� �� =������ 

������	
 �	��
�� NOZ2 „ ^, G, " ��� F. C�������� 
�$� �
��
�'�	���� 
�	��
��� NOZ2K �� �
����� � ���
��� ������ NOZ2 �� ������=��
�, �� 
����
����	, �� :��
'�	���<�	 � �	��=��� ��	��	� ������	
���� 
 �
��� 
� 	���	����<��
��� �� 	�
�����. B��
� NOZ2 „ �-��
���� � �-
	�'	�, 
�����
������ ������ 
���
� (���
� II ����). *� 4 ��'���	�	
 GK94JNOZ2 
��������%&�� �	�<
	 ��� (+, " � F), � NOZ2� „ �
��
���%&�� (��. 
�-
$�). A��	��������=��
�� =���< NOZ2^ �	������ �	����	
����<�	��< ITI\. 
��'���	�� ������ GK94JNOZ2 (� ��������%&��, � �
��
���%&��) ���-
�	���%� ��
�����=��
�� �	��
��� #�� „ ]W^-", ����
������%&���� 
����	
��������� �	���	�:���	�. ;�	��&�� 
 �	���
 ]W^-" � ������-
�������� �% ������� �������
��%� �	�	� :�������� ������%&�� �	���-
�	
����<�	��� ���
	
 #��-I.
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?����� ������ 

�%=��� ��'���	�� 	����
�����	
���	� 
�$� ������ 
OIU, !
��������	
����� �� GK56 kim NO-
���
��. /�� ��'���	�� ����	�-
��%� �����	���������� �����<��� :	��� �	��
��� #��-I „ ]W^-G, 
���� ]W^-^, ]W^-S � ]W^-Z, ���=�� !�� �	��
��� �	���� �	������< �� 
�	�<
	 �-'��<, �	 � � 2-��
�	��	����� � 
���	����� ������. ��
 ��� ���	 
	���=��	, �	��
��� OIU �	��� ��	�
���< �
��
�'�	���� ��� ��������-
%&�� �
	���
� 
 ��
����	��� 	� ���	���� �� '��	��������=��
	� =����. 
*�������%&�� ��'���	�� (
 ������ OIU 	�� �	���
��%� �	�<$����-

	 „ 9 �� 15) ���%� ������� '��	��������=��
�� �=���	
 (
������ W), 
�	�����&�� �	����	
����<�	��< ITI\. L���� ��� ��'���	� 
	���
������ � 

�

5���� 
��*��*�����

.��!

!�.9:I;!


!���
�
�#:
��� �!�
 �
��

&
 
�
�#��
�!��������

���
�
�#��
�!��������

�

5���� 
��*��*�����

@��$!�.9:I;!

��!���
�
�#:
��� �!�
 �
��

 

�����(��� 
����*�� 
�� ����!*� 
*�'!����

@��$!
!�.9:I;!

!���
�
�#:
��
�!�
 �
�

�

NK,������ 
#����7%��� 
������,&�9�!(

.��!�.9:I;!
���$!���
�
�#:
��
�!�
 �
�

&
�. 2.3:.  ;������� ���
'�� ������
����� 
�����	
 
 ��
����	��� 	� !
�������� �� 

���
��-��$���� �	��
�� \]G-I � �
��
���%&�� ������	
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���	���:	�:������� �������
� []�1, []�2 � []IX, ��:	�:	������%&�-
�� �
��
��	
����� ���
�, � ��� ����� �����
�%&��� �
��
�'�	���� 
������. W- � [-:	��� ����	��=��� ��'���	�	
, 
�
 ���
��	, ����	���%� 
	��� � �� �� �����<��� 
������� ]W^-G, �	 	
���
�%� ��	��
	�	�	���� 
!::�
�. NO-
���
� ��$�� ����	 !
���������%� OIU-��'���	��. C���
	 
	�� ���%� �	�<$�% ������ (8 =���	
) �������	���� ��'���	�	
 �������
� 
Wy49, 	������
�%&�� � =��	
�
�. Wy49, 
�
 � OIU, ����	���%� �����<��� 

������� �	��
�� #��-I.

2.4.4. DEE�*&�#�(� E��*C�� �'&�'&����(, *����#��

2.4.4.1. Q
	����	�� !
�
�
� 
 ��
 ����


C��	
��� :��
'�� ������
����� 
�����	
 „ '��	��� 
���	
, ����&�� 

������
� �����:	���'��, ��:�'��	
���� ��� 
���	=�	�	 �������, ��� 
	������
�� �� ��� �	���
����� �	��
�� \]G-I. ��
 ��
����	, �	�<$�% 
�	�< 
 �����$���� 
���	
 (	�	����	 
���	
 ���	���	
) ����%� ���
	'��� 
����	���	�	 ����. C���
	 ����	����� 
���
� 	��&���
��%� '��	��� ���-
���&���
���	 ����� :��	'��	�� (
�����
���	=��� '��	���) ��� ��
��'�� 
'��	�	
��=��
�� �������'�� (
��
���	=��� '��	���). @��:	'��� (������-

����� 
������ � '��	�	
��=��
�� >-���:	'���) ����'���%� �����< 

���	
-��$���� �	���
��� 
 
���
�-��$��� �����<��� 
�&���
� ��� �	�-
��
��� �� 
�������� �������. /�� :	��� '��	�	
��=�	��� 	�	���=�%� 
�
 

	���
���� '��	���. #�
�	:��� � �����	:��� �	�� �	��� 	��&���
���< 
��
�� ���
'��, �	 �
	��� 
 
��� ��
�%=����.

; ���
'�� 
	���
��	�	 '��	���� 
�����%� 4 !����P
����	���
���� ������
����� 
�����	� 
���
�-��$��� � :	����	-

���� � ��� 
	���
��f
�
��
�'�� ������
����� 
�����	
f
��	�������	
���� ������ 
���	
-��$����f
���=�	����� 
���
�-��$���.

;���	 
	���
���� '��	��� �������� 1…2 =���.
�� 1-� !���� ���
'�� ��	���	��� :	����	
���� �	�� 
	���
�� (�����-

�	�	 �������) ����� 
�����	� � 
���
	�-��$��<%. ����	��� �� ��	��	��< 
!�	�	 ��	'����, 	� 	��&���
������ 	=��< �����	 „ 
 ��=���� 1,5…2 ���. 
;����� 	�	����	��< !�	�	 !���� „ ��	 ��
����	��< 	� �	�	
 \j 2M, ��	�-
�	����� ��� �����	
����� ���
���	=��� 
	���
�	
. ��� :	����	
���� 
������� ��	���	��� 
����	�����
�� �	��
�� �������, � ����� �
��
�'�	�-
��� ��� �������	���� ��'���	�	
 NO-
���	
 � �� ���������.

; �
��
�'�� NO-
���
� �=���
�%� �������, ������������ ��� 
����	-
�����
�� �
��
�'�	���� ��'���	�	
 � �� ���������. �����<��� ��
	� �
��-

�'�� „ ��
��'�� 
������	� 
���
	� ���������=����� ��� 	��&���
����� 
'��	���� �	��
�� 
 ��
�	�	�	��< ����� 
	���
����%&��� 
���
��� ��� 
!
�������� ���������� ����
�	�	
 
���	=�	� ������.

��	�������	
���� ������ �	��	�� 
 �	���

� =���� 	����	
����% ���-
:	���	� ��������������% �	�� 
 
���
�-��$��< ������, �	�����&�� 
��������, ��� ������=� 
������	�	 ������� =���� ��	��	��=��
�� ��'��-
�	��. �	��� !�	�	 !���� ����	�
�����< �����< 
���
�-��$��� ��� ��
	�-
�	��	, ���� ����$�
 
	���
� � 
���
	�-
�����	�.

…

…
…
…
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H����< 
���
�-��$���, ��	���	��&�� �� 4-� !����, 	��&���
������ �	 
��������� ��	��	�� � �	��	�� 
 �� «��	�&�
����», ����<$���� �������, 
:��������'�� ?�� ��� ��&���
���	�	 ����$���� ��	��'���	��� ����-
����. �	���$�� 
���
� �����	 �	�
����%��� :��	'��	��. NO-
���
� ��� 
!�	� �� �	�<
	 �	�����%� �������	�	��	��<, �	 
�
	�� ��	
� �	��� �=���-

	
��< 
 ����	��=��� �
��� '��	���� ( :��	��� ��'�
�����).

������� 	������<, =�	 
 �	�<$����
� ���=��
 �
���
��������� 	���	��-

�� 
���
� �� ����	
���� ��$��<% ������
����� 
�����	
. /�	 �
����	 � 
�	��������� �� ��
�� 
���
�� �	��
�� #��-I �, 
	��	��	, ���	����	=�	� 
������<% !
�������� ������	���� �	��
��. >	�<
	 ����	��� ��
����
���	 
�	��=����� ����� 	���	��
�� 
���	
  �	�
����%��� '��	���� ������
��-
���� 
�������� in vitro. C��=�	 
 
�=���
� ��$���� NO-
���	
 ���	�<��-
%� 
���
� !����	����	���	�	 ���
	�� =��	
�
� �562.

2.4.4.2. \
�
�
�
#���
� 
���		�� �
	��� 
 ������#� �
�	��� 
� ��!���
�
� 
��������		�7 �
����
�

#�������� ����=�������� !���	
 
	���
��	�	 '��	���� 
 ����	�&�� 

���� ���=��� �	����	=�	 �	��	. *������� ������, ����
����� ��
�� 
������	��
������� �
��
�'�	���� 
������	� ([\^G „ Supramolecular 
activation cluster), „ ���
�����<��� 	��	
� 
����	�����
�� 
���	
 ��� ���-
�����'�� �������� (��. ������ 3.5.1.3) � 	��&���
����� 
	���
��	�	 
��-
�����. D	����	
���� ������	�	 ������� ��	���	��� � �=������ �
�� 
���-
�	
 �	��
�� „ �	��
�� �������, :	�����%&�� 
	���
� ����� 
���
���, 
� ��'���	���� �	��
�� � �� ��$����, 	����	
��
�%&�� ���'�:�=��
�� 
����
��� 
����	�����
��. ; �����
� �
��
�'�	���� ������	
 �=���
�%� 
�
������� � ��'���	���� :������� � �����	���� ���
�, �	���
������ 
 
������ 
 �	���
�  ��:�	
 „ 	�	��&����� �:���	�������� � �	��������	� 
�������� �	���	
 
 �	���
� 
���	=�	� ��������.

������, 	�����%&���� ��� 
	���
��	� '��	���� 
���	
-��$���� ������-

������ 
�������� ��� >-���:	'����� (��. ������ 3.6.1.1), ����
�%� 
'��	�	
��=��
�� �������� ������	� (���. 2.36). ?�� ��	 :	����	
���� 
��	��	���	 	������
�� ��������%&�� ������	
 (!
�������� #��-I) � ���-
�	���
���� �	��
��-��$���� �
��
���%&��� ��'���	����. ��$�%&�% 
�	�< �� ��=��<�	� !���� :	����	
���� ��
	�	 ������� ����%� �	��
��� 
������� „ � 2-��������� (WF^-1, \ac-1 „ �	 ��	�	�� 
������) � �� ��'��-
�	�� (	�	����	 IG^\-1, IG^\-2 „ �	 ��	�	�� 
���
�-��$���), � ��
�� 
�	��
��� GK2 � �� ��'���	� GK58. Q�� �� !�	� !���� ��	���	��� �	��-
����'�� 
 ������� ��
	�	��� 
�����
���	=��� ����
��� „ 
	��	����	
 
'��	�
����� � :������	
. ��� �	�	&� ���
�  ������ ������
��
����� �
��< 
������� � '��	�
����	� � ��	���	��� �	��������'�� �
���� (:	����	
�-
��� F-�
����), 	��&���
������ � �=������ ���
� Ž^[X (	� Wiskott…Aldrich 
syndrome protein), ����%&��	 �	�< �	������
� ����� �
���	
��� ������ 
� �������	� 
���
�. � �=������ F-�
���� ��	���	��� ������&���� ��:-
�	
 � :	��������� 	�������%&�� '���� ��
�	����	=�
. #�
�	����	=
� 
	��������%��� �	 �����
����% 
 
���
�-��$���, � �	 ��� 
 ������� 
������	�����%��� �������, �	�����&�� ���:	���. � ������� 
 �	���
� 
��:�	
 �	���
������ XWG (��	:	��� � ), �����	���� ���
� W^T, [WX-76, 
��	����
����� Fyn, Wcx, [yx, q^X-70, Itx, XOG (��	:	��� � ).
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; '����� ������� �� �������� NO-
���	
 ����	�	���� �
��
�'�	���� 
��'���	��, � �� �������� 
���	
-��$���� „ �� �������. ��� 
����	-
�����
�� �
��
�'�	��	�	 ��'���	�� NOZ2K � ������	� ��	���	��� ����-

�����	� �
���
����� 2 ��'���	�	
. /�	 ��	��	���	 ��� ��
	
������	�	 

����	�����
�� NOZ2K � �����	����� ���
��� K^X-10 (�
� ���
� K^X-10 
�� 1 ��'���	�). ��� !�	� ��	���	��� :	�:	�����	
���� �	��
� –bb\ 
 
�	��
��� K^X-10 (��� �=����� ���	���
���� [rc) � �����
����� �
��
�'�-
	���� ������, ������
����� =���� XI 3O. ��	���	��� :	����	
���� ���<-
���	��
�����	�	 
	����
��, 

�%=�%&��	 2 �	��
��� ��'���	�� NOZ2K, 
4 �	��
��� ���
� K^X-10, |85-���E�����'� 
����� XI 3O, �����	���� ���	
 
Zr•2 � ZYF-���	
 (ZYF „ Guanine nucleotide exchange factor) Vav1. /�	 ���
	��� 

 �
��
�'�� �� �	�<
	 XI 3O, �	 � XWG �, � ��
�� H>D��� �������
� Uho. ����� 

 ��	'��� 
	
��
�%��� 
����� �38, Rax3, YOO1J2, \YO1J2 � �����
���'�-
	���� :�
�	� [T^T5 „ 
	��	����� ���
	�<
�� ��������<��� ������<��� 
�����. �����<��� !�	� �	����	
����<�	��� �	��
������� �	����� „ �	��-
����'�� �	�	
 �� 2M �� 
�����
���	=��� ���	 � ����
'�� ���� �����
���-
'�	���� :�
�	�	
 (
 =����	��� NF 	 S � ^X-1), 	�
����
����� �� !
�������% 
�
��
�'�	���� ���	
. /�	 	�����=�
��� 	�
�� NO-
���	
, ��	�
��%&���� 

 	��	� �� �
�� 	��	
��� :	�� „ ���
���� '��	�	
��=��
	� ���
'�� 
(
 ���=�� GK56 kim 
���	
, ��� ������� '��	
��	
 
 ���=�� GK56 •rijht  
���	
.

��� �
���
���� ������� Fc � UIII NO-
���	
 �
��
�'�� ��	���	��� 
��	���� 	����	�. ��� 
����	�����
�� � Fc-:�������	� IjZ ��	���	��� 

(��
*
�!B

������



-�*��
��*
 ��
#�

CTL!
�
!NK:������

������:�
	�
$

(��
*
�!B;!���

�	
�
�!�����#:�
	�
$!����*!����

�
���������$!��'�#
50+!
!�������:�
	�
$�

������

����
����

&
�. 2.3;. ����
���� '��	����=��
	�	 �������. A��	����=��
�� ������ :	��������� 
��� ����	���
���� 
�����	� 
���
�-��$���. ������ ��������������� �	��
����� 
�������. ; ��	 '������<�	� =���� :	��������� ��
�	�	�	��<, 
 
	�	��% ��
����-
������ ���:	���, �������� � ������ �=���
�%&�� 
 '��	���� 
�&���
�. ��
��'�� 
	�������	
��� ��
�� 	����	�, =�	 �
'���	�	� !��� 
�&���
 ����	
���� �������� 

���
�-��$���. ?���� „ ��. ��
��
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��������'�� Fc � UIII, ���
	��&�� 
 :	�:	�����	
���% �	����	
����<-
�	��� IT^\ 
 ��	 '��	��������=��
	� =����, =�	 	����	
��
��� �
��
�'�% 
[cr-
����. /�� 
����� :	�:	������%� 
 - ��� Fc � UI � -'���, =�	 ���
	��� 

 �
��
�'�� XI 3O. ?��<���$�� �	����� ���
�
�%��� ��
 ��, 
�
 � ��� 
�
��
�'�� =���� ��'���	� NOZ2K. ��������<�	 �
��
������� :	�:����� 
[]IX1, 	�����=�
�%&�� 
	�
��� 
���
� 
 ���	��	� �	��	���� �	��� ��
��-
$���� 	�
���.

"��� 
 �	�� 
	���
�� ��������%&�� ��'���	�� ����	���%� ��������� 
�	��
��� #��-I, :	��������� �������	���� �������� ������. "�	 
	�	����	��< �	��	�� 
 	����	
���� 
������	
 �������	���� ��'���	�	
 
OIU, GK95JNOZ2, WIWU � :	�:	�����	
����� �������	��	�	 �	��
� 
ITI\ � ��
�����	
����� 
 ���� :	�:���� []X1 � []X2. �	� 
������� 
!��� :	�:���� ��	���	��� �	��
����� ��=�
$��	�� :	�:	�����	
���� 
[cr-
���� � �	������'�� ������ 
 ����� 
	���
��. C�	����	 
���	 �� 
!�	� !���� ��:	�:	�����	
���� ���
� Vav-1. ; �����<���� 
	���
� ����� 

���
��� �����	 (
 ��=���� ���
	�<
�� �����) ����$�����. ; 	���=�� 
	� �����'�� � �
��
�'�	���� ������	� 
 !�	� ���=�� 	������
��� ���-

��=���� 
 �	�� 
	���
�� ��:�	
, �	�����&�� :������� � �����	���� 
���
�. �	������
�� �������	��	�	 ����� �� �����	 ��	�	��� � =���� 

	�	�
�� ��	�����	
 
������ 
���
� 
�	
< ���	������� ��	�	��	��< 
 
�
��
�'��.

Wasl Was

CTL ������:�
	�
$

1. 9���
�
������
�����*
���

�

4. -�*��
��*! ��
#�;
�����$
�"!�
 
��
*��
"

:. 5
���
*
�����
:�
	�
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�
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"
�
�����*��!CTL

&
�. 2.3<.  /���� 
���	=�	�	 '��	���� 
���
�-��$��� ������
����� 
�����	�
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2.4.4.3. B�7�	
��� �
	����	
�
 !
�
�
��
���:	���-��
������ �������� 
	���
��	�	 '��	����, 	��&���
����	�	 

NO-
���
��� � '��	�	
��=��
��� >-���:	'�����, �
	����� 
 �����%&�� 
�	������. ����:���� ����	�	 ������	�	 �������, 
�
 	���=��	�< 
�$�, 
�������
���� �	�� ��	=�	� �������, 	����	
����% � 2-����������� � �� 
��'���	����. /�� ������� �	��������� � �	��� �	��=���� NO-
���
��� �
��-

�'�	��	�	 �������. ; �	 �� 
���� 
 '������<�	� =���� ������� ����	��
�-
������ 
	���
�� �����$�%���. ; �����<���� 	��������� ��
�	�	�	��<. ��� 
:	����	
���� ���
���	=�	�	 
	���
�� � ������	�	 ������� ��	���	��� 

������� �	������'�� 
����	�����
�%&�� 
���	
. �	������
	� ������, 
�
�����	�	 � �����������, ��	���	��� 	�������'�� '��	�
����� NO-
���
�, 
���
	��&�� 
 
	�'�����'�� 	
	�	 ������� ����� F-�
���� � :	����	
�-
��% '�����, 	�������%&��	 ��
�	����	=
�. ?
������ ������, �	�����&�� 
���:	��� � ��������, 
 �	�� 
	���
�� �����
��%� ��
�	����	=
�, 	����-
���	
����� 
 �����
����� 
���
�-��$���. �	
��&���� �
���	
�� 
	�	
	� 
���
	��� 
 
���	�� ������ 
 �	�� 
	���
��, =�	 ����������� ������	��< �� 
�����
�� � ���	����	��< !�	�	 ��	'���� ��� 	
����%&�� 
���	
.

��
 ��� ��	�����	�<, ������� NO-
���	
 �	������ ���:	���,  ������� ; 
� ����������. ; ��������
�� �� 2M (�	�������� 
 �	�� 
	���
��) 
	�:	���'�� 
���:	���� ����������, ���
	�� 
 	�
����% 
 ��	 �	��
��� ����	:	��	�	 
�=���
�. /�	 �	�
	���� ���:	���� 
�����
��<�� 
 
���	=��% ��������, =��� 
��	�	���
��� ��
�� ��	���
	 ��	�����	�	 �=���
� 
 :	�:	����	����. ?����� 

����� 	�	����	��< ���:	���� „ ��	�	��	��< 
 �	��������'�� 
 ����	:	�-
�	� 	
������� ��������. C�E�������<, 10…20 �	��
�� ���:	���� 	�����%� 
�	�� �	 ������� �������	� 16 �
� (10…20 �
�), �	����	=��� ��� ��	�	���-
��� �� �	�<
	 �	�	
, �	 � �	��
�� ���
�. C���
	 �� ����$���� '��	���	��� 
����������� ������ ���=��	� ������ 
���
�-��$���, � «
����
�
����» 
 
��� =���� �	�� �	���
���	 '��	�	
��=��
�� �	��
�� „ �������	
 ; (����	-
��� �
��
�� ������� ;9) � ����������	
, �����
�%&�� ��	��	�, �.�. �
��
-
��% �����< 
���
�, 
��
����% �
��
�'��� �� �	���
����� �	��
������� 
��������	
. Q��	
�� ���
���� ��	��	�� „ �
��
�'�� �����	
�� ��	���� „  

�����, ���%&�� 
��
����� ����
���P ���=��� �
��
���%��� ���'���	����, 
����� „ ���	������<��� 
������. H������ ; „ �����	
�� ��	�����f 	� ��	-
�	��� 

�%=��< ��	��	� ����� ����	� �
��
�'�� ���	������<�	� 
������ 3 
��� �����
� ���	�	������<�	�	 ��������� ���
���� ��	��	�� =���� �
��-

�'�% ��	��	��	��=��
	�	 :�
�	�� Sik. H��������� �
��
����� 
 �������� 

���
�-��$���  �:���	��������� ([mase), ���&����%&�% �:���	������ 
� 	����	
����� '�������. A������ ������ 	���� �� :�
�	�	
, ����$�%-
&�� ��	��'���	��< �������� ���	�	�����, =�	 ���
	��� 
 
��	�� �� ��� 
'��	��	�� �  � :�
�	�� ^IF ( �poptosis inducing factor), =�	 ������ ���
	
�� 
�	������ ��	��	��. ; ��	'���� ��	��	�� ��	���	��� ���&������� ?�� 
 
�=���
�� ����� ��
��	�	���� � ��	����
	 ������ ���������, ���
	��&�� 

 ������ 
���
� 
 	��	
�	� 	� ���	&���� !�������=��
�� ������	
 (��. ���-
��� 3.4.1.5). >�
�� 	����	�, ��	�������	
���� ������ �	��	�� 
 �	���

� 
 

���
�-��$��< 
�&���
, ��	�	���� 
��
��< �� ��	��	�.

�	���	 	������	�	 
�$� 
�����=��
	�	 ��������� '��	����, 	��&���-

����	�	 NO-
���
���, ��
	�	��� (	��	�����<�	 ���	�<$	�) 

��� 
 �����< 

���
�-��$��� 
�	��� ����
'�� �� ��	��	�� =���� ������-��'���	��	� 



1652.4. ��
�� 

�$�
�	�# �
���� �� ������		�� 
���	
���...


����	�����
�� �	��
�� �������
 TNF � TNFU. ; 
�=���
� ����
�	�	
 ��	�-
�	�� 
������%� ���������� �	��
��� NO-
���	
 FasW, TU^IW, ���������� 
:	��� TNF, � 
 
�=���
� �
'���	�	
 �����<�	�	 ������� „ �		�
����
���	 
Fas-��'���	� (GK95), ��'���	�� KU4, KU5 � TNFUI. /�	� �������� �
�	 

�	�	���������, �	�
	�<
� ��� ���
��
�'�� ���� ���:	���� NO-
���-

� ���
��=��
� ����%� 
�������% �
��
�	��<. ; �
��� � !��� ��
	� ��� 
'��	���� �	��� �����<�	 ����� �����	���� ��� 	������� '��	�	
��=��
�� 
>-���:	'��	
, ���=����<�	 �
��
��� ��	 ���	�<��%&��.

;�����%� �&� 	��� �������� ��	�
����� NO-
���
��� '��	����=��-

	� �
��
�	��� „ �������	��
������. �����
 '��	���� �	 !�	�� ���� ��	-
���	��� ��� ����	���
���� Fc-��'���	���� ������
����� 
�����	
 Fc � UIII 
(GK16) ���'�:�=��
�� �=���
	
 
 �	����� G2 � �3 ������� (�	�
����� IjZ1 
� IjZ3), �
���
$���� � 
���
���-��$�����. ;
�%=���� �
��
�'�	��	�	 
������� ��� !�	� (
�
 � 
 ���=�� NO|46) ��	���	��� =���� 
��	�	�����<��� 
�	��
��� Fc-��'���	�� „ 
 -'��< GK3 ��� � -'��< Fc � UI (�	�� �� GK3, �� 
Fc� UI 	����<�	 �� �	
����	��� NO-
���	
 �� !
���������%���, �
������� 
'��� ��������
�%� �� ��� 
 �	���
� Fc � UIII). Q=����� ������� � Fc-��'���	-
�	
 ��&���
���	 �	
�$�%� !::�
��
�	��< '��	����, ����
���	�	 
 !�	� 
���=�� �������	��
������ 
���	=��� '��	���	�. ���
	��=��<�	 �=���-
��, =�	 !�	� ��� '��	���� 	��&���
������ 
���
��� 	�	�	� ����	����'�� 
������
����� 
�����	
 „ �-
���
���. ����� ���	 �����	
���	, =�	 ��� 
����=�� IjZ-�������, 	��	������%&�� 
���
�-��$��<, �������	��
���-
��� 
���	=��� '��	��� �	��� 	��&���
���< �%��� NO-
���
�, !
�������-
��%&�� �	��
��� GK16 (�.�. ������ NO-
���
� :��	���� GK56 kimGK16MM).

2.4.5. �'&�'&����(� *����#( � �������+ %�B�&�
"�����
����� 
������, ��������
�%&�� 
 	������ � 
�	
	�	
� (	�	����	 

����	����'�� GK56 kimGK16lo) ���
��=��
� �	�	
� 
 �������'�� '��	����-
=��
	� �
��
�	���. �	���
� � �����:	����	
������ ��� ��:�'��	
��-
���� 
���
��� ���
	��� 
 �����	� �
��
�'�� NO-
���	
 � �	������'�� 
�� '��	����=��
	�	 �	���'����. ��� ��:�'��	
���� 
����	� �	���%��� 
���	
��, �	
�$�%&�� �	�	
�	��< NO-
���	
 
 '��	�	
��=��
	� ���
'�� 
�&� �	 
	���
�� � 
���
���-��$�����. >�
�� ����
������<��� �
��
�'�� 
������
����� 
�����	
 ��	���	��� 
 �����<���� 
	������
�� �� ��� '��	
�-
�	
, ��	��'������� 
 	�
�� �� ��:�
'�% (
 ����	�<$�� ������� „ IW-12).

A��	
��� ����'���%� 	�	��% ����	
���	��< �
��
��	
����� '��	-
�	
��=��
�� 
���	
 „  W^O-
���	
 ( Lymphokine-activated killer). ��� ������<-
�	� (	��=�	 5…6 ���) 
��<��
��	
���� �	�	��
����	
 
�	
� 
 ��������
�� 
IW-2 	�����%��� 
������, 	�����%&�� �	��� 
�������	� '��	�	
��=��-

	� �
��
�	��<% � �����
�%&�� �� �	��� $��	
�� ���
�� 
���	
-��$�-
���, 

 �%=�� �
���
��������� 	�� �	��
�� 
 ���
�. ���
	��=��<�	 
�����	������, =�	 IW-2 �	
�$��� '��	����=��
�� �	���'��� ��������� 

���	
, ���������� ��	��:���'�% � �	
�$�� �
��
�	��< '��	�	
��=��
�� 
>-���:	'��	
. C���
	 
�	������
�� 
�������, =�	, �	�� >-���:	'��� (
�
 
�� -, ��
 � �� -����) � 
�	��� 

��� 
 ��������� '��	����=��
�� !::�
� 

 ���������� 
���	
, 	��	
��% �	�< 
 �������� '��	���� ��� �	��
����� 
IW-2 ������ NO-
���
�. >�
�� 	����	�, ������ «W^O-
���
�» 
 ����	�&�� 

���� �������%� 
 NO-
���
��, ��������	
����� IW-2.
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C����	
���� W^O-
���	
 ��	���	��� � �	� �����
��� ������ '��	
��	
 
(IW-7, IW-1, Z\-G[F, IW-4, �����:��	�	
), �	�� � ����� !::�
��
�	. ��� 
!�	� 	�����=���� '��	���� ��������� #��-I M 
���	
 ��� ��� �	������� 
����, �	 �	�< !�	�	 ������� 
 ������� ������	
, ��	�	���
�%&�� � ��������-

�%&�� ������, ���������.

#	��
������� 	��	
� ��������� �
��
�	��� NO-
���	
 ��� �� ���
��-
&���� 
 W^O-
���
� �	� 
������� IW-2 � ������ '��	
��	
 �� 
�������. 
*�
����	 �	�<
	, =�	 ��� !�	� !
������������� 	��� �� �
��
�'�	���� 
��'���	�	
 ������ NGU „ NO|44. �=���%�, =�	 �����	 !�	� :�
� 	����	
-
��
��� �������� �
��
�	��� � ���$������ ���
��� ��$���� W^O-
���	
.

W^O-
���
�, �	��=����� ��� 
��<��
��	
���� �	�	��
����	
 
�	
� 
	���	��
�� �	�<��� � IW-2, ���	�<��%� 
 
	����
��	� ��=���� ��
	�	��� 

��	
 ��	
�=���
����� 	���	���. ; �	 �� 
���� ��� :�
� 	����	
���� W^O-

���	
 
 ������
����� ���	
��� �� �	
����.

; �	
������	� �����	�	��� NO-
���
�� 	�
	��� 
����% �	�< 
 !������-
'�� 
��	���������� 
���	
, ������
$�� ������
� ����������	��� ����	�� 
	�������� (\]G-I) � ���	����$�� �	
�� ������
�, �����������%&�� 	� 
	����	��� (������	���� �	��
���). ; ����	�<$�� ������� ��
�� ��������� 
��	�
��%��� ��� 	���	��
	� �����:	���'�� 
���	
 � ��:�'��	
���� �� 

�������. ?����
����<�	, ��� !�	� ��	���	��� 	��������� !
�������� � ���� 
������ �	��
�� #��-I. ;	��	��	, ��	�	��=��
�� ����� ���
��&���� !
�-
������� 
���
��� \]G-I �	��	�� 
 �	���
� «����» 	� '��	�	
��=��
	�	 �����-

�� >-
�����	
. "��� !�	 �����	�	����� 
���	, �	 !
	�%'�	��	 ������
����� 

������ �	���� ���� �	�
��<�� �	��� ����������'�:�=��
�� >-���:	'��	
.

; 
	��=�	� �=��� � ��� ��:�'��	
���� 
�������, � ��� �����	������ 

���	
 �	�< ������ ���	
 '��	�	
��=��
�� 
���	
 (NO-
���	
 � T-���:	-
'��	
) 	����������� ������	� !
�������� �� �	�������� 
���
�� #��-I 
� ������	���� �	��
��. ����=�� �� 
���
�� \]G-I ������ �� ��$����� 
��� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
, �	 �� NO-
���	
. ��� 	������
�� ��� 
����	� !
�������� #��-I ����=�� ������	���� �	��
�� �� 
���
�� ������ 
�� ��$����� ��� ������
����� 
�����	
.

2.5. ��"����L	H� K�����H 
�����		��� 


""�	
����

H��	���<��� �	���
��%&�� 
�	�����	�	 ���������� �������
���� 
���
	�<
��� 
����	�
�������� ��������� „ ������	� 
	���������, 
'��	
��	
	� ���<%, ��
����'������ ���������, � ��
�� ���	���<���� 
���������, �
�������� � 
	���������. ?����
�� �	�<$����
� !��� ������ 
�	�=������� 	��	�� �� �
�� ����'��	
 „ �������  � ���
 . �	 
��
���	�� 
����'��� :��
'�	������ ������� 
	���������, ��� �
��
�'�� 
	�	�	� 
��	���	��� �	����	
����<�	� 
	
��=���� :�
�	�	
. ��� !�	� !::�
�� 

��
����� ���
'�� ��	�
��%��� �� �	�<
	 
 
	�'� �
��
�'�	��	�	 ����, 
�	 � �� ��	�����	=��� �������. ����'�� ���� ����
����� ��� ������� 
'��	
��	
 � �����	������ 
	��	��	��< 	��	
������	�	 :��
'�	���	
�-
��� �����=��� 
	��	����	
 �������. C��	
� :��
'�	���	
���� ��
	� 
������� „ ������ 
����	�
��<, 
�����	� 
������ � ���=����<��� ������< 

����	��������	��� 
	��	����	
 ����.
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2.5.1. ��'&��� *��;�����&�
   ������� 
	��������� ���� 	�
���� ���<$� ������ ���	���<��� ������ 


�	�����	�	 ����������. ; 1898 �. �	������
 *�������� ������� 
 ������ 
_. B	��� ( J. Bordet) 	�������� ����	�����<��% �	���
��%&�% ������� :�
-
�	�	
, 	�
����
����� �� �������� ���	���, � ���
�� �� ������	� «���
���» 
(������ «
	��������», 	� ��� c	mplementare „ �	�	����<, 

���� �. /����	� 
�	���). ;�
	�� 
������	�<, =�	 
	�������� „ �� 	���	=��� :�
�	�, � '���� 
������� :�
�	�	
. ���=����<�	 �	���, 
 70-� �	�� �� 
�
�, �� 	��	
� ���	� 
@. ��������� ( L. Pillemer), 
��	������� 
 50-� �	�� �� 
�
�, ���	 �:	�-
�����	
��	 �������
����� 	 ��	������	
	� �������, 
	�	�	� 
�
	�� ���	 
�����:	����	
��	 
 �=���� 	� ��<�������
�	� ���� �
��
�'�� 
	��������� 
(� ��� �	� 
�����=��
�� ����� �
��
�'�� ����� ����
��< �������	��
���-
��� ���<, 	�
����� _. B	���). ��
	��', 
 90-� �	�� �� 
�
� ���	 �������	 
��&���
	
���� 3-�	 ���� �
��
�'�� 
	��������� „ ��
���	
	�	.

+
��
�'�� ������� 
	��������� 	��&���
������ 
 �
� 	��	
��� !���� 
(:���)P

�����
 �
��
�'�� (��	���	��� ��� �=����� :�
�	�	
 �����=�	� ���-
�	��, �� 	��	��&���� 
 ������� 
	���������), ��
��$�%&���� :	�-
���	
����� �3J�5-
	�
�����f
����� 
���	
-��$���� (���. 2.38).

���� �
��
�'�� 
�������<�	 �����=�%��� 	�	����	����� ���
	� 
:���, �	��� 
�
 :��� 
���	=�	�	 ������ 	����
	
� ��� 
��� ���� ����� 
(���. 2.39).
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&
�. 2.38. C��	
��� !���� �
��
�'�� 
	��������� � �� �����<����
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2.:.1.1. $���
�� �
����� �
������	��
����
�������
� 	��	
��� 
	��	����	
 
	��������� ���� 
 ����. 2.24. 

;�����%� :�
�	��, �����
�%&�� ��� 	��	
��� ���� �
��
�'�� 
	�������-
��, 	�&�� :�
�	�� (�3, �5, ���
� ����=��
	�	 
	����
��), � ��
�� ������-
��%&�� � ��������%&�� ���
�. D�
�	�� 
�����=��
	�	 ���� �
��
�'��, 
� ��
�� 	�&��	 ��� 
��� ����� !���� „ ���
� 
���	=�	� �������� „ 	�	�-
��=�%� �����
�	� ��

	� � � �	��
������ �	���
	
	�	 �	���� (��������, 
�3), 	��=�	 �		�
����
�%&��	 �	����	
����<�	��� �� 
��������� 
 ��	'��� 

C1‡

C1r;s

C1‡rs

C4b2b

CQ

CQb

CQbBb

CQ6m2~7Bb

6CQb7nBbXC4b2bQb

CRb

CR

CRbj

CRbjA

CjA8

CjA8^

MBL

!

+
*
�

O ������

%���

*��
"

 

��

�D

�B

CQbB

C2

C4b

C4

�(!:!�0

CQ6m2~7

�>B;D

MBL!:!M[SX

M[SX!:!1;2;Q

&
�. 2.3=. +
��
�'�� ������� 
	��������� �	 
�����=��
	��, ��
���	
	�� � ��<-
�������
�	�� ����



1692.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

�
��
�'�� (��
�%=���� „ �4). D��������, 	�����%&���� ��� ���&������� 

	��	����	
 
	��������� 	�	���=�%� ��
 ��, 
�
 «�	�����<�
��» 
	��	-
����, � �	��
������ ���	=��� ��

 «a» ��� «•». ��� !�	� 
������ :������� 
�	��=�%� ��

	� «•», � ���
�� „ «�» (��������, �3� � �3•). ?�� :�
�	�	
 
��<�������
�	�	 � ��
���	
	�	 ����� ������� ������ 	�	���=����.

����
!� 2.24.  �	��	����� ������� 
	��������� =��	
�
�

Q
��
	�	� B
�������0 
	�� �����, 

�9�

]
��
 !���� 
(
7 �
�������0
	�� �����, �9�)

��
����� ��������0
	
� !��
 (
7 �
����0
���	�� �����, �9�)

Q
	!�	���!
� 
� ���
�
��� 

��
�
, ���G��
��*���	��
�	�� ���*

D�
�	� ; 95 1 a (30)f • (63) 200

D�
�	� K 25 1 �� ���&�������� 1…5

��	������ 
(:�
�	� �)

220 4 (47,5) >	 �� 25

J���
	
��� ���*
\SW 400 6…18 „ �	 

2…6 '���� ���� 
���	


„ ˆ̂  „ 1,5…1,8

\^[X-1 93 1 „ ˆ̂  „ 1,5…12

\^[X-2 93 1 „ ˆ̂  „ ��� ������

\^[X-3 1 „ ˆ̂  „ ��� ������
Q����
#���
� ���*

G1~ 459 18 „ �	 6 '���� 
3 ���	


„ ˆ̂  „ 80

G1r 190 2 (95) 2 :�������� (60f 35) 34…50

G1s 85 1 2 :�������� (59f 28) 30…50

G4 210 2 (192) a(6)f • (197) 15…25

G2 110 1 a (30) f • (87) 350…500

J
�
#���
� ������
G3 195 2 (�  „ 120f 

�  „ 75)
a(10)f • (185) 1200

G5 190 2 (44) a(15)f • (185) 75

G6 128 1 �� ���&�������� 60

G7 120 1 >	 �� 60

G8 160 3 (�  „ 65,1f 
�  „ 67,0f 
�   „ 27,9)

„ ˆ̂  „ 60

G9 79 1 „ ˆ̂  „ 60

&������
�� 
 
	�
�
�
��
D�
�	� � 150 1 „ ˆ̂  „ 500

D�
�	� I 
(�3•-IN^)

90 2 (40f 50) „ ˆ̂  „ 250

B��	
 [ (
��-
�	��
���)

89 1 „ ˆ̂  „ 500
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��	�
���� ����. 2.24

Q
��
	�	� B
�������0 
	�� �����, 

�9�

]
��
 !���� 
(
7 �
�������0
	�� �����, �9�)

��
����� ��������0
	
� !��
 (
7 �
����0
���	�� �����, �9�)

Q
	!�	���!
� 
� ���
�
��� 

��
�
, ���G��

K^F (GK55) 45…70 1 „ ˆ̂  „ C������
��� 
(���������� 

���	
)

G1-�������	� 
(�1 inh)

105 1 „ ˆ̂  „ 180

G4-�
���
�-
%&�� ���	
 
(�4•|)

560 8 (80) „ ˆ̂  „ 250

B��
� ������� 
	��������� 
 �	��� �	�������� 
 ��
	�	�
� 
�	
�, 
���
��� 	����	� 
	 :��
'�� � -��	�����	
. >	�<
	 ��
	�	��� ��������-
%&�� ���
� �������
���� ��
�%=����<�	 �� ��������� 
���	
. D�
�	�� 

	��������� 
�������
�%��� 
���
��� ��=��� „ �����	'����� (�	 90‚ 

��� :�
�	�	
 ������� 
	���������), � ��
�� �	�	'�����J��
�	:�����, 

���
��� �	=�=�	�	 !�������, !��	������<���� 
���
���. >	�<
	 �7 � 
:�
�	� K 
�������
�%��� ������&���
���	 
�� ��=��� „ �		�
����
���	 

 �����	:���� � ���	
	� �
���. �	�� :�
�	�� 
	��������� ��	��'���%�-
�� �	��	���	, ��� 
	�������� �	� 
������� '��	
��	
 (IFN � , '��	
��� 
�������
� IW-1) �� ��
��'�� �����
�����.

B��
� ������� 
	��������� �	������ �	���� (�	����), 	��	��&���� 
 
�����=��� �� �����
��. Q�	����� ��� �������
� �	���	
, ����	��� $��	
	 
�������
������ ����� ���
	
 
	���������. � ��������� /3G � 20����
��
0
���
	� , 	��	��� �3, �4 � �5. ?�� 
��� !��� ���
	
 ����
����� �

%-
�	�� 
����*   ����� �CC�-�����	� 	����
� ��������	
	� 
���	�� � []-�����	� 
'������� (
 �	��
��� �5 	�� ����=��� 
 �	�� :��	������)P 

 G---G
  —       —
 [ „ G • }. 

/�� �
��< ������ 
�%=�
�% �	�< 
 �
��
�'�� ��<�������
�	�	 ���� � 
 
:�
��'�� 
	��	����	
 
	��������� �� 
���	=��� ���������. ; ��������-

�� 
	�� ��	���	��� ����	��� !�	� �
��� � 
	�����	
������ ����� [] � 
G}}]P

  G---G
   —       —
 [�   GCC�. 

����	
��� ��� !�	� �	��� :	����	
��< �
��< � N] 2-�������� �����=-
��� �	��
��, 
 �	� =���� ���������� ���
	
 
���	
. C��=�	 !�� ��	!:��-
��� �
��< !
�����	
���, � 	
����%&�� �	��
���, 
 �	� =���� 
	��, �� ���%� 

 ��� �	�����. /
�����	
���� ��	!:���	� �
��� ��=����� �	�<
	 ��� 	���-
������	� 
	�:	���'�� �	��
���, 
	�	��% 
	��	����� �3 � �4 �	��� ���-
	������< ��	�����	 ��� ��� =����=�	� ���&������� (�
��
�'��). ��
 ��� 



1712.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

	���=��	�<, � ��!
�����	
���	� ��	!:���	� �
��<% �������%� �	��
��� 

	�� ��� ���������� ���
	
 (	 ���=���� ��
�� ���
'�� ��. �����).

;�	�	� ��� �	���	
, �����	���������� 
 ���
�� ������� 
	���������, „ 

	�	�
�� �
����
���*	�� ( consensus) �
��
�� . C�� ����
����� ��� ���
	
, 
��������%&�� �
��
�'�% 
	��������� (:�
�	� ], G4•|, K^F, GU1, GU2) � 
�	!�	�� �� ����
�%� ��
��  �	������ 
	���	�� 
	��������� (�	������ ��� „ 
	� 
omplement control proteins). >�
�� �	���� 
�	��� 
 �	���
 �	���=��� (�.�. �	-
�����&�� �	���� �����=��� ���	
) ���
	
 „ :�
�	�� ;, �2, �1r, �1s, �6, �7, 
\^[X-1, \^[X-2, \^[X-3. >����� ��� �	���	
, �����	���������� 
 ������� 

	��������� „ �
���* ���
	
��7 ��
���� , ��������
�%&�� 
 �2, � ��
�� :�
-
�	��� ;, K, I, \^[X-1, \^[X-2, \^[X-3, G1r, G1s.

C��	
��� �	��
��� ������� 
	��������� „ �3. C�� �������
���� �	�	� 
� -��	�����, �	��	�&�� �� �
�� �	����������� '����, �
��������� �����<-
:���	� �
��<%P �  (120 
?�) � �  (75 
?�) (���. 2.40). >�	!:����� �
��< ����	-
�������� 
 � -'���f �� !
�����	
���� 	�����=�
����� 
	�:	���'��� � -'���, 
��
�������	� �����<:���	� �
��<%.

���
	
�� �	��
��� 
�����=��
	�	 � ��
���	
	�	 ����� „ �		�
����
��-
�	 �1~ � #;W „ ����������� 
 �������
�  �
�����
	
�.  C�� ���%� �	�<$�� 
������� � 
	����
��	� ���	���� (���. 2.41). �1~ � #;W 	����	
��� ����� 
������ '���� (+, ; � �), �
��=����� 
 �����. #	��
��� �1~ �	������ 6, � 
�	��
��� \SW „ 	� 2 �	 6 ��
�� ����	
 (�.�. 
���	 �1~ �	������ 18, � \SW „ 
	� 6 �	 18 �	����������� '����), =�	 � 	����	
��
��� �� �	�<$�% �	��
�-
�����% �����. ; �	�����	� 
��� �	��
��� G1~ � ������� 
������ �	��
��� 
\SW ���%� 
�� «��
��� �%�<���	
»P N-
	�'�
�� �	���� �	��
��, ���%&�� 

	������	�	�	���% ����
����, ������<�	 �����������<, :	�����%� ��
	� 
«��
���», �	��� 
�
 ��	�������� �-
	�'�
�� =���� '���� 	�����%� ����	��-
&���� «
��
� ��
���» (
 
���	� �� !��� 
��
�� ��������
�%� 
�� ��� ���� 
'���� „ +, ; � �). B��	�		������� ��
��$���� !��� «
��
��» �=���
�%� 
	 

����	�����
�� � ������
������ ��������� „ 
	���������
���
�%&��� 
�=���
��� �	��
�� �����	��	�����	
-������� (
 ���=�� G1~) � ��
������ 
(
 ���=�� \SW). ����	��� �� ���=����<�	� ��	���
	 =��
����=�	� ����
��-
�� G1~ � \SW, 	�� 	�����%� ���
	� �	�	�	����.

����
����	� ��	���
	 ����
����	 ��� ��
	�	��� ���
	
, 	��	��&���� 
 
������ ����� �
��
�'��, �	 
��	���%&�� ��	���� :��
'��P :�
�	�	
 ; 
� �2, � ��
�� �1r, �1s, \^[X-1, \^[X-2 � \^[X-3. "&� 	��� ������ ��	�-
��� ���
	
 	�����%� ���
� ����=��
	�	 
	����
�� „ �6, �7, �8 � �9f 
 
��� 	��	��� ��
�� �	�		�����%&�� ���	
 '��	�	
��=��
�� ���:	'��	
 „ 
���:	��� (��. ������ 2.4). /�	 ��:�:��<��� ���
�, 	�����%&�� 
�
 ����	-
:��<����, ��
 � ���	:��<���� �
	���
���, =�	 	�����=�
��� �� 
	�	�-
�	��< 
�����
��<�� 
 
���	=��� ��������. /�� �	��
��� �	��	�� �� ���-
��=��� �	���	
 „ ��	��	��	����	
	�	, ��'���	�� ���	��	����	
 ���
	� 
��	��	���, !��������<�	�	 :�
�	�� �	���.

2.:.1.2. ���
��!
� �
������	�� �
 ��*���	��
�	
�� ���


!�������� ����
��
+�<�������
��� ���< �
��
�'�� :��	������=��
� ����	��� ���
���. C� 

�	��	��<% ����������� 
 ���
�� 
�	�����	�	 ����������. �����
 ��<���-
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mS

mS

C~~m

!!

!

!!!%

!

!

!!!mS! Cˆ~

!~

!

������
�

������
�9Q:��
�����*�

� :5��$

� :5��$

S!…!C!ˆ!P

CQdg

9!ˆ!%

9Q�

9Qb

9Qc

9Qd
9Qg

9Qf

&
�. 2.4O. ����� ���	���� �	��
��� �3 � :	����	
���� �� :�������	
P � „ ����
�-
��� �	��
��� �3. ; �	���
� � -'��� ���< !
�����	
����� ��	!:����� �
��<f 
� „ 
 	����������� �����'��� ��	!:����� �
��< ����	
���� �	�����	� ��� �	��
�� 

	�� � �	�
�������� ����	����f 
 „ ��� �����
�� �3-
	�
������ 	� � -'��� 	�&����-
���� :������� �3�, !
������%&�� ��	!:����% �
��<, 
�	������
�� �=���
�%&�% 

 	����	
���� 
	
������	� �
��� � ���
��� 
���	=�	� ��������f � „ �� :�������� 
�3• �	� 
������� :�
�	�� I (� �=������ 
	:�
�	�	
) 
�����%��� :�������� �3kj � 
G3pf ��� !�	� �3kj �	������� �
��< � �������	� ����	���� ����=�% 
 ��� ��	!:��-
�	� �
���. D������� �3� �	������ �	, =�	 	����	�< 	� :�������� G3• „ 2 :�������� 
� -'��� � 
�% � -'��<, �	��������� ����
����� �����<:������ �
�����

C1‡
CIs

CIr

MBL:II
M[SX:2

M[SX:1

&
�. 2.41. G���� ����
����	� 	�������'�� 
	����
�	
 G1~rs � \SW…\^[X

�

�

�

 



1732.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

����
�	�	 ���� �
��
�'�� �
���� � ����	���	� 
�$���	�����	� ��	!:��-
�	� �
��� 
 �	��
��� �3, ��	���	��&�� �	��	���	, �	 
 	=��< ����	��� 
�	��
���� �3 (0,5‚ 	� =���� �	��
�� ��
	�	�	=�	�	 �3). /�� �	��
��� 
��	�����	 (��	�����=��
�) ���	�����%� ���
������% 
	�:	���'�%, ��� 

	�	�	� ��	!:����� �
��< ����	
���� �	�����	� ��� � 2C. �	��� ����	���� 
��	!:���	� �
��� ���
������� (���������	
�����) 
	�:	���'�� �	��
��� 
�3 ���������������. C�����%&���� ��� !�	� 
 ���	� 
	��=���
� ��	��
� 
�3(� 2C) �=���
��� 
 ����	���� :�
�	�� ; (��. ���. 2.39), ����� ��	 �	������� 
��� ���&������� ��
	�	�	=�	� �������	�	�	��	� �����	
	� ��	����	� „ 
:�
�	�	� K. ; �����<���� 	��������� �
� ��	��
�� ���&������� :�
�	�� ; „ 
;� (33 
?�) � ;• (60 
?�). D������� S• :	������� 
	����
� � �3(� 2C) „ 
�3(� 2C)S•, 	�����%&�� �
��
�	��<% /30�
	������� , �.�. ��	�	���� ���&��-
���<, � ����	
����<�	 � �
��
��	
��<, :�
�	� �3. /�������=��
�� �
��
-
�	��< 
	����
�� �3(� 2C)S• 	����	
���� :�������	� S•.

�	����
� �3(� 2C)S• 	��������� 
 ����	
�� 
	��=���
��, �	 	� �����
�-
�� -��� ����
-
��!

 (���	�����). �3(� 2C)S• ���&������ � -'��� �3 
	�-
�	����� 
	��������� (���	����, =�	 �3 �	��	�� �� �
�� �	��������-
��� '���� „ �  � � ). ; �����<���� �����
�� �� �3 «�����
	=���» 
	��-
=���
 �3(� 2C)S• ��	���	��� ���&������� �	�	������<��� 
	��=���
 �3. 
#���� :������� �3� (10 
?�) 	�&�������� 	� N-
	�'�
	� =���� � -'���. 
B	�<$	� :������� G3• (185 
?�) 

�%=��� 	���
$�%�� =���< � -'��� � 
� -'��< (��. ���. 2.40). ?����<:����� �
��� 
 �	��
��� �	�����%��� ��� 
���������. D������� �3• 	������� ��	���
	� 
 :�
�	�� ;. ��� !�	�, 
�
 
� ��� 
����	�����
�� � G3(] 2}), :�
�	� ; ���&�������� :�
�	�	� K �� 
:�������� ;� � ;•. /�	 ���&������� ��	���	��� ��� 
 ���=����<�	 �	�<-
$�� ���$����. D������� ;• �
���
����� � �3• 
 ��������
�� �	�	
 \j 2M 
� 	����	
����� 
	����
�� G3•S•, ��
 �� 	�����%&��	 �
��
�	��<% 
�3-
	�
������. G3•S• ����
�%�  �����:�'���%&�� 
	�
�����	�, �	�
	�<
� 
	� ���=����<�	 !::�
��
��� 	��&���
���� 
	�
����% �3, =�� �3(� 2C);•. 
; :	����	
���� 
	����
�� G3•S• �	��� �=���
	
��< ��
�� :������� 
�3•, 	�����%&���� ��� �
��
�'�� 
	��������� �	 
�����=��
	�� ���� 
(��. �����)f 
 �	 �� 
���� �3•-:�������, 	�����%&���� �	 ��<�������
�	-
�� ����, �	��� 
�	���< 
 �	���
 G3-
	�
������ 
�����=��
	�	 ����. /�	 
	���=��� 
	��	��	��< 
����	�����
�� � 
�����	�	 �������� �
�� ����� 
�
��
�'�� 
	���������.

	��
�������� 	3-���������� ��"������������ ����
; ����
	�� 
	����
� G3•S• �����	 ���
��
�������, ����	'����� �	� 

�����
��� :�
�	�� � (	� 
�������� S• �� 
	����
��). ����� � -'��< �3• 
 
�	���
� 
	����
�� �3•] ���&�������� :�
�	�	� I. ���������'�� 
	��-
��
�� �3•S• ��	���	��� �	�<
	 ��� ��	 ���	������'�� �� 
���	=�	� 
��������, � �=������ ��	����
$���� 
�$� ��	!:���	� �
��� � -'��� �3•. 
D�
�	� � �	��� ���
	
��< � ���
��������� 
 �������� G3•S•, 	���
	 ���
-
��
�'�� !�	�	 
	����
�� ��	���	��� �	�<
	 ��� ����=�� �� �	
����	��� 

���
� 	����
	
 ����	
�� 
���	�. �	�
	�<
� !�� 	����
� �������
���� �� 

���
�� ��
�		��������, �	 �� �� �	
����	��� ��
�		�������	
, 
	����
� 
�3•S• 	��	�����<�	 �������� �	�<
	 �� �	
����	��� ��
�		�������	
. 
�� �	���
����� 
���
�� ��
�		��������-�	����� 
	����
� �����$����� 
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�	� �����
��� :�
�	�	
 � � I. ; 
�=���
� 
	:�
�	�	
 ��� !�	� 
������%� 
���������� �	��
��� „ ��'���	� 
	��������� GU1 (�K35) � K^F ( Decay-
activating factorf GK55). ��
	�	��� ��
������<��� ��	��
�� {@�� (�
��
�� 
��	 ���������� =���<) � �	������������ �	
����z, ����	��
, ���������-
��%� 
	����
� �3•S•. +���	��=�	� �
��
�	��<% 	�����%� ���	���, �	��-
!��
��	���� � �������	
����� �����	��	������ (�	������� ��	
���%� 
�����
�� :�
�	�� �). >�
�� 	����	�, �	��	���	 ��	���	��&�� 
 	�������� 
�
��
�'�� 
	��������� �	 ��<�������
�	�� ���� �� �	
������� �	���
��-
��� 
���
� 	��������, �	 	�����=�
��� ��&��� 	� ���	���	
.

*��	���� �	������ ��� 	���������� � ���<���$�� ���=���� ��<���-
����
�	�	 ���� �
��
�'�� 
	��������� ����	 	�
����� @. ��������	� 
 ��	�������. ��	������, ��� ���	
 �, 	�����=�
��� ���������'�% 
	��-
��
�� G3•S• �� �=�� 	��������� ��	 ��	�����	� ����	'��'��. �	� 
���-
���� ���
� X 
���� �	������� 
	����
�� �
���=�
����� � 60 �
� �	 90 �. 
�	���	 !�	�	, ��	������ ��
	���� ��	�
� 
	����
�� G3•S• � ����	�
��&�-
�� �����
�� �� ���	 :�
�	�� �. ��	������ ��	�	��� �
���
��<�� � �	
���-
�	��<% ��
������<�	� 
���
� � �����
��< :�
��'�% �� ��� �3-
	�
����-
�� (�3•S•). ��� !�	� 
 
	����
�� �	��� ����	������<�� �	�	������<��� 
�	��
��� �3•, =�	 ���
	��� 
 �	�
����% �� �	
����	��� 
���
� �����
� 
�	��
�� �3•, 
���	�	 ��� ��	�
����� 	��	������%&��	 !::�
�� 
	����-
�����. �	����
� �(�3•) nS• :��
'�	������ 
�
 �5-
	�
������ (�	�� �	���-
���� �
��
�	��< � 
 	��	$���� 
	��	����� �3)f ��� !�	� :���������
��� 
�
��
�	��< !�	�	 
	����
��, 
�
 � 
 �3-
	�
������, �
����� � S•.

���
�� !��� �
��
�'�� 
	��������� �	 ��<�������
�	�� ���� �� !�	� 
��
��$�����. �����	������ ��	 ��������	
 �	�
	���� ��
�%=��<, =�	 ���� 
�	 ���� �
��
�'�� �3 � :�
�	�� ; ��	���	��� ��	�����	 � �������
�	. 
�����
����	� �����
�� 
	��������� 
�
 =���� ������	� ������� �����-
������ ��� ���������'�� 
	����
�� G3•S• �� �������� ��
������<��� 
��-
�	
, �	 �� �	���
����� 
���	
 	����� ���. �����<��� ���
	� :��� �
��
�'�� 

	��������� �	 ��<�������
�	�� ���� „ 	����	
���� �5-
	�
������ � 
	��	����'�� 
���	
 �	��
����� �3•.

2.:.1.3. ���
��!
� �
������	�� �
 �����
#���
�� ���

�����%&�� !���	� !
	�%'�� ������� 
	��������� ���	 ����	
����� 

��
���	
	�	 ���� �
��
�'��. C���
	 
 ���� ���	�=�
	� �����'�� � �
�-
����	� � ��� ������	�	��� ��	���� 
��=��� �����	����< 
�����=��
�� ���< 
�
��
�'�� 
	���������. "�	 
�������<�	� 	���=�� 	� �
�� ������ ����� 
�	��	�� 
 ��
����	��� 	� :�
�	�	
 ������
�	�	 ����������, � �����	 „ 
	� ������� � �� 
	����
�	
 � �������	�.

#�������� 	1q � �
��������� �������
� C1qrs
���
�� 
	��	���� 
	��������� ��� �
��
�'�� �	 
�����=��
	�� ���� „ 

/1q  (��. ���. 2.39). +
��
�'�� G1~ ��	���	��� ��� ��	 
����	�����
�� �	 
�
���
$�� ������� �������	�. ��� �
���
���� �������� 
	�:	���'�� 
�	��
��� �����	��	������ ����������, 
 �����<���� =��	 
 �� 
	��������� 
�	����� (� � 2 � � � 3, � ��
�� � µ3 � � µ4 „ ��. ������ 3.1.1.3) «	�
��
�����» 
�=���	
, ���%&�� ��	���
	 
 �	��
��� �1~. �	�	���� �=���	
 ��������-

��� �	�<
	 
 �	��
���� Ij\, IjZ1, IjZ3 � (
 ���<$�� �������) IjZ2. �1~, 



1752.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

�
����< 6-
������	� �	��
��	�, 
����	�����
��� =���� �-
	�'�
�� �=���
� 
��	������	� =���� «
��
�� ��
���» (��. 
�$�) 	��	
������	 �� ����� =�� � 
�
��� � µ-�	������ 	��	� � �	� �� �	��
��� Ij\ ��� � � � 2-�	������ ���-
��� �	��
�� IjZ. /�	� ��	'��� ��
���� 	� ��������
�� �	�	
 �� 2M. �1~ �	��� 
�
���
��<�� ��
�� � ������� �	��
�����, 
�
 !��	������� ( �-���
��
��� 
���	
, �	���������	�����&�� ������), ��
 � !
�	������� (����� + ��
��-
����<�	�	 @��,  ��
	�	��� 
������� ���
�). C���
	 	��	
��� �
��
��	�� 
�1~ „ �����	��	������ 
 �	���
� �������� 
	����
�	
.

��� �
���
���� �1~ � ����=��������� �	��
����� ��	���	��� ��	 
�
��
�'��, ����	���� =��� �1~ ���	������� �
��
�	��<  �����	
	� ��	����� 
(!�������). �������� ��� �1~-��	����� „ �	��
��� �1r � G1s, ���&�����-
��� �� 
	���
���� � 
�������=��
�� :�������� (������
�%��� 
 �	���
� 

	����
�� �� �=�� 
������	��
������� �
����). ��� ���&������� ��	��-
�	��� �
��
�'�� 
�������=��
	�	 :��������. ���=��� G1~ ���&������ �1r. 
����� �
��
��� �1r �=���
��� 
 ���&������� G1s. ; �����<���� �	����	�	 

����	�����
�� 
	���
���� � 
�������=��
�� :�������	
 G1r � G1s 	���-
������ 
	����
� �1~rs, 	�����%&�� �
��
�	��<% �������	�	�	��	� ��	-
�����J!�������. ��������� �
��
��� �=���
	
 G1r � �1s ��	�	���
��� �� 
�
��
�'��. D	����	
����� 
	����
�� G1~rs ��
��$����� -��� ��	���	
� . 
�	��	���� G1r ���&������ G1s, �
��
��	
����� G1s „ :�
�	�� �4 � �2. 
�	����
� �1~rs �	��� ��&���
	
��< 
 ����
	���	� � �
�����	� � ����-
���	� :	����. #��������� :	��� 	���������, ���� �������� 
	����
� 
�	
����	
�� �� �	
����	��� 
���
� (�� ��� �� ��	���	��� :�
��'�� 
	�-
�	����	
 
	���������).

������������ 	3-����������
�����%&�� ������ �
��
�'�� �	��	�� 
 	����	
���� �3-
	�
������. 

�1~rs-!������� ���&������ �4 � �2 �� ������� (G4• � G2•) � ���
�� (�4� 
� �2�) :��������. G4• 
����	�����
��� � 
	����
�	� G1~rs � �����, ��� 
�=����� �	�	
 \j 2M, �
���
��� �2•. �	����
� G4•2• 	������� �
��
�	��<% 
�3-
	�
������. D���������
��� ���'�:�=�	��< 
	����
�� �
����� � �2• 
(�	�	��	 �	��, 
�
 ���'�:�=�	��< �3-
	�
������ ��<�������
�	�	 ���� 
�
����� � S•).

; ����	� ���=��, 
�
 � ��� �
��
�'�� :�
�	�	
 ;, �3 � �5 �	��%��-
���� 	�&�� ���
��	 �
��
�'�� ������� 
	���������P �
��
�'�� 
���	�	 
	=�����	�	 :�
�	�� ������� 
	��������� ��	���	��� ��� ��	 ���&������� 
�� 
������ � ���
�� :��������. ��� !�	� 
������ :�������� («•») 	���-
��%� :���������
�	� (��	�����	�J!�������	�) �
��
�	��<% � ���	������-

���	 �=���
��� 
 �
��
�'�� ������ 
	��	����	
 
	���������. #��
�� 
:�������� («�») ��$��� :���������
�	� �
��
�	��� � �� �=���
�%� 
 �	-
�����%&�� ���
'��� 
��
���. C���
	 �� �
	���
���� �	���	���$���%-
&��, ���	��
��=��
�� � ������ :	��� ��	�	��=��
	� �
��
�	���, =�	 ����-
�� �� 
������ :�
�	���� 
	�������� � ���
'�� �����=�
��
����<�	��� 
(��. ������� 2.3.2.1 � 4.6.1.3). >�
, ��	����
$���� 
�$� ������ �4� 	�����-
�� ���	��
��=��
	� � 
����	
	� (�	���	���$���%&��) �
��
�	��<%.

��� :	����	
���� ��������	�	 
	����
�� �1~rs4•2• 	� �
���
����� 
� �	
����	��<% 
���
� �� �	�<
	 =���� 
	����
� «���������� ����-
���…�������	», �	 � 
	
������	 (=�	 	�����=�
����� ����	���� �����
� 
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��	!:���	� �
���, ��������
�%&�� 
 �	���
� �	��
��� G4• � 
����	����-
�
�� �CC�-������ 	����
� ��������	
	� 
���	�� � N] 2-�������� ���-
������� ���
	
). � !�	�	 �	����� 
	����
� 	�	���=�%� 
�
 G4•G2•. "��� 

	����
� 	������� 
 ����
	��, 	� �����	 ���
��
�������. ?��� �
������� 
� �������	� 
	����
� �	�
�������� ���
�� ���
��
���%&�� :�
�	�	
 „ 
�4•| (�4•-�
���
�%&�� ���	
), ���������� ��'���	�	
 GU1 (�K35) � K^F 
(GK55)f 
�� 	�� ��	�	��� 
�������< �2 �� 
	����
��. ;���� �	������� 

	����
�� G4•G2• „ 	
	�	 2 ���.

$�
%������� 	3
�	�
������ G4•�2• (
�
 � 	�������� 
�$� 
	�
������ G3•S•) �����
��� 

�� � -'��< �	��
��� �3. +
��
��� '���� 
	�
������ �	
����	
�� 
 �	��-

��� G2•. ��
 � ��� ��<�������
�	� ���� �
��
�'��, �3 ���&�������� 
�� �	�<$	� :������� G3•, �=���
�%&�� 
 ���<���$�� ���
'��� 
��
��� 

	���������, � ����� :������� �3�, 	�����%&�� ���	��
��=��
	� � ���<-
�	� ���:���
�	����	� �
��
�	��<%. ��'���	�� ��� �3� �������
���� �� 
�	
����	��� ���:	'��	
, �����	:��	
, ��=��� � !��	������<��� 
���	
, 
=�	 	����	
��
��� ��	 �����
�� �� !�� 
���
�, ��	�
��%&����, ��������, 
 
�	
�$���� ��	��'���	��� �	���	
 � ����
'�� ���������'��.

�3• �
���
����� � ���	�����	
����� �� �������� 
	����
�	� 
�1~rs4•2•. ��� !�	� ��	���	��� :�
��'�� �� 
���
� ���=����<�	 �	�<$�-
�	 =���� �	��
�� �3•, =�� ��	��	���	 ��� ����&���� 
	����
�� „ =���< 
�	��
�� �3• :	������� 
	
�������% �
��< ���	������
���	 � �	��
����� 

���	=�	� �������� (�	 �	�� �� ���������, 
�
 �4•). *��	�����	
����� 

	����
� G1~rs4•2•3• ��	�	��� ���&�����< 
	��	���� 
	��������� �5, 
�.�. 	������� �
��
�	��<% �5-
	�
������. * 
 !�	� ���=�� ���'�:�=�	��< 
:������� �
����� � �2•. >�
�� 	����	�, �3- � �5-
	�
������ „ :�
��-
=��
� 	��� � �	� �� :������ (��	��� �� 	�	���=�%� 
�
 �3J�5-
	�
����-
��). C���
	 �� ������ !����� :	����	
���� �2•-�	�����&��	 
	����
�� 
�	���%��� 	������<��� ���	
�� ��� �
���
���� � ���&������� ������ 
��������	
 „ ���=��� �3, � ����� �5.

C���
���< 
 ���
	� :���, :������� �3• �����	 ���&�������� 
 �
�� 
�	=
�� :�
�	�	� I 
 ��������
�� :�
�	�� �. ; �����<���� 	��������� :���-
���� iG3•. D�
�	� I �����
��� � �� ���	�����	
����� G3•, �	 ���=����<�	 
������. D������� iG3• ����� ���&�������� �� �3c (�	������ :�������� 
� -'��� � �
������% � ���� =���� �����<:����� �
��� ����
���% � -'��<) 
� G3kj. �	������� �	�	������<�	 ���&�������� �� :�������� G3k � �3j 
(��. ���. 2.40). ��� �������'�� ��������	�	 �3• :������� G3kj, � ����� G3k 
	������� �
������� � �������	�, �	�
	�<
� �����	 
 ��� �	
�����%��� 
	����
�, :	�����%&�� ��	!:����% �
��<. ����=�������� :�������� 
��$��� :���������
�	� �
��
�	���, �	 :�������� iG3• � G3k �
��%��� 
��������� ��� ��'���	�	
 ��
�	:��	
 � ��
	�	��� ������ :��	'�����%-
&�� 
���	
 (��. ������ 2.3.4.2). ��������
�� �� :��	'���� ��'���	�	
 ��� 
!��� :�������	
 	��������� ���=���� 	��	����'��.

2.:.1.4. ���
��!
� �
������	�� �
 ����
	
�
�� ���

; ��
	�	�
� 
�	
� ��������
��� ��	���� ���	
, 	��	��&���� 
 �������-


� �
�����
	
� , „ ����	���
���
�%&�� ��
��� (\SW „ 	� Mannosa-binding 
lectin). \SW ����������� 
 �-��
�����, �.�. �
���
����� � �	������������ 
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 ��������
�� �	�	
 Ga 2M. C� ���'�:�=�� 
 	����
�� ����	�� (
�
 ������� 
�� ��	 ���
����) � N-�'������%
	������. ; ��
����	��� 	� =���� «����	
», 
	����	
����� �	������������ '����� 3 ���	
 (��. 
�$�), �����=�%� 
2 ����	
���	��� \SW „ \SW-I � \SW-II, �	�����&�� �		�
����
���	 
2 � 6 «����	
». ��� �
���
���� \SW � ���
	
	�E%������ 
���	=�	� 
�������� 	� ���	������� ��	���
	 
 ���
�� \^[X-1, \^[X-2, \^[X-3 
(	� ����. MBL-associated serine proteases) � \+�19 ( MBL-associated protein 19). 
;  �����<���� 	��������� ���
	�<
	 ���	
 
	����
�	
 „ \SW-I…\^[X-3 � 
\SW-II…\^[X-1…\^[X-2, � ��
�� 
	����
��, ������ � \^[X �	�����&�� 
� \+�19. �	����
� \SW-II…\^[X-1…\^[X-2 ����	��=�� �	 ����
���� 

	����
�� G1~rs. ��� 
����	�����
�� � \SW �	��
��� ��	:������	
 
\^[X �
��
���%��� � ���	�����%� ��	�	��	��< ���&�����< 
	��	����� 

	��������� �4 � �2, ��	�
��� �	���% :��
'�	���<��% ����	��% � 
	�-
���
�	� G1~rs. ?��<���$�� ���
'�� ��
���	
	�	 � 
�����=��
	�	 ����� 
�
��
�'�� �	��	��<% �	
����%�.

�����
��< ��
���	
�� ���< 
	��������� ��	�	��� ��
�� -
�
�
	� , 
��	���� �	 ����
���� �  
	���
������. ; �	���
 :�
	���	
 
�	��� �	���� 
�
�� ���	
 „ N-
	�'�
�� 
	������	
 �� � �-
	�'�
�� :�����	���	�	�	�-
���. �	������� ��	�	��� 
 ��������
�� �� 2M �
���
��< ����
	��, ������ 

���	 N-�'������%
	����� � ����	��. >�
�� 	����	�, :��
'�	���<�	 
(�	 �� ����
����	) !�	� �	��� �
������ �-��
���	�. ;�����%� 3 
��� 
:�
	���	
, 	�	���=����� ��

��� W (��=��	=��� „ 	� liver), ] (	� ����� 
�
�	�� „ Hakata) � \ (�	�	'������� „ 	� monocyte). ?
� ���
�� (W � ]) 
��������
�%� 
 ������, :�
	��� \ �
���� � �������	� �	�	'��	
. W- � 
]-:�
	���� ��	�	��� �
���
��< � �
��
��	
��< ��	����� ������ \^[X 
�, ��
�� 	����	�, �����
��< ��
���	
�� ���< �
��
�'�� 
��
��� 
	��-
�������. ��	�� �	�	, W-:�
	��� 	������� 	��	������%&�� �
��
�	��<% 
�	�	��	 ���:�
������ + � K, 	��	����� 
 ������ 
	���
���	
.

�	���
���� � :�
	���� 	��	��� 
 ����
	����� ���	�������	���%&�� 
��'���	��� 
 �
��� � �� ��	�	��	��<% ����	���
��< ����
	���� «	����� 
���	����	���» � �����
��< ��������� ������	� ��&��� (
 ���
�� 
�	�-
����	�	 ����������).

2.:.1.:. ����� ����
#	
� ������	�
D	����	
���� �5-
	�
������ ��<�������
�	�	 {�(G3•) nS•z � 
�����=��-


	�	 (�14•2•3•) ����� �
��
�'�� 
	��������� ������ 	��	
	� ��� 	��&���
-
����� ��������<��� ������ 
��
���, ��
��$�%&��	�� �����	� 
���
�. 
�����<���� �����
�� 	���� �5-
	�
����� ������=��P 	�� ���&����%� 
�	��
��� �5 �� 
������ (�5•) � ���
�� (�5�) :��������. ���'�:�=�	��< 
�����
�� 
	�
����� ��<�������
�	�	 � 
�����=��
	�	 ���� �
����� �		�-

����
���	 � S• � G2•, �	��� 
�
 �3• �=���
��� 
 �
���
���� � ����
�	� 
�	��
��	� �5. C�����%&���� �5• :������� �
���
����� � 
	����
�	� 

	��	����	
 
	���������, :�
���	
����� �� �������� 
���
�. #���� 
:������� �5� 	������� 
 ���
	� :���. C� 	������� ���� �	��� 
�������	� 
���	��
��=��
	� � ���:���
�	����	� �
��
�	��<%, =�� �3� � �4�. ;�� 
��	������� ����� :�������� :�
�	�	
 
	��������� (�4�, �3�, �5�) ���
-
��
���%��� 
���	
����������	� N, �	 ����� ��� �5� 	������� ����	�<$�� 
������<�	��<%.
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���&������� �5 �����
��� ��������<��� !��� �
��
�'�� 
	�������-
�� „ :	����	
����  ����=��
	�	 
	����
�� (���. 2.42). ��
 �� ��������, 
��
 � 
 ����
	�� �5• 	������� ��	�	��	��<% �
���
��< 
	��	���� �6 � 
	����	
����� 
	����
�� �5•G6. �	��	����� �5• � �6 	�����%� �	
	�<�	 
������ ��	���
	� 
 :�
���	
����� �� �������� 
	����
��� �5-
	�
��-
����. *����	 �	!�	�� �	�<$����
	 
	����
�	
 �5•�6 	
���
����� 
 ���-

	� :��� � ���
��
�������. �6 
 �	���
� 
	����
�� ��	�����	 �
���
��� 

	��	���� �7. D	��������� 
	����
� G5•�6�7 �
���
��� �8. �
	�	��< 

����	�����
�� 
	��	����	
 
	��������� 	����	
���� �� �	�����	��<%P 

�� 
	��	����� 
 �	��� ��������
�%� 
 ��
	�	�
� 
�	
� 
 �	����	=�	 

��	
�� 
	�'�����'���. �
���
���� 
���	�	 �	
	�	 :�
�	�� (��=���� � 
�6) �	
�$��� ��	���
	 
	����
�� 
 �����%&�� 
	��	������f ��� !�	� 

	����
� ����	
���� 
�� �	��� ��	=���. �
��< 
	����
�� � �������	� 
�����
����� ����	���� ����=�% � �7 � �	��� �	����� 
	��	����	
 ����	-
:	���� (���	:��<���) �=���
	
.

�8 	�����=�
��� 	����	
���� �	
�� 
	����
�	
 �5•�5�7 � �� ���
���-
����� 
 ��������, �.�. �
������ �������	�	� �	����� ������ �
��
�'�� 

	���������. H���	:	���� �=���	
 
 �	��
��� �8 �	��� ��	��������, =�� 

 �7. ; �
��� � !��� 
	����
� �5•�6�7�8 ���

	�< ��	$�
��� ��������. 
Q�� �� !�	� !���� 
	����
� :�
�	�	
 
	��������� ��	�	��� :	����	
��< 
�	��. C���
	 �� ������� ���$
	� ��� (3 �
�), =�	�� ����$��< ��	��-
'�% 
���	
 	� ����� � 
��
��< �� �����<. �	����
� �5•�6�7�8 
���
��� 
��������� ����� �	�<
	 !����	'��	
. ;	��	��	, !�	� ����	
��������� 
����� 
���	
 ������ �	�< 
 ��&��� 	� ��
	�	��� ���	���	
, �	�
	�<
� 
������=��
�� ��:�
�� �%�	�	 �� :�
�	�	
 	� �5 �	 �8 ���
	��� 
 ����-
$���% ���	�=�
	��� 
 ����������, �	��� 
�
 ��:�
� �9 ��
	�	 !::�
�� 
�� 
���
���.

��
��$�%&�� !��� :	����	
���� ����=��
	�	 
	����
�� �	��	�� 
 ���-
�	�������� 
 
	����
�� �5•�6�7�8 12…20 �	��
�� �9, �	
�$�%&�� ����-
=��
�% �
��
�	��< 
	����
�� 
 1000 ���. �	�	��	 �	���
���	�� ���
� „  
���:	����, �9 ��	�	��� 
 �	��������'��. �	�
	�<
� �9 ����� ����	-
:	���� �=���	
, 	� 
�����
����� 
 �������� � �	������������ 
 ��� � 

CRb Cj CA C8 C^:���
���

������
�
1P!h€

&
�. 2.42. ����� ���	���� ����=��
	�	 
	����
�� 
	���������



1792.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

	����	
����� ��	����
�%&��	 �������� '�������, ���	�<��� 
 
�=���-

� «���	����<�	�	 
��
���» 
	����
� �5•�6�7�8. A������, 	��������� 

	��	������� �9, �	��� ���< ��
��=�� �� �������� �	�<
	 � �	�	&<% 
���������	
. ;����< '������� 	���&��� ����	:��<��� �=���
� �	��
���, 
� ����	:	���� �=���
� „ 
 ��	�	�� ��������	�	 	
�������. #	��
������� 
����� 
	����
�� (1…1,7) ×103 
?�. ;��	�� '������� „ 	
	�	 15 ��, ������� „ 
8…12 ��. D	�����%&���� �	�� 	�����=�
�%� 
	��	��	��< �	��������� 

 
���
� ��	�	�	
, �	�	
 Na M � �	��
�� 
	�� (�	 �� ���
	
), =�	 �	��� 
���
���� 
 �����
� �������� � ������ 
���
� �	 ��������� ��
�	��. 
; �	 �� 
���� �	�< ����	�	 �	
�������� �������� 	=�
���� �	�<
	 ��� 
!����	'��	
, �	 �� ��� ��
������<��� 
���	
.

�	����
� �5•�6�7�8�9 n �	��� �:	����	
��<�� � 
 ���
	� :���, �	 
	� ��$�� �
��
�	��� ��-�� ��������
�� 
 ��	 �	���
� ��
	�	�	=�	�	 
���
� „ :�
�	�� [, ��������
�%&��	 :	����	
���% ����=��
� �
��
�	�	 
������ G5•�6�7�8�9. +���	��=�	� ��������%&�� �
��
�	��<% 	�����-
%� ���	��	����� ���
	� ��	��	���. ��
	�	��� ��������%&�� 
�&���
� 
( ��	��
���, K^F, �4•|,  ���
	:	���) 
����	�����
�%� � ���
�%&�� 
	��-
��
�	� 
 �	���
� �������� � ��������
�%� ������ 
���	
, 
 =����	���,
���	���� 
���	
 �	�����.

2.:.1.;. $���
�� �
	��
�� �
����� �
������	��
Q�� ��	�����	�< 	 :�
�	���, ���
��
���%&�� � ���&����%&�� �
��
-

��� 
	��	����� 
	���������. /�� :�
�	�� ����%� 
����% �	�< 
 ����	�-

��&���� �	
�����%&��	 �����
�� 
	��������� �� �	���
����� 
���
� 
	��������, �����$�� �
��
��� 
	��	����� �� 
���	=�	� �������� � 
 ���-
�
	���	� :���. �	��	����� 
	���������, :�
���	
����� �� ��
������<-
��� 
���
��, ���&����%��� :�
�	���� ���������
���	� ������ ��������� 
�������
������ 
 �
	�	��	� :	���.

��� �����
� 
�����=��
	�	 ���� �
��
�'�� 
	��������� �����
�%� 
C10
	�
�
�
� (G1inh). �1 inh 	��	��� 
 �������
� �����������	
�� ��	���� 
( ������	
). C� ���'�:�=��
� �
���
��� G1r � G1s, ��	
���� �� �
��
�	��< 

 	��	$���� �	��
��� �4 � 	�&����� �� 	� 
	����
�� G1~rs. *�
����� 
��������
����� ��:�
� �1 inh, ����
����� �	 ���
�	�� 
����=��
	�� ��	-
�
����%   �	�

	���
�
#���
� 
��� . ���=��� ��
	�	 	��
�, ��	��� ����-
���
��%&��	 ���	�� �����, �	��	�� 
 =�������	� �
��
�'�� 
����
����� 
(��� 
	�	�	�	 �1 inh ������ �������	�	�) � 	����	
���� 
������
�� !�	�	 
�����	=��� 
	��=���
 
����	
.

B	�<$����
	 �������	���� :�
�	�	
 �=���
�%� 
 
	���	�� '������<-
�	�	 �
��� �
��
�'�� 
	���������, �
�����	�	 � :	����	
����� � :��
-
'�	���	
����� �3-
	�
�����. $���
� S  	��	��� 
 �������<��� �����	
�� 
��	������. C� 	������� ��	���
	� 
 :��������� G4• � G3•. ?�� ��	�
����� 
�
	�� �
��
�	��� -���
�� S  ��	��	���	 ����=�� 
	:�
�	�	
P ��
	�	�	=-
��� ���
	
 „ -���
�� H  � C4[p (C4 binding protein), � ��
�� ���������� ���-

	
 „ �3-��'���	�� CR1 (Complement receptor 1) �  
	:�
�	��	�	 ���
�  MCP 
(Membrane cofactor protein). G4S| �
���
��� ��
	�	�	=��� ���	
 G4•. ����� 
G4• ���&�������� :�
�	�	� I. D�
�	�� ], GU1 � \GX �
���
�%� G3• (
�
 

 ����
	���	� :���, ��
 � �� ��������) � 	����=�%� 
����	�����
�� � ��� 
:�
�	�� I. �������
������ �	=�� �� 
��� ���	�	�����&�� 
���
�� :�
�	� 
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DAW (Decay-activating factor, GK55) „ ���������� �������	� G3-
	�
����� 
G4•G2• � G3•S•. K^F 
���
��� �� ������ � �
���
��� :�������� G3• ��� 
G4•. D�
�	�� ] � \GX 	�
�=�%� ������&���
���	 �� 
	���	�< ��<�����-
��
�	�	, � G4S| � K^F „ 
�����=��
	�	 ���� �
��
�'�� 
	���������.

�� !���� ����=��
	� ���
� ��������%&�% �	�< 
��	���%�  �
��
	���
	, 
��
����
	 
 ���
� /8�� (C8-binding protein). +�����
��� ���	
 
���	��
��� 
([-��	����) �
���
����� � 
	����
�	� G5•�6G7, ��������
�� ��	 
����	-
�����
�% � �������	�, � ��	
����� �	��������'�% G9. G8S| ��������
��� 
�
���
���% :�
�	�� �9 � �8, 
����	�����
�� � �=���
	� �	��
��� �8, 
 

	�	�	�� 	������� ��	���
	� �	��
��� �9.

2.:.1.<. &
�* �
������	����
�
��7 ��
!���
� � 
���		
� ���
�� 

 �
������	



�	����������
������ ����� ��
������<��� 
���	
 „ 	��� �� :�
�	�	
 
��	��
	��:�
'�	��	� ��&���, �=���
�%&�� 
 �	
�������� ��
�		���-
����	
 ��� ��:�
'�	��	� ��	'����. ; �	 �� 
���� 	� 	����	
��
��� ���	��� 
��� ������
���� ���	
������	� 
�	
� � ������ ���	������	�	 ������, 
�=���
��� 
 �	
�������� ���	�	�����&�� 
���	
 ��� ���	������	� ���	-
�	���. C���
	 ����=��
�� :��
'�� 
	��������� 
 	��	$���� ���	�	�����-
&�� 
���	
, ��	�
������ 
��<�� ����	 
 �
��� � ��&���
	
����� �� �� �	
���-
�	��� ���
	
, ���
��
���%&�� :�
�	�� 
	���������. ; ����	�&�� 
���� 
�=���%�, =�	 ������� 
	��������� 
�	��� 	�����=����� 

��� 
 ��&��� 	� 
���	������ ��
�		�������	
. ; =����	���, 
	�������� !::�
��
�	 ���=-
�	���� ��������, �	�
	�<
�, 
�
 ��� 	���=��	, ��� ��������
���	� ��:�
�� 

	��	����	
 ����=��
	�	 
	����
�� ��������� ����������	��< �����	 
 
!��� 
	����������. ��� !�	� ���=��	��< �9 �, ����	
����<�	, 
	��������-
��
����	�	 '��	����, �	�
�������� �	�����% 
������
�� �	��	� «�����
�-
����	���» � 
����=��
	� �	=
� ������ ���
��
�'�� ��	 ����.

�	�< ������� 
	��������� 
 ��&��� 	� ���	���	
 ��
�%=�����, �	-

����	��, 
 ���
�% 	=����< 
 	��	����'�� 
���	
-��$����, =�	 ������ �� 
�	�������� ��� �����
�� !::�
�	���� 
���	
, ���%&�� ��'���	�� ��� 

	��	����	
 
	���������, „ ������ 
���	 :��	'��	
 (��
�	:��	
 � ����-
�	:��	
). ����	��� �����	�������� ��'���	�� ��� G3• � ��	 :�������	
 
G3k, G3•i (��. ����. 2.17), =�	 �
������<��
��� 	� 	�	�	� :��
'�	���<�	� 
���=��	��� �����	=�	� :�
��'�� �3• �� �	
����	��� 
���	
. @��:	'��� 
�	�� ���%� ��'���	� ��� :�������	
 G3• (GU2, ��� GK21). B	��� �	�	, GU2 

 
�=���
� 
	��'���	�� 
�	��� 
 �	���
 ��'���	��	�	 
	����
�� ;-���:	-
'��	
 (��. ������ 3.1.2). �	����%�, =�	 ����	���
���� 	��	�����	
����� 

���	
 ���:	'����� (	�	����	 ;-
���
���) �
������ 	���� �� �������-
�	
, 	�������%&�� �� �
��
�'�% � �=����� 
 ������'�� �������� ��	-
'���	
. *����	�������	���� �	�< 
	��	����	
 
	��������� �	��	�� � 
 
�	�%������'��  (����
	�� 
 ����
	����% :	���) �������� 
	����
�	
.

��
 ��� ��	�����	�<, 	�
	�	���%&���� ��� �
��
�'�� 
	��������� 
:�������� �4�, �3� � �5� „ �
��
��� ���	��
��=��
�� � �	���	���$�-
��%&�� :�
�	��, � �5� � �3� 	�����%� ���:���
�	����	� �
��
�	��<% 
� �=���
�%� 
 ���
'��� 
	�������� � �����=�
��
����<�	��� (	��%�� �� 
���
���� „  ���:����	
����). ��'���	�� ��� !��� :�������	
 ��������-

�%� �� �	
����	��� �����	:��	
 � ��
�	:��	
, =�	 	����	
��
��� ���	-
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��
��=��
�� !::�
� ���
����� :�������	
, � ��
�� �� ��=��� 
���
�� � 
���	:����, =�	 	��������� �� ���:���
�	������ :��
'��. �4�, �3� � �5� 
����%� 	�	��% �	�< 
 ������� 
	���������, �	�
	�<
� :�
�	��, 	�����=�-

�%&�� �� �����
��, 	������
�%� (� 
��� 	����<��� 
	��	����	
 ������� 

	��������� �������	�� ���%���).

������� 
	��������� 
����	�����
��� � ������� ���	���<���� ���-
������, �
��
�������� ��� 
	��������<��� ��	'����� � ��	�	���
��� 

	
��=���% !��� ������ 
 ���
'�% ������	�	 
	��������. ��
	��', 
	��	����� 
	��	����	
 
	��������� 
 �	���
� �������� 
	����
�	
 
�� ��	�	��=��
�� ��������� ���'������ ���
���� �����	���	�	��� 
 
�����<���� ���
��=���� 
 	=�� �	������� ��
�	:��	
 � ������ !::�
�	�	
 
������	�	 
	��������.

2.5.2. ���*� �'&#�/ E�%( ��';�����+. ���&#�*'��(
 ��
	�	��� ���	���<��� ���
'�� 
�	�����	�	 ���������� �	 �
	�-

�� �����=���% ����	��=�� ���
'��� ������
�	�	 ���������� � �	��� 
���������
��<�� 
�
 �� !
	�%'�	���� ����$���
����
�. >�
�� ���
'�� 

�	�����	�	 ���������� ���%� ������&���
	 ����� ������
��� ����-
�����	� 
 �����	�� ���
����, 	���
	 ���	����	
 �� ��
�%=����� 
 	������-

�� ���'�:�=�	��� 
 	��	$���� �������	
. ���� ��	���� �	 �����<����� 
���
'�� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ���������� �� �����	����� 
�$� 
 
�������, �	�
�&���	� 
	��������� (��<�������
��� � 
�����=��
�� �
��-

�'�� 
	���������). ?���	� ������ ����� �����	���� 
 ����	� �������P 
���
� 	���	� :��� 
 ��
	����	� � ���	&���	� 
������� 
	���	��
	��� 
��
	�	��� !::�
�� �������.

B��
� ( ���
�����) 	���	� :��� �������
��%� ������ ��	����	
, ��
��-
�������� �����	'�����. ��� 
	�������� ��	��
'�� ���
	
 	���	� :��� 
����������. ��� �������� ������� ���
� ����
�%� �	�	�����<����, � ��� 
�	������� ������� „ 	���'����<���� ���
�������� 	���	� :��� 
	���-
�����. ����=��< ���
	
 	���	� :���, 	��	��&���� 
 !��� �
�� �������, 
�������
��� 
 ����. 2.25. ?�����
� � 
�������	��< ��������� ��
	�	�	=-
�	� 
	�'�����'�� �����=��� ���
	
 	���	� :��� ��� ���
���� 
	�������� 
��	����
	
�P 
	�'�����'��  �-���
��
�	�	 ���
� � ��
	�	�	=�	�	  ����	�-
�� � 
	�������� 	=��< ���<�	 (
 �����
� ����= ���) „ �����	 � 
���
	
��-
����	 (���
��=��
� �	����������� 
 
	�'� 1-� ������)f ��	
��  ����	��	���� 
� :�����	���� 
	������%� ������ (
 �	��� ���) �		�
����
���	 �� 2-� � 3-� 
������� 
	��������<�	� ���
'��. ; ����	� ���
� ����� �����	����� �	�<
	 
�	�	�����<��� ���
�����, �=���
�%&�� 
 �������� ��	'�����.

����
!� 2.2:.  �	�	�����<��� � 	���'����<��� ���
����� 	���	� :��� � =��	
�
�

������ ����
� �
�
�
���*	�� 
������	�� 
���
� -���

+��
!����*	�� 
������	�� 
���
� -���

������
���� �-���
��
��� ���	
, ��
	�	�	=��� 
����	�� +, ������
��� 3

���

>�����	����� 
���
�

#���	���
���
�%&�� ���	
, ����	��	-
���, ���	��
���, '����	�������, 	�	�	-
��
	��, �����<�����, ���	
�����

>����:�����, 
�����	��
���
�%&�� 
���	




�
��� 2. ������		�� 
���	
���182

��	�
���� ����. 2.25

������ ����
� �
�
�
���*	�� ������	�� 

���
� -���

+��
!����*	�� 
������	�� 
���
� -���

��	����� >������	���, !�������, 
��������, 
��������, ��������, ������, ������	-
��	�������

���

*������	�� 
��	����

� 2-��
�	��	�����, � 1-�����������, 
� 1-�������	�������

���

�	��	����� 

	���������

G1-�������	�, 
	��	����� �2, �3, �4, 
:�
�	� ;

��	������

D�
�	�� �
��-
��
���� 
�	
�

D�����	���, ��	��	����, :�
�	� VIII, 
�������	���

D�
�	� �II

��	=�� ���
� +���	������	���, :���	��
���, ��	-

��<'��	���, �����'�� �, @��-�
���-

�%&�� ���	


+�<�����, ���	��	-
����� ���
	� � 	=��< 
���
	� ��	��	���

�	�����	 
��	������� :��
'��� 
�����%� ���
	�<
	 ����� ���-

	
 	���	� :���. � ������	����� ���
�� 	��	���  �����<�����,  ��<�����, 
 	�	�	��
	��,  ���	
�����,  ����	��	���,  �����:�����,  ����	���
���
�%-
&�� �  �����	��
���
�%&�� ���
� � �.�. C�� ����%� �	�< �����	�=�
	
 
�����	���	
, �	�	
 ������	
, :���	�	��=��
� �
��
��� :�
�	�	
. �	�< 
:�
�	�	
 !�	� ������ ��&���
���	 
	�������� � 
�=���
���	 ���������� 
��� 
	��������. ?����% ������ 	�����%� ��	����� ( �������	���, !�������, 
 
��������,  ��������,  ��������, ������,  ������	��	�������), �
��
�'�� 

	�	��� ��	��	���� ��� :	����	
���� ��	��� ������	�	
 
	��������, � 
��
�� ��� 	��&���
����� !::�
�	���� :��
'��, 
 =����	��� 
������	�. 
+
��
�'�� ��	���� (��������, ���	��������, !�������, ������	��	������) 
���
�	
�$�
����� ��
	������� �� �������	�	
. � 2-#�
�	��	����� �=���-

��� 
 �	��
����� �
��
�	��� ��	���� ������ �����. �	���	 ����=�����-
���, 
 ���
�� 	���	� :��� 	��	��� :�
�	�� 
	�����'�� � :�����	����, 
� ��
�� ���
� ���
���	=�	�	 �����
�� (��������, 
	�������, !�������, 
:���	��
���) � ���� ���
� ������� 
	���������.

 &������
���
����	��� �	��	 ��	�
��%� �
	���
� ���
����	
 	���	� :��� ���
� 

�������
� ������
���	
P 
 ���
�� 2…3 ��� ���
���� 
	�������� �� 
	�'���-
��'�� 
 
�	
� �	
�$����� �� 4 �	���
�.

C��	
� ��� 
�������� !�	�	 �������
� ���
	
 „ ����
������ 	�	����	��� 
�	����, �
��%&��	�� �� 	�������<�	� �	���
�	� =���<%. ������
���	
�� 
�	���< �������
���� 
	�<'�
����� �	�	��������. C� �	��	�� �� 5 ��
	
�-
�����	 �
������� 	����
	
�� ���E�����' (���. 2.43). ���E�����'� 	����	-

��� 206 ����	
���	����� 	����
��� � ����� �	��
������% ����� 	
	�	 
20…23 
?�. ����
���� ���E�����'� ��������������� �����<:���	� �
��<%, 
�����%&�� �� :	��� ��	����, 
 
	�	�	� ���	�����%� � -��	����� ����
��-
�� (�������	 50‚), �	��������� � -����������	
������ �=���
��� (12‚). 
����'�
��� 
���	�	 �	�	���� 	�����%� 2 ������������<��� � -��	�. >�
�� 
����
���� 	�	���=�%� ������	� «�������	
�� �����» ( jelly roll).
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;�����%� 2 ������ ������
���	
 „ 
	�	�
�� � ������� (���. 2.44). 
� 
	�	�
��, �	�����&�� �	�<
	 ������
���	
�� �	����, 	��	��� 2 	��-
�	:���� ���
����� „ �-���
��
��� ���	
 � ��
	�	�	=��� ����	�� �. 
� ������� ������
����� 	��	��� ���
�, �	�����&�� �-
	�'�
	� ������
-
���	
�� �	��� � N-
	�'�
	� �	��� (�	�� ����=�� ����, �	 ���%&�� ���-
��% ����
����). ����	��� ���=�� 
 !�	� ������ ���	
 �>�3 (������
��� 3).

�-���
��
��� ���	
 � ��
	�	�	=��� ����	�� � 	�����%��� � ��
����-
��%��� �����	'�����. C��	
�	� ����
�	� �� ������� „ IW-6. B��	
 XTb3 

�������
�%� ����	����� (��
�	:���, ���������� 
���
�), !������-
��<��� 
���
� � :���	������ 
 	�
�� �� �������'�% =���� TWU, � ��
�� 
�	� �����
��� ��	
	��������<��� '��	
��	
 (��������, IW-1 � , TNF � ). 
�	�'�����'�� ������
���	
 
 ��
	�	�
� ���
	 
	�������� ��� 
	�����-
���P �-���
��
�	�	 ���
� � ��
	�	�	=�	�	 ����	��� � „ � 1 �
�J�� �	 
1…2 ��J�� (�.�. 
 1000 ���), �>�3 „ � 25 �	 200…800 ��J��. ��
 
	�'�����'�� 
�	��������� =���� 6…8 = �	��� ����
'�� 
	��������.

?�� ������
���	
 ����
����� ��	�	��	��< �
���
��<�� � ������ ���-
�		�������� �	��
�����. �-���
��
��� ���	
 ��� 
���
�� ������:�-

Ca2;

&
�. 2.43.  ���	���� �������
����� �������
� ������
���	
 G-���
��
�	�	 ���
�. 
���< �	���	
 	�E������� ��
	
��������� �
����� 
 
	�<'�
�% ����
���� � :	�-
����%� �	��
��� G-���
��
�	�	 ���
�. @������
���
�%&�� ����� �	������ �	 
2 �	�� 
��<'��
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'��	
�� ����	���� ��	 ��	�	��	��� �
���
��< �	��������� � ( Streptococcus 
�neumoniae), =�	 � 	��������	 ��	 ���
����. ������
���� 
����	�����
�%� 
� � ��	����
	� ������ �	��
��P G1~, ��
������<���� �	������������, 
:	�:	����	���	�, ����	����, ?��, �	��!��
��	������, '��	
�����, 
���
��� ���
���	=�	�	 �����
��, ��
	�	�	=���� ���	��	�������, 
	�-
�	������� 
	���������, ���� � ����	�, � ��
�� � �	���� �� 2M � ������ 
������	
. ?�� 
��� ���������
����� ������
���	
 ��&���
�%� 
��	
	�:-
:����� ��'���	�� �� ����	�����, ���:	�����, !��������<��� � ������ 

���
��. ��	�� �	�	, !�� ������ ���
	
 	���	� :��� 	������� �	����	=�	 

��	
�� ��	���
	� 
 ��
�� ��'���	���, 
�
 Fc � UI � Fc � UII.

#�	�	=������	��< �	��
��, � 
	�	���� 
����	�����
�%� ������
����, 
	��������� $��	
	� ����		������ �� :��
'��. ����	���
���� � �
���
���� 
������
������ X^\X ���� 	��	
���� ���������
��< �� 
�
 
������ ����
	-
����� ���	�������	���%&�� ��'���	�	
 (��. ������ 2.2). � ����	��� 
��-
��� :��
'��� ������
���	
 	��	��� �� �=����� 
 ���
'��� 
�	�����	�	 
���������� 
 
�=���
� :�
�	�	
, �����
�%&�� �
��
�'�% 
	��������� 
=���� G1~ � �=���
�%&�� 
 	��	����'�� ��
�		�������	
. �	��������-
�
��
���%&�� � 	��	������%&�� ��	�	��	��< ������
���	
 ������ �� 
�
	�	�������� «��	�	����������», =����=�	 
��	���%&��� :��
'�� 
������� �� ��=��<�	� !���� ������	�	 	�
���, 
	��� �������� ������
��� 
�������� �&� �� ������ 
����	���<��. �	�< ������
���	
 
	 
�	�����	� 
���������� ��
�%=����� ��
�� 
 �
��
�'�� �����	:��	
 � �	�	'��	
J
��
�	:��	
, ������'�� ������� '��	
��	
 � ��	�
����� ���	��
��=��
	� 
�
��
�	��� �	 	��	$���% 
 �����	:����.

�	���	 �=����� 
 ���
'��� 
�	�����	�	 ���������� ������
���� 
��������%� :��
'�� ���
���	=�	�	 �����
�� ��� 
	��������, 
	���	�� 
��	��	�� � !������'�� ��	��	��=��
�� 
���	
.

!

!
!

!
!

��
����$!
����
�$:


���


����:
�������!

����
���

���
���
"!
������:
��
��

%���

*�:
�
"

��*�
�
�!
�������:



"

������
�!
��
�����

�

/�


��!
��
�����

�

(������
�� ������� 
;!
/�;!-�

IL:j;!IL:1;!TNW� ;!
�[M�!6�
 �
��TLV7

&
�. 2.44. ��	���	������ � :��
'�� ������
���	
P ?� „ ���������� 
���
�f 
/� „ !��	������<��� 
���
�f X^\X „ ���	������	'���	
����� �	��
������� 
�������� («	����� ���	����	���»)
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2.5.3. �������(� ����(
 � !�	� ������ ������	�	
 	��	���  �
����
	  �  ���
�
	
	 , �	�����&���� 
 

�������� ��=��� 
���	
. C�
	�	�����< ��� ���������'�� (��. ������ 4.5.1.3), 
!�� ����� 
���
�%� ����		������� !::�
��, ����%&�� 
�%=�
�% �	�< 
 
���
���� ������ ��	�
����� �����=�
��
����<�	��� ���������	�	 ����.

H������� (5- � -������	���!�������) „ ���
��� ������	� ��������. C� 
	��������� �� ��������� �	� 
������� :������� ����������
���	
������ 
(���. 2.45). �	�
	�<
� �������� �	�������� 
 �������� ��=��� 
���	
 
 
�	�	
	� 
���, � ��	'��� ���������'�� ��	���	��� �����	, �������� 	=��< 
���	 �	�
������ 
 	=��� �������=��
	�	 �	�������, ���=�� ����� 
 �	�<$	� 

	�'�����'��, =�	 	��������� ��	�
����� ���������	� �����=�
��
�-
���<�	���. H�������-�����	 �����	���������� (95‚ �� 1 ���) � �=������ 
2 :������	
 „ ��������-N-����������:����� �  ������		
������ ( �����-
������)f ��� !�	� 	��������� (
 �		��	$���� �������	 2P1) �		�
����
���	 
N-������������� � ������	��'���� .

*�
����	 4 ����	
���	��� ��'���	�	
 ��� ��������� � 1-� 4. ��� �����-
��=��
�� ��	'����� �������� �����
��� ������&���
���	 �� ����
�� 
��&'� � !��	����� �	���	
, �
���
���< � �� � 1-��'���	����. /�� ��'��-
�	�� �	���
��%� �
��
�'�	���� ������, 	�	����	
����� ���
��&������ 
:	�:	��	�����	
 � 	����	
����� ���'�����'��	�� � �	������'��� �� 2M. 
/�	� ��	'��� 
 �����=��� 
���
�� ��	�
������ �	-����	��, 	���
	 
	��=-
��� �����<��� ��	 „ ���$������ �	���	
 � ��������� �	
��<�	�	 
�	
	�	
� 
� �	
�$����� ��	��'���	��� 
�������	
. Q
������� !::�
�� =����=�	 
	����	
���� 	����	
����� 
 
���
�� (��$���� ���������)   	
���� ��	�� � 
 ��	���'�
����. ?����
�� �� ���
��� 	
	�=����, �������� 
���
��� 	&�-
&���� ����, ����
����	�	 ��� �������=��
�� ��	�
����� 
 
	��.

Q =��	
�
� �������� ������ 
����% �	�< 
 ���
���� 
	��	� ������-
��� � �������=��
	�	 ������. #���� 	=�
���	 ��	 �=����� 
 ���
���� 

&�
��*��������

QP‰

N:���
� 
����



AP‰

/
��

����
��*�
6 
����

�*�7

(
����

:!
N:���
����
�����*�

(
��
�

���������
��*�
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	�&�� �������=��
�� ���
'�� � ��	�����<�	� �����. ; �	 �� 
���� =���� 
� 2-��'���	�� �������� � �	���
����� 
�&���
� 	
���
�%� �������	�-
�	� �����
��, ��	��� ����<$�%&�� ��	�
����� 
	��������, 	������� 
���	��
��� �����	:��	
 � 
���	� ��� ���	�	���� :������	
, � ��
�� 

��
	�	������ ���	�	 ���������. L���� � 2-��'���	�� �������� �����
��� 
�� ����'�, ��
���	���� 
���
� �����
�, �	��
���� ��	��:���'�% � '��	-
�	
��=��
�% �
��
�	��< ���:	'��	
, � ��
�� ��
��'�% ��� '��	
��	
. 
B	�<$����
	 !��� !::�
�	
 	�	����	
��	 �
��
�'���  ��������'�
���� � 
�	
�$����� 
�����
���	=�	�	 ��	
�� '+#D. ?����� 	� 	��	�����<�	� 
�	�� �����=��� ��'���	�	
 ��������� 
 �������'�� ��	 �����
�� 	=��< 

����, �	�
	�<
� ��	��� �����������=��
�� ��������� �������
��%� 
�	�	� ��	
��	�� � 1 (�	 �� � 2 � ������) ��'���	�	
 ���������.

2.5.4. ��;���(� �����&�#(. D/*�%�����(
 ;����% �	�< 
 ������'�� �������� ��	'���	
, � ��
�� 
 ���
���� 

�������=��
�� ���
'�� ����%� ���	���<��� :�
�	�� ������	� ����	��. 
����	��� ��	�	=������ � 
���� �� ��� !�
	���	���.

/�
	���	��� „ ��	��
�� �����	����� ���7
�
	
�
� �
��
��  „ ���-
�	� �	��������&���	� 
���	��, �	��
��� 
	�	�	� �	������ 20 ��	�	
 
�����	�� � 4 ������&����� �
���. +�����	�	
�� 
���	�� 	��������� �� 
���������� :	�:	�����	
 
�
 ����	� ��	��
� �����
�� :	�:	������ 
+ (XW^) ��� 
	�
����� ��	��
� ���
��&����, 	�	����	
����� XWG. 
C����	
���� ������	�	
	� 
���	�� ��� !�
	���	��	
 ��	���	��� ��� 
�
��
�'�� �����=��� ���	
 
���	
, 	�	����	 �=���
�%&�� 
 ���
���� 

	��������, 
 =����	��� �������=��
	�	P !��	������<��� � ��=��� 
��-
�	
, ���	:��	
, �	�	'��	
 � ��
�	:��	
. ����� ���
��&���� ������	-
�	
	� 
���	�� �������
���� �� ���. 2.46, � ����
���� � ��	�	��=��
�� 
�
��
�	��< 	�����%&���� ��� !�	� ��	��
�	
 „ �� ���. 2.47 � 
 ����. 2.26 
�		�
����
���	. #����	���� ������	�	
	� 
���	�� �	��� ��	�	���< �	 
2 ����� „ 
��������	
��<�� '�
 �		
�������	� ��� 5•-���	
�������	�. 
A�
�		
���������� ���< ���
	��� 
 	����	
���% ��
������	�
	
�  � 
 ��
��
���	
�  �� ��������<��� ��	�����	=��� ��	��
�	
 „ !��	����
��-
��� ��	����������	
 Z2 � ]2, � ���	
���������� „ 
 	����	
���%  ���0
�
��
�	
� � 5-����	
��!�
	���������	��� =���� ��	�����	=��� ��	��
�� 
(5-����	���	
��-6,8,11,14-!�
	���������	
�% 
���	�� � ���
	����� +4), � 
��
 ��  �
�
��
	
� „ ��	��
�	
 �
	��	� ���	
������'�� (�	� �����
��� 
�
�� ���	
������� „ ��. �����).

��	����������� � ���
	������ 
	 ��	��� 	��	$����� ��	�
��%� ��<-
�������
��� :���	�	��=��
�� !::�
��, ����	��� �� �	, =�	 
����� !��� 
����� ��&���
�%� ���=����<��� �����=�� 
 �
��
�	���. C�&�� �
	���
	 
!��� ����� :�
�	�	
 „ ���	�����%&�� �����
�� �� ����
� �	���	
 � ����-

�� ��$'�, � ��
�� ���	��
��=��
�� !::�
�. /�� !::�
�� �������%��� 
��� 
����	�����
�� !�
	���	��	
 �	 ���'�:�=��
��� ��'���	���� �� 
�	
����	��� 
���	
. ��
	�	��� �������
����� �������
� !�
	���	��	
 
�����
�%� �����
�� ������ 
��	�
��
��� � ���	��
��=��
�� :�
�	�	
, 
��������, ���:����	
���	
 (�3�, �5�).

 @��
	������ (WT) „ � 20-������ 
���	��, �	��
��� 
	�	��� 
 �	�	��-
��� 5 �	������ C�-������, � 
 �	�	����� 6 „ �	
	
�� ���	�	�����&�� 
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!
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=�����
�
��!
������
��!������
�

5
����
 �
�*�

=�����
��*�!�!
!9

���?
��
���"!�
�����

��%90�(+�./&.H +@J�%0�&@.H

XZZ2;!XZm2 LT[4

LTB4 LTC4

LTD4

LT\4

XZI2 T_[2XZ\2;!XZD2;!XZW � 2

+
����
 �
�*�

&
�. 2.4;. #����	���� ������	�	
	� 
���	��P WT „ ���
	������f XT „ ��	�������-
����f Tb „ ��	��	
���

+������
�
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�
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�
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'���, �������� �������	�. ;�����%� 2 ������ ���
	�����	
P 	��� �� 
��� 

 �%=��� ���
	������ �4, K4 � "4, ����
����� '�����������-

	�������� (Gys-WT), 
	 
�	��% 
�	��� 	��� :�
�	� „ ���
	����� S4. 
@��
	������ 	�����%��� � ��
������%��� 
 ��=���� 5…10 ��� �	��� �
��-

�'�� ��=��� 
���	
 ��� ���	:��	
. @��
	����� G4 ��������
��� 
 ���-

	� :��� 
 ��=���� 3…5 ���, ��� !�	� 	� ���
��&����� 
 ���
	����� K4. 
@��
	����� K4 ��&���
��� 
 �	�����%&�� 15 ���, �������	 ���
��&���< 

 ���
	����� Y4.

����
!� 2.2;. B�	�	��=��
�� !::�
�� !�
	���	��	


E����	
� Q����
0��
0
��!�	��

9�����
� 	� 
�
����

9�����
� 	� 
��
	7


'��
���0
�
#���
� 
������
�

���
��!
� 
����
�

J���
��
�	�

@��
	���-
��� K4, G4, 
Y4

#�
�	:���, 
��=��� 

���
�

���$���%�, 
�	
�$�%� 
��	��'��-
�	��<

���<��� 
�����

M �	��
��%�

@��
	-
����� S4

>�=��� 

���
�, ���-
��	:���

���<�	 ���-
$���%�

����� MM +
��
����� 
��
�	:���, 
�����	:���, 
!	���	:���, 
>-
���
�

��
������	�
	�

��	���-
������� Y2

#�
�	:���, 
�����	:���

���$�����, 
�����
�� 
!::�
� ���-
������

���$�����. 
�� :	�� 
�����
�� 
���
	����-
�	
 „ �����

M �	��
���� 
�
��
�	��< ��
-
�	:��	
, >-
��-
�	
, ������'�% 
��	��	'��	


��	���-
�������� 
F2� , K2

#�
�	:���, 
��=��� 

���
�

���$���%� ����� ± �	��
��%� 
������'�% 
��	��	'��	


��	���-
������� I2

/��	����� ���<�	 
���$�����, 
�	
�$��� 
��	��'��-
�	��<

�� 
����� … >	 ��

��
��
���	�

>�	��	-

��� ^2

#�
�	:���, 
��	��	'���

����
��� ����� … ;���
�%� ����-
��'�% ��	��	-
'��	


@��
	������ 	
���
�%� �
	� �����
�� =���� ��'���	��, 	��	��&���� 
 
������ �����	
�� ��'���	�	
 �������
� �	�	����	�	�	���� ��'���	�	
, 
7-
����	 ��	����
�%&�� �������� � �
������� � ��	����	� Z (��. ���-
��� 2.3.2.2). *�
����� 2 ������ ��'���	�	
 ��� ���
	�����	
 „ GysWT-U 
� SWT-U �		�
����
���	 ��� '�����������
	�����	
 � ���
	������ S. 
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; 
����% ������ 
�	��� �	 2 ����	
���	��� ��'���	�	
 (GysWT-U1, Gys-WT-
U2, SWT-U1 � SWT-U2). ��	���
	 ���
	������ Y 
 GysWT-U 
�$�, =�� ���-

	�����	
 K � G. GysWT-U1 ����� ��
�����<�	� ��	���
	 
 ���
	������ K, 
�	��� 
�
 GysWT-U2 � 	����
	
	� !::�
��
�	��<% �
���
��� ���
	����-
�� K � G. ��'���	�� ���
	�����	
 !
���������%��� �� 
���
�� �������-

�, ���
	'���� 
�	
�, 
�	�� �	�	, GysWT-U1 �������
��� �� ��
�	:����, 

���
�� 
�$�=��
�, 
	����	�	��	�	 !�������, � GysWT-U2 „ �� 
���
�� 
����	=�=��
	
 � �	�	
�	�	 �	���.

A��������	
�� ���
	������ (	�	����	 ���
	����� K4) 
���
�%� ����� 
����
	� ���
������� � ��������%� �	
��<��� 
�	
	�	
, ������ ������-
��<�	� ��
�����. +
��
�	��< ���
	������ K4 
 	��	$���� ����
�� ��$' 

 100 ��� 
�$�, =�� � ���������, � 
 2…4 ���� 
�$�, =�� ���
	�����	
 G4 
� Y4. @��
	������ �4 � "4 ��
�� 	
���
�%� ���	��
��=��
	� �����
��, �	 
�	��� ����	�, =�� ���
	����� K4. A��������	
�� ���
	������ „ ������	-
�� �������=��
�� ���
'��, 
 =����	���, �������	� :��� ��	��	������ ��� 
��	�����<�	� �����. ��	�� �	�	, 	�� �	��
��%� ��	��:���'�% ���:	'�-
�	
 � ��	�	���
�%� �� ��::����'��	

�. ����� 
	����
� !��� :�
�	�	
 
(���
	������ G4, K4 � Y4) ����
��� �������	�������%&�� �������'�-
�� +. @��
	����� S4 (������	
��!�
	���������	
�� 
���	��) ��	�
���� 
���	��
��=��
	� � �
��
���%&�� �����
�� ������&���
���	 
 	��	$���� 
�	�	'��	
, ��
�	:��	
, �����	:��	
, !	���	:��	
 � ���� >-
���	
. "&� 
	��� ��	��
� ���	
��������	�	 ���� „ 5-����	
��!�
	���������	�� „ 
����� �
��
��, =�� ���
	������, �	 �	��� ������< ���	�����
����	� � 
�
��
��	�	� �����	:��	
 � ��=��� 
���	
.

 ��	����������� (XZ) „ � 20-������ 
���	��, �	��
��� 
	�	��� �	���-
��� '�
�	������	
	� 
	�<'	. ;������� ��	����������	
, 	���=�%&���� 
�	 ���� � �	�	����% ����&�%&�� ����� (	
��-, ����	
��-), 	�	���=�%��� 
�����=���� ��

���f '�:�� 
 ���
���� 	���=�%� =���	 ������&����� 
�
���� 
 �	��
���. ��	����������� ��
����
�%��� 
 	=��� 
	�������� 
�	��� 
����	
 � ���������, ���
	�<
	 �	��� ���
	�����	
, �	 	��	
��-
����	 � �	�	
����� (=���� 6…24 = �	��� �����
� 
	��������). �	���	 

��	�
��
�	�	 � ���	��
��=��
	�	 !::�
��, �	�������	�	 
 
		����'�� � 
������� :�
�	����, ��	����������� (	�	����	 ��	���������� Y2) 	
���-

�%� ��������%&�� �����
�� ��� 
	��������<��� � �������� ��	'�����. 
/
�	������ ��	���������� Y2 
���
��� ��
	�	��� ��	�
����� 
	�����-
���<�	� ���
'��, �	 �	��
���� �������� 	�
�� � �������=��
�� ���
'��. 
>�
, ��	���������� Y2 ������� '��	�	
��=��
�% �
��
�	��< ��
�	:��	
, 
�����	:��	
 � ���:	'��	
, ��	��:���'�% ���:	'��	
, 
����	�
� !���� 

���
��� '��	
��	
. C� ��	�	���
��� ��::����'��	

� �������� ���-
:	'��	
 � 
���	
 ������ 
�	
��
	���� ���	
. ��
	�	��� !::�
�� ��	-
����������� "2 �
����� � �	
�$����� ��	
�� 
�����
���	=�	�	 '+#D. 
��	����������� Y2 � K2 �	��
��%� ������'�% ��	��	'��	
f ��	�������-
���� F2 � K2 
���
�%� �	
��&���� ����
	� ���
������� ��	��	
, �	��� 

�
 ��	���������� Y2 ����������� ��.

 >�	��	
��� +2 (>�+2) „ � 20-������ 
���	��f 
 ��	 �	��
��� ���< 
6-=����	� 
���	�	��	�����&�� 
	�<'	. /�	 	=��< ��������<��� �	��
��� 
(
���� �	������� „ 30 �), ���
��&�%&���� 
 ���
��
��� ��	��	
��� ;2. 
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>�	��	
��� +2 
���
��� ������� �	���	
 � ��	��	
, ������'�% ��	��	-
'��	
 � 
��
	�	������� �� ��� :������	
 � ������ �
��
��� :�
�	�	
, 
��	�	���
�%&�� ���	������ ���:	'��	
. ?���	� ��	��
� '�
�	
�������-
�	�	 ���� „ ��	���������� I2 (��	���'�
���) „ �	�� ����������. C� 
��	�
���� �
	� �����
�� =���� '+#D, ���<�	 ���$����� �	����, �
���-
=�
��� �� ��	��'���	��<, ���������� ������'�% ��	��	'��	
. ������ 
� ��������� :�
�	�	�  �����
����	� ��	���'�
��� 
���
��� 	&�&���� 
�	�� ��� 
	��������.

"&� 	��� �������� ������	� „ -���
�, ���
�
����
� ��
��
!
�� 
(X^F „ Platelet activating factor) ����� ����	� ��	���	������. C� �����-
�������� de novo �� ���	���'����	
	�	 !:��� :	�:	����	���� 
 ��=��� 

���
��, ���	:����, �����	:���� � �	�	'���� ��� �� �
��
�'��. ;���
�� 
������'�% ��	��	'��	
, !�	� :�
�	� ��	�	���
��� 
���	�� �	�����&���� 

 ��� :������	
 � �
��
��� :�
�	�	
. C� �	
�$��� ��	��'���	��< �	��-
�	
, 
���
�� �	
��&���� !��	������<��� 
���	
, �
��
����� �����	:�-
��, 
���
��� ����� ����
	� ���
������� ��	��	
 � ����������� ����
�� 
��$'� �	������	� ����
�. ; �
��� � 
	�	�
�� ��	
	� ����� X^F ������ 
	�����=����% �	�< 
 ���
���� �������=��
�� ���
'��.

�	�������� 
 ���� !�
	���	��	
 ���� 	�
���� ���	
����. C�� 	���-
��%��� �� ������	�	
	� 
���	�� 
 �����<���� �	����	
����<�	�	 �����
�� 
�
�� ���	
�������. C��� �� ��� „ 5-���	
�������� „ 
����������� ������ 
���
	�����	
. ; 
�=���
� ����	� ���	
�������� ��� ������� ���	
���	
 
�	��� 
�������< 15-���	
�������� ��� 12-���	
��������. ; �����<���� 
	�����%��� ���	
���� +4 � ;4. � ��	��	�� �����<���� ���
	��� �����
�� 
'�
 �	
�������� 2 
 ��������
�� ��������. ��� !�	� 	��������� �������-
��������	
����� ���	
��� ( Aspirin-triggered lip	xin), 	�����%&�� ��	���-
�� !::�
���� � ���	
������ +4 � ;4. @��	
���� �����	 �����	����-
��%��� �	�	'�����. ?����
�� !��� �	��
�� ����������� =���� ��'���	��, 
!
������������� ���
	'�����, !��	������<���� � ��
	�	���� ������� 

���
���. ��'���	�� ��� ���	
���	
 ��	��� �	 ����
���� � ���
	���-
��	
��� � :	�������������� (�	 �	����	�	�	� ����) ��'���	����. 
B�	�	��=��
	� �����
�� ���	
���	
 �	��	�� 
 �	��
����� ���	��
���� 
� ������� 
���	
. ; �����<���� ���	
���� �	��
��%� ������	�������% 
�����'�% ���
	'��	
. ; �	 �� 
���� in vitro 	�� 
���
�%� ����� ����
	� 
���
������� ��	��	
 � ���$���%� �	����. In vivo ���	
���� 	�����%� 
!::�
�� ���
	�����	
. >�
�� 	����	�, ��������� !::�
� ���	
��-
�	
 „ ��	��
	
	��������<���, �� =�� 	��	
��	 ���	�<�	
���� �������-
�	
 ���	
���	
 
 
����=��
	� ���
��
�.

2.5.5. J�&�*��(

2.:.:.1. +���� 7�������
��
�� !
�
�
	
�
A��	
��� „ ����� ��	�	=��������, ����	��� 
����� � ���
�����<��� 


 :��
'�	���<�	� 	��	$���� ������ ���	���<��� :�
�	�	
 ������� 
����������, 
 ��
�	� ������� 
����� ��� �������'�� 
�	�����	�	 � ����-
��
�	�	 ����������. A��	
��� �=���
�%� 
	 ��	��� ��	'�����f �� ���<�� 
���
��< :�
�	����, 	��	��&����� ��
�%=����<�	 
 ������	� �������, 
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����

�	�
	�<
� 	�� ����%� 
����% �	�< 
 
�	
��
	�����, �
���
	� �	��	�����, 
����������	� ������=� ������	
.

A��	
��� �	��	 	��������< 
�
 ���
	
�� ��� �	����������� :�
-
�	��, ��$����� ���'�:�=�	��� 
 	��	$���� �������	
, ��	�� '���-
���� ������&���
���	 �
��
��	
������ 
 ���
��� 
�	
��
	��	� � 
������	� ������ � 	�	�����%&�� ���
 ���	=��� 
����	�����
�� ��� 

�	
��
	�����, 
	��� �����, �������� ��	'����� � ������������ 
	�-
����
�'���.

��&���
��� ���
	�<
	 
�����:�
�'�� '��	
��	
, 	��	
����� �� ���-
��� ����'����. >����'�	���� 
�����:�
�'�� 	������� ���	��% ���=���� 
'��	
��	
. *��� 	 �	�, =�	 '��	
��� ����%� �	�< :�
�	�	
, 	�	�����%&�� 
:��
'�	���<��% �
��
�	��< 
���	
 ������	� �������, 
	���
�� �	��� 
	�
����� �����	����	��� �	����'�� ���:	'��	
 � 	��������� :�
��, =�	 
�	�<
	 ��
	�	��� �� ��� „ ;-���:	'��� „ 	�
����
���� �� 	����	
���� 
�������. ������< 
������<, �� ����%� �� ���	���<��� ��	��
�� >-
���	
 
�	�< 
 �������'�� �� :��
'��, ��=��� ���=��< ��	�	��=��
�% �
��
�	��< 
:�
�	�	
, �	�����&���� 
 
��<�����<�	� ����� >-���:	'��	
 (	�	���-
�	 �
��
��	
�����). ��$���� !�	� ����=�, � ��
�� 
	���
$��	 
�
	�� 

	��	�� 	 ���	���<��� ��	��
��� �	�	'��	
J��
�	:��	
, ���
��	 
 
	�
����% '��	
��	
. ;��=��� �� ����
���  ���:	
����� �  �	�	
�����, 

 ��
����	��� 	� �	�	, 
�
�� 
���
� �� ��	��'��	
��� „ >-���:	'��� 
��� �	�	'���. ;�
	�� 
������	�<, =�	 =��
	 ��������=��< ���:	
��� � 
�	�	
��� ���<��, � ��� 

���� 	�&�� ������ „ «'��	
���». ; 1979 �. �� 
����	����� �	 ���:	
���� 
 *������
��� (d
��'����) �����	
��� ���-

��� ������:�
�'�� :�
�	�	
 !�	� ������, 
	�	��� ����
	��� �����	
	� 
���
���� «��������
���» (IW) (���
���� �� �	�<
	 	������� ��	�	��	��< 
!��� �	��
�� 	�	����	
��< ������
	'������� 
����	�����
��, �	 � ����� 
	��
�
 ���
���� �����, ��� �	����� !�	� ������). >	��� �� �
	� ���
���� 
�	��=��� �
� ���
�� =���� !�	� ������ �	��
�� „ IW-1 � IW-2. � ��� �	� 

�� �	
�� '��	
��� (
�	�� ���	
��	
 „ ��. �����) �	��=��� 	�	���=���� 
IW � �	���
	
�� �	���. �
	���� ������ 	� ��������
���� �������
���� 

 ����. 2.27.

*��=���� ��	�	��=��
	� �	�� '��	
��	
 �	
����	, =�	 ��
	�	��� '��	-

��� � ���� '���� �� ������ ��� ��
�	 	�
���� � �	��=��� ������ 
���
���� (
	�	��� �� ���� ���� �	�������). /�	 
������� '��	
��	
 � 
��	��
	
�����	� �
��
�	��<% „ �����:��	�	
 (IFN), 
	�	������������-
%&�� :�
�	�	
 „ G[F ('��	
��� � ���	�	!��=��
	� �
��
�	��<%, �	����-
��
�%&�� �	�� 
�	
��
	���� 
���	
) � :�
�	�	
 ��
�	�� 	���	�� „ TNF 
(������	� @��, 
���
�%&�� ��
�	� 	���	��
�� 
���	
). ��
	��', �	��� 


������ ������� «��������
��» ���� 	������ �&� 	��� ������ '��	
��	
 „ 
���	
��� (���	��
��=��
�� '��	
��� „ ��. ������ 2.3.2). C�&�� ��� 
��� 
����=�������� ����� �������	 ���
���� «'��	
���». ���
	��=��<�	 
 
'��	
���� 	��	���� �	�<
	 ����
	����� :�
�	��. C���
	 �	 
������� 

������	�<, =�	 ��
	�	��� �� ��� (�������� IW-1 �  � =��	
�
�) ��&���
�%� 

 	��	
�	� 
 �
�����	� � ���������� :	���. ����� 	
����	�<, =�	 '���� 
�������
�� '��	
��	
 (��������, �������
� TNF) �	�<$� �
	���
���� 
����������, =�� ��
���������� :	���.
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1952.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

�	����� «'��	
���» �	����	=�	 �����	 	������=��< 	� �	����� «�	�-
�	
�� :�
�	��». B	��� �	=�	�� �	������% �	����� «��������
��» (:�
-
��=��
� �	
����%&��	 � �	������ «'��	
��») ��	�	���
	
��	 

������ 
�	���
�������� 
	�����	� #�������	��	�	 �	%�� �����	�	��=��
�� 
	�&���
 
 1992 �. 
�������
, ������������%&�� ����
	���� �	
�� �����-
���
���� 	=�����	�	 �	����P ��� !�	�	 ��������� �	��
�����	� 
�	���	-

����, ��

����	
���� � !
�������� ���� ��������
���, ��	��	
���%&�� 
���
��<�	��< ��	 ��
��	����	� �	����	
����<�	���, � ��
�� �	��=���� 
����������%&�� �	�	
�	���<��� �������. ?�� �����	
����� 	���=�� 
����� ��������
����� � ��	����� :�
�	���� 
���� ������ 	 
����	�
� 
!�	� �	��
��� 
���
��� ������	� ������� (���
	'�����) � �	
������<��-

	 �� �	�� 
 ������'�� �������� ��	'���	
. >�
�� 	����	�, �	�=��
�
�-
���� 	�������<�	� �=����� ��������
��	
 
 :��
'�	���	
���� ������	� 
�������. "��� �=����<, =�	 ��������
����� ����
�%� 
�� 	�
����� �	��� 
1979 �. '��	
��� (
�	�� ���	
��	
) �, ����	
����<�	, !�� �	����� :�
��-
=��
� �	�����
����, �	 �	��	 �=����<, =�	 ��
�� �	��	
�� :�
�	��, 
�
 
!��������<���, :���	��������, ��	��	'������� �� �
��%��� '��	
���-
��, � �� �����:	�����%&�� :�
�	�	
 �	��� (TZF) �	 ������
� :��
'�	-
���<�	� ���=����	��� 
 ������	� ������� ��$< TZF �  �	��� ���< 	������ 

 '��	
����. C���
	 !�	� 
	��	� 
 ��������	���� ���=��� �	
������� 
���	�	 �� �����������	
��.

L��
�� ����
������ 
 �����:�
�'�� '��	
��	
 	������
���. >�� �� 
����� �	 	�	����	���� �� 
�	��=�	� ����
���� 
�����%� ���
	�<
	 ����� 
(���. 2.48).

  B
������ � ���
�����	
�� � 0��
���
�
��		�7 �����.  C�� �	������ 
4 � -������<��� �	���� (2 ���� � -��������, ����	�	������ �	� ���	� 
���� 
 �����). ;�����%� 
	�	�
�� � ������� (�	 ��	������	��� 
� -��������) 
�������. � ���
	�� 	��	��� �	�<$����
	 '��	
��	
-
���	�	!���	
 „ IW-2, IW-3, IW-4, IW-5, IW-7, IW-9, IW-13, IW-21, IW-27, IFN �  
� \-G[Ff 
	 
�	�	�� „ IW-6, IW-10, IW-11 � Z\-G[F.

€

&
�. 2.48. >��������� ����
���� ��
	�	��� '��	
��	
. ���
����� ���������� 
�	���� IW-4, TNF �  � IW-8 (�bGW8), 	�����%&�� 	�	����	��� ���	���� '��	
��	
, 
�����=�%&���� �	 

���� 
 �� ����
���� � -��������	
����� �=���
	
 � � -��	�


� � �

�����#��!�
���������

��

�D:��
���


IL,4 IL,8TNF�D

�����#��!�
���������

��

�E:�����!6 �E:��
��
�7

�����#��;
�����'��
�

�D:��
���$!
!! �E:���




�
��� 2. ������		�� 
���	
���196

  B
������ � ���
�����	
�� � 0�����#���7 �������� . � ��� 	��	��� '��	-

��� �������
� :�
�	�� ��
�	�� 	���	�� � ���:	�	
���� (« � -�������-
��
»), �������
	 IW-1 ( � -����
�=), �������
	 TZF ('��	
��	
�� ����).
  �	�	�
�� � J� -'��< ( � -����� � �������&��� � -��������� ) „ 7��
�
	� .
  ���$����� �	���=��� ����
����, ��������, IW-12.

; �	������� �	�� 
 �
��� � ������:�
�'��� �	�<$	�	 =���� �	
�� '��	
�-
�	
, ��	��� �	���
����� ����� 	��������, � 	�����%&�� � ���� ������ ����-
��, ����� $��	
	 ���	�<�	
��< 
�����:�
�'�%, 	��	
����% �� ���������-
�	��� '��	
��	
 
 ����
����	-:��
'�	���<��� �������
�� (����. 2.28).

����
!� 2.28. C��	
��� �������
� ��������
��	


/�������
 \
�
�
	� V

�
�
#���
� -�	�!



D�
�	�� ���	�	!��-
=��
�� 
���	


[GF, Flt3-W, IW-3, 
!����	�	!���, 
��	��	�	!���, 
Z\-G[F, Z-G[F, \-G[F, 

�	��������� �������	�	��	�-
�� � ��	��:���'�� 
�	
��
	�-
��� 
���	


*����:��	�� I � III 
���	


IFN � , IFN � , IFN � , 
IFN 	 , IFN � , IFN � , 
IFN �  (IW-28, IW-29)

��	��
	
�������, ������	��-
:�����
���, �����	�������	�-
��� �
��
�	��<

�������
	 IW-1 IW-1 (F1-F11)P IW-1 � , 
IW-1� , raIW-1,IW-18, 
IW-33

��	
	��������<��� �
��
�	��<, 
�=����� 
 ���
���� ������	�	 
	�
���

�������
	 :�
�	�� 
��
�	�� 	���	���

TNF � , Wt� , WT� , � ��
�� 
���������� �	��
��� 
(��. ����. 2.31)

��	
	��������<��� �
��
�	��<, 
������	�� ���
���	=��� 
���-
�	�����
��, ����
'�� ��	��	-
��, �=����� 
 �	�:	������

�������
	 IW-6 IW-6, IW-11, IW-31, }[\, 
WIF

��	
	��������<�	� � �����	-
�������	��	� �����
��

���	
��� H�����P ��, ���, 
��3�, �

���	��
��� � �
��
�'�� 
���	
 
������	� �������

�������
	 TZF TZF � , TZF � , �	�:	��-
����=��
�� :�
�	��

������'�� 
	��������, ����	-
������, �	�:	������=��
�� 
��	'���	


�������
	 IW-10 IW-10, IW-19, IW-20, 
IW-22, IW-24, IW-26

*����	��������
�	� �����
��

�������
	 IW-12 IW-12, IW-23, IW-27 C���������� �����
����� 
������	�	 	�
��� ����� 
��	�� 
���� ��::����'��	

� >-���-
���	


Th1-'��	
��� IFN � , IW-2, IW-21 *���
'�� >-
���	=�	�	 	�
��� 

	��������<�	�	 ����

Th2-'��	
��� IW-4, IW-5, IW-9, IW-13 *���
'�� ���	���<�	�	 � 
��������������	�	 ������	�	 
	�
���

�������
	 IW-17 IW-17^-F #�����	�� ��	��=��
	�	 
	���-
�����. ���
��
�%� �����	:���

; �����'� 

�%=��� �	�<
	 :�
�	��, ���%&�� ����	� 	��	$���� 
 ���
���% � 
:��
'�	���	
���% 
���	
 ������	� � 
�	
��
	��	� ������.

€

€
€



1972.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

"&� 	��� 
�����:�
�'�� '��	
��	
 (	��	
��� �� ����
������ 	�	-
����	���� �� ��'���	�	
) ����� ���
����� ��� 	������� '��	
��	
�� 
��'���	�	
.

H��� '��	
��	
 ����	�	���� 
 ����� ������ ��	�	�	���, 	���
	 
 
��
	�	��� ���=��� 
��
������ 	����������� ��
	�	����	��<. >�
, 6 ���	
 „ 
IL3, IL4, IL5, IL9, IL13, GMCSF  „ :	�����%� 
������ 
 �����	� ���=� 
��	�	�	�� 5 =��	
�
� (������� 5~23…33). ; �����	� ���=� ��	�	�	�� 2 
�	
����	
��� ����, 
	����%&�� ���
	�<
	 �������
������ �������
� IW-1. 
�	����%�, =�	 !�	 	������� ��	���	������ ����		������ !��� ���	
 �� �=�� 
�����
�'��. H��� '��	
��	
 �������
� :�
�	�� ��
�	�� 	���	�� ( TNF, 
LTA � L'B ) ����	�	���� 
 �������� \]G (
	�	�
	� ���=	 ��	�	�	�� 6)f 
:	����<�	 �� 	��	��� 
 �	��
���� #�� 
����� III.

�	��
��%&�� �	�<$����
	 ���	
 '��	
��	
 ����'����<���. /�	 	���-
=���, =�	 ��� ���'���<�	�	 ���������%&��	 
	������
�� ��� �� !
�������-
������ � ���
	
�� ��	��
� �� 	���������. C���
	 ��&���
��� ��� ��
�%-
=����, ��������, �	��	�����=��
�� '��	
��� (IW-7, IW-15 � ��
	�	��� 
������), 	�����%��� ��	�����	, 	���
	 � �� 
����	�
�, 
�
 ���
��	, ��� 
�
��
�'�� �����
�����. ��	������� !
�������� '��	
��	
�� ���	
 ����
-
����� �� 	����������� ������� !����	������, � ��
�� ��� ��
	�	��� ���	
 

���	
 (
 =����	���, ��� !��������<��� 
���	
 ������, 
������	'��	
). 
*���
�	���� '��	
��	
 ������, 
�
 ���
��	, ������
����� ������� 
��-
�	
. ?�� �	�	'��	
J��
�	:��	
 „ !�	 @�� � ������ ��
������<��� ��	-
��
��, �����
�%&�� =���� TWU (���. 2.49), ��� ���:	����� 
���	
 „ ����-
���� (
 !
�����������<��� ���	
��� ��
�� ���	����), �����
�%&�� =����
�����������	���%&�� ��'���	��.

�	�� ���������� �� �	�	
��� � ���:	
��� ��� �� �������%�, ��	��	-
���	 �������<, =�	 ��&���
��� 2 	��	
��� ���� 
���	
-��	��'���	
 '��	-

��	
, 	���=�%&���� 
�����
	� !
�������� ���	
 � 
����	�
� ���
	
�� 
��	��
�	
 ('��	
��	
) „ ����	����� � ���:	����� 
���
�. ����	��� 
�
��
��� ��	��'���� „ �		�
����
���	 �	�	'���J��
�	:��� � >-���-
:	'��� �������	� (GK4 M) ����	����'��. ; ����	����� 
���
�� ��	'���� 

&
�. 2.4=. +
��
�'�� ��
�	:��	
 � >-���:	'��	
 =���� :���	�	��=��
� ���=���� 
��'���	�� 
�
 ���	
�� ����
'�� ������� '��	
��	
 !���� 
���
���

���
���
"!���� �
��
!����*!
���������

���
���
"!�
�
 �
��!����*!TCV

�� 0



�
��� 2. ������		�� 
���	
���198

�
��
�'�� '��	
��	
�� ���	
 � ��
��'�� '��	
��	
 ��	���	��� ����-
���, =�� 
 ���:	�����. C���
	 ���� 
 
���
�� 	��	�	 ���� �����=�� 
 

�����
� !
�������� ���	
 � ������� �����=��� '��	
��	
 �	��� ���< 
��&���
������. >�
, !
�������� ���� IW-1 �  (�	�
����� ����) 
 �	�	'���� 
=��	
�
� ����������%� =���� 15 ��� �	��� �������'�� @��, 	�� �	������� 
��
������ =���� 3…4 =, 
 �	 
���� 
�
 !
�������� ���� IW-1 �  
 ��� �� ���	-

��� ��=������� =���� 3…4 = � �	������� ��
������ �	�<
	 =���� 11…12 =. 
���	�����%&�� 
	��=���
	 ���
� IW-1 �  ������������� 
 �������	�
����-
�	� :	���. Q >-���:	'��	
 !
�������% ���� IW-2 ����������%� =���� 1 = 
�	��� �������'�� 
���	
 ���	���	�, � 	�� �	������� ��
������ =���� 
4…6 =, � ���
	
�� ��	��
� �	�
������ 
 ��
���� =���� 6…10 =, �	���-
��� ��
�����<�	� 
	�'�����'�� 
 24 =, �	��� =��	 ��
��'�� 	�����
���. 
/
�������� ���	
 IFNG � IL4  � ������ �		�
����
�%&�� '��	
��	
 ��	��-
�	��� ���������. ���=��� 
���
	
������	��� !
�������� ���	
 ����'�-
���<��� '��	
��	
 „ �������	���� ���������, �����	 	�����=�
�%&�� 
!
�������% ����, � ��
�� 
	�	�
�� ��	
 ����� ����.

2.:.:.2. &�!���
�� ��� !
�
�
	
�
?����
�� '��	
��	
 	��&���
������ =���� ��'���	��. �	 	�	����	���� 

����
���� �	����������� '���� 
�����%� ���
	�<
	 ����� '��	
��	
�� 
��'���	�	
. ���
	����% 
�����:�
�'�% �������%� �����	 
 �	�����-
������ '����. ; �	���
 	��	�	 ��'���	�� �	��� 
�	���< '���, 	��	��&���� 

 ������ �������
��. ;���	��< !�	� 
�����:�
�'�� 	����	
���� ���, =�	 
��� ������ ���	
 �	����������� '���� ��'���	�	
 ����
����� 	��������-
��� ������<��� �������, �	��	�&�� �� ���	���
����, �����	���� ���
	
 
� �����
���'�	���� :�
�	�	
.

; ����. 2.29 �������
���	 6 ����
������ 
������	
 '��	
��	
�� ��'���	-
�	
, �� 
	�	��� 5 	�	������	 �� ���. 2.50. ����	��� ��	�	=�������� ��� „  
'��	
��	
�� ���	�	!���	
�� ��'���	��. ?�� �� 
��
���	=��� �	���	
 
����
����	 ����=�� 4 	����
	
 '������� � ��������
�� �	����	
����<�	�-
��, �	�����&�� 	����
� �����	:��� � ������ „ Ž[bŽ[. ?	���� �������
� 
:���	��
����, �	�����&�� 4 	����
� '�������, �	���
��%� 	��	
� ��'��-
�	�	
 �����:��	�	
. ����
������ =���� �	���	
, 	�����%&�� 
��
���	=-
��% =���< ��'���	�	
 �������
� TNFU, „ 
��	
	� �	�������� 	����
	
 
'������� («�	����� '������	� �	����»). /�� �	���� �	������ 6 	����
	
 
'�������. H����� ��'���	�	
, 
��
���	=��� �	���� 
	�	��� 	��	��� 
 
������������
� �����	��	�����	
, 

�%=��� �
� ������ „ ��'���	�� ��� 
IW-1 � ���
	�<
	 ��'���	�	
, '��	��������=��
�� =���< 
	�	��� 	������� 
���	���
�����	� �
��
�	��<%. >��	���
������� �
��
�	��< �
	���
���� 
'��	��������=��
	� =���� ���
��=��
� 
��� �	��	
�� :�
�	�	
 (YZF, 
XKZF, FZF � �.�.). ��
	��', 	�	��% ������ 	�����%� �	�	����	�	�	���� 
��'���	�� ���	
��	
, 7-
����	 ��	����
�%&�� ��������, 
	�	��� ���� 
	������ 
�$� (��. ������ 2.3.2.2). C���
	 �� 
�� �	����������� '��� 
��'���	�	
 �		�
����
�%� !�	� 
�����:�
�'��. >�
, �� � -, �� � -'��� 
��'���	�� IW-2 �� 	��	��� 
 �������
��, �������
������ 
 ����. 2.29 
(� -'��< �	������ �	���� 
	���	�� 
	���������). ; 	��	
��� ������ 
��
�� �� 
�	��� ��'���	�� IW-12, 	�&�� � -'��< ��'���	�	
 IW-3, IW-5, Z\-
G[F � ��
	�	��� ������ �	����������� '��� ��'���	�	
.
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� ����� 
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]
��
 �	����0
�
#	�7 �
��	
�

'�������
��
�� \
�
�
	�0
�
��	��

I. H��	�	!���	
�� 
��'���	��

2…7 4 	����
� Gys � ����-
=�� �	����	
����<�	��� 
Ž[bŽ[

IW-2, IW-3, 
IW-4, IW-5, 
IW-6, IW-7, 
IW-8, Z-G[F � 
Z\-G[F, YX}

II. ��'���	�� �����-
:��	�o


1…2 4 	����
� Gys IFN � , IFN � , 
IFN � , IW-10 

III. ��'���	�� :�
�	-
�� ��
�	�� 	���	��

1 ��� 
����	�����
�� � 
��������� 	�����%� 
������

TNF �  , 
���:	�	
-
��� �

IV. ��'���	�� �����-
���
���-1

3 ;��
���	=��� �	���� 
������������
� �����	-
��	�����	
, 
�����
���	=-
��� (TIU) ��	��� � TIU 
�	���	� TWU

IW-1, IW-18

V. *����	��	�����	-
�	�	���� ��'���	��

5 ;��
���	=��� �	���� „ 
������������
� �����	-
��	�����	
, 
�����
���	=-
��� „ ���	���
����� 

\-G[F, [GF 
(c-xitW), Flt3W

VI. ��'���	�� ���	-

��	


;��
���	=��� 
�	���� 
	������
�%�

�	�	����	�	�	���� 
��'���	��, 7-
����	 ��	-
����
�%&�� ��������. 
�
����� � Z-���
	�

���	
���

VII. ?����� C��=�	 1 �����=��� ���� ����
-
����

IW-2, IW-15, 
TZF �

c
c

c
c

w

ws{ws

c

c

c

c

�����! I
���������
 �����)�

��
6���������
���$	

����


�������

��:
2;Q;4;R;A;^;1Q;
1R!
!�>�>;!�!���'�
ZM:
!Z:CSW7

�����! II
���������


�������
��

�����! III
���������
���������
TNW

�����! IV
Ig:�����
��
���������
6���������
IL:1;!SCW;
M:CSW7

���������
?�����
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&
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�
��� 2. ������		�� 
���	
���200

���
��=��
� 
�� '��	
��	
�� ��'���	�� (
�	�� �����	��	�����	�	�	�-
���, 	�����%&�� 
�����	� �
��
�	��<%) �	��	�� �� ���
	�<
�� �	�����-
������ '����. �����
	 ������ ��'���	�� �	������ 	�&�� '���. ����	��� 
��
�� ������ „ � -'��<, 	�&�� ��� ��'���	�	
 IW-2, IW-4, IW-7, IW-9, IW-15, 
IW-21, 	�	���=����� 
�
 � (�). ?�:�
�� !�	� '��� ����%� 
����% �	�< 
 ���
�-
��� �����	��:�'���	� ���	�	��� (��. ������ 4.7.1.5). C�&�� � -'��< 
�	��� 

 �	���
 ��'���	�	
 Z\-G[F, IW-3 � IW-5. C�&�� '��� ���%� IW-7 � T[WX 
(� -'��<), � ��
�� IW-2 � IW-15, IW-4 � IW-13 (
 	�	�� ���=��� „ � -'��<).

�	�< ���E�����=�	�	 �	���
� 
 :	����	
���� �::���	��� ��'���	�� 
��	��	 ���%�����	
��< �� ������� ��'���	�� ��� IW-2. ;�� �	��������-
��� '���, 
�	��&�� 
 ��	 �	���
, �=���
�%� 
 :	����	
���� �
���
�%&��	 
�=���
� ��� IW-2 „ 3 
������� !�	�	 ��'���	�� � ������ ��	���
	� 
 IW-2 
(���
��, ��	�����	=��� � 
��	
��) �����=�%��� �	 «������� �
	����
-
�	
���	���» �	������������ '����� (���. 2.51). >�
, 	����<�	 !
�������-
������ � -'��< ��	�	��� �
���
��< IW-2 � ���
�� ��	���
	� (�k•10 -8 #), �	 
�� ��	�	��� ������
��< ������ 
 
���
�. ?���� ��  	������� ��	�����	=��� 
��	���
	� 
 IW-2 (Ok•10 -9 \)f !�	� 
������ ��'���	�� ��������
��� �� �	
	-
�&���� 
���
�� � ������
����� 
�������, ���=�� �� �	������� 	� �������� 
������. +
��
��	
����� >-
���
�, � ��
�� �������	���� >-
���
� � ��
	-
�	��� ������
����� 
������ !
���������%� 
��	
	�::����� ��������� 
��'���	� �	���
� ���  � Ok•10 -10 #.

��
 ���
��	, ��'���	�� �������
���� �� �	
����	��� �	
	�&���� 
��-
�	
 
 ���	�<$	� 
	��=���
� � �����
	 
 ���	��	� ���E�����=�	� �	���
�. 
C��=�	 
 ��
	� �	��	���� ��'���	�� 	�����=�
�%� ���

����� 	�
�� 
�	�<
	 ��� �����
�� 	=��< 
��	
�� �	� '��	
��	
. ��� �
��
�'�� 
���	
 
=���	 ���������� ��'���	�	
 '��	
��	
 �
���=�
����� �� �	���
�, �	��� 
�	�	, !�� ��'���	�� «�	�
	����
�	
�
�%���» �	������������ '�����, 

�
 !�	 ���	 �	
����	 
�$� �� ������� ��'���	�� ��� IW-2. �	� 
������� 
�
��
�'�� =���	 �	��
�� !�	�	 ��'���	�� ���=����<�	 
	�������� � 
 �� 
�	���
� �	�
������ � -'��<, ��� 
	�	�	� !
������������� 
 ��	'���� �
��-

]akQ

IL:2

]ak1

Kdˆ1P :1P!M

�D

�E

�J

IL:2

Kdˆ1P :8!M

�D ]akQ

IL:2

]ak1

Kdˆ1P :^ !M

�E

�J

&
�. 2.:1. ����	
���	��� ��'���	�	
 ��� IW-2. �
��< �::���	��� � ���E�����=��� 
�	���
	�. Q
����� '��� ( � , � , � ), ������ (IW-2) � Rax-
�����, �
������� � �	�����-
������� '�����
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�'��. B���	���� ��
�� ���������� ���:	'�� ���	������� ��	�	��	��< 
��	��:����	
��< 
 	�
�� �� �����
�� IW-2.

2.:.:.3. �	���
����
#	�� ������#� �
�	��� ��
 ������

 !
�
�
	
�
; �	���
 �-
	�'�
	� '��	��������=��
	� =���� ��
	�	��� '��	
��	-


�� ��'���	�	
 (	��	��&���� 
 ������������
� �����	��	�����	
) 
�	-
��� �	���, 	�����%&�� �
��
�	��<% ���	���
�����. ;�� !�� 
����� 
	��	����� 
 ������� ��	�		�
	���	
, �.�. ��� ��������� ������=��
	�	 
	
������� ����	
���� 	�
	������, 	�����=�
�� ���
	���	�<��% ��	��-
:���'�% 
���
�. /�� 
����� ���%� �	���
���	� ���
����. >�
, 
�����, 

�	��&�% 
 �	���
 ��'���	�� \-G[F, 	�	���=�%� 
�
 c-Fmsf 
����� [GF „ 
c-Oitf ��
����� 
����� ���	�	!��=��
	�	 :�
�	�� „ Flt-3 ( Fms-like thyro-
sine kinase 3). ��'���	��, 	�����%&�� �	���
���	� 
�����	� �
��
�	��<%, 
�����
�%� ������=� ������� ���	������
���	, �	�
	�<
� �� 
����� 	���-
�	
��
��� :	�:	�����	
���� 
�
 ���	�	 ��'���	��, ��
 � �������&�� 
 
���� �	��
��.

������=� ������� =���� �	��� TIU, 	�&�� ��� ��'���	�� IW-1 � TWU, 
�����	����� 
�$� (��. ������ 2.2.4). ��	���� ���< ������=� ������� 	� 
TNF ����� �����	���� �����. ����	��� ����=��� 
������ ��	�
����� 
�
��
�	��� ����
����� ��� ��'���	�	
 ���	�	!���	
	�	 ('��	
��	
	�	) 
����, �	�����&�� 4 � -������<��� �	����. � '��	��������=��
	� =���� 
��
�� ��'���	�	
 �����
�%� �	��
��� ���	���
���� ������ Rax-
���� 
(Janus-associated family kinases). ; '��	��������=��
	� =���� '���� ��'���	-
�	
 ���< ���'���<��� �=���
� ��� �
���
���� !��� 
���� (��	
�����<��� 
� ������<��� �	
��). ;���	 ��
����	 5 Ranus-
���� „ Rax1, Rax2, Rax3, Tyx1 
� Tyx2. C�� 
 �����=��� 
	�����'��� 
		������%��� � ������� '��	
�-
�	
��� ��'���	����, 	������ ��	���
	� 
 
	�
������ �	����������� 
'����. >�
, 
����� Rax3 
����	�����
��� � � (�)-'��<%f ��� ��:�
��� ����, 

	����%&��	 !�� 
�����, ���
�
����� 
	����
� ����$���� 
 ������	� 
������� ��	���� � ����%������ ��� ��:�
��� ���� �	���������	� '��� 
��'���	�� (��. ������ 4.7.1.5).

��� 
����	�����
�� '��	
��� � ��'���	�	� ��	���	��� ������'�� 
�������, ���
	��&��	 
 :	����	
���% �����
���'�	���� :�
�	�	
 � 
�
��
�'�� ���	
, 	�������%&�� ���
'�% 
���
� �� �����
�� '��	
���. 
C��	
������	 ��	���	��� �	��	&���� 
���
	� 
	����
�� '��	
��� � 
��'���	�	� � ���&������� ��	 
 !��	�	���. ���� �	 ���� �����������'�� 
!�	�	 
	����
�� 
 ������=� ������� 	��	$���� �� �����. C�� ��	��	��-
�� ��� �������'�� '��	
���, ����	�
��&�%&�� ��	 ��
	������ 
 ����� 
�
��
�'�� 
���	
-��	��'���	
. B	�<$�% �	�< 
 ������'�� !��� ��	'���	
 
������ ��	���
	 ��'���	�� 
 '��	
���. >	�<
	 ��� �	����	=�	 
��	
	� 
������� ��	���
� (�	���
� 10 -10 #) ������������ ������ � ��	���	��� �	-
��	&���� 
	����
�� '��	
��� � ��'���	�	�.

*���
'�� ������� ��=������� � ���	
�������=��
	�	 :	�:	�����	
�-
��� �
������� � ��'���	�	� Rax-
����, �����
���	�	 
	�:	���'�	����� 
���������� ��'���	��, 
	�	��� ��	���	��� 
 �����<���� ��	 
����	�����-

�� � '��	
��	�. +
��
��	
����� Rax-
����� :	�:	������%� '��	-
��������=��
�� :�
�	�� [T^T ( Signal transducers and activators of transcrip-
tion), ��������
�%&�� 
 '��	������ 
 ���
��
�	� �	�	����	� :	���. 
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D	�:	�����	
����� �	�	���� ���	�����%� ��	���
	 ���� 
 ����� � ����-
����%���. ?����� [T^T ������&�%��� 
 ���	 � 
������%� 
 
�=���-

� �����
���'�	���� :�
�	�	
, �
���
���< � ��	�	�	����� �=���
��� 
���	
-��$���� (���. 2.52). ��� �����
�� ��	
	��������<��� '��	
��	
 
�
��
���%��� ���� �	��
�� �������, ����� '��	
��	
, :������	
 	
����-
���<�	�	 �����	����� � ��. ��� �����
�� :�
�	�	
, 
���
�%&�� ��	��:�-
��'�% 
���	
, ��	���	��� ����
'�� ���	
, 	�
����
����� �� ��	�	������ 

���	=�	�	 '�
�� � �.�.

;�����%� 6 ����	
���	���� :�
�	�	
 [T^T. ; ������=� ������	
 	� ���-
��� '��	
��	
 �������%� �=����� ������ �	��
��� [T^T. >�
, 
 	�
��� 
�� '��	
���, ��'���	�� 
	�	��� �	������ � (�)-'��<, �
������% � 
����	� 
Rax3, �=���
�%� :�
�	�� [T^T5� � [T^T5•. ; ������=� ������� ��� �����-

�� '��	
��	
 �������
� IW-6 �=���
��� :�
�	� [T^T3, IFN �  „ [T^T1, 
IW-12 „ [T+T4, IW-4 „ [T^T6 � �.�. (����. 2.30).

]ak

ST[T

/
���
*��
"
ST[T

-�������
"
 �
�

=�����
�
����

�
ST[T

=�����
�
����

�
���������

/
���
*��
"
���������

5
���
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&
�. 2.:2. ����'�����<��� ����� ������=� ������� 	� '��	
��	
. �	
����� 
�%=�-

�� �	�< ���	���
���� Rax � �����
���'�	���� :�
�	�	
 [T^T 
 ������=� �������
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����
!� 2.3O.  Q=����� Rax-
���� � �����
���'�	���� :�
�	�	
 [T^T 
 ������=� 
������	
 	� '��	
��	


\
�
�
	� ^ak ZTAT

IW-2 Rax1, Rax3 [T^T1, [T^T3, [T^T5

IW-4 Rax1, Rax3 [T^T6

IW-3, IW-5, Z\-G[F Rax2 [T^T5, [T^T6

IW-6, WIF, }[\ Rax1, Rax2, T–O2 [T^T1, [T^T3, [T^T5

IW-7 Rax1, Rax3 [T^T5

IW-10 Rax1, T–O2 [T^T1, [T^T3, [T^T5

IW-11 Rax1, Rax2 [T^T1, [T^T3

IW-12 Rax2, T–O2 [T^T4

IW-13 Rax1, T–O2 [T^T6

IW-15 Rax1, Rax3 [T^T3, [T^T5

Z-G[F Rax1, Rax2 [T^T3

IFN � , IFN � Rax1, T–O2 [T^T1, [T^T2, [T^T3, [T^T4

IFN- � Rax1, Rax2 [T^T1

RaxJ[T^T-	�	����	
����� �� �< ������=� ����� �	
 	� '��	
 �-
�	
 „ 	��	
�	�, �	 �� ������
�����. � ��'���	�	� �
����� �� �	�<
	 
Rax-
�����, �	 � 
����� �������
� [rc, � ��
�� XI 3O. *� �
��
�'�� �����-

��� �	�	������<��� ������<��� ����, ���
	��&�� 
 �
��
�'�� +�-1 � 
������ �����
���'�	���� :�
�	�	
. +
��
������� �����
���'�	���� 
:�
�	�� �=���
�%� �� �	�<
	 
 ������=� ������� 	� '��	
��	
, �	 � 
 
������ ������<��� �����.

��&���
�%� ������<��� ����, �=���
�%&�� 
 
	���	�� ��	�	��=��-

�� !::�
�	
 '��	
��	
. >�
�� ���� �
����� � :�
�	���� ������ [}G[ 
(Suppressors of cytokine signaling), �	�����&�� :�
�	� [IG � 7 :�
�	�	
 [}G[ 
([}G[-1 „ [}G[-7). ;
�%=���� !��� :�
�	�	
 ��	���	��� ��� �
��
�'�� 
'��	
��	
�� ������<��� �����, =�	 ���
	��� 
 	����	
���% ����� 	���-
'����<�	� 	�����	� �
���. D�
�	�� [}G[ �	������ �	��� []2 (��. ���-
��� 3.5.2.1), �=���
�%&�� 
 �������'�� 	��	�	 �� �����%&�� ��	'���	
P

����	�	 �������	
���� Rax-
���� 
 �����<���� �
���
���� � ���� � 
����
'�� �� ��:	�:	�����	
����f

	�
����'�� � :�
�	���� [T^T �� �
���
���� � '��	��������=��
	� 
=���<% '��	
��	
�� ��'���	�	
f
��
	����� �������'�� ������<��� ���
	
 �	 ���

����	
	�� ����.

;�
�%=���� ���	
 [}G[ ���
	��� 
 ����$���% ������� '��	
��	
 � 
���	��������� ������� IFN �  � �	�����
�%&�� !�	�� ���:	������ � ���-
������ ��	��	��.

2.:.:.4. +�
��		
��
 -�	�!

	
�
��	
� �
����� !
�
�
	
�. 
\
�
�
	
��� ���*

  *� �
�����	�	 
�$� �������, =�	 ��� ���
��!

  
���	
 =����	����� 
�������� (�	�������� X^\X ��� �
��
�'�� ����	����� 
���	
 � ������-

…

…

…
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���� ��� �
��
�'�� ���:	'��	
) ����'������� (��� �����
����� �	 :��
-
'�	���<�	 ���=��	�	 ��	
��) 
�
 ������ '��	
��	
, ��
 � !
�������� 
�� ��'���	�	
. /�	 �	����� ���	
�� ��� �
���*	
�
  ��
����	
� !::�
�	
 
'��	
��	
. ?����
����<�	, ���� 	��� � �	� �� :�
�	� �
��
����� � 
 ���-

�-��	��'���� '��	
��	
, � 
���
�-��$���, �	���%��� 	������<��� 
���	
�� ��� �	
��<�	�	 ��	�
����� :��
'�� !��� :�
�	�	
 (���. 2.53). 
C��=�	 '��	
��� �
���
�%���, �	�
����%��� �����������'�� � ���&��-
����% 
���
	�-��$��<%,  ���
��=��
� �� ��::������� 	� ��
�������-
��� 
���	
-��	��'���	
. �����
	 '��	
��� ��
�%� ���������������� 
�	��
����� (��������, IW-1 �  � TNF � ) ��� �������
��%��� 
���
��-��$�-
��� 
 �
�����	� � ������	���
����� ���
 ���	=�	�	 �����
�� �	��	���� 
(IW-7 � ��� ������ '��	
��	
), =�	 ��
 �� ��	�	���
��� �	
��<�	�� ����
-
���� �� �����
��.

; �	��� '��	
��� ���� � �	�������� 
 ��
	�	�
� 
�	
�, �	 
 
	�'���-
��'���, ���	����	=��� ��� ��	�
����� �� ��	�	��=��
�� !::�
�	
. ?���� 
�� ������� 
	�������� �� �����	���� �����'��, 
 
	�	��� '��	
��� 
	
���
�%� �������	� �����
�� (��. ������ 2.5.5.5). C���
	 !�� ���=�� 
����� 
�
��%��� ��	�
������ ���	�	���, ��	��� 	=��< ���<���	�. �	-
����	��, 
�	
��<��� ����
��� �����
�� '��	
��	
 ����� ��� �	����<�	�	 :��
'�-
	���	
���� 	�������� ����'�����<�	� ���=����. C� !�	� �
������<��
��� 

��	
�� �
	�	��< �� 
�
������ =���� �	=
�. C��=�	 
��
�� 
�
������ 
'��	
��	
 �	��	�� �� �
�� 
	��	���� „ �����	� � �������	�. > 1J2 �����	� 

	��	����� ��� IW-1 �  �	���
���� 1,9 ���, ��� IW-2 „ 5 ��� (> 1J2 �������	� 
�	���
���� 30…120 ���). �
	���
	 ��
��
������
�  	���=��� '��	
��� 	� 
�	��	�	
 „ ���<�	�����
�%&�� :�
�	�	
 (�	!�	�� ��
�������� «'��	
�-
�� „ !�	 �	��	�� ������	� �������» ����'�����<�	 ��
���	).

&
�#����
6���� �
7

������:
����#��
 �

5
���



��������

������:
�
	�
$

&
�. 2.:3. *��%����'�� �
		������	
���	� ����
'�� 
����	�
� '��	
��	
 � !
�-
������� �� ��'���	�	
 �	� 
������� 	��	�	 � �	�	 �� ����
�	��
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���	
����

?�� ������� '��	
��	
 ����
�����  
����
#	
��* (���. 2.54). /�	 	���-
=���, =�	 ���
��=��
� �%��% 
��	������% 
	�
������ '��	
��	� :��
-
'�% �������%� ������ '��	
���. *����	 �	!�	�� 
�
�%=���� 	����<�	�	 
'��	
���, ��������, 
������
�� ����'�� ��	 ����, �� 
���
��� :����<��� 
�	������
�� ��� 	��������. ?����
����<�	, ����'�� ���� 
	�
����	�	 
'��	
��� ���
��=��
� ��
	��� �� ���
	��� 
 ���
���% �����	��:�'���. 
��������, IW-2 ��
����� 
�
 :�
�	� �	��� >-
���	
f ��� ��
����
���	� 
�������� (����� ������=��
	�	 �	
����) 
	����%&��	 ��	 ���� ��&���
��-
�	�	 ����$���� ��	��:���'�� >-
���	
 �� 
��
��%�, 	���
	 ����������-
%� ���������, 	����	
������ ��:�'��	� �������	���� >-
���	
 (��. ���-
��� 4.7.1.5). /�	 �
����	 � ���, =�	 ��	��:���'�% >-
���	
 
 	������
�� 
IW-2 	�����=�
�%� IW-15, IW-7, IW-4, � ��
�� 
	�����'�� ���
	�<
�� '��	-

��	
 (IW-1 � , IW-6, IW-12, TNF� ). >	=�	 ��
 �� ��:�
� ���� IL4  �� ���
	��� 

 ���=����<��� ����$����� 
 ������� ;-
���	
 � ����
�%=���� ��	���	
 
�����	��	�����	
, �	�
	�<
� ��	���� !::�
�� ��	�
���� IW-13. ; �	 �� 

���� ��
	�	��� '��	
��� �� ���%� :��
'�	���<��� ����	�	
. ����	��� 
��
������ ������ ���������	�	 '��	
��� „ IW-7, ���:	�	!��=��
	� 
�����
�� 
	�	�	�	, �	 
������ ���� �� 	����������� !����� >-���:	�	!�� 
���
��<�	, 
 �
��� � =�� ��:�
�� ���	
 ���	�	 IW-7 ��� ��	 ��'���	�� ���-

	��� 
 ���
���% �����	� 
	������	
���	� ������	� ���	����	=�	��� 
(>�*�) (��. ������ 4.7.1.5).

�	���	 �����	=�	���, 
 ������� '��	
��	
 ��	�
������ � ������ ��
	-
�	����	��<P '��	
��� ����	��	��� (�����
�%� �� �����=��� ��$���) � 
�	��:��
'�	���<�� (
���
�%� �����=��� !::�
��). >�
, =���	 
���	
-
��$���� IW-1 �  � TNF �  � ����	� �	������� �=���. ��	�< �� ����		������ 

���
����� ��� !::�
��, �=���
�%&�� 
 :	����	
���� 
	����
���� 

1>!&*�����
���$ 2>!���������
���$ !

4>!�
�� �

*�Q>!9

�� 
*�

&
�. 2.:4.  ��
	�	��� 	�	����	��� 
����	�����
�� 
	��	����	
 '��	
��	
	� ����
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���
'��P 
	��������, ��
	�	��� !���	
 ���	�	!��, ����	��	���� � ������ 
���
'��.

"&� 	��� 
����� =����, �
	���
����� ������� '��	
��	
, „ 
����	�
��< 
� 
����	�����
�� '��	
��	
. � 	��	� ��	�	��, !�	 
����	�����
�� ��
�%-
=����� 
 �	�, =�	 	��� '��	
���, �����
�� �� :	�� ����
�	�	
 ��� ���	-
��	����<�	, 
���
�%� ��� �����
�%� (���� �	��
��%�) 
����	�
� ������ 
'��	
��	
. ����	��� ��
�� ������� �����
�%&��	 �����
�� „ �
��
�	��< 
��	
	��������<��� '��	
��	
 IW-1 �  � TNF � , �����
�%&�� �	���
����% 

����	�
� � 	����	
���� ������ ��	
	��������<��� '��	
��	
 (IW-6, 
IW-8, ������ ���	
��	
). IW-12 � IW-18 �
��%��� ����
�	���� IFN � . TZF �  � 
IW-10, ��	�	�	�, �	��
��%� 
����	�
� �����=��� '��	
��	
. IW-6 ��	�
-
���� ��������%&�% �
��
�	��< 
 	��	$���� ��	
	��������<��� '��	
�-
�	
, � IFN �  � IW-4 
�����	 �	��
��%� 
����	�
� ���� ����� � '��	
��	
 
�		�
����
�%&�� (Th1 � Th2) �����. /�� 
����		��	$���� '��	
��	
 
����� �	��	���� �����	����� ��� 	������� ����	����'�� >-��������� 

���	
 (��. ������ 3.5.3.1). ;����	�����
�� ����� '��	
����� ��	�
������ 
� �� :��
'�	���<�	� ��	
��P 	��� '��	
��� �����
�%� ��� �	��
��%� 
�����
�� ������ '��	
��	
. C������ ���������  (��������, 
����� ������ 
��	
	��������<��� '��	
��	
) �  �����	���� '��	
��	
 (��������, ����� 
Th1- � Th2-'��	
�����).

G������� �	��=����� ������, �	��	 ��
�%=��<, =�	 �� 	��� �� '��	-

��	
 �� ��&���
��� � �� ��	�
���� �
	�� �
��
�	��� ��	���	
���	 „ �� 

��� ��	
��� '��	
��� ������
�%� 
������ ������ �������
������ !�	�	 

����� �	��
��. �����<��� ��
	�	 ��	�		�����	�	 
����	�����
�� ��	��� 
�	��� ���< ��	��������. >�
, ��� ���	�<�	
���� 
 ��=����� '���� 
��	-

�� �	� IW-2 
	���
�%� 	������ ��� ����� �	�	=��� !::�
��, ��
	�	��� 
�� 
	�	��� (��������, $	
, �	�	���� �	
��=��
	��, ��� ��
��������) 
������� ����< ����������, �����
������� �� ��	��
 IW-2, � ��	��
 TNF � . 
����=�� ��	����
����� ����
������� 
����	�����
�� 
 ������� '��	
�-
�	
 �	������	 ���=��	� �	������ �	����� « !
�
�
	
��� ���* », �	����	=�	 
=��
	 	�����%&��	 ���< �
�����.

?�� '��	
��	
	� ���� ����
����� �����%&�� �
	���
�P
����'����<�	��< ������� '��	
��	
 � !
�������� �� ��'���	�	
f
�	
��<�	��< �����
��, 	����	
������ �
		������	
���	� !
�������-
�� '��	
��	
 � �� ��'���	�	
 �	� 
������� 	��	�	 � �	�	 �� ����
-
�	��f
�����	=�	��<, 	�E����%&���� ����
��
����� ���
��	
 �����
�� 
������ '��	
��	
f

����	�
��� � 
����	�����
��, ��	�
��%&���� �� ��	
�� ������� � 
�������'�� :��
'�� '��	
��	
.

2.:.:.:. ��
�
����
���*	�� !
�
�
	�
A��	
��� „ 
�%=�
�� ���	���<��� :�
�	�� 
	��������, ��	��	����� 

��� �������'�� ��&����� :��
'�� 
�	�����	�	 ����������. ; ���
���� 

	�������� �=���
�%� ��� ������ '��	
��	
 „ 
	��������<���, ��� ��	-

	��������<��� '��	
���, ���	
���, 
	�	������������%&�� :�
�	��, � 
��
�� :��
'�	���<�	 �
������� :�
�	�� IW-12 � IFN � . A��	
���� ��
�� 
����������� 
����� �	�< 
 �	��
����� � ������
���� 
	��������<�	� 

…
…

…

…
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	��������<��� '��	
���� 	��	��� �����:	�����-
%&�� :�
�	� �	��� �  (TZF � ), IW-10f =���	 �	�< ��	��
	
	��������<�	�	 
:�
�	�� ������ IW-4.

;�����%� 3 	��	
��� �������
����� ������ ��	
	��������<��� '��	-

��	
 „ TNF � , IW-1 � IW-6f 	��	�����<�	 ����
�	 
 ��� ���� �	��
���� 
IW-17 � IW-18. /�� '��	
��� ��	��'���%��� 
 	��	
�	� �
��
��	
��-
���� �	�	'����� � ��
�	:����� ������&���
���	 
 	=��� 
	��������. 
��	
	��������<��� '��	
��� �	��� 
�������
��<�� ��
�� �����	:���-
��, ����������� 
���
���, �
��
��	
������ ;-, NO- � >-���:	'�����. 
; 	=��� ��	��
�	
���� ���	���	
 '��	
��� ���
��� ��=���%� ��������	-

��< ����	�	=�������� ������� 
	��������<��� ��
�	:���. ����� 
 ��	-
'���� !�����'�� ���
	'��	
 �� 
�	
	�	
� =������	��< 
���	
-��	��'���	
 

	�������� � �� ���
�� ���$�������. ; =����	���, 
 ������� ��	
	�����-
���<��� '��	
��	
 �	�
�%=�%��� ��������	
����� ��	��
���� ��
-
�		�������	
 � :�
�	���� 
	�������� !��������<���, !��	������<���, 
���	
���<���, �����<��� 
���
�, :���	������. H��� '��	
��	
 	��	��� 

 ����'����<���. "�����
����� ����
�	�� �� !
�������� „ ���	���� 
� �� ��	��
��, �����
�%&�� =���� >WU � ������ ���	�������	���%&�� 
��'���	��. ������=��
�� ����
�	� „ ��
������<��� @��. ; �	 �� 
���� 
��
	�	��� ��	
	��������<��� '��	
��� (IW-1, TNF � ) ���� ��	�	��� 
����'��	
��< ������ ��	
	��������<��� '��	
��	
.

��	
	��������<��� '��	
��� ���������%��� � ��
������%��� �	���-
�	=�	 �����	, �	�� 
�����
� ������� �����=��� '��	
��	
 !�	� ������ 
��	����
	
�. ; ����=��� ���=��� (������� 
������) !
�������% �� ���� 
	���=�%� =���� 15…30 ��� �	��� ����
'��, �	�
����� ���
	
	�	 ��	��
�� 

 '��	������ „ =���� 30…60 ���, �	�������� ��	 
	 
��
���	=�	� ����� 
�	������� ��
������ =���� 3…4 =. ������ '��	
��	
 
	�
����	� 
���
	� 
��	�	������� �	
	�<�	 ����	�	������<�	� 
���� „ 	��=�	 ����	��� 
�	�<$� ���	
. �� 
��< ������������� �������� ��
����������. ��
	�	�	� 

	��=���
	 '��	
��	
 !
������������� �� �	
����	��� 
���
� ��� �	���-
����� 
 '��	��������=��
�� ��������. ;���	� ������ �	��� 
���
��< �� 
�� �
��
���%&�� �������, =�	 � ��	��
'�� '��	
��	
. /�	 	�����=�
��� 
�����	� (
 ��=���� 20 ���) �	��������� '��	
��	
 
 	=�� �	�������.

��	
	��������<��� '��	
��� 
��	���%� ��	��� :��
'��. C��	
��� 
�� �	�< „ «	�������'��» 
	��������<�	� ���
'�� (���. 2.55). C��� �� 
����	��� 
����� � ������ !::�
�	
 ��	
	��������<��� '��	
��	
 „ 
�������� !
�������� �	��
�� ������� �� !��	������<��� 
���
��, � ��
�� 
�� ����� ���
	'����, =�	 ���
	��� 
 �����'�� 
 	=�� 
	�������� ���
	'�-
�	
 �� 
�	
��	�	 ����� (��. ������ 2.3.3). ��	�� �	�	, '��	
��� ����'���%� 
�������� 
���	�	��	�	 �����	����� 
���	
, !
�������� ��� ��'���	�	
 
��� '��	
��	
 � ������ :�
�	�	
 
	��������, �������'�% 
����	�
� 
'��	
��	
, ��
����'����� ������	
 � �.�. ��	
	��������<��� '��	
�-
�� 	
���
�%� ������&���
���	 �����	� �����
��. �	������� �����	=�	 
��
���������� ��	
	��������<��� '��	
��	
 
 '��
���'�% ��	�	���-

��� ��	�
����% ��������� !::�
�	
 
	��������, � ��
�� ����������� 

����	�
� '��	
��	
 
���
���, 	���������� 	� 	=��� 
	��������. �� 
�������	� ��	
�� ��	
	��������<��� '��	
��� ���������%� ��	��
'�% 
���
	
 	���	� :���, 
���
�%� �	
�$���� ����������� ����, �����
�%� �� 
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!��	
�����% � ���
��% �������, � 
 
��	
�� �	��� ���
	��� 
 ���
���% 
���	�	��=��
�� !::�
�	
 (��	�< �	 $	
�, �	�	��	�	 �����=��
	��).

 SL01 „ �	�������<�	� 	�	���=���� �������
� ���
	
, 

�%=�%&��	 
�	��� 11 �	��
��. D��
'�� �	�<$����
� �� ��� ����
�����, 	���
	 5 �	��-

�� „ IW-1 �  (�	 �	
������	� 
�����:�
�'�� „ IW-1F1), IW-1 �  (IW-1F2), 
IW-1U^ (IW-1F3), IW-18 (IW-1F4) � IW-33 (IW-1F11) „ �
��
��� '��	
���.

IW-1�  � IW-1�  �����'�	��	 ����
�%� IW-1, �	�
	�<
� 	�� 
����	�����-

�%� � 	���� � ��� �� ��'���	�	� � �� !::�
�� �������=���. H��� !��� 
'��	
��	
 �	
����	
��� 
 �����	� ���=� ��	�	�	�� 2 =��	
�
�. H	�	�	��� 
����� ���� �� ��
��	����	� ��	
�� �	���
���� 45‚, �� ����	
���	��	� „ 
26‚. C�� �	��
��� ���%� � -�
���=���% ����
����P 	�� �	������ 6 ��� ����-
��������<��� � -��	�
 � ���%� :	��� ���������
�. ����
� ���������%� 
�	��
���-����$���
����
 � �	��
�����	� ����	� 	
	�	 30 
?�, ��$����% 
������<��� ������	
, =�	 �
������<��
��� 	 ��	��=�	� ���� ��	'������� 
�	��
��� IW-1. #	��
������� ����� ������ ���
	
 „ 	
	�	 18 
?�.

IW-1�  ��&���
��� 
 ���� :	���� „ 
�����
���	=�	� (����
	����� �	��-

��� ��������
��� 
 '��	�	�� � 
��	����� �������	���� :��
'��), ����-
����	� (�	��
��� �	���
������ �� �	
����	��< 
���
� �� �=�� ���������, 
����	��=�	�	 ��'�
����� ��'���	�	
 � ���
	��
����� 
 ��������) � ��
��-
������	� (�	��
��� ��
���������� 
 ���
	��=��<�	� 
���, �	 �	�
�������� 
��	'������� „ ���&������% 
��
���	=���� ��	������� � 	����	
����� 
�
��
�	�	 '��	
��� ����	� 18 
?�). C��	
�	� 
������ �	��
��� IW-1 �  � 
=��	
�
� „ ����������. ; ��
	� :	��� �����
�� '��	
��� �	��� 
�����-
�	, �	 ��	�
������ �	�<
	 �	
��<�	.

��	'������ IW-1 �  ��	���	��� 
����� 
���
� � �=������ ���'�������	-

���	�	 :������� „ IW-1-
	�
������ ( 
������ 1), ���	��&��	�� 
 ���	�	���. 

NW:	 B

NW:ILj

X

ST[T

NW:	 B

1:	 B

1:	 B 6������: 	 B7

X

NW:ILj

9

��*!
!������
"!������!������!��*�

������!� � �"
����#���� ����#���&�

TNW�

IL:1

IL:j

(
��
���
�������� NF�IL6)

&
�. 2.::. ;�����
���	=��� ������=� �������, �����
����� ��	
	��������<���� 
'��	
����� � ��������� �
��
�'�� ��	
	��������<��� ���	
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+
��
�'�� !�	�	 :������� 	��&���
������ 
 �	���
�  ��:����	�	�� „ 

������	� ����	��
�����	� ����
����, 

�%=�%&��, 
�	�� ���
��
�	� 

������ 1, 
�����
���	=��� ��'���	�� �������
� NWU (��. ������ 2.2.3) „ 
N}K1, N}K2, IX^F � ��. ?�� �
��
�'�� 
������ 1 ��	��	���	 ����	���
�-
��� ���
������ ��'���	���� X^\X, =�	 
��
��� ���
���� �
��
�'�	��	�	 
�������. ; �����<���� ��	���	��� 	����	
���� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� 
NF- 	 S � ����
'�� ��	
	��������<��� ���	
, � ��
�� �
��
�'�� ��:���-
�	�	�� � �	�����&���� 
 ��� 
������ 1. +
��
��	
����� :������ ���&��-
���� �	��
���-����$���
����'� IW-1 � , � 	����	
�
$���� ������ '��	
�� � 
�	��
�����	� ����	� 18 
?� ��
���������� 
���
	�.

IW-1� , IW-1� , � ��
�� ��'���	���� �����	���� IW-1 ���%� 	�&�� ��'��-
�	��, !
������������� ��	�����	 �� ��	��� ����� 
���	
. ��� �
��
�-
'�� 
���	
 �� ��� 
	�������� =���	 ���������� ��'���	�	
 ��� IW-1. 
C��	
�	� �� ��� „ IW-1UI „ 
	 
��
���	=�	� =���� �	������ 3 �����	-
��	�����	�	�	���� �	����. "�	 
�����
���	=��� =���< �������
���� TIU-
�	���, ����
����	 ��	���� � ����	�� =���� �	������ TWU � �����
�%&�� 
�� �� ������<��� ���� (��. ������ 2.2.1). L���	 !��� ��'���	�	
 ��
���
	 
(200…300 �� 
���
�), �	 	�� 	�����%� 
��	
�� ��	���
	� 
 IW-1 (Ok ��
�� 
10-11 #). ?���	� ��'���	� „ IW-1UII „ ��$�� ������<�	� �	���
��%&�� 
 
'��	��������=��
	� =����, �� �������� ������ � ������ ��'���	�	�-�	
�$-

	�. ; ������=� ������� 	� IW-1UI �������%� �=����� �� �� :�
�	��, =�	 � 
��� TWU (��������, \yK88, IU^O � TU^F6), =�	 ���
	��� 
 ����	��=��� 
�����<����� „ 	����	
���% �����
���'�	���� :�
�	�	
 NF- 	 S � +�-1, 

���
�%&�� !
�������% 	��	�	 � �	�	 �� ���	�� ���	
 (��. ���. 2.12). /�� 
���� 	�
�=�%� �� ������ ��	
	��������<��� '��	
��	
, ���	
��	
, �	��
�� 
�������, :������	
, 	�����=�
�%&�� ��
����'���	��< :��	'��	
, � ������ 
���	
, ��	��
�� 
	�	��� �=���
�%� 
 ���
���� 
	��������<�	� ���
'��. 
� ��	��
���, ��
��'�% 
	�	��� ����'���%� IW-1, ����������� � ��� IW-1, 
�.�. 
 ����	� ���=�� �������
��� ����� �	�	�����<�	� 	�����	� �
���.

#�$����� IW-1 �	���'���<�	 �	��� ���< �%��� 
���
� 	��������. 
; ����	�<$�� ������� ��	 �����
�� �������
��� !��	������<��� 
���
�, 
�� 

��� ���
	'��	
, 
���
� ���&�
	� � 
	���	� �
����, ���	
���<��� � !����-
����<��� 
���
�, ��	��� ����	
���	��� ���
��� 
���	
. �	� 
������� IW-1 
��	���	��� ����
'�� !
�������� �	�<$� 100 ���	
f � ��	 �=������ �������-
���� �	�<$� 50 �����=��� ��	�	��=��
�� ���
'��. C��	
��� !::�
�� IW-1 

���
�%� !�����'�% ���
	'��	
 � �
��
�'�% �� :��	'�����	� � ��
����-
'���	� �
��
�	���. C�� 
���%� ��
�� �� �
����
�%&�% ������� � �	�����-
��� �	���, 	�������� 	�	����	��� ���	������
� 
 	=��� 
	��������. IW-1 
	
���
��� ��	�	����	
	� �����
�� �� 
���
� �� �	�<
	 
�	�����	�	, �	 � 
������
�	�	 ����������, 	��=�	 ���������� ��	�
����� � �	�	, � ����	�	.

IW-1 	������� ��	����
	� ��������� !::�
�	
. C� ����������� 
���-
�	�
� �����	'����� ���
	
 	���	� :���, ��� �����
�� �� '���� ����	��-
����'�� ���	�������� 
���
��� ���
���� ���	���
�, �=���
��� 
 ���
���� 
��������� ��	�
����� 
	��������<�	�	 ��	'���� (��������, 
 ���	�	��-
���, �������� ��������, �	���
	���, ��������), =�	 �
����	 � �����
��� 
IW-1 �� A��. Q����
�� !
�������% ��'���	�	
 ��� 
	�	������������%&�� 
:�
�	�	
, IW-1 ��	�	���
��� �������% ���	�	!��, � =�� �
����	 ��	 ����	-
��&���	� �����
��. IW-1 ����������� 
��	� �� 
	���	�	 �	��� ���
	'��	
, 
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 ���
�% 	=����< �����	:��	
, 
 �	� =���� ��������, =�	 ���
	��� 
 �	�
-
����% ��� 
	�������� ���
	'��	�� � ��
��� ���
	'�����	� :	����� 
��
	 
(��
	������ �������� :	�� 
���	
). /::�
�� IW-1 
���%� �� 
�������
��� 
:��
'�� � ���� �� 
��$�% ���
��% ������<�	��< (��������� �	
����=��-

�� ���
'�� � �.�.). #�$����� IW-1 �	��� ���< ��
�� �	���	'��� � 	���-
	'���, � =�� �
����� ��	�	��	��< IW-1 
���
��< �����$���� ���&� � 
	��� 
��� �� 
	
��=���� 
 
	��������<��� ��	'��� � ��	�	�	�, ����������� 
���	�	��=��
�� �
���� (������ ��� ��
���	���	� �������). �	
�����%&�� 
�����
�� IW-1 ��	�
������ � ��� �����=��
	� $	
�, �	
�������� �����
	
 
��� ��
���	���	� ������� � ���� ������ ���	�	��=��
�� ��	'���	
.

?�����	
���� IW-1 !::�
�	
 ��
������<��� ��	��
�	
 �
����	 � �	-
�����	��<% 
 ��	�	
����	� 
	���	��
������ �
��
���%&��	 !::�
�� ���	-
���	
 ��� �� ���������'��. #�
�		�������� ���������%� �	�<
	 
���-

�, ���	��&���� 
 ���	������
���	� ����	��� 	� ����� ��	��
�	
����, 
������ 
���	 �	
��<��� ��
�	:���. ����� �	� �� !::�
� ��	�	
����	 

	���	��
	����� �	��
����� IW-1 � . ;��	������ IW-1 �
�����	� :��
'�� 
	����=����� !
��������� �� ��'���	�	
 �	=�� 
���� 
���
��� 	�������� 
��� �
��
�'�� (��	���	��� ������ 
���	 
 	=��� 
	��������).

&�!���
�	�� �	���
	
�� SL01  (IW-1U^) �	�	�	��=�� IW-1 �  � IW-1�  (�	�	-
�	��� �	���
���� �		�
����
���	 26‚ � 19‚). C� 
����	�����
��� � ��'���	-
���� IW-1, �	 �� ��	�	��� ������
��< 
 
���
� ������. ; �����<���� IW-1U^ 

�������� 
 �	�� ���'�:�=��
	�	 �����	����� IW-1. IW-1U^ ��
������%� �� 
�� 
���
�, =�	 � IW-1, !�	� ��	'��� �� ������� �=����� 
������ 1. ;����	�
� 
IW-1U^ ����'���%� �� �� :�
�	��, =�	 � ������ IW-1, 	���
	 ��
	�	�	� 
��	 
	��=���
	 ��	�����	 ��	��'���%� ��
�	:��� � �����	'���. ; �����<-
���� !�	� :�
�	� �	��	���	 ��������
��� 
 ��
	�	�
� 
�	
�. ;��	���	, 
!�	 ��	��	���	 ��� ����	�
��&���� ������
��� �	������
�� �������	�	 
�����
�� IW-1, 
�������
���	�	 
 ���=����<��� 
	��=���
�� ��� 	���	� 

	��������. ; ����	�&�� 
���� ��	
	��� ��������� ��
	��������	�	 
IW-1U^ 
 
�=���
� ��
����
���	�	 ��������� ��� ��=���� ��	��=��
�� 
	�-
�������<��� ���	��
���� (��
���	����� ������ � �.�.)

 SL018 „ ��	
	��������<��� '��	
��, �	���
����� IW-1 � P 	� ��
�� 
������������� 
 
��� ����$���
����
�, 
	�
��������	�	 � �=������ 
��-
���� 1f 
����	�����
��� � ��'���	�	�, '��	��������=��
�� =���< 
	�	�	�	 
�	������ �	��� TIU � �������� ������, ���
	��&�� 
 �
��
�'�� NF- 	 S. 
; �����<���� ��	���	��� �
��
�'�� 
��� ��	
	��������<��� ���	
, 	���
	 
	�� 
������� ������, =�� ��� �����
�� IW-1. C����<�	� �
	���
	 IW-18 „ 
����
'�� (	�	����	 
 �	=������ � IW-12) ������� 
���
��� IFN � . ; 	������-

�� IW-12 IW-18 ����'����� ������ �����	����� IFN �  „ IW-4 � ��	�	���
��� 
���
���% �������=��
�� ���
'��. ?����
�� IW-18 	�����=�
��� ����
	��-
��� �����	����, �
���
�%&�� ��	 
 ���
	� :���.

 SL033 ����
����	 	=��< ����	
 IW-18. ��	'������ IW-33 �	�� ��	���	��� 
� �=������ 
������ 1. C���
	 !�	� '��	
�� 	���=����� 	� ������ �������-

������ �������
� IW-1 
��	�������� :��
'����. �
	�	������ �����
�� 
IW-33 ���=����<�	� ������� 	����	
���	 ���, =�	 ��	 ��'���	� !
���������-
���� ���������<�	 �� Th2-
���
��. ; �
��� � !��� IW-33 ��	�	���
��� ��
��-
'�� Th2-'��	
��	
 IW-4, IW-5, IW-13 � ���
���% �������=��
�� ��	'���	
. 
C� �� 	
���
��� ��&���
���	�	 ��	
	��������<�	�	 �����
��.
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���	
����

$���
� 	���
�� 
��7
�
 �  ($E+ �� 
�
  TNW� ) „ �������
����< ����	�	 
�������
� �����	�	��=��
� ���=���� ���
	
. /�	 ��	
	��������<��� 
'��	
�� � $��	
�� ���
��	� �
��
�	���. TNF �  ����� � -�
���=���% 
����
����. C� ������������� 
 
��� :��
'�	���<�	 �
��
�	� �������-
�	� �	��
��� ��	-TNF �  � �	��
�����	� ����	� 27 
?�, �������
��%&�� 
��������������� ���	
 II ���� (�.�. ��	 N-
	�'�
�� =���< �����
���� 

����< 
���
�). ; �����<���� ��	��	���� 
	 
��
���	=�	� �	���� :	���-
������ ����
	����� �	�	��� � �	��
�����	� ����	� 17 
?�. #	�	���� 
TNF �  ��	�����	 :	�����%� ������ � �	��
�����	� ����	� 52 
?�, ����-
���
��%&�� 	��	
��% :	��� !�	�	 '��	
���. >����� ����� 
	�	
	�	-

����% :	���, ���=�� ���E�����'� �	�����%��� �
	��� �-
	�'���, 
�	�����&��� �	 3 �=���
� �
���
���� � ��'���	�	�, �	��� 
�
 N-
	�'� 
���� � ����	� �� �
����� � �� �=���
�%� 
	 
����	�����
�� � ��'���	���� 
(� ����	
����<�	, � 
 
��	������ '��	
��	� �
	�� :��
'��). ��� 
����� 
���=����� �� TNF �  ���	������� � -������<��% ����
����, =�	 	����	
-
��
��� ��������� ��
	�	��� ��	 :��
'��, 
 =����	���, �������� '��	-
�	
��=�	���. TNF „ ��	�	����=��
�� =��� �	�<$	�	 �������
� �	��
�� 
������������
� TNF (����. 2.31). � ���� 	��	��� ���:	�	
���� �  � �  
(
 ����
	���	� :	��� ��&���
��� �	�<
	 ���
��), � ��
�� ��	��� ����-
������ �	��
���, �=���
�%&�� 
 ���
���	=��� 
����	�����
��� (GK154, 
FasW, S^FF, }b40-W, TU^IW, ^XUIW, WIZ]T), 
	�	��� ����� ��	�����<�� 
����� 
 �����=��� 
	���
����. �	�����	 �	
������	� �	���
������, ���
�-
��� =���	
 ������������
� �	��	�� �� �	
��&���� TNF[F � �	���
	
	�	 
�	���� (��� TNF �  „ TNF[F2, ��� ���:	�	
���� �  „ TNF[F1).

����
!� 2.31. C��	
��� �������
����� �������
 :�
�	�� ��
�	�� 	�� �	�� � ��	 
��'���	�	


$���
� (�
��	�) '�
0
�
�
��

B
�������	��
�����, �9�

&�!���
�

TNF �  (TNF[F2) 6� 17f ������ „ 52f 
���
	�����	
��-
��� :	��� „ 25,6

TNF-U1, TNF-U2 (TNFU[F1, 
TNFU[F2)

@��:	�	
��� �  (TNF[F1) 6� 22,3 TNF-U1, TNF-U2

@��:	�	
��� �  (TNF[F3) 6� 25,4 WT � -U (TNFU[F3)

}b-40W (TNF[F4) 1~ 34,0 }b-40 (TNFU[F4f GK134)

GK40W (TNF[F5f GK154) b| 39,0 GK40 (TNFU[F5)

FasW (TNF[F6f GK178) 1~ 31,5 FasJ^X}-1 (GK95) (TNFU[F6)

GK27W (TNF[F7, GK70) 19| 50,0 GK27 (TNFU[F7)

GK30W (TNF[F8) 9~ 40,0 GK30 (TNFU[F8)

4-1SSW (TNF[F9) 19| 27,5 4-1SS (TNFU[F9f GK137)

TU^IW (TNF[F10) 3~ 32,0 ;�4� ;�5

^XUIW (TNF[F13) 17| 27,0 SG\^, T^GI

WIZ]T (TNF[F14) 16~ 26,0 ]VY\ (TNFU[F14)

ZITUW (TNF[F18) 1| 22,7 ZITU (TNFU[F18)

S^FF (TNF[F20) 13 31,2 S^FFU, T^GI, SG\^



�
��� 2. ������		�� 
���	
���212

C��	
��� ��	��'���� TNF � , 
�
 � IW-1, „ �	�	'��� � ��
�	:���. "�	 
��
������%� ��
�� �����	:���, !��	������<��� � !��������<��� 
���
�, 
!	���	:���, ��=��� 
���
�, ;- � >-���:	'��� ��� �� 
	
��=���� 
 
	���-
�����<��� ��	'���. TNF �  
��
��%� 
 
�	
	�	
� ���<$� ������ ��	
	���-
�����<��� '��	
��	
 „ ��� =���� 20…30 ��� �	��� ����
'�� 
	��������, 
=�	 �
����	 �	 «������
�����» 
���
��� ��������	� :	��� �	��
���, � 

	��	��	 ��
�� � 
���	�	� TNF �  
 �	���
� �	������	�	 ������.

"��< 2 ���� ��'���	�	
 TNF, 	�&�� ��� TNF �  � ���:	�	
���� �  „ 
TNFUI (	� tumor necrosis factor receptor I) � TNFUII � �	��
�����	� ����	� 
�		�
����
���	 55 � 75 
?�. TNFUI ��������
��� ���
��=��
� �� 
��� 
���
�� 
	��������, 
�	�� !����	'��	
, � TNFUII „ ������&���
���	 �� 
���
�� 
������	� �������. TNFU 	�����%� �	�<$	� �������
	, 
 
	�	�	� 
�	��� 
�	��
���, �=���
�%&�� 
	 
����	�����
�� 
���	
 � ����
'�� 
���	=�	� 
������ „ ��	��	��. ��	���
	 TNF �  
 TNFUI ����, =�� 
 TNFUII (�		�
����-

���	 	
	�	 5 ×10-10 # � 55 ×10-11 #. ��� �
���
���� TNF � -������� ��	���	-
��� ��	��	����� ��� ������=� ������� ���������'�� ��	 ��'���	�	
.

C�	����	��� ������=� ������� 	� !��� ��'���	�	
 
	 ��	�	� 	�����-
��%��� ����
���	� �� 
�����
���	=�	� =����. A��	��������=��
�� =���< 
TNFUI �������
���� ��
 ����
����� �	���	� ������, 	� 
	�	�	�	 �	-
�����%� �������, ���
	��&�� 
 

�%=���% ��������� ��	��	��f TNFUII 
��$�� �	���� ������. ������=� ������� 	� TNFUI ��	���	��� � �=������ 
�����	���� ���
	
 TU^KK ( TNFR-associated death domain) � F^KK ( Fas-
associated death domain), �	�� �	�����&�� �	���� ������. �	���	 ����, 
���
	��&��	 
 ���
���% ��	��	�� (=���� �
��
�'�%  
������ 8 ��� ���-
��� '�������), 
�����%� �&� ���
	�<
	 ������<��� �����, 

�%=����� 
� �=������ :�
�	�	
 TU^F2J5 � UIX-1. ���
�� �� ���
����� :�
�	�	
 
�������� ������ �	 ����, ���
	��&��� 
 �
��
�'�� :�
�	�� NF- 	 S, �.�. 
�	 
�����=��
	�� ���� ����
'�� ��	
	��������<��� ���	
 (��. ���. 2.55). 
������<��� ���<, �
��
������� :�
�	�	� UIX-1, ���
	��� 
 �
��
�'�� 
\^X-
��
��� � 
	��=��� ��	��
�	� „ �����
���'�	���� :�
�	�	� +�-1. 
/�	� :�
�	� 

�%=��� ����, 	�����=�
�%&�� �
��
�'�% 
���
� � ����	�-

��&�%&�� ���
���� ��	��	��. ���<�� 
���
�, ��
�� 	����	�, 	��������� 
������ ��	- � ������	��	��=��
�� ��������	
, �����
����� ��� �
���
�-
��� TNF �  � TNFUI.

�������'�� :��
'�� TNF �  �
����� ������&���
���	 � �����
��� =���� 
TNFUI „ 
�
�%=���� �		�
����
�%&��	 ���� ���
	��� 
 ���
���% ����-
�	�	 �����	��:�'���, �	��� 
�
 �	������
�� ���
��
�'�� ���� TNFUII 
�����=����<��. �� ��
� 
	��������<�	� ���
'�� ��'���	�� D�C �  �	��� 
«������
��<��» � �������� � 
��	���< 
 ���
���	=�	� ��	�������
	, ��� 
	�� �
���
�%� D�C � , 	
���
�� ��	��
	
	��������<�	� �����
��. ; �
��� 
� !��� ����
	����� :	��� TNFU ���	�<��%� ��� ��=���� ��	��=��
�� 

	��������<��� ���	��
����. ��� !�	� 	
����	�<, =�	 �������� �� 	��	
� 
����
	���	�	 TNFUII 	
������ 
����=��
� ����	��� !::�
��
���.

��
 � IW-1, TNF �  �����
��� !
�������% �	��
�� �������, ������ ��	-

	��������<��� '��	
��	
 � ���	
��	
, ���
	
 	���	� :���, :������	
 
:��	'������� 
���	
 � �.�. ������ � IW-1, TNF �  �=���
��� 
 :	����	
���� 

��� 	��	
��� �������, � ��
�� ��
	�	��� ��������� ��	�
����� 
	�����-
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���	
����

���. C� �
��
����� !��	������<��� 
���
�, ����������� ����	�����, ���-
��
��� �����'�% � �
��
����� ���
	'���. TNF �  
 �	�<$�� �������, =�� 
IW-1, 
����� �� �
��
�'�% � ��	��:���'�% ���:	'��	
. ; 
	�����'�� 
� IFN �  TNF �  ����'����� �
��
�	��< N}-������� :��	'��	
, =�	 ���=�-
���<�	 �����
��� �� ��
����'����� �	���'���. TNF �  ����������� ��	-
��:���'�% :���	�����	
, ��	�	���
�� ����
����% ���. ��� �	
�$���	� 
�	
��<�	� 
����	�
� TNF �  ���	�����%� ��	'���� �	
�������� �
����, 
��	�
��%&���� ���
����� ���	�����=��
	�	 ��
�	��. �	���	 !�	�	 TNF �  
�	��
���� �
��
�	��<  ���	��	����	
	� ������, =�	 	�������� ���	����� � 
���
	��� 
 ���
���%  
���
��� (	��	 �� ���
	��=��<��� ���
���� TNF �  „ 

���
���). �	
�$���	� 
��
	�	������ TNF �  � ��	 ��
	������ 
 '��
���-
'��, �������� ��� �����
�� 
��	
�� �	� ��
������<��� ������������	
, 

���
��� ���
���� �����	� ���	�	��� „ �����=��
	�	 $	
�. >�
�� 	���-
�	�, �����
�� TNF � , �����
����	� �� 
��	������ ��&���	� :��
'�� � 
�	��������� �	��	�����, �	��� �	��	
	����<�� �������� �	
��=��
��� 
!::�
���� (�������� � ����������), �����
	 �����&��� ���=��	� 
������. 

 SL0; „ ��	
	��������<��� '��	
�� $��	
	�	 �����
��. C� ��
�� 
������ ��	�	����=��
�� :�
�	�	� �������
� '��	
��	
, 

�%=�%&��	, 

�	�� �	���
���	 IW-6,  	�
	������ # (}[\), ���
����-��������%&�� 
:�
�	� (WIF), '�������� ����	��	:�=��
�� :�
�	� (GNTF), 
����	��	-
���-1 (GT-1), � ��
�� IW-11 � IW-31. #	��
������� ����� IW-6 „ 21 
?�. IW-6 

�������
�%� �	�	'��� � ��
�	:���, !��	������<���, !��������<���, 
�����<���, ����
	��$�=��� 
���
�, :���	������, >-���:	'��� ���� 
Th2, � ��
�� ��	��� 	���	��
�� 
���
�. ;����	�
� IW-6 ����	������ 

���
��� ����'������� ��� 
����	�����
�� �� TWU � ��
�		���������� 
� �� ��	��
����, � ��
�� �	� 
������� IW-1 � TNF � . ��� !�	� 
 ��=���� 
2 = �	�������� IW-6 
 ������ 
�	
� 
	�������� 
 1000 ���.

��'���	�� 
��� :�
�	�	
 �������
� IW-6 �	������ 	�&�� 
	��	���� „ 
'��< j|130, ��������
�%&�% ���
��=��
� �� 
��� 
���
�� 	��������. ;�	�	� 

	��	���� ��'���	�� ����
������� ��� 
���	�	 '��	
���. ���'�:�=��
�� 
'��< ��'���	�� IW-6 (j|80) 	�
�=��� �� �
���
���� !�	�	 '��	
���, �	��� 
�
 
j|130 �=���
��� 
 ������=� �������, �	�
	�<
� �
����� � ���	���
������� 
Rax1 � Rax2. ��� 
����	�����
�� IW-6 � ��'���	�	� �����
����� �����%-
&�� �	����	
����<�	��< �	�����P IW-6-�	�	��� 
����	�����
��� � '��<% 
j|80, ��	���	��� ��������'�� 
	����
�	
 (2 �	��
��� '��	
��� „ 2 '��� 
j|80), �	��� =��	 
 
	����
�� ����	��������� 2 '��� j�130, =�	 ���
	��� 
 
:	�:	�����	
���% Rax-
����. �	������� :	�:	������%� :�
�	�� [T^T1 
� [T^T3, 
	�	��� ��������%���, ������&�%��� 
 ���	 � �
���
�%� ��	�	-
�	�� ���	
-��$����. A��< j|80 ���
	 «���
�����» � 
���
�f 
 �
	�	��	� 
:	��� 	�� 
����	�����
��� � '��	
��	�, ���
��
���� ��	, �.�. 
�������� 
 

�=���
� ���'�:�=��
	�	 �������	�� IW-6.

IW-6 �=���
��� 
 ����
'�� ���
��=��
� 
���	 
	����
�� ������� ��	�
-
����� 
	��������. C� 
����� �� �����'�% :��	'��	
, �����
�� 
����	�
� 
��-���	
��	
, ���
��
�%&�� �	�	'��� � ���:	'���, � 	������� ��	-
��
'�% ���-���	
��	
, ���
��
�%&�� �����	:���. ��	
	��������<��� 
!::�
�� IW-6 
������� ������, =�� � IW-1 � TNF � , 
 ��	��
	�	�	�-
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�	��< 
	�	��� 	� �� �����
���, � �������� 
����	�
� ��	
	��������<��� 
'��	
��	
 (IW-1, TNF �  � IW-6) � ���	
��	
 
���
���, 
	
��=������ 
 

	��������<��� ��	'���. >�
�� 	����	�, IW-6 �	=����� �
	���
� ��	- � 
��	��
	
	��������<��� '��	
��	
 � �=���
��� �� �	�<
	 
 ���
����, �	 � 

 	�����=���� 
	��������<�	� ���
'��.

IW-6 „ 	��	
�	� :�
�	�, ����'���%&�� 
 �����	'���� !
�������% 
���	
 ���
	
 	���	� :���. IW-6 
����� �� �����=��� !���� ���	�	!��, 
 �	� 
=���� �� ��	��:���'�% � ��::����'��	

� ��
	�	
�� 
���	
. C� ������ 
�	��	
�� :�
�	�	� �������� ��������=��
�� 
���	
, ��&���
���	 ���-
��
�� ���	���<��� �������� 	�
��. IW-6 
����� ��
�� �� >-���:	'���, 
�	
�$�� �
��
�	��< '��	�	
��=��
�� >-
���	
.

 SL01< 
 �����		�� � 	
� !
�
�
	�. H����� '��	
��	
, 

�%=�%&�� 
����	
���	��� IW-17, ���
��
�� 
��	�&�� 
������� 
 �
��� � 	�
������ 
	�	�	� ����	
���	��� >-������	
 „ Th17, �=���
�%&�� 
 ���
���� ��
	�	-
��� �	
�����%&�� :	�� 
	��������<��� ���
'��, 
 =����	���, ��� ���	-
�������� ��	'����� (��. ������ 3.4.3.2). �	�< !��� '��	
��	
 
 ���
'��� 
������
�	�	 ������	�	 	�
��� ����� �����	����� �����. ����< ���
���� 
�	�<
	 	�&�% ����
�������
� '��	
��	
 � 
���
	 �����	���� �� �	�< 
 
���
'��� 
�	�����	�	 ����������.

�������
	 IW-17 

�%=��� 6 ���
	
, 	�	���=����� ��

��� 	� + �	 F. 
�
	���
��� ��	
	��������<��� '��	
��	
 �� ��� 	�����%� IW-17^ � 
IW-17F. C�� �������
��%� �	�	� �	�	������, �
��������� �����<:���	� 
�
��<%f �� �	��
������� ����� „ 17,5 
?�. /�� '��	
��� ��	��'���%��� 
��	�������� Th17, � ��
�� GK8 M >-
���
���, !	���	:�����, �����	:�-
����. IW-23 ����������� ���
���� >h17-
���	
 � 
����	�
� IW-17.

��'���	�� ��� IW-17 !
���������%��� ��	�	�� 
���
��� „ !����-
����<����, :���	��������, 
���
��� ������	� �������, 
 =����	���, 
�����	:�����. C��	
�	� �����<��� 
����	�����
�� IW-17 � ��'���	�	� 
�	��	��, 
�
 � ��� �����
�� ������ ��	
	��������<��� '��	
��	
, 
 
����
'�� :�
�	�� NF- 	 S � !
�������� ��	�	=�������� NF- 	 S-��
���-
��� ���	
 
	��������.

C��� �� 
����� ��	�	��=��
�� !::�
�	
 IW-17 (������ � IW-23) „ �	�-
�������� �	��	����� �����	:��	
. /�� '��	
��� �����
�%� 	����	
���� 
�����	:��	
, ���������� 
����	�
� Z-G[F. ��� !�	� �������� ��� 	����-
����� 
����	�
� IW-17 � IW-23 ������������ =������	��<% �����	:��	
 
 
����:���=��
�� �
����P �������� =���� !��� 
���	
 
 �����<���� ��	��	�� 
���
	��� 
 �������% 
����	�
� '��	
��	
.

��	
	��������<�	� �����
�� IW-17 ����������� ���
��� 	����	� =���� 
�������� 
����	�
� ������ '��	
��	
 (IW-8, IW-6, � -G[F, ��� ���	
��	
) � 
!
�������� �	��
�� �������. Q ��$��, ����������� �	 IW-17 ��� �	 IW-23, 
���
�
����� �������	� ��	��=��
	� 
	��������, ���%&�� ��������'���<-
��� ����
���, � ��:��<���'��� �����	:�����, !	���	:�����, ��
�	:�-
���� � ���:	'����� �����=��� 	����	
. �� !���� '��	
����� ������%� 

���&�% �	�< 
 ���
���� ��	��=��
�� ���	�������� ���	��
����.

	����
��� IL-12
IW-12 ��� ������:�'��	
�� �	 ��	�	��	��� �
��
��	
��< NO-
���
�, 


���
��< ��	��:���'�% >-���:	'��	
 � ����'��	
��< ������ IFN � . IW-12 
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���	
����

�������� 	�	�	� ����	 
 ���� '��	
��	
, 
�������
����� 
���
��� ������� 

�	�����	�	 ����������, �	�
	�<
� 	� (
�
 � ��	 ���
��� ��	��'���� „
���������� 
���
�) ������ �
���%&�� �
��	� ����� 
�	������� � ����-
��
��� ���������	�. � ����	� ��	�	��, IW-12 
�	��� 
 ������ IW-12…IFN �, 

	�	�	�� ����������� 
�%=�
�� �	�< 
 	��&���
����� ������	� ��&��� 
	� 
�����
���	=��� ���	���	
.

IW-12 �������
���� �����, �	��	�&�� �� ���E�����' �40 � �35. "�	 ���-
������ �	��
������� ����� „ 75 
?�. D��
'�	���<��� �
��
�	��< IW-12 
�
����� � ��	 ���E�����'�� �40. «�	��	���$������» IW-12 ��
������%� 
�
��
��	
����� �	�	'���, ��
�	:���, ����	����� ���������� 
���
�, 
�����	:���, !��������<��� 
���
� ���<����� �
���� (	�� ��	��'���%� 
� IW-12�35 � IW-12|40 ���E�����'� '��	
���). B	�<$����
	 �� 
���	
 
	�������� ����������� �	�<
	 :��
'�	���<�	 ���
��
��% ���E�����'� 
IW-12�35. �	��=���
	 �����	������ IW-12, ��
��������	�	 
���
	�, 	�����-
=��	 ���E�����'�� �35. IW-12|40 ������������� 
 �����
� � �	��� ������-
�	
��<�� � 	����	
����� �	�	������, 
������%&��	 
 
�=���
� �����	����� 
IW-12, � ��
�� ���	�����
�����. *���
�	�� 
����	�
� IW-12 „ ������ 

���	 ���	����, ����	���
����� TWU � ������� �����������	���%&��� 
��'���	����. ;����	�
� IW-12 �����
�%� IW-1, IFN � , � ��
�� ���
���	=��� 

����	�����
��, 	�	����	
����� GK40-GK154 � ������� ������ �	��
�� 
�������
 „ TNFU.

��'���	� IW-12 ���<��� 
���	 !
��������	
�� �� NO-
���
��, �
��
��	-

����� Th1-
���
�� � '��	�	
��=��
�� >-���:	'���� � 
 ���<$�� ������� „ 
�� ���������� 
���
��. /
�������� ��'���	�� IW-12 �
��
��	
������ 
>-
���
��� �����
����� �	� 
������� IW-12, IFN � , IFN � , TNF �  � ��� 
	�-
������'�� =���� ��'���	� GK28. ��'���	� ��� IW-12 �������
���� �����, 
	����	
����� ���E�����'��� IW-12U � 1 (100 
?�), � IW-12U � 2 (130 
?�, 
GK212), � 
	�	��� ���	'���	
�� ���	
 � �	��
�����	� ����	� 85 
?�. 
; �
���
���� IW-12 �=���
�%� � � 1 � � 2 '���, �	��� 
�
 
 ������=� ������� 
�������
	
��� ������&���
���	 ���E�����'� IW-12U � 2. ;�����
���	=��� 
�	��� � 1-'��� ���	'���	
�� � 
����	� R^O2, 
�����
���	=��� �	��� 
� 2-'��� „ � 
����	� Tyx2. ������ :	�:	������%� �����
���'�	���� 
:�
�	�� [T^T1, [T^T3, [T^T4 � [T^T5. 

H��
��� :��
'�� IW-12, 	����	
������ ��	 ��	�	��	��<% ��������	-

��< '��	�	
��=��
�� ���:	'��� (NO � T) � ����'��	
��< ��::����-
'��	

� Th1-
���	
 (��. ������ 3.4.3.1), „ �����
 
 ���	=��� ��������	
 
��&��� 	� 
�����
 ���	=��� ���	���	
. IW-12 �����
��� �� NO- � NOT-
���-

� ��� �� ������ ������� �������� ��	'���	
, �����
�� ��	��:���-
'�% � '��	�	
��=��
�% �
��
�	��< NO-
���	
, � �	��� „ '��	�	
��-
=��
�� >-���:	'��	
 � ������ 
���� !���� 
 ���
��� IFN � . ���
	�<
	 
�	��� IW-12 ����'����� ��::����'��	

� Th1-
���	
, �	�� ��	��'�-
��%&�� IFN � . Q��	
�� ����
'�� Th1-
���	
 „ ����
������<��� !
�-
������� �
��
��	
������ GK4 M >-
 ���
��� ���E�����'� ��'���	�� 
IW-12U� 2. �	��� !�	�	 
 ���
� ���	�����%� ��	�	��	��< �
���
��< IW-12, 
=�	 ���
	��� 
 �
��
�'�� :�
�	�� [T^T4, ��������%&��	 !
�������% 
���	
, ����
������ ��� Th1-
���	
 (��� !
�������� ���� IFNG �	��� 

���	 �����
�� �����
����'	��	�	 :�
�	�� T-•et). C��	
������	 IW-12 
�	��
���� ��::����'��	

� Th2-
���	
 � 	�������� 
����	�
� 
 ���
��� 
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;-���� ������� 
 ����	
 IjY � Ij^. ?����
�� �� ���������� � ������ +�� 
IW-12 ����'����� !
�������% 
	���������%&�� �	��
�� (GK80J86, � 
��.), � ��
 �� ��	��
�	
 #��-II +��. >�
�� 	����	�, IW-12 ������ �
���-
%&�% �	�< ��� �� 
�	� ������ � ������
��� ���������	� � �����
��� 
�������� ���������, 	�
����
����� �� ��&��� 	� 
�����
 ���	=��� 
���	���	
 � 	���	���.

� �������
� IW-12 	��	��� IW-23, IW-27 � IW-35. /�� '��	
��� ����-
���
��%� �����	������P SL023 	����	
�� �
��� ���E�����'��� „ 
IW-23�19 � IW-12|40 (������=�� �		�
����
�%&�� ���E�����'� IW-12), 
SL02< „ ���E�����'��� Y•i3 � IW-27|28, SL03: „ ���E�����'��� Y•i3 � 
IW-12|35. /�� '��	
��� ��	��'���%��� ������&���
���	 ����������� 

���
���. ;����	�
� '��	
��	
 �������
� IW-12 �����
�%� �������
���-
��� �� ���	����� X^\X � '��	
���, 
 	�	����	��� Z\-G[F.

��'��'�� IW-23 	��&���
������ �
��� ������� ����
������P ���E-
�����'� IW-12|40 ����	����� � 1-'��< ��'���	�� ��� IW-12, � ���E�����'� 
IW-23�19 „ 	�	��� ��'���	� „ IW-23U. C��	
��% �	�< 
 ������=� ������� 
	� IW-23 ������ [T^T4. ��'���	� ��� IW-27 �
��
����� �	��
��� Ž[b-1 
(�	�	�	� � 2-���E�����'� IW-12U) � j|130 (�	����������� '��<, 
�	��&�� 

 �	���
 ��'���	�	
 ��� '��	
��	
 �������
� IW-6).

�	�	��	 IW-12, IW-23 � IW-27 �����
�%� ������&���
���	 �� GK4 M 
>-
���
�, ��	�	���
�� �� ��::����'��	

� �	 Th1-����. C�	����	��� 
IW-23 „ ������&���
���	� �����
�� �� >-
���
� ������, � ��
�� ��	�	�-
�	��< �	������
��< ���
���� >-������	
 ���� Th17. IW-27 	���=����� 	� 
�
�� ������ '��	
��	
 �������
� ��	�	��	��<% 
���
��< ��	��:���'�% 
�� �	�<
	 �
��
��	
�����, �	 � �	
	�&���� GK4 M >-
���	
. ����
�	 ���	 
�	
����	, =�	 IW-27 � IW-35 �	��� 
�������< 
 
�=���
� �������	���� (��-
�����	����) :�
�	�	
, �	�
	�<
� �� ���E�����'� Y•i3 „ ��$��< 
�%=�-

	�	 :�
�	�� �������	���� >-
���	
 F}bX3.

Q
�
	
���
���
����
� -���
�� (CZW) (����. 2.32)  ��� ���	�	!���� 
�������
���� ����� '��	
����� „ IM0CZW, I0CZW � M0CZW. � ��� 
:��
 '�	�� �<�	 ����	
 SL03 (\ulti-G[F). /�� :�
�	�� ����
�%� 
	�	-
������������%&���, �	�
	�<
� 
���
�� ���� ������:�'��	
��� �	 
��	�	��	��� �	������
��< �	�� in vitro 
	�	��� ���	�	!��=��
�� 
 ���	
 
�		�
����
�%&��	 �	���
�. IW-3 	������� ����	��� $��	
�� ���
��	� 
�����
��, �	�
	�<
� �	������
��� �	�� �%��� 
	�	��� ���	�	!��=��
�� 

 ���	
, 
�	�� ���:	�����. Z\-G[F �	������
��� �	�� 
�
 ���$����� 
������	'�����	-�	�	'������� 
	�	���, ��
 � 	����<�	 
	�	��� �����-
�	'��	
 � �	�	'��	
J��
�	:��	
. Z-G[F � \-G[F ���'�� ������%��� 
�� �	��������� �	��� � ��::����'��	

� �		�
����
�%&�� 
	�	���. 
/�� :�
�	�� �� �	�<
	 	�����=�
�%� 
� � �
���	��< � ��	��:���-
'�% 
�	
��
	���� 
 ���	
 �
������� ���	
, �	 � ��	�	��� �
��
��	-

��< ��� ������ ��::����'��	
����� 
 ���
� (\-G[F „ ��
�	:���, 
Z-G[F „ �����	:���). \-G[F �=���
��� 
 ��::����'��	

� �	�	'��	
 

 ��
�	:��� � �	��
���� ��::����'��	

� �	�	'��	
 
 ���������� 

 ���
�. Z-G[F, �	���	 �����
�� �� ������	'������� 
��
< ���	�	!��, 

���
��� �	������'�% 
�	
��
	���� ��
	�	
�� 
 ���	
 �� 
	���	�	 
�	��� 
 
�	
	�	
.
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����
!� 2.32.  ����
�������
� 
	�	������������%&�� :�
�	�	


E����0 
	
�

'�
�
0 
�
��

B
�������	�� 
�����, �9�

Q����
0 
��
��!�	��

Q����
0 
�
5�	


&�!��0 
�
��

Z\-G[F 5~ 22 #�
�	:���, 
>-
���
�, 
NO-
���
�, ���	-
���<��� 
���
�, 
!��������<��� 

���
�

#�
�	:���, ����-
�	:���, !	���	-
:���, >-
���
�, 
���������� 
���-

�, ���	�	!��=��-

�� 
���
�

Z\-
G[FU 
� J�

Z-G[F 17~ 18-22 #�
�	:���, ���	-
���<��� 
���
�, 
!��������<��� 

���
�

�����	:���, 
!	���	:���, 
>-
���
�, ���	�	!-
��=��
�� 
���
�

Z-G[FU 
(1 '��<)

\-G[F 5~ 45J70 (�����) #�
�	:���, ���	-
���<��� 
���
�, 
!��������<��� 

���
�

#�
�	:���, 
���	�	!��=��
�� 

���
�

c-Fms

D�
�	� 
��
	�	-

�� 
��-
�	


12~ 32 ���	���<��� 

���
�

H��	�	!��=��
�� 

���
�, ;-
���
�, 
��=��� 
���
�

c-Oit

Flt-3-
������

19~ 26,4 ���	���<��� 

���
�

H��	�	!��=��
�� 

���
�, ��=��� 

���
�

Flt-3

Z-G[F, Z\-G[F � IW-3 ����
����	 ����
������%��� 
�
 ���	�	!����, 
�	�����&�� 4 � -������<��� �	����. *� ��'���	�� �	������ �	 2 �	�����-
������ '���, �� 	��	��� 
 �������
� ���	�	!���	
�� ��'���	�	
. \-G[F 
	���=����� 	� 	����<��� G[F. C� �������
���� �	�	� �������% �	��
�-
�� � ��&���
��� 
�
 
 ����
	���	�, ��
 � 
 �������	�
�����	� :	����. 
"�	 ��'���	� ����� 
��
���	=��� Ij-�	�	���� �	���� � 
�����
���	=-
��� �	���, 	�����%&�� �
��
�	��<% ���	���
����� (������	
���� !�	� 

�����-��	�		�
	���� „ �-Fms „ ��	��� �����	��� �� 
��< ��'���	�). ��� 
�
���
���� #-G[F � ��'���	���� ��	���	��� �� ��������'�� � �
��
�'�� 

�����.

�	�	������������%&�� :�
�	�� ��	��'���%��� !��	������<���� 

���
��� � :���	�������� � ��
�� �	�	'�����J��
�	:�����. Z\-G[F � 
IW-3, 
�	�� �	�	, ���������%��� >-���:	'�����. �	� 
������� ��
����-
��<��� ��	��
�	
 (=���� �����������	���%&�� ��'��	��) � ��	
	�����-
���<��� '��	
��	
 ������ � ��
��'�� 
	�	������������%&�� :�
�	�	
 
���=����<�	 
	��������, =�	 ���
	��� 
 �������% ����	�	!��. C�	����	 
���<�	 ������������� ������	'��	�	!�, =�	 �	��	
	������� ��
	����	� 
!�����'��� 
���	
, 
 �	� =���� ��������, �� ����:���%. /�	 �	����� 

������ �����	:��<�	�	 ���
	'��	�� �	 ��
��	� :	����� 
���
	, 
��<-
�� ����
������ ��� 
	��������. ��������� �� 	��	
� Z\- � Z-G[F 
�������%� 
 
����=��
	� ���
��
� ��� �������'�� ������	'��	�	!��, 
	��������	�	 '��	�	
��=��
��� 
	������
���� (	���=����, ����� ����	-
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��������	
 ��� ��=���� 	���	��
�� ���	��
���� � �.�.). Z-G[F �������%� 
��� �	������'�� ��
	�	
�� 
�	
��
	���� 
���	
 � �	�����%&�� ���	�<-
�	
����� ����'��	
���	� ���
	����� ��� 
	�����	
����� ����$���	�	 
���	�	!��.

$���
� ���
�
��7 ����
� (ZCW „ stem cell factor, c-kit ligand) c�
������%� 

���
� ���	�� 
	���	�	 �	��� (:���	������, !��	������<��� 
���
�), � 
��
�� ������ ���� 
���	
 
 ����	� !����	���<�	�	 ���
����. [GF ��&���-

��� 
 
��� �������������	� � ����
	���	� �	��
�� (�	������� 	�������-
�� 
 �����<���� ��	��	����=��
	�	 	�&������� 
��
���	=�	� =����). [GF  

��
��%� 
 ������ 
�	
�. "�	 �	��
��� ����� �
� �����<:����� �
���. 
��'���	� [GF „ �-�it „ 	������� ���	���
�����	� �
��
�	��<% � �	 �
	�� 
����
���� ����	
 
 Flt-3 � c-Fms (��'���	� \-G[F). ��� �
���
���� ZCW 
��	���	��� ��������'�� ��'���	�	
 � �� :	�:	�����	
����. ������=� 
������� ��	���	��� � �=������ XI 3O � \^X-
��
���.

#���'�� ���� [GF � ��	 ��'���	�� 	������ ��
�	 (����'�� steel)f 
� ��$�� 	�� ��	�
��%��� ���������� 	
���
� $����� � ����$����� ���	-
�	!��. #���'��, ����$�%&�� ������ ��������	� :	��� :�
�	��, 
���-

�%� ������ ��:�
�� ���
���� !����	��. �	
�����	 � ������� :�
�	���� 
[GF �=���
��� 
 �	��������� �������	�	��	��� ��
	�	
�� 
�	
��
	���� 

���	
, 	�����=�
��� �� ��	��:���'�%, �	������
��� ������ !���� ���	-
�	!��. [GF 	�	����	 
���� ��� !����	�	!�� � ���
���� ��=��� 
���	
, � 
��
�� ������ �	��	
�� :�
�	�	� ��� ���	'��	
 �� ������� KN1 � KN2. 

�	 ����
���� � ��	�	��=��
	� �
��
�	��� ��	����� � [GF �
	���
��� 
	������� :�
�	� Wlt03L- (Fms-like thyrosinkinase 3-ligand), 
 �	=������ � ���-
���� :�
�	���� �	������
�%&�� ������ !���� ����	�	!�� � ���
���� 
;-��:�	'��	
. [GF ������ �	�< :�
�	�� �	��� ���
	���� ����	�����	
.

'��
�
	� , �������
��%&�� 
����� ���	���<��� :�
�	� 
	�������� 
� 
�	�����	�	 ����������, �����	����� 
�$� ��� 	������� ���	��
���� 
���
	'��	
 (��. ������ 2.3.2).

2.5.6. 
�&�#E�#��(
 *����:��	�� 	�����%� �
�	�	���% ������ '��	
��	
. C�&�� �
	���-


	 �����:��	�	
 „ ����=�� � ��� ��	��
	
�����	� �
��
�	���. ; �	 �� 

����, �	�	��	 ������ '��	
����, 	�� �=���
�%� 
 ������'�� �������� 
��	'���	
. �	=������ !��� �
	���
 ������ �����:��	�� 
������ :�
�	��-
�� 
�	�����	�	 (� 
 ���=�� IFN �  �&� � ������
�	�	) ���������� � ������ 
	��	
����� ��� $��	
	�	 ���������� �����:��	�	
 
 
�=���
� ��=����� 
��������	
.

*����:��	�� ���� 	�
���� 
 1957 � +. *���
�	� ( A. Isaacs) � 
?�. @��������	� ( J. Lindemann) 
�
 ���	���<��� :�
�	��, 	�	�����%&�� 
�����:����'�% 
����	
 „ ����'������% 
������� �����'�:�=��
�% 
����������	��<, �����	������%&�%�� �� �	�<
	 �� 
����-����
�	�, �	 � �� 
������ 
�����. ; 70-� �	�� ���� 	������ 
������� �����:��	�	
 „ ���� 
I � II, ��	��'������� ������� 
���
��� �	� 
������� �����=��� �����-
�	
. >	��� �� ���� 	��������� �������	���� :��
'�� �����:��	�	
, =�	 
�	������	 	��	
����� ��� ���=������� !�	� ������ :�
�	�	
 
 '��	-

����. ��	���	
���� ���	
 �����:��	�	
 � �	��=���� ��
	���������� 
��	��
�	
 ���	 ��=��	 ��	����	�	��=��
	�� ��	��
	���
� !��� �	��
�� 
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���	
����

� ���=����<�	 ���$����	 
	��	��	��� �� ���	�<�	
���� 
 
����=��
	� 
���
��
�. *����:��	�� 	
������< ���
��� 	��������� '��	
����� � 
���
��� '��	
�����, ������������ 
 ���
��
�.

; ����	�&�� 
���� 
�����%� 12 (� =��	
�
� „ 9) 
��	
 �����:��	�	
, 
	�	���=����� ���=��
��� ��

��� (����. 2.33). �	 ��	�	��	��� 
����	-
�����
	
��< � 3 ������ ��'���	�	
 �� 	�E�����%� 
 3 �������
�. B	�<$� 

���	 
��	
 ����������� 
 �����:��	��� I ����P IFN � , IFN � , IFN � , IFN � , 
IFN 	 , IFN � , IFN � , � ��
��  ������� (� =��	
�
� IFN � , IFN �  � ������� �� 
	���������). >�� II, ����� 	�	���=�
$���� 
�
 �������� �����:��	�, 


�%=��� ������
����� =��� „ IFN � . C�������� ����
�	 ��� III �	������ 
3 �������
����� „ � 1, � 2 � � 3, ����
����� ��
�� IW-29, IW-28+ � IW-28; 
�		�
����
���	. IFN �  ����� 13 ����	
���	����, 	�	���=����� '�:���� 
(1, 2, 4…8, 10, 13, 14, 16, 17, 21) ��� ������
��� ��

���. ������ 
�� � ���-
�	
���	��< �����:��	�	
 
	����%��� 	����<��� ���	�. ��
	�	��� ���� 
��&���
�%� 
 ���
	�<
�� �����<��� 
��������, 
	�	��� �		�
����
�%� 
��	:	��� IFN �  (��������, � 2�, � 2•, � 2�). >�
�� 	����	�, 
 ����	�&�� 

���� 
���	 
�����%� 49 
������	
 �	��
�� �����:��	�	
. *����:��	�� 
���	
 I � III �����=�%��� �	 �	
�����'�� ���	
 (� =��	
�
� „ �		�
����
��-
�	 
 ��	�	�	��� 9� � 19~), ����=�% ����	�	
 
 ����� �����:��	�	
 III, �	 
�� I ���� �, =�	 	�	����	 ��&���
���	, �	 �����
�% �� ������ ��'���	��. 
IFN II ���� (IFN � ) 	���=����� 	� ������ �����:��	�	
 �	 
��� �	
�����-
���f ���
�� ��	 ��	�	��=��
	� �
��
�	��� 
	������ 	����	� 	���=����� 
	� ��
	
	� �����:��	�	
 I � III ���	
.

����
!� 2.33.  ����
�������
� �����:��	�	

E��0
��	
�

'�
0
�
0
�
��

B
����0
���	�� 
�����, 

�9�

Q����
0
��
��!�	��

Q����
0�
5�	
 &�!��0
�
��

�
� S
IFN �  
(1, 2, 4, 5, 
6, 7, 8, 10, 
13, 14, 16, 
17, 21)

9| 
(23 

����)

19…26 �����	'��	����� 
���������� 
���-

�, ��
�	:���, 
���	���<��� 

���
�

#�
�	:���, �����	-
:���, ���������� 

���
�, !	���	:���, 
>-
���
�, ;-
���
�, 
NO-
���
�, :���	-
������, ��:�'��	
��-
��� 
���
�

IFN^U 
(� 1J� 2)

IFN � 9| 20 �����	'��	����� 
���������� 
���-

�, :���	������, 
��
�	:���, ���	-
���<��� 
���
�, 
!��������<��� 

���
�

#�
�	:���, �����	-
:���, ���������� 

���
�, >-
���
�, 
;-
���
�, NO-
���
�, 
:���	������

IFN � 9| 24,4 ����
� ���'����
IFN 	 9| 25,2 �������	'���
IFN � 9| 22,3 �����	'��	����� 

���������� 
���-

�, ��
�	:���
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��	�
���� ����. 2.33
E��0
��	
�

'�
0
�
0
�
��

B
����0
���	�� 
�����, 

�9�

Q����
0
��
��!�	��

Q����
0�
5�	
 &�!��0
�
��

�
� SS
IFN � 12~ 20…23 Th1-
���
�, 

'��	�	
��=��
�� 
T-���:	'���, 
�� >-
���
�, 
NO-
���
�, 
NOT-
���
�

#�
�	:���, �����	-
:���, ;-
���
�, !��	-
������<��� 
���
�, 
>h2-
���
�

IFNZU1J
IFNZU2

�
� SSS
IFN � 1 
(IW-28^)

19~ 22,3 �����	'��	����� 
���������� 
���-

�, ��
�	:���

#�
�	:���, �����	-
:���, ���������� 

���
�, >-
���
�, 
;-
���
�, NO-
���
�, 
:���	������

IFN � -U
(IW-28U1J
IW-10U2)IFN � 2 

(IW-28S)
19~ 22,2

IFN � 3 
(IW-29)

19~ 21,9

; �����'� �� 

�%=��� IFN � , IFN �  � �������, 	������
�%&�� � =��	
�
�.

2.:.;.1. �	���-��
	� �
�
� S 
 SSS
*����:��	�� I ���� „ �	�	������ �	��
��� ����	� 19…26 
?�. ; ����
-

���� �����:��	�	
, 
�
 � ��������
��	
, ���	�����%� � -��������	
����� 
�=���
� (
 �����:��	��� I ���� „ 5 � -c�������). ����
���� IFN �  �
������� 
�
���, � IFN �  „ 	��	� �����<:���	� �
��<%. ����	��� �� ����=�� ����	
 
���
	�����	
����, �	��
��� �����:��	�	
 I ���� 	��=�	 �� ���
	�����	-

���. H	�	�	��� 
����� ������ �����:��	�	
 I ���� �	���
���� 40…60‚, � 
����� �����:��	���� I � III ���	
 „ 15…20‚. *����:��	�� III ���� ���%� 
����
����	� ��	���
	 
�
 � �����:��	���� I ����, ��
 � � IW-10.

����� �=��� ��, =�	 IFN �  „ ��	�� 
� �	�	'��	
J��
�	:��	
, 
IFN �  „ :���	�����	
, � IFN �  „ >-
���	
. ; ����	�&�� 
���� �	
����	, 
=�	 ���
��� 
���	
, ��	��'���%&�� �����:��	��, ���=����<�	 $��� � 
��� ������ �����:��	�	
 	�� ���<�	 ����
��
�%���. C��	
�	� ���	=��
 
�����:��	�	
 I ���� „ �����	'��	����� ����$���
����
� ���������� 

���	
 „ ������
����� �����:��	�-��	��'���%&�� 
���
� (IXG „ inter-
feron-producing cells) (���. 2.56). ��
 ��	�����	�< 
�$� (��. ������ 2.1.6), 
	�� '��
�����%� 
 
�	
	�	
�, �	���
��� 0,2…0,8‚ 	� =���� �	�	��
-
����	
 
�	
�. ?���	� 
����� ���	=��
 IFN �  „ �	�	'���J��
�	:���. 
��	�� �	�	, IFN �  ��
������%� !��������<��� 
���
�, :���	������, � 
��� 
�����	� ��:�
'�� „ 
�� ��:�'��	
����� ���	�	�����&�� 
���
�. 
D���	������ � !��������<��� 
���
� „ 	��	
��� ��	��'���� IFN � . "�	 

�������
�%� ��
�� �	�	'��� � ��
�	:���. *����:��	�� III ���� ��	��-
'���%���, �	-
����	��, 
���� ����=��������� ������ 
���	
. ;��	
�% 
��	�	��	��< 
 
����	�
� IFN �  ���%� �
��
��	
����� !��������<��� 

���
� ��������� 	�	�	=�
.

�	�
	�<
� ���� �����:��	�	
 	��	��� 
 ����'����<���, ��� �����
� 
������� � ��
��'�� !��� :�
�	�	
 ��������� �
��
�'�� 
���	
. *���
�	�� 
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%	�� $������ ������		��� 
���	
����

�����:��	�	
 ������ ���	
 „ ������ 
���	 :���	�	��=��
�� �
��
��	�� 

���	
-��	��'���	
, �.�. �	��
���, �
���
�%&���� � ����������� ��'��-
�	���� ��
�	:��	
, :���	�����	
 � ������ 
���	
, =�	 
 �	��� 
���
��� 
�
��
�'�% 
���	
. ��������, 
 ��
�	:���� � :���	������� 
 ����
'�� 
������� �����:��	�	
 ���
��% �	�< ������ �
���
���� TWU c	 �
	��� 
���������.

C��	
��� ����
�	�� �����:��	�	
 I ���� „ �
�������<��� � 	��	-
������<��� ��� 
����	
, �����
�%&�� �		�
����
���	 =���� TWU-3 � 

	�����'�% TWU-7JTWU-8, � ��
�� ��
������<��� ?��, �	�����&�� ����-
�����	
����� �	��
� G|Z, �����&�� ������	� ��� TWU-9. *���
�	���� 
�����:��	�	
 I ���� �	��� ���< ��
�� ��
	�	��� ��
������<��� �	��
���, 

 =����	��� @��, ��'���	�	� ��� 
	�	�	�	 ������ 
	����
� TWU-4JGK14. 
�������=��
�� ����
�	�� �����:��	�	
 �����
�%� ��
�� ������&���
��-
�	 =���� TWU. ; ����
'�� ���	
 �����:��	�	
 I ���� �������%� �=����� 

�
 \yK88-, ��
 � TUIX-��
������ ������<��� ���� (��. ������ 2.2.1). 
��%=�
�� �	�< ��� !�	� ����������� �����:��	�	
�� �������	���� 
:�
�	��� (IUF „ interferon-regulatory factor), 	�	����	 IUF3 (��� IFN � ) � 
IUF7 (��� IFN � ). �	
����� �	�< ������	
, �	�����%&�� 
 
���
� =���� 
TWU-3, TWU-7, TWU-8 � TWU-9, 
 !
�������� ���	
 �����:��	�	
 III ����. 
*����:��	�� !�	� ������ (
 	���=�� 	� �����:��	�	
 I ����) �	��� ���< 
����'��	
��� �����
��� IFN �  � IFN � .

������
� 	����	
���� �����:��	�	
 ������ ���	
 	�������%� 
��-
������ ��������� �
��
�'�� 
���	
 ��	��'���	
. *���
'�� ���	
 IFN �  

&��

�$
�

�

NK

�����
;


�
�
����
:

��!�
�#���

���*���
��
�
�"
��
��
�
�"!������

IFN�

�$

&
�. 2.:;. C��	
��� 
���
�-��	��'���� � 
���
�-��$��� �����:��	�� �
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� IFN �  ��� �
��
�'�� ��
�	:��	
 � 	�	����	 :���	�����	
 ��	���	��� 
�	����	=�	 �����	, 	���
	 ��������� ����
'�� 
�����=��
�� ��	
	�����-
���<��� '��	
��	
 (��
 
����	�
� �����:��	�	
 I 
����� ����������%� 
=���� 6…12 =).

*����:��	�� I � III �������
 ���%� 	�&�� ��� 
���	�	 ���� ��'��-
�	��. ��'���	� ��� �����:��	�	
 I ���� (IFN^U) �	������ 2 �	��
��� 
(IFN^U1 � IFN^U2, ��� � 1 � � 2), �����
�%&�� �	����	
���	. #	��
��� 
�����:��	�� I ���� �
���
����� 	��	
������	 � 2 �	��
�����, 
�����
���< 
����� ���� (���. 2.57). IFN+U1 �	������ 4, � IFN+U2 „ 2 
��
���	=��� 
�	����. #�������, 
 �		�
����
�� � 
	�	��� �
���
���� �����:��	�	
 
I ���� (
 =����	���, �  � � ) � 	���� � ��� �� ��'���	�	� ���
	��� 
 ������ 
�	������
���, �	 
	�'� �� 
������. �	����%�, =�	 !�	 	����	
���	 ���-
��=��� ��	���
	� 
 ��'���	��, � ��
�� 	�	����	����� 
�����
���	=�	� 
������=� �������, 
	�	���, 
 �
	% 	=����<, 	�������%��� ���	� �������-
%&�� 
���	
. ��'���	�� �����:��	�	
 III ���� �������
���� 2 �	��
���-
�� „ IFN^U1 � IW10U2 (�	������ '��<, 	�&�% � ��'���	�	� ��� IW-10). 
��'���	�� ��� �����:��	�	
 I ���� !
����������� �	�<$����
	 
���	
 
	��������, 

�%=�� ���
	'���, !��������<��� � !��	������<��� 
���
�, 
:���	������.

����
�����	� �
���
���� ��'���	�	
 �	��
��	� �����:��	�� 
���-

��� �� 	���	������'�%, =�	 ���
	��� 
 ������=� 
 
���
� �������. ��
 
� 
 ���=�� ��������
��	
, 	��	
��� :�
�	�� 
�����
���	=�	� ������=� 
������� 	� ��'���	�	
 �����:��	�	
 „ ���	������
���	 �
������� � 
��'���	�	� ���	���
����� �������
� Rax � �����
� ��'�	���� :�
�	�� 
[T^T. ; ������=� ������� 	� �����:��	�	
 I � III ���	
 �=���
�%� 
���-
�� Rax1 � Tyx2 (	�� �
����� �		�
����
���	 � � 1- � � 2-'����� ��'���	��). 

X

ST[T2

Tyk2 ]ak1

ISZWQ

IVW^

X

ST[T1

IWN�DU�E�E���E��

(������
���
ST[T

X

X

X

ST[T1�

]ak1 ]ak2
Src:�N

Vas

Vaf

M\K

M[XK

NW:[T
Z[S

X

IWN�J �D�D� E � E

(����
���
ST[T1�

X
C�,�,T[
MmCI
T[X
LMX
IWN�E
IN~S
WC�JV1
IVW

!�>�>

&
�. 2.:<. ����
��� ��'���	�	
 �����:��	�	
 I � II ���	
 � �� 
����	�����
�� � 
���������
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+
��
�'�� !��� 
���� ���
	��� 
 :	�:	�����	
���% :�
�	�	
 [T^T1 
� [T^T2 �		�
����
���	, � ��
�� [T^T3. D	�:	�����	
���� ��	��	���	 
��� �	�	- � �����	��������'�� �	��
�� [T^T � �� �	�����%&�� �����-
'�� 
 ���	, ��� �	��
��� [T^T �
���
�%��� � ?�� ��	�	�	���� �=���
	
 
���	
-��$���� � ����'���%� !
�������% !��� ���	
. ������=� ������� 	� 
��'���	�	
 �����:��	�	
 ���� III ��	��� � ��
	
	� ��� ��'���	�	
 �����-
:��	�	
 ���� I.

;����% �	�< 
 ������'�� ����
'�� ���	
 �����:��	�	
, � ���	
-
��$���� �����:��	�	
 (��� 	�
��� 
 ���	
 �� �����
�� �����:��	��) 
����%� �����
���'�	���� :�
�	��, ����
����� �����:��	�	
��� 
�������	����� :�
�	����. ?�� ����
���� !��� :�
�	�	
 ����
����	 
	����	
���� «������<…�����…������<». *����:��	�	
�� �������	���� 
:�
�	��, �����
�� �� ��	�	�	�� �����=��� ���	
, �=���
�%� 
 ����-
��=� ������� 	� TWU � ��
	�	��� '��	
��	
 (����. 2.34). ?	
����	, =�	 
3 :�
�	�� !�	� ������ (IUF3, IUF5 � IUF7) ���	������
���	 �=���
�%� 

 ����
 '�� ���	
 �����:��	�	
 ���� I ��� �
��
�'�� 
 ���	
 =���� 
TWU. �	����
� IUF-3 c �����	�����	� [T^T1J[T^T2 
����	�����
��� 
� �=���
	� I[UY ( IFN-stimulated regulatory element), �
���
���� 
	�	�	�	 
��	��	���	 ��� !
�������� �	�<$����
� �����:��	���
������ ���	
. 
�		��	$���� IUF3 � IUF7 ��� !�	� 
����� �� �		��	$���� !
�������� 
IFN �  � IFN � . C 
�������	� �	��:��
'�	���<�	��� !��� :�
�	�	
 �
�-
�����<��
�%� ����		������� �	������
�� «
�
�%=����» �� ���	
, ���
	-
��&�� 
 ����$���% ��::����'��	

� � �	��	����� ���:	'��	
, 
	���
-
�	
���% ��	�
����� 
�	�����	�	 ���������� (
	��������), 	��������% 
������
�	�	 ������	�	 	�
���.

����
!� 2.34. >����
���'�	���� :�
�	�� �� �����
� �����:��	�	
�� �������	�-
��� :�
�	�	
 (IUF)

$���
� �	��!
����
� 
-���
��, 
��!���
��

B
5�	
 (��	�) �
�������
� 	
����� ��	
�

IUF1 *����:��	��
���	
 I � II

H��� �����:��	�	
 
���� I

?�:�
� 	����	
���� iN}[ � 
IW-12. �������� �	�������� 
�� -, GK8 M��  >-
���	
, ����$�-
��� Th1-	�
���. Q��	�=�
	��< 

 ���	����������

IUF2 *����:��	��
���	
 I � II

H��� �����:��	�	
 
���� I, �����	���� 
IUF-1

����$���� ���
���� NO- � 
>-
���	
, �	
�$���� ��	
�� 
�����:��	�	
 ���� I, 
	�����-
���<�	� �	������� 
	��

IUF3 TWU, 
����� *����:��	�� 
���� I

����$��� ����
'�� IFN � , 
����������	��< 
 $	
�, ����'�-
�	
���	�� ���	�	���������	�

IUF4 >-
���	=��� 
��'���	�, S-
��-
�	=��� ��'���	�, 
TWU, '��	
���

H��� W-'��� ����-
�	��	�����	
, 
GK20, GK23, IW-4, 
I[UY

@��:	��	��:���'��, ��	��-
��� �	��	����� >- � ;-
���	
, 
�������� ��	
�� �����	��	��-
���	
, 	��������� ���	���<�	�	 
	�
���
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��	�
���� ����. 2.33

$���
� �	��!
����
� 
-���
��, 
��!���
��

B
5�	
 (��	�) �
�������
� 	
����� ��	
�

IUF5 IFN � , 
�����, 
|53

H��� �����:��	�	
 
���� I, ���	
��	
, 
:�
�	�	
, 
	���	-
����%&�� 
���	=-
��� '�
� � ��	��	�

C�������� 
	��������<��� 
���
'�� � ��	��
	
������� 
��&���

IUF6 ��� ������ ��� ������ ��� ������

IUF7 IFN � , TWU-, QD, 
YSV 

H��� �����:��	�	
 
���	
 I � II

�	������ !
�������� ���	
 
IFNA � IFNBf 	�������� ��&��� 
	� 
�����	� ��:�
'��

IUF8 IFN � I[UY C������
�� �����	'��	����� 
���������� 
���	
, �������� 
�	�������� GK8 M >-���:	'�-
�	
, 	��������� 	�
��� �� 
TWU-3, TWU-9

IUF9 *����:��	��
���	
 I � II

[T^T2, [T^T2 ����$��� ������=� ������� =���� 
��'���	�� �����:��	�	


����	��� 
�� �	� �
	���
	 �����:��	�	
 „ �� ��	�	��	��< 	
���
��< 
����	� ��	��
	
�����	� �����
�� (����. 2.35, ���. 2.58). ��	��
	
������� 
�
��
�	��< ����	��� 
��	
� � �����:��	�	
 ���� I ( � , � , � )f 	�� ���<-
�	 
�������, �	�� � ���
�
����� ���
	�<
	 ��������� � �����:��	�	
 
���� III. Q IFN �  !�	� ��� �
��
�	��� 
������ ���=����<�	 ������. 
?�� ��� ����'�� ��	��
	
�����	�	 �����
�� �����:��	�	
 ��	��	���� 
!
�������� ���� ���	
. C��� �� !::�
�	
 �����:��	�	
 ���	
 I � III 
�	��	�� 
 ���� 
 '�� !
�������� ����  ��	����
 ����� U „ ��������	-
���	
	� 
�����, 
	���	����%&�� ��	'���� �����
���'�� � �������-
'��. ������������� ��	:������ �
��
������� ��� 
����	�����
�� � 
�
������ �<�	� ��� 
����	
 � :	�:	�������� :�
�	� eIF2 �  (Eukariotic 
initiation factor 2� ). /�	 ���
	��� 
 :	����	
���% 
	����
�� eIF2 � …
ZKX…eIF1� , ��������%&��	 �����
���'�% ��� 
 ��:�'��	
���	� 

����	� 
 ���
�.

?���	� �������� ��	��
	
�����	�	 �����
�� �����:��	�	
 �
���� � 
!
��������� ���	
, 
	����%&�� 2•5•-	���	��
 ��	������������, „ ���<-
��:��������% �������, 
���������%&�% ������ 2•5•-	���	��������	
. 
��� �
���
���� 2•5•-	���	��������	
 � ���
��
�	�  �����	� W ��	��-
�	��� ��������'�� !�	�	 :�������, �	��	
	���%&���� ��	 �
��
�'���. 
+
��
��� ������ W 	������� !��	��
 �����	� �
��
�	��<%P 	�� ���&��-
���� 	��	'��	=�=��% 
������% ���. >����� ���< �������'�� ��	��
	-

�����	�	 �����
�� �����:��	�	
 �
���� � ����
'��� ���
	
 #�+. /�� 
���
� �������
�  �������	
 	�����%� �
��
�	��<% H>D���. #�+ ��	�	-
��� 
 ���	��	�
� 
 	���	������ 
	����
��, ��������%&�� �����
���-
'�% 
������� ���
	
 � ������ !���� �������	�	 '�
 �� 
����	
. ;����� 
	�����%� ���	� ��������	
, ��	
���%&�� ��� �	��
��%&�� �
��
�	��< 
�����:��	�	
.
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����
!� 2.3:. B�	�	��=��
�� !::�
�� �����:��	�	
 ���� I

��
�	
� 	� 
���		�� 
���
��

B�7�	
��� �����
#���
� 
��
��	�	
�

����	� ��	��
	
����-
�	� �����
��

*���
'�� 2•5•-	���	�����-
������������, ���
	��&�� 
 
�������'�� 
�����	� ���.
*���
'�� �1-
�����, 
�	��
��%&�� �����
�'�% 

�����.
*���
'�� ���
� #�, 
���-

�%&�� ����������	��< 
 
��:�'��	
���% 
����	�

��	:���
��
� � ��=�-
��� 
������� ��:�
'�-
	���� ���	��
����

Q������� ��&��� 	� 

�����
���	=��� ���	-
���	


+
��
�'�� �����	��=��
	�, 
:��	'�����	� � ��
����'��-
�	� �
��
�	��� ��
�	:��	
.
�������'�� ��::����'�-
�	

� � �	
�$���� �
��
-
�	��� ���������� 
���	
 � 
!
�������� ��� 
	�������-
��%&�� �	��
��.
Q������� 
����	�
� ��	-

	��������<��� '��	
��	
, 
IW-12, IFN� .
Q������� ��::����'��	

� 
>-������	
 ���� Th1, �����-
��'�� 
���	=�	�	 ������	-
�	 	�
���

?	�	������<��� 
!::�
�� ��� ��	��
	-

�����	� ��=����

��	��
	-
	���	��
	� �����
��

+
��
�'�� ������
����� 

�����	
.
Q������� !
�������� \]G-I 
� ��������'�� 	���	��
	�	 
�������� >-
���
��.
�	��
����� ��	��:���'��.
*���
'�� ��::����'��	
-

� 
���	
.
+�������	����	� �����
��

@�=���� �����	��
���-
��� 	���	���, ���
	�	


IWN!I!�
�� !

!
! !

���
���
"!
���

����


����!
�����

�

*�!V !

=�����
�
����

� :
� Š�#�|��


��!���:
����!eIW2;!


�

�#�:
�� �!���
���
��
�!
�!)#���
���? !

%���*���

�!

����
�
� �!
���������!eIW2[ :

ZDX:eIW2B
!

�������

�!
��������!
���
���
��

 !

-�������
"!�����!�?!!
6(0=�*�!���������!
�

��

��7 !

%�
 ����
*��
"!
�����!�? !

�������

�!
���
���
��

!
�
�#�
�?!������ !

&
�#��
"!
2ŠRŠ:��
 ����

:
����

����*�

9

��*!
2ŠRŠ:��
 ����

:
�����

���
���
"!
)
���
��
#����*�!
6�
����!�.��*�!L7

��������

�!
�
�#�
��!
s�.�

&
�. 2.:8. #�������� ����	�	 ��	��
	
�����	�	 �����
�� �����:��	�	
 I ����
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*����:��	�� I � III ���	
 ��	�	��� �����
��< ��&��� 	� 
�����
��-
�	=��� ���	���	
 (�� �	�<
	 
����	
, �	 � ��
	��
�����, ����	
, 	��	-

���	=��� �������	
). � =���� ���	���	
, 
 ��&��� 	� 
	�	��� �	
����� 
�	�< �����:��	�	
 I ����, 	��	��� ��
	��
�����, ��������, �	
�	������, 
���$�����, 
������, ��������, ������	�	��. ; 	��	
� ��&����� �
	���
 
�����:��	�	
, � ��
�� �� ��	��
		���	��
	� �
��
�	��� ����� ��	�	�-
�	��< �����:��	�	
 I ���� (	�	����	 IFN �)  �����
��< �
��
�	��< 
���	
 

�	�����	�	 ����������. �� �
����< 
�����=��
��� ��	
	��������<��-
�� '��	
�����, �����:��	�� I ���� ��	�	���
�%� ���
���% 
	��������, 
�����
�� !
�������% �	��
�� �������, :��	'������% � ��
����'����% 
�
��
�	��< ��
�	:��	
. C�� ���������%� �
��
�	��< ���������� 
���	
, 
������
����� 
�����	
 � '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
. ;����% �	�< 
������ ��
�� �����	�������	���� �
��
�	��< �����:��	�	
, ��	�
��%-
&���� ������&���
���	 
 �������� Th1-��
����	�	 
���	=�	�	 ��������-
��. ��
 =���< '��	
��	
	� ����, �����:��	�� I ���� 
���%� �� !
�������% 
���� '��	
��	
 (��������, IW-12, IFN � , IW-15), � ��
�� �� ��'���	�	
f 
���=�� ����
��� �����
�� (��������J	���������) �	��� 
��<��	
��< 
 ��
�-
���	��� 	� �	�� �����:��	�� ��� ���	��	�	 ��	
�� 
����	�
� '��	
���. 
;���	 	������<, =�	 �����:��	�� I ���� �����
�%� !
�������% ��	��
-
�	
 ���	
 \]G-I. /�	 �
	���
	 ��	��	���	 �=���
��< ��� ���	�<�	
���� 
IFN �  ��� ��=���� 
������� ���	��
���� � 	���	���, �	�
	�<
� �����-
��� !
�������� \]G-I �	
�$��� !::�
��
�	��< '��	�	
��=��
�� >-���-
:	'��	
, �	 �	��
���� �
��
�	��< NO-
���	
. �� �����	�������	��	� 
�����
�� IFN �  	��	
�� ��	 �	�	�����<��� ������
��=��
�� !::�
� ��� 
���	������	� ���	��
���� >-
���	=�	� ����	�� „ ��������	� �
���	��. 
��
	��', 
����� ��&����� !::�
� �����:��	�	
 I ���� ��� 	���	��� „ 
�� ������	��:�����
�	� �����
��, ���������	� ��� �
��
�'��  ��	����
�-
���� + �  ��������'�
���� � ��
	������ 
 
���
� '+#D. ;�� ��	�
����� 
�
��
�	��� �����:��	�	
 I ���� 
��	���'�:�=��.

2.:.;.2. �	���-��
	 �
IFN �  (��. ����. 2.31) �������� 
 �������
� �����:��	�	
 	�	�	� ����	. 

"�	 ��	��
	
������� �
��
�	��< 
������� ����	, 	���
	 	� 	������� ���<-
��� �����	�������	���� �����
��� � �������� 	��	 �� '������<��� ���� 

 ������'�� ������
�	�	 ������	�	 	�
���.

H�� IFN �  ����	�	��� 
 12-� ��	�	�	��. #	��
������� ����� �	�	��-
�� IFN �  �	���
���� 18 
?�. ; ��
����	��� 	� ������� ���
	�����	
���� 
�	��
��� �	��� �������< ����� �� 20 � 25 
?�. ?����<:����� �
��� 

 �	���
� �	��
��� IFN �  	������
�%�. +
��
��� :	��� IFN �  �������
-
���� 
 
��� ������. H	�	�	��� ����� IFN �  � ������� ������ �����-
:��	�	
 �� ��	�����
�����, �	�� ���< ��	���
	 
 ��	�������
���	� 
	�������'�� �	��
��. ; ����
���� IFN �  ���	�����%� � -������<��� �=���-

� (6 � -��������).

IFN �  	�����%� ������&���
���	 ���:	����� 
 ���
� (���. 2.59). 
; 	������
�� ������	�	 	�
��� 	��	
��� ��	 ��	��'���� „ NO- � NOT-

���
�, ��� ������	� 	�
��� ���
��� ���	=��
	� IFN �  ����	
���� 
>-���:	'��� „ '��	�	
��=��
�� GK8 M >-
���
� � 	�	����	 Th1-
���
�. 
�	
����	, =�	 IFN �  �	��� ��������	
��< � ����	����� 
���
�, 
 �	� =���� 



2272.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

��
�	:��� � ���������� 
���
�. +
��
�'�� >-
���	
 =���� TGU ������� 
���=����<�	 �	�<$� 
������, 
 �����<���� =��	 ��
����� 	����	
����	� �% 

����	�
� IFN �  �	��������� =���� 48…72 = �	��� �������'�� 
���	
.

�	�
	�<
� IFN �  „ 	��	
�	� ��	��
� Th1-
���	
, 
�� :�
�	��, �����
-
��%&�� ��::����'��	

� >-������	
 �	 ���� Th1, ����	 ��� 
	�
���	 
��	�	���
�%� !
�������� ���� IFNG. ����� '��	
��	
 !
�������% !�	�	 
���� 
 ����	�<$�� ������� ���������%� IW-12 � IW-18, ����	��� !::�
-
��
�	 �����
�%&�� 
 
	�����'��. /
�������% ���� IFNG ����'���%� ��� 
�����
�%� ��
�� IW-23 � IW-27. � 
�����
���	=��� :�
�	���, 	�������-
%&�� 

�%=���� ���� IFNG, 	��	��� �����
���'�	���� :�
�	�� [T^T-4, 
=���� 
	�	��� ����������� �����
�� IW-12, � 	�	����	 T-•et. /
�������� 
T-•et, 
 �
	% 	=����<, ��
���� 	� IFN � , 
 �����<���� =��	 :	��������� 
����� �	�	�����<�	� 	�����	� �
���, �����������%&�� 
����	�
� IFN �  
Th1-
���
���. ��	�� �	�	, IFN �  ����������� 
����	�
� ��
�	:����� 
� ����������� 
���
��� IW-12. >�
�� 	����	� ��	���	��� :	����	
�-
��� :��
'�	���<�	�	 ������� IW-12…IFN �  (���. 2.60). �	�
	�<
� 
 	��	
� 
��&��� 	� ��	��� ���	���	
 ����� �
��
��� 
	��������<��� ���
'��, 
����$���� !�	�	 ������� ���
	��� 
 ���
���% �����	��:�'��	
.

��'���	� IFN �  ����������� 
 �������
� �����:��	�	
�� ��'���	�	
. 
C� ����� 2 �  (IFNZU1) � 2 �  (IFNZU2) '���. #	��
��� IFN �  ��������� � 
2 � -'�����, �� 
����	�����
�%&��� ����� �	�	�. ����� 
 � -'���� ���-
�	�����%��� � -'��� (��. ���. 2.57). ; �����<���� �
���
���� � IFN �  �
�� 
�����	
 ��  ��	���	��� �
��
�'�� ���	���
���� Rax1 � Rax2, �
������� � 
'����� ��'���	��. ; ������=� ������� 	� IFN �  ��������� �=����� :�
�	� 

NK
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���
�-��$��� IFN �



�
��� 2. ������		�� 
���	
���228

[T^T1, :	�:	���������� Rax-
������� ��� ����	� 
	���
�� � ��'���	-
�	� � �	�
����%&���� ��������'��. ?������� [T^T1 ��������� 
 ���	 � 

����	�����
��� � �=���
��� Z^[ ( gamma-interferon activated sequence) � I[UY 
(��. 
�$�) ��	�	�	���� :�������	
 ���	
-��$����. ?	�	������<��% �	�< 

 ������=� ������� 	� ��'���	�	
 IFN �  ����%� :�
�	�� [T^T-3 � [T^T-5, 
� ��
�� :�
�	��, 
	�	��� �����
�%� �	�	������<��� ������<��� ����, 
 
�	� =���� \^X-
��
��, ���
	��&�� 
 :	����	
���% �����
���'�	��	-
�	 :�
�	��, �=���
�%&��	 
 �
��
�'�� ���:	'��	
 „ NF-+>. ;���	 ��� 
�����
�� IFN �  �� 
���
� �
��
������� �	�<$� 200 IFN � -��
������ ���	
. 
��
	�	��� �� !��� ���	
 �
����� �� ���. 2.61.

��'���	�� ��� IFN �  !
���������%� ���
��=��
� 
�� �	����'�� ���
	-
'��	
, � ��
�� !��	������<���, !��������<��� � ��
	�	��� ������ 
���
�. 
C��	
��� ��$��� �����
�� IFN �  „ �	�	'��� � ��
�	:���. ��� �	�	&� 
IFN �  Th1-
���
� �
��
���%� ��
�	:���. /�	 ���
	��� 
 �
��
�'�� !
�-

������� 
;!
��
��
�
��!�����


PAMP or 
Pathogen

<�!� 
IL,12 p3:p40/ 
CD11= � %�.

NF,��

STAT1

STAT4/ 
STAT1/ 3/ :> 

Jak1
�,bet

IL,12

IL,12R 
@CD212E

IFN�� R 
@CD11=E

IFN��

IFN�� ;!IL,12R � 
%�.

0:�����


&
�. 2.;O. �	�< IW-12 � IFN � 
 :��
'�	���<�	� 
����	�����
�� ����	����� 
���	
 
� >-���:	'��	




2292.5. ������
%	�� $������ ������		��� 
���	
����

������� ��
�	:����� ��
	�	��� :������	
, 
 �	� =���� 	�
����
����� �� 
:	����	
���� �
��
��� :	�� 
���	�	�� �, =�	 	�	����	 
���	, �� !
�-
������% ����'����<�	� N}-������� � 	����	
���� N}. �	����
� ����
�-
�	
 
���	�	�� � ������� ������ ��	��	��� ��� 
�����
���	=�	�	 
�����-
�� ����	��� ������������ ��
�		�������	
, ��
��, 
�
 ��
	��
�����. /�� 
�	����� 	�������%� �	�< IFN �  
 �������'�� 
���	=�	�	 ������	�	 	�
��� 

	��������<�	�	 ����, �.�. :��
'�� !�	�	 '��	
��� ��	�
������ 
 �	�<$�� 
������� 
 ���
�� ������
�	�	, =�� 
�	�����	�	 ����������.
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 �
��

Vaf

M\K

M[XK

NW:[T
Z[S

X

IWN�J

IWN�JV

/
���
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&
�. 2.;1. ������=� 
�����
���	=��� ������	
 ��� �����
�� �� 
���
� IFN �



�
��� 2. ������		�� 
���	
���230

&>?@B>
;���	� ��	�
����� �
��
�	��� IFN �  „ �������� !
�������� �	��-


�� \]G-I � 	�	����	 \]G-II �� �	
����	��� ���������� 
���	
, 
��
�	:��	
 � ������ +��, � ��
�� �������'�� ��	'������� �������	
 
����� ����
'�� �����	��	����	�, =�	 	�	����	 
���	 ��� !::�
��
-
�	� ��������'�� �������� „ ���
	
	�	 �	����� ������
�	�	 �����-
�	�	 	�
���. >�
�� 	����	�, IFN �  �	��	 ���������
��< 
�
 :�
�	�, 
�����
�%&�� �� ���
� 
�	�����	�	 � ������
�	�	 ����������.

"�����
����� ��������� „ :��	������=��
� ���
��� 
������ 
����������, 	��	
����� �� ����	���
���� =����	���� � 	������ 
	�������	
, �� �����$���� � �������� �� 	��������.

/::�
�	���� 
���
� 
�	�����	�	 ���������� „ ���
	'��� ����	-
���	�	 ���� (�����	:���, �	�	'��� � �� �
���
�� :	��� „ ��
�	:���, 
���������� 
���
�, � ��
�� !	���	:���, ���	:��� � ��=��� 
���
�) � 
��
	�	��� ���:	����� 
���
�. ���
'�� 
�	�����	�	 ���������� ����	 
�
����� � 
	���������, �� :	�� 
	�	�	�	 	�� 	��&���
��%���.

L����	���� � 	������ 	�������� (���	����) ����	���%��� �	 �	��-

����, ����
������ ��� ������ ����� 
	����������. *�	��� !�� �	��-

��� ���	������
���	 �
����� � ���	����	��<% ��
�		�������	
. 
/�� �	��
��� „ X^\X ����	���%��� ��'���	���� ���
	�<
�� �����, 
����	�	������� �� �	
����	��� 
���	
 (TWU, ��
���	
�� ��'���	��), 

����� 
���	
 (N}K � ������ ��'���	��) ��� 
 �
���
�� ���
	���� 
(
	��������, ������
���� � �.�.). ��'���	�� ����������	
��� ����-
��=��
�, �� =���	 	��	�����<�	 ��
���
	 (�����
�).

H��
��� �������� 
�	�����	�	 ���������� ��� ��&��� 	� ��	- � !��-
��	��=��
�� ���	���	
 „ :��	'��	� � 
�����
���	=��� �����$�����. 
D��	'��� '��������
����	 �������%� 
 ���	����� �� �=�� ���	��
����, 
����	���%� X^\X ��� 	��	���� „ ���
�, 
�������
����� 
���
��� 
	�������� � :�
����%&���� �� ���	����� (
	�	������ 
	���������, 
������
����� ��������, ������
����) � �	��	&�%� 
	���������. ; :	�-
����%&���� :��	���	�	�� ��	���	��� ����� :��	'����	
���	� 
���
�. 
#�������� ������ 

�%=�%� ��
������� �����, �����
�� �
��
��� :	�� 

���	�	�� � ��	��, ��
����'����� ������	
, 
���	���� ���
	
 � ������ 
:�
�	�	
. �	���$�� 
���
� ���&����%��� :���������.

��&��� 	� 
����	
 	��	
��� �� �	��
����� �����
�'�� �� ��
���-
�	
�� 
���	� �����:��	���� � �����$���� ��:�'��	
����� 
���	
. 
C��	
�	� ��	��'��� �����:��	�	
 „ �����	'��	����� ���������� 
���-

�. ������� ��:�'��	
����� 
���	
 	��&���
��%� ������
����� 
����-
�� (����	
���	��< ���:	'��	
, ����	���%&�� ������	���� �	��
���).

;����� 

��� 
 ��&��� 	� ���	���	
 
 ������� 
�	�����	�	 �����-
���� 
�	��� ���	���<��� :�
�	�� ������� 
	���������, ������
����, 
��
����'���� ������� � �.�. ; �������'�� 
�	�����	�	 ���������� 
	��	
��� �	�< ����������� '��	
����.

;�	������� ��������� �� ����� ��������	
 ����
'�� �����	�	-
��=��
	� ������.



����� 3
���;&���(/ ������&�&

 C��	
��� 	�	����	��� ������
�	�	 ����������, 	���=�%&�� ��	 	� 

�	�����	�	 ����������P

������
��� ��������� ��
	���'�:�=��, �	�
	�<
� 	� �����
��� 
��	��
 ����
�����<��� =����	���� �	��
�� „ �������	
f

 ������
�	� ���������� !::�
�	���� 
���
� �� ����	����	
���, � 
:	�����%��� 
 ��	'���� ������	�	 	�
��� �� ������� de novof

 �����<���� ������
�	�	 ������	�	 	�
��� :	��������� �����	�	-
��=��
�� �����< (�����< 	 
����=� � �������	�), ��
	��%&�� � �����-

�%&�� 	�
�� �� �	
�	��	� �	��������� ��������.

3.1. "������H@ �����!	�MN
� �	�
��	H

C��	
	� ��� �	������� ����	�� ������
�	�	 ���������� �
��%��� 
������ 	 �	��
����, ���'�:�=��
� ����	���%&�� =����	���� �������'��. 
��&���
��� ��� ����	
���	��� �����������	���%&�� �	��
��P �����	-
��	������J�������� � TGU �
�� ���	
 „ ��  � �� . ;�� 	�� ��&���
�%� 
 
:	��� ���������� ��'���	�	
 ���:	'��	
, � �������� „ ��
�� 
 
��� 
�
	�	���� ����
	����� �	��
��.

3.1.1. 
��������?����(O��&�&���
  ���
��� �� �����������	���%&�� �	��
�� ���� 	�
���� �	�
��0

�� , 
	�	��� 
 ����	�&��� 
������ ���=��� �	���� ������ �	��
�� !�	� 
������. �
	���
��� ������� 	�����%� ���
	
�� �	��
���, ����
����� 

���	
��
���
	��
 . >�
�� 	����	�, ������ «�����	��	����» 	������� 
����=��
�% ����
���� �	��
��� ��� �=��� �� ���'�:�=�	��� 
 
	�
���-
�	�� ��������, � ������ «�������	» 	��������� :��
'�	���<��� �
	���
� 
�	��
��� � �=���
��� ���'�:�=�	��< 
	�
����	�	 �����	��	������ 
 
	��	$���� �������	
 (	��=�	 ��	=��%�, 
 
�
	�� �������� �����
���� 
��������, �������� �������� 
 ��=<��� ��
	�	�	=�	�� ��<������). ��
 
��� 	���=��	�< 
 ���
� 1, �����	��	������J�������� ��&���
�%� 
 2 :	�-
���P ��������	� (
 �	���
� SGU) � ����
	���	� (�	���
���	 ��������).

+������� ���� 	�
���� 
 1890 �., 
	��� /. B����� ( E. Behring) � 
�. �������	 (G. Kitasato) �����	
���, =�	 ��
	�	�
� 
�	��
	
, 
	�	��� 


	���� ��:�������� �	
���, ���	������� ��	�	��	��< ���������	
��< 
!�	� �	
��� � 	
���
��< ��=���	� �����
�� ��� ��:������	� ��:�
'��. 
*����	��	������ 
�
 ����	
���	��< ���
	
 ���� ���
	��=��<�	 
��
��-
�� ���	�	� !��
��	:	���� 
	 :��
'��� ��
	�	�	=��� � - � � -��	�����	
 
{+. >������� ( A. Tiselius), 1937z. �	��� 	�� ���� 	=�&��� ���	���� ��	��-
�	���:�� � �	�
������� ����
����	�� ���=���% � �	�	&<% 	�����=���	-
�	 ��	��	���� {�. �	���� ( R. Potter)z � 
	�����	
����� �����<:����� �
���� 
{?�. /���<��� ( G. Edelman)z. B	�<$	� 

��� 
 ���=���� ������� 
����� 
������	
���� �	�	������ 	���	��
�� (����	����) �����	��	�����	
 

…

…

…
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{�. #��<$���� ( C. Milstein)z, 
	�	��� 
 
	��=�	� �=��� ���
��� 
 �	�����% 
������	��	� ����	�	��� {H. ������ ( G. Kohler), �. #��<$����, 1975z, �	�
	-
��
$�� �	��=��< �	�	
�	���<��� �������� ������	� ���'�:�=�	���. ��� 
�	�	&� ������	� �	��	 �	��=��< �	�	
�	���<��� �������� ��	��	���	� 
���'�:�=�	���. ��
	��', 
 
	�'� 1970-� �	�	
 �. >	����
� ( S. Tonegawa) 
	�
��� �	��
������� 	��	
� :	����	
���� ����		������ �����������	�-
��%&�� ��	�	��	��� ������� � 	����� �
����� �	����=��
	� �������	�
� 
�����	��	�����	
�� ���	
.

3.1.1.1. /��
�	
� 
���	
��
���
	
�. �
�
����
�	�� !��

 ����
	����� �������� � ���������� �����	��	�����	
�� ��'���	-

�� �����=�%��� �	�<
	 ���	����� �
	�� �-
	�'�
	� =����. ; !�	� ���
� 
�����	���� 	�&�� ����
������ 	�	����	��� ���������� � ����
	����� 
�	��
�� �����	��	�����	
.

#	��
��� �����	��	�����	
 �	��	�� �� �
�� ���	
 �	����������� 
'���� „ ������7  (H „ heavy) � ����
7  (L „ light). >�
 ����
����� �	�	���-
��� �����	��	����� �	������ �
� �- � �
� W-'���, ����	�	������ ���-
�����=�	 � �	��������� �����<:������ �
����� (���. 3.1). "�����
����� 
�����<:����� �
��<, �	�����%&�� �- � W-'���, �	
��������� ������
	 	� 
�-
	�'� ���
	� '���. �-'��� �
�����%��� �����=��� =���	� �����<:��-
��� �
����, 	 =�� ����� �
����	 ����. #	��
��� �����	��	������ �	��	 
�����$��< �	 	����<��� �	����������� '���� 
	�����	
������ �����<-
:����� �
����  ����	�����	�	� ���  ���
���	�����	�. @��
�� '��� �	���-
��� 2, � ������� „ 4…5 �	�	�	��=��� �������� „  �
��	� . /�� �������� 
	����	
��� �������	 110 ����	
���	����� 	����
��� � ���%� ��	���% 
��	�������
����% 	�������'�%, ����������	
����% 	��	� �����<:���	� 
�
��<%, �	 �����=��� :��
'��. #	��
������� ����� W-'���� „ 50…60 
?�, 
�-'���� „ 100…120 
?�, �	�	���� �����	��	������ „ 150…170 
?�.

;	 
��� '���� N-
	�'�
	� �	��� �=���
��� 
 ����	���
���� ��������. 
H��
��% �	�< ��� !�	� ������ ��	�������
���	� �		�
����
��, ��� 
	�-
����������	��<, �����������	���%&�� =���� �	��
��� �����	��	������ 
� ����	���
����� !���	�	�. ���'�:�=�	��< �����	��	�����	
 	�����-
������ ���
�=�	� ����
���	� �����������	���%&�� �	���	
, ����
����� 
 ���
����*	��
 , ��� _-�
��	��
 (	� variable). V-�	���� ������� � ���
�� 
'���� (V ]  � V W) �=���
�%� 
 :	����	
���� ��������
���
�%&��	 �=���
�, 
��� �
��
�	�	 '����� �������.

����
���� 	����<��� �	���	
 �	��
��� �����	��	������ �	��	����. 
�	!�	�� �� ����
�%�  �
	���	�	��
,  ��� / -�
��	��
 (	� constant). ; �	���
 
W-'��� 
�	��� 1 �-�	��� (� W), �-'���� „ 3 ��� 4 �-�	���� (G ] 1, G] 2 � �.�.). 
�-�	���� 	�������%� !::�
�	���� :��
'�� �����	��	�����	
, �� �
�-
������ � ����	���
����� ��������, � ���������=����� ��� 
����	�����
�� 
� ��'���	���� 
���	
, �
��
�'�� 
	��������� � �.�., =�	 ��	��	���	 ��� 
�������'�� !::�
�	���� :��
'�� �������.

 ��	����� ���&����%� �	��
��� �����	��	�����	
 �� :��������, ��� 
!�	� �	� 
	������
��� ������ ��	���� �	��	 �	��=��< �����=��� ��	-
��
�� (���. 3.2). >�
,  ������ ���&������ �	��
��� �����	��	�����	
 �� 
2 ���� -�����	�
�  „ Wab (Fragment antigen binding) � Wc (Fragment cristallizable). 
*� �	��
��� 
�&�������� �
� Fa•-:�������� � 	��� Fc-:�������. ��
 ���-



2333.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

���� �� ���
����, Fa•-:������� �	������� ��	�	��	��< �
���
��< �������, 
�	�
	�<
� �	������ �
��
��� '���� ������� (V-�	���� 	���� '����, G W- 
� G ] 1-�	����). Fc-:������� 

�%=��� 	����<��� � ] -�	����, �
��������� 
�����<:������ �
�����. ���
���� Fc-:�������� 	��������	 	�	���=���� 
��'���	�	
, ����	���%&�� «�
	��	
�%» =���< ������� „ Fc-��'���	�� . 
?���	� ��	��	����=��
�� :������ „  ������ „ ���&������ �	��
��� �����

 �-
	�'� �-'����, =�� ������, „ «����» �����<:����� �
����, �
�����-
%&�� �-'���. ; �����<���� ��� �����
�� ������� 	��������� �
��
�����-
��� ��������
���
�%&�� F(a••) 2-:������� � �
	�	=����� Fc•-:�������.

s

VH
VHCH1

CH2 CH2

CH3

VL
VL

CL

s

O ������

&
�. 3.1. ����
���� �����	��	������ �� ������� IjZ1. �������
���� �	���< �	��-

��� �	 E.V. Silverton et al., 1977 (�) � �� �������=��
	� ��	�������� � �
������� 
�	���	
 (�)

�

�



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���234

;�����%� �
� ���� W-'���� „ 	  � � , �����=�%&���� ���	����� 
GW-�	����. ���	���� � � -�	���	
 	����	
��
��� ���������� �-'���� � �	��-

�� �����	��	�����	
 �� 
�
�
�� , ��� ������ , ���
	��=��<�	 ������:�-
'��	
����� ���	�	��=��
� (�.�. � �	�	&<% ��
	�	�	=��� ������� 
 ���-
��=��� ��	�����). ;�����%� 5 	��	
��� ��	���	
 �-'���� „ µ, � , � , �  � � . 
������ �	��
��� �����	��	������ �	��� �	������< �-'��� �	�<
	 	��	�	 
��	����. ; ��
����	��� 	� ����
���� �-'���� 
�����%� 5 
����	
 �	��
�� 
�����	��	�����	
 „ SgM, SgI, SgA, SgD �  Sg` (������
�� ��

� 
 ���
�-
��� �����	��	�����	
 �		�
����
�%� ���=��
�� 
 	�	���=���� ��	���	
 
�-'����). *����	��	������ 
����	
 IjZ � Ij^ �������%� �� �	�
����� 
(�������), ��
�� 
 ��
����	��� 	� 	�	����	���� �-'����. Q =��	
�
� 
���-
��%� 4 �	�
����� IjZ „ SgI1, SgI2, SgI3, SgI4  (� ��$�� „ IjZ1, IjZ2a, 
IjZ2•, IjZ3) � 2 �	�
����� Ij^ „ SgA1 � SgA2. �-'��� !��� �	�
����	
 
�����	��	�����	
 	�	���=�%� �		�
����
�%&��� ���=��
��� ��

��� 
� '�:�	� ( �1, � 2, � 3, � 4, � 1, � 2). *����	��	������ 
��� 
����	
 �	��� 
�����������< 
 �- � W-����� 
 ��
����	��� 	� ��������
�� 
 �� �	���
� 
W-'���� 	 - ��� � -���	
 �		�
����
���	. Q =��	
�
� �		��	$���� O- � 
W-���	
 �	���
���� 3P2. ?����� 	 �
	���
�� �����	��	�����	
 ������ 

����	
 � �	�
����	
 �������
���� 
 ����. 3.1 � 	������� �� ���. 3.3.

����
!� 3.1.  �
	���
� �����	��	�����	


/�
����
 SgM SgI SgA SgD Sg`

#	��
������� 
�����, 
?�

950 150f 
IjZ3 „ 165

150f 
����� „ 300

185 190

L���	 
�	�	���	


5 1 1 ��� 2 1 1

q m

9 m1 9 L

q L

q L

q m

9 m19 L

q L

q L

0����
��
��'�

"
������
"
����

�

W�:��� ��
�

Wab:��� ��
��

9 L

q L

/.�9 L

q L

9 mQ 9mQ

9 m2

9 mQ 9mQ

9 m2 9 m2

q m

9 m1 9 m1

9 m2

&
�. 3.2. D��������'�� �	��
��� IjZ � �	�	&<% �������. �������=��
� �������
-
���	 :	����	
���� ��	��	����=��
�� :�������	
 Fa• � Fc
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��	�
���� ����. 3.1

/�
����
 SgM SgI SgA SgD Sg`

;������	��< 5 2 2 ��� 4 2 2

*�	��� 
�-'���

µ � � � �

L���	 �-�	��-
�	
 
 �-'���

5 4 4 4 5

L���	 [-[ �
�-
��� ����� 
�-'�����

4 3…12Œ 4 ��� 5 1 3

�	�������� 
����
	�	
, ‚

12 3 8 13 12

�	�������� 

 ��
	�	�
�, 
��J�� 

1,5 13…14ŒŒ 3,5ŒŒŒ 0,03 0,00002…
0,0005

��	
 �	�����-
��, ���

5…10 23f IjZ3 „ 7 6 3 2

�
	�	��< ���-
����, ��J
� 

 ���
�

7,9 34 66 0,4 0,0016

+
��
�'�� 

	���������

������=��-

�� ���<

������=��
�� 
���< (
�	�� 

IjZ4)

… … …

����
�, �
���-

�%&�� ����-
�	��	����� 
=���� FcU

… #�
�	:���J 
�	�	'���, 

�����	:���

#�
�	:���J
�	�	'���, 

�����	:��� 
(����	)

… >�=��� 

���
�, 
���	:���

D��
'�� #��������� 
��'���	�. 

���
�=��� 
�������� 

	�
��

;�	��=��� 
�������� 

	�
��f ��&��� 
	� ��
����� � 


����	


���	�����-
%&�� 
���� 

 ��
����� 
��������� 
	�	�	=�


#���-
������ 

��'���	�

�������f 
��&��� 	� 
�������	


Œ „ IjZ1 „ 3f IjZ2 „ 5f IjZ3 „ 13f IjZ4 „ 3.
ŒŒ „ IjZ1 „ 9f IjZ2 „ 3f IjZ3 „ 1f IjZ4 „ 0,5.
ŒŒŒ „ Ij^1 „ 3f Ij^2 „ 0,5.

?	���� ��� � �	��	�����	
 �������
� �%� �	�	� ��	����, 	����	-

����� �
��� ��	���, �	�����&��� ���
	�<
	 � -�
 ���	
. ; �-�	���� 
� -��	� �	������ 4 � 3 � -�
 ���
�, 
 V-�	���� „ 	�� ��	� �	��	�� �� 
4 � -�
 �� �	
. ����� 
�����	�	 ����	�	���� � � -�
 �� �	
 	������� �� 
���. 3.4. #�� �� ��	��� ���< �����<:����� �
��<, �	�����%&�� �
 ���
� 
; � F � �����������%&�� ����
���� �	����. +���	��=��� �	���� ���-
��� �	����������� '���� �	
������ �� 180° 	��	�����<�	 ���� �����. 
��	��
	�	�	���% 	������'�% ���%� ��
 �� �		�
����
�%&�� �	���� 
�- � W-'����. ?	���� 
	���
����%� ���� � ����	� ��� �	�	&� ����	-
:	���� 
����	�����
��.
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� � �

 �

&
�. 3.3. *�	���� (
�����) �����	��	�����	
P � „ IjZf � „ IjKf 
 „ IjYf � „ Ij\f 
� „ Ij^. ������ ������� 	���=��� 
	���������, 
������� „ 
�������<��� 
�	����, :�	���	
��� „ R-'��<, ���� ���� „ �����<:����� �
���. �	�	
�� 
���� 
	�	���=�%� �=���
� ���
	�����	
����

�!…!�� �

*��
"! �E:���"!C:����
�  !…!�� �

*��
"! �E:���"!q:����
�

D

�!…!9:����
!L:����� �!…!q:����
!L:�����

9:��
��

\ B [ Z W D \ B [ Z W C C‹C‹‹9

/
�#�$�
�
�"!��"*$

/
�#�$�
�
�"!��"*$

&
�. 3.4. ����� ����
���� �����	��	�����	
�� �	���	
 (�� ������� �	��-
�	
 W-'����). ;������ ��� „ ��	�������
����� �	���< �- � V-�	���	
 W-'���� 
(�	 McPherson A., Harris L.)f ������ ��� „ ����� ����	�	����� � -��	�
 
 �	�����
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 	����
����
��� ����������
�����
>�
�� ����� ���	���� �	���	
 (�
� ��������<��� 	������	
����� 	���-

�������� 	����	� � -��	�, �	��������� �����<:���	� �
��<%) 	=��< $��	-

	 �����	�������� 
 ����
���� �	��
��, :��
'�	���<�	 ���=���� ��� 
������	� �������, „ �	��
�� ������������
� �����	��	�����	
 (Ij[F). 
�	 =���� � 
����	����	�	����% ��	�
 
�����%� �	���� G- � V-���	
. 
V-��� �	�������
��� 	����������� ��	�	� 
����	����	�	����� � -�
���	
, 
� �� 
�������<�	��< �	��
��� (�
	���
����� !��� �	����� �	�<
	 
 �	���
� 
�����������	���%&�� ����
��� „ �����	��	�����	
 � TGU). �� ���. 3.5 
�������
���� ��
	�	��� �������
����� 	�$���	�	 ������������
� ����-
�	��	�����	
. ; ��
	�	��� ���=��� �	��
��� ���%� ���$����� �	���
 � 
�	������ ������ � �����	��	�����	
��� ����
����	 	���=��� �	����. 
������ ��
�� «
	������	
�����» �	��
�� „ \]G, 
 
	�	��� �	�<
	 
�������&�� 
 �������� �	���� ����������� 
 ������������
� �����	-
��	�����	
, � ������<��� ���%� ���% 
	�:�����'�%.

����	��� ���
��� � ��	��	� �������
����< !�	�	 �������
� „ �	��
�-
�� Thy-1, !
������������� � =��	
�
� 
 	��	
�	� �� ���
��� 
���
��, � � 
��$�� „ ��
�� �� 
�	
��
	���� 
���
�� � >-���:	'����. /�� �	��
�-
�� �	������ ������
����� �	��� V-����. �	-
����	��, ������������
	 
�����	��	�����	
 
	���
�	 �	 ���	������ ������
�	� ������	� �����-

CDQ CD2 CD4 CD8 CD28 CDR4
6IC[M!:17

Th� :1!6CD^P7 lg TCV MmC:I MmC:II

IL:1V!
6CD1217

&
�. 3.:. ������������
	 �����	��	�����	
. ����� 
���
� 	�	���=�%� �-�	����f 

������ „ V-�	�	���� �	����. ���=
� ��	� :	��� 	���=�%�, =�	 �	��� �� 	��	-
����� 
 ������������
� �����	��	�����	




�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���238

�� (	� !�	� �
������<��
��� ����=�� �	��
�� � ��
	� ����
���	� � ����	�-

	�	=���), �	 $��	
	 ���	�<�	
��	�< ��� �� :	����	
����. ����%����	� 
� �	�
	�	=��� ����		������ =���	
 !�	�	 �������
� 
	���
�	 
 �����<���� 
�	=������ �����
�'�� ���	
 � �	=�=��� ����'�	���� ��	'���	�.

3.1.1.2. _0�
��	� 
 �	�
��	���������
� �#����
 
���	
��
���
	
�
V-�	���� �- � W-'���� �	������ 4 �=���
� � 	��	�����<�	 �	��	� ���� 

�	���
	�, ����
�����  ������	��
 �#������
 , � 3 
��	
	
�������<��� �=���-

�, ����
����� �
������
����*	��
  (���. 3.6). �	�	����� �����
�������<-
��� �=���
	
 
��<����� 
 �����=��� '����f 	�	 �������	 �		�
����
��� 
����	�	����% 25…35, 50…60 � 93…102 ����	
���	���� 	����
	
. �	�
	�<
� 
!�� �=���
� ����%� 
�%=�
�% �	�< 
 ����	���
���� � �
���
���� ����-
����, �� �&� ����
�%� �=���
���, 	�������%&��� 
	�����������	��< „ 
GKU (
omplementarity determining regions).

V-�	���� �	��� ���< 	����
	
	 ��������
���� 
 �����	��	����-
��� 
��� 
����	
. �	 ���	���% 
��
��� 
�����%� 3 �	������� �-'����, 
3 �	�������  	 -'���� � 5 �	������ � -'����. ���
����� �	����	
����<�	��< 
V-�	���	
 
��<�� 
	����
���
��. *� �	�	�	��� 
����� �	������� �	���
-
���� 85…90‚.

; ��	�������
���	� ����
���� V-�	���	
 
�������<��� �	����	
����<-
�	��� ����	�	���� 
 �	�� �����	
 �	���������	� '���, �����
����	� 
��
����=� �		�
����
�%&�� �=���
�� V-�	���� ����	� '��� (�.�. GKU 
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�. 3.;. @	
�����'�� �����
�������<��� �=���
	
, 	�������%&�� ����		������ 
��������
���
�%&�� �=���
	
 �������, 
 V-�	����� �- � W-'����. �� ���:�
�� ����-
���
���	 =���	 
������	
 ����	
���	���� 	����
	
, 
��
����	� 
 
���	� �	��'�� 
V-�	���	
 '���� W � ]. ; �����
�������<��� �=���
�� �	��
�� ����������%� ���=�-
���<�	� ���
�$���� ��	
�� 
�������<�	���, �	 ���
����% � 	����<�	� =���<% �	��-

�� (�	 Kabat E.A. et al., 1977)



2393.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

]- � W-'���� �����
���� ��
����=� ���� �����). ; �����<���� :	��������� 
����	:��<��� 
����, 	�����%&�� ��������
���
�%&�� �=���	
 (�
��
-
��� '����) �����	��	�����	
. C� �������
���� �	�	� �	�	��< ����	� 6 �� 
� $����	� 1,2…1,5 �� (�	 ������ !��
��	��	� ��
�	�
	���). ��	&��< 
�	
����	���, ���������=���	� ��� 
	���
�� � �������	�, �	���
���� 
7,2 �� 2. ��	�������
����� ����
���� !�	� �	�	���, 	����	
������ ���	�-
���� �����
�������<��� �=���
	
, 	��������� ���'�:�=�	��< �������, �.�. 
�� ��	�	��	��< ����	���
��< � �
���
��< 
	�
������ �	��
��� �� 	��	
� 
��	�������
���	�	 �		�
����
��. �
���
��	
�� 
�������<�	��< GKU � 
�
��
��� '����	
 	�����=�
��� ���
��<�	��< �	��
�� �����	��	�����	
, 
������������� ;-���:	'����� 	��	�	 
�	��, �� �	�<
	 �	 ����
����, �	 � 
�	 ��	�	��	��� �
���
��< �����=��� ��������.

; :	����	
���� �
��
�	�	 '����� 
�	��� 

��� ��	�������
���	 ���-
�������� �=���
� �- � W-'����. H����
�������<��� �=���
� V-�	���	
 

�	��� 
 �	���
 �
��
�	�	 '����� �� �	��	��<% „ �	
����	��< ����-
����
���
�%&��	 �=���
� ���
���
��� �	�<
	 	
	�	 30‚ GKU. ����
���� 
�
��
�	�	 '����� ���� ���
	��=��<�	 �����	
���� ���	�	� ��=���� �	 
��	���
�, 	��	
����� �� ��������'�� ����� �
���
���� ��=���� ���
	�	-
��
������� ������	
. �	��� ��	��� ������ ����
���� �
��
��� '����	
 
������� � �� 
����	�����
�� � �������	� ���� �����	
���� � �	�	&<% 
�������	����
����	�	 ������� 
�������	
 �	��
�� �������.

+�������
���
�%&�� ��	�	��	��< V-�	���	
 �- � W-'���� �	 	����<-
�	��� 
������� ���=����<�	 ������, =�� 
 �	���
� �
��
�	�	 '�����. 
�	�
	�<
� �	�	������ �����	��	������ �	������ �	 �
� ���� �- � 
W-'����, �	��
��� �	������ �
� ��������
���
�%&�� �=���
�, =�	 ������-
�	 ���	����������� � �	�	&<% !��
��	��	� ��
�	�
	���P ��� �
���
���� 
���������� ��:��
'�	���<�	�	 ������� 	�����%��� 
������ 
	�<'�
�� 
����
����.

3.1.1.3. /0�
��	�, 
�
�
�� 
 �	�
��		�� ���
�	�� 
���	
��
���
	
�
��
 ��� �	
	���	�<, ����������	��< �����	��	�����	
 
 �����=��� 


������ � �	�
������ 	����������� ���	����� � =���	� �� �-�	���	
. 
; �	���
 � -, � - � � -'���� 
�	��� �	 3, � 
 �	���
 µ- � � -'���� „ �	 
4 �-�	���� (��. ����. 3.1).

; �-�	����� �	
����	
��	 �	�<$����
	 �=���
	
, ����	���
����� 
��'���	���� 
 ���	
 (Fc-��'���	����, �-��'���	���� ��� 
	��	���-
�	
 
	���������). >�
, 
 �	���� � � 2 ����	�	���� �=���
� �
���
���� � 

	��	����	� 
	��������� �4•, � ��
�� � ��'���	���� Fc � UI � Fc � UII. 
; �	���� � � 3 �	
����	
�� �=���	
 �
���
���� � Fc � UIII. ; �
���
���� 
G1~ �=���
�%� � � � 2, � � � 3. C�	����	��� ���	���� �	���� � ] 2 	�������%� 
�
	�	��< �����	����� �	��
�� �����	��	�����	
, �.�. ��	�	������<�	��< 
�� �����
���� 
 '��
���'��.

#���� �	������ � � 1 � � � 2 ����	�������� �=���	
, �����=��� �	 ��	-
������	��� 
 �-'���� ������ ��	���	
 � �� 
�	��&�� 
 �	���
 �	���	
. 
; �
��� 
��	
�� �	��������� 	����
	
 ��	���� !�	� �=���	
 	������� 

��	
	� ���
	��<%, =�	 � 	��������	 ��	 ���
���� „ 5��	
�	�� . *����	 

 !�	� �=���
� ����	����%��� ����� ���&������� �����	��	�����	
 ��	-
������� (��. ���. 3.2). ; ��� �	����	�	=��� 
�� �����<:����� �
���, �	���-



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���240

��%&�� �-'���. L���	 !��� �
���� 
��<����� 	� 1 
 �	��
��� IjK �	 13 
 
�	��
��� IjZ3. #	��
��� IjZ1 �	������ 3 �����<:����� �
���.

;����� !������ �	��
�� �����	��	�����	
 „ �� ����
	���� 
	��	-
�����. W-'��� ��$��� ������<��� �=���
	
 ���
	�����	
����. ; �-'���� 
	�� �������
���� 
	 
��� �	�����, 
�	�� 
�������<�	�	 (�	�<$� 
���	 
 
� � 2). L���	 ����	
 ���
	�����	
���� 
 �����	��	������� ������ ��	-
���	
 �����=�	. ����� N-���
	�����	
���� (=���� 	����
� ��������) 
���	�����%� ��� ������� C-���
	�����	
���� (=���� 	����
� ������ ��� 
���	����). #	��
��� IjZ ���
	�����	
��� ���=����<�	 ������ (����
	�� 
�	���
��%� 2…3‚ ����� �	��
���), =�� �����	��	������ ������ 
����	
 
(12…14‚). #	��
������� ����� ����
	��	� '��� 
 �	���
� IjZ �	���
���� 
	
	�	 2 
?�. C��=�	 ����
	���� '��� ���%� 	��	
�, 	����	
����% 	����-

���  ����	�� � ���	��	��, � �	��� �	������< �
� ��� �	��� «������». �	�� 
����
	���� 
	��	���� �����	��	������ �� 
����� �� ��	 ���'�:�=�	��<, 
	� ������������� :��
'�	���<�	 
����� ������������ �	��
���, 	�����-
=�
��� 
����	�����
�� � ��
������, 	��������� 	�	����	��� 
����	����� � 
�.�. H��
	�����	
���� �	��� ��&���
���	 
����< �� ��	�	��=��
�� �
	���-

� �������. >�
, �����
	�����	
����� �	��
��� IjZ 	�����%� ���<$�� 
��	���
	� 
 Fc � UI, Fc � UII � �1~, =�� ���
	�����	
�����. ?�:�
�� ���
	-
�����	
���� �	��
�� �����	��	�����	
 ����%� 
����% �	�< 
 �����	-
���	�	���.

IjZ 
��� ���
����	
, � ��
�� IjK � IjY �������
��%� �	�	� �	�	������ 
�	��
���, �.�. �	������ �	 �
� ���� �- � W-'����. ����
	����� �	��
��� 
Ij^ � Ij\ :	�����%� �	������ „ ����� Ij^ � �������� Ij\. ; �� �	���
, 
�	���	 
 �����=��
�� �	����������� '����, 
�	��� �	��������<��� 
R-'��< (	� joining) ����	� 15 
?�, �
������� � �-'��<% �����<:���	� �
��<%. 
R-'��< 	�
�=��� �� ���������'�% �	������. /�� '��< �� �	�	�	��=�� �- � 
W-'���� (�� 	��	����� 
 ������������
� �����	��	�����	
). #	�	������ 
�����'� 
 Ij^ � Ij\ �	�����%��� �����<:������ �
����� 
 �-
	�'�
	� 
=���� �-'����. /�� �
��� 	�	����	 =�
��
����<�� 
 �����
�% 
	�����	-

������. >�
, �	� �����
��� 2-���
���	!���	�� �������� Ij\ (
	������� 
���������'�� 19[, ����� 900 
?�) ����������� �� �	�	���� (7[, 150 
?�). 
; �	���
� ��������
�%&�� 
 ��
����� �	��
�� Ij^ (��
���	���� Ij^, sIj^) 
�	�������� �&� 	��� '��< „ ��
���	���� 
	��	���� ([G). "�	 �	��
����-
��� ����� „ 60 
?�. >����'�	��	 �	�< ��
���	��	�	 
	��	����� �
���
�-
%� � ��&��	� �	��
��� Ij^ 	� �����
�� ��	����, �	�����&���� 
 
��	
�� 

	�'�����'��� 
 ��&�
������<��� � ���� ��
�����. ; ����	�&�� 
���� 
�	�
����< ������, �
������<��
�%&�� 	 �	��� ����		������� :��
'�-
�� !�	�	 
	��	�����. ��
���	���� 
	��	���� �������
���� �	�	� =���< 
�	��-Ij-��'���	��, �=���
�%&��	 
 ������	����	

� �	��
��� Ij^ =���� 
!��������<��� ����� 
 ��������� 	�	�	=
��. ��	'��� ��
��'�� Ij^ ����� 
�	��	���� �����	���� ��� 	������� ������	� ��&��� ���<����� �
���� 
(��. ������ 3.6.5.4).

�	�< �����	��	�����	
 �����=��� 
����	
 
 ������	� ��&��� 	������-
�� �����=��. �	�
	�<
� ���
��� !
���������%��� µ-'���, 
 �	�� �����-
�	�	 	�
��� ����� ������ ��=����� ��
�����	
��<�� Ij\ (��. ������ 3.1.4.3). 
B	�<$����
	 ������� ��� ���
�=�	� ������	� 	�
��� ����������� 
 
Ij\- 
�����. Ij\-�������� 	�����%� 
��	
	� ��	�	��	��<% �
���
��< 
	�-



2413.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

�������, ����%�����	
��< � �����	
��< 
���
�-��$���. ; �	 �� 
���� 	�� 
	�����%� 	��	�����<�	 ���
�� ��	���
	� 
 ��������, ���=�� 	�	 �� 
	�-
������� 
 ��	'���� ������	�	 	�
��� (	������
��� �	���
���� �::�������). 
���	����	=��� :��
'�	���<��� !::�
��
�	��< Ij\-������� 	����	
���� 
��
�� 	������
��� �� !::�
�	���� 
���
�� ������	� ������� ��'���	�	
 
��� Fc-=���� �	��
��� Ij\. >�� �� ����� �	�< Ij#-������� 
 !
������	� 
��&��� 	�������� �� ������ !����� ������	�	 	�
��� �	����	=�	 
���
�.

IjZ-��������, �� �	�% 
	�	��� ����	����� 	��	
��� =���< ������� �� �	��-
��� !����� ���
�=�	�	 � ��� 
�	��=�	� ������	� 	�
���, 	�����%� ���	� 
������&���
 ����� Ij\-����������. ; �	 �� 
���� ������� IjZ �����=�%��� 
�	 !::�
�	���� �
	���
��. >�
, IjZ1 � IjZ3 
��<�� !::�
��
�� 
 ���
��-
=���� :��	'��	
 � 
�������� 
���	
 (!�� �����	��	������ ����	���%��� 
Fc� -��'���	���� �����=��� ���	
), � ��
�� 
 �
��
�'�� 
	���������. 
IjZ1 �	���
��%� �	��� �	�	
��� 
��� �������, 	�����%&���� ��� ������	� 
	�
���. ��&����� �
��
�	��< IjZ2- � IjZ4-������� 
������� �����=����<-
�	 
 �
��� �	 ������ 
����	�����
��� � Fc � - � ��'���	���� 
	���������. 
*� �	�< �	��	�� ������&���
���	 
 ����	� ����������'�� ���	���	
. 
IjZ2-�������� =�&� 
���	 ���'�:�=�� 
 ����
	���� �������������.

Ij^ „ 	��	
�	� �����	��	����� ��
���	
 ��������� 	�	�	=�
 � ���
-
��� :�
�	� �� ���'�:�=��
	� ��&���, 	 =�� ��� ��	�����	�< 
�$�. 
��
���	���� Ij^ �
���
����� � �	
����	��<% ���	���	
, ��	
���� �� ����-
��% �� ��������� 	�	�	=
�� � �	�
���	��<. >�
�� 	����	�, ��
���	���� 
Ij^ �=���
��� 
 :	����	
���� ������	� ��&��� ��������� 	�	�	=�
. 
�����=���� ��
	�	�	=�	�	 Ij^ ����� �	����	, 	�	����	 ���� �=���
��< 
��	 �����% ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � Fc-��'���	���� � �
��
��	-

��< 
	��������. �	�������� IjK � IjY 
 ��
	�	�
� 
�	
� 	=��< ���
	. 
IjK !
������������� 
 �	���
� SGUf �	�< IjK 
 ��
	�	�
� 
�	
� �� �����	
-
����. ����	��� �� �	, =�	 IjY �
������ ���	���� 
	��	����	� ��
	�	�	=-
��� �����	��	�����	
, 	� 	������� ���=����<�	� �
��
�	��<% 
 ��&��� 
	� �������	
. IjY ������ 
�%=�
�% �	�< ��� �������� ���������	�	 ����, 
 

	���
��� 
	�	�	� 	� � ����� �����	���� �	��� �����<�	 (��. ������ 4.5.1.3).

 #�������� �  ���������
H�����=��
� 	����	
������ 
�������<�	��< 
	��������� �	���	
 ��� 


��
����� �=���
	
 V-�	���	
 ��	�
������ 
 
��<��	
���� ���������� 
�
	���
 �����	��	�����	
, ����
���	� ���	������. ��
 ���
��	, ���	-
����=��
�� ������������ �����=�%��� �	 1…2 ����	
���	���� 	����-

��. C������ ���	����=��
�� ������� ��� ������ '���� „ 	  (Om, ��� 
Inv), �  (Zmf ����� 24 �����<��� 
�������), �  (+m), µ, � ��
�� V-�	���	
. 
D��
'�	���<��� ���=��	��< ���	����� �� �����	
����. +��	���� ���	�<-
��%� 
 
�=���
� ������=��
�� ���
��	
 �	��
�� �����	��	�����	
 
 �	��-
��'�	���� ������	
�����.

C��������� ����
����	�	 ����		������ ��������
���
�%&��	 �=���
� 
�����	��	�����	
-������� �
������ �� ���	����=��
	� ����		������. 
"��� ���������
��< �������� 
�
 �	��
��� � ����������� �
	���
���, �	 
������
���	 �����	�	���<, =�	 ���������� ���'�:�=�	��< �� 
�������<-
��� �=���
	
 ����� ���
��=��
� ���
��<��. +��������� ������������ „ 
!���	��, �	
�����%&���� 
 
�������<��� �	��� �����	��	�����	
, ����-
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�%�  
�

�
���
 , � �		�
����
�%&�� ���������� 
������� �����	��	��-
���	
 „  
�

�
���
 . 

��
	�	��� ���	���� ����
����� ��� ���
��=��
� 
��� ������� ����	� 
���'�:�=�	���, 
�������
����� 
 	��������� ������=��
� 	��	�	���� 
��
	����. >�
	
 ���	��� >15, �
	���
����� ��������� 
 :	�:	����	-
����, ��	��'������� � ��$�� ����� �57SWJ6. #	��
��� ������� ���%� 
����
�����	 �������%&�� (	�&��) � ����
�����<��� (=������) ���	����. 
C�&�� ���	���� ����
����� ��� ������� 
 �����	���������� ���������. 
L������ ���	���� ������ ���
��<���� ���
����� �������. +
��
��� 
'����� ������� 
 ��
	�	��� ���	����� �	 
������ ���� =����=�	 
	���	-
��
	��� ��	�������
����% ����
���� ��������, ��	��
 
	�	�	�	 �����
��-
�� ��������, ����&�� !�	� ���	���. >�
�� �������	����=��
�� �
��
��� 
'����� 	�	���=�%� 
�
 �	����		
� 
���� �	�
��	�. C���
	 �	��	� �	
��-
����� ��	�������
���	� ����
���� �������	���� � �������� ��
	��	��	, 
�	�
	�<
� ���������� !���	� ���
��=��
� 
����� ����� 
���
��% :	���, 
� �
��
��� '���� ������� „ 
	�����%. +������	����=��
�� �������� 
����%� 
����% �	�< 
 ������'�� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
��� (��. ���-
��� 3.6.6.3).

3.1.2. 
-*��&�G�(/ #�C�;&�#
 ��&���
	
���� �� �	
����	��� ���:	'��	
 ��'���	�	
 ��� �������	
 

���	 �����
����	 �. /����	�. �� �����	�	����� 	 ��&���
	
���� ��
�� 
��'���	�	
 D. B����� 	��	
�
�� �
	% 
�	���<�	-����
'�	���% ��	��%. 
;	 2-� �	�	
��� 60-� �	�	
 �� 
�
� ��'���	�� ;-
���	
 ���� ������:�-
'��	
��� 
�
 ���������� �����	��	������ (mIj). �	��� ���	 �	
����	, 
=�	 SGU �	������, �	���	 �����	��	������, �	�	������<��� ���
	
�� 
�	��
���, 	�����=�
�%&�� ������=� ������� 
����< 
���
�. �	
��&���	� 
	�	���=���� !�	�	 �	��
�����	�	 
	����
�� „ SGU ( B-cell receptor).

3.1.2.1. B�����		�� 
���	
��
���
	
 #��������� �����	��	����� „ ���'�:�=��
�� ���
�� ;-
���	
, �	-

�
	�<
� 	� !
��������	
�� �� 
��� ������ ;-���:	'���� � 	������
��� �� 
������ 
���
��. ���	�����%&�� 
����	� ���������� �����	��	�����	
 
�� ���
��� (�� 
	���
���	
�
$�� � �������	�) ;-
���
�� �
������ Ij\. 
C� ��������
��� �� �	
����	��� 
��� ���
��� ;-���:	'��	
, ��=���� �	 
������ �������� ;-
���	
 (��. ������ 3.3.1.2) (����. 3.2). �� ������ ���
��� 
;-
���
�� ������ � Ij\ ��������
��� IjK. L���	 �	��
�� �����	��	�����	
 
�� �	
����	��� ���
�	� ;-
���
� �	���
���� 	
	�	 150 000. ; ��	'���� �����-
�	�	 	�
��� ��	���	��� ����
�%=���� 
����	
 �����	��	�����	
 �� IjZ, Ij^ 
� IjY. ;-
���
� 
�	
� � 
�	��=��� ���:	����� 	����	
 ����� �� �
	�� 
�	
����	��� ������&���
���	 IjZ, � ;-
���
� ��������� 	�	�	=�
 „ Ij^.

;�� �	��
��� �����	��	�����	
, ����	�	������ �� �	
����	��� 
	�-

����	� 
���
�, �	���	��� �� ������=��� �- � W-'����. �	!�	�� 	�� 
���%� 	��� � �	� �� ��	��� � ���	���, � ��
�� 	�����%� 	����
	
	� 
���'�:�=�	��<% 
 ��������� �, ����	
����<�	, ������=�� �	 ���	����. 
������ ;-
���
� 	���=�%��� �	 ���'�:�=�	��� ���������� ��'���	�	
. 
>	�<
	 
���
�, ��	���	��&�� 	� 	��	�	 ����$���
����
� (
�	�� ;-
��-
�	
), ���%� ������=��� ���������� �����	��	������, ���� 
 �� V-����� 



2433.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

�� ��	��	$�� ����'��. ;�� 
�	��, 	�����%&�� �	����'�% ;-
���	
, :	�-
����%� �����������	���%&�� ��������� ;-���:	'��	
. /�	� ���������, 

�
 ���
��	, 	�����=�
��� ����	���
���� ���
��=��
� 
��� 
	��	���� 

	�:�����'�� �	��
�� (!���	�	
).

����
!� 3.2. ���
����� �����������	���%&�� �	��
�� 
 �	���
� ��'���	�	
 
;- � >-
���	


'�������
��
�� �0�����
 �0�����


���
���� SGU (����	���%&�� 
=���< „ �����	��	�����)

�	����
� TGU…GK3 (���-
�	���%&�� =���< „ TGU)

L���	 �	����������� 
'���� 
 ����	���%&�� 

	����
��

4 '��� 2 ���	
 (] � W) 2 '��� ( �  � �  ��� �  � � )

#	��
������� �����, 
?� 160…190 ��  „ 80…100, ��  „ 85…110

L���	 � ���� �	���	
 ; �-'����P V „ 1, G „ 
3…4. ; W-'����P V „ 1, � „ 1

; 
���	� '���P V „ 1, 
G „ 1

+��	'���	
����� �	��-

���

?
� ������ Ij � Jj � �	����
� GK3 ( ��� 2) � 
����� 
 2 ��� 
�

+::���	��< (�k, #) 10-7…10-11 10-5…10-7

��
���������� :	��� "��< (��������) ���

����
�%=���� ��	���	
 
�-�	���	


"��< ���

�	����=��
�� ��������� "��< (��� ������	� 	�
���) ���

����
���� ���������� �����	��	�����	
 �	
������ �	 ����
���	� 
����
	����� ������� �		�
����
�%&�� ���'�:�=�	��� �� ��
�%=����� 
�� �-
	�'�
	�	 �=���
�. #��������� �����	��	����� �	������ ���-
�	:	���� ��������������� �=���	
, 	�����=�
�%&�� ���
	��
���� 
�	��
��� �� 
���	=�	� ��������. /�	� �=���	
 �� �	�	�	��=�� �	����� 
�����	��	����	
. ; µ-'��� 	� �	������ 41 	����	
 � ����� ����� 1,7 
?�. 
A��	��������=��
�� �=���	
 ���������� �����	��	�����	
 	=��< 
	�	�-

��. "�	 ��	������	��< 
��<����� 	� 3 (
 Ij\) �	 28 (
 IjZ3) ����	
���	�-
��� 	����
	
. #��������� Ij\ ����� �&� 	��� 	�	����	��< „ 
 	���=�� 	� 
��
	�	�	=�	�	 Ij\, �
��%&��	�� ��������	� � 
	������	� ���������'�� 
19[, 	� �������
���� �	�	� 7[-�	�	���.

3.1.2.2. 9
�
�	
���*	�� �
�
����
�	�� !��
 �0����
#	
�
 ��!���
��
#	��
������� ����
���� SGU ��	���%�����	
��� �� ���. 3.7. ; �	���
 

SGU �	���	 �����	��	������ 
�	��� �&� ���
	�<
	 �	��
��. ?
� �� 
��� „ �K79a � �K79• „ �	���
��%� ��������<��% =�c�< SGU, �&� ��� „ 
GK19, GK21 � GK81 „ :��
'�	���<�	 ���	'���	
��� � ��� � :	�����%� 
:���=��
�% �
��< � SGU �	�<
	 ��� �
��
�'�� 
���
�. #	��
������� 
����
�������
� !��� �	��
�� �������
���� 
 ����. 3.1.

;������� �	��
�� GK79 „ a � • „ ����
�%� �&� Ij �  � Ij � . ��� �	�	&� 
��
	
�������� �
���� 	�� :	�����%� �����	������, �
������� � ����-
������ �����	��	�����	�. /�� �	��
��� ���%� ��	���� ������� � 
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�	��
������% ����� (	
	�	 40 
?�). Q=����� Ij �  � Ij �  
 ������=� �����-
�� 	��	
��	 �� �
��� �� '��	��������=��
	� =���� � 
�����
���	=���� 
���	���
�������. #	��
��� GK19 	��	��� 
 ������������
� �����	��	��-
���	
. GK19 ������ 
����% ������<��% :��
'�%, �	�
	�<
� !�� �	��
��� 
�
����� � 
����	� XI 3O. GK21 „ ��'���	� ��� 
	��	����	
 
	��������� 
(GU2), �=���
�%&�� 
 �������� ��������	�	 ������� (��. ������ 3.6.2.1), � 
��
�� 
 ������'�� �
��
�	��� ;-���:	'��	
. �K81 	��	��� 
  ��������-
����� (4 ���� ��	����
�%� ��������)f :��
'�� !�	� �	��
��� �	=�	 �� 
	���������. 

� '��	��������=��
��� �=���
��� ��������	�	 �����	��	������ �
�-
���� ���	���
����� Fyn, � � �	��
����� GK79, GK19 � GK81 „ ���	���-

����� Slx, Wyn, Wcx, � ��
�� [yx, �=���
�%&�� 
 ������=� �
��
�'�	��	�	 
�������. ��	�� �	�	, 	
	�	 '��	��������=��
	� =���� �	��
��� GK19 
����	�������� �������� 
����� XI 3O. >�
	� 	����� ������<��� :������	
, 
�
������� � 
	��	������� SGU, 	�����=�
��� �����
 � ������=� �
��
�-
'�	���� ������	
 ��� �
���
���� ��������f !�	� ����
� ����� �����<��� 
�����	���� ����� (��. ������ 3.6.2.1).

3.1.3. �-*��&�G�(/ #�C�;&�# � '�+%���(� ' ��� ����*��(
 ���
����� ����	�� �����������	���%&��	 ��'���	�� >-
���	
 (TGU) 

	
����	�< 	��	� �� ����	��� ������� ����= �� 
�% ���	��% �����	�	���. 
����	��� �� '��������
������ ������	
���� � 
	�'� 60-� �	�	
 �� 
�
�, 
!�� ����=� ���� �����$��� �	�<
	 
 ��=��� 80-� �	�	
, 
	��� �	
�������� 
�������� ���
	�<
�� ������	
����<�
�� �����, ���	�<�	
�
$�� �	�	-

Ig
�D

Ig
�E

Bl�N

Ig
�D

Ig
�E

Bl�N

Wyn

Cm

Cm

q L

q m

CL

Cm

Cm

Wyn

BCR

Cm

Cm

q L

q m

CL

Cm

Cm

XIQK

CD21

CD1^

CD81

Src Src

������
�
�����


&
�. 3.<. ����� ;-
���	=�	�	 ��'���	�� � �
������� � ��� �	��
��. �� ����� �	
���-
�� ��������������� �	��
���, 	�����%&�� ;-
���	=��� ��'���	� (mIj, Ij � JIj � ), 
� ��
�� �
������� � ���� 
�����
���	=��� ���	���
����� (	
��$��� :�	���	-

��) � ��������������� �	��
��� (�K19, �K21, �K81)
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�	���<��� ��������, ���'�:�=��� 
 
�	��� >-
���	
, ���� ������:�-
'��	
��� 2 �	����������� '��� ( �  � � ), 
�	��&�� 
 �	���
 	��	
�	�	 
���� ��'���	�� >-
���	
 ��� �������	
. ��'���	� ����� 	�	���=��< 
�
 
TGU (T-cell receptor), ��� �� TGU. � 
	�'� 80-� �	�	
 ���	 	�
���	 �&� 
�
� ���
�	
���	��� �	����������� '���� ( �  � � ), 	�����%&�� ����	� ��� 
TGU „ �� TGU. "&� �	 	�
����� �	����������� '���� >�U ��� 	����� 

	����
� �	��
�� GK3, 
	�	��� 	
������ �
������� � TGU 	�	�� ���	
. 
C�� ���	������
���	 �� �=���
�%� 
 ����	���
���� �������	
, �	 ����� 
������<��% :��
'�%.

3.1.3.1. 9
���� � ���  
 � ���
?����� ��  � ��  „ �	���
���	 �����������	���%&�� =���< TGU 

(��. ����. 3.2). C�� ���%� ����	��=�	� ���	���� � �	��
������% 	�������-
'�%. �	����������� '���, 
�	��&�� 
 �	���
 TGU, ����������� 
 �����-
�������
� �����	��	�����	
. ?����� TGU 	������	
��� ���=����<�	 
��	&�, =�� �����	��	������. A��� TGU �	 ���	���% ��	��� � W-'����� 
�����	��	�����	
. ������ '��< TGU ����� 2 
��
���	=��� �	����, 	��� 
�� 
	�	��� 
�������<���, � ����	� (����	�	������ ����� 
 ��������) „ 

	��������� (���. 3.8). ?	���� �	������ 87…113 ����	
���	���� 	����
	
. 
H	�	�	��� �	����������� '���� TGU � �����	��	�����	
 ��
���
�, �	 
	�� ���%� ��	���% �	�����% 	�������'�%. ?	���� '���� TGU 	����	
��� 
�
��� � -��	���. ; 
	�������	� �	���� 	�� �	������ 4 � 3, � 
 
�������<�	� „ 
�	 4 � -�
���
�. ;	 
��� ����� �	����������� '���� TGU 
 
���	� �� �
�� 
�	���	
 �	�������� �	 	��	�� �=���
� ���
	�����	
����. ; 	���=�� 	� 
W-'����, �	����������� '��� TGU �
��%��� ����������� �	��
�����, 
���%&��� ��������������� (10…12 ����	
���	���� 	����
	
) � 
	�	�-

�� '��	��������=��
�� (3…5 ����	
���	���� 	����
	
) �=���
�. A��� 
�
������� �����<:���	� �
��<%, ����	�	����	� ���	������
���	 ��� 

���	=�	� �������	� 
 $������	� �=���
� �	��
��. >�������������� 
	����� '���� �
����� ���� � ����	� �� �=�� ��	��
	�	�	���� !��
���=��-

q �

C�

� :���$

4P…jP

5��$

���>!�����;!�/�

� :���$

4P…RP

� :���$

4P…jP

� :���$

4P…RP

q�

TCV�� TCV��

C�

������
�

q �

C�

q �

C�/
�#�$�
�
�"
��"*$

0��
�������

��
#������

5
�����*���
����
�
#������

&
�. 3.8. ���	���� �����������	���%&�� �����	
 >-
���	=��� ��'���	�	
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�� �����	
. A��� ������ ( ��  ��� �� ) �
����� � �	������������ '����� 

	����
�� GK3, ��
�� ��
	
������	, �� 	��	
� !��
��	�����=��
�� 
���-
�	�����
�� (��� �=����� ������ 
 TGU � ���������	
	� 
���	�� 
 GK3). 
����
�������
� �	����������� '���� >�U �������
���� 
 ����. 3.3.

; V-�	����� TGU, 
�
 � 
 V-�	����� �����	��	�����	
, ���< 4 
��
��-
��� �=���
� � 	��	�����<�	 �	��	���	� ����	
���	��	� �	����	
����<-
�	��<% � 3 „ GKU. C�	����	 
��	
�� 
�������<�	��< �
	���
���� GKU3. 
H����
�������<��� �=���
� �
�� '���� :	�����%� ��������
���
�%&�% 
�	�	��< TGU. ��
 � 
 �����	��	�������, 
�����%� ���
	�<
	 �������
 
V-�	���	
 TGU, �����=�%&���� ���	����� 
��
����� �	����	
����<�	����.

����
!� 3.3.  ����
�������
� �	����������� '���� 
	����
�� T-
���	=��� ��'��-
�	� GK3

\��* B
�������0
	�� �����, �9�

]
��
 

�����
�

]
��
 !���� 
� �
�������

]
��
 �	����0
�
#	�7 �
��	
�

]
��
 
STAM

]
��
 
����0
�
� Cys0Cys

TGU� 40…60 250…270 1 2 ([FIj „ V � G) 0 5…6

TGU� 40…50 290…315 1 2 ([FIj „ V � G) 0 6

TGU� 45…60 300…315 1 2 ([FIj „ V � G) 0 8

TGU� 40…60 400…425 1 2 ([FIj „ V � G) 0 6

GK3� 25 160 1 1 ([FIj „ G) 1 3

GK3� 20 150 1 1 ([FIj „ G) 1 4

GK3� 20 164 2 1 ([FIj „ G) 1 2

GK3
 16 142 1…2 1 3 1

GK3� 22 152 0…1 1 3 1

[FIj „ ������������
	 �����	��	�����	
.

; 	���=�� 	� �������, ����	���%&�� !���	�� �
	�	���� �������	
, 
�� TGU ����	����� ��������� :�������� �������	
, 
���	����� 
 �	��-

��� \]G. ��� !�	� ���������� ������ 
����	�����
��� � ����	��� 

�������<��� GKU3, � �������&�� �=���
� �	��
��� \]G „ � GKU1 � 
GKU2 (	�	����	��� ����	���
���� �������	
 ������� ������ ��'���	�	
 
����� �	��	��	 �����	����� �����, ��. ������ 3.2.2.3). ?�� ����	���
���� 
��	��	���	 �	�������� ������	� ����
���� ��'���	�	
, �	��� 
�
 ��	-
���	
����� ��������� '��� �� ��	�	��� ����	���
��< �������. � -A��� 

	��������� �	���	
 �	����������� '���� TGU, 	��	��&���� 
 �����=-
��� �������
��, �����=�%��� �	 ��	�	��	��� �
���
��< ������������� 
(��. ������ 3.2.2.4). ����
	����� :	��� TGU �� 	�����%���. ����
	����� 
�	��
��� TGU, �	������� ����	-����������� ���	����, �� ��	�	��� 
����	���
��< ��������. +�������
���
�%&�� �=���
� TGU 	�����%� ���	-
����=��
	� ���'�:�=�	��<%, ��	��� ��	��	� � ��
	
	� �������.

; �	��� �� �	
����	��� >-
���
� �	�������� 30 000…40 000 �	��
�� 
�� TGU, �.�. 
 4…5 ��� ���<$�, =�� SGU �� �	
����	��� ;-
���
�. TGU, 
�
 
� GK3, �
��%��� ���	�%����� ���
����� >-���:	'��	
P 	�� !
�������-
��%��� �	�<
	 �� ������ >-
���
��. ������ >-
���
� �	��� ����� �� �	
���-
�	��� �	�<
	 	��� ��� TGU „ ��  ��� �� . �� !�	� 	��	
� 
�����%� �
� 
���
��� ����	
���	��� >-
���	
, 
�������<�	 �����=�%&���� �	 �
	�� 



2473.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

�
	���
��. B	�<$����
	 (‡95‚) >-
���	
, �	
�����%&���� 
	 
�	��=��� 
���:	����� 	������, '��
�����%&�� 
 
�	
� � ���:�, ���%� ��'���	� 
�� -����. �� >-
���
� �	���
��%� ���	���% ����	����'�% (1…3‚), ����-
���
�����% ������&���
���	 
 ���<����� �
����, 	�	����	 
 �������	� 
	�	�	=
� 
�$�=��
�, ��� �� �	�������� �	������� 20…30‚ 	� 	�&��	 =���� 
>-���:	'��	
.

3.1.3.2. Q
������ CD3
 �	����
� �	����������� '����, ����
����� GK3, 
��
��� 
 1979 �. 

� �	�	&<% �	�	
�	���<��� �������. �	��� ���	 �����	
���	, =�	 	� 

�	��� 
 �	���
 TGU � 
��	����� ������<��% :��
'�%. �	����
� 

�%-
=��� �	��
��� 4 ���	
 „ � , �  (�� �����< � � - � � -'����� ������ TGU), �  � 
  
(���. 3.9). ?���� 
 -'���� 
 ����	�&�� 
���� 
�����%� 
 	�	��� 
	����
�, 
���%&�� �
	� GK-�	��� (GK247). ����
�������
� 
��� ��	������� '���� 
�������
���� 
 ����. 3.3.

;�� '���, 	�����%&�� GK3 � GK247, �������
��%� �	�	� ���������-
������ ���
� I ���� (	�������	
��� �
	�� N-
	�'�
	� =���<% ������). 
;��
���	=��� =���� � -, � - � � -'���� �	������ �	 1 �	���� ������������
� 

V�

C�

V�

C�

� ���

 

 �  �

CD4

CDQ

CD8

TCV

Lck Lck
WynWyn

TCV

CDQ

&
�. 3.=. ����� >-
���	=�	�	 ��'���	�� � �
������� � ��� �	��
��. ; ��'��-
�	���� 
	����
� >-���:	'��	
, �	���	 �����������	���%&��	 ������, 
(
 ����	� ���=�� „ �� ) 
�	��� ��������������� �	����������� '���, 	�����%&�� 

	����
� GK3, � ��
�� 
 -����� � �
������� � ��'���	�	� 
�����
���	=��� ���	-
���
����� (
����� 	
��$��� :�	���	
��). D�	���	
�� �	�	�� 
 '��	��������-
=��
	� =���� '��� „ IT^\
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�����	��	�����	
 � �	����	=�	 
	����
���
�� (���
��	
�� �	�	�	��� „ 
70…80‚). ����
���� �	���	
 ����������	
��� �����<:������ �
�����. 
A��� GK3-
	����
�� �
����� ����� �	�	�, � ��
�� � �������� TGU � 

 2 ��
	
������	. ;	 
�����
���	=�	� =���� � -, � - � � -'���� �	�������� 
�	��
 IT^\. � !��� '���� �����
��� (� ��� �
��
�'�� 
���
� :	������� 
�����% �
��<) ���	���
����� Fyn. /�	 �
������<��
��� 	� �=����� '���� 

	����
�� GK3 
	 
�����
���	=�	� ������=� ������	
.


 -A��� �� ����������� 
 ������������
� Ij. C�� :	�����%� �����, 
�
������� ����	�	����	� ��� �������	� �����<:���	� �
��<%. C
	�	 10‚ 
�	��
�� �������
��%� �� �	�	-, � �����	����� 
 - � � - '���� (��	��
� ��<-
�������
�	�	 ���������� ����, 
	����%&��	 
 -'��<). ; >-
���
�� ��������� 
	�	�	=�
 
 �	���
� ������ 
��
��%� �&� 	��� ��� '���� „ � -'��< (�.�. 	���-
������ 
� -�����), ������=��� � -'���, 
�	��&�� 
 �	���
 Fc � U1 � ���� ������ 
Fc-��'���	�	
 (��. ������ 2.3.4.2). 
 -A��< �� ����� �=���
	
 ���
	�����	
�-
���. *� 143 	����
	
 
 -'��� �	�<
	 9 ����	�	���� 
��
���	=�	f 22 	����
� 
	�����%� ��������������� �=���	
, � 112 „ 
�����
���	=��% =���<. ; ��� 
�	�������� 3 �
��
�'�	���� �	��
� IT^\, =�	 �
������<��
��� 	� 	=��< 
�
��
�	� �=����� �	��
��� 
 ������=� ������	
. * �����
����<�	, 
 -�����, 
����	���� �
	�� �
��� � 
����	� q^X-70, �������� ������ 	� ��'���	���� 
����
��� 
 :�������� � �����	���� ���
��, �����
��%&�� ��	 ����� �	 
	��	
��� ����� 
�����
���	=�	� ������=� �������.

��&���
��� ���
	�<
	 �	����� =��
����=�	� ����
���� TGU-GK3 
	�-
���
�� (���. 3.10). �	�����	 �	�	
������	� �	����, 
	����
� �	������ �	 
	��	� '��� 
���	�	 ����, 
�	�� � - � 
 -'����, �������
������ �	 �
� '��� 

�����. ��� !�	� � -'��< ��	�������
���	 �
����� � �����	� �� , � � -'��< „ 
� �����	� �� f 
 -����� ����	�	��� ����� � - � � -'�����. ; �		�
����
�� � 
��
������	� �	���<% 
	����
� �	������ 2 ��������=��� ��������� �	���-

� ����  � ���� , ����� 
	�	���� ����	�	��� 
 -�����. �	������� �	���< 
 
�	�<$�� ������� �		�
����
��� ������ ������� �	����	�	 �		��	$���� 
�	����������� '���� 
	����
��. ; �	 �� 
���� ��������� �	��
������� 
����� ��
	�	 
	����
�� �	���
���� 	
	�	 300 
?�, =�	 ���
�$��� �� ���=��-
��% (�� 	��	
� 
�	�	� �	����) 
���=��� „ 235 
?�.

TGU, �	�����&�� �����������	���%&�� ������ ��  � �� , 	������	
��� 
��	���� 	����	�. �	����������� '��� 
	����
�� GK3 ���������%��� 
 

!

!

!! !

!!! !

!! !� �

��
�

� � ��

�

�

�

��

�

�
�

�

�

��
�����
�
�"!�����$ ,
����
�
�"!�����$

&
�. 3.1O.  #	���� ���	���� >-
���	=�	�	 ��'���	��. ����
� „ �	����������� 
'���, =����� ����� „ �����<:����� �
��<



2493.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

�����
�. *� ��	�
� ��	���	��� 
 !��	��������=��
	� ����
�����. ��� 
!�	� ���=��� :	��������� ��������, �	��	�&�� �� 	��	� � , 	��	� �  � �
�� 
� -'����, ����� 
 ���� ����	��������� ����� ��  ��� �� . ; �������� H	�<��� 
��	���	��� �� ���
	�����	
���� � �	����� ������&����� �� ��������, 
��� 
 ���� �	��	��������� 
 -�����. /
�������� GK3 ��� 

�%=���� ����-
������'�:�=��
	�	 ������ �� J��  ��
	��	��� � �
	�	���� 
	����
� GK3 
	������� 
 '��	������.

3.1.3.3. Q
��!���
�� �0����
�
 ; ��	'��� ����	���
���� >-
���
��� �������� (�	=���, 
	����
�� 

��������	�	 ������� � �	��
��	� \]G), ������ � �����������	���%-
&�� ��'���	���� 
	����
�	� 
	
��
�%��� �	�	������<��� �	��
���. 
����	��� 
����� �� ��� „ 
	��'���	�� GK4 � GK8. �����=���� !��� 
�	��
�� �	��	�� ������ 
���	 
 �	
�$���� ��	���
� ��'���	��	�	 
	��-
��
�� 
 ������� �� �=�� �	�	������<�	�	 �
���
���� 
	��'���	�	
 � �	��-

����� \]G (	��%�� 	�	���=���� �	��
�� 
�
 
	��'���	�	
). �	�
	�<
� 
���������� ������ �	��� ���������	
��<�� >-
���
� 
 �	���
� �	��-

�� \]G, 	��	��&���� 
 �
�� ������ 
������ „ I � II, 
 ����	���
�-
��� �	��� �=���
	
��< �
� ����	
���	��� 
	��'���	�	
 „ GK8 � GK4. 
#	��
��� GK8 	������� ��	���
	� 
 \]G-I, � �	��
��� GK4 „ 
 \]G-II. 
�	�
	�<
� �� ������ >-
���
�� !
��������	
�� ���	 GK4, ���	 GK8, 
���������� ������� 
 �	���
� �	��
 �� \]G-I ����	���%��� GK8 M 
>-
���
���, � ���������� ������� 
 �	���
� �	��
�� \]G-II „ GK4 M 
>-
���
���. �
���
���� 
	��'���	�	
 �	
�$��� ��	���
	 TGU 
 ����-
����	�� 
	����
�� 
 100 ���.

�K4 � GK8 „ ���
��� �
�� ���
��� ����	����'�� �� >-
���	
 „ �		�-

����
���	, >-������	
 � '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
. C���
	 !�� 
�	��
��� !
���������%��� �� �	�<
	 �� 
���
�� ���
����� ����	����'��P 
GK4 
 ���	�<$	� 
	��=���
� 
��
��%� �� ���������� 
���
�� � ��
�	:�-
���, � GK8 „ �� ������
����� 
�������. �� �������� >-
���
�� „ 
	���-

��<��� ���	'���� „ 	�� 
	��'���	�� !
���������%��� 	��	
������	 (=�	 
	��������� ���������� :��	��� GK4 M GK8M). ; ��	'���� ��::����'��	
-

� ��	���	��� ��������� ���� 	��	�	 �� 
	��'���	�	
, �	��� 
�
 
�	�	� 
��	�	����� !
��������	
��<��.

����
����	 2 ���� 
	��'���	�	
 ��&���
���	 	���=�%��� ���� 	� �����, 
�	�� 	�� 	��	����� 
 ������������
� �����	��	�����	
. *� �
	���
� 	���-
���� 
 ����. 3.4, � ����� ���	���� �������
���� �� ���. 3.11. C�� �	��
��� 
�	��	�� �� ��������������� �	����������� '���� I ����, ���=�� �K4 „ 
�	�	���, � GK8 „ �����.

#	��
������� ����� GK4 „ 56 
?�. ;��
 ���	=��� =���< ������
���	� 
'��� GK4 �	������ 4 �����	��	�����	�	�	���� �	����, �� 
	�	��� 
2 �	���	��� �	 ���� V-, � 2 ������ „ �	 ���� �-�	���	
 �����	��	����-
�	
. ���� ���� �	��� �	������ �=���	
, 	�
�=�%&�� �� 
����	�����
�� 
� �	��
����� \]G-II. ; !�	� �� �	���� ����	�	��� ��'���	���� ���� 
��� 
����� ;*L-1 (	����
� 31…57 � 81…94 �	���� V1). GK4 „ 	��	
�	� 
��'���	� ��� ;*L, �	!�	�� 
 ���
���-��$����� !�	�	 
����� ��� ��� 
GK4M >-���:	'��� „ >-�������, � ��
 �� ��
�	:��� � ��� ������� 

 ���
�.
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����
!� 3.4. ����
�������
� 
	��'���	�	
 >-
���	


/�
����
 CD4 CD8

�	����������� '��� 1 2 ( �� ). ;����=����� ��
�� 
�	�	����� ��

#	��
������� �����, 
?� 56 ��  „ 69 (32M37)f 
��  „ 64 (32M32)

;��
���	=��� �	���� 4 (������������
	 
�����	��	�����	
) „
V…G…V…G

�	 	��	�� 
(������������
	 
�����	��	�����	
) „ V

��	���
	 
 �	��
���� 
\]G

\]G-II (�	��� � 2) \]G-I (�	��� � 3)

/
�������� �� 
���
�� >-�������, �������	���� 
>-
���
�, =���< NOT- � 
�� >-
���	
f ����	 „ ��
-
�	:���, ���������� 

���
�

A��	�	
��=��
�� 
>-���:	'���, 
=���< �� >-
���	
 
� ������
����� 

�����	


D��
'�� �	
�$���� ��	���
� 
 
��������-�������, :	���-
�	
���� �������, ������=� 
������� =���� Wcx

�	
�$���� ��	���
� 
 
��������-�������, :	���-
�	
���� �������, ������=� 
������� =���� Wcx

!

� �

CD8��CD4 CD2 CD28
���>!�����F!!
!!!!!!!!!!!!!R^ Q4!3!Q2 RP 44

������
�

Lck XI!:!QK

&
�. 3.11.  ;��	�	�����<��� �	��
��� >-���:	'��	
. ����� 	���=��� V-�	�	���� 
�	����, �	������ „ �-�	����f ������� � ���� „ �����<:����� �
���, �
���=���� 
:����� „ ���	���
�����



2513.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

#	��
��� GK8 „ �����. �� �	�<$����
� �� >-
���	
 GK8 „ �����	��-
���, 	����	
����� � - � � -'�����, �� ��
	�	��� >-
���
��, �	
����	
����� 
������&���
���	 
 ��������� 	�	�	=
�� (� =��	
�
� !�	 ��
�%=����<�	 
�� >-
���
�) „ �	�	����� �� . ���=���� ��&���
	
���� �
�� ���	
 �����	-
�����	
 GK8 �� �����	
���	. C�� '��� GK8 ��	��� �	 ������� � ���	���%. 
*� �	��
������� ����� �	���
���� 34 
?� ( � ) � 32 
?� ( � ). ;	 
��
���	=�	� 
=���� '��� �	�	������ 	�����%� ������
����� �����	��	�����	�	�	�-
��� �	���, 	��������� 	� �������� � ������ ���������� �=���
	�. A��� 
�
����� ��
	
������	. � �	��
��	� \]G-I 
����	�����
��� � -'��<.

A��	��������=��
�� =���< � GK4 � GK8 �
����� � ���	���
����	� Wcx 
(�������
	 [rc). ��	=�	��< �
��� �
���=�
����� ��� ����	���
���� 
	��-
��
�� ���������� ������…�	��
��� \]G 
 �����<���� 
	�:	���'�	���� 
��������� 
	��'���	��. ������ Wcx ������ 
�����$�% �	�< 
 ������=� 
�
��
�'�	��	�	 ������� 	� TGU (��. ������ 3.5.2.1). >�
�� 	����	�, GK4 � 
GK8 �=���
�%� �� �	�<
	 
 ����	���
���� 
	����
�� ��������	�	 ������� 
� �	��
��� \]G, �	 � 
��	���%� ������<��% :��
'�%.

"&� 	��� :��
'�� 
	��'���	�	
 ����������� 
 ��	'���� ��������'�� 
�������� >-���:	'����. �	��'���	�� 
����� � �	��
��	� Wcx, 
 	���=�� 	� 

	����
�� TGU-GK3, 
�	��� 
 �	���
  ��:�	
 „ ����
����	-:��
'�	���<-
��� !������	
 ��������, 
����� ��� :	����	
���� ������	�	 ������� „ 

������	� ����
����, 	�����=�
�%&�� !::�
��
�	� ����	���
���� ����-
���� >-
���
��� � :	����	
���� �	��	'���	�	 �
��
�'�	��	�	 �������. 
Q�� �� ������ ������� �
��
�'�� >-
���	
 
 ��	'���� ��������'�� ����-
���� ����� 
	����
�	� TGU…GK3 � 
	��'���	���� ��	���	��� ��
	
�-
�����	� 
����	�����
��, =�	 �	�
	���� 
	��'���	�� «

����» ��'���	���� 

	����
� 
 �	���
 ��:��, ��� ����� 	����	
��
�� !::�
��
�	��< ������-
��'�� (��. ������ 3.5.1.3.). 

������ � ��	�
������ �����
�%&�� !::�
�	
, 
	��'���	�� ��	�	��� 
������
��< �������	���� ������� ��� ����	���
���� �������� � �	�����%-
&�� �
��
�'�� 
���	
. �������	���� !::�
� ��	�
������, ��������, ��� 
��	���	
���	� ����
�����	� «�$�
����» �	��
�� 
	��'���	�	
 �	�	
�	-
���<���� ����������. �� :	�� ��
	�	 �
���
���� �������'�� =���� >�U 

���
��� ��	��	� >-���:	'��	
.

3.1.4. ����&�G�'*�� �'���( E�#��#�����+ � ;�#�'&#�/*� ����� 
��&����#�';�%���B�, #�C�;&�#��

��'���	�� ���:	'��	
 ����	���%� 	�������	
	=�	 10 5…106 
������	
 
��	�������
����� ����
���. /�	 	���=���, =�	 
 	�������� =��	
�
� � 
������ �	�
	�	=��� �	���	 ��&���
	
��< ��
	� �� 
	��=���
	 
�����-
�	
 ���
	
�� �	��
�� „ ��'���	�	
 ��� �������	
 (���=�� 
�
 >-, ��
 � 
;-
���	
). *� !�	�	 �������, =�	 �	���	 ��&���
	
��< 	
	�	 1 000 000 ���	
, 

	����%&�� !�� ����
����. �	 	�&�� =���	 ���	
 � =��	
�
� �	���
���� 
����� 30 000, �.�. �� 2 �	���
� ���<$�, =�� ��	��	���	 ��� 
	���	
���� 
��'���	��	�	 �������� ���:	'��	
 �	 �����	����	� ����� (������� �=���<, 
=�	 
 !�	� �������
	
��� �� 
�� ����). ; �	 �� 
���� �	
����	, =�	 �� 
��	
�� ���	
 � ���
	
�� �	��
�� �����
����<�	 ��&���
��� 	=��< �	�<$	� 
=���	 
������	
 �����������	���%&�� ��'���	�	
 � �� 
�������<��� 
���	
. >�
, � =��	
�
� 
��
���	 2,5 ×107 
������	
 V-���	
 >GU, !
�����-



�
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�������� 
 
���	� 	��������. >�
	� 
	��=���
	 ���	
 «�� �	��&�����» 
 
	��� 
���
�. ?�����<�	� 
���� ��	���	������ � �����&���� !�	�	 ����-
��=��
	�	 ����		������ ���	 ����
����	. /�� ��	����� ���� ��$��� 
 
���	��� �. >	����
� ( C. Tonegawa) � ��	 �	������
	
, ���
��
$�� �������� 
������'�� ����		������ ��'���	���� ���	
 ����� �� �������	�
� (��
	�-
����'��) 
 �	���
�%&�� ���:	'����.

3.1.4.1. $
��
�
��	
� ��	
� ��!���
�
� �
�-
!
�
�
; ���	�� =��	
�
� � ���
	����%&�� 
�����%� 6 
������	
 (�
	������) 

���	
, 
	����%&�� �	��
��� �	����������� '���� �����������	���%&�� 
�	��
�� „ �-, 	 - � � -'���� �����	��	�����	
 � � -, � - � � - '���� TGU 
�� - � �� -���	
 (����. 3.5, ���. 3.12 � 3.13). �	����	
����<�	���, 
	����%&�� 
� -'��< >GU, ����	�	���� 
����� ���� � -'���, �	 	��=�	 �� ���������-

�%� 
�
 	����<���, 7-� ������=��
�� 
������. H��� =��	
�
� 	�	���=�%� 
��	������� ��

��� „ ���=��� ��

�, 	�	���=�%&�� �	��
���, 
 �	���
 

	�	�	� 
�	��� 
	�������� '��< ( IG ��� TR), ����� ���
���� '��� 
 ������-

	� !

�
������ ( ( , � , L, A � �.�.) � ��
��$��� 	�	���=���� ��� 
	������	�	 
�=���
� �	��
��� (
�������<��� ��� 
	��������� „ V ��� C). ��������, 
��� IGHV 
	������ 
�������<��� �	��� �-'���� �����	��	�����	
. H��� 
����	�	���� �� =������ ��	�	�	��� „ 2 ( 	 ), 7 (� , � ), 14 (�, � , � ) � 22 ( � ).

����
!� 3.:. ����
�������
� ���	
, 
	����%&�� �����������	���%&�� ��'���	��

B
��0 
����

\��* ��	� 
(_ 
 
C)

'�
0 
�
�
0

��

&����� ��	�, ���� /����0 
���� ���	�0

��
���

]
��
 �����	�
�

	�����0
���
�		
�


�������
0
�		
�
 _ D ^ /

Ij ] IZ] 14~ 957 300 VKRG 45 
(129)Œ

12 14 9

	 IZO 2| C
	�	 100 ��� 
������

VRG 18 
(40)

… 4 1

� IZW 22~ 98 ��� 
������

VRG 30 
(71)

… 4 4

TGU�� � TU^ 14~ C
	�	 
1000

1,7 VRG 45 
(54)

… 61 1

� TUS 7~ 680 1,3 VKRG 41 
(65)

2 14 2

TGU�� � TUZ 7| 160 1,6 VRG 6 (15) … 5 2

� TUK 14~ 60 2,0 VKRG 3 3 4 4

Œ Q
����	 =���	 :��
'�	����%&�� �������	
, 
 �
	�
�� „ 	�&�� =���	 �������	
, 


�%=�� ���
�	����. 

; 
���	� 
������� ��������
�%� ����, 
	����%&�� 
	��������� �	��-
�� „ �-���� (
 ���=�� 
������� IGH „ 9, �	 =���� ��	���	
 �-'����). 
; 
�������� ��������
�%� ��
�� V-��������, 
	����%&�� �� 
��< 
����-
���<��� �	���, � �	�<
	 95…96 ����	
���	���� 	����
	
, ����	�	������ 
�	 �=���
� GKU3. V-�������� �	������ 	
	�	 300 ��� 	��	
����. L���	 
V-�������	
, �	����	
����<�	 ����	�	������ 
 5•-=���� 
�������, ���<�	 



2533.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�


��<����� „ 	� 3 (
 TRDV) �	 129 (
 IGHV). ��
	�	��� V-�������� �� !
�-
��������%��� ( ���
�	����), ��
 =�	 ����<�	� =���	 
	����%&�� ���	
 
���=����<�	 ���<$� (��� IG(V  „ 45). V-�������� � G-���� ��	�������
��-
�	 ���	�&���. #���� ���� �� ���=����<�	� �����	���� 	� V-�������	
 
����	�	���� 
	�	�
�� �������� „ R (�	��������<��� „ 	� Joining), �	���-
��&�� 35…50 ��� 	��	
����, � 
 ��
	�	��� 
�������� ( ( , B, D) „ ��
�� 
K-�������� (	� Div�rsity). L���	 �������	
 R � K 
��<����� (R „ 	� 4 �	 61, 
K „ 	� 2 �	 12).

 #���� V-, K- � R-���������� ����	�	���� ��
	�����'�	���� ������<-
��� �	����	
����<�	��� (U[[ „ Recombination signal sequences). � 3•-
	�'� 
(«����
�» „ ��. ���. 3.12 � 3.13) 	� V-���� ����	�	���� 
	����
���
��� 
�	����	
����<�	��< �� 7 ��
��	������ 	����
	
 (��������) 5•G^G^ZTZ3•, 
����� „ �	��������<��� �=���	
 ( �������), �	�����&�� 12 ��� 23 	��	-

����, � �	����� (5•̂ G^^^^^GG3•). * ���������, � �	������ ���%� 
�������	���� �	����	
����<�	��� (��� �=���
���� 
 	�	�� �����
������ 

9?���!���#��!IZmq!��������>!���������!14‡!…!^jA!���>!���!��
���

�

9?���!���#��!IZKq!��������>!���������!2p

9?���!���#��!IZLq!��������>!���������!22‡

L L L L L L

L L L

L

L L L

q� 1

q�1

q � Q

q�Q

q� R

q�R q�Q8 q�Q^ q�4P

L L L L Lq�1 q�Q q�R q
121 q
122 q
12Q

q� j^ q � AP q� A1 ] � 1

]�1:R

] � 2 ] � QC� 1

C�1

C� 2 C� Q�

D
1:2A ]
1:j C�

&
�. 3.12. ����
���� �	
��	
 �����	��	�����	
�� ���	
 ( IG) =��	
�
�

!

!!!!!

L q � 1 ] � 1 ] � 29 � 1 9 � 2q � 2 q � Q q� 4 q � R

L q� 1 D� 1

D� 1:Q

D� 2C� 1

C� 1

] � 1

] �] � 1:Q

] � 2q � 2 q � Q q� 4

L q� 1 q � 1 q � 2 q � Qq� 2 q � Qq� 4 q � R1q� R2 q� RQ q� R4

q� R q� jQ q � j4 q � jR q � jj q � jA q � j8

q � j q � A q� 8 q � ^ q � 1P q� 11 q � 12 1:Q

1:j 1:A

1:!j1

1:2

9?���!���#��!TVZq!6TCV � 7!��������>!���������!A�!…!1jP!���>!���!��
���

�

9?���!���#��!TVBq!6TCV � 7!��������>!���������!A‡!…!j2P!���>!���!��
���

�

9?���!���#��!TV[qUTVDq!6TCV! � !
! � 7!��������>!���������!14‡!…!1PPP!���>!���!��
���

�

&
�. 3.13. ����
���� �	
��	
, 
	����%&�� >-
���	=��� ��'���	� ( TR) =��	
�
�
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	�� 	
���
�%��� 
	��������������). �	��� �=���
� � «�������������	-

���	�» �	����	
����<�	��<% ������� �	�����, �=���	
 �� 23 ��� 12 	��	-

����, �������� � R- ��� K-�������. «���
��	 12J23» �	��%������ 
�����P 
���� ���
�� (�� 3•-
	�'�) ���
	�	 
	����%&��	 �=���
� (��������, V) 
����	�	��� 12-=������ �������, �	 ��
�� (�� 5•-
	�'�) 
�	�	�	 �=���-

� (��������, R) �	���� ����	�����<�� 23-=������ �������, � ��	�	�	�. 
�	����	
����<�	��� �����	������� �=���
	
 ��� 
������	
 �����	��	��-
���	
�� ���	
 �������
���� �� ���. 3.14. �������� ���	
 TGU 	������	
�-
�� ����	��=��� 	����	�.

���
�����	� 
�$� ���	���� 
������	
 ��'���	���� ���	
 ����
����	 
��� 
��� 
���	
, 
�	�� ������ ���:	'��	
. C�������% 
	�:�����'�% 
���	
 ����
�%� ���	��$�
	�, � V-��������, 
	����%&�� V-�	��� ��� 
3-�	 �����
�������<�	�	 �=���
�, ��
�� ����
�%� ���	��$�
���. ; ������ 
���:	'���� !�� �=���
� 	������	
��� ���=� „ 	�� �	������ ������ V-���, 

	����%&�� �	���� V-�	��� (	����	
�� �� �=�� ����	�������� 
 ���	��-
$�
	�� V-�������� 	��	�	 �� KR-�������	
). C�������� 
�$� ��	���	-
=����� �=���
� ����� ���������� V � KR �����%��� 
 �����<���� ����	
	� 
�������	�
� ����
���� ������=��
�� 
������	
, 
	����%&�� ��'���	���� 
����, ����
���	�  ���������	

	� ( ��
	�����'���) ���	
. /�	� ��	'��� 
��	���	��� ��� ��::����'��	

� 
 
���	� ���:	'��� ����
����	, =�	 
���
	��� 
 :	����	
���% ����	�	 V-����, ���
��<�	�	 ��� ����	� 
���
�. 
���=���	 	�	������� V- � KR-�������� �	�����%���, ��� !�	� �����	�<-
������ ������=��
�� �������� ���������.

!

! !

!

!

!

!

A! 2Q ^! A 2Q ^ ^ 12 A! AA 2Q ^

^ ! ^

2Q 12

A ! A!

!

!

^ ! ^

2Q! 12

A ! A

!

!

q � : �
!�!*�����	����!��
�
 #���



(�������!c������;!
�
����!
21!���!��
>

.�
����!�������;! �������
21!���!��
>

9
 
��$
��!���$��!
6#���"���"7

���������

��!q: �


�����
'
�����!q: �
�>!=���
����

�!����
!��'�#!q1!
!]2

]1

]2

]2

]1

]1

]2

qQ

qQ

q2

q2

q1

q1

q1

q2

qQ

&
�. 3.14.  ����� �������	�
� V-���	
 �����	��	�����	
 �� ������� ���	
 � -'���



2553.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

���������	

� ���	
 ��'���	�	
 ���:	'��	
 ��=������� � !
�������� 
�	� 
������� ��::����'��	
	=��� ������	
 ���	
 _(D)^0���
��
	�!

	0
	
�
 �
�������  . /�	 
	����
� �	������ 6 
	��	����	
P

����� ��
	������ (!
�	��
����) U^Z-1JU^Z-2f
?��-��
�����% ��	����
�����f
?��-������ IVf
��������<��% ���	
����
��	����������:����� (TkT), 
	����%&�% 
�������=��� ������ 	���	���	
����
��	���	
f
�����	����� ]\Z 1J2f
�����	����� Ou70JOu80. 

��� ����=�� �������� K (���� ]-'��� �����	��	�����	
, � - � � -'���� 
TGU) ���=��� ��	���	��� �������	�
� �� �=���
� ����� K- � R-��������-
�� � :	����	
����� ������� KR. ?���� �������	�
� ���
���
��� �=���	
 
����� V- � KR-����������. ; 	�	�� ���=��� ���=��� ��	���	��� ��	���-
����'�� ��	�������
� ����� ���������
������ �=���
��� � �	�	&<% 
U[[. /�	� ��	'��� ��=������� � !
�������� ���	
 RAG. #	��
��� U^Z-1 
� U^Z-2 ����	�����%��� 
 
	�'�� �	����	
����<�	���� 12 � 23 �	���-
������ �=���
	
 ����. ����� ���E�����'� U^Z ��������%��� � ��	��-
�	��� ��������� �
������� � ���� �=���
	
. /�	�� ��	�	���
��� 
	��-
���������	� 
����	�����
�� ��� ��������	
 � �	�����	
, 	��	
���	� �� 
�������	��	��� !��� �	����	
����<�	���� (��. ���. 3.14). /�	� ��	'��� 
	��&���
������ � �=������ �����	������ ]\Z1J2. ; ������ �����
���� 
U[[ 
 
	����%&�� �	����	
����<�	���� ��	���	��� �����
 �
�� ����� 
?�� (	� 
������������� ��
	������	� U^Z), ���=�� �� 
 �	=�	 	�����-
����	� �	��'��, � � 
	��	����� 	�
�	������� 
 ���
	�<
	 ��
��	������ 
	����
	
. ���	�
����� ���� ?�� ����
�%��� ���� �� �����. ; �����<���� 
:	��������� «$���<
�», 
 
	�	�	� 
���&�� ���< ?�� �����	��� 
 
	��-
����������% �� ���< (���. 3.15). ;��������� 	����	
, �	�����&�� U[[, 
����
����� ��� �	�������� ���	�
����� �����. ; �����<���� :	��������� 

	�<'�
�� ����
���� „ ��
	�����'�	��	� 
�������	� 
	�<'	  (UYG „ 	� 
Recombination excision circle).

�� �����%&�� !���� ��	���	��� «�����$����» $����
 � 	���� ��	�	� 	� 
����� �����
�P ��� �=����� ?��-��
����	� ��	����
����� !��	��
����� 
�	
�	��	 �����
��� ?��, �	 �� �� 
��$��� «$���<
�», � ��	
�, 	��������� 
��� !�	� 	����
� ?�� �����=�%��� �	 �����. B	��� ������� ���< ���
	��=�-

�����, � �� ��� 
	�����������	 �	�����
����� 
�	���. C�������� �	����� 
���
	��� 
 �	�
����% 
 �	���
� ?�� �	
	� �	����	
����<�	���, ������-
�	��	� �	 	��	$���% 
 ���	��	�. >�
�% �	����	
����<�	��< ����
�%� 
«�-
���

�» (	� Palindromic) (���. 3.16). ; !�	� �� 	=��< 
	�	�
�� ��	�����	
 

������ � �=������ TkT ��	���	��� �	��
����� �� �
	�	���� 
	�'�� ?�� 
	���	��
��	���� ���=���	�	 �	���
�. �	�
	�<
� ������ !�	�	 	���	��
-
��	���� ��	���	��� �� �� �����'� ?��, ��
	� 
������ 
���

� ����
�%� 
N-
���

	� (	� N	n-template). ��	������	��< N-
���
	
 �� ���
�$��� 20 ��
-
��	���	
 (	��=�	 ���<$� 10). >	�<
	 �	��� !�	�	 ��	���	��� 
	��	�����-
��� ����� ?�� � 5•- � 3•-
	�'	
. ; ��	'����� ������'�� ?�� �=���
�%� 
?��-������ IV, ?��-��
������ ��	����
����� � ����� Ou70JOu80. �� !�	� 
��	'��� ���������	

� 
	�
����	�	 ���� ��
��$�����. �:	����	
����� 

…
…
…
…

…
…
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2573.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

������ ��� �	��� �����
�����	
��<��. �	��� ���������� ���� � ��� �����-
�������� ���	
 „ '��< �����	��	������ ��� �	��
��� TGU (���. 3.17).

C�������� ��	'���� ��	���	��� 
 3•-
	�'�
	� =���� V-���� „ 
 �=���-

�, �:	����	
��	� ��� �=����� KR-�������	
. /�� 	�����< �		�
����
��� 
����<��� �����
�������<�	�� �=���
� „ GKU3. ; �����<���� !�	� �=���	
 
���=����<�	 ���
	��	��� �	 
�������<�	��� GKU1 � GKU2, ����
���� 
	�	-
��� ��� ���������	

� V-���	
 �� ����������.

���������	

� ��	���	��� � �	��%������ ���
��, 	�����=�
�%&�� 

��	
�% ��	���	=���	��< !�	�	 ��	��	�	 ��	'����. ������ 
���	, �����
 
�������	�
� V-���	
 
 
 ��������, 
	����%&�� �����������	���%&�� 
����
���� SGU � TGU, ��	���	��� �	� 
������� ��::����'��	
	=��� 
������	
. @�$< «�	��	�	
����<���» �������	�
� 
 ����	�� K- � R-���-
����	
 �	��� ��	�	���< 
 ������ 
���
�� (
�	�� >- � ;-���:	'��	
), 
�������� 
 ������
����� 
�������, �	���
����� �	 �
	��� ��	���	�����% 
>-���:	'����. �������	�
� 
	�
����	�	 V-���� 
����� ��=������� 
 	��	� 
��	�	�	��. ��� �� ����$�	� ��
��$���� ���
��&����� !
�������� ���	
 
RAG, =�	 	���=��� ���
��&���� �������	�
� (��� �� 
�	�	� ��	�	�	�� 	���-
���� ���������	����� � �� :��
'�	������). �����=� ��� ���������	

� 
���	
 =�&� 
���	 �
����� �	 ��
��	� ���
� �=���
����, ��	���	��&�� 

 2J3 ���=��
. ��� �	�	��	� ����$���� ���������
����� V-��� �� ����	� 
��	�	�	�� �����<�	� ����. ��� ����$�	� ��
��$���� ���������	

� 
	� 	
���
����� ������
����� :��
'�	����%&�� ���	�. >�
�� 	����	� 
��	���	��� «�����<�	� ��
�%=����», �.�. �	��������� �	�	���'�:�=�	��< 
�����������	���%&�� ��'���	�	
. �	�
	�<
� 
 ���:	'��� 
����� ���-
�����
��� �	�<
	 1 �	��	'���	 �������	����� ���, �����<�	� ��
�%=���� 
�������
��� � G-����. *����	 �	!�	�� �����	��	�����	
�� ��'���	�� 
���:	'��	
 	��	�	��� ��
�� �	 ��	���� � ���	����. ��� �����=�	� 
�������	�
� ���	
 �����	��	�����	
 �� 	�	�� ��	�	�	��� 
���
� �	������ 
����� ��	��	��. /�	 ��	���	��� �������	 
 45‚ ���=��
.

;�� �����������	���%&�� ��'���	�� �	��	�� �� 2-� ���	
 '����, �=���-

�%&�� 
 :	����	
���� �
��
�	�	 '����� ��'���	��. �������	�
� 

!

�����������!
6�����
'
�����7

0��
���
��
"!
9�����

 !
0��
��"�
"

,����

� :���$!TCV �� ���������!q � Q

&
�. 3.1<. ����� �������	�
� V-���	
 T-
���	=�	�	 ��'���	�� �� ������� ���	
 
� -'���. �� �����
� 
 	�&�� =����� 	������� �����<���� �������	�
� ��'���	���� 
���	
 �� ��	
�� ��� � ���
�
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�	�
����%��� V-���� 
��� '����, :	�����%&�� 
���	=��� ��'���	�, �	 
�� 	��	
������	, � �	����	
����<�	P 
 ;-
���
�� ���=��� ���������
�%�-
�� ���� �-, � ����� „ W-'����f 
 �� >-
���
�� „ ���=��� ���� � -, � ����� 
� -'����. >	�<
	 
 �� >-
���
�� �������	�
� V-���	
 � - � � -'���� ��	���	��� 
�	=�� 	��	
������	. Q��	
�� �������	�
� 1-� '���, 
�
 ���
��	, �	��� 
����
��, =�� ����	��=��� ���	
�� ��� 2-� '���. ���=��� ���������
�%��� 
V-���� 	 -, � ����� � -'����f ��� !�	� 
 
���	� ���=�� �	����	
����<�	 ����-
�����
�%��� ���� ���=��� �� 	��	�, � �	�	� �� ����	� ��	�	�	��. *����	 
�	!�	�� 
��	���	��< ����$�	� �������	�
� �
���=�
����� 
 2 ����. ��	�� 
�	�	, ���� 
������� 	 -'���� IGK 	������	
��� ��
�� 	����	�, =�	 �	���-
��� 3 �-���� �	 �
	��� R-����������. C��� � �	� �� V-��� �	��� �	
�	��	 
	�E������<�� � ������� R-����������. ; �� >-
���
�� �������	�
� ���� 
� -'��� ���=��� ��	�	��� ��
 ��, 
�
 ����$���
	
�
$�� �������	�
� ���� 
� -'���. C���
	 ��� �����=�	� �	
�	��	� �������	�
� � -���� ��	���	��� 
�����
 ��������	
 ����
���	
���� „ ��� RAG !
������������� �	
�	��	 � 
���������
����� ����	� ���	��$�
�� V � -�������, �� �	��
$�� ����� 
 !
�-
'���	��	� 
	�<'	. /�	� ��	'��� �	��� �	
�	���<�� �	 	����	
���� :��
-
'�	���<�	�	 ���� ���
	� '���. ; �����<���� �	���� 
���	
 ��� ��������-
�	

� ���	
 
�	�	� '��� ��'���	�� ���=����<�	 ����, =�� ��� �������	�
� 
���� ���
	� '���. ����
���	
���� ���� � -'��� �	��� ��	���	���< ���� 
 
����:���=��
	� 	����� ������	� �������, ��������, ��� ����	���
���� 
>-
���
	� ���	�������� ��� ��� ��������	���. "��� ���������
����� ��� 
� -'���, ���	��&���� 
 ���	��$�
	� 
	�:�����'�� 
	 
�	�	� ��	�	�	��, 
�	��� 
	���
���< �����'��, ����$�%&�� �����<�	� ��
�%=����. ; !�	� 
���=�� 
 	��	� >-
���
� ����� ��������
	
��< 2 ������ TGU � 	����
	
	� 
� - � ������� � -'�����.

���� 
���	 ���=��� ��������� 
��	�� >-
���
	� :	����	
���� ��'��-
�	�	
 �� - ��� �� -���	
. �������	�
� ���	
 TRBV, TRGV � TRDV ��=������� 
���
��=��
� 	��	
������	. �������	�
� V-���	
 � - � � -'���� ��
��$����� 
!
��������� ��������	�	 ��'���	�� 
 
	����
�� � GK3, � �������	�
� 
V-���� � -'��� „ !
��������� «
������	�	» ���->-��'���	��f ��� �� ������ 
�����
����� ���������	

� ���� � -'���. /
�������� �� - ��� ���-T-��'��-
�	�	
 ������ ���	=��
	� ������	
 (�		�
����
���	, ���<�	�	 � ����	�	), 
��	
���%&�� !
�������% ��'���	�� ��<�������
�	�	 ����. ��� 	�����-
�����, 
�
	� �� ��'���	�	
 ����� !
��������	
��, 
����% �	�< ����%� 
��������%&�� �=���
� ��	�	�	�	
 „  ����������, �	��
��%&�� �
��
-
�	��< ������ ���	
. Q����	
���� �
��
�	��< ���������	
, �	
����	
���� 

 ����� � -'���� � �	��
��%&�� !
�������% !�	�	 ���� �, ����	
����<-
�	, :	����	
���� >�U �� -����. ;��	� ����� ������� ��::����'��	

� 
>-���:	'��	
 
 �� - � �� -
���
� ��	���	��� �	 �������	�
� ���� � -'���. 
�	��� ��	 �������	�
� 
	�
��� �� �� -���< ����	
���� ��
	��	���� 
 �
��� 
� ����'��� ���� � -'��� (	� �	������ 
 !
�'���	��	� 
	�<'	 ��� ��������-
�	

� � -����). �� ������ !����� 	��	������ �������
�%� ���������, 	���-
��=�
�%&�� �����	=�����<�	��< :	����	
���� TGU ������ ���	
P ��  „ 

 !����	������, ��  „ �	��� �	������. ?����
����<�	, � 
��	���� ���� 
��� ����=�� �������	����� ���	
 � - � � -'���� �������	�
� ���� � -'��� 
�����
���� ���
���� 
���
� 
 ��	�	�� �� >-���:	'��	
.
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�, ���!��	��'
� �	�
��	�

C�������� ��	'���� �	
�$�%� 
�������<�	��< ��'���	���� V-���	
 
 
����	� �������. ;	-���
��, 
�������<�	��< !��� ���	
 ���	���� 
 �� ���	��-
$�
	� 
	�:�����'��. ��� ����=�� 30…40 
������	
 ���	��$�
�� V-���	
 
(=�	 �		�
����
��� �����
����<�	��� ��� '����, 	�����%&�� TGU �� -���� � 
�����	��	������) 
	������	
���� V-�	���	
 �
�� '���� ��� �	���	���� 
��������
���
�%&��	 �=���
� ���
	��� 
 :	����	
���% 1000…1500 
���-
���	
 
���	=��� ��'���	�	
 (�.�. 
 1000 ��� ���<$�, =�� ��	��	���	 ��� 
����	���
���� 
���	 ��	����
� �������	
). �	�����'�� �����=��� ���	-
��$�
�� V- � R- (� ��� �	�	
��� '���� „ �&� � K-) �������	
 �	
�$��� 
!�� 
���=��� �� 1…2 �	���
�. ��� !�	� ��	��	���	 �=���
��< ���	=��% 
�	
�����'�% �����
	
 '���� ?�� V-, K- � R-�������	
 ��� ���������	

� 
���	
, � ��
�� ����=�� �- � N-
���
	
. ��
	��', 
 ��	�
����	�� �
���=�-
��% 
�������<�	��� ���
	��� ���&���� ���
� �=���
���� 
 K-��������. 
�	 ��
	�	��� ������, ��������� 
�������<�	��< �����������	���%&�� 
�=���
	
 �	������� ��� SGU 10 12…1017, ��� TGU ��  „ 10 16…1019, ��� TGU ��  „ 
1012…1017 
������	
 (����. 3.6). C=�
���	, =�	 
 �	��	� ���� ��
�� 
����-
���<�	��< �� �	��� ���< ������	
��� (	�&�� =���	 
���	
 
 	�������� 
=��	
�
� �	���
���� 10 13…1014, �� ��� ����� 10 12 „ ���:	�����). ����<�	� 
=���	 
�	�	
 >-
���	
, 	�����%&�� =���	 
������	
 �����������	���-
%&�� �=���
	
 TGU, �	���
���� 2,5 ×107, =�	 ��
��	�	 ���
�$��� =���	 
	�E�
�	
 ����	���
����. >�
�� 	����	�, ��	'��� ���������	

� V-���	
 
����$�	 ��$��� ����=� ������'�� ����		������ �����������	���%&�� 
����
��� ���:	'��	
.

����
!� 3.;. *��	=��
� ����		������ �����������	���%&�� ��'���	�	


���
#	
� ���
����*	
��
 E 	 � � � � �

L���	 :��
'�	����%&�� V-�������	
 45 18 30 45 41 4…6 3

L���	 
������	
 K-�������	
 14 … … … 2 … 2

L���	 
������	
 R-�������	
 12 4 4 45 41 3 2

���	=�	��< �����
	
-�	�������� 
���� ?��

M M M M M M M

*��	�<�	
���� 3-� ���	
 �=���
���� 
K-��������

M … … … MM … …

N- � �-��
��	���� MM M M M MM M MM

L���	 
	�����'�� V(K)R 104 103 70

L���	 
	�����'�� '���� 107 1011 106

;���	 
������	
 1014 1016 109

;������
�� �	��	� ����
����	��� 
 
���	� ���:	���	� 
���
� 	��-
������ ��	'���	
 ����
���� ������ V-���	
 
 
���	� ���:	'��� ���-

��<�� (
��	���	��< �	
�	����� !�	� ����
���� 10 -17…10-19, �.�. :�
��=��
� 
��
�� ���%). *����	 �	!�	�� :	�����%&���� 10 7…108 
������	
 V-���	
 
������������ 
	 
��� �	����'�� ���:	'��	
. >�
�� 	����	�, ���	� 
���:	����� 
���	
 	���=����� 	� ���	�� ������ �	����=��
�� 
���	
 
����
���	� ������=��
�� 
������	
, 
	����%&�� �����������	���%&�� 
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�	��
���. ��	�� �	�	, !���� �� 	�	����	����� �����=�%��� ;-, �� >- � 
�� >-
���
�.

3.1.4.2. /
���
#���
� ������	�� _0��	
� 
���	
��
���
	
�
; :	����	
���� ����		������ �����������	���%&�� ��	�	��	��� 

�����	��'���	�	
 
�	��� 

��� �&� 	��� ��	'���, ����������� �� ����-
��=��
	� ��	
�� „ ��������� �	����=��
�� ��������� . C� ��	���	��� 

 �	����'�� ;-���:	'��	
 ��� ������	� 	�
���, � �� ��� ��::����-
'��	

� ;-
���	
 � ����� 	��	$���� �� �	�<
	 
 ���'�:�=�	���, �	 � 
 
�::���	��� �������, ��
���������� �	�	�
��� ;-���:	'��	
 „ ������-
��=��
��� 
���
���.

H������������� ����%��%� �	�<
	 
 �
��
��	
����� � ��	��:�����%-
&�� ;-
���
�� 
 ���	��$�
�� '������ ( ;-'����	������) �	��� ����
�%-
=���� ��	���	
 � Ij\ �� �	�����%&�� 
�����. C� ��	���	��� �� ��
� 
>-��
����	�	 ������	�	 	�
���P �������������� ����������%� � 8-� ���	
 
�	��� ��������'�� � �	������� ��
������ �� 12-� ���
�. ; ��������=��-

�� 
���
�� �������������� �� 
��
������.

Q������� ���������� �������
��� �	�<
	 V-�	��� , � 
 ��� „ ������&���-

���	 ����	� GKU3. L���	�� ����'�� ��� ��������������� 
	�������� �� 
3…4 �	���
� (� 10 -6…10-7 �	 10 -2…10-3), �	������ 
 ����	�� GKU3 2,5…3‚ (�.�. 
��� 
���	� ������� 
���
� ��	���	��� ��������� 3 �� 100 	��	
����).

���
���� ���������'�	��	�	 ��	'���� �
���
�%� � ��	�
������ �
��
-
�	��� :������� „ ����'�����	� �
��
�'���  �����
	��� !
�
�
	� , 
	����-
��	� ���	� AID (Activation-induced cytidine deaminase). /�	� ��� !
�����������-
�� 
 ����&���� ;-���:	'���� ���	��$�
	�	 '�����. ���
����� :������ 
������������ 	����
� '������� 
 	��	'��	=�=�	� ?�� �	 ���	
���������, 
=�	 ���
	��=��<�	 ���
	��� 
 :	����	
���% ����'�� � � > (������ '��	-
���� �� �����), � �� �	�����%&�� :���� ��	'���� „ �	�<$	�	 
	��=���
� 
�	=�=��� �	����=��
�� ����'�� ���� �����'���� (���
��&����� 
����� 
	��	�	 
����� ��
��	���	
). 

B	�<$����
	 ����'�� ����$�%� ��	�	��	��< ������� �
���
��<�� � 
�������	�. C���
	 ��� ��
	� 
��	
	� ����� ����'�� ��������	 
	���-

�%� ��������� ����
���� �
��
�	�	 '����� �������, �	
�$�%&�� ��	 
��	���
	 
 ��������	�� !���	��. >�
�� 
������� 	�����%��� � ������ 
	��	
	� :��	���� �
�����	
� �--
	
����  (��. ������ 3.6.2.2).

3.1.4.3. �������#�	
� �
	���	�	�7 ��	
� 
���	
��
���
	
�
; 
������� ���	
 IGH ��������
��� ���
	�<
	 �-���	
, !
����������-

��� 
 	���������	� �	����	
����<�	��� 
 
	�����'�� � 	���� � ��� �� 
V-���	� ����	���� 	�	�	�� ��������� ����
�%=���� (���. 3.18). /�	 ������ 
�	��
�����	� 	��	
	� ��	����=��
	�	 ����		������ �����	��	�����	
 � 
�	����	
����<�	� ����� �� 
����	
 ��� �
��
�'�� � ���������
����	� 
��::����'��	

� ;-���:	'��	
.

�	����	
����<�	��< ����	�	����� �-���	
 
 
������� IGH ��
	
� (��. ���. 3.18)P
� ��$�� „ � µ, � � , � � 3, � �1, � � 2•, G� 2a, G� , G� f
� =��	
�
� „ G µ, G� , G�3, G�1, G� 1, G� 2, G� 4, G� , G� 2.

Q =��	
�
� ����� G �1 � � � 1 ����	�	��� ���
�	���, �	�	�	��=��� � � . 
� �=��	� !�	�	 �	��	 �����	�	���<, =�	 ����	�	����� � ���	� �-���	
 � 

…
…



2613.1. ��
���
�, ���!��	��'
� �	�
��	�

=��	
�
� 	������� �	������
�� �����
�'�� (� � 3, � �1, � � � , � � 1 � � � 2, � � 4, 
� � , � � 2 �������
��%� �	�	�	��=��� ���	�� ���	
).

; ���
��� ;-
���
�� ��� !
�������� ���	
 
������� IGH ��:	���'�� 
�=���
����� � ���	
 IGHV, IGHCM � IGHCD. ; �����<���� ���������� �� 
���� ��������� ����	�, ����	�	������ ����� ������ V � G µ � :	���-
������ ����, 
	����%&�� µ-'��<, ��� �����%��� ��	������� ����	� � 
�=���	
, 
	����%&�� µ-'��<, � :	��������� ����, 
	����%&�� � -'��<. 
; 
	��=�	� �=��� 	��	
������	 ���������%��� Ij\ � IjK, 	��	
������	 
!
������������� �� �	
����	��� ���
�	� ����	� ;-
���
�.

����
�%=���� ��	���	
 �-'���� �����
����� 
 ��	'���� ������	�	 
	�
���. ?�� !�	�	 ��	��	���	 
����	�����
�� � >-
���
���, ���������	� 
=���� �	��
��� GK40 � GK154, � ��
�� ��� �	�	&� '��	
��	
. C��	
��% 
�	�< 
 ����
�%=���� ������ �	����	
����<�	��< [ (	� switch „ ����
�%-
=����), ����	�	������ �	��� V-���� � ����� 
����� �-���	�, 
�	�� G � . 
[-�	����	
����<�	��< ����� �	���
 „ Z^ZGT ��� ZZZZZT. ����
�%=���% 
����$���
��� �� �	��������'�� (�	 150 �	
�	�	
). C��	
������	 ��	-
���	��� ��	�������'�� ��	������ � �	
�$����� �	�����	��� ��� :��-
����	
 �=���
	
, 
	
��
����� 
 ����
�%=����. ��	���	��� ��������� 
�	�������� �=���
	
 [ � :	��������� �����, 
 
	�	��% �	����%� �-����, 
����	�	������ ����� V-���	� � «���������» ��� !
�������� �-���	�. 
�	��������'�� [-����	
 ������ �� =�
��
����<���� 
 ?����� (!��	��
-
�����) 	��&���
��%&�� �
�����
�� �����
�. �
	�	���� 
	�'� ������-
���� �=���
	
 ���������	 
	��	�����%���. ;���	 	������<, =�	 ������ 
�-���� �	�����%��� � 	���� � ��� �� V-���	� „ ������
�����, ��������-

�%&�� 
 ����	� ;-
���
�, �.�. ���'�:�=�	��< ������� ������ 
����	
, 
��	��'������� ����	� 
���
	�, �� ����������. ��	'��� ����
�%=���� 
��	���	
 ��	���%�����	
�� �� ���. 3.19.

C��=�	 ����
�%=���� „ ��	�������� ��	'���, �	�
	�<
� ��� !�	� 
��	���	��� ������ ���������, �	����%&��	 
 
��������% ����%. "��< 
�����=��� ������ 	� 	������	��� ����
�%=����, =�	 �	�
	���� �	���-
���< ��&���
	
���� ��<�������
��� ��������	
 ����
�%=���� ��� ������ 
��	�����	=��� ���	
. >�
, �=���%�, =�	 �	��� :	����	
��<�� �����
����, 

! !

!!!���������!12!
��	


���������!14!‡!
��������

q!D!] Cµ C�

C�� C�

C�

C� 1 C� 2

C� C� 1 C� 2� C� 2�

C� 2 C� 4

C� Q

q!D!] Cµ C� C� 1C� Q

IWN� IWN�IL:4 IL:4TZW� TZW�

&
�. 3.18. @	
�����'�� 
	��������� ���	
 �����	��	�����	
 �� ��	�	�	�� � �	�< 
'��	
��	
 
 ����
�%=���� �� 
	�
������ ��	����
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�	�����&�� ��	��
� ����� ���
	�<
�� �-���	
, ��� !�	� �	����	
����<-
�	���, 
	����%&�� «��������» �-����, �����%��� ��	'������	�.

?�� ����
 �%=���� ��	��	���	 �����
�� '��	
��	
, ��
���������� 

 	��	
�	� >-���������. *����	 �	!�	�� ����
�%=���� ��	���	
 ��	-
���	��� ������&���
���	 ��� >-��
����	� ������	� 	�
���. �� ����� 
(c�. ���. 3.18) 	������	 ��::����'��	
���	� �����
�� '��	
��	
 ��� ����-

�%=���� �� �����=��� ��	���� �����	��	�����	
. C�	����	 =��
	 �	�< 
'��	
��	
 
 ����
�%=���� ��	���	
 �	
����� ��� �����	��	�����	
 
��$�. *�
����	, =�	 IW-4 	�����=�
��� ����
�%=���� �� IjZ1 � (	�	����	 
���'�:�=�	) �� IjY, � IFN �  „ �� IjZ2a (c ���<$�� 	���������	��<% „ �� 
IjZ3). "&� 	��� '��	
�� „ �����:	�����%&�� :�
�	� �	��� �  (TZF � ) „ 
��	�	���
��� ����
�%=���% �� Ij^ �, 
��	���	, �� IjZ2•. Q =��	
�
� �	�	�-
��� ��
	�	����	��� ��	�
��%��� ����� =��
	, �	�� �� 
���
��� �	������ 
�	�< IW-4 
 ����
�%=���� �� IjY. ��	�
����� �����
�� '��	
��	
 �� �	��-
�����
���'�	��	� ��	
�� ����� �����	����	 ����.

3.1.4.4. �������#�	
� �
	���� � ������		�7 	� ������
������ 
���	
��
���
	�
� 3•-
	�'� 
 �-����� �����	��	�����	
 �����
��� ������� [� ( Secretory 


-exon), �� 
	�	��� ������� 2 �������� #� ( Membraneous C-exons). ������� 
[� 
	������ �-
	�'�
	� �=���	
 ����
	���	�	 �����	��	������ (������-
��), �������� #� „ �-
	�'�
	� �=���	
 ��������	�	 �����	��	������ 
(��'���	��). �	��� �������� [� � 
�	�	�	 �������� #� ����	�	���� �=���-

� �	����������	
���� (�	��-+), �����&�� ������	� ��� 	
	�=���� 
�����
���'��. ��� ������� ��������	�	 �����	��	������ �=���
�%��� 
� [G- � \G-�=���
�. ��	'������ ���� ���
	��� 
 �������% �=���
�, 

	������	�	 �������	� [�. C�����%&���� ���	
 �	������ ����	:	���% 
�	����	
����<�	��<, 
	�������% �������	� #�, =�	 �	�
	���� ��� 
����-
�
��<�� 
 ��������. ��� ����
�%=���� �� ������ ����
	����� ������� 
 
��	'���� ��::����'��	

� ��������=��
�� (�������		�����%&��) 
���	
 
���������%&�� �	����	
����<�	��< �	��-+ ����	�������� �	��� �������� 
[G, 
 �
��� � =�� �������� #� �� �����
������%���. C��������� ���, 

!

!!

!

&�?��
��!
�����"

�>!
9

��*!
IgM!
!IgD

���������

�!
*��
��>!
=���
����

�!����
!
�����! �
��!C � Q!
6�!��

��!��
����7

�����!#����

"!����
!
���
�?��
�!
���������

�!
*��
��!

!�

��*!IgZQ

qD]

qD]

qD]

Sµ 9 µ

9 µ

9 �

9 �

9 � 1

9 � 1

9 � Q

9 � Q

S� 1

S� 1

S� Q S� C�

S� C�

9 � 19 � Q S� 1 S� C�SµS� Q

sµ s� Q

&
�. 3.1=. #	��
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� ����
�%=���� ��	���	
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	����%&�� ����
	����� ���	
 ( �������	), ��$����� ��� �	:	��	� �	-
����	
����<�	���. ��� !�	� 
�
 ���'�:�=�	��<, ��
 � �
	���
� �-�	���	
 � 
����
	���	� � ��������	� :	�� �������� �	
����%�. ��	'��� ����
�%=�-
��� ��	���%�����	
�� �� ���. 3.20. ��
 ���
��	, ��� �����	�� 
 	����	
�-
��% ��
��������	� :	��� �����	��	�����	
 �	
�$����� �������
�	��< 
�� �������. /�	 �
����	 � ��::����'��	

	� ;-���:	'��	
 
 ��������-
=��
�� 
���
� � ���
���� �������	� ������� ���
�.

3.2. �	�
��	H

 +��������� ����
�%� �	��
���, ��	�	���� 
���
��< �������� 	�
��, 
�.�. 
	����
� ���
'��, �����
������ �� �� �������� �� 
��������� ����� 
	��������. +������� „ !�	 �� 	�	��� 
���� �	��������P ��� �	��� 
���< ���
� � ��
	�	��� ������ ��
�	�	��
��� (��������, �	����������), 

 �	� =���� 
	����
���	
����� � �%���� ����=��
��� ����
������. 
 +�������	��< �	��
��� 	����������� �� ��	�	��	��<% 
���
��< ���
'�% 
������	� ������� 	�������� (�	�	��	 ����=�� 
�&���
�� „ �%��� 
�	���������, 
	������������ 	������� 	�	�����). >�
�� 	����	�, 	���-
����� 
�&���
� 
 ��������� 	����������� �� �� 	��	
���� ��	 	�E�
��
��� 
����
�������
, � ���	�� �� ��	 ��	�	��	��� 
���
��< ���
'�% ������	� 
������� ����	�	 
	�
����	�	 	�������� (�.�. 
�
 �� «� �	=
� ������» 
������	� �������). B	��� �	�	, 
	����
�� ������
	
, 
	�	���� �	���� 
	������< ������� «� �	=
� ������» ;- � >-���:	'��	
, ��&���
���	 ���-
��=�%���. ;�� !�	 	��	����� ���=���� �������	
, 
 �	� =���� � 
 ���
��-
=��
	� ����
��.

3.2.1. ��&����(@ #�';�%������(� 
-*��&*���@ 
� �, �%������/'&��� ' ��&�&�����

; !�	� ���
� 
��=��� ����� �����	����� ���	
�� �������
����� 	 ���-
�	�� �������	
, ��	��
$���� �� 	��	
� ���=���� �� ��	�	��	��� ����'�-
�	
��< 
����	�
� ������� � 
����	�����
	
��< � ����. /�� �������
����� 

! ! !

!

!

!

!

!

!

!

! !!

0��
���
��
"!
�������

 !�.�

������:
�
����
:

�"!�.�

0��
��"�
"

/.�

,����

������
�
�:���$!������
�#��� �!IgM �:���$!������

� �!IgM

+��#�!IZM!��������

…!��� …!���

L qµ 9µ1 9µ2 9µQ 9µ4 S
p[s p[€M

q qC C C C C C C C

&
�. 3.2O. ����
�%=���� ������� �����	��	�����	
 � ��������	�	 �� ��
���	���� 
��� (�� ������� µ-'���)
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����� 
 	��	
� �=���� 	� ���������, ����	���
����� ;-���:	'�����, 
�	�
	�<
� �����������	���%&�� ����
���� !��� 
���	
 „ ���������� 
�����	��	������. ����	��� 
����� �
	���
�, 
	�	���� �	���� 	������< 
�������, ����	���
����� ;-���:	'�����, „ =����	��	��<, �����	���-
�	��< � ���'�:�=�	��<.

3.2.1.1. ]����
�	
��* �	�
��	
�
C��	
��� :��
'�� ������	� ������� �	��	�� 
 ��&��� 	�������� 	� 

��	�	��=��
	� ��������, ���	��&��, 
�
 ���
��	, ��
�� 	� ���	���	
 � �� 
��	��
�	
, =����	���� ��� ��
�		��������. /��	������ �������� 
 
��� 
���
���� 	���	��� �	�� =���	 �
����� � ���	��������� �	���
������ 
���-

��� 	�������� 	����������� =��� =����	��	���.

����� 
 
�=���
� ���
��	
 =����	��	��� ���������
��� �����	 ��������. 
; ����	�&�� 
���� �	��� ���=����� �	�������� ������
	
 =����	��	��� 
�=���%� X^\X, �	�
	�<
� �����	 	�� 	�
����
���� �� 

�%=���� ��	'��-
�	
, �	���
��%&�� 	��	
� ������	� ��&���. �		�
����
�� ����� X^\X 
(	�
�=�%� �� �
��
�'�% 
�	�����	�	 ����������) � ���������� (	�
�=�%� 
�� �����
 ������
�	�	 ����������) �� �	 
	�'� 
������	. ; ���� ���=��
 
	��� � �� �� �	��
��� �	=����� 
 ���� �
	���
� X^\X � ��������, 
 ������ 
���=��� 
 �	�� X^\X � �������� 
������%� ������ �	��
��� ���	���	
.

; �%�	� ���=�� =����	���� �	��
��� �	��	 ���������
��< 
�
 ���-

��� 
���	
, �	���'���<�	 	������ ��� 	��������. /�� �	��
��� ������ 
����	��� ������ ������	� 	����	���, ����	���
����� ���	��	 �	 ��	-
�
����� ���	���	� �
	�� 
���	�	���� 
�=���
. >�
�� 	����	�, !
	�%'�� 
������� 
	�
����� ���< 
��
����� �	���'���<�	 	������ �����	
 �	 �� 
=����	��	��� ��� ����	�	 	��������. /�	 �	������	 	��	
����� ��� 	���-
������� �������	
, ����	�	 �.;. ����	
��P �	�
��	� „ %�
 �

�
�
#���
� 
���� 
 �
������, 	����
� ��
�	��
 #����
�	
� ��	��
#���
� 
	-
���!

 . 
�	�
	�<
� =����	��	��< ��	�
������ 	��	�����<�	 
	�
����	�	 	������-
��, �	��
���, 
	������������ 
�
 ������� 	���� 	�������	�, �	��� �� 

	���������<�� 
 
�=���
� ��
	
	�	 ������ 	�������	�.

�
��< ��������	��� � =����	��	��<% ��
�	�	��
��� ��� ����	�	 	���-
����� �������	 ��	�
������ ��� 	'��
� �����	����	��� �	�	�	��=��� 
���
	
. *����	����	��< 
	�������� �	 ���� �
���=���� «!
	�%'�	��	�	 
�����	����» ����� �	�	�	� � ��'������	� ���
�. ; 	��	
� �	
�$���� 
�����	����	��� ����� �
���=���� �����=�� 
 ���
�=�	� ����
���� ���-

	
. /�� ��
	�	����	��� ���	�<��%� ��� ���	�	��=��
	� 	'��
� ������� 
!
	�%'�	��	�	 �	���
� 
��	
.

?��� �����=��� ������ ����	
���	�, ����&�� 
 	��	
� 
�����
��	
	-
�	 ��������	�	 �	���	�:���� (
 =����	���, 
 ������� ����	�	
������	���), 
!::�
��
�	 ����	���%��� � �	�	&<% �������, 	�	����	 ��� ���	������-
��'�� (�.�. ��������'�� ��������	� 	� ������=��
� ��������=��� 	�	��� 
�	�	 �� 
���). �	�����'�� �	����	=�	 �	�<$	�	 =���� �	���	�:��� ���	
 
(	�	����	 
��	
	�	���	�:��� ���	
 ����	�	
������	���) 	�����=�
��� 
��	�	��=��
�% ����
�����<�	��<, 
	�	��� ��	�
������, 
 =����	���, 
 
	��	������ �
���� ��� ���	�����������'��. �	 !�	� �� ���=���, �	�� 
� �� 
	 
��� ���=���, 	������� ����	����� ��	��������, 
	���
�%&�� 

������
�� ����'��.
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C���
	 =����	��	��< „ �� ���	�%���� ����
�������
� ��������. C� 
!�	� �
������<��
��� 
	��	��	��< 	����	
����  ���
�	�
��� , �.�. ������� 
 
�	���
����� �	��
���� 	�������� (��. ������ 4.4.1). ; ��� ���=���, 
	��� 
 

�=���
� ���	�������	
 
������%� 
	��	����� �
����, 
 �	��� ��	���	-

����� 	� ������	� ������� («�����<����� �
���»), ����$���� 	�&��	 
����'��� =����	��	��� �� ��	���	���, �	�
	�<
� ��� ������	� ������� 
!�� �
��� «=����». ; ������ ���=��� ���	�������� 	�����%��� 
 	�
�� �� 
�����
�� =����	���� �	��
��, ���%&�� ����
����	� ��	���
	 � ���	�	-
��=���� 
	��	�������. /�� �������� 
����	�����
�%� 
�
 � =����	���� 
�����	���	�, ��
 � � ���	�������	�. >�
 ��
���, ��������, ��� ������	-

	

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

; 	�������� 
����� ��������
�%� ��	�	=�������� ���	��������, 
��-
��	�����
�%&�� � �	���
������ �	��
����� 	��������. >�
�� �������� 
��	��'���%��� 
 	��	
�	� ;1-
���
��� (��. ������ 3.3.1.3). /�� �������� 
	�����%� ���
�� ��	���
	� 
 ���������, =���	 �	�����'�:�=��f 	�� �� 
��	�	��� �
��
��	
��< ��
	�	��� !::�
�	���� ��������� 
�	�����	�	 
���������� (��������, �����$���� �	������ �������� :��	'��	�). ; �
��� 
� !��� ��
�� ���	�������� �� �	
�����%� �
���, � ����	��
, 
��	���%� 
��� 
����� :��
'�� (������	�� ��
�	�	��
��, !������'�% 	����	��
-
$�� �	��
�� � ������ �	��	�����=��
�� :��
'��). D��
'�	���<�	 
��-
��% ������ ���	������� 	�����%� �������� 
 ���	�	��� �����	��	����-
�	
 ( ����-��������). C�� 
	����%� 
	�:�����'�� ���������� !���	�	
, 
����� �� «
���������� 	�������» � ����%� 	����������% �	�< 
 ������-
'�� ������	�	 	�
��� (��. ������� 3.1.1.3 � 3.6.6.3).

3.2.1.2. ����	
��		
��* �	�
��	
�
 *����	����	��< 	��������� ��	�	��	��< �������� 
���
��< �������� 

	�
�� ����
����	 	� ��	 ���'�:�=�	���. B�	�	��=��
	� 	��	
	� ��� ��	�
-
����� !�	�	 �
	���
� �������	
 ������ �� ��������� ���
���� ������	�	 
	�
���, 
	�	��� �����	����%� �=�����, �	���	 ���:	'��	
, 	�������%&�� 
���'�:�=��
�% 
	��	����� ���
'��, ��
	�	��� 
��	�	�����<��� 
���	
, 
� ��
�� 
		����'�% �����=��� ���	
 ���:	'��	
. ��	�	��	��< =����	�-
��� 
�&���
 �����
��< 
��< ��	��	����� 
���	=��� �������< � �	���
���� 
	��	
� �� �����	����	���. *����	����	��< �������	
 ��
���� �� �	�<
	 
	� �
	���
 �	��
��, �	 � 	� ���� � ������ �� 

������ 
 	�������, � ��
�� 
�	�	������<��� 
	������
�� (��������, ���	�<�	
���� ��E%
���	
).

	���������-����)�
��� �
���� �����������
��
+��������� �	��� ���< ���
� � ����
	��. @�����, ��
����	
�� 
��-

�	�� � ������ 	�����=��
�� 
�&���
� (
 ��
	�	��� ���=��� „ ��
�� ��	�-
����=��
��, ��������, ��
	�	��� �������) !::�
��
�� ��$< 
 �	���
� 

	����
���� �	�������� (��������, 
 
	����
�� � ���
���), 	�������� 
��� !�	� �� �����	����	��<, � ���'�:�=�	��< �������� (�.�. 
��	���� 
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�	�< !���	��). *��	�<�	
���� 
	�E%���	
 ���
	�	��
������� �	�������� 
( ������	
) � ���
���-�	�������� (���. 3.21), 

�����	� 
 ���=��% ���
��
� 
�. @���$������	�, ������	 
�%=�
�% �	�< 
 ���=���� �
	���
 ������-
�	
 � ����'������� ��� �������. ; =����	���, � �	�	&<% 
	�E%���	
 
���	 �	
����	, =�	 ���'�:�=�	��< �������� 	����������� ������&���-

���	 ������	�, � �����	����	��< „ �	�������. � �	��'�� �	
������	� 
�����	�	���, �����	����%&�� ��	��	���	��< 
		����'�� 
	
��
����� 
 
�������
������ �������� 	�
�� ;-���:	'��	
 � >-���������, �����	-
����	��< 	����	
���� ������&���
���	 ��	�	��	��<% �������� �
��
�-
�	
��< >-�������. ;����� ���	
��� ���
���� ������	�	 	�
��� ������ 
����
������<��� �
��
�'�� ���������� 
���	
 
 �����<���� ����	���
���� 
��� X^\X. *����	 �	!�	�� ������� �������<, =�	 �����	����	��< �	��-

�� �������� 
	 ��	�	� 	����������� ����=��� 
 �� �	���
� X^\X, �.�. �� 
��	�	��	��<% �:	����	
��< ��� �	��������� 
 	������� «��	
	�����-
���<��� :	�».

;�����$�� 
�=���
	, 	�������%&�� �����	����	��< �������	
, „ ���-
��� �	��
���. � �	
�$����� �	��
�����	� ����� �	�������� �	��
�� 
�
���=�
����� �� �����	����	��<. ?�� �	���������	
 !�	 ���
��	 �����-
��
��� �	�<
	 
 	�����=���	� �������. Q��
�����<�	� $
��� ��
����	�-
�� �����	����	��� 	� �	��
�����	� ����� �� ��&���
���. ?�� ����
	�	
 
�������<��� ������ �	��
���, 	�����%&�� �����	����	��<%, �	�<-
$�, =�� ��� ���
	
. #������<��� ������ ���
	
	� �	�
���, 
��	���	, 
	����������� �	�
������ � -������<�	� ����
���� (7…10 ����	
���	���� 
	����
	
), 	���
	 	� 
��<����� 
 ��
����	��� 	� 
	�
����	�	 �	���
� 
�	��
���. #������<��� 	�������� �	��
������� ����� �����	����	� 
�	��
��� �	���
���� 450 ?� (�������-N-�'����-KW-���	���). ��� �����	-
�� 	� �	�	����	� :	��� :��������� (40 
?�) 
 �	������	� (20 000 
?�) 
����� ������� 
	������%� �� 2 �	���
�. ?�� ����
	�	
 �����'� ����� 
���
	� � 
��	
	� �����	����	��<% ����	�	���� �� ��	
�� �	��
�����	� 
����� 
 �����
� 
��	���<�	�P �	����� ��
������ ����	� 52,3 
?� „ ����	 
�����	�����, � ����	� 90,7 
?� 
���
��� �	����	=�	 ���<��� 	�
��. L���	 

 <�#��! @�E

<�#��! @�E

G����,!�*����(

&
�. 3.21. ����� ���	���� 
	����
�� ������	
 � ���
	�-�	������� (�	 �. @���$���-
����)
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�������		�����%&�� 
���	
 
 �������
� ��� ��������'�� �	������-
�� ���
�	
	

	
	�	 �	���������� ����	� 220, 121 � 40 
?� �����=����� 
�������	 �� �	���	
 (�	 ��������� �	��
�����	� ����� ��	
��< 	�
��� 
���
���).

�	���	 :	����	
���� ����
���, 	�������%&�� �����	����	��< 
(��������, � -������� ��� ���
	
), ������ �	��
��� 
���� � ��� �
���=�-
��� =���� ����� (!���	�	
), ����	���
����� ��'���	���� ���:	'��	
, �.�. 
��� �	
�$���� 
������	��� �������� . ���=���� !�	�	 :�
�	�� ����	��� 
=��
	 ��	�
������ ��� ���	�<�	
���� 
	�E%���	
, �	�����&�� �����=�	� 
=���	 ��������� �����. � �	
�$����� =���� ������=��� ����� ����-
�	����	��< 
	�E%���� ������, ���� ���� ��	 ������� �� �
���=�
�%���. 
�	��� �	�������� 	���������	� !���	��	� ��	��	��� ���<���$�� 
	�-
�������� �����	����	��� � �
���=����� =���� !���	�	
 ���
��&����� � 
�	��� ����%���<�� ���� �������� �����	����	��� 
������
�� �����=��-

�� �	���, �	���
����� ����	�	������ !���	�	
, �� 
�����	� ���
��	

� 
� ��	
��� :�
�	�	
, 	�������%&�� �����	����	��<.

;������ 
������	��� �� �����	����	��< �
����	 ��
�� � ����		���-
���� !���	�	
, ��������
�%&�� �� �	��
���. Q����	
���	, =�	 �	��
��� 
���	������� �����	����	��< �	�<
	 ��� �	����	=�	� ����		������ �� 
����
����. >�
, �	��-W-����� �����	����� �	�<
	 ��� 	�����=���	�	 
=���� ��
	����, ��������, ��� ��
	�	��� ����� �	��
�� �
��	
. C���
	 


������ 
 �	���
 !�	� �	��
��� �	
	
�� '���� ��� =����	
���� ������ � 
������� 	����
��� 
 �	���
� 	��	
�	� '��� ������ �	����� �����	������ 
���
��=��
� ��� �%��� ��
	����.

��
	��', �	�< ������� �	��
��� 
 ��	�
����� �� �����	����	��� 
�	��	 ��	���%�����	
��< �� ������� �	��
������� �������	
. *� 
��	-

�� �����	����	��< 
 ���=����<�	� ������� 	����	
���� ���, =�	 	�� 
�
��
�	 :��	'�����%���, =�	 
���	 ��� ��	'���� 	����	�
� �������� � 
��	 �������
����� (��������'��) >-��������.

*����	����	��< �������	
 ��
���� 	� ����
	��� �� ����
����, �.�. 
��	�	��	��� �	������< 	����������% 
	�:�����'�%. ���������'�� 
	�-
:	���'�� ��	�	���
��� ����=�� ��	����=��
�� ���������� �	������ 
����	
���	���� 	����
	
. >�
, �	��
��� ��������, ������
$�� ����
	��< 

	�:	���'�� 
 �����<���� 	����	�
�, ���
��=��
� �� �����	�����, �	 
���	������� �����	����	��< �	��� 

������ 
 �� �	���
 ��	����=��
�� 
����	
���	�. ��	�	�	�, ����	:	���� 	����
� 
 �	�<$	� 
	��=���
� ���-
�����
�%� :	����	
���% � -������� � ���������'�� 
	�:	���'�� �	��-

��. L��������% ���
	��< �����%� �	������� 	����
� ��	����, 	�	����	 
�	
�	��%&����. ; 	�	�� ���=��� �������� ����
	��� �	��
�� �	��	
	�-
������ 	���������� �� �����	����	���. C���
	 ��� ����	���
���� ����-
���	
 �	����	=�	 
��	
�� ���
	��< �	������ �	�
	���� !���	�� «�	����	-
��<��» �	� ����
���� �
��
�	�	 '����� ��'���	�� ;-
���	
.

��&���
��� �&� 	��	 �
	���
	 �������	
, 	� 
	�	�	�	 ��
���� �� ����-
�	����	��<P 	�� �	���� �����������< 
 
������ �	�����	
, �� 
	�	��� 
�	���	��� 	�������� 
��$�� ��
	����. �	����%�, =�	 !�	 	����	
���	 
��	��	���	��<% �������'�� �	��
��� �������� ��� :	����	
���� �� ��	 
	��	
� ������� ��� ��'���	�	
 >-
���	
 (��. ������ 3.2.2.2). C��&���
����� 
�������'�� ������� ����=�� �		�
����
�%&�� :������	
. D������� 
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	�������� 	��=�	 �=���
�%� 
 ���&������� ��	��
�	
 ������� � �	���-

����� ��
�	�	��
��. C������
�� :������	
, ��	�	���� ���&�����< ��
	-
�	��� �	������, ������ 	��	
	� ����	� �����	����	��� ��
�� 
�&���
. 
�=���%�, =�	 � �	
�$����� ����������	��� 
 ���&������% :��������� 
�
����	 	��������� �����	����	��� ���
	
 �	��� �� ��'�����'�� &��	=�-
��. >�
�� 	����	�, �	�� �������� �	 	���������% �	���� ���< =����	�-
�� ��� 	��������, !�� =����	��	��< �� �	���� �����	���< 	����������� 
�����'�. ;�$��
�����	� 	��	����� ������&���
���	 
 ���������, 
���-

�%&�� �������
������ 	�
��.

*�����)�
��� �
����� �����������
��
�	�
	�<
� �����	����	��< �������� ��
���� 	� !::�
��
�	��� ��	'��-

�	
 	����	�
�, 
	�	�	� 	� �	�
�������� 
 	��������, ������� 	�����<, =�	 
	�� ��
���� � 	� ���	���� ��'�������. ��&���
	
���� ������=��
	�	 
	��-
�	�� ������	�	 	�
��� �� 
	�
������ �������� �	
����	 
 ����		������� 
!
�����������. >�
, ��� ��������'�� ��������� (������=��
� «=�����» 
�����) �	��
�� �
��	
 �	�����	� (Zlu…Wys) n ��� 
	�E%���	� ������	:�-
���-�	�� W-�����	� ��
	���� 	��	� ����� 	�
�=��� 	����	
����� ����-
��� �� 	�� 
	�E%����, � �	��
�� �
��
� ����	� ����� �� 	�
�=��� �� �� 
	��� �� ���. H�����	�	��=��
�� ������ �	
����, =�	 ��	�	��	��< 	�
�=��< 
�� ������� ��������������� 	���� �	��������� ���	�.

+���	��=��� �����<���� �	��=��� 
 !
����������� �� ��$�� � 
���	�<�	
����� ������ �������=��
�� �	��������	
. "��� ��$�� ����-
�����	
��< ���
��
������� �	����������� (T, Z)…^-W � (]is, Z)…^-W 
(!�� �	��������� �	������ 	��	
��% �	����������% '��<, 	����	
����% 
�	��-W-�����	� � �	
	
��� �	��������	
��� '�����, ��
��=�
�%&�-
���� 	����
��� ���	���� � ��������	
	� 
���	�� ��� ��������� � �����-
���	
	� 
���	�� �		�
����
���	), �	 ��$� ����� G57SWJ6 ��%� 
��	
�� 
�������� 	�
�� �� 1-�, �	 �� �� 2-� ������. #�$� ����� �;+, ��	�	�	�, 
���<�	 	�
�=�%� �� 2-� � ����	 „ �� 1-� ������. * 
 !�	� ���=�� ���<��� 
	�
�� ��������������� 	���� �	��������� ���	�.

* � �	��
�� �
��	
, � � ��$�� �	
����� �
��< ��	
�� ������	�	 	�
��� 
� 
	����
�	� \]G. �
��< �����	����	��� � \]G 	����	
���� �����=��-
�� 
 ��	���
� �����<��� 
������	
 �	��
�� \]G 
 �����=��� ��������� 
:��������� �������	
, 
������%&�� 
 
�=���
� !���	�	
 ��� >-
���	
. 
Q�	
��< ������	�	 	�
��� 
 ���=����<�	� ������� 	����������� !::�
-
��
�	��<% ��������'�� ��������	�	 �������, � 	�� ��
���� 	� ��	�	��	��� 
������	
 
�����
��<�� 
 �	��
��� \]G. >�
�� 	����	�, ������=��
�� 
���������'�� ����
���� \]G (�	=���, �=���
�, �
���
�%&��	 ������) 
	��	
������	 �����	���������� �� 
	���	�< ��	
�� ������	�	 	�
���.

; ��
	� =��
	� :	��� ������=��
�� ���������'�� �����	����	��� ��	-
�
������ �	�<
	 
 	��	$���� ��
	�	��� �	����	=�	 ��	���� �	 ����
���� 
�������	
. ��	�	��	��< 	�
�=��< �� ��	���� �������� �	�
������ 
	��-
��
��	�� ������=��
	�� 
	���	�% (��. ������ 3.6.6.1). ?����� ������=��
�� 
������	
���� �	�=��
�
�%� 	��	�����<�	��< �	����� «�����	����	��<» � 
��
����	��< �����	����	��� 	� �
	���
 	��������, 
 
	�	��� 

���� �������. 
C
���
�����, =�	 �����	����	��< �������� �	��� ��
����< 	� 	�	����	���� 
���
'�� 	�������� 
 �� ���<$�� �������, =�� 	� ����
���� ��������.
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'���
����
��
�" ���������
H��	���<��� �������� 	�
�� �� ���
	
�� �������� 	��=�	 ������� 

�=����� �� �	�<
	 ;-, �	 � >-
���	
 � 	���������� 
 	������
�� ������ 
(� ������=��
� ����������� ��� ���!
�	���	
����� 
�
	�� �	��� �	���-
��� ��
	����). ��� !�	� ;-
���
� ����	���%� ����
��� �������, �	��� 

�
 >-
���
� „ ��	 :�������� (!���	��), 
���	����� 
 �	���
 �	��
�� 
\]G (��. �����). >-
���
� �	��� 
�������< 
 
�=���
� 
���	
-�	�	&��-

	
 ��� ������	� 	�
��� �	�<
	 �� �� �	��
���, =<� :�������� �	��� 

�����
��<�� 
 �	���
 �	��
�� \]G (��������, �� ���
	
�� ��������). 
C�
�� �� ������ �������� (��������, �	������������) 	��&���
������ 
;-
���
��� ��� �=����� >-���:	'��	
. *����	 �	!�	�� 	�� �	��� 
���-

��< 	�
�� � ����������� nuke-��$��. *�	��� ��
�%=���� >-
���	
 �� 
	�
��� �� �������� 	����	
���	 ������� �����������. +�������, ��	�	�-
��� ����'��	
��< �������� 	�
�� ��� �=����� >-���:	'��	
, ����
�%� 
���������
�������, ��� >-����
������� (>�).

>�-��������, 
�
 ���
��	, 
������ �	��
��� (� �	��
�����	� ����	� 
�	���
� 10 3 
?�). �	 ����=��
	� ����	�� !�	 �	��� ���< �	����������, 
@�� ��� ���
�. C�� �	��
�������, �	������ �	
�	��%&���� !���	��. 
�	��������'�� � �������	
���� �������
������ �������	
 �����
	 ������ 
�� >�, � 
	�E%���	
���� �	���������	
 � ���
���, ��	�	�	�, ����
	��� 
�	������������ �������� �� ������� >� 
 �������
������. #�	��� �� 
>�-�������	
 �������	 ���������%� � ������<�	 ����������%� 
 	��������. 
?�� 	�
��� �� !�� �������� �� �����%��� �� 	����	�
� � ��������'�� +��. 
�	 !�	� ���=��� �������� 	�
�� �� ��
�� �������� �� 
	���	�������� 
������ #��. C���
	 !�	 �� 	���=���, =�	 
 ������	� 	�
��� �� ���������-

������ �������� �=���
�%� �	�<
	 ;-���:	'���. ;��	�	�����<��� 
���-

� (��
�	:���, ���������� 
���
�, >- � NO-���:	'���) 
 �	� ��� ��	� 
������� 
�	��� 

��� 
 �������� 	�
�� �� !�� �������� (��. ������ 3.6.4.2). 
��������, 	�� �	��� ������< ���	=��
	� '��	
��	
, ��	�	���
�%&�� 
��	��:���'�� ;-���:	'��	
, ��������, S^FF „ '��	
��� �������
� TNF, 
����%&��	 
�%=�
�% �	�< 
 �	��	����� ;-���:	'��	
 (��. �����).

;����� �
������ ���� �	��=��� ��� ���=���� 	�
��� �� >�-�������� 
��$�� � ����'��� �id , �������
�%&�� ���	���
����� •tx � ��	
���%&�� 
��::����'��	

� ;-���:	'��	
 �	 ������, �� 
	�	�	� !
������������� 
���������� �	��
��� Wy•-5. /�� ��$�, � ��
�� �	
	�	������� 	�	�� ���-
��� �����, � 
	�	��� �� ������ �	����< Wy•-5 M ;-
���
�, 	�
�=�%� �� �� 
�� 
>�-��������. +�������, �� 
	�	��� ��	�	��� 	�
�=��< ��$� � ����'��� 
xid, 	�	���=�%� 
�
 ���������
������ �������� 1 ���� (>�-1f Thymus-inde-
pendent I), � ��������, 	�
�� �� 
	�	��� � !��� ��$�� 	������
��� „ 
�
 
���������
������ �������� II ���� (>�-2). ; ����	�&�� 
���� �����	
-
���	, =�	 � �ik-��$�� ���
��=��
� 	������
��� 	��� �� ����	����'�� 
;-���:	'��	
 „ GK5 M S1a-
���
� � ���'�:�=��
�� 	�
�� �� >�-2 ����-
���� �
���
�%� ������&���
���	 � !���� 
���
���. ; 
�=���
� ������� 
>�-1 �������	
 �	��	 ���
���� �	�<$����
	 ��
������<��� @��, �	��-
:��������, �	��������� �	�������, � ��
�� �� 
	�E%���� � ���������. 
;���	 	������<, =�	 >�-1 �������� 	�����%� ���	������� �
	���
��� 

 	��	$���� ;-
���	
. � >�-2 ��������� 	��	��� �	������������ ����-
���� (
 �	� =���� ��
������<���), 
	�E%���� ������	
 � :�
	��	�, ��
�-
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�	�, ��
	�	��� ����	
���	��� @��, ��
	�	��� �������=��
�� �������� 
(��������, �	��
��������	���	�).

C��	
�	� ��	��� �������, ���'�:�=��� 
 ���������
������ ������-
���, „ Ij\f ��� !�	� ����
�%=���� ��	���� 	��=�	 �� ��	���	���, 	������-

��� «�	���
���� �::�������» � ���
��=��
� �� :	��������� �����	�	��-
=��
�� �����< �, 
�
 ������
��, �� ���
�
����� 
�	��=��� �������� 	�
��. 
*�
�����, 	���
	, ��
�%=���� �� !��� ���
�� (��������, ����
�%=���� �� 
Ij^ 
 ��������� 	�	�	=
��).

>�-�������� �� ����������%��� >-�������� 
 �	���
� \]G. *����	 
�	!�	�� >-������� �� �=���
�%� 
 	�
��� �� !�� ��������. +
��
�'�% 
;-
���	
 >�-���������� ��=$� �����	����< �� ������� >�-2 �������	
. 
��	�	��	��< �
��
��	
��< S-
���
� ��� �	�	&� >-���:	'��	
 	����	
-
���� 	�	����	����� ����
���� >�-2 �������	
. ;�����$�� �� �
	���
�, 

�
 ��� 	���=��	�<, „ ����=�� �	�<$	�	 =���� �	
�	��%&���� !���	�	
 
� �	����	=�	 
������ ������ �	��
���. ��� �
���
���� >�-2 �������� 
��	���	��� 
���������'�� SGU �� �	
����	��� ���:	'���. /�	 ��	�	���-

��� �
��
�'�� 
����, ���	'���	
����� � SGU, � ����
'�� �������, 
�	����	=�	�	 ��� ���	�	����� �	�	�� �
��
�'�� ;-���:	'��	
. ;��	���	, 
	����������� 

��� 
 �
��
�'�% >�-2 ���'�:�=��
�� 
���	
 
�	��� ���-
�	���
���� ��� X^\X, 
�	��&�� 
 �	���
 �	�<$����
� >�-�������	
.

>�-1 �������� �
��
���%� ;-���:	'��� ���
	�<
	 ���=�. #������� 
!�	� �
��
�'�� 
 ����	�&�� 
���� �	 
	�'� �� ��
�����. *�
����	, =�	 >�-1 
�������� ��	�	��� �
��
��	
��< 
���
� =���� ���	������ � ����������-
�	���%&�� ��'���	��. C���
	 ��� ���
�� 
	�'�����'��� �������� ��
�� 
�
��
�'�� 
	��	��� �	�<
	 ��� ��	 
	�'������	
���� �� ;-
���
�� ��� 
�	�	&� SGU (�	!�	�� 
 !��� ���	
��� �� >�-1 �������� 	�
�=�%� �	�<
	 

���
� ���'�:�=��� 
�	�	
). �� 
�	��� ���	, �	�����%� �� ��� !�	� 
 

���
� �
��
�'�	���� ������� 	� SGU, �
���
$�� �������. #��	����	��< 
>�-1 �������	
 ��	�
������ ��� �	
�$���� �� 
	�'�����'�� �	 ��	
��, 
��� 
	�	�	� ��� �
��
�'�� ;-
���	
 �	�	������<�	� 
	�'������	
���� 
�������� ��� �	�	&� SGU �� ���������. >�
�� 	����	�, 
 ���	������ 

	�'�����'��� >�-1 �������� ��	�	��� �
��
��	
��< 
�� ;-
���
�, ����-

����	 	� ���'�:�=�	��� �� SGU. ; ����	�&�� 
���� ��=$� 
���	 ���=�� 
	�
�� �� >�-1 ������� „ @��, 
	�	��� �
���
����� � WSX � GK14 � 
 �	���-

� !�	�	 
	����
�� �
��
����� 
���
� =���� TWU-4. >�� �� �����, 
 	�
��� 
;-
���	
 �� >�-1 �������� 	������� ��	�	 �����	�	.

�=���%�, =�	 ������< �=����� >-������	
 ��� ���� 
��	�	�����<��� 

���	
 (��������, ������
����� 
�����	
) 
 	�
��� �� >�-2 �������� 

�$�, =�� ��� 	�
��� �� >�-1 ��������. �	
����� �	�< 
 ���
���� 	�
��� 
�� !�� �������� ���� '��	
��	
 (IW-3, Z\-G[F, IFN � , S^FF).

'����������
�"
+�<�������
� ����
'�� ������	�	 	�
��� ��� 	�
��� �� �������� „ 

���
���� ��	�
�=���	���. /�	 �� ��	��	 	������
�� 	�
���, � �
��
�	� � 
���������<�	� ��	 �	��
����� 
 	��	$���� ����	�	 
	�
����	�	 ��������. 
�� ��	
�� 
���
� !�� ���
'�% ����
�%�  �	���
�� , � �� ��	
�� 	�������� „  

���	
�
�
#���
� �
����	�	
��*� (��. ������ 4.3). >	�������	��< ����'�-
������ ��� 

������ 
��	
�� �	� ���
	
 � �	���������	
 ��� 	������
�� 
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�	��
������� �������	
. ?�� ���
	
 �	��� ���
��<�� ��
�� ���
	�	���� 
�	�������	��<.

C��	 �� 
����� �
	���
 �������	
, ��	�	���
�%&�� ����
'�� �	������-
�	���, „ ��	�	��	��< �������< �	��	&���� +�� (��������, 	������
�� �	��-

������� �������	
). ��	�
����% �	���	����	��� ��	�	���
��� ��
�� 	��	-
�����<�	 ���
�� �	��
������� ����� � 
��	
�� !���	���� ��	��	��<. >�
�� 
	����	�, 	��� � �� �� �	��
��� �	��� 
�������< 
 
�=���
� �����	���	
 � 
�	���	���	
 ��� �� 	
���
��< �����
�� �� �������% ������� 
 ��
����	��� 
	� �� :���=��
	�	 �	��	���� (������� �������	
���	���). *���� ���=���� 
��
�� ��������
�� 
 ��
�		
������� '��	
��	
, ��������%&�� �
��
�	��< 
���������� 
���	
, 	�������
�%&�� � ����������%&�� ������� >-���:	-
'����P IW-12 � IFN �  ��	�	���
�%� ��	�
����% �����	����	���, � IW-10 „
�	���	����	��� �	��
�� �������	
. C=��< 
����% �	�< ������ ������< 
!
�������� �� �	
����	��� ���������� 
���	
 
	���������%&�� �	��
�� 
(=�	, 
 �
	% 	=����<, ��
���� 	� ����=�� X^\X 
 �	��
��� ��������) „ 
������� ���
�
����� ��� ����	� !
�������� !��� �	��
��.

3.2.1.3. /��!
-
#	
��* �	�
��	
�
 ; �����	�	��� �	� ���'�:�=�	��<% �	����%� ���������<�	��< 
���-

�	�����
�� ����
�	�	
 � ��	��
�	
 �������� ��	'���	
, 
 =����	���, 
�������	
 � �������. ;�$�, ��� �����	������ ����
���� �����������	���-
%&�� ��'���	�	
 � ������� (��. ������ 3.1.1.2) ��	�����	�<, =�	 �� ��	���-

	 
 ��������� � ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � ���� �
����� � =��
	 
	�����=����� �=���
	� „ �
��
��� '����	� ��� ��������
���
�%&�� 
�=���
	�.

#��������� ������������
���'�:�=��
	� 
����	�����
�� ������� � �	��
��	� �������� �
����	 

� 	��	�����<�	 ���	�<$�� �=���
	� �� �	
����	���, �		�
����
�%&�� 
�	 ������� ��������
���
�%&��� �=���
� ��'���	�	
 � �������. ��
 ��� 
��	�����	�<, ��� ���=���� ������	�	 	�
��� �� 
	�E%���� ������	
 
� ���
���-�	�������� ���	 �����	
���	, =�	 ���'�:�=�	��< 
	�E%��-
�� 	�������%� �	��
��� �������, 
 
	�	��� �����
���� 	�����%&���� 
��������. �
��< ���'�:�=�	��� �������	
 � 	��	�����<�	 ���	�<$��� 
�=���
��� �� �	
����	��� �	��
�������< ��� ������� ���'�:�=�	��� ���-
�	���� �	��
�� ���
	
 � �	���������	
, � ��
�� ��� ���=���� 	�
��� �� 
�������=��
�� �	���������.

; !��� ���	��� ���	 �����	
���	, =�	 ���
��=��
� 
 �%�	� �	��
��� 
�������� ���< ���
	�<
	 �����������, ��� %�
�
�
�  „ �=���
	
, 	�
����-

����� �� 
����	�����
�� � �
��
���� '������� �����������	���%&�� 
�	��
��. ?�� �������	
 � �	
�	��%&���� ����
���	� (��������, �	����-
�����	
) ����
����� �	
�	��%&���� 	��	������ !���	��. B��
�� �
	���-

���� ����		������� �	 �
	�� ����
���� !���	��, 
 
���	�� �� 
	�	��� 
�	��� 
�������
��<�� ���'�:�=��
�� ��������. ; �	��
��� ������
��
���-
�� �������� !���	�	
, 
	��� 	��� �� ��� �
������ �	������%&��, =�	 ��	-
�
������ 
 ������&���
���	� 	����	
���� ������� ��	��
 !�	�	 !���	�� 
(�
����� �����	�	�������	���). �	��� ��
����
���	�	 �������� !�	�	 
!���	�� �
	���
	 �����	�	�������	��� �����	��� 
 ����	�� !���	��.
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�
��< ���'�:�=�	��� �������	
 � 	��	�����<�	 ���	�<$��� :������-
���� �� �	��
�� 	�E�������� ���	� ����	�	� !�	� ���'�:�=�	���. C�� 
������ 	��������� ��	�������
���	�	 �		�
����
�� (
	�����������	���) 
!���	�� � �
��
�	�	 '����� ��'���	��. L�� �	�<$� !�	 ��	�������
���	� 
�		�
����
��, ��� 
�$� ��	���
	 !���	�� 
 �
��
�	�� '����� ��'���	��. 
����	���
���� !���	�� ��'���	�	� „ ���
	
	� �	���� ������	�	 	�
���. 
+�������, ��	��'������� 
 �����<���� ��
	�	 	�
���, �		�
����
�%� �	 
�
	�� ���'�:�=�	��� ��'���	�� �, ����	
����<�	, ���'�:�=�� 
 ��	��-
���	�� 
�$� !���	��.

/���	� �������
���� �	�	� 
���
�	��< �� �	
����	��� ��
�	�	��
�-
����	� ��	����, �		�
����
�%&�� �	 
���=��� � 
	�:�����'�� �	�	��� 
�
��
�	�	 '����� ��������. ?�� �	�	, =�	�� !���	� �	� ��	��
���< 
 
�	�	��<, ������ !���	�� �	���� ���< ���
	�<
	 ���<$� ������	
 �	�	��� 
�
��
�	�	 '�����. "��� ��	������	��< �
��
�	�	 '����� �	���
���� 6 ��, 
�	 ����� !���	�� „ �	 4 ��, � ��	 	�E�� „ 2…3 �� 3. /���	� ���
	
	� 
�	��
��� �	��� �	������< 7…15 ����	
���	���� 	����
	
 (!�	 �		�
����-

��� ����� 0,6…1 
?�), � !���	� ����
	��	� �	��
��� „ 6 �	�	���������� 
	����
	
. ����	�<$�% �	�< 
 	�����=���� ���'�:�=�	��� 
����	�����
�� 
� �
��
��� '����	� ����%� 
	�'�
�� 	����
� 
 �	���
� !���	�� (�� �	�% 

	�'�
	�	 ������ ����	����� 39‚ !������ 
����	�����
�� � �������	�, � 
�� �	�% 6-�	 	����
� „ �	�<
	 6‚). Q=���
�� �	�������	� ���
���� 

���� 
�	�	���	
 
	 
����	�����
�� � �
��
��� '����	�, �	��	 ��
�%=��<, =�	 
�������� 	 �����'�� !���	�� � ��	 �������	��� 
��<�� 	��	�����<��.

+����� ���'�:�=�	��� �������, 	��������� 	���� 	�������	�, � ��
�� 
�	�	
�	���<��� �������, �	��=����� ��� ��������'�� 	��	�	 ��
	�-
�	�	, �	
���
���, =�	 ��	��
 	��	�	 !���	�� 	��������� $��	
�� ���
�� 
������ �������. /�	 �&� ��� �	�=��
�
��� 	��	�����<�	��< �������
����� 
	� !���	��	� ����
���� �������	
 � ��
	��	��	��< 	��	���=�	� �	
���-
��'�� !���	�	
. /���	���� ����
���� �������
���� �&� �	��� ������	�, 
���� �=���< �����=�� 
 ����
�����<�	� ���
'�� �� ������� �����=��� 
�������
������ 	��	�	 ��� ������ 
��	
 ��
	����. /�	 	������
�� ����-

	�	 �		�
����
�� ����� ����
������ !���	�	
 � �
��
��� '����	
 ���-
�	
���� �	��� �	������, ���� �=���<, =�	 
 	��	
� ��������� :	����	-

���� �����������	���%&��	 ���������� ��'���	�	
 ���:	'��	
 ����� 
���=����� ��	'���� (��. ������ 3.1.3). ��� 
�	��=�	� ������	� 	�
��� 
���'�:�=�	��< 	�����%&���� ������� � �� ��	���
	 
 �������� ����	
��-
�� 
�$� �� �=�� 	�	�	�	 	��	��, 
	�	�	�� �	�
����%��� ����$���
����
� 
�������		�����%&�� 
���	
 
 �	�� ������	�	 	�
��� (��. ������ 3.6.2.2).

���'�:�=�	��< � �����$�%&�� ��	�	��	��< ����	���
���� ������	
 
���������� ���
	��=��<�	 ���� ���=��� � �	�	&<% ���
'�� ������
�. "� 
���< �	��	�� 
 �	�, =�	 ����������� �
	�	���� ������, 
����	�����
�� � 
�������	�, �� 
���
��� 
������ ���
'��, �	 ��������
��� 
����	�����-

�% � ���� 
	�E%���	
 ������…���	
, ��	�	���� 
��
��< ��
�� ���
'�� 
(	����	
���� 	���
	
 „ ���'������	
 ��� ����%�����	
 
���	
). ������< 
	��������� !��� ���
'�� 	������� 
	��=���
	 �������, 
�����
$��	 
	 

����	�����
�� � ����������. ���
'�� ������� � 
	�E%���� ������� � ���-

	� �	��� ���< �	��	��<% ��	
��	
��� ������=��� �
	�	���� ������	�, 
=����=�	 „ �	���
�����, �	 �� ������=��� ������	� � �	
��� �� ��	
�-
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������ ������	�, 
�������<�	 	���=�%&���� 	� 
	�E%���	
���	�	. >�
	� 
������ �	�
	��� �����	
��< 	=��< 
��	
�% ��	�	��	��< ������� 	���=��< 
������� �����=�	�	 ���	����. ;������	�<, =�	 �������� �����=�%� 	���-
=��
�% 
	�:�����'�% ����
	�	
, ����&���� ��	�	
 
	�	�	�� �� 
���	���� 
� ��	��	�����&�� ������, �	 �� �� ���	����. L��
	 ����	���%��� �	��'�� 
����&���� „ 	��	-, ����-, ����-, 	�	����	 ��� ����&���� 
���	����� 
��������. B	��� �	�	, ����	������� ����� ������������, 
	�	�	�� �		�-

����
��� ��	��
	�	�	���� ����� �
��
�	�	 '�����.

+������� � ��������������� .������
B��
	
�� �	��
��� ���%� ��	���% ��	�������
����% ����
����, ��� 

!�	� ����	:��<��� 	����
� !
��	���	
���� �� �	
����	���, �	��� 
�
 
����	:	���� �
���� 
 ������� ���
	
	� ��	����. /���	��, 
�
 ���
�-
�	, �		�
����
�%� ����	:��<��� �	
����	����� ����
�����, �	�����-
&�� '�
��=��
�� 	����
�, 
	�	��� �����%� !���	�� ��	�������
����% 
����
�����<�	��<. ��� �
����
���� ���
	
	� ��	���� �	��� �������<-
�� 	����
�, 	��������� ���� 	� ����� 
 ������	� �	����	
����<�	���. 
/�	 	���	����<��
	 	��������� ��&���
	
���� �
�� ���	
 !���	�	
 „ 
�������� � 
	�:	���'�	����. ���
�� 	����	
��� ������	� �	����	
�-
���<�	��<% ����	
���	���� 	����
	
, 
�	��� „ 	���������� ���� 	� ����� 
	����
���, ����������� �� �	
����	��� ���
	
	� ��	����. ����$���� 
�����=�	� ����
���� ���
�, 
��
���	� �����
	� �����<:����� �
���� ��� 
��������'���, ���
	��� 
 ��=���	
���% 
	�:	���'�	���� ����������� 
��� �	��	� �	�����	��� ��������.

��&���
	
���� 
	�:	���'�	���� ����������� �	��	 ��	���	�����-
�	
��< �� ������� �	��
��� ���	'��� (���. 3.22). ����
��� �	��
��� 
!�	�	 ���
� �	������ ����%, �		�
����
�%&�% �	����	
����<�	���� 60…83, 
�
��������% �����<:���	� �
��<%. ��� ��������'�� ���	'��	� ����� 

�������� 
�
 �����	�	��������� !���	�. �����
 �
��� ���
	��� 
 
�����������% �����, ��

���'�� !���	�� � ����$���% 
����	�����
�� 
� ���������� 
 ����
�	� �	��
���. ����
��� � �������� !���	�� �	��� 
�	��&���
	
��< 
 	��	� �	��
���, 
�
, ��������, 
 �	��
��� ��	��	����, 
�	�����&�� 
	�:	���'�	���� !���	�, ���
���
�%&�� 	����
� 34, 53 � 
113, � ��
�� ��� �������� !���	�	
 (���. 3.23).

;����		��	$���� �������� � 
	�:	���'�	���� !���	�	
 �	��	 
�������	 ��	���%�����	
��< �� ������� �������=��
�� �	��������	
, 
�	�����&�� 	����
� Zlu, ^la � Tyr. ; 	��	� �� ��
�� ������	
 ������ 
Zlu…^la…Tyr �	
�	������ �	����	
����<�	 � ��	�	
����	, ���=�� �	�����-
������ '��< ����� � -������<��% 
	�:�����'�%. ; ����	� �	��������� 
 
������	�� �������, 	����	
���	�� 	����
��� ^la, «�	�$�
���» �	
	
�� 
������ Zlu…^la…Tyr (���. 3.24). � �������� 	�	�� ���	
 �	��=��� ����-
����. C
����	�<, =�	 ��� ���
'�� ������� � ��������� �� ����%���	�< 
����
������� ���
'��, �.�. ������ 1 �� ������	
�� � ���������� 
 ������� 2 
� ��	�	�	�. ���
'�� �	��������	
 
�	�	�	 ���� �	 �
	��� ���������� ��	-

��	
����< ���������	� Zlu…^la…Tyr. ���
'�� �	��������	
 ���
	�	 ���� 
�	 �
	��� ���������� ��	
��	
����< ��������� ���������, 	����	
��-
���� 
�
 ������� 17 =�����%&����� 	����
��� Zlu, ^la, Tyr, :	�����%-
&��� � -������<. >�
�� 	����	�, �������� 
 ������	�� �	��������� ���� 
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CYS

CYS
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j4

&
�. 3.22. �	�< ��������	� ����
���� �	��
��� 
 :	����	
���� !���	��. ������ 
64…80 �����	�	���������. C� �	������� ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � ����-
������ �	��� 
�������� �� �	��
���, �	 ����=�
��� �� �	��� 
	�����	
����� 
�����<:���	� �
���

(��

Rj…j2

614R7!14j…1R1
C~~m

��
������
�

��
)�
���!6������

8Q;1P^;!144;!14R7

1R…216227

11Q…11^

Nm2

&
�. 3.23. @������� � 
	�:	���'�	���� !���	�� (�� ������� �	��
��� ��	��	��-
�� 
�$��	��). ����� 	���=��� �������� !���	��f 
������ 	�
���� 
	�:	���'�-
	���� !���	�
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�����
���� 
 
	�:	���'�	��	� ������������, :	�������	� � -������<%, 
� �������� 
 ���
��
����	�� �	��������� „ 
 ������	� ������������.

��&���
	
���� 
	�:	���'�	���� !���	�	
 ���	��������� 
���	��< 
����	���
���� �� �	�<
	 ������	� ����
����, �	 � ��	�������
���	� 

	�:�����'�� �	��
��. /�	 �	�	����� �	��	 ��	���%�����	
��< �� ���-
���� ����
�����	� ���
��
�	��� ������	
 �����=�	� ����=��
	� ����	�� 
� ���
	
��� !���	���� �������	����=��
�� ������� (�.�. ����-�������, 
����	���%&�� ��
	�	��� ���	�	�� �������, ���'�:�=��� 
 !��� ���-
�����). ����
������� ���
��
�	��< 
 !�	� ���=�� 	��	
��� �� �	�, =�	 

	�:�����'�� �
��
�	�	 '����� (� 
 	���������	� ������� ���	�	�	
) 

	������������ 
	�:�����'�� 
�
 !���	�� �����	����, ��
 � �������	-
�	��. ����	
����<�	, !���	� � �������	�	�, ���� �� ������=��, �	 ��	��� 
���� � ����	� �	 
	�:�����'��.

+����� ���'�:�=�	��� 
	�:	���'�	���� ����������� � �	�	&<% 
���	�	
, ������	������ ��� ���=���� ������	
 � ����������� ��� �����-
��� (��

��'���<���) ����������� , ���
��=��
� ��
	��	���. ��� ��
��-
=���� �� '��	� �	��
��� 
	�:	���'�	���� ������������ �������� �
	% 

	�:�����'�% � ������ ��	�	��	��< ������	
��< � ����������. /�� !��-
�	�� ���=�%�, �	������ ���
� (	� �	���
����� 
��	
, ��������� ����� 

���	
 � 	�	����	 =���	 „ �������=��
�� ���
�), 	���=�%&���� �����=-
���� �������� ����	
���	���� 	����
	
. ��� !�	� ��� 	'��
� ���
'�� 
=���	 ���	�<��%�, �
���	:����� �����	:��������� ������, �	�
	��%-
&�� �	���=< 
��	
	� ��	��
	�����<�	��� � ������� �����������'��.

������� 
	�:	���'�	���� !���	�	
 
��<���%� ���� 
 �	��� $��	
�� 
��������, =�� �������� !���	�	
P 	�� �		�
����
�%� 6…17 ����	
���	�-
��� 	����
��. >�
, 
 �	��
���� ��	��	���� ������ 
	�:	���'�	��	�	 

!+

��
��!���
����
�!����
�#��!��������
�

��!)�
���

Zlu:[la:Tyr:Zlu:[la:Tyr:Zlu:[la:Tyr:Zlu:[la:Tyr:Zlu:[la:Tyr:Zlu:[la: Tyr:

��*������

��!���
����
�!����
�#��!�

��
��!
6�����
�
��$
��7!)�
����!

Tyr!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!Tyr!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! !!Tyr!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!Tyr!!!!!

[la!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!![la!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! [la!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!![la!!!!

Zlu!!!!!!!!!!!!!!!!!!! !!Zlu!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! Zlu!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!Zlu !

[la :[la :[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:[la:

&
�. 3.24. @������� � 
	�:	���'�	���� !���	�� �	���<��� �������=��
�� ���-
���	
. /���	�� 	�
����� 
������
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!���	�� �	���
���� 6…8, � 
 �	��
��� ��=<��	 ��
	�	�	=�	�	 ��<������ „ 
10…12 	����
	
. ����	�	����� =����� 
	�:	���'�	���� ����������� �� 
�	�<$	� �����	���� 
 ������	� ����
���� �	��
��� 	�����	, ��������, 
��� ���	����=��
�� ����������� �����	��	�����	
, ��� ��	����
$��-
�� !���	�	
 ��	��	���� � �.�. ��
 
 ��������, ��
 � 
 
	�:	���'�	���� 
!���	��� �	�< 	����<��� 	����
	
 �	��� ��&���
���	 
��<��	
��<. >�
, 
 
:	����	
���� 	������	� 
�$� �����
	� ������������ ���	'��� 
�%-
=�
�% �	�< ������ 	����	
 
 �	�	����� 68. ; ����	� ���=�� ��	�
������ 
:�
�	� ���
	��� !���	��, �	�
	��%&�� «�	�	����<» 
	�:�����'�% 
	�-
:	���'�	��	�	 !���	��, 
 ����
���� �
��
�	�	 '����� �������. �	��	�
� 
��	���	��� �� �=�� 	����
	
, 	�����=�
�%&�� !�� ���
	��< (��������, 
��	����).

;����� � ���
��=��
� �����=����� 	������� 
	��	� 	� �
��
��� :�
-
�	���, 	�������%&�� �������% !���	�	
 � ����������� =���� �������	-

���� 	����� !���	���� ������	�	 	�
��� �� ������ !���	��, =�	 �	��� 
��	���	���< � �=������ �������	���� 
���	
.

����	��� �� �	, =�	 ������ 	 ����
������ 	��	
�� 
	�:	���'�	���� 
� �������� !���	�	
 ���
	
 �	
� ����
	 �� �	���, �� �	����	=�	, =�	�� 
� 
��	
	� �	��� �
�����	��� ��	��	���	
��<, 
�
�� �=���
� ���
	
	� 
�	��
��� 	
������ ����������� !���	����. � �	�	&<% ��	��:	�����
� 
� ���	�<�	
����� 
	��<%������ ��	����� ������	���� ���	����� ��� 
��
�� ���=��	
. ; ���
�% 	=����< 
�����%� �=���
� � ���	��������� ���-
�	:��<��� 	����
	
 ��� ����	:	� ���� (���	
�� �	
�����'�� !���	�� �� 
�	
����	��� �	��
���), � ��
�� � ����	
���	����� 	����
���, �����%-
&��� !�	�� �=���
� ���
	��<. ?�����������, ��	�����	
����� �� 	��	
� 
��
�� ���=��	
, 
 ����	�&�� 
���� ���������%� � � �����	� �������%� 
 
���	�����	���
� � ��� ����	�	
����� ��
����
����� 
�
'��.

3.2.1.4. ���
�
������
� �	�
��	
� 
 �	�
���

������-����)�
��� �
���� ���������
���� �������…��������
; 	��	
� ���
'�� �������…�������	 ����� 
����	�����
�� ����� !���	-

�	� �������� � �
��
��� '����	� ��������, 	��	
���	� �� �� ��	�������-

���	� �		�
����
��  ( �
������	���	
��
) . /�	 
����	�����
�� �	��	�� 
 
�����	
����� ����� !���	�	� � �
��
��� '����	� �������� ��
	
�����-
��� ����=��
�� �
����, 
 	��	
� 
	�	��� ����� �����%&�� ���� ����	-
��
������� 
����	�����
�� (�� 	��	 �� ��� �� �
������ ���'�:�=��� ��� 
���
'�� �������…�������	) (���. 3.25)P

!��
��	�����=��
��f 	�� 

�%=�%� �	���� (����� ����������� 
�������� ����	
���	���� 	����
	
, ��������, 
���	
���<���� � 
����	��������) � �	������ (�
������� � :	����	
����� ���	���) 

����	�����
��f

	�	�	���� (�
����� � :	����	
����� 
	�	�	���� �	���
	
 ����� 
����	:��<���� ��������)f
����	:	���� (	����	
���� !�������=��
��� ������&���
��� 
	�-
��
�� ����	:	���� �=���
	
 �	��
�� ����� �	�	�)f
���� ;��-���-;���<�� (	��	
��� �� 
����	�����
�� !��
��	���� 
	���
	
).

…

…

…

…
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;�� !�� 
����	�����
�� ��	�
��%��� �	�<
	 ��� ����
	� 
	���
�� 
�	��
��. >�
, �������
�	��< !��
��	�����=��
�� 
����	�����
�� ���
��� 
��	�	�'�	���<�	 

������ �����	����, � 
��-���-
���<�	
�� ��� „ ��	-
�	�'�	���<�	 7-� ������� �����	����. >�
	� �����<
	� �����	���� ����� 
�	��
����� �	��� ���< �	�������	 �	�<
	 �� �=�� 
	�����������	��� 
!���	�� � �
��
�	�	 '����� ��������.

 #������
�" �������
;����	�����
�� �������� � �������	� 	������	 � �	�=������� ��
	�� 

�����
�� ����, �� 	��	
� 
	�	�	�	 ����=���
�%� 
	������� ��
�	
����. 
; ���
'�� ������� � ������	� :	����� ����� 
��P

O� • {^•]zJ{^•z{]z,

��� �� „ 
	������� ��
�	
���� (��� 
	������� �
���
����)f {^•z „ 
	�-
'�����'�� ���
������� �������f {]z „ 
	�'�����'�� �
	�	��	�	 �������f 
{^•]z „ 
	�'�����'�� 
	����
�� �������	…������. �������	��< 
	�����-
�� �
���
���� „ 1J�	�<.

L���	 ��
��� ��	��	 ���	�<�	
��< 
���=���, 	������% 
	������� �
�-
��
����, 
	�	��� 	�	���=����� 
�
 
	������� ����	'��'�� (Ok•1JOa) � 

��������� 
 �	���.

! ! ! ! !

: ! !

!

!

3 :

: 3

: 3

3 :

V:Cm2!!!Cm2

V:Cm2:Cm2!

V:Cm2:Cm2!

Cm2:Cm2:VNmQ3:~~~

V~!:!m!:!~!:

Cm2:V

CmQ

CmQ

CmQ

Cm

-����������
����
�!�
��

<������
��!��"*


(
������
��!�
��

<�
:��
:<���$����!�
��

&
�. 3.2:. ��
	
�������� �
���, 	�����=�
�%&�� 
����	�����
�� �������� � ����-
���	�. C��	
��� ���� �
����, ����%&�� �	�< 
	 
����	�����
�� �������� � ����-
���	�, 	�
����� 
������
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�	������� �
���
���� ������ ���	� ��	���
� (�::���	���) ������� � 
�	��� ���������
��<�� 
�
 �	
������< ���'�:�=�	��� ������� 
 ����	-
�� !���	��. ?�� ����	�	 !
�����������<�	�	 	���������� �::���	��� 
������� ���	�<��%� ���	� ��
�	
���	�	 �������. +������� �	��&�%� 
 
�������'�	���� ��$	
, ����
� 
	�	�	�	 ��	��'���� ��� �������, �	 �� 
��� �������. ?�������� ��$	
 � ���������� �	��&�%� 
 ����
	� �������, 

	�	��� ��=����� ��::�����	
��< 
 ��$	
 �	 ��������� 
	�'�����'��. 
�	��� �����	
����� ��
�	
���� ������%� 
	�'�����'�% ������� 
����� � 
������� ��$
�. ���
�$���� ���
	� 
���=��� ��� 
�	�	� �		�
����
��� 

	��=���
� �������, �
���
$��	�� � ����������. �����<���� 
�����%� 
 
 
		�������� �
!�=����, ���	�<������ ��� 
	��=���
���	� 	'��
� ����-
����	
 �
���
���� �����=��� 
�&���
 (��������, ��
����
����� ������
 
� �� ��'���	�	
). /�	 �	�
	���� ����=����< 
���=��� ��, �.�. 	'����< 
�::���	��< 
����	�����
��. �	���	 
�����=��
	�	 �	��	�� 
 	'��
� 
�::���	��� ��&���
��� ����	������=��
�� �	��	�, 	��	
����� �� ���-
���� ��������� �
	�	��	� !������ ��� 
����	�����
�� �������…������-
�	. +::���	��< ������� ��&���
���	 �������� 
 �	�� ������	�	 	�
��� 
(«�	���
���� �::���	���» „ ��. ������ 3.6.2.2). ��� !�	� 	�� 
	�������� 	� 
10-7…10-8 # �	 10 -10…10-11 #.

��� ���	�<�	
���� 
��	
	�	��
������� �������	
, �	�����&�� �	�<-
$	� =���	 !���	�	
, �	=�	� 	���������� �::���	��� 
����	�����
�� 

���	�	 !���	�� �	 �
	�� �������	� ����	
���� ��
	��	����. ; !�	� 
���=�� 	'���
�%� �������	� ��	���
	 (:��
'�	���<��% �::���	��<, 
��� ��
�	
��* ). "�	 	�������%� =�&� 
���	 �	 ���	�=�
	��� �������� 

	����
�	
 
 ��
�� 
	������
���, 
�
 �	
�$���� �	��	� ���� ����
	��, 
��	�	���
�%&�� �����
� �
���� ����� !���	���� � �
��
���� '������� 
�������. C'��
� ��	
	��� � �	�	&<% �����	:�������	�	 ��� ����	-
������	�	 ����	
. ��
 ���
��	, �
���	��< 
����	�����
�� � ���������� 
'��	�	 �������� 
�$�, =�� ����� 
����	�����
�� � ���������� ����
���-
��<��� !���	�	
. /�	 ���
�$���� 	�E����%� ���, =�	 ����	'��'�� 
��-
�	� �
��� ������������ ��� �	�������� 
	���
�� �	��
��, ������
����� 
�� �=�� ������ �
����.

��&���
��� ���=����<��� �����	��< 
 	���������� �::���	��� �	��-

�	������ ������� 
 �������� ��
	�	�
�� ��-�� 
��	
	� ������� �� 
�����	����	���. /�� ��	����� �	��	 ��$��<, ���	�<��� �	�	
�	���<��� 
�������� „ �������� � ������=�	� �::���	��<% (�	��=�%�, 
�
 ���
��	, 

 
��<����� ��������� 
���	
).

!����� ������ ���������
���� �������…��������
L���	 
	���
��� ��	��	���	��< ��������� 
����	�����
�� �������� � 

�������� „ 
�
 ��� 	���������� �	�������� �������, ��
 � ��� 
��
����� 
�������	
 
 ��	�	��=��
�� ���
	���� � ����
	���. ?�� !�	�	 �������%� 
2 ������ ���	�	
. ���
�� ������ 	��	
��� �� ���	������
���	� ������-
��'�� �
���
���� �������	
 � �������. ?�� !�	�	 	��� �� 
	��	����	
 
(	��=�	 ��������) ����� � ����� 
��
��%� �
���
���� ��=���	�	 �������� 
� ������ 
	��	����	� ���
'��. ; 
�=���
� ���
� ���	�<��%� ����	�
-
��
��� ��	�	�� (����	��
����), :������� � :��	���'������ 
�������� 
(:��	�	��	��). #��	�� �		�
����
���	 	�	���=�%� 
�
 ����	��������, 
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��	�

�����	:��������� � �����	:��	���'������. ����	�������� ������ 
	��=�	 ��	
	��� 
 ����	� 
�������, �.�. �	�������� �������� 	�������%� 
�	 
	��=���
� �
���
$���� � ��� ��=���� �������. ����	��� �����	����-
������ 
������� �����	:�������	�	 ���	�� „ 
	�
�������� � �
�����	-

��. ; ���
	� ���=�� 	'���
�%� ������< 	��������� �
���
���� ��=����� 
������� � �������	�, :�
���	
����� �� ������
	
	� �	
����	���, �	��� 
�	��
����� ���������	�	 ��������. ;	 
�	�	� ���=�� �� ������
� :�
����-
%� ����=����� ��������, ���'�:�=��� 
 	��	�� �� !���	�	
 ��������, 
 
��� �	��
��%� ����������� �������� � �	�������� 
 ��� �������� 	���-
����%� �	 �
���
���% ��=����� ������� 
 ����	�� ��	 !���	��. ����� 
�	����	

� �����	:�������	�	 ����� �������
���� �� ���. 3.26.

+�������, ��=����� :��	�	��	����, 	��=�	 �������%� ��� ���=�-
��� �	
����	����� �������	
 
���	
. ?�� 
��
����� �
���
���� ���<$� 
���	�<�	
��� �%�����'�����% ��
�	�
	��%. ; ����	�&�� 
���� 
 '��	-
�	��=��
�� ������	
����� =�&� �������%� ��	�	=��% �������% '��	���-
��% (�%�����'�����% ��
�	�
	��% ��	�	���%� ���	�<�	
��< 
 ����	�	-
��=��
�� ������	
�����).

?����� ������ ���	�	
 	'��
� 
����	�����
�� ������� � ���������� 
	��	
��� �� ��������'�� ��
 ����
����� 
�	��=��� :��	���	
P

���'�����'�� (	��������) �������� 
	����
�	
f
����%����'�� (�
���
����) =����', ����&�� ������� (!����	'��	
, 
=����' ����
�� � �.�.)f
�
���
���� � �
��
�'�� 
	��������� � �	�����%&�� �����	� !���-
�	'��	
, ����&�� ������� � �.�.

…
…

…
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&
�. 3.2;.  ����� �����	:�������	�	 �
���	:���	�	 	���������� �������� (YWI[^) 
�� ������� '��	
���. �	��=��
�� �	�	�� „ ������
	
�� �	
����	��<, �� 
	�	��% 
�	����	
����<�	 ������
�%� �
������� ��������
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/�� ���	�� ��	���, �	 
	���
�%� ���=����<��� �����	��� ��� �� 
�
�	������'�� � ��	
������ �� 
	��=���
���	� 	'��
�. �����<���� !��� 
���
'�� 	'���
�%� �������, �.�. �	������� ���
������� �������, ��%&�� 
�	�	�����<��� �����<���. *��	�<�	
���� !��� ���	�	
 ������	 	��	���% 
�	�< �� ������ !����� ���
���� �����	�	��� (�	��� �� ��������� ��� 

��
����� ������� � �������	
 � '��<% �����	���
� ��	��� ��:�
'�	�-
��� ���	��
����).

/�� ���	�� �	������� ������
���	� ���	��=��
	� 	��	
	� ���	�, ���	-
��
$�� ��	����=��
�� 	��	
� �����	�����. >�
, ������ 
��
	� ���'�-
����'��, ���	�� 
	�	�	�	 
 30-� �	�� �� 
�
� ������	��� #. ������<������ 
(". Heidelberger), �	�
	��� �����	
��< 	��	
��� ��
	�	����	��� 
����	-
�����
�� �������	
 � �������, 
	��� �� �	�<
	 	������
	
��� 
	��	��	��< 
�	��=���� =����� � �	�	������ ��������	
 �������, �	 ���� �� ����	�� 
���� ����
�����. ���
�% ���'�����'�� ���	���, ������� 
	��=���
	 
���
� 
 	���
�, 	�������	� ��� 
����	�����
�� �������� � �������	� 
(	��=�	 
 ���������	�� ����
	�� �������� �	�������	 �	��
���� ����-
���� � �������� �	�������� ���
� 
 ���'�������), � ��
�� 
	�'�����'�% 
�
	�	���� ������� ��� �������� 
 ����
	��. /�� 
��
�� 	��=�	 ����� 
�	��	
����% :	���. ����� :	����	
����� ��
�����<�	�	 
	��=���
� 
���'������� ���	����� �	=
� !

�
������	���, 
	��� 
 ����
	�� 	������
�-
%� �
	�	���� �������� � ��������.

*��=���� � 	�E������� 
��
�� ���'�����'�� ���
��	 
 �	�����%  ��	-
��� ��$��
�, �	�����	 
	�	�	� 
 	��	
� :	����	
���� ���'������� ����� 
��
������	��< �	��
��� �������� � �	��
������	��< �������	
 (���. 3.27). 
; �����<���� ��� 
����	�����
�� �������� � ����� 
	��=���
	� ������� 
	�����%��� ����
	����� 
	����
�� �� 	���	=��� ��� �	��
��. �	 ���� 
�
���=���� 
	��=���
� ������� 
	���
��� 
	��	��	��< �� �	�<
	 
���	� 
�	��
��� �������� �
���
��< �
� �	��
��� ��������, �	 � ������ �	��-

���� ������� 
����	�����
	
��< � 	��	� � �	� �� �	��
��	� ��������. ; 
�����<���� :	��������� �	��
������� «��$��
�», �� ��	�	���� �������<�� 

 ����
	�� � 
�����%&�� 
 	���	
. D	����� �������� 
	����
�	
 
 �	�� 
!

�
������	���P +H 2+> 2, +H3+> 3, +H2+> 3 (��� +H n „ =���	 �	��
�� ������-

1>!&*�����!�
�
 �
� 2>!E�
�!)��
����
�
���
 Q>!&*�����!�
�
���

&
�. 3.2<. *������� 
	����
�� ��� ������ �		��	$����� �������� � �������
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��, � +> n „ =���	 �	��
�� �������). ������ ��$��
� � 	�E�� ���'������� 
�
���=�
����� � 
	���������� 	��	�����<�	� �	�� ������� 
 ����
	��. 
C���
	 �	��
����� ������� 
�
	�� �	��� �	�������� �	=
� !

�
����-
��	��� ���
	��� 
 «��	
���» �	��
��� ��������, 
	��� 	�� 
������	��� 
���
	�<
�� �	��
�� �������� 	
���
�%��� �
�������� � 	��	� �	��
��	� 
��������. /�	 ��������
��� :	����	
���% ��$��
� � �	��	
	������� 
	����	
����� ����
	����� �������� 
	����
�	
 �	���
� +H 4+> 3, +H3+> 2 
� +H 2+>.

; ����	�&�� 
���� ���	��, 	��	
����� �� ���'�����'��, ��	�	���-
%� ���	�<�	
��< 
 ���	���	��	� � ������	
����<�
	� ���
��
�. ���
'�% 
���'�����'�� 
 ����� �������%� ��� 	���������� 
	�'�����'�� ����-
�	��	�����	
 
 ��
	�	�
� 
�	
� (���	� ������<�	� �����	��::����). 
���'�����'�� ����� 
 	��	
� $��	
	 ���	�<����	�	 ���	�� �����	��	�-
����� («�����	��	�	
����»), 
	��� !��
��	:	����=��
�� :��
'�� ���
	
 
�����	��� 
 '���%�	�� � «��	�
��%�», 	������ ����������.

?
� ������ �����'�	���� �	��	�� 
 	���������% ������� ��� 
��
��-
��% �������	
 	��	
��� �� ����%����'�� � ������. ��&�	��< ����%��-
��'�� �	��	�� 
 �
���
���� =����' (!����	'��	
, =����' ����
�� � � �.�.), 
����&�� �������, 
 ��������
�� �������. +������� 
���
�%� ����
����-
�	� �
���
���� �	��
�� ��������, ���	��&���� �� ������ =����'��, =�	 
���
	��� 
 �� �
���
���%. ; �����<���� ������<�	��< ��������� =����', 
�	������
����� �� 
������� !��
��	�����=��
�� 	����
�
�����, ����-
$����� � 	�����%��� ��������, 	�������
����� 
�����<�	. ; ���
'��� 
������	�	 ���	����, �	���	 �������	
 � �������, �=���
��� 
	��������, 
	����	
��
�%&�� ����� �
���
$�� �������� !����	'��	
. +���	��=��� 
�	��	� ����� 
 	��	
� ���	�� ���:	'��	�	
��=�	���. �����<���� !�	�	 
���	�� 	'���
�%� �	 �������% �������	�	��	��� ���:	'��	
, �
���
$�� 
��������, 
 ��������
�� 
	���������f �����< 
���	
 
��
��%� �	 	
��$�-

���	��� 
����<���� 
���������� ( !	���,  ������	
�� �����). ���
'��, 
	��	
����� �� ����%����'�� � ���	����, 
 ����	�&�� 
���� �������%� 

 	�����=����� ���$����� (��� !
�������	� �	��
	��=���
���	� 	'��
� 
�	�������� ������� ��� �������	
).

3.2.2. �����(/ *��;��*' ��'&�'����'&���'&� � ��&����(@ #�';�%-
������(� �-*��&*���

 ��$���� ��	����� ����	���
���� �������	
 >-
���
��� �	����	
��	 
���=����<��� ������. Q�� ��� ������� ����	���
���� 
	�E%���	
 ���-
���	
 � ���
���-�	�������� ���	 �����	
���	, =�	 ;- � >-
���
� ����%� 
������ !���	�� 
	�E%����P ;-
���
� ����	���%� �������, � >-
���
� „ 
������������ ���
�-�	������. ;�
	�� ���	 	��������	 �&� �	��� 
��-
�����<�	� �����=�� 
 ����	���
���� �������	
, 	��&���
����	� >- � 
;-���:	'�����. C
����	�<, =�	, 
 	���=�� 	� ;-
���	
, ����	���%&�� 
������� 
�
 
 �
	�	��	� :	��� (
 ����
	��), ��
 � �� �	
����	��� 
���	=-
��� �������, >-
���
� ����	���%� �	�<
	 �������	�
������� �������. 
B	��� �	�	, ����	���� ������	
����� �. A��
�������� ( R.M. Zinkernagel) � 
�. ?	����� ( P.C. Dogherty), ��	
������� 
 70-� �	�� ��	$�	�	 
�
�, ����	 
���	, =�	 >-
���
� ����	���%� �� ��	�<
	 «=��	�», �
	�<
	 «��������	� 
�
	�». �� ��	������� �	�����%&�� ����������� ���	 �����	
���	, =�	 
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>GU �	
�����	 � 
	��'���	���� ����	����� :�������� �������� (!���	��), 


�%=����� 
 �	���
 �	��
�� \]G �� �	
����	��� ���'�������	
����� 
+�� (
 	���=�� 	� ;GU � �����	��	�����	
, ����	���%&�� !���	�� 
 
�	���
� �%��� �	��
�� ���
	
). >�
 ���� ���	���� 	��	
� �	
������	�	 
�=���� 	 ����	���
���� �������	
 >-���:	'�����. *� �
�����	�	 
�$� 
�������, =�	 �	������� ����	�� �������	
, ����	���
����� >-
���
���, 
��
	��	��	 ��� �������
����� 	 \]G � ��	 ��	��
���.

3.2.2.1. ����	�� �
������ �
��
�
�����
�
��


*������� �������� �������
� ��
��
����
����
��
; 20-� �	�� bb 
�
� 
 ?��
�	�	
�
	� ���	���	��� (B�� ����	�, �d+) 

���� ��	
����� ���$������ ���	�� �	 �	��=���% ������=��
� =����� 
����� ��$�� ����� ������<�	�	 ����������. ; 	����� � ���������	� 
�������
	� 	���	��� �	������
� !�	� ���	���	��� ?�.?. @���� ( G.D. Little), 
?�. ����� ( G. Snell) � ������ �����
���
�� ������	
����� �����	
��� 
��&���
	
���� ���
	�<
�� �����
	
 (�	��� 30) ������=��
�� �	
��	
, ���-
��=�� �	 
	�	��� 	����	
��
��� 	��	������ ����������������� �
�-
���. C�� ���� 	�	���=��� 
�
  �
���� �
��
�
�����
�
��
  (�-�	
���, 
	� �������
	�	 Histocompatibility). C��	
������	 ��	���% ����=� ��$�� 
�������
�� �����	�	� �. H	��� ( P. Gorer), ���=�� ������ 
�	
� ��$��. 
; 1948 �. 
 �	
�����	� ���	�� ?�. ������ � �. H	���� ��� 	����� �	
�� ���-
�	�	
������	���, 	�������%&�� ����	��� ���<��% ���
'�% 	��	������. 
C� ��� ���
�� �-2, �	�
	�<
� �		�
����
	
�� ���� 2-� ������ 
�	
� 
��$��. ;�
	�� ���� �����	
���� ��	���� ����
���� !�	�	 ������=��
	�	 

	����
��, 

�%=�%&��	 	=��< �	�<$	� =���	 ���	
. � �	�� 
������ ��� 
���� �	
����� �����	�	��=��
�� ����	�� 	��	������ ������������� � 
���	 ���	, =�	 !::�
� ���	
������	��� �	 �-�	
���� 	����	
��� �����-
=���� 
 ���������, 
	�������� ������ !�	�	 �	
���. >�
�� �������� ����� 
����
��< ���	���������� , ���  ���������� ����	�	
������	���.

; 60-� �	�� �� 
�
� :���'���
�� �����	�����	�	� _. ?	��� ( J. Dausset) 
	����� ���
	�<
	 �������	
 ���
	'��	
, ����	��=��� ��
	�	��� �����<-
��� ��	��
��� �-2. ;�
	�� _. ?	��� 
����� � ������� ���'��������� �	 
������
� �����������'�� �� 	��	
� ������� ��
	������� 
 �	�� 
������ 
������ 	� ���	��������� =��	
�
� �	������	
�� ��&���
	
���� � =��	
�
� 
������=��
	�	 
	����
��, ����	��=�	�	 �	
��� �-2 ��$��. B��� 
��
���� 
����������	��< 
 !�	�� 
	����
�� ���
	�<
�� ���	�������	
, 	�
����� 
����� ����	���� ���	�<�	
���% ��
	�	�	
 ��	�	
����	 �	��
$�� ���-
&��. ; !��� ��
	�	�
�� ��������
	
��� �������� 
 ���	��������� ��	�	
. 
C�
����� ������=��
�� 
	����
� ��� ���
�� HLA (	� Human leukocyte 
antigens). +���	��=��� 
	����
�� ���� 	��������� � 
��� ���=�
$���� 
���
	����%&�� � ���'. ; �
��� � !��� ���	 

����	 	�&�� 	�	���=���� 
��� ������=��
�� 
	����
�	
 ��
	�	 �	�� „ MHC  (	� Major histocompat-
ibility complex). /�	 	�	���=���� ���	 ���������	 � �� ��	��
�� ���	
 „ 
\]G-��������.

�	����
� �-2 �	
��������� 
 ��	�	�	�� 17 ��$�f 
	����
� ]W^ „ 

 
	�	�
	� ���=� ��	�	�	�� 6 =��	
�
� (6�). ����
���� �	
��� ]W^ =��	-

�
� �������=�	 �������
���� �� ���. 3.28. C� �������� 	=��< �	�<$	� 
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��	�������
	 „ 4 ��� ��� ��
��	���	
 � �	������ �	�<$� 200 ���	
. 
;�����%� 3 
����� ���	
 MHC „ I, II � III. ; 	��	������ ���	
�������� 
������������	
 � ��������'�� �������� >-
���
�� �=���
�%� ��	��
�� 
���	
 
����	
 I � II, ����	�	������ �		�
����
���	 
 3•- � 5•-=����� 
	��-
��
��. ���
	��=��<�	 �� ��������� �	 ����
'�� �� ��	��
���� ������-
&���
���	 ���	���<�	�	 (I 
����) ��� 
���	=�	�	 (II 
����, 	�������� 
���
	�<
	 �	���, =�� I) ����������. ;�����%� 2 ������ ���	
 I 
�����. 
���
�% 	�����%� ���� � , # � 
 , 	���=�%&���� ������'������	 
��	
�� 
�	���	�:���	� „ ��
����	 �	 ���
	�<
� �	��� �� �����<��� :	�� (�����-
���, HLA-B „ 830) „ ��. ����. 3.7. /�	 
�����=��
�� ���� I 
�����. ?����% 
������ 	�����%� ��
�����=��
�� ���� � , F, G, H (���� � 	�����=����� 
�	���	�:���	�). >	�<
	 ��	��
�� 
�����=��
�� ���	
 I 
����� �=���
�%� 

 ��������'�� �������� >-���:	'����.

����
!� 3.<. �	���	�:��� ���	
 ���
	'������� �������	
 =��	
�
� (]W^)

Q���� J
��� ]
��
 �������, ������		�7 9EQ0�
�
�
��	
��

I HLA-A 489

HLA-B 830

HLA-C 266

HLA-E 9

HLA-F 21

HLA-G 23

!

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!! !
! !

!

!

!

4PPP!
���>!���!

��
>

QPPP

2PPP

1PPP

MmC!�����! II

MmC!�����!III

MmC!�����!I

0���*

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!
DX[2;!DX[1 T[X1;2

LMX2;A!!!!

D•[2
D•B2;Q!!!

MIC[!!B C _ \!!MIC\!

MIC\!W![!MICD m Z

TNW!
LT[!LTB MICB94 � !94� Bf!C2

]

DXB2;!DXB1!!!!!!
DN[!!!!!!!!!!!

DM[!
DNB!

D•B1
D•[1!!!!!!!!!!

DVB1!!!!

DVB2!!!!!!!!!!!!!!

DVBQ!!!!

DV[
DVB^!

&
�. 3.28. ����� ���	
 ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� (\]G) �� ������� 

	����
�� ���
	'������� �������	
 =��	
�
� (]W^). Q=���	
 ��	�	�	�� �������� 
�� 4 	����
�, �������
������ �� �����
� �	����	
����<�	. ����
� �
����� �	���� 
3•-��
��	���	
 
���	�	 	����
�
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��	�
���� ����. 3.7

Q���� J
��� ]
��
 �������, ������		�7 9EQ0�
�
�
��	
��

II HLA-DRA 3

HLA-DRB1 463

HLA-DRB2…9 82

HLA-DQA1 34

HLA-DQB1 78

HLA-DPA1 23

HLA-DPB1 125

HLA-DOA 12

HLA-DOB 9

HLA-DMA 4

HLA-DMB 7

;���	 2478

H��� MHC 
����� II ��
�� 

�%=�%� ���
	�<
	 
������	
. ; ��������-
'�� �������� ���	������
���	 �=���
�%� ��	��
�� ���	
 DR (�  � �) , DP 
(�  � �)  � DQ (�  � �) , 
	����%&�� �		�
����
�%&�� �	����������� '��� 
�	��
��. ;	 
��� ���=��� ��� ���	
 � -'���� ����
����� ���=����<�	 �	��� 

��	
�� �	���	�:���, =�� ��� ���	
 � -'����. B	��� �	����� 	���������� 
!��� ���	
 �
����	 � �����	����� ������:�
�'�� �� ��	��
�	
P ��
	-
�	�
� ��	�	
����	 �	��
$�� ���&��, ���	�<�	
����� ��� 
��
����� 
��	��
�	
 \]G, �	������� �������� 
 �	��
���� \]G �	=�� ��
�%=�-
���<�	 I 
�����. � �� �	�	&<% 
��
���� �	�<
	 ���	���������� 
������� 
���� HLA-DRB. ?�� 	���������� �	��
�� II 
����� ��������� ���$����% 

��<���� ���:	'��	
 (�.�. >-
���	=��% ���
'�%), ����	���
��%&�% ���-
=����<�	 ���<$� 
	��	��	���� ��� 
��
����� �	�
	���� ���������� 
�����=��. ; ����	�&�� 
���� �������� 	�	�� 
����	
 	�������%� 
 �	��-
������	� '���	� ���
'�� (�.�. 	�������%� �����	 ����, � �� �� ��	��
��, 

�
 ���<$�). � 
����� II 	��	��� ���
	�<
	 ���	
 � ��
��	
�� ��	
��� 
�	���	�:����, ��	��
�� 
	�	��� �� ����������%� �������, �	 �=���
�%� 

 ��	 
�����
���	=�	� 	����	�
� „  ��	'������� (���� $�� , LMP) ��� ��	-
�	���
�%� 
�����
���% ��������	�	 ������� 
 �	��
��� \]G-II ( HLA-DM , 
HLA-DO).

H��� \]G 
����� III, 
�
 ��� ��	�����	�<, �� ���=����� 
 �	��
���� 
����	�	
������	��� � 	��&���
����	� ��� ��������'��. C�� 
	����%� 
��
	�	��� 
	��	����� 
	���������, '��	
��� �������
� :�
�	�� ��
�	�� 
	���	��, ���
� ����	
	�	 $	
�.

���	���� ��$��	�	 �	
��� �-2 ����	��=�	 	������	�� 
�$� ���	�-
��% �	
��� ]W^ =��	
�
�. C��	
�	� �����=�� 
������� �	
�����'�� ���	
 

����� I ( �  �  D), 
	�	��� � ��$�� ��	�������
���	 ���	�&���, �	��� 
�
 
����	�	����� ���	
 
����	
 II ( A, E) � III �		�
����
��� ��
	
	�� 
 �	
��� 
]W^ =��	
�
�.
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!������� MHC „ ����������� �������� �������� �������
� ��
��
����
��-
��
�� ���

�� I � II

��� ���=����<�	� ��	���
� 	�&��	 ����� ���	���� �	��
�� \]G 
���-
�	
 I � II 	�� ���%� ��� �����=��. ����� �	����	� ����
���� !��� �	��
�� 
�������
���� �� ���. 3.29. #	��
��� 	�	�� ���	
 	����	
��� �
��� �	��-
���������� '�����, �	�����&��� 1…3 �	���� (����. 3.8). ������ �	��� 
�	������ 	
	�	 90 ����	
���	���� 	����
	
. #	��
��� \]G 
����	
 I � 
II ���%� ��	���% �	��
������% ����� „ 	
	�	 60 
?�.

����
!� 3.8. ����
�������
� �	����������� '���� �	��
�� ]W^ 
����	
 I � II

B

��

���
�

E
���

�	

� !

��


B

�.

 ��
���

, 
�9

�

�	�
���

�
#
	��

 
�
�

�	�

���
	��

���
��	

0 
	��

 �
#

���

�

]

��


 
Z

0Z
0

���
���

 

]
��
 
�����
� � �
��	�7

�	�
���

�
#
0 

	�� ���
	��

���
0

��	
	��

\

�
�

���
0

���

#

���

�

]W
^,

 

�

���
 I

� 1 45 � 1, � 2, � 3 ���< 2 90…90…90 25 30

� 2-��
�	-
��	�����

12 � 2-��
�	-
��	�����

��� 0 100 … …

]W
^,

 

�

���
 II

� 33…35 � 1, � 2 ���< 1 90…90 25 
��<�����

� 29 � 1, � 2 ���< 2 90…90 25 
��<�����

�
�
 �
��"*������"!
���$

���>!�����F Rj!644!3!127 j2!6QQ!3!2^7

MmC!������!I MmC!������!II

� 2:�
��� ���#�



� 1 � 1

� 2

� 2

� Q � 2

� 1

&
�. 3.2=. ����� ���	���� �	��
�� \]G
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; �	��
���� 
����� I �	����������� '��� ���<�	 	���=�%��� ���� 	� 
�����. A��< �  �	��	�� �� ���� 
��
���	=��� �	���	
, �� 
	�	��� 3-� (���-
����%&�� 
 ��������) ����������� ������������
� �����	��	����-
�	
, � 2 ������ ���%� ��	� ���	����, 
	�	�	� �����	���� ����. � -A��< 
���
	���� 
 ��������f �	���	 �������������	�	, 	�� ����� 
	�	�
�� 
'��	��������=��
�� �=���	
 (30 	����
	
), �� 	�����%&�� :���������
-
�	� �
��
�	��<% � �� �
������� � :���������. � -A��<, ����
����� ��
�� 
� 2-��
�	��	�����	�, 	��	����� 
 ������������
� �����	��	�����	
. C�� 
��
	
������	 �
����� � � 3-�	���	� � -'��� � �� ����� �������������	�	 
�=���
�. � 2-#�
�	��	����� 
	�������� ���	�, ����	�	������ 
�� 
	��-
��
�� \]G (
 ��	�	�	�� 15). C�������� ����
���� �
	���
���� �	��
���� 
]W^-^, ]W^-S � ]W^-G =��	
�
�, � ��
�� �	��
���� ]-2O � ]-2K ��$� 
� �	��
���� \]G-I 
��� ������ 
��	
 ��
	����.

#	��
��� \]G-II �	�� ���%� 	����
	
	� ���	���� ��� ]W^-KX, 
]W^-K˜, ]W^-KU =��	
�
�, � ��
�� �-2+ � �-2" ��$�. ; �� �	���
 
�	��� 
2 '��� ����	��=�	�	 ���	���� „ �  � � . C�� '��� ��	����
�%� ��������, 
���%� 2 �	���� 
	 
��
���	=�	� =���� � 
	�	�
�� (12…15 	����
	
) '��	-
��������=��
�� �=���	
. ?	���� � 2 � � 2, �������&�� 
 ��������, �����-
������ 
 ������������
� �����	��	�����	
, � ������<��� �	���� � 1 � � 1 
�	 �
	�� ����
���� ��	��� � �	������ � 1 � � 2 �	��
�� \]G-I.

>�
�� 	����	�, 
�� �	��
��� \]G 
 	�&�� ��	��	��� �	������ 2 ���-
���������� �	���� ������������
� �����	��	�����	
 � 2 ������<��� �	��-
�� ����	� (��	��	� ����� �	�	�) ����
����. ?�����<��� �	���� 
 �	��
���� 
\]G-I 	����	
��� 	��	� '��<% ( � ), � 
 �	��
���� \]G-II „ ������� '���-
�� ( �  � � ). *����	 !�� ������<��� �	���� �	��
�� \]G �
���
�%� ����-
������ ������ � ����%� 
�%=�
�% �	�< 
 :	����	
���� ������� TGU.

�������=�	 ���	���� ��������
���
�%&�� �	�	���� (��� ���	�-

	
, &���� „ 	� �������
	�	 „ groove) �������
���	 �� ���. 3.30. �	�	��� 
���%� ��	 � ����
�. ?�	 „ ��	�
�� �=���	
, 
��������� � -��	���	� 
(N-
	�'�
	�) =���<% �	���	
 �	���������	� '���, �	��� 
�
 ����
� �:	�-
���	
��� �-
	�'�
��� � -��������	
������ �=���
��� �	���	
. ; �	��-

���� \]G-I 
�� !�� ����
���� 	����	
��� �������
�	� �	���������	� 
'��<% � 1 � � 2-�	���	
 ����	� � -'���, �	��� 
�
 
 �	��
���� \]G-II ���-
����
���
�%&�� �	�	��< 	����	
��� �	������ �
�� ������ '���� ( � 1- � 
� 1-�	������ �		�
����
�%&�� '����), �� ���
�%&�� ���� 
 ����� 
 	������ 
� -����
�����	
���	�	 ��� ���	�
�.

;�$� �	
	���	�< 	 =���
�=���	 
��	
	� �	���	�:���� 
�����=��
�� 
�	��
�� \]G 	�	�� 
����	
P ��&���
��� �	 ���
	�<
� �	��� �����<��� 

������	
 ���	
 �, ����	
����<�	, �� ���
	
�� ��	��
�	
. "��� ���	���< 
����	�	����� 
��<���%&�� ����	
���	���� 	����
	
 �� ����� �	��
�� 
\]G, 	
���
�����, =�	, 
	-���
��, 	�� ����	�	���� 
 	��	
�	� 
 ������<-
��� �	����� ( � 1 � � 2 „ 
 �	��
���� \]G-I, � 1 � � 1 „ 
 �	��
���� \]G-II), 

	-
�	���, 	�� �
����� �	=�� ��
�%=����<�	 �	 ����
��� ��������
���
�-
%&�� �	�	���. ; �	��
���� \]G-II 
������<�	��< ���	������� 
 �	� =���� 
����	
, 
	�	��� 	����	
��� � 1-�	���	�. >�
�� 	����	�, !�� �	�	��< ����� 
����������% 	�������'�%, �	 
 ��
����	��� 	� \]G-���	����, �	�
�� 
������ �� ���	���� 
��<���%�. ��	���
	 �����=��� ������	
 
 ��������
�-
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��
�%&�� &��� �	��
�� \]G ���������� 
 $��	
�� ��������. ?	����	=�	 

��	
�� �=������� ��	���
	 �	���
� 10 -5 #.

�	�=��
��� 	��	 	=��< 
���	� 	���	����<��
	, 
���%&���� 
�������<-
�	��� 
�%=�
�� �	��
�� ������	� �������. *�
�%=����<�	 
��	
�� 
��	
��< 
�������<�	��� �
	���
�� 
�
 �����������	���%&�� ����
����� 
(���������, TGU), ��
 � �	��
���� \]G, �=���
�%&�� 
 �	���	���� 
������� >�U. C���
	 
�� 
������� ������� � TGU (�	���
� 10 6) ��������
�-
%� 
 	��	� 	��������, �
����< ��	��
���� 	��	
������	 ��������
�%&�� 

 ��� ���	
, 
 �	 
���� 
�
 
�������<�	��< �	��
�� #�� ��	�
������ �� 

����
���"*������"!���$ ����
���"*������"!���$

�.9!������!I �.9!������!II

N

����
���"*������"!���$ ����
���"*������"!���$

C

N

� 2 � 1 � 1

� 2

� 1

� 2 � :��
���$� 1

� 1

� 1

� 2
� 2:�
��� ���#�



��%
��( *����!�� &

������ ��Q
>

 ��%
 *����

��%
��( *����!�� &

������ ��Q
>

 ��%
*���"� !�  #�#��%

*������U
W

�U
 W

��(

&
�. 3.3O. >��������� �	���� ���	���� �	��
�� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
�����-
�	���. ��	�������
����� �	���� �	��
�� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	���, 
�������
������ �	� ������� ������ ������ (�	 Bjorkman et al., 1987)
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��	
�� �	����'�� =��	
�
� � ��
	����, �	��� 
�
 
 
���	� 
	�
����	� 
	�������� �	��� ��������
	
��< �� �	��� 2 
������	
 �	��
�� „ ��	��
�	
 
�����<��� ���	
. "��� �=���<, =�	 � =��	
�
� ���< 8 
��	
��	���	�:��� 
���	
 \]G (+, ;, �, � ��
�� � -���� KX, K˜ � KU � � -���� KX � K˜), �	 
=���	 
������	
 �	����������� '���� \]G �� �	��� ���
�$��< 16.

#	��
��� \]G-I � \]G-II �������
���� �� �	
����	��� 
���	
, �	 
��&���
���	 �����=�%��� �	 �
���
	�� ������������%. #	��
��� \]G-I 
��������
�%� ���
��=��
� �� 
��� ���	�	�����&�� 
���
�� 	�������� � 
	������
�%� �� !����	'���� � 
���
�� 
	����=��	�	 ��	:	������. �� 
��-
�	� 
���
� 	��=�	 �	�������� 	
	�	 7000 �	��
�� \]G-I. ��	��	��< �� 
!
�������� �	��� �������<�� �	� 
������� �����=��� :�
�	�	
, 
 =���-
�	���, '��	
��	
. #	��
��� \]G-II ��������
�%� �� �	
����	��� 	���-
��=���	�	 =���� 
���	=��� ���	
. C�� !
���������%��� ������ 
���	 �� 
+�� „ ���������� 
���
��, ;-���:	'���� � �
��
��	
����� ��
�	:����. 
�	�������� �	��
�� �� �	
����	��� !��� 
���	
 ���<�	 
��<�����. �� 	��	� 
��������	� 
���
� 	��=�	 �	�������� �	���
� 100 000 �	��
�� \]G-II. ��� 
	����������� ���	
��� (��������, ��� 
	��������) 	�� �	��� �	�
���<�� 
�� �	
����	��� ������ �
��
��	
����� 
���	
 „ !��������<���, !��	����-
��<��� � �.�. ������=��
�� ����
�	� �	��
�� \]G-II „ IFN �. C�	����	��< 
���������� �	��
�� \]G „ �� ������� 	���� �� �	
����	��� 
���	
, 	�	-
����	 ����
������ ��� \]G-I (
���� 	��	
����� �	��
�� „ 	
	�	 6 =).

C�	��% ������ �����������������%&�� �	��
�� 	�����%� �	�	�	�� 
��	��
�	
 \]G-I „ �	��
��� GK1 (GK1a, GK1•, GK1c � GK1k), 
	�������� 
���<% �	���	�:���� ������ ( CD1 A-D), �	
����	
������ � =��	
�
� 
 
��	�	�	�� 1. �	 �
	�� ����
���� �	��
��� GK1 ��	��� � \]G-I (�	�	�	��� 
�	���
���� 20…25‚). C�� 	�����%� ��	��	� �	����	� ����
���	� (�	���� 
� 1, � 2 � � 3). GK1 „ ��������������� ���
�, �
������� � �	��
��	� � 2-��
-
�	��	������. #	��
������� ����� ���
	
	� =���� GK1-
	����
�� „ 33 
?�. 
?	���� � 1 � � 2 	�����%� ��������
���
�%&�% �	�	��<, ��
����% � 	�	�� 

	�'	
 (
�
 � 
 �	��
���� \]G-I). "� 
������	��< ���
	�<
	 �	�<$�, =�� 

 �	��
���� \]G-I. GK1 �
���
��� ��
������<��� � ���	�	��=��� ����-
�� ( ���'�����'��	�,  ��
	��
�% 
���	�� � �.�.) � ���	�������. C� ������ 
�	��
�� GK1 �	 ���� �
	���
 	���=����� GK1k. /�� �	��
��� �
���
��� 
���	�	�=���� ���
	������. "� ����	��� ��
������ ������ „ � -����
�	-
���'������. #	��
��� GK1a, GK1• � GK1c !
���������%��� �� �	
����	�-
�� ���������� 
���	
, �	�	'��	
 � ��
�	:��	
, ���=�� � =��	
�
� GK1c 
������ ���
��	� 
��� �	����'�� ���������� 
���	
, � GK1� „  
���	
 
@����������. GK1k 
 ���	� 
	��=���
� !
������������� �� ���������� 

���
�� (
�	�� 
���	
 @����������), �	�	'���� � ��
�	:����.

3.2.2.2. ��
!���
	� �	�
��	� ��� �0����
�
��
 ��� ��	�����	�< 
�$�, ��	��
�� ���	
 \]G 
 ���� �
	�� =���-


�=���	 
��	
	� 
�������<�	��� 
 �������� �	����'�� 	����	
��
�%� 
	��	������ ��������
����� �
����. ?	��	� 
���� !�� �	��
��� ���=��� 
������&���
���	 
 
	���
��� ����������	�	���, =�	 	��������	 �� 	�	�-
��=���� 
�
 ���	
 � �������	
 ����	�	
������	���. C���
	 �������
� 
�
���� „ ��
����
����� ��	'�����, ���
��=��
� �� ���%&�� ����	�	
 
 
������
����� ���	
��� (����	��� ����
�� ����	��� „ ���
�
�%&���� ��	� 
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���
	����%&�� „ �
	��� ������ ������	� ��	��
	��	���� 	��	�����% 
���	
�������� �
����). �	!�	�� 
�
	�� �	��� 	������� ���	
 \]G � �� 
��	��
�	
 
	���
 
	��	� 	� �� :��
'���. *� ��	�	��=��
	� �����=���� 
���	 	�������	 
 70-� �	��� bb 
�
� 
 ��� ��	����
$���� ������	
����� 
�. A��
�������� ( R. Zinkernagel) � �. ?	����� ( �. Dogherty), 
	�	��� �	
�-
����, =�	 >-
���
� ����	���%� «��������	� �
	�» „ :������� ��������, 

�����
�%&���� 
 �	���
 �	��
��� \]G, 
����� � �	��:�'��	
���	� 
!��� ������	� �	��
��	� \]G (�	����
�
�� ������ 1996 �.). >�
�� 	���-
�	�, ������� ����	������� >-
���
	� �	�<
	 ��� 
�����
���� ��	 :������-
�	
 
 �	���
 �	��
�� \]G, 
	�	��� ��� !�	� 
������%� �� �	�<
	 
 �	�� 

��
���, ����&��	 ������, �	 � 
 
�=���
� ����	���
���	�	 �������. >	�<
	 

 ��
	� 
��� ������� �	��� ���< ����	���� >-���:	'�����. �	�
	�<
� 
>-
���
� �=���
�%� 
�
 
 ����
'�� ������	�	 	�
���, ��
 � 
 ��	 ������-
'�� � 	��&���
����� ���� !::�
�	���� :��
'��, ��������'�� �������-
�	�	 ������� >-���:	'���� �	��� ���������
��<�� 
�
 	��	 �� 
�%=�
�� 
�	����� ������	�	 	�
���. /�	 	��������� ��
�%=����<��% 
���	��< 
��	'���� 
�����
���� ������� 
 �	��
��� #��.

#	��
��� \]G, �� �	�����&�� �������, 
���	���	�	 
 ��������
�-
��
�%&�% �	�	��<, ��������<��. �� �	
����	��� 
���	
 ��������
�%� 
�	��
��� \]G, �	�����&�� 
 �
	�� �	���
� �������. >�
�� 	����	�, 

���	����� 
 �	��
��� \]G ������ ������� ���������
��< 
�
 �� ����-
����<��% =���<. ; 
���	� 
���
� 
 �	���
� �	��
�� \]G ����������%��� 
����=� ������ ������	
, =�	 �&� �	�<$� �
���=�
��� 
�������<�	��< ���-
������
����� �	��
��.

; ����
���� ��������
���
�%&�� �	�	��� �	��
�� \]G-I � \]G-II 
���%��� ��
	�	��� 	�	����	��� (����. 3.9). ; \]G-I �	�	��< ���
����, �.�. 
	�����=��� �� �	�<
	 � �	
	
, �	 � � 
	�'	
. ; �����<���� ������ �������, 
��	�	��	�	 
���	��<�� 
 ���, ���	�	 	�����=�� 8…10 ����	
���	����� 
	����
��� (=�&� 
���	 „ 9). ; 	����<��� ���=���, ���� ������� ������� 
���
�$�%� �
������� ���=����, 	� «
�������» �� &���, :	������ ��
�. 
; \]G-II �	�	��< 	�����=��� �	�<
	 � �	
	
 � ����� 	�
����� 
	�'�. 
�	!�	�� ������ 
�����
�%&���� 
 ��� ������	
 �	��� 
��<��	
��< 
 $��	-

�� �������� „ 	� 12 �	 25 ����	
���	���� 	����
	
f 
	�'� ������� �	��� 

�������< �� ������� �	�	���.

����
!� 3.=.  ����
�������
� ��������
���
�%&�� �	�	���� �����������������%-
&�� �	��
��

�������� MHC ������ S MHC ������ SS CD1

?	����, :	�����%&�� 
�	�	��<

� 1 � � 2 � 1 � � 1 � 1 � � 2

;�����
����� 	���	���
������ ������ @����� 

� ���
	������

L���	 ����	
���	���� 
	����
	
 
 �������

8…10 12…25 …

>�� �	�	��� ��
����� C�
����� ��
�����

L���	 (����=��� �	
���-
��'��) «�
	����» 	����
	


2 
(�	��'�� 2J6, 9)

����	� (2…4) 2
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; �	��
���� \]G-I � \]G-II ������ ��
��������� 
 �	�	��� ����� 
���
	��
���� 
 �� ��	 (���. 3.31). ; �	��
���� \]G-I ���
	��
���� 	��-
&���
������ 
 �
� � «
�������» ��� �������
���
�%&�� �	�	���. C��� 
�� !��� 
�����	
 	��=�	 �
���� � �-
	�'�
�� 	����
	� ��� �	�	���, 
����	�	����� 
�	�	�	 
��<����� 
 ��
����	��� 	� � ����<�	�	 
�����-
�� �	��
��� (	��=�	 	� �		�
����
��� 9 �	��'��). ; \]G-II ������ 
���
	��� 
 ���
	�<
�� (	��=�	 =������) 
������� 
 ������ �=���
�� 
��� �	�	��� (
 ����=��� ���=��� „ �� ��	
�� 	����
	
 1, 4, 6 � 9f 
��. ���. 3.31). ��	'���� 
�����
���� ������	
 
 �	���
 �	��
�� \]G 
���=��� 
 ����	�&��� 
������ �	����	=�	 ���� �<�	. ?�� �	��
�� \]G-I 
� \]G-II ����'���� �<�	 �����=�� 
�
 ���	=��
� ������	
, ��
 � 
��������� �� 
�����
����.

; �	��
��� \]G-I 
�����
�%��� ������� „ 	�����%&���� 
 '��	������ 

���
� 
 ��	'���� ������
���	� �������'�� '��	��������=��
�� ���
	
 
 
���'���<��� 	����	
����� (��	����	���). ��	����	�� „ ����	��
������� 
����
���� � 
	������	� ���������'�� 20[ (�	��
������� ����� „ 1500 
?�). 
C�� �:	����	
��� �������� � 
��������� 
	�<'���, 
���	� �� 
	�	��� 
	����	
��	 ���<% ���E�����'��� „ �  (������	� 
	�<'	) � �  (
������-
��� 
	�<'	). >�� � -���E�����'� „ � 1, � 2 � � 5 	�����%� ��	��	����=��
	� 
�
��
�	��<% � �=���
�%� 
 ���&������� ���
	
 '��	�	��. �	� 
������� 

�����#��!MmC!������!I �����#��!MmC!������!II

NmQ C~~
; ,

��������!����
��!�!�����#���
�.9!������!II

��������!����
��!�!�����#���
�.9!������!I

&
�. 3.31. ����� ����	�	����� ������� 
 �	��
���� ���
�	�	 
	����
�� ���-
�	�	
������	���. �� ����� 
 �������
���
�%&�% &��< «
���	���» �������. 
+���	
���	���� 	����
� ��	������� 
 
��� ����	'
����� 

�����	
f ������	�<-
��
��� 	���=��� ���
	������ 	����
�
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��	�

IFN �  (	��������� ��� �������� ��	'����� NOT-, NO- � Th1-
���
���) 
���������%��� '��� i � 1 (W\X2), i � 2 (\YGW1) � i � 5 (W\X-7), ����&�%&�� 
�		�
����
�%&�� ��	��	����=��
�� ���E�����'�. C��	
�����% ��	���-
�	�� ����
�%� �����	��	����	�	�. ����� ������ ���E�����' �	��	�� 
 
�������� ���	�������	- � �������	�	�	��	� �
��
�	��� � 	��������� 
��-
���	�	�	��	� �
��
�	��� ��	����	��, =�	 ���
	��� 
 �	
�$���% !::�
-
��
�	��� 	����	
���� ������	
 � 	��	
���� � ����	:	����� �-
	�'��� 
(�����	 	�� 
�����
�%��� 
 �	��
��� \]G-I) � ����<$���% �	�� ������	
 
� 
������ �-
	�'��� (�� 
�����
�%��� 
 \]G-I).

C����	
�
$���� ������� ������	�����%��� �� '��	�	����� 
 !��	-
��������=��
�� ����
����, 
 
	�	�	� �� ���	�	��� ���������%��� �	��-
��������� '��� �	��
��� \]G-I „ � -'��< � � 2-��
�	��	�����. >�����	�� 
������	
 ��	���	��� � �=������ ������	����� ������ >+� ( Transporter asso-
ciated with antigen processing), 
	�������� \]G-������ '#$1  � '#$2 . � -A��< 
�	��
�� 
����� I ����� �	��� ������� � 
�����
���� 
 �������� !��	-
��������=��
	�	 ����
����� �	��������� � � 2-��
�	��	�����	�. C���
	, 

�
 ��� ��	�����	�<, �	��
��� \]G, �� �	�����&�� ������, ��������<-
��. *� 
	�:	���'�� ��������������� 
������	 � �	�	&<% ���'���<��� 
�	��
�� „ $����	�	
 (
 ����	� ���=�� „  
����
���� �  
������
�����). 
?	���
������ 
 !��	��������=��
�� ����
���� ������� ��� 
	���
�� 
� �	��
����� \]G-I 
�����
�%��� 
 �� �	�	��<, �	��� =��	 �	��
��� 
$����	�	
 	�����%��� 	� �	�	
	� � ����������	
���	� �	��
��� 
����� I.
; �	���
� ������� !��	��������=��
	�	 ����
����� �	��
��� 
����� I 
������&�%��� ���=��� 
  ������� H	�<���, � ����� ��� �	�	&� ��
���	���� 

���
�� „ �� �	
����	��< 
���
�. ; �����<���� �� 
���	=�	� �	
����	��� 

������
�"!������
�

������

�"!�����#��!�.9
������!I!c!������

��
����
���

�������
(��$�'


���
���
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&
�. 3.32. ��	'������ �	��
�� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� 
����� I � 
'��	��������=��
�� ������	
. B��
� � ������� 	���=��� 
������
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���
�%��� �	��
��� \]G-I, �	�����&�� �����=��� :�������� 
���-
��
���	=��� ���
	
 (���. 3.32).

�������, �������������� 
 �	���
� �	��
�� \]G-II, ���%� 
��
��-
�	=�	� ��	���	������. ?��������� � ������ +�� �	��	&�%� !
�	������ 
�	��
��� 
 ��	'���� !��	'��	��. ;�����%� 4 ����	
���	��� !��	'��	��P

:��	'��	�f
��
�	���	'��	�f

������	�	����	
����� !��	'��	�f

�
�	�		�	����	
����� !��	'��	�.

D��	'������� �������� 	��	�����<�	 ����	 ���	�<������ �%���� +��, 

�	�� �	�	'��	
J��
�	:��	
, ��� 
	�	��� !�	� ���< �����������'�� �
��-
���� 	��	
���. #�
�	���	'��	� $��	
	 �����	������� ��� �����������-
'�� !
�	������ 
�&���
 ��
�	:����� � ��������� ����������� 
���
���. 
���������
������ �������� =�&� 
���	 ��
��� �������
	
�� ��� �	��	-
&���� �������� 
	����
�	
 � ������ :	���� ��'���	��	�	 !��	'��	�� 
(	����
	
	 
������ � �������� � ������ ���������� 
���	
). ��
�	�	��
�-
����� !��	'��	� ��	���	��� ���
	�<
	 ����. ����� ��'���	�	
, �����
�-
%&�� !��	'��	�, ����	��� 
����% �	�< (	�	����	 ��� ���������� 
���	
) 
������   ��
���	
�� ��'���	� KYG-205. ; �����<���� !��	'��	�� :	�����%��� 
������ !��	�	��, �	�����&�� ����������	
����� ���
� �� ���
���	=�	�	 
��	�������
�. ��
	�	��� ������ !��	�	�� 
	�
��&�%��� �� �������% ����-
���� �	 ��	
	� �	������� 1…2 ���. C
	�	 25‚ !��	�	� ������	��������� 

����< 
���
� � ���
����� � ��
���	����� 
���
�����, :	�����%&����� 
�� !��	��������=��
	�	 ����
����� � �	�����&��� 
���	����� 
 �������� 
�	��
��� \]G-II. ; !��	�	�� �	��� ��	��
��< ��
�� �	������	� '��	-
�	�� (�	 ���������  ���	:����), =�	 ���
	��� 
 ��������'�� :�������	
 
'��	��������=��
�� ���
	
 
 �	���
� �	��
�� \]G-II. ����
���� �&� �� 
�
���
$�� ������ �	��
�� \]G-II ������������� �	����������� '��< Si 
(	� ����. „ Invariant �hain), ���	���%&�� ��������
���
�%&�% �	�	��< � 
�����
�%&�� 
 �	
	
	� �	
����	��� '���� �	��
��� 
����� II. Q=���	
 

�����
���	=�	�	 ��	�������
�, 
 
	�	�	� ��	���	��� 	����
����� ��	-
'����, ����
�%� \IIG ( MHC class II compartment).

��� ������&���� 
 ����< 
���
� 
��������� ����� !��	�	� ��
������-
��, =�	 ��	�	���
��� �
��
�'�� �	�����&���� 
 ��� ��	���� „ 
�������	
 
W � [. � ��
	� ��
������	� !��	�	�	� ���
�%��� 
���
���, �	�����&�� 
�	��
��� \]G-II. ��������� ���&����%� ���
�, �	�����&���� 
 !��	�	-
��, � 	����	
����� ������	
. C��	
������	 	�� ���&����%� Ii-'��< ��
�� 
	����	�, =�	 
 �	���
� �	��
��� 
����� II 	������� �	�<
	 :������� Ii-'���, 

���	����� 
 �������
���
�%&�% �	�	��<. /�	� ������ 	�	���=�%� 
�
 
GWIX (Class II associated invariant chain peptide). �������, 	�����%&���� �� 
!
�	������ ���
	
, 
������%� GWIX �� �	�	���. ; !�	� ��	'���� �������-

	
��� �	��
��� ]W^-K\ (��	��
� ���� \]G 
����� II), ��������
�%&�� 

 
���
���. ;����	�����
�� ]W^-K\ � \]G-II 
����������� 
��
	�	���-
��� GWIX, 
 �����<���� =��	 �������
���
�%&�� �	�	��< \]G ����	
���� 
�	�����	� ��� 
�����
���� ������ ������	
. Q ��$�� � ����'���� ���� 
]W^-K\ !�	� ��	'��� �� 	��&���
������, 
 �����<���� =��	 
�� �	��
��� 
\]G-II �	������ 	��� � �	� �� ������ „ GWIX. �	��� ������� !��	-
�	� � 
���
����� �	����� !��	�	�� ������&����� 
 �	
����	��� 
���
�. 

…
…
…
…
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��	�

��	���	��� !
�	'��	� �� �	������	�	. ��� !�	� �������� 
���
��� ���-

����� � �������	� 
���
�, 
 �����<���� =��	 �	��
��� \]G-II, ����&�� 
������, 	
���
�%��� �� �	
����	��� 
���
� (���. 3.33).

"&� ����
�	 �=�����, =�	 �
� 	�������� ���� ��	'������� �������	
 � 
�� 
�����
���� 
 �	��
��� \]G �
�	�	��� � ��	���	
��� ���� 	� �����, 

 �����<���� =��	 ��������� :�������� 
�����
���	=��� ���
	
 �	��� 
�	����< �	�<
	 
 �	���
 �	��
�� \]G-I, � ������� !
�	����	�	 ��	��-
�	������ „ �	�<
	 
 �	���
 �	��
�� \]G-II. �	!�	�� ���	 �����	, 
�
 
��	���	��� �����
 '��	�	
��=��
	�	 ������	�	 	�
��� �� 
��
���	=��� 
���	���� � �=������ �	��
�� \]G-I. C�
��	� �� !�	� 
	��	� �	������	 
	������� ����
�����	� ��������'��. /�	� ��	'��� ��
�%=����� 
 �	�, =�	 
���
�, �	�����
$�� �� 
��
���	=�	� ����� 
 !��	�	��, �	��� ��	��
���< 

 '��	�	�< (��� 	�� ���&����%��� 
 ��	����	���, � ������� ������	�����-
%��� 
 !��	�������=��
�� ����
���) ��� ���	������
���	 �	���
��%��� 

 !��	��������=��
�� ����
���� �	 ��������� ����	�����	�	 ������	���. 
; ����
����� ��������� :�������� !��� !
�	������ ���
	
 
�����
�%��� 

 �	��
��� \]G-I � ����� ������	�����%��� �� ��������. ��	�� �	�	, 
�	���
�%� 
	��	��	��< �������'�� ������ ��������	
, ��������, ��	-
��
�	
���� 
��
���	=��� ���
	
 
 '��	�	�<, ����� !��	�	��. ;	��	��	 
��
�� ���&������� �	��
$�� 
 !��	�	�� ���
	
 �	 ������	
 � �=������ 
�
������� � !��	�	���� ��	����	�. C��������� ��� !�	� ������� 
����-
�
�%��� 
 �	��
��� \]G-I.

������
�"!������
�

<!�����#��!MmC:II
CLIX!*��������"!
�
����
�!)�*� �

� �
�����!��
!#����
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&
�. 3.33. ��	'������ �	��
�� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� 
����� II � 

��
���	=��� ������	
. B��
� � ������� 	���=��� 
������
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���������
�� 
�����
���� ������	
 
 �	��
��� \]G, �����	�����	�<, 
=�	 !�� :�������� ����� 
��	����< �	�< ���������� !���	�	
, � ��� 
��	'��� ���������=�� ��� :	����	
���� ������	
 ��� >GU. C���
	 ��� 

�����
���� ������	
 
 �	��
��� \]G 	������
��� 
�
��-���	 ����-
�	=�����<�	��< 
 	��	$���� ���������� ������	
. C �	� �� �
������<-
��
�%� �����<���� ������	
���� ������	
, ��
��
����� �� �	���
� ����-
������ �	��
�� \]G ��� ��
������� �����. C
����	�<, =�	 �� �	��
�� 
\]G-II !�%���%��� 
 	��	
�	� (�	 90‚) �	���
����� ���
� 
���
�. 
C����<��� 10‚ „ 
��
���	=��� ���
�, ��	���	��&�� �� ���
���	=�	� 
���
	��� � 	
����%&�� 
���	
. ?��� ��� ��:�
'�	��	� �	������� 
�� �	�% =����	���� ������	
 ����	����� �� �	��� 0,1‚ 	� 	�&��	 =���� 

��������� �� ���������� �	��
�� \]G ������	
. >�
�� 	����	�, �� 
�������	 100 000 �	��
�� \]G, ��������
�%&�� �� �	
����	��� 
���
�, 
=����	���� !���	� ����� 
�	���< 
 �	���
 
���	 ��$< 100 �	��
��.

C�������� ��	'���� 
�����
���� :�������	
 
�����
���	=��� � 
��-

���	=��� ���
	
 
 �	��
��� \]G 	�����%� 
����� ��� 
���
� ��	'����, 
�����=���� 
	�	��� �	
� ���	����	. ;��� 
���
�� 	�������� ��=��-�	 ����	 
�������
���< �� �
	�� �	
����	��� :�������� �	���
����� ���
	
, � +�� „ 
�&� � :�������� ���
	
 �� �� 	
�������. C=�
���	, �������� ������� 
��$< 
	��	�<�	
����< �	�	
�� ��������	� ��� :	����	
���� ���������� 
����
���, ����	���
����� >-
���
���, � �����
� �������� ��	'���	
.

;�$� �	
	���	�< ��
�%=����<�	 	 
�����
���� 
 �	��
��� \]G ���-
������ :�������	
 �������	
. C���
	 ��
����	, =�	 ����	��=��� 	����	� 
�������� !���	�� �	��� 
�����
��<�� 
 \]G-�	�	���� �	��
��� �� �����-

� GK1. �	�	��< �	��
��� GK1 	������� 
��	
�� ��	���
	� 
 ������� 
(10-7…10-8 #). ;�����
���� ������ ��	���	��� 
 !��	��������=��
	� ����-

����� �	 �����, ����	��=�	� ��
	
	� ��� 
�����
���� ������	
 
 �	��-

��� \]G-I � � �=������ ��� �� $����	�	
. ; 	��	
����� ���������� 
�	��
��, ����&�� ���������� �����, 
����% �	�< ������  ��'�
���� (�	
-
�	��	� ���	�<�	
����) ���������� 
	����
�	
. GK1 �	��	&�%��� 
���
	� 
� ��	�	��� ���<, ����	��=��� ��
	
	�� ��� :	����	
���� 
	����
�	
 
�	��
�� \]G-II � ���������.

C����<�	 ������� ��	�����< 	 ��������'�� ���
	�������� �	��
�� 
NOT-
���
��, 	��&���
����	� � �	�	&<% ��
�����=��
	� \]G-I-�	�	��	� 
�	��
��� GK1k. GK1k ������������� 
 !��	��������=��
	� ����
����� � 
��� �� �
���
��� ���
	������. ?	���

� ���
	�����	
 
 !��	��������=��-

�� ����
���� ��	���	��� � �=������ ���
	
	�	 �����	�=�
� �����	
 „ 
:�
�	�� \T� ( "icrosomal transfer protein). ����������� �	��
��� GK1k �����-
�	��������� �� �	
����	��< +��, � ����� 
 ��	'���� !��	'��	�� �	������ 
 
�	���%% !��	�	��. ����< �	��
��� GK1k � �	�	&<% ���
	
�� �����	�=�
	
 
�����	
  ���	���� ([a|s) � Zm2-�
��
��	�� �	��� ��������<�� �	�����&�-
���� 
 !��	�	�� ���
	�������� � ��	
� ������	����	
��<�� �� �	
���-
�	��< 
���
�. �	��	&���� !
�	������ ���
	�����	
 ��	���	��� � �	�	&<% 
 ���	��	����	
	�	 ��'���	��. ����� !�� ���
	������ �	���
��%��� 
 !��	-
�	��, ��� 	�� �	��� 
�������< �� 
	����
�� � GK1k !��	������ �������.

; ����	�&�� 
���� ��� ������ 	 
�����
���� 
 �	��
��� \]G ��� 
 
�	���
����� �� �	��
��� 	���	�������	
. ;��	���	, ����
	���� !���	�� 
�� ����������%��� >-
���
��. *����	 �	!�	�� �	���������� 
������%� 
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�=���
� >�-�������	
, � �������
������ �
	���
� ���	�����%� �	�<
	 

 
	����
�� � ���
���, �.�. 
 :	��� ���
	��	����	
.

3.2.2.3. +�
��		
��
 ����
�	���	
� �	�
��		�7 �
��	�
� ��!���
�	��
 
�
��������
 �0����
�

*� �
�����	�	 
�$� �������, =�	 ���������� �������, ����	���
�-
���� >-
���
���, �� ��&���
�%� 
 �
	�	��	� 
���, � :	�����%��� 
 
�����<���� ��	'������� ����
��� �	��
�� 
 +��. �	�
	�<
� ��	��
�� 
���	
 \]G „ ��������������� �	��
���, >-
���
� ����	���%� �������� 
�	�<
	 
 �������	�
�����	� :	���. L�	�� ����� �������
��< ��	'��� ���-
�	���
���� 
	����
�	
 \]G…������, ��	��	���	 
��	����< ����
���� 
TGU. +����������	���%&�� �=���	
 TGU ( �� ) :	�����%� V-�	���� � - � 
� -'����. /�� �	���� �	������ �	 3 �����
�������<��� �=���
�, �� 
	�	��� 
GKU3 	������� ����	�<$�� ����		�������. � TGU �
����� 
	��'���	�� 
GK4 � GK8. /�� �	��
��� ��
�������� � 	�����%� ��	���
	� 
 �	��
���� 
\]G, �		�
����
���	 
����	
 II � I.

*��	�<�	
���� ��� ����
�������
� >-
���	=��� �������	
 ��� ����
-
�������
, 
	�	��� ���������
��� ����� 
�
 ���	
�� ��	�
����� �������-
�	��� �	��
�� 
 	��	$���� ;-���:	'��	
P =����	��	���, ���'�:�=�	��� 
� �����	����	��� (��. ������ 3.2) �	�
	���� �	��� =��
	 �������
��< ���-
��=�� 
 ���������� ����	���
���� �������� ;- � >-���:	'�����. /���	�, 
����	���
����� >-
���
���, 

�%=��� 2 �	���
��%&�� „ �	���
���	 ���-
���, 
���	����� 
 �	��
��� \]G (
�������<��� =���< ��������) � �����-
��%&�� 
 ������� =���� �	��
��� \]G (	�� ���� �	 ���� 
	��������, �	 
�� 
	�:	���'�� ���������� ��� 
����	�����
�� � ������	�). >�
�� 	���-
�	�, �������, ����	���
����� TGU, �� �
������ �� =���	 =����	����, �� 
�	���
�����. �. A��
�������< � �. ?	����� 	�	���=��� !�	� ������� 
�
 
«��������	� �
	�». >�
�� 	����	�, ��������, ����	���
����� >-
���
���, 
��&���
���	 	���=�%��� 	� ����	���
����� ;-���:	'�����. Q����	
���	, 
=�	 ��$�%&�� 

��� 
 ����	���
���� TGU �������	� =���� �������� 

�	��� �����
�������<��� �=���	
 GKU3, �	��� 
�
 ����� 
�������<��� 
�=���
� GKU1 � GKU2 ����	���%� �������%&�� �=���
� �	��
�� \]G. 
��� !�	� � -'��< TGU 
	���
������ � N-
	�'�
	�, � � -'��< „ � �-
	�'�
	� 
=���<% �	��
�� \]G. ��
	��', 
	��'���	�� GK4 � GK8 
����	�����
�%� 
� ��
���������� �=���
��� �	��
�� \]GP GK4 „ � �	���	� � 2 �	��
��� 
\]G-II, GK8 „ � �	���	� � 3 �	��
��� \]G-I.

���'�:�=�	��< ����	���
���	�	 >-
���
	� !���	�� 	����	
����, ��
�� 
	����	�, �� �	�<
	 ������	�, �	 � „ ����< 
 ���<$�� ������� „ �	��
��	� 
\]G. ; 	���=�� 	� ����	���
����� SGU !���	�	
, �������
��%&�� =���< 
����
�	� �	��
��� ��������, >-
���	=��� !���	�� 
 
	����
�� � �	��
�-
���� \]G, 
�
 ���
��	, �� �	�����%� ����
��% 
	�:	���'�%. �	���
 !��� 
������	
 ��
���� 	� �	=�
 ����	����� ��	����-
�������	
, ���&����%&�� 
�	��
��� ���
�, � 	� ��	�	��	��� ������� 
���	��<�� 
 ��������
���
�%-
&�% �	�	��< �	��
��� \]G. >-
���	=��� ������� �� �	��� ���< 
	�:	�-
��'�	����� „ 	�� 
����� ��������. *� ���'�:�=�	��< 	����������� ���-

�=�	� ����
���	� (�	����	
����<�	��<% ����	
���	�), ����
���	� �
���
� 
������� 
 �	�	��� � 
	��	��	��<% :	����	
���� 
�	��=�	� ����
���� „ 
� -'���. ��	������	��< !���	�	
, ����	���
����� TGU, �		�
����
��� ����� 
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������	
, �������������� 
 �	���
� �	��
�� \]G. *����	 �	!�	�� ��� 
�������	
, ����	���
����� GK4 M >-
���
���, 
	�	��� ����	���%� ������� 

 �	���
� �	��
�� \]G-II, ����� !���	�	
 ���
	�<
	 �	�<$�, =�� ��� ����-
���	
, ����	���
����� GK8 M >-
���
��� 
 �	���
� \]G-I.

>�
�� 	����	�, ����'��� :	����	
���� ���'�:�=�	��� !���	�	
, 
����	���
����� >- � ;-
���
���, �����=��. *����	 �	!�	�� �� 
����-
�	
���� 
 	���� � ��� �� �	��
���� �	
���
���, =�	 !���	�� ��� ;- � 
>-
���	
 �	=�� �� ����
��
�%���. ��
 � 
 ���=�� ;-
���	=��� !���	�	
, 
��&���
��� �
����� �	�������	��� >-
���	=��� !���	�	
P 	��� �� ��� 
����'���%� �	��� 
��������� 	�
��, =�� ������. �	�� �� 
�� ��������� 
�����	�	������	��� 
�������, 	=�
���	, =�	 ����	�<$�% �	�< ��� !�	� 
������ ������< ��	���
� �����=��� �=���
	
 �	��
���, 
��������� 
����-
������, 
 ��������
���
�%&�� �	�	���� �	��
�� #��, ��������
�%&�� 
�� 
���
�� ����	�	 	��������. ?�� ��	����=��
	�	 �����
������ �	
�����-
'�� >-
���	=��� !���	�	
 (!�	 
���	 ��� 
	�������	
���� �������=��
�� 

�
'��) ���	�<��%� �	
��� ������ ����'���, =�� ��� 
	�������	
���� 
!���	�	
, ����	���
����� ���������� � ;GU.

+::���	��< 
����	�����
�� !���	�	
 � TGU ���=����<�	 ����, =�� 
!���	�	
 � �
��
���� '������� �������. C��=�	 �::���	��< TGU 
����� �	���	
 10 -5…10-6 #. ;	
��=���� 
 ���
'�% 
	��'���	�	
 �	�
	���� 
�	
����< �::���	��< 
����	�����
�� �� 2 �	���
�. �	 ���� 
���=��� 
10-7…10-8 \ ���$
	� ���� ��� �����
� �������, ��	��	���	�	 ��� �
��
�-
'�� >-
���	
. /�� ��	����� ��$����� � �	�	&<% �	�	������<��� ����-
����	
, �
������� � :	����	
����� 
 �	�� 
	���
�� +�� � >-���:	'�-
�	� ���'���<�	� ������	��
�����	� ����
���� „ ������	�	 ������� 
(��. ������ 3.4.1.3).

��	���
	 
	��'���	�	
 GK4 � GK8 
 �	��
���� \]G ������ 
����	
 
(�		�
����
���	, II � I) ����� 
���	� ���=���� ��� «���������� �����» 
>-
���	
, ����&�� !�� 
	��'���	��. GK4 M >-
���
� �	��=�%� ������ 	� 
+�� � 	�
�=�%� �� 
��
���	=��� ��������, �.�. �� �	��
���, �	
����	-

����� 
�� 
���	
 ��� 
 !��	�	���. GK4 M >-
���
� �=���
�%� 
 ��&��� 
	� ��
�� ���	���	
. +
��
���%&�� ������ !�� ���:	'��� �	��=�%� 
	� ���������� 
���	
, �������
��%&�� �� ������� 
 �	���
� �	��
�� 
\]G-II. ; �
��� � 
��	�������� ��� :��
'����, GK4 M >-
���
� ����
�%� 
>-���������. GK8 M >-
���
�, ����	���
�� 
�����
���	=��� ���
�, ���-
����������� 
 �	���
� �	��
�� \]G-I, �=���
�%� 
 ��&��� 	� 
�����
-
���	=��� ���	���	
. C��	
��� :��
'�� GK8 M >-
���	
 „ '��	��� (�����-
�
	, 
������) ��:�'��	
����� 
���	
. ;��	������ !�	� :��
'�� GK8 M 
>-
���
��� 	����=����� ���, =�	 �	��
��� \]G-I ��������
�%� �� 
��� 
���	�	�����&�� 
���
�� 	��������. GK8 M >-
���
� ����
�%� '��	�	
��-
=��
��� >-���:	'�����, ��� >-
��������.

*����	����	��< >-
���	=��� �������	
 ��
���� 	� ����
���� ���	�-
�	� ���
	
	� �	��
���. ������ 
���	 	�� �	���� ���< =�
��
����<�� 
 
�����
�% 
�����
���	=��� ��	���� (���=� �� ��� �� ����� 
�&�����<�� 
�������, 
�����
�%&���� 
 �	��
��� \]G). ;�	�	� ���	
�� �����	-
����	��� >-
���	=��� �������	
 „ ��	�	��	��< ������� 
�����
��<�� 
 
��������
���
�%&�% �	�	��< �	��
��� \]G. C=�
���	, !�	 ����	��� 

���	� ���	
��, �	�
	�<
� =���� !�	� �������� ����������� ������=��
�� 
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	���	�< ������	�	 	�
���. C� 	����������� ������ \]G. >	�
�� 	�	���-
�	��� ����
���� ��������
���
�%&�� �	�	��� �	��
�� \]G 	�������%� 
�����	=����� 
 �
���
���� 	���� ������	
 � ��
	��	��	��< �
���
���� 
������. ; ���
	� ���=�� :	�����%&���� >-
���	=��� ������� ����� 

��	
	 �����	������, 
	 
�	�	� „ 	� �	��� 
		�&� �� 	������< ����-
�	����	��<%. >�
�� 	����	�, \]G-���	��� 	��������� !::�
��
�	��< 
��&��� 	� ���	���	
, 
���� �� :	����	
���� >-
���	=��� !���	�	
. 
�	��� ���������
��� 	�	����	��� �����	����	��� ;-
���	=��� �������	
 
(��. 3.2.1.2), ��	�����	�<, =�	 ��
	�	��� �
	���
�, �����%&�� �	��
��� 
�����	����	��<, �������%��� =���� 
	
��=���� 
 ���	���<��� �������� 
	�
�� >-
���	
. ?����
����<�	, �	�
	�<
� �������� 	�����%��� 
���
��� 
;-���� ��� �=����� >-������	
, �� �����	����	��< ;-
���	=��� �������	
 

	�
���	 
����� ��	�	��	��< !��� �	��
�� �
��
��	
��< GK4 M >-������� � 
��	�	��	��< !���	�	
 
�����
��<�� 
 �	��
��� #�� 
����� II.

>-
���	=��� !���	�� 	�����%� =���
�=���	 $��	
	� ����
�����	� 
���
��
�	��<%, ��&���
���	 ���
	��	��&�� ��
	
�% ��� !���	�	
, ���-
�	���
����� ;-
���
���. >�
�� ����
������� ���
��
�	��< 
 ���=����<�	� 
������� 	����������� 	�	����	����� ����	���
���� >-
���	=��� !���	-
�	
, 
 =����	��� ���
	� �::���	��<% TGU 
 
	����
�� \]G…������. 
;	
��=���� 
	��'���	�	
 
����� �� ��	
��< ����
�����	� ���
��
�	���. 
��� ����	���
���� � �=������ GK4 
�	��-���
��
�	��< 
�$�, =�� � �=��-
���� GK8. ����
������� ���
��
�	��< TGU ������ 
����% �	�< ��� ���-

���� � ����
'�� >-
���	
P 
�
 ����� �	
����	 �����, 
 ������ 
���
�%� 
�	�<
	 >-���:	'���, =<� 
���	=��� ��'���	�� ��	�	��� ����	���
��< 
� �������	� ������<% ��	���
� �	���
����� �	��
��� \]G, ����&�� 
���	�	��=��� �������. �	��� �	���
���� >-
���
� �	���� ����	���
��< 
«�	���
�����» �	��
��� \]G, ����&�� =����	���� ���������� �������, 
=�	 	�� � 	��&���
��%� �� 	��	
� ����
�����	� ���
��
�	���.

;����� 	�	����	��< >-
���	=�	�	 ����	���
���� ��	�
������ 
 �����'��, 

	��� 	�E�
�	� ����	���
���� �
��%��� ���� �	��
��� #��, 
�
 !�	 ����� 
����	 ��� �����������'�� =����	���� 
���	
 � �
����, 	�	����	 ���	���-
���, �.�. ����������&�� �	�� �� 
���, �	 ������=��
� 	���=���. ; !�	� 
���=�� �	��� ���< �������
	
��� 2 ��������� ����	���
����. � 	��	� ��	�	-
��, >-
���
� �	��� ����	���
��< ��������� :�������� �	�	��
�� �	��
�� 
\]G, 
 �	���
� �	��
�� \]G �	�����. >�
 ����	���%��� ��	��
�� «������» 
���	
 ����	�	
������	��� (�.�. �� \]G) � =����=�	 „ ��	��
�� \]G. ?���	� 

������ „ «����	�» ����	���
���� =����	��	� �	��
��� \]G ��'���	�	� 
>-
���
�. ?����� !�	�	 ����	���
���� �� 
�������. �	-
����	��, =����	�-
��� �	��
��� \]G, ����
����	 	� ���'�:�=�	��� ������������	�	 �������, 
«���������
�����» ��'���	�	� >-���:	'��� 
�
 «��������	� �
	�».

3.2.2.4. /�����	�
��	�
C�	��� 
������ ����	���
���� >-
���
��� =����	���� �	��
�� ��� 

	�
��� ��� ���=����  ������	�
��	
� . >�
 ����
�%� ��	��
�� ���	���	
 
(!
�	�	
����, ���
	
�� 
	��	����� 
����	
), ����	���
����� >-���:	'�-
���� � �	�	&<% TGU, �	 ��� �=����� ��	 �
��
�	�	 '�����. +�� ������-
����%� ������������� >-
���
��, �	 �� �	��	&�%� � �� ��	'������%� ��. 
������������� 	�����%� ��	���
	� 
 �	��
���� \]G-II (�	 �� \]G-I) � 
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�
���
�%��� � �� «�	
	
	�» �	
����	��<%. GK4 M >-���:	'��� ����	���%� 
������������� ��� �	�	&� TGU, �	 
	 
����	�����
�� 
	
��
����� �=���	
 
V-�	���� � -'���, �� �
���
�%&�� ������� (���. 3.34). ��������, ���:��	-

	

	
�� !
�	�	
��� „ ������������ [YS „ �
���
����� � 	��	� ��	�	�� 
� � 1-�	���	� �	��
��� \]G-II, � � ����	� „ � � -'��<% TGU, �������
 V � 7 
� V � 8. ; �����<���� 
 ���
'�% �� ������������� 
	
��
�%��� �� 	����<��� 

�	��, � 
�� >-
���
�, !
���������%&�� TGU �������
, 
 
	�	��� 	������� 
��	���
	� ������ ������������. C��=�	 �	�� 
	
��
����� GK4 M >-
���	
 
�	���
���� 20…30‚ 	� �� 	�&��	 =����. GK8 M >-
���
� ��� !�	� �� �
��
�-
��%���, �	�
	�<
� �� TGU �� 	�����%� ��	���
	� 
 �	��
���� \]G-II, � 

	�	���� 
����	�����
��� ������������. ; �����<���� ����	
	� �
��
�'�� 
>-������	
 ��	���	��� �����

����� 
���	� '��	
��	
, � ����� ����	
�� 
�����< >-
���	
 �	 ��������� ��	��	��. ?���'�� �������%&�� 
�	�	
 	��-
&���
������ 
 3 ������P 	����% (
 ��=���� 12…20 = „ ��	��	� ��� �������), 
�	�	����% (��	��	� �	��� 3…5-���
�	� ��	��:���'��) � ��	��=��
�% 
(�	��� ������<�	� ���������'�� �������������). /�	 
�	��� �
	� 

��� 
 
���	����� �		�
����
�%&�� ��:�
'�	���� ���	��
����.

3.3. �
"K�
�	H� �����


@��:	'��� „ 
�%=�
�� 
���
� ������
�	�	 ����������. C�� ����� 
�����������	���%&�� ��'���	�� � 
��	���%� 	��	
��� !::�
�	���� 
� �������	���� :��
'��. @�$< ������
����� 
������, ��� NO-
���
�, 
�� ��	�	��� ����	���
��< ����
�����<��� �������� � 	��	����� 
 
���
�� 

�	�����	�	 ����������, ������� 
 ��� 	�	�	�����	� ����	. � 
���
�� 

�	�����	�	 ���������� ��� 
 «��	�����	=�	� �	��» ����� 
�	������� 

�E2�D2

�E2�D2

�E1�D1

�E1�D1

�E2�D2

�E2�D2

�E1�D1

�E1�D1

CD4

TCV

a �
T:������

�
�
 �
���*�
�
�#���"!������

MmC!II

9#����
�
 �


����
�

&
�. 3.34. �����=��
�� 	��	
� ����	���
���� >-
���
��� 
	����
�� �	��
��� 
���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� � ���������� ������	� � ������������	




2993.3. (
�$�
�	�� �
���


� ������
��� ���������	� 	��	��� ��
�� �� >-, NOT-, ;1- 
���
�, � ��
�� 
;-���:	'��� ��������<�	� �	�� �������
�. >�� �� �����, �=���
�� 
	�&�	��< ��	���	������ !��� ���:	'��	
 � «
�����=��
��» >- � ;-
���	
, 
�����	���� �� 
 �������, �	�
�&���	� ������
�	�� ����������.

; ���
� 1 ���� ���
����� 	��	
��� ����
�������
� ���:	'��	
 � 

 	�&�� =����� 	����
�����	
��� �� �	�< 
 ����������. @��:	'��� „ 

���
� ���	�	 ������� (6…8 �
�), ���%&�� 	
�����% :	��� � �	�<$�� 
�	�	
����� ���	�, ������%&�� �	=�� 
�% 
���
�, � ����	 
�������	� 
'��	�����	�, ����	� ���������. C���
	 �	�:	�	��� �� �	��� ������< 
���'�:�=��� � �������� ������
	� ��� ������:�
�'�� ���:	'�-
�	
, �	�
	�<
� ��	��	� �	�:	�	���� 	�����%� � ������ 
���
� 
 ����-
	� :��
'�	���<�	�	 �	
	� (��������, 
�	
��
	���� ��
	�	
�� 
���
�). 
���'�:�=��
�� ������
	� >- � ;-���:	'��	
 �
������ ����=�� �� �� 
�	
����	��� �����������	���%&�� ��'���	�	
. �	����'�� >- � ;-
��-
�	
 ���%� 
�	���<��% ����
����P 
 ��	'���� ��::����'��	

� 
����� 

���
� ���	������� ��'���	� ���
��<�	� ���'�:�=�	���. ��� 
����=� � 
�������	� � �
��
�'�� ���:	'��� ��	��:�����%�, 	������ 
�	�, 
��-
��� 
���
� 
	�	�	�	 ����� ��'���	� �	=�	 ��
	� �� ���'�:�=�	���, =�	 � 
«��������
��» 
���
�. ����
� ������ 
�	�	
 	���=�%��� �	 ����
���� � 
���'�:�=�	��� �����������	���%&�� ��'���	�	
. ���	����, =�	 >-���-
:	'��� ��::����'���%��� 
 ������, � ;-���:	'��� ���
�
�%��� � ���' 

 ����� (���
�) D����'��, � � ���
	����%&�� „ 
 
	���	� �	���.

����	��� 	�&�� �
	���
� � ���
��� 
���	
, ����������&�� 
 	��	
��� 
�	����'��� ���:	'��	
, � ��
�� 
�����
���	=��� :�
�	��, 	�������%-
&�� �� ��::����'��	

� (��::����'��	
	=��� :�
�	��), �������
���� 
 
����. 3.10 � �� ���. 3.35. �� ���. 3.36 �	
����� ���
�����<��� ����
�������
� 
��������	�	 :��	���� ������ >- � ;-���:	'��	
.

����
!� 3.1O. ����
�������
� 	��	
��� �	����'�� ���:	'��	
 =��	
�
�

��
�	�� �0�
�-
!
�� �0�
�-
!
�� NK0�����


C�����, 
 
	�	��� 
���
�
�%��� 
���
�

�	����� �	�� >���� �	����� �	��

��'���	� ��� 
��������

;-
���	=��� 
��'���	�

>-
���	=��� 
��'���	� ( ��  ��� 
�� )

���

����	���
����� 
�	��
���

�
	�	���� ����-
���

������� ��� 
������ 
 �	���
� 
�	��
�� ����	-
�	
������	���

������	���� �	��-

���, �	��
��� 
���
�	�	 
	����
�� 
����	�	
������	���

C��	
��� �������-
��� ���
���

GK19, ���������� 
�����	��	����� 
(����� ���'�:�=�� 
GK20, GK21, GK72)

�	����
� GK3…
TGU (����� ���-
'�:�=�� GK2, 
GK7)

GK56 (����� ���'�-
:�=�� NOZ2, �IU 
� ��.)

#��
��� ����	��-
��'��

GK5, GK43 GK4, GK8 GK16

�	�������� 

 
�	
�, ‚

10…18 65…75 10…20

��'��
���'�� ������ ���<��� C������
���
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��	�
���� ����. 3.10

��
�	�� �0�
�-
!
�� �0�
�-
!
�� NK0�����


D��
'�� ����$���
��- 
��
� 
���	
, 
��
������%&�� 
��������

����$���
��- 
��
� !::�
�	�-
��� (���������, 
'��	�	
��=��
��) 
� �������	���� 
>-
���	


A��	�	
��=��
�� 

���
�

!

!

!

9�������"!���������
�"!������!6mSC7!
c:kithiSca:1hiCDQ43CD2A:Wlk:2:CD12A:

��


�!�
���
�
��!����	�����


�!6\LX7!
c:kit3Sca:13CDQ43CD443CD2A3CD12A:Wlk:23Lin:

lkaros;!XY>1

%��
�!�
���
�
��!����	�����


�!6CLX7!
c:kit3Sca:13CD2A3CD443CD4loCD12A:Wlk:23Lin:!

lkaros;!Notchl!
Z[T[:Q;!Vun{l!

c:Myb
Id2!
IVW1

Ikaros;!\2[;!
\BW;!Xa{R;!

So{4

���0!6DN17!
c:kithiCD443CD2R:V[Z!

:1U23U:
���NK!

CD1223CD1j1 3
���<!

c:kit3CD12A3CD4Q3CD2A3V[Z:
1U23

&
�. 3.3:. ������ !���� ��::����'��	

� >- � ;-���:	'��	
 � �
������� ��::����-
'��	
	=��� :�
�	�	
 � ���������� ���
��	
. /������ 	���=�%� 
���
� (�
����� �� 
���������� ���
���), 
 ����	��	�<��
�� �
����� ��::����'��	
	=��� :�
�	��

CD21

CD81

CD2P

CD1^

CD21

CDj2L CDj2L

CDA2
CD2Q

C_CV4
C_CVR

CCVQ

CCVA

CDQ2

CD8

CD4

CDA

CDR

CD2

CD28

CD4R

CD4R

CD4Q

CD4Q

LW[:1
LW[:1

MmC:II

MmC:I
MmC:I

BCV!
6€lg3lg! � U� 7


�


TCV…CDQ

<:������ 0:������

&
�. 3.3;. #��������� ���
��� >- � ;-
���	
. #��������� �	��
��� 	���=��� 
�������, ������
�%&��� 
���. A
��	� 
������� ������ :��
'�	���<��� ������ 
�	��
��



3013.3. (
�$�
�	�� �
���


3.3.1. 
-���E�C�&(
;�����%� ���
	�<
	 ����	����'�� ;-
���	
P ;1, ;2 � ; 
���
� �����-

���<�	� �	�� (\qS). C��	
��� �� ��� „ ;2-���:	'���, ��� «	��=���» 
;-
���
�. ���
��=��
� 
�� ������ 	 ;-���:	'���� �	��=��� �� ;2-
���-

��. *� �	�
�&�� ��������, �������
������ 
 �
�� ���
�� �������� ���
�. 
?����� ����	����'�� ����� �����	����� 
 ���'���<�	� ������� (3.1.1.3).

3.3.1.1. '�������
��
�� �0�
�-
!
�
�
C��	
�	� �
	���
	 ;-���:	'��	
 „ !
�������� �����	��	�����	
	�	 

��'���	�� ��� ����	���
���� �������	
 „ SGU. �� �	
����	��� ����	� 
;-
���
� �	�������� 	
	�	 150 000 
	����
�	
 SGU.

 ���	����, =�	 �� �������� ����	� ���
�	� ;-
���
� (�.�. ;-
���
�, ����� 
�� 
	���
���	
�
$�� � �������	�), �	�������� �����	��	������ 
���-
�	
 Ij\ � IjK. "��� Ij\-��������, ��
���������� 
���
	�, �
��%��� ���-
�������� (�.�. �	������ 5 �	�	������ ����
��� Ij\), ���������� Ij\ ;-

���	=�	�	 ��'���	�� �������
���� �	�	� �	�	���. ?�� ������ ;2-
���	
 
����
����� ���
�� !
�������� ��������	�	 Ij\ � 
��	
�� „ IjK. �	��� 
�
��
�'�� �������	� (�.�. 
 �	�� ������	�	 	�
���) 
���� �����������	���-
%&��	 ��'���	�� ;-
���
� �	��� �������<��P 
����	 Ij\ � IjK �� �������� 
�	�
��%��� �����	��	������ ������ 
����	
 „ IjZ, IjY � Ij^. �-'��� 
���������� �����	��	�����	
 	���=�%��� 	� �		�
����
�%&�� �	��
�� 
����
	����� �����	��	�����	
-������� ����=��� �� �-
	�'� �
�� �	�	�-
�����<��� �=���
	
 „ �������������	�	 � '��	��������=��
	�	. ��� �	�	-
&� �������������	�	 �=���
� �	��
��� �����	��	������ 
�����
����� 
 
�������� 
���
� (	 ����
�%=���� ��	���	
, � ��
�� �����	�� 	� ��������	� 

 ����
	���	� :	��� �����	��	�����	
 ��. ������ 3.1.4.4).

+����������	���%&�� ��'���	� ;-
���	
 (SGU) ��� ���������
���� 

�$� (��. ���. 3.7). ; �	���
 SGU 
�	��� ��
�� ��� �	��
��, 	��	��&���� 

 ������������
� �����	��	�����	
. � ������ ����� �����	��	�������� 
��
	
������	 �
����� 2 ���� �	��
�� „ �����	������, �	�����&�� �	��-
��������� '��� Ij �  (GK79a) � Ij �  (�K79•). C�� �	����������� '��� 
���	-
��� 
 �������� ;-���:	'���. *� '��	��������=��
�� =���< 
	���
������ 
� ���	���
������� Fyn, Wcx, Slx, =�	 �	�
	���� �� �=���
	
��< 
 ������=� 
������� 	 �
���
���� �������� 
����< 
���
�. � SGU ���	'���	
��	 �&� 
���
	�<
	 ���������� �	��
�� „ GK19, GK21 (��'���	� ��� 
	��������� 
GU2) � GK81. C�� �� �
��%��� ��������<�	� =���<% ��'���	��, �	 ��� 

����	�����
�� � �������	� ����� ���� � ;-
���	=��� ��'���	�	� ����-
��
��
����� �
��<, � 	�� 
�	��� ��&���
����� 

��� 
 �������� �
��
�'�-
	��	�	 �������, �	�����%&��	 
 
���
� 	� ��'���	��. C�	����	 =��
	 !�	 
�	
����	 ��� �	��
��� GK21, �
��%&���� ��'���	�	� ��� 
	��������� 
(GU2) � �
���
�%&��	 :������� G3• �	��� 
����	�����
�� � �������	� 
(��. 3.6.2.1). #	��
���, �
������� � SGU, ���������
�%� 
�
 ���
��� 
;-���:	'��	
 � �� !
�������% 	�������%� (� �	�	&<% �	�	
�	���<��� 
�������) ��� �	��=��� =������	��� ;-
���	
. C���
	 ���	�	���'�:�=�	� 
��� ;-���:	'��	
 �
������ �	�<
	 �	��
��� GK19. #��
��	� :	���
����-
���, ;2-
���	
 �
������ ���������� �	��
��� GK23. 

�� �	
����	��� ;-���:	'��	
 
	��������
�	 ��� �	� 
������� �
��
�-
'�� !
���������%��� ��
�� �	��
���, ��	��	����� ��� 
��	������ :��
-
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'��, �� �
������� � ����	���
����� �������� � 
����	�
	� �������. >�
, 
;-
���
� ����� �� �	
����	��� �	��
��� \]G �� �	�<
	 I, �	 � II 
�����, 
� ��
�� 
	���������%&�� �	��
��� GK40, GK86, � ��� �
��
�'�� „ ��
�� 
GK80. B���	���� !
�������� !��� �	��
�� ;-���:	'��� �	��� 
��	����< 
�	�< «��	:����	���<���» +��. ;-
���
� !
���������%� �	��
��� ����-
��� ( � 1-��������� VW^-2 � VW^-4, � 2-�������� WF^-1, W-����
��� GK62W 
� ��.), �	�
	��%&�� �� ������	
��< �� �	���	
 � ������&��<�� 
 �
����. 
��������
�� �� �� �	
����	��� Fc-��'���	�	
 (Fc �UII; „ GK32) � ��� ��	��-
����� ��'���	�	
 ��� 
	��������� (�U2) 
 ������'�� �
��
�	��� ;-
���	
 
������ �	 •�<$�% �	�<, =�� ��� 
��	������ ��� !::�
�	���� :��
'��.

;-
���
� !
���������%� ��	�	=�������� ��'���	�� ��� '��	
��	
, �� 

	�	��� ����	��� 
���� ��'���	�� ��� IW-4, IW-5, IW-6, IW-2, IW-1, IW-10 � 
��
	�	��� ������. �� �� �	
����	��� ��������
�%� ��'���	�� ��� '��	
��	
 
�������
� TNFP S^FF ( B-cell activating factor of TNF family) „ S^FF-U, SG\[, 
T^G-1, � ��
�� ^XUIW ( A proliferation inducing ligand) „ ][XZ. /�� '��	
��� 
��&�&�%� ;-
���
� 	� ���
���� ��	��	�� � 
��	���%� �	��	�����=��
�% 
:��
'�%, �	������
�� =������	��< !��� 
���	
 �� �	��	���	� ��	
��. �� 
;-���:	'���� �������
���� ��'���	�� ��� ���	
��	
P ��������, GbGU4 
(��� [KF-1), GbGU5 (��� SWG, �����&��	 	��	
��� ���	�����
����	� ��� 
���
��� ;-
���	
), GGU3 (��� !	��
���	
), GGU6 (��� W^UG).

H��
�	� ����	�	=�� ;2-
���	
 „ ���:	����� :	���
��� „ ����	��� 
���
�����<��� ���:	����� ����
����, 
	�	��� �	��� 
�	���< 
 �	���
 

�	��=��� ���:	����� 	����	
 ��� ��&���
	
��< ���	��	����<�	. ; �
��� 
� !��� ;2-
���
� ��	��� ����
�%� :	���
�������� ;-���:	'�����. 
;2-
���
� 
��
��%� 
 
	���	� �	���, 
 ��	�������
� 
	
��� �����	��	
. 
��	�� �	�	, ;-
���
�, 	��	��&���� 
 �����=��� ����	����'���, ���-
�����
�%� 
 ���=����<��� 
	��=���
�� 
 ���:	���
������� 	�������, 
 
�	��	
�� $����� ���:���=��
�� ���	
, 
���
�� �	��� ���	� ���<�� ����-
���
�. ; 
��� ��::���	 �������������� 
���	
 ;-���:	'��� �������
-
���� 
 �	��������<�	�
����� 	������ ���<����� �
���� „ �����, �	��-
�
���	� �������� ��������� 	�	�	=�
, �	��������	� ��	�. ;2-���:	'��� 
��'��
�����%�, �	�� � ���=����<�	 ������, =�� >-
���
�. *� �	�������� 

 
�	
	�	
� ��
���
	P �	 ������ ������ �
�	�	
, ;-
���
� �	���
��%� 
10…13‚ 	� 	�&��	 =���� ���:	'��	
 
�	
� (�	����<��� �����	� „ 5…25‚). 
+��	�%��	� �	�������� ;-���:	'��	
 
 
�	
� �	���
���� 110…375 ×109J�.

����� ;-���:	'��� �=����� 
	�	�
	��
�&��� 
���
���. ?����
����<-
�	, 
�� :	���
��	
 ;2-
���
� ��
�� 	
	�	 ������. C���
	 
 �� ������
���	� 
��
�		
������� ;-
���
� ��	�	��� ��&���
	
��< �	����	=�	 �	��	 „ 
 ��=�-
��� ���
	�<
�� �����< � ���� ����'�
. ��	
 �	��	��	
����� ���� ;-
���	
 
��� �����
�� �	
�����%&�� :�
�	�	
 �	���
���� 13 ���. H��
��� :�
�	��, 
�	������
�%&�� �������	�	��	��< ;-���:	'��	
, „ '��	
��� �������
� 
TNF „ S^FF � ^XUIW.

3.3.1.2. &���
�
� �0�
�-
!
�
�
Q 
��	��	�	 =��	
�
� � �	�<$����
� ���
	����%&��, 

�%=�� �����-

�	
, ;-���:	'��� ���
�
�%��� 
 
	���	� �	���, � 
 ����	� !����	���<�	-
�	 ���
���� „ 
 :����<�	� ��=���. Q ���' ;-
���
� ���
�
�%��� 
  ����� 
D����'��, � �
�=��� ���
	����%&�� „ 
 
�$�=��
� (��. ������ 3.4.1.3). 
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��
�%=����<��� !���� ���
���� ;-
���
� ��	�	��� 
�� 
	���	�	 �	��� 
	 

�	��=��� ���:	����� 	������.

�
%�� ���������� ����/�
�������
 ;-
���
�, 
�
 � ������ �	����'�� ���:	'��	
, ���
�
�%��� �� 	�&��	 

���:	���	�	 ����$���
����
� „ GWX (	� ����. common lymphoid progeni-
tor), 
	�	���, 
 �
	% 	=����<, ��	���	��� 	� �	���	�����	� 
�	
��
	��	� 
��
	�	
	� 
���
� (��. ������ 2.1.1). ����	��� ������ ������
	� 	�	�	���-
��� ���:	���	�	 ����$���
����
� 	� 	�&��	 ��
	�� �=���%� !
�������% 
�����
���'�	��	�	 :�
�	�� Icaros, 	�����=�
�%&��	 ���	�����	
���� 
��	������, =�	 ������ �	�������� ��� �����
�� ������� ��::����'��	-

	=��� :�
�	�	
 ����, 
����� ��� ���
���� ���:	'��	
.

��
 � �	��� ������ �	�	��=��<��� 
���
�, � ��
�� 	�&�� ����	����� 
����$���
����
, GWX ��$�� ���
��	
, �
	���
����� 	��	
��� ������ 

�	
��
	���� 
���	
 (�������� ���
��	
) . �	�	��	 ��
	�	
�� 
���
��, 
GWX !
���������%� �	��
��� GK34, �	 �	���	 ��� ����� ���������% �	��-

��� GK45U^. C��=�	 GWX ���%� ��
�� ��'���	�� ��� ���	�	!��=��
�� 
:�
�	�	
 „ c-Oit (��� [GF) � Flt-3 (��� ���:	�	!��=��
	�	 :�
�	�� Flt-3W). 
;�� !�	 	���=��� GWX 	� 	�&�� ����	����� ����$���
����
	
. C��� =���< 
GWX ����� �� �
	�� �	
����	��� �	��
��� GK7, ������ „ GK10.

GK10M GWX �	 
������� �	�	������<�	 !
����������� ��'���	� ��� IW-7 
(GK127) „ :�
�	�� �	��� ��� 
��� �������� :	�� ���:	����� 
���	
. C�� ��%� 
��=��	 ;-���:	'���� �, =����=�	, �����	'��	����� ���������� 
���
��.

0�������������� 6-����������
C��	
�	� �	����� ��::����'��	

� ;-
���	
 „ :	����	
���� SGU, 

� �	=���, ����&�� 
 ��	 	��	
� �������	�
� V-���	
 �����	��	�����	
. 
;�����%� ���
	�<
	 ������ ���
���� ;-���:	'��	
P ��	-; (	� ����. pro-
genitor „ ����	
), ���-; (	� ����. precursor „ ����$���
����
), �������� ; 
� ������ ���
��� ;-
���
�. ������ ��	-;- � ���-;-
���	
 
 �
	% 	=����< 
�	��������%� �� �	������� I � II (�		�
����
���	, ������ � �	�����) �� ���-
��� ��	-;-II ���������
�%��� ���� �-'����. �� ������ ���-; «��	
�������» 
���
��<�	��< ��	$��$�� ���������	

� � ���������
�%��� ���� W-'����. 
�� ������ ������	� ;-
���
� ���
	
�� ��	��
� �������	����� ���	
 ����-
�	��	�����	
 !
������������� �� �������� 
���
� 
 
��� ��������	�	 Ij\, 
�� ������ ����	� ;-
���
� 
 ���� ����	��������� IjK.

���������	

� V-���	
 �����	��	������ 	������ 
�$� (��. ���-
��� 3.1.4.1). ; !�	� ������� �����	���� 	��&���
����� !�	�	 ��	'���� 
 
�
��� �	 �������� ��::����'��	

� ;-���:	'��	
. �������	�
� V-���	
 

 ;-
���
�� 
	���	������ ��
�		
�������, ����'���%&�� !
�������% 

 ��� 
�$���	������� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
. ���
���� ���-
:	'��	
 
 �����
����� ;-
���	
 �����
��%� :�
�	�� Y2^, YSF � Xa‹5 
(��. ���. 3.35). /
�������% ���5 ( Paired box protein 5) ���������
�%� 
�
 

�%=�
	� ���
�� 	�	�	������ ;-�����. ���5 ����� ����	� 	��	$���� 
 


�%=���% ���������	

� V-���	
 
 ;-
���
�� � !
�������� �	��
��� 
GK19. D�
�	� YSF 	�
�=��� �� !
�������% ���� 
	��'���	�� Ij �  „ ����	-
��� ������	 ���
	
	�	 ���
��� ;-���:	'��	
, �	�
��%&��	�� (
��=��� 

�����
���	=�	) ��� �� ������ ��	-;-I. ����� (�� ������ ��	-;-II) �� 
�	
����	��� ;-
���
� !
������������� �	��
��� GK19.
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����	�� !
�������� ���	
, �=���
�%&�� 
 :	����	
���� ����	�	 SGU 

 ��	'���� ���
���� ;-���:	'��	
, �������
���� �� ���. 3.37. �� ������ 
��	-;-II !
���������%��� ���� RAG1 � RAG2, ��	��
�� 
	�	��� (!��	��
-
�����) 	�
�=�%� �� 

�%=���� ��	'���� ���������	

� V-���	
, � ��
�� 
���, 
	����%&�� :������  ��������<��% ���	
����
��	����������:�-
���� (TkT), 	�����=�
�%&�� �������=�	� �	��
����� ��
��	���	
 ��� 
K-R ��
	�����'��. ���
��� ���������
�%��� V-���� �-'���� (V � -����). 
/�	� ��	'��� 	��&���
������ �� ������ ��	-;-II. ���=��� ���������
�%��� 
���=���	 
�������� K- � R-��������, 
 �����<���� =��	 :	��������� 	�E-
��������� �=���	
 K�R�. /�	� ��	'��� �	��� ��	���	���< 	��	
������	 
�� 	�	�� ��	�	�	���. �����=� ��� ��
	� �������	�
� ���
�, �	�
	�<-

� 	��=��� �� ���=��� „ ��
�� ���
� �=���
���� �	����	
����<�	��� 
?�� „ �� 
����� �� 
	���	
���� K-�������	
 (	�� �	��� �=���
��<� ��� 
	�����=���� 
	�
����	� ���
	�). ;�	�	� ����	��� 	�
����
����� !��� 
�	��	�� 
 �	�������� ���=���	�	 ���	��$�
	�	 V-�������� � �������	-
���	�	 KR-�������� � :	����	
���� «����	�	» ���� VKR. /�	� ��	'��� 
��	�	��� �� ������ ��	-;-II 
���	
 ���=��� �	�<
	 
 	��	� �� �
�� ��	-
�	�	�. ;��	���	��< ����$�	� �������	�
� �� !�	� !���� (�		�
����
�� 
�	������	� ���
� �=���
����) �	���
���� 1J3, �	�
	�<
� 
	�	� 

�%=��� 
3 ��
��	����. ��� ����$�	� ��
��$���� !�	�	 ��	'���� !
������������� 
�	�	
�� ��	��
� „ �������	����� �-'��<, � �������	�
� �	�	�	��=�	-
�	 ���� �� ����	� ��	�	�	�� ��	
�������. "��� ���������	

� ��	$�� 
�����=�	, ���������
����� V � -��� �� ����	� ��	�	�	��. L���	�� ����$��� 

!

!

!

!

!

!
!

!!!!!!!!!!!!! !!!! !!!
!

CLX

D] qD] qD] qD] qD] qD]

q]q]

���:<:I ���:<:II ��e:<:I

E��>

E��> E��> E��> E��> E��>

TdT

V[Z

qpreB

µm

X�?R

,��$	�"!
��e:<:II

����"!
��e:<:II

.�*����"!
<

E����"!
<

(�
�!!
.:�����

(�
�!
L:�����

q]

qD]

&
�. 3.3<. ?�����
� �������	�
� V-���	
 �����	��	�����	
 � !
�������� ���	
, 
��	��
�� 
	�	��� �=���
�%� 
 �������'�� !�	�	 ��	'����. ����	��	�<��
� 	�	�-
��=�%� ������, �� 
	�	��� !
���������%��� �
������� ����. ;���� �
����	 �	��	�-
��� �������	�
� V-���	
 ]- � W-'����P ���. „ ���	��$�
�� 
	�:�����'�� ����
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�������	�
 ���	
 �� 	���� ��	�	�	��� �	���
���� 	
	�	 55‚ 
 �		�
����
�� 
� ���=��	�P 0,33M(0,33 ×0,67)•0,55, �.�. 55‚. �����=��� ���������	

� ���� �� 

�	�	� ��	�	�	�� ���
	��� 
 ������ 
���
� �	 ��������� ��	��	��.

Q���$��� �������	�
� V � -���� ���
	��� 
 !
�������� µ-'���, =�	 ���-
������ �����	� 
���
�-����$���
����
� �� �����% ���-;-I 
���	
. µ-A��< 
�	�
������ 
 '��	������ ���-;-
���
�, � ��
�� 
 �	���
� ��������	�	 ��	-
��
��, ����
���	�	 |re-SGU (���. 3.38). /
�������� |re-SGU ������������� 
	� ����$�	� ��
��$���� �������	�
� V ] -���	
. �	���	 µ-'���, ���-SGU 
�	������ ��
 ����
����% ����	�����% W-'��<. C�� �	��	�� �� ��	��
�	
 
�
�� ���	
 „ V |reS  � � 5. /�� �	��
��� ��� ��������
�%� 
 
���
� �� �	���� 
	
	�=���� �������	�
� ���� µ-'���. ��
 � ��� �	���	���� �	����<�	�	 
����	�	 SGU, 
 ���-S-��'���	�� ����	�����%��� ������<��� 
	��'���	���� 
�	��
��� Ij �  � Ij � . �	����%�, =�	 
 ����	� ���=�� ������ 	� ���-S-��'��-
�	�� 
	���
��� �� 
������
�� �
���
���� 
�
	�	-�	 �������, � 
�
 �����<��� 
���
��<�	� ��	�
� � 
�����
���� ����	� �	��
��� 
 �������� 
���
�. 
/�	 �	����� �������
���� ���
�% 
	���	�<��% �	=
� 
 ��	'���� ���
�-
��� ;-
���
�. ������ 	� |re-SGU ��	��	��� ��� 
���
���� ���-;-
���	
 
(��� !�	� �����
����� !
�������� ������	��	��=��
	�	 :�
�	�� Scl-2), 
�� ��	��:���'�� (�� ������� ���-;-I � ���-;-II) � �����	�� 
 	=�����	�� 
!���� �������	�
� V-���	
. ; �����<���� ��	��:���'�� =���	 ���-S-
���	
 
�
���=�
����� 
 20 ���. ;��	���
 �
	% :��
'�%, ���-S-��'���	� ��=����� 
� �	
����	��� ;-
���
� � �	�<$� �� !
�������������.

q �

C�XT�

Cm1 Cm1

Cm2 Cm2

CmQ CmQ

q m q m

q preB q preB

� R � R

&
�. 3.38. ����
���� ���-;-
���	=�	�	 � ���-T-
���	=�	�	 ��'���	�	
. C���&��� �� 
���� 
������� ��������
�� ��	��=��� �	���	
 
 ����	������ W-'���� � ��	��
�� 
���� X> �



�
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�������	�
� V W-���	
 ��	���	��� �� ������ ���-;-II. "� ����$���
��� 

	�	��	
����� 
������	 ���
��&�
$���� !
�������� ���	
 RAG1 � RAG2. 
�	����	
����<�	��< �������	�
� 
 ����'��� ��
�� ��, 
�
 � ��� V � -����, 
	���
	 ������� 2 	��	
��� 	���=��. ;	-���
��, 
 
	����
�� ���	��$�
	�	 
VW-���� 	������
��� K-�������, �	!�	�� �	�����%��� ����� V- � R-�������� 
���	��$�
	�	 ����. ;	-
�	���, ��&���
��� 2 ���� W-'����, 
	����%&�� 

����	���������� 	 - � � -'���. C�� �	�
����%��� �������	�
� 
 	�����-
����	� �	����	
����<�	���. ���=��� ��������
����� V-��� 	 -'��� �� 	��	� 
�� ��	�	�	�. ��� �����=� ���������
����� ��� 	 -'��� �� ����	� ��	�	�	��. 
>	�<
	 ��� �����=�	� �������	�
� 	�	�� V 	 -���	
 
 ��	'��� 
	
��
�%��� 
�		=�����	 V � -���� ���=��� 	��	�, ����� ����	� ��	�	�	��. ; �����<���� 

��	���	��< ����$�	� �������	�
� V W-���	
 �
���=�
����� 
 2 ����. ��	�� 
�	�	, ��� �����=�	� �������	�
� V W-���	
 ��	'��� �	
�	������ � 
	
��=���-
�� «������<���» (�.�. ��������� 	 R-��������) V-�������	
, ���
	 
	
��
�-
���� 
 �������	�
� ��� «���
	� �	���
�». >	 	���	����<��
	, =�	 
 ����-
���	�
� ���=��� 
	
��
�%��� ���� 	 - � ��$< ����� � -'���, 	����	
��
��� 
�	��� =���	� ���	�<�	
���� ��� �	���	���� �	��
��� �����	��	������ 
	 -, =�� � -'����. ��� ����c��	�
� ���	
 W-'���� TkT �� !
�������������, 
� ����	
����<�	 �������=�	� �	���	�
� 	���	��
��	���	
 �� ��	���	���, 
�.�. N-
���

� 
 V-����� W-'���� 	������
�%�.

Q���$��� �������	�
� V W-���	
 ��
��$����� !
��������� W-'����, 
	�	-
���, �	�������< � �-'�����, :	�����%� �	��	'����% �	��
��� ����-
�	��	������. «������» �	��
��� �����	��	������, 
���	����� 
 �������� 
!��	��������=��
	�	 ����
�����, �	���
������ �� �	
����	��< ;-
���
�. 
��� !�	� �� �	
����	��� ���:	'��� ��� ��������
�%� 
�� 	����<��� 

	��	����� SGU. ��� ����$�	� ��	�
� � !
�������� ����	�	 ��'���	��, 
;-
���
� �	��=��� 
�	�	� 
	���	�<��� ������, ���
	��&�� 
 ���
��&�-
��% !
�������� ���	
 RAG1 � RAG2.

���
�� ���	� �-'����, 
	�	��� ������������� 
 �	���
�%&�� 
���
� � 
�	�
������ �� �� �	
����	���, �
������ Ij\. �����%, �� 
	�	�	� �� �	
���-
�	��� ;-
���
� ��������
�%� �����	��	������ �	�<
	 !�	�	 ��	����, 
����
�%� ������� ������	� ;-
���
�. ��
��$�%&�� �	����� 
 �	���
���� 
;-���:	'��� „ !
�������� �� ��	 �	
����	��� IjK (
����� � Ij\, � �� 
���-
�	 ���	). �	�� ��������� !
�������� ���������� �����	��	�����	
 �, 
 
'��	�, SGU ��� !�	� 
	��������, !
�������� Ij\ ���
	�<
	 ���������. ��	�� 
�	�	, ��� �	���
���� ;2-���:	'��� !
���������%� ���������� �	��
�-
�� �K21 � �K23. *�������� !
�������� ����	��� ���=���� ���������� 
�	��
�� ;-���:	'��	
 
 ��	'���� �� ���
���� 	������	 �� ���. 3.39.

�	�
	�<
� ����$��� �������	�
� 
���	�	 V-���� ��	
����� �������	�
� 
�����<��� ���	
 (�.�. 	��&���
������ «�����<�	� ��
�%=����»), 
�� �	��
��� 
�����	��	������, ��������
�%&�� �� �	
����	��� ;-
���
�, ������=�� 
�	 ��	���� W-'���� � �	 ����
���� V-���	
. /�	 	����	
��
��� 	����
	
�% 
���'�:�=�	��< ��'���	���� �����	��	�����	
 ;-
���
�, �.�. 
�� ��'��-
�	�� 
	�
����	�	 ;-���:	'��� ���%� 	����
	
	� ��	���
	 
 ��������. 
�	�
	�<
� �������	�
� V-���	
 ��	���	��� 
 
���	� 
���
� �
�	�	��	, 
�� 
�	���
�%&�� ;-���:	'��� ���
��<�� �	 ���'�:�=�	��� �� ��'���	�	
. 
�	�����%&�� ��	��:���'�� ;-
���	
 ���
	��� 
 	����	
���% 
�	�	
, 
 
�������� 
���	�	 �� 
	�	��� ;-
���
� ����� ������=��� �	 ���'�:�=�	��� 
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SGU, 	���=�%&���� 	� ��
	
	� ;-
���	
 ������ 
�	�	
. >�
�� 	����	� 
:	��������� 
�	���<��� ����
���� „ �	����'�� ;-���:	'��	
.

; ��	'���� �	���
���� ;-���:	'��� �	�
����%��� �����
�% :�
�	�	
, 
	�����=�
�%&�� �� �������	�	��	��< � ��	��:���'�%. ; 	������
�� 
��
�� :�
�	�	
 �	���
�%&�� ;-
���
� �	����%�. C��	
�	� �	��	
�� 
:�
�	� ;-���:	'��	
 �� ������ !����� �� ���
���� „ IW-7 (� ��$��), 

�������
����� 
���
��� ���	�� 
	���	�	 �	��� � ���:	����� 	����	
. 
IW-7 �	������
��� �������	�	��	��< � 	�����=�
��� ��	��:���'�% GWX, 
� ��
�� ����$���
����
	
 >- � ;-���:	'��	
. ;�� !�� 
���
� ����� �� 
�������� ��'���	�� ��� IW-7, �	��	�&�� �� � - � � -'���� ( � -'��< „ 	�&�� 
��� ��'���	�	
 ���
	�<
�� '��	
��	
, 	 =�� ��� ��	�����	�<). C���
	 � 
=��	
�
� IW-7 �� ������ ��
	� 
���	� �	�� 
 ���
���� ;-
���	
P ����'�� 
���	
 IW-7 ��� ��	 ��'���	�� ���
	��� 
 ��	
��	
���% ���
���� >-, �	 �� 
;-���:	'��	
. ����	�� :�
�	��-�
	���
� IW-7, 	�����=�
�%&��	 ���
�-
��� ;-���:	'��	
 =��	
�
� 
 !�	� �����'��, ����
�����.

Q����	
���	, =�	 55…75‚ ;-
���	
, 	�����%&���� 
 
	���	� �	���, 
���'�:�=�� 
 �	���
����� ��������� 	�������� „ ���	���������. Q�� 
 

	���	� �	��� ���=����<��� =���< �	
		����	
����� ;-
���	
 ����	����� 
���	��������. C���
	 �������� ;-
���
� �� �
��
���%��� ��� �
���-

���� �� SGU � �������	�. ����	���
���� ���	�������	
 ������ �����-
�	� 
 «����
���	
���%» ���	
 SGU. /�	� ��	'��� ��
�%=����� 
 �	
�	�-
�	� �������	�
� V-���	
 � 
	
��=����� �������	
, �� �������
	
����� 

!

!

!

!

!

!

!

CLX ���:<:I ���:<:II ��e:<:I
,��$	�"!
��e:<:II

����"!
��e:<:II

.�*����"!
<

E����"!
<

CDQ4

CD1P

CD1^

CDA^�

IL:AV

pBCV

slgM

lgD

&
�. 3.3=. /
�������� ���������� ���
����� �	��
�� ��� �	���
���� ;-���:	'�-
�	
. Q
����� ������ ��::����'��	

� ;-
���	
, �� 
	�	��� 	�� !
���������%� 
�		�
����
�%&�� �	��
���
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 �������&�� ���������	

�. ��� ����$�	� ����
���	
���� ;-
���
� 
������ ���	���
��
�	��<. "��� �� !�	�	 �� ��	���	���, 
���
� 
����
	-

�
�%��� ����� ��	��	�� ��� �	�
�������� 	=������� !����� ����
'�� 
 
����:���=��
	� 	����� ������	� ������� (���. 3.40).

&��������� ���� �������� � 
������� 6-������
;-
���
� !�������%� �� ����:���%, �	��	��<% �� ��
��$�
 �
	��	 ���-


����. �����	���� ������ ���
����, 
	�	��� 	�� ��	�	��� �� ����:����, 
	�	���=�%� >1, >2 � >3 (	� ����. Transient). D��	��� ;-
���	
 �� ������ >1 „ 
Ij\ hi IjK -Jlo GK23- GK21lo GK24hi (�	��
��� GK24 �	
���
���, =�	 
���
� 
����
�	 �	
����� 
	����� �	��). T1 ;-
���
� �	��=�%� =���� SGU-���-
���, 	�����=�
�%&�� �� 
���
����, �	-
����	��, ��� �=����� �������	
 
(�	�	�����<��� ����
'��) (����. 3.11).

����� ;-
���
� �����	��� �� ������ >2 � >3, ����
������%&���� :��	��-
�	� Ij\ hi IjK hi GK21int �K23 M (int „ ��	�����	=��� !
��������) � Ij\ lo IjK hi 

GK21int �K23 M. �� !��� !����� 
���
���	��< 
���	
 � �� ��	��:���'�% ������-
���� 
	�����'�� ������	
, �	�����%&�� =���� SGU (�����< ��� �	� �����
��� 
�������	
) � ��'���	�	
 ��� S^FF „ S^FF-U, T^G-1, SG\^. +
��
���%&�� 
������� =���� SGU � S^FF ���
	��� 
 !
�������� �����
���'�	���� :�
�	-
�	
 NF 	 S, (
�����=��
�� � ��<�������
��� :�
�	��, ���%&�� �	���
, �		�-

����
���	, |50Uel^ � |52UelS). ;����	�����
�� !��� :�
�	�	
 ������ 
����% 
�	�< 
 �	��������� �������	�	��	��� ;-
���	
. C�	����	��< >2 ;-
���	
 „ 

!!

!!

!!

!!

!!

IgM

IgD

!!
.�*����"!<:������!

�!��� 
�#��!�!
�#���
�
 �
��

.�*����"!<:������!
��� 
�#��!�!�#���
�
 �
��

�������
��� ��"*�

��!�!�������


.�����$:

��!
��*�
�
�

&
�#��
"!
�
�� 

 ������
��:

��

�!
q: �
��!
BCV

=#
��
�
��$
�!
���
���

�"!
<:������!�!
���������

��!
IgM!
��!IgD

�
�� 
�
�"!
<:������!�!
�������!
)�������
��!IgD

@��
!�#����:
���
�
���$!
#�����
�;!
�����'����"!

�����$
��!
��*�
�
�

=#
��
�
��$
�!
���
���

�"!
<:������

@��
!�����!
������
����

"!
<:������!
��?��
"��!
�#�������
�:

���$;!�
�!
������ ����"!
������*#

&
�. 3.4O. C���'����<��� ����
'�� ;-���:	'��	
 
 
	���	� �	���P ���
'�� �����-
��� ;-
���	
 �� ����	���
���� ���	�������	
 „ ����
'�� �������, ����
���	
�-
��� V-���	
 � ��	��	�
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����
!� 3.11. ����
'�� 
�	�	
 ���:	'��	
 
 ��	'���� ���
����

�
� 
�����!



+�U��� 
�����!



Q����
, 

�����������
� 

�����!
�

J
���
��!
� 
��
!����

/
�����	
� 
��
!����

E��	�#�	
� 
��
!���� 

/����!
� �0�
�-
!
�
�

�	�	��-
���<��� 
����
'��

�������� 
;-
���
�, 
������ >1

����
� ���	�� 

	���	�	 �	���

�	����� 
�	��, ����-
���
�, ���-
:	����

������ 
=���� 
;-
���	=-
��� ��'��-
�	�, 	�����-
=�
�%&�� 

���
��-
�	��<

;��	� 
�������� 

���	
 
 
����:���-
=��
�� ��� 
;-���:	'�-
�	


C���'�-
���<��� 
����
'��

�������� 
;-
���
�, 
������ >2

C��&���
������ 
��� �=����� 
�	�	������<-
��� 
���	


�	����� 
�	��, ����-
���
�, ���-
:	����

?�:�'�� 
��'��'�� 
S^FF ��� 
	�
��� �� 
���	����-
���

/������-
'�� 
���	���'�-
:�=��
�� 
;-
���	


/����!
� �0�
�-
!
�
�

� -����
-
'��

KN3-���	-
'��� (�
��-
�� 	���-
'����<��� 
GK44- 

GK25M 
���	'���)

C��&���
������ 
��� �=����� 
�	�	������<-
��� 
���	


���
����-
������ 
��	� ������

;���
�%� 
� ��	��-
:�����%� 

���
�, 
���
��<�	 
�������	-
�
$�� 
V� -��� TGU

;����
	

� 

���	
 � 
��:�
���� 
���	� V � . 
�	��	�	

� 

 �������	�-

� ���� V �

�	�	��-
���<��� 
����
'��

?
���� 
�	�	��-
���<��� 
���	'���

�	���
��<��� 
!��������<��� 

���
� ������

�	�� ������ ;���
�%� 

���
�, 
��	�	���� 
����	���-

��< �	��-

��� \]G

Q������� 

���	
, 
�� ��	�	�-
��� ���-
�	���
��< 
������� 

 �	���
� 
�	��
�� 
\]G (�	 
90‚)

C���'�-
���<��� 
����
'��

?
���� 
�	�	��-
���<���J
�	�	�	�	-
�����<��� 
���	'���

?��������� 

���
�, �����-
������ !����-
����<��� 
���-

� ������

�	���
	-
��������-
��� �	��, 
�	��	
	� 
��	� ������

�	����%� 

���
�, 
����	���-
%&�� ���	-
�	��=��� 
������� 
� 
��	
	� 
������<% 
��	���
� 

;����
	

� 
�	���'�-
��<�	 ���	-
�������
��� 
>-
���	
 (�	 
5‚ 	� =���� 
�������� 
���	'��	
)
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���
�� !
�������� ��'���	�	
 ��� S^FF. ; �����<���� ;-
���
�, �
���
$�� 
�������, �� �	��=�%� �	�	������<�	�	 ������� =���� S^FF-��'���	�� � 
�	�
����%��� ��	��	��. �	�
	�<
� �� !�	� !���� ���
���� 
 ���:	����� 
	������ ;-
���
� �������%� ��
�%=����<�	 � ���	����������, ������ ���-
���&���
���	 ;-���:	'��� ���	���
��
��� 
�	�	
. C�������� �������� 
�������
���� ����:���=��
�� !��� 	���'����<�	� ����
'�� 
�	�	
 ;-
���	
. 
Q�������� !
�������� ��'���	�	
 ��� S^FF �� ������ >2 ;-
���	
 ���
	��� 

 ����
'�� ���	�������� ��	'���	
. Q����	
���	, =�	 ������ � ��������	� 
��	��	��=��
	� !������'�� ���	���'�:�=��
�� ;-
���	
 �������
��� ����� 
����
��<��� �������� ����
'�� ������� (�.�. ��	�
�=���	���) ���	���
-
��
��� ;-���:	'��	
. C��=�	 ��	
 ����� ��
�� 
���	
 �
	��=�
�����, � 
	�� 
 
	��=�	� �=��� !��������%��� 
 ��	'���� ������
���	�	 	��	
����� 
�	����'�� ;-
���	
. ����	��� �� «&���&��» ����� ����
'��, �� !�	� !���� 
�	��������� ��$< 10…30‚ ;-
���	
, 
�$��$�� �� 
	���	�	 �	���, 	�&�� �� 
�	���� ;-
���	
 
 ��	'���� �� ���
���� ���
�$�%� 95‚. /
�������� ���	-

��	
	�	 ��'���	�� GbGU5 �	�
	���� 
���
$�� 
���
�� ������	
��< 
 
:	���
��� �	 ��������� ���	
��� GbGW13 (SWG).

�	��� ��
��$���� �����	��	� ������ ���
���� ;-
���	
 �� �� �	
���-
�	��� ������
��
����� �	����<��� !
�������� ��'���	�	
 ��� S^FFJ^XUIW 
� 
 	�
�� �� �
���
���� SGU � �������	� 	�� �� ������, � �
��
���%��� 
� ��	��:�����%� (��. ������ 3.5.2). ;���
$�� 
���
� �������
��%� �	�	� 
������ ���
��� ;-���:	'���, 
 �	
	
���	��� 	�����%&�� �����������	�-
��%&�� ��������� ;-���:	'��	
, ��	��	����� ��� 	�����=���� ���
���� 
���	���<�	�	 ������
�	�	 ������	�	 	�
���.

3.3.1.3. /���
����!

 �0�
�-
!
�
�
�	� ����	����'���� �	����%� ����	
���	��� 
���	
 	���������	�	 

����, ����
������%&���� ����=��� ���	�=�
�� �����=�� �	 :��
'�-
�� � �
������� � ���� �	��
������� ���
����. ;�����%� 3 	��	
��� 
����	����'�� ;-
���	
 (����. 3.12, ���. 3.41). C��� �� ��� �����	����� 

�$� „ ;2-
���
� (��	��� �� ����
�%� 	��=���� ;-
���
���), �	
�-
����%&���� ������&���
���	 
 �������
�, 
	���	� �	���, ���:	�����, 
�����	
�� ���$
�� � 	����<��� :	���
���� ���:	���	� �
��� 
�$�=-
��
�. H���	�	��=��
�� �����'�, �
��%&���� ����	� �	����	�	=���� 
;2-
���	
 „ ���:	����� :	���
��. /�� 
���
� �	���
��%� �	��
��%&�� 
�	�<$����
	 '��
�����%&�� ;-���:	'��	
 � ����%� 	��	
��% �	�< 
 
���	���<�	� ������	� 	�
���. ?
� ������ ����	����'�� „ �10  � �0�����
 
����
	��*	
� �
	� (Mj�0�����
) . B	�<$����
	 ������ 	 �����=��� ���-
�	����'��� ;-���:	'��	
 �	��=��	 �� ��$��. �
������ 	 ����	����'��� 
;-
���	
 =��	
�
� 
����� �
����.

 ;1-
���
� �	
�����%��� ������&���
���	 
 ���	���� �	�	���� „ 
��%$�	� � ���
���<�	�. ���	�<$	� 
	��=���
	 ;1-���:	'��	
, ������-
&���
���	 
���
�, ��
������%&�� ��������, 
��
��%� 
 �������
�, ��� �� 
�� �	�% ����	����� 1…5‚ 	� =���� ;-
���	
. ��
	�	��� ;1-
���
� ���-
����%� (=���� ���<��
) 
 ��������% 	�	�	=
� 
�$�=��
� � ������=��� 
���:	���� (�	 50‚ Ij^-��	��'���	
 
 ���:	���	� �
��� 
�$�=��
� „ 
;1-
���
�). ; ���:���=��
�� ����� � ��$� 	�� 	������
�%�. ;�����%� 
2 ����	����'�� ;1-
���	
. C��	
�	� ��::����'���<��� ������
 ��� 



3113.3. (
�$�
�	�� �
���

���

�
!
� 3

.1
2.

 ��
��	

��
��

'��
 ;

-�
��:

	'�
�	


/�
��


��0
��!


�
+

�
�
�		


��

 

_0
��	


� 

��

�	

��


���

	


�

��


�7


��
�	


�
J


��
�
�

�!

�

B
���

���
+

�
�

� 

(T
1 G

2 
�
�

���
	
�

��0
	
�

 �
���

)

��

��

!

���

���
 

�	�

��

��

;1
�

B
�� 

���
�	


 �
��

�-
'��

 � 
N

-

���


	

��=

��<
 �

�	�
�

B
�%

$
���

 � 
���

-
���

 ��
�	�

���
 

�	�
	��

�f 
=

���
�=

-
�	 

„ 
���

���
�
�

, 
la

m
in

a 
pr

op
ri

a 

�

$�
=

��

�, 

���
-

��
=

���
 


���

� 


 

	�

��	
� �

	��
�

Ij\
, 

IjK
, 

G
K

5,
 

G
K

45
C

=
��<

 ��
���

�-
���

+
��

���
�� 


 �
�
-

���
��

�<
���

 
�	�

�-
 � 

���
	�	

-
���

��
���

���
, 

� 
��


�� 

 �

���
�� 

��
���

���
�
�

��-
���

 �
���

���
��,

 
���

	��
��

���
� 

(I
j\,

 I
j^

f 
���


	 
IjZ

3)

;1
•

"�
�<

 N
-


���


�

, 
�	�

�� 
���

<
 �

��
�-

'��
 (

�	 
���

=
�-

���
<

�	 
���

<
$�

, 
=

�� 

 ;

2)

��=
��<

 �
�	�

�, 
=

���
�=

�	 

	�

�-
���

 �	
��

>	
 ��

Ij\
, 

IjK
, 

G
K

45
���

 ��
���

�
>	

 ��

;\q
#�

�	 
��

��'
�� 

�	�
��

�� 
�	�

�
#�

���
��

�<
���

 
�	�

� �
���

���

�

Ij\
, 

(I
jK

 „
 M

J-
),

 
G

K
38

21
 ��

�
+

��
���

�� 

 �

�
-
���

��
�<

���
 

�	�
���

���
���

�, 
�	�

��
��%

&
�� 

�� 

�	


�

;2
 (

	��
=

���
)

���
���

�	�
��,

 
���

<
 N

-

���



�
, 

�

��


��
� �

���
�-

��
��'

�	�
���

 
��	

'��
� 

�	�
��

�� 
�	�

�
;-

�	�
� 


�	�
�=

-
��

� �
��:

	��
��

� 
	��

��	

f 

��'
��-


�
��

'��
, 


	�
�-

���
 �	

��

Ij\
, 

IjK
, 

G
K

23
, 

G
K

45
, 

G
bG

U
5

13
 ��

�
+

���
��


��
� 

���
���

�� 
(I

j\,
 

IjZ
, 

Ij^
, 

IjY
)



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���312

!�	� „ !
�������� ��������	� �	��
��� �K5 (��
����	� 
�
 	��� �� ���-

��	
 >-
���	
). ;1�-
���
� 	��	
������	 ����� �� �	
����	��� �	��
��� 
Ij\ � GK5. GK5 	������
��� �� 
��� 	����<��� ;-���:	'����, 
 �	� =���� 
�� ;1•-
���
��, 
 	����<�	� 	=��< ��	��� � ;1�-
���
���. ?�� ;1-
���	
 
����
����� «�
��
��	
����� :��	���», =�	 ��	�
������ 
 !
�������� �� 
�� �	
����	��� 
	���������%&�� �	��
�� �K80 � �K86. /�	 �
	���
	 
	�����=�
��� ��	�	��	��< ;1-���:	'��	
 
��	����< :��
'�� +��.

S1�- � S1•-
���
� !
���������%� SGU, �	�����&�� ���������% :	��� 
Ij\. *�
����� ��
�%=����P 	�����	 ����
�%=���� Ij\ �� Ij^ 
 lamina propria 

�$�=��
�. �������	����� V-���� ��������	�	 Ij\ ;1�-
���	
 �� �	������ 
N-
���
	
 (�.�. 
 �� �������	�
� �� �=���
��� :������ TkT). ����		������ 
V-���	
 ;1-
���	
 ��&���
���	 ����, =�� � ;2-
���	
. /�	 �
����	 � ���-
��=���� 
 ���	
��� ���
����P ;1�-
���
� 
 	��	������ �	�
��%��� ���<$� 
������ ����	����'�� „ �&� �	 �	������. C�� ���
�
�%��� 
 ��=��� ��	�� 
��� �=����� IW-5 � IW-10 �� 
���	
-����$���
����
	
, 	���=��� 	� ��
	
�� 
� 	��=��� ;-
���	
. "&� 
 !����	���<�	� ����	�� ;1-
���
� �������%� 
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 ���	���� �	�	���, ��� 	�� ��&���
�%� 
 ��=���� 
��� ����� 	��������. 
;1-
���
� ��	�	��� 
 ���	�	��������% ����� 	=��< �������	� ��	��:�-
��'��, 
	��	���%&�� ����< 
���	
, �	����%&�� �	 ��������� ��	��	��. 
;1•-
���
� ��
�� ���
�
�%��� 
 ��=��� !����	�	
, � �	��� �	������ „

 
	���	� �	��� �� ������ 
���	
-����$���
����
	
. S1•-���:	'��� ���-
����%��� �� ����:���� ���
	�<
	 �	��� ;1�-
���	
 „ ���	������
���	 
����� �	������� � ����� �	��� ���	. ��� �������	�
� V-���	
 
 S1•-
���
�� 
:	��������� ��
	�	�	� 
	��=���
	 N-
���
	
. S1•-
���
� ��
�� �������%� 

 ���	���� �	�	��� � �	�����%��� ��� ����� ���	�	���������.

C�� ����	
���	��� ;1-
���	
 �	��� ��::����'��	
��<�� 
 �������		�-
����%&�� 
���
� ��� �������'�� �������	�. ��� !�	� 	�� ��
������%� 
������&���
���	 Ij\-�������� (
 
�$�=��
� „ ��
�� Ij^). B	�<$����
	 
!��� ������� ���'�:�=�	 
 �	���
����� ���
�� 	�������� (?��, ����	���, 

	�������, 
	��	������ '��	�
�����, ��������� ����� 
�	
� � �.�.)f ��	��� 
�� ��� �	�����'�:�=��, �.�. ��	�	��� 
����	�����
	
��< � ���
	�<
�-
�� ����������, 
 �	� =���� ���	�	��=����. /�� �������� ���%� ���
	� 
��	���
	 (�::���	��<) 
 ���������, 

�%=�� ���	��������, � �� ��	�	�-
�� 
��
��< �	
�������� �
����. �������	 �	�	
��� ��
	�	�	=�	�	 Ij\ 
��
���������� ;1-
���
���. "�����
����� ��������, ��	��'������� 
;1�-���:	'�����, =���	 ���'�:�=�� 
 ��
�	���� ��������� � 	��	��-
����%� ���	����, ����� 
����% �	�< 
 ���
'��� 
�	�����	�	 ����������. 
/�� 
���
� �	��� ��������< �=����� 
 ������
�	� ������	� 	�
���, =�	 
 
�	�<$�� ������� �
	���
���	 ;1•-
���
��. C�
�� ;1-
���	
 ������&���
��-
�	 ���������
������ (��. ������ 3.6.4.2). ;1-
���
� �	��	���	 '��
�����%� 
����� �������
	� � ��%$�	� �	�	��<%, �	 �� �	�����%� 
 :	���
���, �	-
�
	�<
� �� !
���������%� GbGU5 „ ��'���	� ���	
��� SWG (GbGW13). � !��� 
�
����	 �	 	���	����<��
	, =�	 ��	'���� «��	
��$����
	
����» ���	���<�	-
�	 ������	�	 	�
��� 
 
��� ����
�%=���� ��	���	
 � �	
�$���� ��	���-

� 
 ���������, �� �������
�%� ��� �������<�	 �������
�%� ;1-
���
�. 
; V-����� �������, ��	��'������� S1•-
���
���, 
��
��%� ����� ����-
'�	��	�	 ��	'����, ���=����<�	 �	��� ����	�	, =�� 
 «
�����=��
��» :	�-
��
������� ;2-
���
��. /�	 ��
�� �
������<��
��� 	 �	�, =�	 ���
���� 
S1•-�������	��	��'���	
 ��	���	��� 
�� ���	��$�
�� '����	
.

"&� 	��� ����	
���	��< ;-���:	'��	
 „ S-
���
� ��������<�	� �	�� 
(\qS). C�� �	
�����%��� �	=�� ��
�%=����<�	 
 ��������<�	� �	�� ����-
���
�, 	�����%&�� ����% ���<�� 	� 
����	�. D��	����=��
� !�� 
���
� 
�	��� ��	��� � ;2-, =�� � ;1-
���
���. C�� ��	���	��� 	� ��� �� 
	���	-
�	��	
�� 
���	
-����$���
����
	
. C��	
�	� ���������� �����	��	-
����� \qS-
���	
 „ Ij\, !
������������� ���<���, =�� �� ;2-
���
��. 
; �	 �� 
���� IjK ��������
��� �� �������� 
 	=��< ���	� 
	��=���
�. /�� 

���
� ��	��� �	 �
	��� :��	���� � �
��
��	
������ ;-���:	'�����. 
�� ��� ������c�
�%� �	��
��� GK69, GK25, GK38, 
 ���	� 
	��=���
� 
GK23. C���&��� �� ���� 
������� ����=�� �	��
��� GK1k, �=���
�%&�� 

 ��������'�� �������� �������	
.

C�������� ����� \qS-
���	
 	� 	�&�� ����� ;2-
���	
 ��	���	��� �� 
�����	��	� ������ �������	���� 
���	
 (>3), 
	��� ����&�� \qS-
���
� 
	������%� !
�������% �� Ij\ (
�
 ;2-
���
�), � IjK � ����=�
�%� �	��
�-
�� GK23. �� \qS-���:	'���� �� !
������������� ���	
��	
�� ��'���	� 
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GbGU5, �	�
	��%&�� 
���
�� ������	
��< 
 :	���
���. ��%=�
	� :�
-
�	� ��::����'��	

� \qS-
���	
 „ Not�h-2. �	� 
������� �:���	���-1-
:	�:��� � ��� �=����� �	��
�� ������� WF^-1 � VW^-4 	�� �������%� 
 
��������<��� �	�� �������
�. \qS-
���
� �� �=���
�%� 
 ��'��
���'��, 
�	 	��&���
��%� «=���	=���» �����'�� �	 ���:	����� :	���
��	
 � 
	�����	, �	��=�� ��:	���'�% 	� ���������, �	�����%&�� 
 �������
� � 

�	
<%. ��	
 ����� \qS-���:	'��	
 �	�	���
�� �	 ��	
	� ����� 	���-
�����. �������� =������	��� \qS-
���	
, 
���
���	� �	
�����%&��� 
:�
�	����, �	����	=�	 �����	 �����������.

\qS-
���
� �=���
�%� 
 ���	���<�	� ������	� 	�
��� �� 
	���������, 
�	�����%&�� 
 
�	
	�	
. C�� 	��&���
��%� ���������
������ �����-
��� 	�
�� �� ��
�������	
����� ���	����. B���	���� ���<�	� !
�������� 
�	��
�� \]G-II � 
	���������%&�� �	��
�� \qS-
���
� 	�����%� 
���-
����	� ��	�	��	��<% 
 
����	�����
�% � >-���������, 	���
	 �� �=����� 
 
�������
����	� ������	� 	�
��� ���=��	 ��	�	. ��� 	�
��� �� �������� 
\qS-
���
� ��::����'���%��� 
 
	�	�
	��
�&�� �������		�����%&�� 

���
�. V-���� \qS-
���	
 ���
	 �������
�%��� ����'����, =�	 ����
���-
�	 ��� ���
���� ��������=��
�� 
���	
 
�� ���	��$�
�� '����	
. ; !��� 

���
�� �� ��	���	��� ����
�%=���� 
����	
 �����	��	�����	
 � ���� 
\qS-
���
� ������ ����� �� �
	�� �	
����	��� Ij\, � �� IjZ. Ij\ M 
���
� 
������ ���	�����%� 
 ��������<�	� �	�� �������
� =��	
�
�.

3.3.2. �-���E�C�&(
  >-
���
� „ ����	
���	��< ���:	'��	
, 	��	
��� !���� ���
���� 
	�	-

��� ��	�	��� 
 ������, =�	 � 	��������	 �� ���
���� (�������
������, 
��� >-���:	'���). ?�� ��� ����
����� 	����������� ��	�	� ����	���-

���� �������	
 (�	�<$����
	 >-
���	
 ����	����� 
	����
� �������	
 
� �	��
����� \]G) � �=����� 
 �������'�� ������	�	 	�
��� 
 
�=���
� 
���	������<��� � �������	���� 
���	
.

>-���:	'��� �	�:	�	��=��
� ��	���=��� 	� ;-���:	'��	
. /�� 
���-

� ��::����'���%� �	 !
�������� �� �� �	
����	��� ���
����� �	��
��. 
C�&�� ���
�� ��� 
��� ����	
���	���� !��� >-���:	'��	
, 	������
�-
%&�� � ������ 
���	
, „ �	��
������� 
	����
� TGU…GK3. ��
 ��� 
��	�����	�<, !�	� 
	����
� 

�%=��� �����������	���%&�� ����� TGU 
� 
��	�	�����<��� �	��
������� 
	����
� GK3. ;��
����� GK3 „ 
	��-
������� �	��
��, 	�&�� ��� 
��� ����	
���	���� >-���:	'��	
 „ �����-
��%� ��� ������:�
�'�� >-
���	
 (�	�	
�	���<��� ����-GK3-�������� 
	��=�	 ����	���%� � -'��< !�	�	 
	����
��).

3.3.2.1. /���
����!

 �0����
�
����	����'�� >-
���	
 �����=�%��� �	 ���������� ���
����, � ��
�� 

��	�	�� ����	���
���� �������� � :��
'���. ���
��� >-���:	'��� 


�%=�%� 2 	��	
��� 
������� 
���	
, 	���=�%&���� �	 ����
���� TGUP 
�� T-
���
� (TGU 	����	
�� '����� �  � � ) � �� T-
���
� (TGU 	����	
�� 
'����� �  � � ). >-
���
� �	��� ����� �	�<
	 	��� 
������ ��'���	��. 
���������� �� �� >- � �� >-
���
� „ ����	��� :����������<�	� ��	�
����� 
����		������ >-���:	'��	
. C���
	 !��� �����	����	��< >-���:	'��	
 �� 
	�����=�
�����. ;�����%� �&� ���
	�<
	 ����	����'�� >-
���	
, 	�	�-
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��=����� 
�
 ������
�����, �.�. :	�����%&���� 
 ��	'���� �	����<�	�	 
���
����, ����
����	 	� �	��������� 
 	������� =����	���� �������	
 
(���. 3.42). /�	 
���	 ��� 	���=�� !�	� :	��� �����	����	��� 
���	
 	� 
������
�	�	 ����		������ >-
���	
 „ �� ����	����'��, :	�����%&���� 

 �	�� ������	�	 	�
��� (��. ������ 3.5.3).

; �	���
� �� >-
���	
 
��
��%� 4 ����	����'��. ?
� 	��	
��� ����	��-
��'�� �� >-���:	'��	
 �����=�%� �	 !
�������� 
	��'���	�	
 GK8 ��� 
GK4 �, �		�
����
���	, �	 ��	�	�� ����	���
���� �������� „ 
 �	���
� 
�	��
�� \]G-I ��� \]G-II (��. ������ 3.2.2). GK8 M >-���:	'��� 
��	�-
��%� :��
'�� '��	�	
��=��
�� 
���	
, =�	 � 	��������	 �� ���
���� „ 
'��	�	
��=��
�� >-���:	'���, ��� >-
������. B	�<$����
	 GK4 M >-
��-
�	
 	��	��� 
 >-�������� (	� ����. helper „ �	�	&��
), �	�
	�<
� >-�����-
�� �	���
��%� 
��	�	�����<��� ������� ��� �
��
�'�� ;-���:	'��	
 � 
��
�	:��	
. ;����	�����
�� >-������	
 � ����������� 
���
��� ������ 
���
	
�� �	������ >-��
����	�	 ������	�	 	�
���.

��
	�	��� GK4 M >-
���
�, !
���������%&�� 
�����
���	=��� :�
�	� 
F}bX3 � ���������� �	��
��� GK25 � GTW^-4 (GK152), 	�����%� ���	-
��	����<��% ����	����'�% ������
����� �������	���� >-
���	
 (> ��� ). *� 
	��	
��� :��
'�� „ ����	�
��&���� ���
'�� ������ >-
���	
 �� ���	��-
������, � ��
�� 	�����=���� (���������) �%��� :	�� ������	�	 	�
���.

C�	��% ����	����'�% >-���:	'��	
 (� �� NO-
���	
™) 	�����%� 
NOT-
���
�, :	�����%&���� 
 ��	'���� >-���:	�	!��, �	 �� �	����� !��-
��� ���
���� ���	�����%&�� ������
� NO-
���	
. ; �����<���� 	�� 
	!
�-
��������%� 
�%=�
�� ���
��� >- � NO-
���	
P �� �� �	
����	��� �������
-

!

CD8��
0:�����
!!
8…1P‰

CD8�� 
50+!

2R…QP‰

CD432R: 
0:?������!

QR…4P‰

CD43!

CD2Rhi 
0�� !

R…A‰

NKT:�����
!
Q…R‰

DNQ

�� 0:�����
!
1P…1R‰

CD43 
0:�����
!!
4P…4R‰

CD83 
0:�����
!!
QR…4P‰

�� 0:�����
!
8R…^P‰

&
�. 3.42.  ���
���� ������
����� ����	����'�� >-���:	'��	
. �������=�	 ����-
���
���� ��::����'��	

� 	��	
��� ������
����� ����	����'�� >-���:	'��	
, 
��=���� 	� ������ KN3
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���� 
	����
� TGU…GK3 � ����=��� �	��
��� NO-
���	
 GK56 � GK16, � 
��
�� ��������%&�� (OIU, NOUZ2) � �
��
���%&�� (NOZ2K) ��'���	��.

;�������<�	��< �� >GU 	�����=��� � ���
�� �������	
, ����	���
����� 
�� >-
���
���, ��	
. �� >-
���
� ����	���%� ������� ����
����	 	� �	��
�� 
\]G. �	!�	�� 
	��'���	�� GK4 � GK8 �� 	�������<�	 ��������
�%� �� �� 
�	
����	���. /�� 
���
�, ����	 �������
������ 
	 
�	��=��� ���:	����� 
	������, �	����	�	=��� ������&���
���	 
 ���<����� �
����. ����� �� >-���-
:	'��	
 
�����%� ����	����'�% 
���	
, !
���������%&�� �	�	�������� 

������ �	��
��� GK8 „ GK8 ��  (�K8 �� M �� >-
���
�). >�
�� >-���:	'��� 
�	
����	
��� �	=�� ��
�%=����<�	 
 ���:	���	� �
��� ��������� 	�	�	-
=�
. Q ��$�� GK8 �� M >-
���
� 
��
��%� ����� 
�
 �� >-, ��
 � �� >-
���	
, 
�	��� 
�
 � =��	
�
� 	�� ����������� ��
�%=����<�	 �� >-����	����'��.

;	��	��	, ��&���
�%� � ������ ����	����'�� >-
���	
. >�
, 
 ��=��� 
� 
	���	� �	��� (
 ���=����<�	 ���<$�� ������� „ 
 
�	
� � 
�	��=-
��� ���:	����� 	������) 
��
��%� >-
���
�, ��$����� 
	��'���	�	
 
(GK3MGK4-GK8-). �� ����:���� 	�������
�%� 	=��< ����	�	=�������� 
GK3MGK4MGK8M ���:	'���, �	 ���� �
	���
 	���=�%&���� 	� �������� 

	���
��<��� ���	'��	
 �	�	 �� ��������	�	 :��	����. D��
'�� ��� � 
������ 
���	
 �� �����	
����.

����� �	�<$	�	 =���� ����	����'�� >-
���	
 �	�<
	 �
� �	��	 
������	
�	 	������ 
 ������� ������
�	�	 ����������. /�	 GK4 M � 
GK8M �� >-
���
�. ;�� 	����<��� ����	����'�� 
 ����	�&�� 
���� 	��=�	 
	��	��� 
 
���
�� 
�	�����	�	 ����������. C���
	 �	��� ����
����
	 
����
	��< �� ������ 
���	
 «��	�����	=�	�	 ����» ( Innate-like) (���. 3.43). 

!

!

!

!! !
!

!!!!!!!!!!!!! !!!!!!!!!!!
!

CLX

D] qD] qD] qD] qD] qD]

q] q] q]

E��> E��>

E��> E��> E��> E��> E��>

TdT

V[Z

qpre0

(�
�!
� :�����

(�
�!
� :�����

Notch

DN1 DX
CD43

SX
CD83

SXDN2 DNQ DN4UiSX

&
�. 3.43. ?�����
� �������	�
� V-���	
 >-
���	=�	�	 ��'���	�� � !
�������� 
���	
, ��	��
�� 
	�	��� �=���
�%� 
 �������'�� !�	�	 ��	'����. ����	��	�<��
� 
	�	���=�%� ������, �� 
	�	��� !
���������%��� �
������� ����. ;���� „ �	��	�-
��� �������	
� V-���	
 ]- � W-'����. ���. „ ���	��$�
�� 
	�:�����'�� ����
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; �
��� � ���, =�	 �� ����	����� �������
�	 �
���� � ���
����� «
�����=��-

��» ������
��� >-���:	'��	
, � ��
�� � ����=��� � 
��� ����	����'�� 
>-
���	
 
�	���<�	� ����
���� � ��	�	��	��� 
 ����������'�:�=��
	�� 
����	���
���%, ���������
��� 
�� !�� 
���
� 
 ����	� 
	���
���.

3.3.2.2. «Q����
#���
�» � ��� �0�����

�	�	��	 �	��, 
�
 �������
����� 	 ;-
���
�� �
����	 
 ���
�% 	=����< 

� «	��=����» ;2-���:	'�����, ��
 �	����� 	 >-
���
�� ���	'�������� 
������&���
���	 � �� >-���:	'�����, '��
�����%&��� 
 
�	
� � �	
�-
����%&����� 
	 
�	��=��� ���:	����� 	������.  C��	�����<�	� �	���-
����� >-���:	'��	
 
 
�	
� �	���
���� 
 ������� 	
	�	 73‚ (55…85‚) 	� 
	�&��	 =���� ���:	'��	
f ���	�%��	� „ (950…2100) ×109 
���	
 
 �����. ; 
�	�<$����
� ���:	����� ����
��� >-���:	'��	
 �	�������� �	�<$�, =�� 
;-
���	
.

�� �	
����	��� �� >-
���	
 !
������������� �������	 
 5 ��� ���<$� 
�	��
�� TGU, =�� SGU �� �	
����	��� ;-���:	'��	
 (30 000…40 000 TGU 
�� 
���
�). �	�������� 
	����
�	
 GK3 �������	 
 10 ��� �	�<$�, =�� 
TGU „ 	
	�	 300 000 �	��
�� �� 
���
�, =�	 �
������<��
��� 	 ��������
�� 
�� �������� �	��
�� GK3, �� �
������� � >�U. �	���	 TGU…GK3 ������ 
>-
���
� !
���������%� �	��
��� GK2, GK5, GK7 (���. 3.44). *�	��� �� 
���	�<��%� 
 
�=���
� ���
��	
 ��� 	���������� >-���:	'��	
, 	���
	 
!�	 �� 
�	��� 
	���
��	, �	�
	�<
� !�� �	��
��� �	�������� �� ��
	�	��� 
������ 
���
�� (GK2 � GK7… �� NO-
���
��, GK5 „ �� ;1-���:	'����). 
����	��� 
����� 
 :��
'�	���<�	� 	��	$���� ���������� �	��
��� 
>-
���	
 „ 
	��'���	�� GK4 � GK8, �����&�� ���
����� 	��	
��� ����	-
����'�� �� >-
���	
 (��. �����), � ��
�� 
	���������%&�� �	��
��� GK28, 
!
������������� �� �	�<$����
� (	
	�	 80‚) >-
���	
. /�� �	��
��� ���� 
	����
�����	
��� ����� (��. ������ 3.1.3.3). 

?�� ���
��� (�� 
	���
���	
�
$�� � �������	�) �� >-
���	
 ����
-
����� 
��	
�� ��	
��< !
��������  ����
���� W (GK62W) � ���	
��	
	�	 
��'���	�� GGU7 (��. ���. 3.36). /�� �	��
��� 	�������%� ���� �����'�� 
>-
���	
 (��. ������ 3.4.2.5). �� >-
���
�� �	�������� ��
 �� � 1- � � 2-�����-
���� (	�	����	 WF^-1 � VW^-4) � ��'���	�� ��� '��	
��	
 (��� IW-7, 
IW-1, IW-2, IW-4, IW-15 � ��.). #��
��	� ���
��� >-
���	
, 	���=�%&�� 
�� 	� 
���	
 ������, ������ �	��	��������� :	��� �	��
��� GK45 „ 
GK45U^.

>-���:	'��� „ �
��
�	 ��'��
�����%&�� 
���
�, 	 =�� �
������<��-

��� �� 
��	
	� �	�������� 
 
�	
� (��. 
�$�). C��	
�	� ����	 �	
�����-
'�� >-���:	'��	
 
 ���:	����� 	������ „ �������
������ �	��. � ��� 
	��	��� ����
	���
��<��� �	�� ���:���=��
�� ���	
 � ������������<��� 
��:�� �������
�. ;�� >-�	� >-���:	'��� ���	������
���	 �	�����
�%� 
� ;-
���
���. �� >-
���
� �	
����	
��� ��
�� 
 ���<����� �
����, ��� 
	�� =������	 ���	�����%� ��� �� >-
���
���. �� >-���:	'��� ��::���	 
������������ 
 !��������<��� ������� ���<����� �
���� „ ��������� 	�	-
�	=
�� � !���������. *� 
��
��%� ��
�� 
 �	��������<�	�
����� 	������ 
���<����� �
���� „ �����
	�� � �����.

>-���:	'��� 	��	��� 
 �	��	��
�&�� 
���
��. ��	
 ����� �����=��� 
����	����'�� ���
��� �� >-���:	'��	
 �	���
���� ����'� � �	��. ?�� 
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���
���� >-���:	'��	
 ��	��	��� IW-7, � ��
�� ������� 	� TGU, ��� ���-
�	���
���� ��� �	��
�� \]G � ���	�	��=��� ������	
 (��. ������ 3.4.3).

3.3.2.3. &���
�
� � ��� �0�
�-
!
�
�
��� ���=����<�	� ��	���
� ����� ���
���� ;- � >-���:	'��	
 ��::�-

���'��	

� >-
���	
 �	��� ��	�	������<�� (����. 3.13). /�	 	�E�������� 
���
��� 	����	� 	�	����	����� ����	���%&��	 �������� >-
���	
, �����-
%&��	 ��	��	� «�����	�
�». >-���:	'��� „ ������
����� 
���
� 
�	
�, 
���
���� 
	�	��� �� �	��� 	��&���
���<�� 
 ��
�		
������� 
	���	�	 
�	��� „ 	��	
��� !���� ��::����'��	

� 	�� ��	�	��� 
 ���'���<�	� 
	����� „  
��	=
	
	� ������, ���  ������. >���� �	������ !��������<��� 

���
�, 	������
�%&�� 
 
	���	� �	���. C�� � �
��%��� ��� ���
��<��� 
� 
�%=�
�� :�
�	�	� ��
�		
�������, 
	�	��� ��	�	��� 	�����=��< 
���
���� >-���:	'��	
. ����
���� ������ � ��	 �	�< 
 ���
���� >-
���	
 
����� �����	����� ����� (��. ������ 3.4.1.2).

 

 

 

 
  

   

  
 

CLX DN1 DX
CD43

SX
CD83

SXDN2 DNQ DN4UiSX

CDQ4

CD28

CD443!
CD2R:

CD43!
CD8:

CD4U
CD8

CD2

CDR

CD43CD8:!

CD4:CD83

CD43!
CD83

CD443!CD2R:!

Treg!:!CD2R3
CD443!
CD2R3

CD44:!
CD2R3

CD44U
CD2R

CD44:!
CD2R:

CD4:CD8:

CD44:!
CD2R:

IL:AV

pTCV

CDQ:T9V

&
�. 3.44. /
�������� ���������� ���
����� �	��
�� ��� �	���
���� >-���:	'�-
�	
. ����	��	�<��
� 	�	���=�%� ������ ��::����'��	

� ;-
���	
, �� 
	�	��� 
�������
���� �		�
����
�%&�� �	��
���. C������� 
	!
�������� �	��
�� GK44 � 
GK25, � ��
�� GK4 � GK8 �� >-
���
��� �� ������ ������� ���
����
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����
!� 3.13. ������ ���
���� � ����	����'�� ���	'��	
 =��	
�
�

/���
� 
����
�
� 

$�	
�
� /
���0 
��	
�,m

J
���
��!
� $�	�!
�, 
��
!����

?
���� 	���-
'����<��� 
(KN)

������ KN1P 
GK4- GK8- GK3-f 
GK44M GK25-

4…5 �	���
	�����-
������ � ����-
����������� 
�	��

�	���	������� ����-
$���
����
�

������ KN2 
(��	->-
���
�)P 
GK4- GK8- GK3-f 
GK44M GK25M

���
�������-
��� �	��

�	��	�	

� �������	�-

� ���	


������ KN3 
(���->-
���
�)P 
GK4- GK8- GK3- 

GK44- GK25M

>	 �� �������	�
� V � -����

�������� 
�	�	�	�	��-
���<��� (i[X)

GK4M GK8-  

GK3-

0,5…0,7 �������� ��	� 

	��

��� ������

?
���� �	�	-
�����<��� 
(KX) TGU �� M

GK4M GK8M  

GK3-TGU�� lo  

GK69- GK5lo

70…75 �	�� �������	�
� V � -����. 
�������� >-
���
�f 
�	�	�����<��� ����
'�� 

GK4M GK8M  

GK3-TGU�� hi  

GK69- GK5M

H���	
�� ��	� 

	��

C���'����<��� ����
-
'��. ?�::����'��	

� 
GK4JGK8

#	�	-�	�	��-
���<��� ([X) 
TGU�� M

GK4M GK8-  

GK3- TGU�� hi 
GK25-

6…7 #	��	
	� � 

	���
	�����-
������ ��	�

����$���
����
� 
>-������	


GK4- GK8M  

GK3- TGU�� hi

4…5 >	 �� ����$���
����
� 
'��	�	
��=��
�� 
>-���:	'��	


GK4M GK8-  

GK3-  TGU�� hi 
GK25hi

2…3 „ ˆ̂  „ "�����
����� ������-
�	���� >-
���
�

?
���� 	���-
'����<��� 
(KN) TGU �� M

GK4- GK8-  

GK3- TGU�� M

1 �������� ��	� 

	��

����$���
����
� 
>-
���	
 ���<����� 
�
����

!������� � ����
 ������-����/�
���������
*� 
�	
��
	���� 	����	
 
 ����� �������%� ������ ���:	����� ����-

$���
����
� YWX (	� �arly lymphoid progenit	rs) „ 
���
� � $��	
�� �	���-
'���	� ��::����'��	

�, 

�%=�� ����	����� ���<. D��	����=��
� 
!�� 
���
� �	��	 	����
�����	
��< 
�
 �K34 M [G^-1 M GK117 (c-Oit)M 

Flt-3 M GGU9M �K4 lo. /�� ������ ���
���� ����$���
��� ������ GWX. YWX 	���=�-
%��� 	� GWX 	������
��� � -'��� ��'���	�� ��� IW-7 � ����	� !
��������� GK4. 
Q =��	
�
� :��	��� !��� 
���	
 „ GK34 M �K38 lo GK45U^ M GK7M (���
�	� 	���-
=�� 	� ����$���
����
	
 ;-
���	
 �	��	�� 
 !
�������� GK7 
����	 GK10).
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YW� �	����%� 
 ����� =���� 
����� 
	���
	���������	�	 �	=������� 
������ (��. ������ 3.4.1.2), 	�
��� 	�� �������%� 
 �������� ��	� 
	��. 
����� ��=������� �� 
	�
����	� �
������ 
 ��	�	�� 
	���
	���������	�	 
�	=�������. ; �	�� !��� ������&���� ��	���	��� �	���
���� >-
���	
. Q�� 
�� 1-� !���� (�
������ 
 ��	�	�� 
	��) 
���
� �	����	
����<�	 ����=�
�%� 
��	�	��	��< ��::����'��	
��<�� 
 ;-���:	'���, ����	����� 
���
�, 
������
����� 
������ � ���������� 
���
�. ;��	���	, �� !�	� !���� 

����� ������ 	� 
���	
-����$���
���
	
 >-����� 	�
��
��%��� ����-
$���
����
� ����=�������� «��->-
���	
» (��������, ���������� ��� 
	�����=���� �	�����	��� 
 !��� 
���
�� 
����� ������). �� !�	� 	����
� 
�����'�� ��	�	��� ���
�� !���� ���
���� ����� >-���:	'��	
.

?�� ���
��	
���� ������ ���
���� >-���:	'��	
 =�&� ���	�<��%� 
!
�������% �� �� �	
����	��� 
	��'���	�	
 GK4 � GK8, � ��
�� ��'���	�-
�	�	 
	����
�� GK3…TGU (��. ���. 3.44). ����	��� ������ �������
����� 
>-
���	=�	�	 ���� ���%� :��	��� GK4 -GK8-, 
 �
��� � =�� �� ����
�%� 
 �
���� 	���'����<���� ��� �
���� ������
���� (KN „ 	� Double-
negative) 
���
���. �	�
	�<
� 	�� ��$��� ��
�� GK3, !�� 
���
� ��	�-
�� ����
�%� ������ ������
���� 
���
���. B	��� ������ �	����'�� 
�� -���	'��	
 !
����������� 	�� 
	��'���	�� � 	�	���=����� 
�
 �
���� 
�	�	�����<��� 
���
� „ GK4 MGK8M (�
���� �	����
���, KX „ 	� Double-
positive). C�� ��� !
���������%� �� �
	�� �	
����	��� (
�
 ���
��	, ����	) 
GK3. ��
	��', ������ ���	'���, 
�
 � ����:���=��
�� >-
���
�, !
�����-
����%� 	��� �� 
	��'���	�	
 � �	!�	�� �� ����
�%� �	�	�	�	�����<���� 

���
��� ([X „ 	� Single-positive). ��
 ��� ��	�����	�< 
�$�, :��	��� 
GK4MGK8- ����
����� ��� >-������	
 � �������	���� >-
���	
, � GK4 -GK8M „ 
��� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
.

���
���� >-
���	
 ��	��	, �	 �� ������=�	 ���
���% ;-���:	'�-
�	
. ��
 � 
 ���=�� ;-
���	
, 	��	
��� �	����� ��� >-���:	�	!�� „ 
�������	�
� ��'���	���� V-���	
 � :	����	
���� TGU � �	�����%&�� 
����
'��� 
�	�	
 >-���:	'��	
, 	�����=�
�%&�� :	����	
���� ����-
�������	���%&��	 ����������. �������	�
� V-���	
 TGU � ������ �	��-
���, ���
	��&�� 
 !
�������� ��'���	��, ��	���	��� �� ������ �
���� 
	���'����<��� ���	'��	
 
 �	
����	����� ��	�� 
	�� ������ (���
����-
����	� �	��). ?�� ��	���
� �����	������ !�	�	 ��	'���� 
 ������ �
���� 
	���'����<��� KN (���	'��	
)  
�����%� �	������� �	 !
�������� �
�� 
���������� �	��
�� „ GK44 (��'���	�, ����	���%&�� ������	��� � 
	�
����
����� �� �����'�% 
���	
-����$���
����
	
 
 �����) � GK25 
(� -'��< ��'���	�� ��� IW-2). KN1-
���
�, �������%&�� 
 �����, ���%� 
:��	��� GK44 M GK25-, KN2 „ GK44 M GK25M, KN3 „ GK44 - GK25M.

$������� ���7�� ���������"��� ������ ��� � ����
������ ����� T-�����)���� 
���������  (��. ����. 3.13)

����� ������ GK44 M GK25- ���	'��� �	
�����%��� 
 �������������	� 
�	�� 
	�� ������. C�� �������
��%� �	�	� �	���	������� 
�	
��
	���� 
����$���
����
�, �� V-���� ���%� ���	��$�
�%, �.�. ���������	����% 

	�:�����'�%. >	�<
	 
 ��
	�	��� 
���
�� �� !�	� ������ ��	�	��� 
��=��<���, ���	���'�:�=��� !��� �������	�
� ���	
 „ ��������� ���-
����	
 K � R 
 ����� � - � � -'���� (��. ���. 3.43). �� ������ KN1 
���
� 
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�������
�	 ��	��:�����%� (�	 10 �������), =�	 ���
	��� 
 1000-
����	-
�� �
���=���% �� =����. /�	 ����	��� ��	�	������<��� !��� ���
���� 
>-
���	
 (10 ��� „ 50‚ 
������ ���
���� >-
���	
 
 ������). C��	
�	� 
�	��	
	� :�
�	� �� !�	� !���� „ [�F (�-Oit ������). ; !�	 
���� ��'���	� 
��� IW-7 !
��������	
�� ����	 ��� 
		�&� �� !
��������	
��. D�
�	���� 
��::����'��	

� �� !�	� !���� ���
���� ������ Žnt � ]ekjehoj, � ��
�� 
Notch, 
	��������%&�� 
���
�-����$���
����
� 
 ��::����'��	

� 
 
>-���:	'���. ?��<���$�� ������ ��::����'��	

� >-
���	
 �������
-
���� �� ���. 3.45.

�� ������ KN2 ���	'��� ������&�%��� 
 ��	�	�� �������� ��	�
 
	�� 
�	 ��������� GbGW12, ��
��������	�	 !��������<���� 
���
��� �����-
�	� 
	��. ?�����<�	��< ������ „ 2 ���. ����
� ��	�	���%� ��	��:����	-

��< ��� ������&���
���	 �	� �����
��� IW-7 � 
 ���<$�� ������� „ [GF. 
�� !�	� ������ ������� 	� Notch 
	��������%� >-
���
� 
 ��::����'�-
�	

� 
 �����=��� ����� ( ��  ��� �� ) � !
������������� ���, 
	����%&�� 
|TGU � , „ ���
 
��	�� �� -�����
����� ���
����. /�	 
	�������	
���� 
����	
���� ��	�������� �	�<
	 �	��� ���������	

� ���	
 TGU �� ������ 
KN3. >	��� �� !
���������%��� ���� ��
	�����'�	��	�	 
	����
��.

��� �����	�� �� �����% KN3 �����
����� 	��	
�	� �	����� ��::�-
���'��	

� >-���:	'��	
 „ �������	�
� V-���	
 TGU. ;
�%=���� !�	�	 
��	'���� �
������ ������
��� !
�������� 
 ���	'���� ������ ��::����-
'��	
	=��� :�
�	�	
 �	� 
������� !��������<�	�	 ��
�		
�������. ?�� 
������	 ���
���� >-
���	
 ��	��	���� !
�������� ���	
 Notch, Uun‹-1, 

!

! !

!
!
!

!

!
!

�� <:�����

/�
��
�:

��!����:

�


NK:�����
 �� T:�����


IC\V!
Nurr1Id2XY1

Xa{R!
\2[!
\BW

Spi:B!
Id2!

XY1

DN1!
6CD443!
CD2R:7

DN2!
6CD443!
CD2R37

DNQ!
6CD44:!
CD2R37

DN4!
6CD44:!
CD2R37

�� DX!
6CD43!

CD837

Z[T[:Q!
Vun{

NotchUDelta!
Z[T[:Q;!\2[

NotchUDelta!
Z[T[:Q;!

Vun{

NotchUDelta!
Vun{;!m\B

<!����
��
����


!
!��*�
�

!0 �� :�



!
#�����#��!�������!Zfil;!c:Myb;!XY>1;!
TCW:1

&
�. 3.4:. �	���	�����	��< ������ ����=��
�� ����$���
����
	
 � �	�< ��::�-
���'��	
	=��� :�
�	�	
 
 
��	�� ���� �� ���
����. ����
�-����$���
����
�, 
�	�����%&�� 
 �����, 	�����%� $��	
�� ��::����'��	
	=��� �	���'���	�, 

	�	��� 	�� 
 ��	'���� ���
���� �	�������	 ����=�
�%�. ; 
	�'� ������ �
���� 
	���'����<��� 
 ���	
 ���	'��� �	�����%� ��	�	��	��< ��::����'��	
��<�� 
�	�<
	 
 �� >-
���
�
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Z^T^-3, Ixaros, Zpi1, c-\y•, Xƒ.1, Y2^J]YS, TGF-1. C�	����	 
����% �	�< 
����%� :�
�	�� �������
� Notch (	�	����	 Notch-1 � Notch-3), �����
�-
%&�� �	=�� �� 
��� !����� ������	 ���
���� ���	'��	
 � ��	
���%&�� 
������ ���� ��::����'��	

� 
���	
-����$���
����
	
 (
 �����
����� 
;-, NO-, ���������� 
���	
) (���. 3.46). #������� �����
�� !�	�	 	��	
-
�	�	 ��::����'��	
	=�	�	 :�
�	�� >-
���	
 �������
��� �� ���. 3.47. 
?�� �����
� �������	�
� V-���	
 TGU ����	��� 
���� ������=� �������, 
	��&���
������ Notch-1 �� ������� KN2 � KN3. ��'���	� ��� !�	�	 :�
�	-
�� !
������������� ���	'����� �� �
������� ������� ���
����. @������ 
Notch-��'���	�� „ �	��
��� Kelta � Rajjek „ ���	����� �� �	
����	��� 

B NK �� T

DN1 DN2 DNQ DN4 DX

CD83

CD43

Notch Notch Notch

Notch

•

•

&
�. 3.4;. �	�< Notch-��'���	�	
 
 ���
���� >-
���	
 
 ������. �	
����	 �������-
��%&�� 
������ Notch �� ������ ������ ���
���� �� >-
���	
 
 ������ � ��������-
%&�� „ �� ��<�������
��� ���� ��::����'��	

�

]agged!1U2

+
 �
�� CV \ZW \ZW LIN ���������[NK T[DDSL

Notch1;2
Delta:like!1U4 NotchQ

]agged!1U2 Notch4

�������
*

Ma€l
0
�#�
�"

)�
���
��$
�"
������

Ma€l

0
���
�

��������

-�������
"
 �
�

&
�. 3.4<. Notch-��'���	��, �� ������� � Notch-	�	����	
����� ������=� �����-
��. ����� ���%�������� ���	���� Notch-��'���	�	
 � Notch-������	
 (	��	
��� 

	��	����� �� 
��
���	=�	� =���� „ YZF-�	�	���� �	
�	��). �	
����	 �	�	-
����=��
	� 
����	�����
�� ������� � ��'���	��, 	�
	�	������ 
�����
���	=�	� 
=���� ��'���	�� 
������
�� ��	��	���� � �� :��
'�	���	
���� 
 
�=���
� �����	�	 
�����
����'	��	�	 :�
�	��
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!��������<��� 
���	
 ������. C����������% �	�< 
 ����
'�� �������	�-

� V-���	
 ����%� '��	
���, 
 =����	��� IW-7, 
	�	��� 	�	����	 
���� 
��� �����
� �������	�
� V-���� � -'���. "&� �	��� ��&���
���� �	�< IW-7 
 

�=���
� :�
�	�� 
���
����, ����'���%&��	 !
�������% ������	��	��-
=��
	�	 :�
�	�� Scl-2. �� !�	� !���� ���
���� �	��� �����
� �������	�
� 
V-���	
 TGU ���
���� ��
�	:��	
 � ;-���:	'��	
 ����	
���� ��
	��	�-
���.

���������	

� ��	���	��� 
 	��	
�	� ��� �����	�� 	� ������ KN2 
(GK4 M GK25M) 
 ������ KN3 (GK44 - GK25M), 
	�	��� ����
�%� ��
�� �����-
��� ��	-> � ���->, �		�
����
���	 (��. ���. 3.43). �� !��� ������� !
�����-
����%��� ���� RAG1 � RAG2, ��� :������� TdT � ���� ������ 
	��	����	
 
��
	�����'�	��	�	 
	����
��.  �������	�
� V-���	
 TGU ��	���	���, 
�
 
������	 �=����<, 
 �	����	
����<�	��� � , � , � . C���
	 !�	 ���
��	 �	��%-
������ �� 	=��< ���	�	P 
�� 3 ���� ��=���%� ���������
��<�� ���
��=��
� 
	��	
������	. ��
 � 
 ���=�� V-���	
 �����	��	�����	
, ���=��� ����-
�����
�%��� ���� �	�<
	 �� 	��	� ��	�	�	��. ; ����� � - � � -'���� ����-
��%��� �������� K � R, � ����� ��	���	��� �	��	���$������ �������	�
� 
� 
	
��=����� 	��	
�	�	 �������� V-���� � :	����	
���� �������
��� 
�	����	
����<�	���� VKR. ���������	

� ���	
 � -'��� ��	�	��� ��
 ��, �	 
� 	���� 	���=���P �	�
	�<
� 
 ���� � -'��� 	������
��� K-�������, 
 �����<-
���� �������	�
� :	��������� �	����	
����<�	��< VR. ��
 � ��� ������-
���	

� V-���	
 �����	��	�����	
, ��� �����=�	� �������	�
� V-���� 
�� 	��	� ��	�	�	�� ��	'��� �	
�	������ �� ����	� ��	�	�	��. Q���$��� 
�������	�
� ������ ������	� 
 ���
��&���% !�	�	 !���� ���������	

�. 
/�	 	����	
��
��� !
�������% 
���
	� �	�<
	 	��	�	 
������� ��	��
�	
 
�������	����� V-���	
. ���������	

� V-���	
 TGU ������ ��
	��	��	� 
��::����'��	

� ��	->-
���	
 
 �����
����� NO- � ���������� 
���	
.

��� ���=�	� �������	�
� V-���� � -'��� !
������������� ���-T-��'��-
�	�, ����	��=��� �����	�����	�� 
�$� ���-S-��'���	�� (��. ���. 3.38). C� 
�������
���� �	�	� �����, �	��	�&�� �� �	��	'���	� � -'��� � ��
������-
�	� (�.�. ��$���	� 
�������<�	�	 �=���
�) '���, ����
���	� ���-TGU � . 
/
�������� !�	� �	��
��� �� �������� �	��	
	������� �� ��	�����	� 
	���	������'���, =�	 ���	 �	 ���� (�.�. ��� �
���
���� 
�
	�	-���	 �����-
��) ������������� 	 ����	�	��=�	� �������	�
�. /
�������� ���-T-��'��-
�	�� � ������=� ������� � !�	� �	��
��� ������ 1-� 
	���	�<�	� �	=
	� 
�������	�
� TGU. C�
�� �� !�	� ������ „ �������� !
�������� :�
�	��, 
��	
���%&��	 ���
���� ��	��	�� (S�l-2), � �����
 ��	��:���'�� 
���	
 
(����'������� ������&���
���	 IW-7). "��� �	��� �
�� �	���	
 ����-
���	�
� ��	�	��'���	� �� !
�������������, 
���
� �	�
�������� ��	��	��. 
��
 � ��� ���������	

� V-���	
 �����	��	�����	
, ����$��� ����-
���	�
� V-���� � -'��� ��	���	��� 
 55‚ 
���	
. C��	� ���	'��	
, ����$�	 
�������	�
$�� V-��� � -'���, ����� �	��
����� �� ��	��	�� � ����
'�� 
��	��:���'��, ����
�%� � -����
'���. ; ����	� � -����
'�� 
������	 
���
��&����� !
�������� ���	
 RAG1 � RAG2 � ���	�����
��
����� ��	'��� 
�������	�
� ���	
.

��	���� � �� �	 
	�'� �	������ 	������� 
	��	� 	 ���������� 
��	�� 
����� �� - � �� -������ ��::����'��	

� >-
���	
 (���. 3.48). �� ������ 
KN3, 
	��� ���	'�� !
����������� ���������� ���-T-��'���	�, 	� ��� 
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�	��� ����� �� �
	�� �	
����	��� �	��	'����� �� -TGU. *�
����	, =�	 

����� >-
���
� �	��� !
��������	
��< TGU 	��	�	 ���� ( ��  ��� �� ). 
>�
�� 	����	�, �� !���� KN3 
���
� �	���� ������< 
��	�P ��	�	����< 
�������	�
� V-���� � -'��� ��� :	����	
���� TGU �� -���� ��� �	
	�<-
��
	
��<�� ��� �:	����	
����� �� TGU. ; ����	�&�� 
���� ����	��� 
$��	
	 ������� 
	�'��'�� «���� �������», �	�����	 
	�	�	�, ���� �� TGU 
������%� ������� �	����	=�	� ���� (��
��	�	 ���
	��	��&�� ���� ������� 
	� ���-T-��'���	�	
), >-
���
� ���
��&�%� �������	�
� V-���	
 � ���-

�
�%��� 
�
 �� >-���:	'���. ; ��	��
�	� ���=�� !
�������� ���	
 � - � 
� -'���� ��	
������� � 
���
� ��	�	���%� �������	�
� V-���	
. �������	�
� 
V-���� � -'��� ������ :���=��
� ��
	��	���� ���
���� ���	'��	
 
 �����
-
����� �� -
���	
, �.
. ���� � - � � -'��� 	�����%� ������ �	
�� (��. 3.1.4), 
� �������	�
� ���� � -'��� ���
	��� 
 �������% �	����	
����<�	����, 

	����%&�� � -'��<. 

�	-
����	��, ��
�		
������� !����	���<�	�	 � 
��	��	�	 ������ 
��&���
���	 �����=����� �	 ��	�	��	��� �	������
��< :	����	
���� 
����	����'�� >-
���	
 �� - � �� -�����. ; ������ !����	�	
 ���
�
�%�-
�� ������&���
���	 �� >-
���
�, ����� !�������%&�� 
 ����:���=��
�� 

pre:TCV�J�E:TCV

9
 
��
*��
"!����*!TCV �J�G
���������! �
! �E:���
!
!


������"��!�
�����
�
����#
T:�����
!��! �J�G:�#�


pre:TCV�J�E:TCV

9
 
��
*��
"!����*!pre:TCV
���������! �
�! �J:!
! �E:�����!
!

������"��!�
�����
�
����#

T:�����
!��! �D�E:�#�


pre:TCV

pT�D

�J�E:TCV

�J

�G �E

�����������! �
��! �E:;!�J:!

�G:�����!���
�?��
�!��������$
�

�J�GT:������ �D�ET:������

&
�. 3.48. ;��	� ���� �� J�� -��::����'��	

� >-
���	
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	���� ������	� ������� (��. ������ 3.4.1.2). ; ������ 
��	���� ��
	���� 
�� �	�% �� >-
���	
 ����	����� 	
	�	 1‚ ���	'��	
, =�	 	������� ������	
-
�	� ���	�������� �� -���	�	!��. ��	�� �	�	, �� -���	'��� �	 ���� ��
��$�-
��� �������	�
� ���	
 >�U �����	 !�������%� �� ������, � �� >-
���
� 
��	�	���%� ���
����, �	�
������< ����
'��. C����	
���� �� >-
���	
 
	 

��	��	� 	�������� ��	���	��� ���
��=��
� �	�<
	 
 ������ � �� >-���-
:	�	!� �
������ 	��	
�	� :��
'��� ������ 
��	���� ��
	����.

� 
	�'� :��� KN3 ���	'��� ���	�����%� :��	��� GK44 -GK25M. 
?�����<�	��< :��� KN3 �	 � -����
'�� �	���
���� 2 ���, � ����	� � -����
-
'�� „ �&� 1 ���. �� ��
�%=����<�	� !���� :��� KN3 �� 
���
�� !
�������-
������ 
	��'���	� GK4 (������ I[X „ 	� Immature single-positive, �.�. �������� 
�	�	�	�	�����<��� ���	'��	
).

����� �	������, =�	 ��&���
��� 	�	��� ������ ���
���� KN-���	'��	
 „ 
KN4, 	���
	 	
����	�<, =�	 ���	'��� ���	�����%� :��	��� GK44 -GK25- 
	��	
������	 � !
��������� 
	��'���	�	
 GK4 � GK8 (�	=���, !
��������� 
�	��
��� GK8 
 �	�	������ 
 ��� ��������
�%&�� �� �������� �	��
��� 
GK4). ��	�	������<�	��< ������ �
���� �	�	�����<��� ���	'��	
 ��
�-
��
� (1,5…2 ���), 	���
	 
 !�	 
���� ��	���	��� ���
	�<
	 �	�����, ����-
'�����<�	 
����� ��� ���
���� >-���:	'��	
. C��	 �� !��� �	����� „ 
�������'�� ��
��$�%&��	 !���� :	����	
���� �� TGU „ �������	�
� 
V-���� � -'���. �	�
	�<
� 
 � -���� 	������
�%� K-��������, ���������	
-

� ���
	��� 
 	����	
���% VR-��	��
��. �	�� 
��	���	��< 
	���
�	
���� 
	$��
� ��� !�	� �	=�� ��
�� ��, 
�
 ��� �������	�
� V-���� � -'���, 
�����<����
�	��< ���������	

� � -���� 
�$�. ��� �����=�	� �������	�
� 
���	
, ����	�	������ �� 	���� ��	�	�	���, ��	'��� ��=������� ���	
	, 
���=�� 
 ���	 
	
��
�%��� ������ V- � R-��������. >�
	� «�����	�» ������-
�	
 ��	�	������� �	 ����$�	� �������	�
�, =�	 �	��� �����< 3…4 ���. ;�� 
!�	 
���� �� ���
��&�%��� !
�������� ���	
, 
	����%&�� RAI01 , RAI02 
�  Td� . *����	 �	!�	�� 
��	���	��< �����=� �� !�	� !���� ���������	

� 
���� ����, =�� �� !���� �������	�
� V-���	
 W-'��� �����	��	�����	
 
 
;-
���
��.

�	��� �������	�
� V-���	
 	���� '���� ��	���	��� ��	�
� �� ��	��
�	
 
� !
�������� «����	�	» TGU �� �	
����	��� 
���
�. ;���	, =�	 ���'�-
:�=�	��< TGU � 
���	�	 ����
�����<�	�	 ���	'��� �����=��, �	�
	�<
� 
��	'��� �������	�
� 	��&���
������ 
 ��� ����
����	 	� ������ 
���	
 � 

��	���	��< �	
������� ��
��	����	� �	����	
����<�	��� 
 �������	��-
��� ����� ������ 
���	
 ���
��=��
� ��
�� ���%. ������ TGU !
�������-
������ 
 
	����
�� � GK3 � 
 -'�����. �	�
	�<
� GK3 � 
 -����� 	�
�=�%� 
�� ������=� ������� 	� ��'���	�� 
 ���	, 
���
� ��� �� !�	� !���� ���%� 
:��
'�	���<�	 �	��	'����� ��'���	�. ;��	���	, �	�
����� �� �	
���-
�	��� ���	'��� ����	�	 ��'���	�� ������ ������	�, ��	��	����� ��� 
���
��&���� !
�������� >-
���
	� ���	
 RAG1 � RAG2 � ��� �	��������� 
�� �������	�	��	���. ; !�	� �	��	�� ���< 
�	�	� «
	���	�<�	� �	=
�» ��� 
:	����	
���� TGU. ��	��	��< !
�������� TGU �� �	
����	��� ���	'�-
�	
 ���=��� ��
���
�. ;���
���	��< 
���	
 
 !�	� ����	� 	�����=�
����� 

����	�����
��� �	��
��� �������
� TNF „ GK70 ���	'��� � �	��
��� 
�������
� TNFU „ GK27 !��������<�	� 
���
�.
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3.3.2.4. /����!
� �
�
!
�
� 
 -
��
�
��	
� ����
����!
� CD4 M 

 CD8 M ����
�

#�	��� 	�	����	��� ����
'�� >-
���	
 (�	 ���
����% � ����
'��� 
;-���:	'��	
) ����
������%��� �	�<$�� ��	��	��<% ��	'���� ����	���-

���� �������� >-
���
��� � �� 	�	�	� �	�<% 
 	�����=���� �	������-
�	��� 
 �	���
����� ��������� 	��������. �������=�	 �	�	�����<��� � 
	���'����<��� ����
'�� ���	'��	
 	������� �� ���. 3.49.

&���7����"��� 
�������
?
���� �	�	�����<��� 
���
� 	=��< =�
��
����<�� 
 ��	��	�� (
 �
��� 

� ���
	� !
��������� ��� ������	��	��=��
�� :�
�	�	
, ��
��, 
�
 Scl-2 
� Scl-b W). ?�� 
���
���� ��::����'���%&���� >-
���
�� ����� �	�-
����
� ��
�		
�������, 	�	����	 !��������<��� 
���	
 
	�� ������, 

 
	�	�	� �	
�����%��� GK4 MGK8M ���	'���. ������, ��	��	����� ��� 

���
����, ���	'��� �	��=�%� 
 �	�� �	�	�����<�	� ����
'��. ���	� 
��'���	�	
, :	��������� 
 �	�� ���=���	� �������	�
� ���	
, ��
�
 
�� �
���� � ����<���� �	�����	����� ������	� �������. ; �	 �� 
���� 
��� �	����<�	�	 :��
'�	���	
���� ������	� ������� ����	, =�	�� 
>-
���
� ����� TGU, ����	���%&�� �	��
��� \]G, �	�����&�� ������-
��� :�������� �������	
. �	�	�����<��� ����
'�� 	�����=�
��� 	��	� 
�	�<
	 ��� ���	'��	
, 
	�	��� !
���������%� >�U, 	�����%&�� ��	���
	� 

 �	��
���� \]G.

�	�	�����<�	� ����
'�� �	�
����%��� �
���� �	�	�����<��� ���	-
'��� :��	���� GK4 M GK8M GK3lo GK27-. ; 
�=���
� «	�����%&��	 :�
�	��» 

������%� 
	���
��<��� !��������<��� 
���
�, !
���������%&�� '��	-

!

!

!

!
!!

9���:
���$
�"!
������

9���:
���$
�"!
������

9���:
���$
�"!
������

CD4383!
�
���
�
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�
���
�
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�
���
�

CD438:!
�
���
�

CD4:83!
�
���
�
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�!�����*
���

"!

�
!�����*
���

�!��!������!
���������!Œ!������*!��!#�����

�

�����*
���

�!
�!�����
�!���������!Œ
���
�����$
�"!������
"

�����*
���
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��!���������!Œ!����'
���$
�"!������
"

&
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	����
�� «���	�	��=��� ������…\]G»
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������ ��8 � �	��
��� \]G 	�	�� 
����	
, �	 ��$����� 
	�������-
��%&�� �	��
��. >��	'���, ������&���< 	� ����:���� 
	�� 
 
	���
	-
���������	� �	��, ����	 
	���
����%� � !��������<��� ����
����	�, 
	�����%&�� ���������� 
��
�� ������. ��� !��� ������=��
�� 
	���
��� 
TGU ���	'��	
 
����	�����
�%� � !
��������	
������ �� �	
����	��� 
!��������<��� 
���	
 �	��
����� \]G 
�
 I, ��
 � II 
����	
, �	�����-
&��� :�������� �����=��� !��	������ �	��
�� (=����	���� �	��
��� 
 
������ 	������
�%�). "��� TGU 	������� ��	���
	� 
 �	��
��� \]G, ���	-
'�� �	��=��� �	������
�%&�� ������, 	��	
���� �����<������ 
	�	�	�	 
������ �	
�$���� !
�������� ������	��	��=��
	�	 :�
�	�� S�l-2 � ��	-
�
������ ���	'��� �	 
���	=�	�� '�
��. ;��$��� ������
 ����$�	�	 
��	�	������ ���	'��	� �	�	�����<�	� ����
'�� „ !
�������� ���
��� 
�
��
�'�� 
���
� GK69, � ��
�� �	��
�� GK5, GK27 � 
	���������%&�� 
�	��
��� GK28, �	��	
	���%&���� �	
�$����� ��	��	��� !
�������� 
��'���	��	�	 
	����
�� TGU…GK3 �� �	
����	��� 
���
�. >-���:	'���, 
��'���	�� 
	�	��� ��$��� ��	���
� 
 #��, �	�
����%��� ��	��	�� «�	 
��	�=���%», �.�. �� 
 ���� ������� ��
��, ������
���	�	 =���� ���������� 
��'���	��, � 
������
�� �������
���� 
��������� (���	�	������<���) 
��������	
. �	�
	�<
� ��	���
	� 
 �	��
���� \]G 	�����%� TGU ��$< 
�����=����<�	� =���� 
�	�	
 	�����%&���� ���	'��	
, �� !���� �	�	��-
���<�	� ����
'�� �	������ 90‚ GK4 M GK8M ���	'��	
. 

���������"��� 
�������
>��	'���, ��	$��$�� �	�	�����<��% ����
'�%, �������%� 
 
	���-


	���������	� �	=������� � 
 �	��	
	� ��	� ������, ��� 	�� ��	�	��� ���-
��%&�� !��� 	��	�� „ 	���'����<��% ����
'�%. �� !�	� !���� ���	'��� 
�������
���� �
���� �	�	�����<���� 
���
��� ��� «�	���������» �	�	-
�	�	�����<���� 
���
��� :��	���� �K4 MJGK8M GK24hi. C���'����<��% 
����
'�% 	��&���
��%� ����������� ���������� � !��������<��� 
���-

�. >� � ������ 
���
� !
���������%� �	��
��� \]G 	�	�� 
����	
 � 

	���������%&�� �	��
��� (�K80, GK86, GK40). #��
��� ����������� 
!��������<��� 
���	
 „ '��	
������ 5 �  ��
��� ����
� ƒY^1.

�� !�	� !���� ��	���	��� ���
������'�� ���	'��	
 �	 ������� ��	���-

� 
 
	����
�� \]G…������. ����
�, 	�����%&�� 
��	
�� ��	���
	�, 
�	�
����%��� ��	��	�� 
�
 �	���'���<�	 	������ (�	�
	�<
� 	�� �	�	$	 
����	���%� ��������� :�������� ���	�	��=��� ���
	
 
 �	���
� ���	�	-
��=��� �	��
�� \]G, 	�� �	��� ����'��	
��< ���	�������� ���
'��). 
������	� 
 �������'�� ��	��	�� ������ !
�������� �����	�	 :�
�	�� 
Nur77, 
	�	���, ��
�� 	����	�, ������ ���
��	� 
���	
, �	�����&�� 
!������'��. ; �����<���� �������	�	��	��< �	�����%� �	�<
	 ���	'���, 
��'���	�� 
	�	��� 	�����%� ��������� (��	�����	=���) ��	���
	� 
 
���	�	��=��� 
	����
��� \]G…������. *����	 ��
�� 
���
� �������%� 

 ����:���=��
�� 	���� ������	� ������� � �=���
�%� 
 ���
���� �����-
�	�	 	�
��� � �������'�� ����������'�:�=��
	� ������	� ��&���.

�	��	���	 
	���
��� 
	��	�, �	=��� ������, �	�����%&�� 
 ���	-
'��� =���� TGU, 
 	��	� ���=�� (�	�	�����<��� ����
'��) 	�����=�
��� 
�	��������� �������	�	��	��� 
���	
, � 
 ����	� (	���'����<��� ����
-
'��) 
���
��� �� �����<. C��	
	� !��� �����=�� �
��%��� 	�	����	��� 
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���	
, 
�����%&�� 
 �		�
����
�%&�% :��� ����
'��. ; ���� �����=�	� 
�	��
�����	� 
	�������'�� 
�����
���	=��� ���������'�� ��� ����	-
��=��� 
��$��� �������� � ���	�<�	
���� ���
��=��
� 	���� � ��� �� 
������<��� ����� ���
	��� 
 �	�����	
���% �����=��� :�
�	�	
 � 


�%=���% �����=��� �����<����%&�� ��������	
, ���
	��&�� 
 	��	� 
���=�� 
 �	��������% �������	�	��	���, 
 ����	� „ 
 ���
���% ��	��	-
��. �	��	��<% ������ 
�����
���	=�	� ���������'�� ��� �	�	�����<�	� 
� 	���'����<�	� ����
'�� ���	'��	
 �� 
�������. C���
	 ��
����	, 
��������, =�	 ��� �	�	�����<�	� ����
'�� 
 ������=� ������� 
 �	�<$�� 
������� 
	
��
�%��� :������� \^X-
��
���, ���
	��&�� 
 	����	
���% 
�����
���'�	��	�	 :�
�	�� c-Fos, � ��
�� �� 2M-��
������ ������<��� 
���<, 	�����=�
�%&�� :	����	
���� :�
�	�� NF-^T. ; �	 �� 
���� ��� 
	���'����<�	� ����
'�� �	������%� RNO- � |38-
��
� \^X-
��
���, 
���
	��&�� 
 	����	
���% �����
���'�	��	�	 :��
	�� �-Run. #��
��	� 
	���'����<�	� ����
'�� �
������ 
����� \INO.

*� �
�����	�	 
�$� �������, =�	 >-
���
� 
�
 �� «�����
�
�%���» �� 
����	���
���� �	���
����� �������	
, � �� =����	���� �	��
��, �	 ���-
���< �������
�	��� >-
���	
 
 	��	$���� �	���
����� �	��
�� 	�����-
=�
����� 	���'����<�	� ����
'���. /��� 
���
�� ������	�� ����	���
��< 

	����
�� ���	�	��=��� �	��
�� #�� � ���������� :���������� =���-
�	���� ���
	
, =�	 	��&���
������ 
 ���� 
��	
	� ����
�����	� ���
��
-
�	��� TGU. >�� �� �����, ���
 ���	�������
�	��� �	��������� � ��� ��	 
	�����=���� �����%��� �	�	������<��� ���������, ��
�� 
�
 
	���	�< �	 
��	�	�� �������	���� >-
���	
 (��. 3.6.6.4). 

��� 	���'����<�	� ����
'�� �����%��� 
�	��, ����	���%&�� � 
��	-

�� ��	���
	� ��������, �������
������ 
 ������. ; �
��� � !��� 
	���
�-
�� 
	��	�, ���
	�<
	 ���	� �������	
, !
������������� 
 ������, �
������ 
�������
����<��� ��� 
���	 	��������. C�&���
����	, =�	 ��&���
�%� 
	����	���'�:�=��
�� �������� „ ���
�, ����
������ ��� �	�	 ��� ��	�	 
	����� � 
��	���%&�� ���'�:�=��
�� :��
'��. *� !�	�	 �������, =�	 

 �	����'�� ���	'��	
, ��	$��$�� 	���'����<��% ����
'�%, �	���� 
�	������<�� 
�	��, ��	�	���� ����	���
��< 	����	���'�:�=��
�� ����-
���� ������ 	����	
 (�� ������).

C���
	 ��
�� 
���
� !��������%��� ��� 	���'����<�	� ����
'�� (���� 
�� �	��	��<%, �	 
 ���=����<�	� �������) ����	���� !
�	��=��
	� !
�-
������� 
 ������ ���	�<$�� 
	��=���
 	����	���'�:�=��
�� �������	
. 
/�	� ��	'��� 
	���	������ ��	��
�� ���� AIRE (	� Autoimmunity regulator). 
B��	
, 
	�������� ���	� AIRE, �	������ �	����, ���������=����� ��� 

����	�����
�� � ?�� (�.�. 	� �
������ �����
���'�	���� :�
�	�	�), 
�	����, 	�
����
����� �� 
����	�����
�� � ���� ���� ��'���	����, � 
��
�� 2 �	���� �	 ����
���	� « '��
	
�� ���<'�
» (”inx pinjer). #�������� 
�����
�� ���
� ^IUY ����
�����. �����<��� ��	 �
��
�	��� „ !
�������� 
���	
 	����	���'�:�=��
�� �������	
 �����=��� 	����	
 (������ 
���	 
!��	
������) 
 
���
�� �	��	
	� �	�� ������ „ !��������<���, 
 ���<-
$�� ������� „ ���������� � ;-���:	'���� (���
��, �	 ��� �� ����� 

��
������ 
 ������). ;���	 
 ������ !
������������� 2000…3000 ���	
 

���������� ���
	
, ��� !
�������� 500 �� ��� �	
����� �	�< ^IUY. /�� 
!
�������� �	���=��P 	��=�	 
 
���	� 
���
� �	��� !
��������	
��<�� 
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	��� �� ���
	
, ���=�� 
����� ���	
 !
������������� 
���	 �������	 
 100 

���
��. ; �
��� !��� 
	���
��� 
	��	�, 
�
 ��	�< �����=����<�	� 
	��-
=���
	 �������� �	��� 	�����=��< !������'�% ���	���
��
��� 
�	�	
. 
�=���%�, =�	 
 !�	� �������%� �=����� ���������� 
���
�, ��������	-

�
$�� ��	��
�� ������� !��������<��� 
���	
 ��� �	��=�
$�� ������� 
����� «	�
���
����» :�������	
 !��������<��� 
���	
. C �����<����
-
�	��� ��
	�	 ��������� 	���'����<�	� ����
'�� �
������<��
��� ���
	� 

	��������� ���	�������� ���	�	��� ��� ����'��� ���� AIRE, 
���&�� 

 ���
���%  �����	�� ^XYGYK ( Autoimmune polyendocrinopathy, candidiasis, 
endodermal dystrophy „ ���	�������� �	��!��	
���	�����, 
�����	�, !��	-
������<��� �����	:��).

�� !���� 	���'����<�	� ����
'�� ������ �	=�� 50‚ ���	'��	
, ��	-
$��$�� �	�	�����<��% ����
'�% (	
	�	 5‚ 	� =���� �������� �
���� 
�	�	�����<��� ���	'��	
). C���
	 
 �����
����<�	��� �	����	=�	 ��	�	 
���	���'�:�=��
�� >-
���	
 �� !������������ 
 ��	'���� 	���'����<�	� 
����
'�� � �	�	����� ��� ������ >-���:	'��	
, �	���
�� ���	�� ���	-
��������. ?�� ����	�
��&���� !�	� ���	�� ��	��	���� �	�	������<��� 
��������� ��&��� 
 
��� ����
���	
���� ���	
 � -'���� TGU, ����
'�� 
������� � 
	���	�� ������	�	 	�
��� �������	����� >-���:	'����� 
(
	��	�� :	����	
���� � ����$���� ���	�	�������	��� ����� ���'���<�	 
�����	����� 
 �������� 4.3.2.1 � 4.4.1.1). 

0�������������� CD4 M � CD8M ���������
 C��	
������	 � ����
'��� ���	'��	
 ��	���	��� ���������� �� �� 

����	����'��, 	��	
���	� �� ���������<�	� !
�������� 
	��'���	�	
 
GK4 ��� GK8. �	�
	�<
� ������ �	�	�	�	�����<��� ���	'��� �	
���-
��%��� 
 �	��	
	� ��	� ������, �	��	 �����	�	���<, =�	 ���������� �� 
����	����'�� ��	���	��� �� !���� 	���'����<�	� ����
'��, 	���
	 �� 
��
�%=��	, =�	 !�	� ��	'��� �	��� ���< �
���� � �	�	�����<�	� ����
-
'���. ?�::����'��	

� >-
���	
 ������������ 
�
 
���������� (��:-
:����'��	
	=��� :�
�	��), ��
 � 
��$���� (�������, ������������ 
��� 
	���
��� ����� 
���
���) ���������. ����	��� �� �	, =�	 :�
�	�� 
������ Notch �����
�%� �� !�	� !���� ���
���� ���	'��	
, 	�� �� 	
�-
��
�%� ��$�%&��	 
������ �� 
��	� ���� ��::����'��	

�. �=���%�, 
=�	 ��� ��::����'��	

� >-���:	'��	
 
 GK8 M 
���
� ����� ������ 
�	�<$�� �������
�	���, =�� ��� ��::����'��	

� GK4 M >-
���
�. B	��� 
���'�:�=�	 �����
�� ������ :�
�	�	
P �	=������� !
�������� 
 
���
�� 
:�
�	�	
 Th-X}O � Z^T^-3 �����
���� >-
���
� �	 GK4 M-����, �	��� 
�
 
!
�������� :�
�	�	
 To‹ � Uun‹3 „ �	 GK8 M ���� (���. 3.50).

��	���� 	�E�����< ���������, � �	�	&<% 
	�	��� �	��������� �		�-

����
�� 
	��'���	��, 	���%&��	�� �� >-
���
� ��� �� �����	�� �� �����% 
�	�	�	�	�����<��� 
���	
, � ���'�:�=�	��� TGU, 
	�	��� �����=��� 
����
���� �� �	�<
	 �������, �	 � �	��
��� \]G, 
 
	�	��% ������ 

���	�� (���. 3.51). Q����	
���	, =�	 �� GK4 MGK8M 
���
�� 
 	����������� 
�	���� 	���������� !
�������� 
	��'���	�� GK8 (:��	��� �K4 MGK8lo). 
"��� TGU ���'�:�=�� 
 \]G-II, 
�
 � �	������%&�� 
	��'��	� (GK4), 
�	 
 
���
� ������������ ���<��� ������, � 	�� �����	��� �� �����% 
GK4MGK8-. "��� TGU 	������� �	��� 
��	
�� ��	���
	� 
 
	����
�� 
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&
�. 3.:1. ��	
��
� ���'�:�=�	��� 
	��'���	�� ��� ��::����'��	

� GK4 M � 
GK8M >-���:	'��	
 (����
'�	���� �	���<). ����
� 
���
���, ���� ���'�:�=-
�	��< 
	��'���	�� 
 �	��
���� ���
�	�	 
	����
�� ����	�	
������	��� �	
������ 
�	 ���'�:�=�	��<% T-
���	=�	�	 ��'���	�� (�� ����� 
 ��
�� 
�������� ��'���	� 
� 
	��'���	� 	
��$��� 	���� '
��	�). ���	
������� ���'�:�=�	���� ��'���	�� 
� 
	��'���	�� ���
	��� 
 ��	��	�� 
���
�
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������…\]G-I, �.�. ���'�:�=�	��< >�U � GK4 �� �	
������, :	��������� 
������ ������. /�	 ���
	��� 
 �������% !
�������� GK8 � ������ GK4, 
�.�. 
 ���
���% GK4 -GK8M >-
���	
.

�	��� ��
	� ����
'�� ����� �	��
�������� ���

���	��� 
	��'��-
�	�� 
���
� ���	������� :��
'�	���<��� �
	���
�, �		�
����
�%&�� �� 
�����=���%. >�
, GK8 M T-
���
� (>-
������) ���	�����%� ��	�	��	��< 
:	����	
��< '��	����=��
�� �	��
������� 
	����
�, =�	 	�����=�
��� 
:��
'�	���	
���� ��
	� >-
���
� 
 
�=���
� '��	�	
��=��
	�	 >-���:	-
'���. ; GK4 M T-���:	'���� (>-��������) :	�����%��� 
�����
���	=��� 
���������, ��	��	����� ��� 
��	������ «�������	�» :��
'��, ������ 

���	 „ ��	�	��	��< �
��
�	 
�������
��< '��	
��� ��� �
��
�'��. 
; �����<���� >-
���
� ��::����'���%��� 
 :��
'�	���<�	 �	��	'����� 
����	����'�� '��	�	
��=��
�� � ��������� >-���:	'��	
.

; �����<���� 	�������� 
�$� ��	'���	
 
 ������ 	��������� �	����'�� 
:��
'�	���<�	 �	��	'����� �� >-���:	'��	
, ��	�	���� �=���
	
��< 
 
������	� 	�
��� � 	�����=�
��< ����������'�:�=��
�% �������% ��&�-
�� 	��������. �	����'�� ������ >-
���	
 �����	����� �	 �
�� �������-
��� „ ���'�:�=�	��� >�U � :��
'�	���<�	� �
��
�	���. ����		������ 
���'�:�=�	���� TGU ������ 	��	
	� 
�	���<�	� ����
���� �	����'�� 
>-
���	
. >��	'���, �:	����	
�
$�� ���
��<��� �	 �	���
� � ���'�-
:�=�	��� ��'���	�, ��	��� ����
'�%, 	�����%� 
�	� „ ������ �	�	�
	
 
�	�	��=��<�	� 
���
� � ��'���	���� �	� �� ���'�:�=�	���. ; �����<���� 
����
'�� 
�	�	
 �	�����%��� � �	������
�%��� �	�<
	 
���
�, ����	�-
��%&�� 
	����
�� ���	�	��=��� �	��
�� \]G � !��	������ ������	
 
� ��������� ��	���
	�, ���	����	=��� ��� ���
���� 	�
��� �� ���	����-
����, �	 �	����	=��� ��� ����	���
���� =����	���� ������	
 
 �	���
� 
�	��
��� \]G �� 	��	
� ����
�����	� ���
��
�	���. 

�	���
$�� ���	'��� �	
	�<�	 �	��	 (7…14 ���) �� �	
���%� �����, 
�����
�� ������&���
���	 
 �������� ��	�� �	��	
	�	 ��	�, �	����� 
����������� 
���
���. ; !�	� ����	� ��
��$����� :	����	
���� ���	�	-
�������	��� � >-
���
� ���	�����%� �
	���
�, 
����� ��� �	��������� 
�� �������	�	��	��� 
�� ������. >�
, 
������
�� �
��
�'��  �����������-
:���� ��	���	��� ������	
���� ���������� ���
	��	����	
, ��&�&�%-
&�� ���:	'��� 	� �	��	&���� ��
�	:�����. �	���
$�� >-���:	'��� 
��=���%� !
��������	
��< ���	� ���������� �	��
�� ������� � ��'��-
�	�	
 ��� ���	
��	
, ��	��	����� ��� �����
����	� �����'�� 
���	
 

 ���'�������	
����� �=���
� ������	� ������� � ��� �	�����%&�� 
��'��
���'��. ��������, �	� 
������� :�
�	�� OWF2 ( Kruppel-like fac-
tor 2) �� ���	'���� !
���������%��� ����
��� W (GK62W), � 7-���������, 
���	
��	
�� ��'���	� GGU7 � ��'���	� [IX-1 ���  �:���	���-1-:	�:���. 
�	�������� :�
�	�� �������
�%� 	��	
��% �	�< 
 !�����'�� ������ 
>-
���	
 �� ������P �	���
$�� 
���
� �������%� 
 
�	
��	� ����	, �.
. �� 
���
��
��� ��������
�%&�� 
 ��� �:���	���-1 :	�:��, 
	�	��� 
�������� 

 �	�� ���	��
��=��
	�	 :�
�	��.

���
���� >-
���	
 
 ������ ������ 	
	�	 20 ���. �� !�	 
����, � 	��	� 
��	�	��, ��	���	��� ����	
�� (�	 99‚) �����< ���	'��	
 
 ��	'���� �� 
�	���
���� (���
��� 	����	�, �� ������ !����� ����
'��), � � ����	� „ 
��	��:���'�� 
���
$�� 
���	
 � 	����	
����� 
�	�	
. ; ����	� 
	����-
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�� �� ������ ������
�	 !�������%� >-
���
� 
 
	��=���
�, ��
�	� 1‚  	� 
	�&�� =������	��� ���	'��	
.

�	���	 �����	������� 
�$� ����	����'�� GK4 M � GK8 M >-���:	'�-
�	
 
 ������ ��::����'���%��� «��
�����=��
��» ����	����'�� >-
���	
. 
C����������� ������ 
 ���=���� !��� ����	����'�� ���� �	�������� 
�	�<
	 
 �	������� �	��. �
	���
� !��� 
���	
 �������
���� 
 ����. 3.14.

����
!� 3.14. "�����
����� ����	����'�� ���:���=��
�� >-���:	'��	


E����	
� TCR Q
��!���
�� &���
�	���0
���� 

�
��	��

J
���
��!
�, 
�
�����	
�

$�	�!



>-�������

��
T

G
U

GK4M GK8- ������…
\]G-II

��	
< (35…40‚), 
���:���=��
�� ���� 
(30…40‚), �������-

� (20…25‚), ����� 
(8…10‚), 
	��, ���-
������

����$���-

����
� 
>-������	


>-
����-
��

GK4- GK8�� M ������…
\]G-I

��	
< (20…25‚), 
���:���=��
�� ���� 
(15…20‚), �������-

� (10…15‚), ����� 
(4…5‚), ���������, 

	��

����$���-

����
� 
'��	�	
��-
=��
�� 
>-���:	'�-
�	


?
���� 
�	�	��-
���<��� 
(KX)

GK4M GK8M ��� ������ ��	
< (	
	�	 1‚) ��� ������

?
���� 
	���'�-
���<��� 
(KN)

GK4- GK8- ��� ������ ��=��<, ��%$��� 
�	�	��<, 
	����� 
�	��

��� ������

NOT-

���
�

GK4MJ- GK8- @����…
�K1k

��=��< (‡10‚), ����-
���
�, ���������

���
�� ����� 
��&��� „ 
���	=��
 
IFN �  

������-
�	���� 
T-
���
�

GK4M GK8-

GK25hi

������…
\]G-II

��	
< (5…6‚), ���:�-
��=��
�� ����, ����-
���
�, ����� (3…6‚), 
���������, �����:	-
����� 	�����

����	�-

��&���� 
���	��������, 
�����	����-
��'��

�� >-
���-

�

��
T

G
U

GK4- GK8- D	�:	��	-
����� � ��.

@��:���=��
�� 
����, �������
�, 

�	
< (2…3‚), ����� 
(1‚), ���������, 

	�� (�	 20‚)

���
�� ����� 
��&���, 
�����	����-
��'��

GK8�� -

���
�

GK4- GK8�� M ;��	���	, 
������…
˜�-1JTW

���������, 	�	����	 

�$�=��
�

���
�� ����� 
��&���, 
�����	����-
��'��
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3.3.2.:. >�������		�� �������
�	�� �0�����

 ; 1995 �. �. ��
���=� ( S. Sakaguchi) � �	�
�. 	������ ������
����� ����-

���	���� >-
���
� (> rej). C�� 
��	���%� �������	���� :��
'��, � �� 
���
��� ����=� „ ����	�
��&���� ���
���� ���	�������� ��	'���	
 
(��. ����. 4.4).

Q =��	
�
� �������	��� T-
���
� ���%� ���������� :��	��� 
�K4 MGK25hi�TW^-4 MZITU MXK-1M (���. 3.52). >�
�� 	����	�, �������	���� 
>-
���
� ���<�	 !
���������%� � -'��< ��'���	�� ��� IW-2 (�K25), =�	 	���=�-
�� �� 	� �
��
��	
����� >-������	
, ����&�� ���<$�� =���	 �	��
�� GK25. 
��	�� �	�	, �� �� �	
����	��� ��������
�%� �������	���� ����	�� 
	�����-
����%&�� �	��
�� GTW^-4 � XK-1 � �������
����< �������
� TNFU „ ZITU 
(Glucocorticoid-induced TNFR-related). �������	���� T-
���
� !
���������%� 
�	��� $��	
�� ���
�� ���������� TWU, =�� ������ >-
���
�.

�	
����	, =�	 �������	���� �
��
�	��< GK4 M �������	���� T-
���	
 �
�-
���� � �����
���'�	���� :�
�	�	� FC��3 ( �
��:��)P ����'�� ���� FOXP3 
�	��	
	���%��� �����	� �������	����� T-
���
��� �������	��	� �
��
-
�	���, � �������
'�� ���� FOXP3 
 GK4 M GK25- 
���
� ���
	��� 
 �	�
��-
��% � ��� �������	��	� �
��
�	���, �������% !
�������� GK25 � GTW^-4. 
; �	 �� 
���� F}bX3 
 �	��� !
������������� 
 ��
	�	��� GK4 MGK25- 
>-
���
��, ��
�� ��	�
��%&�� �������	���% �
��
�	��<. �
��:�� �	���-
��� 4 �	����, �� 
	�	��� �-
	�'�
	� „ forkhead-�	��� „ 	��������� :��
-
'�	���	
���� !�	�	 ���
� 
 
�=���
� �����
���'�	��	�	 :�
�	��. #���'�� 
sf � ��$�� ��	�
������ ���
	�	��	��<%, ���
����� !
����, �����	� ������, 
������,  ���	������	�	 ���:	��	��:�����
�	�	 �����	��, �
��
�'��� 

CD4

CDRCD2R

CDQ:TCV��

ZITV

TLV!4

XD:1

CTL[:4

IL:1P TZW�

W~_XQ

&
�. 3.:2. #��������� ���
��� �������	��	� >-
���
�. #��������� �	��
��� 
	�	���=��� :������� �� �	
����	��� 
����f 
�����
���	=��� :�
�	� F}bX3 ��	�-
����� 
����� 
����f ��
���������� '��	
��� �	��=��� �����
���, ���&��� �� 

���� ������
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GK4M >-
���	
, �������	��
'��� ��	
	��������<��� '��	
��	
, ���-
��� �����<%. +���	� !�	�	 �����	�� � =��	
�
� „  IXYb-�����	� ( Immune 
disregulation, Polyendocrinopathy, Enteropathy X-linked syndrome „ b-�'�����-
��� �����	� ���������'��� ������	� ������� � �	��!��	
���	������ � 
!����	������), ��	�
��%&���� ���
����� ��	����
���	�	 ���	������	�	 
�	������� !��	
������ ����� � 	����	
 ��&�
������ � �����	� !����	-
������, 
���
����, ���
	�	��	��<%, �������=��
��� � �����	�	��=��
��� 
��	�
�������. H����!
�������� ���� Foxp3 � ��$�� 
���
��� ���
���� 
�����	�	 �����	��:�'��� � ����$����� :��
'�� GK4 M 
���	
.

"�����
����� �������	���� T-
���
� ���
�
�%��� ������&���
���	 
 
������ (����. 3.15). ��	��=�	��< �� ��::����'��	

� �	��	�� 
 ���	�������� 
��� �������	���� �
	���
, 	����������� !
��������� ���� FOXP3, � ��
�� 
�	��������� ��	�	��	��� ����	���
��< ���	�������� � 
��	
	� ������<% 
��	���
� (�.�. !�� 
���
� �� ��	�	��� 	���'����<�	� ����
'��). ?	 
	�'� ����-
����� ��::����'��	

� �������	���� >-
���	
 �� 
�������. �=���%�, =�	 
���
	� ��	�
����� ��::����'��	

� >-
���	
 
 �����
����� �������	���� 

���	
 �	��	�� 
 !
�������� 
��	
	�::���	�	 ��'���	�� ��� IW-2, ����'�-
����	� ��� 
����	�����
�� � !��������<���� 
���
��� 
	���
��<�	� �	�� 
(�.�. 
	 
���� �	�	�����<�	� ����
'��). �	����%�, =�	 ��::����'��	
	=��� 
������ 
�������
����� ��� 
����	�����
�� Notch-3, !
�����������	�	 ���	-
'�����, � ��	 ������	� Rajjek 1J2 !��������<��� 
���	
. ��� �����
�� IW-2, 
��
��������	�	 ������� GK4 MGK8- >-���:	'����� � ���	���<���� 
���
�-
��, �� IW-2U ���	'��	
 ����'������� (��� �=����� [T^T5) !
�������� ���� 
FOXP3. /�	 �	��� ��	���	���< � �� ������ �
����-�	�	�����<��� 
���	
, 
� �	��� ������ GK8 „ �� ������ GK4 M ���	'��	
 (���. 3.53). ;����% �	�< 
 
����
'�� �������	���� >-
���	
 ����%� ���������� 
���
� ������, �
��
�-
�	
����� '��	
��	� T[WX ( Thymic stromal lymphopietin „ ���	���<��� ���:	-
�	!��� ������), ��
���������� !��������<���� 
���
��� ����' H������.

����
!� 3.1:.  C�	����	��� ���
���� �������	���� >-
���	


/���

 ����
�
� +�
��		
��
 �������
�	�7 �0����
�

�������	�
� 
V-���	
 
>-
���	=�	�	 
��'���	��

; 50…90‚ �������	���� T-
���	
 !
������������� �
� ����-
���	����� � -'���, �.�. ���< �
� 	���=�%&���� �	 ���'�:�=-
�	��� TGU. ���
�� �������
 � -'���� >-
���	=�	�	 ��'���	�� 
 
GK4MGK25M � GK4 MGK25- >-
���
�� 
 ����'��� ��	���

����
'�� �	�	�����<��� ����
'�� 
�	�	
 ����������� T-
���	
 	��&���-

������ � �	�	&<% �	��
�� \]G-II, ����&�� ���	�	��=��� 
�������. ��� ����'��� ���	
, 
	����%&�� \]G-II � ^IUY, 
�	�������� >-�������	�	
 ���=����<�	 ������	. C���'����<��� 
����
'�� �������	���� >-
���	
 �	=�� 	������
���P �	�	� ��	���-

� T-
���	=�	�	 ��'���	�� 
 ���	���������, ����'���%&��	 
��	��	� !��� 
���	
, ���=����<�	 
�$�, =�� ��� ������ >-
���	
.

+�����
��� 
��::����'�-
�	

�

�������	���� T-
���
� ��� ������	� 	�
��� ��::����'���%�-
�� �	� 
������� 3 ���	
 ������	
P �������'�� �������	� (=���� 
T-
���	=��� ��'���	�), �
��
�'�� �	���	������� ���������-
�� 
���
��� � �����
��� TZF � .

D�
�	�� ��:-
:����'��	

�

; ������P F}bX3, IW-2, IW-2U � , [T^T5, GK28, Rajjek 1J2.
�� ����:����P F}bX3, IW-2, IW-2U � , [T^T5, TZF � , GTW^-4
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/
�������� F}bX3 ������ 
 ���
� ���	�=�
��� 
 ��	��	��, 
 �����<-
���� =��	 ��� 
	���
�� � ����������� � !������� �<���� 
 ���
��� 
���������	� �	�� 
���
�%� ���� 
 ���
�, ����	���%&�� ���	�	��=��� 
������� � 
��	
	� ������<% ��	���
� (���. 3.54). ; !�	� � �	��	�� ���
-
��� 	���=����<��� 	�	����	��< ����
'�� 
 �	�	
 �������	���� >-
���	
 

 ������, ����
���	�  ��	������
����	� ����
'��� (=�	 �	�=��
�
��� 
�=����� ���	�������	
 
 	��	�� 
 ���	
 
����	 �� !������'��). *����	 
�	!�	�� � ������ �������	���� >-
���	
 ��	���
	 TGU 
 ���	�	��=-
��� ��������� 
�$�, =�� � ������ >-���:	'��	
. D��
'�	�� �<��� 
	�	����	��� !��� 
 ���	
 (�������	����, � �� !::�
�	���� �
��
�	��<) 
���������%� �	��
����� �
��
�	��� ������
��
��� !::�
�	���� 
 ��-
�	
, ������
$�� ������
�	� ����
 '�� ��� ���
����. �	 ��
��$���� 
��::����'��	

� �������	���� >-
 ���
� ��=���%� !
��������	
��< 
���������� �	��
���, 
����� ��� 
��	������ �� :��
'�� (��������, 
GTW^4, XK-1, ZITU). ��	�� �	�	, �������	���� >-���:	'��� ���	���-
��%� ��	�	��	��< 
�������
��< �������	���� '��	
��� (IW-10, �����-
:	�����%&� :�
�	� �	��� � ).

�������	���� >-���:	'��� !�������%� �� ������ 
 �	���
� �	����-
'�� ������ >-
���	
. GK4 MGK25hi >-���:	'��� �	���
��%� 5‚ 	� =���� 
���	'��	
 � 3…5‚ 	� =���� ����:���=��
�� ���:	'��	
 (5…7‚ 	� =���� 
GK4M >-
���	
), �.�. 0,02…0,06 ×109 
���	
 �� 1 ���� 
�	
�. /
�������� ���
� 
F}bX3 �������������� �� ���
	�<
	 �	�<$�� (10…12‚) =���� >-���:	'�-
�	
 
�	
�.

0
�#�
�"!�������$
�"!������

IL:2

IL:2V

]ak1 ]akQ

ST[TR

SD:2R W~_XQ

ST[TR:p

ST[TR:p:�
���

Notch:Ma€l
NotchQ

�������
*

\ZW:�������

]agged!1U2

CD43CD2R…!�
���
�;!0-�

CD2R W~_XQ

&
�. 3.:3. /
�������� ���	
 GK25 � F}bX3 
�
 
�%=�
�� �	����� ��::����'��	
-

� > rej . Q
����� 
�����
���	=��� �	�����, ����&�� 
 	��	
� �	����	
����<�	� 
!
�������� ���	
 GK25 � F}bX3



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���336

3.3.2.;. NKT0�����

"&� 	��� ����	����'�% >-
���	
 	�	���=�%� 
�
 NOT-
���
�, �	-

�
	�<
� !�� ���:	'��� 	�����%� �
	���
��� 
�
 >-���:	'��	
, ��
 � 
NO-
���	
P �� �� �	
����	��� 
	!
��������	
��� �����������	���%&�� 
��'���	�� TGU…GK3 � ����=��� �	��
��� NO-
���	
 „ NO1.1, NOU-X1 
(GK161), GK56, � ��
�� ��������%&�� (OIU, NOUZ2JGK94) � �
��
���%-
&�� (NOZ2K) ��'���	��.

�	����'�� NOT-���:	'��	
 �	������ 
���
� � �	����<�	� �����	-
����	��<% >�U, 	���
	 
 ��� ���	�����%� ��
 ����
����� ��
��������� 
NOT-
���
� (iNOT). TGU ��
��������� NOT-
���	
 �	������ 
�������<-
��� � -'��� � 	��	�	���� �	 �	���
� V-�	���� � -'���, 
	�	��� �
��%��� 
��	��
�	� ���������	

� ������
���	�	 ���� (� ��$� 
 80‚ NOT „ 
V� 14-R� 18JR� 28, � =��	
�
� „ V � 24). ���=����<��� =���< NOT-
���	
 !
�-
��������%� 	�� 
	��'���	��, ��
	�	��� !
���������%� �	�<
	 GK4. ?�� 

!����
��!��* 

0&�O9

9�����
"!
���
��

-�������
��!
0:�����


�#��� ����
�
��!
0:�����


«.�
#'
��»
0:�����


9�������!�!�#���� 
�
��!����������!�.9…����
�

�� #�"���
��!
0:�����


&
�. 3.:4. C�	����	��� 	���'����<�	� ����
'�� �������	���� >-
���	
. ����� 
	������� ��	
��< ��	���
� 
 ���	��������� ���
�
�%&���� >-���:	'��	
 � 	���-
�	
�����% !��� ���<�� ��
�� 
���	
. ;��	
	� ��	���
	 
 ���	��������� ���
	��� 
 
!������'�� 	��=���, �	 �� �������	���� >-
���	
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NOT-
���	
 ����
����� «�
��
��	
�����» :��	���, �.�. �� ��� �������
-
���� ���������� ���
���, �
	���
����� �
��
��	
����� >-���:	'����P 
GK69, GK95, GK44.

���<$� ������ ������	
, 
 
	�	��� ��	�
��%� ��	���
	 ��'���	�� 
��
��������� NOT 
���	
, ������:�'��	
�� � -����
�	'������  ( � ZalGer). 
/�	� ���
	����� �	�������� 
 �	��
�� ���
��. C� ����	������� NOT-
���-

��� �� 
 
	���
��� 
�����=��
�� �	��
�� #��, � 
 
	����
�� � �	��
��	� 
GK1k. #�=���� 
	����
� !�	�	 ������� � ��������	� GK1k ���	�<��%� ��� 

��
����� ��
���������� NOT-
���	
. C���
	 � -����
�	'������ ��
� �� 
�	��� 
��	����< �	�< ������
���	�	 ������� NOT-
���	
 � ���
	����-
%&��. Q����	
���	, =�	 !�� ���:	'��� ����	���%� ��
������<��� ���-

	����� � -��%
��	���, '�������, ���
	�:���	������, �������������� 
����������� 
���
��� 
 
	����
�� � �	��
��	� GK1k. NOT-
���
� ���-
�	���%� ��
�� ���	�	��=��� �������, 
 
�=���
� 
	�	��� �	��� 
�������< 
 ��	��	�	�����
�	���'������ (iZS3).

�	-
����	��, 
 ��	'���� ��::����'��	

� >-
���	
 	�	�	������ ���-
�	����'�� NOT-
���	
 ��	���	��� �	��� �������	�
� ���	
 TGU («
��	-
��» �������� V � 14JV� 24). ����
'�� NOT-
���	
 ����� ��� 
����� 	�	-
����	����. �	�	�����<��% ����
'�% NOT-���:	'��	
 	��&���
��%� 
�� ���	���<��� 
���
�, � 
	���
��<��� GK4 MGK8M ���	'���, �	�
	�<
� 
�����	 	�� ����� �� �	
����	��� �	��
��� GK1k. �	��� ��
��$���� �	�	-
�����<�	� ����
'�� NOT-
���
� ��=���%� !
��������	
��< ��::����'�-
�	
	=��� :�
�	� U}U � t, 	�������%&�� �� ���<���$�� ���
����, � ��
�� 
�	��
��� GK4. ����� !
�������� GK4 	���������� ��� ��=����� �	��	��<%. 
C��	
������	 
���
� ��=���%� ��	�����	 ��
�����	
��< IFN �  � IW-4 
(� ���	��������� �	�������	). C ��&���
	
���� 	���'����<�	� ����
'�� 
���	���
��
��� NOT-
���	
 �
������<��
��� �������� �� =������	��� ��� 


������ �� ������� � -����
�	���'������� 
 
��<���� 
���	
 !����	���<-
�	�	 ������. C���
	 ���=����<��� =���< NOT 
���	
 �	������� 
��	
	� 
��	���
	 
 ���	�	��=��� �������� (�	����%�, =�	 	��, 
�
 � �������	���� 
>-���:	'���, ��	�	��� ��	����-��
�����% ����
'�%) � 
��	����� ������-
�	���% :��
'�%. ����� !�����'��� �� ������ NOT-
���
� ��	��:�����-
%�. �� ����:���� ��
��'�� IFN �  �����
�����, �	��� 
�
 ��
�����	
��< IW-4 
��	�	����� �	�<
	 GK4 M :��
'�� !��� 
���	
. ����� �	������� !��� ���-

���� NOT-
���	
, ����������� ��� �� ����:���� ������	� �������, „ 
!
�������� ��� ���
��	
 NO-
���	
 (���. 3.55).

H	��	�����=��
�� :�
�	�	�, �	������
�%&�� =������	��< !��� 
��-
�	
, 
�
 � ��� NO-
���	
, ������ IW-15. ; ������ NOT-
���
� �	���
��%� 
0,5‚, ����� �	
���%&�� ����� >-
���	
 „ 5‚, ����� ���:	'��	
 
�	
� 
� ���:���=��
�� ���	
 „ ����� 1‚, 
 �������
� „ 2‚. #�	�	 NOT-
���	
 
�	�������� 
 
	���	� �	��� � ��=��� (� ��$�� „ �		�
����
���	 40 � 
30‚ 	� =���� ���:	'��	
, � =��	
�
� �	=�� 
 10 ��� ���<$�). ������������� 
NOT-
���	
 
 �
���� ������������ ���	�	� !
������������� ��� ��'��-
�	�	
 ��� ���	
��	
. NOT-
���
� ����� GGU7, GGU2, GbGU6. @����� 
GbGU6 (GbGW16) ��
������%�, ���
��� 	����	�, 
���
� �����	��	
 ��=�-
��f ������ GGU2 (\GX-1, ��� ��W2) ��	��'������� 
 �������
�, =�	 	���-
������ ��	��	��< NOT-
���	
 
 �
������� 	������. B���	���� ����=�% 
GGU7 NOT 
���
� ��	�	��� ������	
��< 
 >-�	�� ���:	����� 	����	
.
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NOT-���:	'��� 	��	��� 
 
���
�� 
�	�����	�	 ����������. �	���	 
'��	�	
��=��
	� :��
'�� 	�� 
��	���%� �	�< ���
��=��
� ������
���	-
�	 ���	=��
� '��	
��	
 (
 ���
�% 	=����< IFN � ) �� ���
	� !���� ���
'�� 
�� 
�������� ���	���	
. ��	�� �	�	, 
�
 ��� ���	 	���=��	, NOT-
���
� 
�	��� 
��	����< �������	���% :��
'�%, 	�����=�
�� �������
�	��< 
������	�	 	�
���, � ��
�� ���	�������%.

3.3.2.<. � ��� �0�����

�� >-
���
� „ ���
�� >-���:	'���, ���
�
�%&���� 
 ������ !����	�	
P 

���������	

� ���	
 �� TGU ��	���	��� � ��$�� �� 12-� ���
� ���
���� 
��	�� (� =��	
�
� „ �� 8,5…10-� ������ ���
����), � �������	�
� ���	
 �� TGU 
� ��$�� „ �	�<
	 �� 16-� ���
� 
��������	��	�	 ���
���� (� =��	
�
� „ �� 
10…14-� ������). �� >-
���
� �	���
��%� 	��	
��% �	����'�% >-���:	'��	
 
�	 
	�'� !����	���<�	�	 ���
����. �� ��=��<��� !����� ���:	�	!�� 
 
������ ��� :	����	
���� �� >GU ���������<�	 ���	�<��%��� 	����������� 

!

!

!

!

! !
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&
�. 3.::. ���
���� ������
����� 
�������� T-
���	
 (NOT). ������
� >-
���	
 
(!
�������� T-
���	=�	�	 ��'���	��) ��	�
��%��� � ������
����� 
�������� 
T-
���	
 ���=����<�	 ���<$�, =�� ������
� ������
����� 
�����	
 (�	�<
	 �	��� 
!�����'�� �� ������)
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���	��$�
�� V-����, � ��
�� �������� K � R. >�
, 
 ������ ��$�� ���-

��� 	�����%��� �� >-���:	'���, � 
	�	��� TGU ����� �	���
 V � 5R�1G�1J
V� 1K� 2R� 2G� . /�� 
���
�, ��=���� � 14-� ���	
 !����	������, �������%� 

 !��������. �	=�� 	��	
������	 :	�����%��� � !�������%� 
 !������� 
	����	
 �	�	
	� ������� ���	
, � ��
�� 
 !������� ���
� 
���
�, ����&�� 
TGU �	���
� V � 6R�1G�1JV� 1K� 2R� 2G� . �����	��	 �	 �	������ � 
 ������ 
�	�������<�	� ����	�� 
 ��������% 	�	�	=
� 
�$�=��
� � ���:	����� 
	����� !�������%� �� >-
���
� �	 ���=����<�	 �	��� ����		�������� TGU, 
�	�����&��� � -'��� �������
 V �1, V� 2, V� 4 �V � 7 
 
	�����'�� � V � -'����� 
������
���	�	 �������
� „ V � 2. +���	��=��� 
������ ����%������ � =��	-

�
� (���. 3.56). � �	����� �	������ � 	�	����	 �	��� �	������ �� >-
���
� 
�������%� �	�����	
��< 
 ������ „ 	�� �	���
��%� 	
	�	 1‚ 	� 	�&��	 
=���� ���
�
�%&���� ���	'��	
. /�	 ��$< 	�=���� �
����	 � ���, =�	 
�� >-
���
� �� �	�
����%��� ����
'�� � �����	 �	
���%� �����.

; ����:���=��
	� 
�	
� =��	
�
� �	�������� �� >-
���	
 ��
 �� 	=��< 
���	 „ 	
	�	 5‚ 	� =���� ���:	'��	
. B	�<$����
	 !��� 
���	
 �	���-
��� 
 �	���
� TGU � -'��< �������
� V � 2 (	��=�	 V � 9V� 2). ���	�����%&�� 
����	 �	
�����'�� �� >-
���	
 „ ���<����� �
���P ��������� 	�	�	=
� 

�$�=��
� � ��������	��	�	 ���
��, !�������� 
	��. Q ��$�� �	���-
����� �� >-
���	
 
 �����	
�� ���$
��, 
�
 � 
 ���:���=��
�� ����� „ 
ˆ5‚ 	� 	�&��	 =���� 
���	
, 
 lamina propria „ 	
	�	 10‚, � 
 !������� 
�������	� 	�	�	=
� 
�$�=��
� „ 20…25‚ (� ��$�� ��
	�	��� ����� „ 
�	 60…70‚). ; �������	� 	�	�	=
� 
	����	�	���� ����� �� >-
���	
 �	���-
����� ���<$� „ 15…20‚, 
 !��������� „ 	
	�	 15‚. /��������<��� 
�� >-
���
� ��$�� ���%� ���������% �	�:	�	��% (���������� �� >-
���
�). 
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&
�. 3.:;. ����	��=��
�� 
	��� !�����'�� �� >-
���	
 �� ������ ��$�� 
 !����	-
���<�	� ����	��. Q
����� 	��	
��� 
������� �������	�
� V � - � V � -���	
 !�����-
��%&�� 
���	
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Q =��	
�
� �	�������� �� >-
���	
 
	 
��� ���
����� �
���� ����, =�� 
� ��$��. >�� �� ����� ������&���
����� �	
�����'�� �� >-
���	
 
 
���<���	� !������� „ ��
	�	����	��<, �� ��
���&�� 	� 
��	
	� ���-
�������	���. �� >-
���
� ���<����� �
���� ������&���
���	 �
��%��� 
�	�	�
��� 
���	
, ������
$�� !�� �
��� 
 !����	���<�	� ����	��. C� 
!�	� �
������<��
��� ���	�������� 
 ��� �� >-
���	
 � ����
������ �	���-

	� TGUP � =��	
�
� 
 
	�� ��������
�%� >-
���
�, �	�����&�� 
 c	���
� 
TGU V�3, 
 ��������� 	�	�	=
�� ����	��
��
�	�	, ��������	��	�	 ���
-
�	
 � ���
� „ V � 4, 
 �������	� 	�	�	=
� 
�$�=��
� „ V � 5, 
	 
�	��=��� 
���:	����� 	������ „ V � 2 � V � 5.

����
������ �	
�����'�� �� >-
���	
 	����	
���� !
��������� �		�-

����
�%&�� ���	
��	
�� ��'���	�	
 „ GGU9 (�����
��%� �����'�% 
!��� 
���	
 
 �	�
�� 
�$�=��
), ��U4, GGU10 (��	�	���
�%� �����'�� 
 

	�� � ���
��). ����� �� >-
���	
 
�	
� ‡80‚ !
���������%� ���	
��	
�� 
��'���	� GGU5, =�	 ���� �� 
	��	��	��< ������	
��< 
 	=��� 
	��������. 
� ����	� ��	�	��, �� >-
���
� ��������� 	�	�	=�
 ��� �
��
�'�� !
�����-
����%� GGU7 � �������%� 
 >-�	�� ���:	����� 	����	
. *����	 �	!�	�� 
	�� ��	�	��� 
 ������&����� 
 ���:	���	� �
��� � 
 	����������� 
�����'��� �	��� ������	
��< 
	 
�	��=��� ���:	����� 	�����, ����	��� 
�� �	, =�	 ��	�	��	��< !��� 
���	
 
 ��'��
���'�� 	=��< 	�����=���.

�
������ 	 �����������	���%&�� ��	�	��	��� �� >-
���	
 
����� �
��-
��. �	�
	�<
� 
�������<�	��< �� TGU ��
���
�, ���
�� �������	
, ����	�-
��
����� � ��	 �	�	&<%, �	���� ���< 	�����=�����. ?	��	
���	 �	
�-
���� ��	�	��	��< �� >-
���	
 ����	���
��< �	��
��� >10J>22 „ ��	��
�� 
��
�����=��
�� ���	
 \]G (����
����	 	� �������������� 
 ��� �����-
�	
). C���
	 !�� �	��
��� ����	����� ��$< 0,2…2‚ �� >-
���	
. �	����%�, 
=�	 !
�	������� ��������� �� >-
���	
 ������ ��
�	���� :	�:	��	��-
���, �	�����&�� ��	�����������	:	�:���, ��������, ���	
 �#;-��. 
�	�
	�<
� �	�<$����
	 �� >-
���	
 ��$��	 GK4 � GK8, 	�� ����	���%� 
������� ��� �=����� 
	��'���	�	
, �.�. ��� 	�����=���� �	 \]G. ; �
��-

�'�� �� >-
���	
 �� �=���
�%� 
	���������%&�� �	��
���. �� >-
���
� 
��	�	��� ����	���
��< ��
�� X^\X � �	�	&<% TWU-1 � TWU-3, 
	�	-
��� 	�� !
���������%�. �	�	��	 ������
����� 
�������, 	�� ����	���%� 
������	���� �	��
��� \IG � �	�	&<% NOZ2K � NOZ2JGK94.

�	
����	, =�	 �� >-
���
� 
��	���%� �	 
������ ���� 4 :��
'��P
�=���
�%� 
 :	����	
���� 1-� ����� ������	� ��&���, ����� �	�< 
'��	�	
��=��
�� 
���	
f
	�����=�
�%� =�������	 �������
��� �������� 	�
�� � ���	�����-
��%, 
������� 
 
�=���
� �������	���� >-
���	
f
�������� 
 ���:���=��
�� ����, ����%� �	�< +�� (�� ����������-
�������%&�� ��	�	��	��<, �	 �	��=����� in vitro ������, �	�	���-

��� � ��
	
	� ���������� 
���	
)f

 ���<����� �
���� �
��
�	 
����	�����
�%� � !��������<���� 

���
���, �	������
�� 
���
���	��< � :��
'�	���<��% �
��
-
�	��< �	������� � ��	�	���
�� ��������'�� !������� ��� ��	 �	
-
���������.

��
 ��� 	���=��	, �� >-
���
� �� !
����������%� 
	��'���	�� GK4 � 
�����	�������% :	��� GK8 �� . C���
	 20…30‚ (
 ��
	�	��� ���=��� „ 

…

…

…

…
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�	 60‚) �� >-
���	
 �	�
	�	 
�$�=��
� ����� �� �	
����	��� �	�	����� 
GK8�� . /�� 
���
� 	�����%� 	�	��% ����	����'�%. ; �	���	� 
�$�=-
��
� �� �	�������� ���=����<�	 ���� „ ����� 5‚. Q =��	
�
� �	�	����� 
GK8��  !
������������� �	�<
	 �� �� >-
���
��. Q ��$�� 
��
��%� ��
�� 
GK8��  �� >-
���
�. �		��	$���� �� P �� >-
���	
 ����� GK8 ��  >-���:	-
'��	
 ��$�� ��
�	 2 P 1. GK8 ��  �� >-
���
� �� ������� ������:�'��	
��< 
� ��$��, �	�����&���� 
 ������<��� ���	
���

C��	�����<�	 ��	���	������ !��� 
���	
 ��� ����	�	 ������. �� 

���
��� �	������, =�	 �� >-
���
� �� ��	���	��� 	� >-
���	
, ������	-

�
$�� �� ������ 
 !����	������. ��
����	��< �� ���
���� 	� ������ 
		�-
&� ���
�� �	� �	������. �����	�	����� 	� �� ���
���� 
 
����	���=�� 

�$�=��
� (��. ������ 3.4) �� �	��
�����	�<, 
�
 �� �	��
�������< ���-
�������	��< 
����	���=�� 
 '������<��� ���:	����� 	������. ; �	 �� 

���� �	���
�%� 
	��	��	��< ���
���� GK8 �� M >-
���	
 
 
�
��-�	 ������ 
�=���
�� ���:	���	� �
��� 
�$�=��
�. ; ����	�&�� 
���� �	��� �
�	��� 
�=����<, =�	 
���
�-����$���
����
� GK8 ��  >-
���	
 �� ��
	�	�	� 
���� 

��-��
� �	�����%� 
 ����� � �	
���%� ��	, 
	��	��	, �� ������ KN3, �.�. 
�	��� �������	�
� ���	
 >�U. C ��
����	��� !��� 
���	
 	� ������ �	
	��� 
�������� �� =���� � ���!
�	���	
����� ��$��, � ��
�� ����=�� 	�����-
������ �	��:�
�'�� �� ���	
 (��������, ���������	
���� ��
	�	��� �� 
���), 
	�	��� 	��=�	 	��&���
��%��� 
 ������ � �	!�	�� ���������
�%��� 

�
 ���
��� 
���	
, 
	�	��� 	���������	� 
���� ���	�����< 
 ������. 
�����	����%�, =�	 ����� !�����'��� �� ������ !�� 
���
� !
���������%� 
GK122 (� -'��< IW-2J15U) � ���	
��	
�� ��'���	� GGU9, 	�������%&�� �� 
�	������� 
 ��������% 	�	�	=
� 
�$�=��
�.

#��������� :��	��� ���������
����� 
���	
 GK3 MGK8�� M�K2 -GK5-

GK28-GK4MJ-. ; �	���
� TGU 
����	 ������ 
 2 	�� �	������ �	�	����� 
Fc� UI � J Fc� UI �  ��� �����	����� 
 JFc� UI � . C�
�� 
���	
 �� ������� ����-
��
���o
�� �	 ��
�����=��
�� �	��
���� \]G-I, (
	��	��	, �	 ˜a ��� 
>W). /�	 �
������<��
��� 	 �	�, =�	 �	�	����� GK8 ��  �� :��
'�	������ 
 

�=���
� 
	��'���	�� (���=� 
���
� ����	���
��� �� �������, ����������-
���� 
 �	���
� �	��
��� \]G-I). "�	 :��
'�� �	 ��� �	� �� �����	
����. 
; ���������� TGU !�	� ����	����'�� �	�����%��� ���	���'�:�=��
�� 

�	�� (
 !�	� 	��	$���� 	�� ����
� 
 �������	���� >-���:	'���� � 
NOT-
���
��). GK8 �� M �� >-
���
� !
���������%� ��'���	��, ����
���-
��� ��� NO-
���	
 (��. ������ 2.4.3), � ����	���%� ������	���� �	��
��� 
\IG^JS. � NO-
���
��� �� �������� � �	 	���	����<��
	, =�	 
 
�=���-

� �	��	�����=��
	�	 :�
�	��, 	�������%&��	 =������	��< !��� 
���	
, 

�������� IW-15.

��
 � 
���
� ������ «��
�����=��
��» ����	����'��, GK8 M �� >-
���
�, 
	�����%� 	��	
������	 �
	���
��� !::�
�	���� � �������	���� 
���	
. 
GK8M �� >-
���
� 	��	��� 
 
���
�� ���
	� ����� ��&���. �	 �
	���
�� 
!��� 
���
�� ����
� ��
	���<��� GK8 M �� T-
���
� =��	
�
�.

>�
�� 	����	�, �	����'�� >-���:	'��	
 �	��� �����	�����, =�� �	��-
��'�� ;- � NO-
���	
. >�
�� �����	����	��< ��	�
������ �� ������ ��	
-
���P ����
���� �����������	���%&��	 ��'���	��f 
	��'���	�	
, �=���
�-
%&�� 
 ����	���
���� ��������f �����
����	��� :��
'�	���	
���� „ 
!::�
�	��	� ��� �������	��	�f �	
��&���� :��
'�� >- � NO-
���	
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� �.�. H����	����	��< >-���:	'��	
 �� 	�����=�
����� ����		������� ������-

����� ����	����'��. ���� (��. ������ 3.5.3) ����� �	
����	, =�	 
 ��	-
'���� ������	�	 	�
��� �����	����	��< >-
���	
 �	�	������<�	 
	�������� 
�� �=�� :	����	
���� !::�
�	���� ����	����'��, ���
��� 	����	�, 
 
�������� GK4 M :��
'��.

3.4. ����	H 
""�		�� �
���"H

 C����� ������	� ������� =���	 ����
�%� ���:	������ 	�������. 
/�	 	����	
���	 ���, =�	 ���:	����� (� �� ����	�����) 
���
� ���-
��%��� ��� 
��	������ �
	�� :��
'�� 
 ���
���	=��� 
	���
��� �, 
����	
����<�	, 
 	������	
����� ����
�����, �	
�����%&���� 
 ���'����-
���	
����� 	������.

@��:	����� 	����� �������%� �� ���
�=��� ('������<���) � 
�	��=-
��� (����:���=��
��) (��. ���. 1.3). � ���
�=��� 	��	��� ���:	����� 
	�����, 
 
	�	��� ��	���	��� ���
���� ���:	'��	
, 
	 
�	��=��� „ 	���-
��, 
 
	�	��� ���:	'��� �������%� �
	� :��
'��. /�	 ������� ���	
�	, 
��
 
�
 
 ���� ���=��
 
 	��	� � �	� �� 	����� ��	���	��� 	�� ��	'����. 
>�� �� �����, 
����� ������� 
������< �	������%&�% :��
'�% 	�����, 
	�������%&�% ����������	��< ��	 
 �	� ��� ��	� 
����	���. C�&�� 
����
�������
� ���:	����� 	����	
 �������
���� 
 ����. 3.16.

����
!� 3.1;.  C����� ������	� �������

+���	 Q���
#	�� �
���� +�	
�	�� ��
!����

\�	����*	�� (����
#	��) �
�-

�	�� 
���	�

>���� �	��������<�	�
����� ���	��. 
/��������<��� ����
����. 
����
� 
	���	�	��	
	�	 ��	-
���	������ „ �������%&�� 

 ��	'���� �	���
���� ���:	-
'��� (�	��
��%&�� �	�<$����-

	 „ >-
���
�)

�	���
���� � ����
'�� >-���-
:	'��	
. �������	�
� V-���	
 
T-
���	=�	�	 ��'���	�� � 
:	����	
���� �����������	�-
��%&��	 ����������. ��
��'�� 
���	���<��� :�
�	�	
 (�����-
��, '��	
���)

���
� D��-
��'�� (� ���'f 
����	� „ 
� �
�=���)

@��:	!��������<��� ����
��-
��. @��:	����� 
���
� „ 

 	��	
�	� ;-���:	'���f 
��������
�%� � >-
���
�

�	���
���� ;-���:	'��	
. 
�������	�
� V-���	
 �����	��	-
�����	
 � :	����	
���� ����-
�������	���%&��	 ����������

�	����� �	�� �	��������<�	�
����� ���	��. 
���
�
�%&���� 
���
� 
�	
�. 
������ ���:	'��� � ��������-
=��
�� 
���
�

���
���� 
���	
 
�	
�. ; 	���-
�� �������
���� !::�
�	���� 
���:	'���, ��������=��
�� 

���
�

��
�
#	�� �
�-

�	�� 
���	� (
	������
�
��		��)

@��:���=��
�� 
����

�	��������<�	�
����� ���	��, 
�	�����&�� ���������� 
���
� 
(������������<��� 
 >- � :	�-
��
������� 
 S-�	���). >-
���-

� 
 ����
	���
��, ;-
���
� 
 
:	���
����, �� ����< 
 	����<-
��� �=���
�� 	�����

��������'�� ��������, �	���
-
����	�	 �	 ���:	������ 
����� ����������� 
���
�-
��. C��&���
����� 
��� :	�� 
���
�=�	�	 ������	�	 	�
���. 
D	����	
���� !::�
�	���� 

���	
 � 
���	
 ������
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+���	 Q���
#	�� �
���� +�	
�	�� ��
!����

�������
� B���� ���<�� �	 ���	���% 
����	��=��� ���:	�����. 
�	������ >-, ;- � NO-
���
�. 
; 
����	� ���<�� ���	���-
��%� ����	����� � !����	-
����� 
���
�f �� �����	'�-
�	
 „ ��������=��
�� 
���
� � 
������. ; ��������<�	� �	��, 
�������%&�� ����% � 
�����% 
���<��, �	
��������� ����	��-
��'�� \qS-
���	
.

D��
'�� ���	� ���<�� ����	-
��=�� ��
	
	� ���:���=��
�� 
���	
 � �	� �����'��, =�	 ����-
��� �	���
������ 
 �������
� 
�����	������ �����. B	��� 

����% �	�< ����%� NO- � 
NOT-
���
�. ������� ���<�� 
�=���
��� 
 �	��	����� 
���	
 

�	
�, �	����� ��
�		
������� 
��� 
���	
 ������ � �������	-
	�����%&�� 
���	


J
�-

�	�� ��
���	
� (	�
	������
�
��		��)

�����	
� 
���$
�

�	 ����
���� ����	��=�� ���:	-
�����. C������� 	� ��	�
��� :	�-
��
������� !��������, �	���-
��&�� #-
���
�, =���� 
	�	��� 
�	������� �������. ; ���	��&��-
�� �	� ���� 
��	�� ��������
�%� 
���������� 
���
�, ��
�	:���, 
>- � S-
���
� ������.

��	�	��� ��=��<��� �	����� 
���
�=�	�	 ������	�	 	�
�-
�� �� ��������, �	�����%&�� 
=���� #-
���
� (	�
�� ��
��-
$����� 
 ����	���<��� ���:	-
�����), 
�	��=��� �������� 
	�
��

#�������� H����� ���:	����� :	���
�-
�	
, �	�����&�� ;-���:	'��� 
(���	�����%� Ij^ M 
���
�)f 
 
	
������� „ >-���:	'���, 
����	����� 
���
� � �.�.

�
	������ ���:	����� ����
-
��� 
 
������ �������<��� � 
��&�
������<��� ����� 	���-
�	
���	 
��	
	� ��
�	��	� 
������
	�. ����< ��	���	��� 
��=��<��� �	����� ���
�=�	�	 
������	�	 	�
���, 	��&���
��-
���� 
�	��=��� �������� 	�
��

"����=��� 
:	���
���

����
����, ����	��=��� ���-

�=��� :	���
���� ���:	��-
��� 	����	
. ���	�����%� Ij^ M 
;-
���
�

*��'��'�� ������	�	 	�
���

�����	���=� ���	�����%� GK3 -GK4MGK8- 
>-
���
� (
���
�-����
�	�� 
���:	����� �
���� „ WTIG).

*��	=��
 
���	
-����
�	�	
 ���-
:	����� �
����. D	����	
���� 
�	
�� ���:	����� �	� 
 ������-
��� 	�	�	=
�� 
 �	�������<�	� 
����	��

+������
� �	������ 
	��	�	������ ���-
:	����� :	���
��	


L���< ����	� :��
'�	���<�	� 
������� ��
	���<�	�	 ����-
������f 	�	�	� ���������=���� 
�������
�� ����
����	

9
--��	�� �
�-

�	�� ���	*

��������� 	�	-
�	=
�

���	�����%� GK8 M �� >- 
���
� 
������ � GK8 �� M �� >-
���
�, 
��::���	 �������������� 
����� !��������<���� 
���-

���

D	����	
���� ���
	� ����� 
������	� ��&��� � ���'��'�� 

�	��=�	�	 ������	�	 	�
���



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���344

��	�
���� ����. 3.16

+���	 Q���
#	�� �
���� +�	
�	�� ��
!����

�	�� �� >-, GK4 M � GK8 M �� >-
���
� 
������, ����	�	������ ����� 
!��������<���� 
���
���

���
�� ����� ��&���, ���'�-
�'�� 
�	��=�	�	 ������	�	 
	�
���

�����:	- 
����� 	����� 
(��=��<, ���
�� 
� ��.)

����		������� ���:	'���, 
 
�	� =���� � ��	��=��� :��	��-
�	� (��������, GK3 MGK4-GK8-)f 

 ��=��� ���	�����%� NO- � 
NOT-
���
�. >- � ;-���:	'��� „ 

 	��	
�	� 
���
� ������

*��'��'�� 
�	��=�	�	 �����-
�	�	 	�
���. ����
������ :��
-
'��

3.4.1. ��#��G�(� ���E����(� �#���(
  � ���
�=��� ���:	����� 	������ 	��	��� 
	����� �	�� � �����. 

�	����� �	�� 
��	����� �	��� $��	
�� :��
'�� „ 	� ������ 	���-
�	� ���	�	!�� � 
 ��� 
��
��%� ������ ���:	'��� (	�	����	 ;-
���
� 
������). �	����� �	�� 
	
��
����� 
 �������� ��	'����, 	�	����	 ��� 

�	��=�	� ������	� 	�
��� 	� 
�������� 
�
 	���� �����	������, 
 ��� 
�������%��� 
����� �	����� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
���.

3.4.1.1. Q
��	�� �
��
  Q 
��	���� ���
	����%&�� 
 
	���	� �	��� �	����	�	=��� 
�	
��
	�-

��� ��
	�	
�� 
���
�. ����� ��&���
	
��	 �������
����� 	 �	
�����'�� 
��
	�	
�� 
���	
 � ������ ����$���
����
	
 ������&���
���	 
 ����-
:���=��
	� =���� ��	�
��� 
	���	�	 
�����, �	 ����
��� ������	
���� 
�	
�����, =�	 ��
	�	
�� 
���
� � 
���
�-����$���
����
� ��
�	����	 
������������ �	 
���� 
	���	�� �	���. ����
� �����=��� ���	
 ���-
�������%��� 
 
��� 	���	

	
. �����	��%&���� � �	���
�%&�� 
���
� 
����	����%��� 
 ������, 	��������� ����
�������� 
���
���. �	 ���� 
�	���
���� 
���
� ��	�
���%��� 
 '�����, ��� ��	��
�%� 
 �����	��� � 
�	�����%� 
 
�	
	�	
.

�����	���� 
	����� �	�� 
 
�=���
� 	����� ���:	�	!��. �� �	�% 
���:	����� 
���	
 
 ��� ����	����� 10…15‚ ���	�	�����&�� 
���	
. 
����� ��� 60‚ „ �	���
�%&�� 
���
�, � 	����<��� „ ������ 
���
�, 
�	�	
�� 
 !�����'�� ��� �	�����
$�� �� 
�	
	�	
�. Q ��$�� ������
-
�	 
	����� �	�� �	
����� 	
	�	 50‚ 	�&��	 =���� ���:	����� 
���	
. 
C������� ����	
 ���:	'��	
 �� 
�	
� 
 10 ��� ���<$�. �	�������� 
 

	���	� �	��� ;-���:	'��	
 
�$�, =�� >-���:	'��	
 (65…70 � 20…30‚ 
�		�
����
���	).

����� 
���	
 ;-���� ���	�����%� ���-;-
���
�, �	�����&�� µ-'��< 
�����	��	������ 
 '��	������ (� =��	
�
� „ 5,8‚), �	��� 
�
 ;-
���
�, 
����&�� Ij\ �� �	
����	���, �	���
��%� 2,5‚ 
���	'��	
 
	���	�	 �	���. 
; 
	���	� �	��� ��������
�%� ;-
���
� ������, �	�����&�� ���������� 
IjZ ��� (���=����<�	 ����) Ij^ (
���	 1,3‚), � ��
�� ��������=��
�� 
���-

�-�������	��	��'���� (1…2‚). ;-
���	=��� 
��
< 
�	
��
	����� 	���=�-
���� 
��	
	� ��	��
	�����<�	��<%P �� ���
� 
 
	���	� �	��� 	��������� 
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�����

���=����<�	 �	�<$� ;-
���	
, =�� ��	��	���	 ��� 	��	
����� �	����-
'�� ;-���:	'��	
 (� ��$�� „ 20…50 ���). C=��< ��	�	 
���	
 ������ 
 
��	'���� �������	�
� ���	
 �����	��	�����	
, � ��
�� �� ������ �����-
��� ;-
���	
 
 ��	'���� 	���'����<�	� ����
'�� 
������
�� 
����
	

� 
���	���'�:�=��
�� 
�	�	
.

����
� >-���� �������
��%� ��
�%=����<�	 ������ ���:	'���, �	���-
��%&�� �� 
�	
	�	
�. ���	�����%� (60‚ 	� =���� GK3 M 
���	
) >-
���
� 
��	��=�	�	 :��	���� GK3 MGK4-GK8-, ��	���� � >-
���
��� ��=���, �	 
�� ������=��� ��. ?	���
�����, =�	 !�� 
���
� ���
�
�%��� 
�� ������. 
����� 	��=��� >-
���	
 GK8 M 
���	
 �	�<$�, =�� GK4 M 
���	
P �		��	-
$���� GK4 MJGK8M 
 
	���	� �	��� �	���
���� 0,5…1,0 (
 
�	
� „ 1,5…2,0). 
C�� ���� �	�	�	�	�����<��� 
���	
 ��	���	��� �� 
�	
�. *� ��	��=�	� 
�		��	$���� 	�E����%� �����=���� 
 ��	�	��	��� 
���	
 !��� ����	��-
��'�� ������	
��< 
 
	����� �	��. �	��������� >-
���	
 (
 �	� =���� 
�������� ���	'��	
) 
 
	����� �	�� ���=����<�	 �����
����� ��� �������, 
=�	 	�E����%� 
������� ��%
	
	���
	��	
.

�	��&���
	
���� 
 
	���	� �	��� ���
�
�%&���� � ����	��&�� �� 
�	
� 
������ :	�� ���:	'��	
 �
������<��
��� 	 �	�, =�	 
	����� �	�� �	
��&��� 
������
� '������<�	�	 � ����:���=��
	�	 ���:	���	�	 	����	
.

3.4.1.2. �
���
 >����, ��� 
��	=
	
�� ������, ����	�	��� �� ��
	��
	� �������. 

Q =��	
�
� � �	�<$����
� ���
	����%&�� 	� �	��	�� �� �
�� �	���, � ���' 
� ��
	�	��� ���
	����%&�� =���	 �	��� ���=����<�	 �	�<$� � 
��<�����.

?	��	� 
���� :��
'�� ������ ���� ����
�����, �	�
	�<
� ��	 �������� 
� 
��	���� ��
	���� �� ���
	���	 
 ���<����� �	������
���. >	�<
	 
 
1961 �. �
��������
�� �����	�	� ?�. #����� ( J.F.A.P. Miller) �����	
��, =�	 
�������� ������ � �	
	�	������� ��$�� ���
	��� 
 ����$���% ���
���� 
���:	'��	
 „ �� 
���, �	 �	�<$����
�. >�
 ��� �����	
��� :�
� �����	-
����	��� ���:	'��	
 � ���� 	��������� �	����'�� �������
������ ��� 
>-���:	'��	
, �.�. ���:	'��	
, ���
���� 
	�	��� ��	���	��� 
 ������.

	�������� ����
�
>���� �	��	�� �� �
�� 	��	
��� =����� „ 
	�� � �	��	
	�	 
�&���-


�. ; 
	�� 
�����%� ��������, ���
���������� ��	�, ����	
�% 
	�� � 

	���
	����������% �	�� (��� 
	���
	���������	� �	=�������). >���� 
�	
��� �	��������<�	�
���	� 
�����	�, 	� 
	�	�	� 
����< 
	�� 	��	��� 
����	�<
	
�� �����	�	�
�, �������%&�� 
	�� �� �	�<
�. #	��	
�� =���< 
������ �� ��������� �� �	�<
�. �	���
	���������	� �	=������� ������ 

	�	���� ������, 
 
	�	��� 
�	��� � 
��	��� 
�	
��	���� �	���� � ���
�. 
�	�������� ���< ������ ����� («������� 	����»). ����	��� 
���� 
 :��
-
'�	���<�	� 	��	$���� �	��
���������� 
�����, =���� ����
� 
	�	��� 
 
����� ��	��
�%� 
���
�-����$���
����
� � 
��	��� ������ >-���:	'�-
��. �������=��
� ���	���� ������ 	������	 �� ���. 3.57.

H���	�	��=��
� ����� �������
���� ���:	!������� �<��� 	����. 
C� ����� ������	���% ����
����, 

�%=�%&�% 	��=��% �	��������<-
�	�
����% ���	��, !��������<��� ����
���� � ���:	����% �	���
��%-
&�% (����. 3.17). /��������<��� � �	�<$�� =���< �	��������<�	�
����� 
!������	
 ������ ���%� �����	� ��	���	������. @��:	'��� ������, 
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����
����� ���	'�����, � ��
�� ��
�	:���, ���������� � ��=��� 
���
� 
��	���	��� �� 
���	
-����$���
����
	
, �������%&�� 
 !�	� 	���� �� 

	���	�	 �	���. >��	'��� =������	 ���	�����%� � �
��%��� �������	���-
�� !���������, �	�
	�<
� �	��
��%&�� �	�<$����
	 �� �	
����� ����� 
�	 ���� �	���
����.

�	��������<�	�
����� ���	�� :	������� 
������, ����	�<
	
�� 
�����	�	�
� � ����
��
�����	� ��	�������
	. ; �	������� �	�������� 
:���	������, �	��������<�	�
����� 
	�	
��, ��
�	:���, ��=��� 
���
�, 
;-���:	'���, �����	:���. ?	�� �	��������<�	�
���	�	 ��	�������
� 

 ������ 	=��< ��
���
�. C��	
�	� 	�E�� 	����� �������� !��������<�	� 
(
���������) ��	�������
	 „ �=���
� ������, 	�����=����� !��������<-
���� 
���
��� � �����<�	� �������	�. /��������<��� 
���
� 	�����%� 
���������� 
��
�� „ !��������<��� ����
����, 
����� 
	�	�	�	 ��	���	-
��� 	��	
��� �	�����, �
������� � ���
����� >-���:	'��	
. >�
�� 	����	� 
!��������<��� �	���
��%&�� ������ :�
��=��
� �������
���� ��������� 
	�����. ; !��������<�	� 
��
��� 
	���
	���������	� �	�� �	�������� ��
-
�	:���, � 
 �	��	
	� 
�&���
� „ �&� � ���������� 
���
�.

���'�:�=��
�� :��
'�� ������ �	��	�� 
 	�����=���� ���
���� (�	���-

����, ����
'��, ��::����'��	

�) >-���:	'��	
. ; !�	� �������
	
��� 
������&���
���	 !��������<��� 
���
�. C����������� 

��� 
 !�	� ��	-
'��� 
�	��� �	��������<�	�
����� !������� � ���������� 
���
� ������. 
?	
������<��
� �����=�	�	 ��	���	������ ���:	����� � !��������<��� 

���	
 ������, � ��
�� ������ 	 ����	������ ������	�	 !������� ���� 
�	��=��� 
 	����� � ���
��	
	� �����������'��� 
���	
 !����	�	
 
�� 

����
���$
��
)�
���
��$
��

�����


����
��:
���#��"�
�"

��"*��

+� ���

9�����

0
�#�

���#��"�
��
)�
���
��$
��

�����


0
���
��
6�
���
�
��

�����
7

/�
��
�
��
�����
0��$��

(�����" ������� 


0�����#�����
�

���
#�

��

����#��

&
�. 3.:<. ����� ���	���� ������ (�	 Janeway C.A., 2005)



3473.4. )���	� 
���		�� �
�����

� �������	
, � ��
�� � 
��<��
��	
����� � �������
	� ��=���� 
���	
 
«��
���
�» ������.

*�
������� ����
���� .�������
/��������<��� 
���
� ������ ��	���	��� �� !��	����� 3…4-�	 ��	-

�	=�	�	 
������ (��&���
	
�
$�� �	 ����
���	 
������ �������
����� 
	 ���$���	�, !��	������<�	-!
�	������<�	� ��	���	������ ������	�	 
!������� 	�
������	). ; �� ���
���� �=���
��� ���
��� ������<, �����&�� 
���	=��
	� ����
�	�	
 ��::����'��	

� !�������. ��	�� �	�	, 
���
�, 
��	���	��&�� �� ��������� ���
�	�	 ������, �������%� 
 ��=��	
 ����-
�� (��
	�	��� �=���%�, =�	 �� ��� ���
�
�%��� 
���
�, ��	��'���%&�� 
����	�	��	��). ;����� �	��������� ���	 	���������� 	�&�� 
���	
-
����$���
����
	
 
	���
��<�	�	 � ���������	�	 !�������. �	����
� 
!��� 
���	
 �	� �	=�=��% 
������ ���
	��� 
 ���
���% !
�	��=��
	�	 
������	�	 !�������.

����
!� 3.1<. �����:	����� 
���
� ������

�
� 
����
�

&��	
�
�0 
	
��


J
���
0 
��!
�

B������ ��
����� $�	�!



/�
���

���
�<

���
 


���

�

���
����- 
������

���
��- 
�������� 
�	�� 
	��

��5 -

��8 Mf 
\]G-II, 
WF^-3, 
IG^\-1, 
VG^\-1

H	��	�� ������P 
�������, � 1-���	-
���, ���	�	!���. 
A��	
���P IW-1 � , 
IW-1� , TNF � , IW-6, 
IW-7, WIF, IW-8, GbGW9, 
GbGW10, GbGW12, 
GGW1, GGW2, GGW5 
GGW11, GGW17, GGW19, 
GGW21, GGW22, GGW25

?�::����- 
'��	

� ���	-
'��	


�	���- 

��<���, 
 
�	� =���� 

���
�-
���<
�

�	�� 
������

��5 -

��8 Mf 
\]G-II, 
WF^-3, 
IG^\-1, 
VG^\-1

A��	
���P IW-1 � , 
IW-6, IW-7, Z\-G[F, 
[GF, �bGW12, GGW25 

?�::����- 
'��	

� ���	-
'��	
, �	�	-
�����<��� 
����
'��

#����- 
������

#	��	
	� 
��	�

��5 M��8 -f 
#��-II, 
�K80, 
GK86, 
IG^\-1, 
VG^\-1, 
WF^-3, 
GK40

H	��	�� ������P 
�������, � 1-���	-
���, ���	�	!���. 
A��	
���P IW-1 � , 
IW-1� , TNF � , IW-6, 
IW-7, WIF, IW-8, GbGW9, 
GbGW10, GbGW12, 
GGW1, GGW2, GGW5 
GGW11, GGW17, GGW19, 
GGW21, GGW22, GGW25

?�::����- 
'��	

� ���	-
'��	
, 	���-
'����<��� 
����
'��

����
� 
����' 
H������

#	��	
	� 
��	�

GO5MGO8-f 
\]G-II

T[W^ ?�::����- 
'��	

� 
�������	���� 
T-
���	
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��	�
���� ����. 3.17

�
� 
����
�

&��	
�
�0 
	
��


J
���
0 
��!
�

B������ ��
����� $�	�!


#

���
	��

���
 


���

�

?������- 
��� 
���-

� (���-
:	����� 
� ����	-
�����)

#	��	
	� 
��	�

\]G-II, 
GK80, 
GK86, 
GK40, 
TWU, 
GK11�

#���	����� „ 
IFN � , IW-12, GGW10, 
GGW17, GGW 25, 
���:	����� „ GGW4, 
GGW10, \-G[F

C���'����<-
��� ����
'�� 
���	'��	
, 
��::����'�-
�	

�

#�
�	- 
:���

�	���
	-
�����-
������ � 
�	��	
	� 
��	�

GK14, 
IFN � U, 
VW^-4, 
GK40, 
TWU

IW-1, TNF, IW-6, ��	-
���������� Y2

?�::����- 
'��	

� 
���	'��	
, 
���	=��
 
'��	
��	


#�	����� 
���
� #	��	
	� 
��	�

^cGhU TNF � , IW-8, IW-6 ��	��:�- 
��'��, ��:-
:����'��
	
� 
���	'��	


D���	������ ;��!����- 
����<��� 

	�����-
����

IG^\-1 [GF, IW-7, Z\-G[F, 
Flt-3-W, WIF, IW-6, 
IW-1, FZF, ��	�������-
��� Z, ��	�������-
��� F , TFZ � , GbGW12

#�����=��
�� 
:��
'��, 
���	=��
 
'��	
��	


D	����	
���� � ���
���� ��
���	
 ������ � �	
�����%&���� ���	� 
��
���
� ����&��	
����� ����� 
	���	�������� 
��
��	� ��::����'��	-

	=��� :�
�	�	
 (]o‹a3, Xa‹1, Xa‹9, Yya1 � [i‹1), !
������������� 
 ��	-
�	=�	� !��	����� (���. 3.58). ����	��� 
����% �	�< ����%� :�
�	�� ]o‹a3 
� ���9, 	������
�� 
	�	��� ���
	��� 
 ������. D�
�	�� ]o‹a3 �������
�-
%��� �	�< �	��'�	����%&��	 ������, 
	�	��� 	��������� �
��< ��
���
� 
��������	
 ������ � ����&��	
����� ����� � 3-� ��	�	=��� 
�����	�, � 
:�
�	� ���9 	�
�=��� �� 	�	�	������ ��
���
� ������ 	� ��	�
�. ���������� 
��
���	
 ������ � ����&��	
����� ����� � ��=��	 ��::����'��	

� !��-
������<��� 
���	
 ������ �
���
�%� � ������� �����
���'�	����� :�
-
�	���� „ Fo‹n1 � Zcm2. ��
	��', 	=�����	� !��� ���
���� !��������<�	� 
��
���
� ������ � �� :��
'�	���<��� �	��	'���	��< 
	���	����%��� 
:�
�	�	� Fo‹n1 (Fo‹heak •o‹ N1)f ����'�� 
	����%&��	 ��	 ���� ������ 
	��	
	� ���	�	��� ������ � ��$�� nuke («�	���» ��$�), � 
	�	��� !��-
������<��� ���	�� ������ :	���������, �	 �� :��
'�	������, �	�
	�<
� 
�� ���������� ���:	������ ����$���
����
���. /
�������% ���� Fo‹n1 
����������%� 
 
���
�� ��	�	=�	� !��	����� 
 ��	
 ".10,5 (��

� " 	���-
=��� !����	���<�	� ���
����, '�:�� „ ���
�).

�	�	��=��<��� 
���
� ������	�	 !������� 
���
�� 
��
��%��� �� ��	
� 
".11,5. C�� 	��	
������	 !
���������%� '��	
������� (GO) 5 � 8. L���� 
���
� (".12,5) ��	���	��� �����'�� ���
�� ���:	����� 
���	
-����$���-

����
	
 
 ��
���
� ������. C��&���
������ 	�� �� =���� �	����, 
	�	��� 
�	
� 	������
�%�, � ����� ����	�	 ������&���� 
 �
����. �� ��	������� 
���� �����%&�� ���	
 (�	 ".15,5) ��	���	��� :	����	
���� :��
'�	���<-
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�	 �	��	'���	�	 !��������<�	�	 ����
����� „ �	������� ��	 ���������� 
����
����, ��	���	��� 
��
�������'�� � ��::����'��	

� �	�	��=��<��� 
!��������<��� 
���	
 ������ 
 
	���
��<��� (��8 M) � ����������� (��5 M) 
!��������<��� 
���
�. ; !�	� ����	� �� ���
���� ������	�	 !������� 
���-
%� ����������<��� ��	��
	���� ���
�	�	 ������ =���� ��	��
�� ���	
 Fgf 
(Fibroblast growth factors), Wnt (Wingless), Bmp (Bone morphogenetic proteins) �  Shh 
(Sonic-hodgehog homologue). ����	��� �	��	 ���=��� �	�< �	��	
	�	 :�
�	�� 
FZF (��	��
�	
 ���	
 Fgf), ��
��������	�	 
���
��� !
�	J���	�����. �� 
������ !����� ���
���� ������ :��
'�	����%� :�
�	�� FZF-7 � FZF-10. 
�� !��������<��� 
���
�� ������ !
�������	
�� ��'���	� ��� !��� :�
-
�	�	
 „ FjpU-III•.  ��	��
� ����  Shh ���������� !
�������% :�
�	�� T•‹1 

 !��������<��� 
���
�� ������f ��:�
� !�	�	 :�
�	�� � =��	
�
� ��	�
-
������ 
�
  �����	� ?� ?�	��� ( ���������� ������).

; �	��� �	����� ����	� 	=��< 
����% �	�< ���	������� 
����	�����
�� 
����� !��������<���� � ���:	������ 
���
���, 
 �������'�� 
	�	�	�	 
	��	
��% �	�< ����%� ��	��
�� ���� Wnt. ;�����$� �	����� �	�����%-
&��	 ���
���� !��������<�	� ���	��P

���������� �� 
	�� � �	��	
	� ��	� � :	����	
����� 
	���
	-�����-
����	� ����
���� 	����� (����� 13…14-�� ���
���)f
!
�������� �� !������� �<��� 
 ���
�� :��
 '�	�� �<�	 
����� 
�	��
��.

; ���
�% 	=����< ������� 	������< !
�������% �	��
�� Rajjek � Kelta „ 
������	
 	��	
��� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
 >-
���	
 „ Notch-1 
� Notch-3. �� ����� 
���	� �
	���
	 !�������<��� 
���	
 ������ „ 

…

…

!!

!

!
!

����
���$

�"!0-�

�83R: �R38:

���#��"�

�"!0-� SX!

�
���
�

��"���

�!��������?!
)�
���
��$
�?!������!@11;R

E�������!�
�#�
� �!)�
���
"!
�!)
�������!Q: �! �����
� �!
�����
�!c!#����
��!������!

���
� �! ���
"!Œ!@8;R:^

��
�����

�!�
���
���!Œ!
@11;R:12;R
-�������
"!Wo{n1!6•hn7!Œ!@11;R
=���
����

�!Q:���
��!
���#��#��!Œ!@12;R:1Q;R
<���#�"�
*��
"!Œ!@14!

���
*���
��!
��*�
?
��

•nt
Wgf:1

Wo{nl

LT� V LT� 2� 1

mo{aQ;!Xa{1;!Xa{^;!\ya1;!Si{1

9����>!������!
�
�#�
� �!
)�
���
"!
MTS2P3!
MTS243!
K83KR3

&
�. 3.:8. D	����	
���� � ���
���� !������� ������. C������� ��::����'��	

� 
!��������<��� 
���	
 ������ � �
������� !
������������� ��� '��	
������	
 
� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
. Q
����� 	��	
��� �	����� ������	 ���
���� 
��
���
� ������



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���350

��
��'�� IW-7 
�
 	��	
�	�	 ���:	�	!��=��
	�	 '��	
���, �����&��	 
:�
�	�	� 
���
���	��� � �	��� ���
�
�%&���� ���	'��	
. ���
	�<
	 
�	��� !��������<��� 
���
� ������ ��=���%� !
��������	
��< �	��
��� 
\]G-II, ��	��	����� ��� 	��&���
����� ��::����'��	

� � ����
'�� 

�	�	
 >-
���	
. /�� ���
��� ���=��� !
���������%��� �� !��������<-
��� 
���
�� �	��	
	�	 ��	� (Y.14), � ����� 
	�
	
	�	 (Y.16). D	����	
���� 
����
���� �	��	
	�	 ��	� ��	���	��� ��� �
��
�	� �=����� ����������� 
���	'��	
 � ���'�������	
����� 
���	
, �=���
�%&�� 
 ����	������ 
�	-
��=��� ���:	����� 	����	
 (��. �����) „ WTIG ( Lymphoid tissue inducer cells). 
/
������������� ��� ���������� ��'���	�� �������
� TNF „ �����	��-
��� ���:	�	
���	
 WT �� 2 �  U^NOW (Receptor activator of nuclear factor NF-	 # 
ligand) „ 
����	�����
�%� � �		�
����
�%&��� ��'���	���� �� �����
� 
TNFU �� �	
����	��� !��������<�	� 
���
�. ; �����<���� 
���
� !������� 
��=���%� 
�������
��< 
	����
� ���	
��	
 � '��	
��	
, 	�����=�
�%-
&�� ���
���� � ����
�����% 	�������'�% �	��	
	�	 ��	� � �	����� !���� 
��::����'��	

� ���	'��	
.

��
������ ����
� ����������� �������� � ����������)�
��� 
��"��
 ��������� ������ 
�	
��
	����� 
���
���-����$���
����
��� ��	��-

�	��� �����<��	. >�
, � ���' =��
	 
��
��%� 3 ����	�� ���������, ����� 

	�	���� ��	���	��� ���
���� ���	'��	
 � �� !�����'�� �� ����:�-
��%. Q ��$�� 
��
���	 2 ����	�� ��������� „ 11…13-� � 17…19-� ���
�
!����	���<�	�	 ���
����. � ���
�-����$���
����
�, �������%&�� �� 
:����<�	� ��=���, �	���
�%� 
 �� >-
���
� � 	�����=���	� 
�������<�	�-
�<% >�U, �	
���%&�� ����� �&� 
 !����	���<�	� ����	��. ���
�� 
	��� 
!�����'�� ��	���	��� �� 15…16-� ���
� 
��������	��	�	 ���
����f ���-
=��� !�������%&�� �� >-
���
� �	�����%� 
 
	��, ����� 
 ��������� 	�	-
�	=
� ���
� � ����	��
��
�	� ������� ���	
. ; �	�����%&�� !�� 
���
� 
���	�	������
�%��� �����	. �	��� 
 ������ ��=���%� :	����	
��<�� 
�� >-
���
� � �	��� $��	
�� ���
��	� ���'�:�=�	���� TGU, �	
���%&�� 
����� 
�
	�� �	��� �	������ (�	 13 ���) � ������%&�� �����=��� ������-
��� 	�	�	=
�. � 16-� ���	
 !����	������ 
 ������ ��=���%� ���
�
��<�� 
�� >-
���
�. �� 17…19-� ���
� 
��������	��	�	 ���
���� ��	���	��� 
�	-
��� 
	��� ��������� ������ 
���
���-����$���
����
���. �=���%�, =�	 
�	�	�
� 
���	
-����$���
����
	
, �	�����
$�� 
 ����� 
	 
���� !�	� 

	���, �� �	
���%� ��	, 	������ �����
 ��� ��	=�	� ��������'�� 	���-
�� �	��� ������� � 
	������
�� ����		������� �	
�����%&�� :�
�	�	
. 
Q =��	
�
� ������ !���� :��
'�	���	
���� ������ ��	���	��� ����-
'�����<�	 ��
 ��, 
�
 � ��$��. ��
���
� !������� ������ ��	���	��� 
�� 6-� ������ ���
���� ��	��, ���
�� 
	��� ��������� 	��&���
������ �� 
8-� ������ !����	���<�	�	 ���
����.

�	��� �	������ ������
��
����� ����� �����'�� 
���	
 =���� �����, 
����
������ ��� 
��	���� ��
	����. ����
�-����$���
����
� �� 
	��-
�	�	 �	��� �	�����%� 
 ����� �	��	���	 
 	=��< ���	�<$	� 
	��=���
� 
(
 ������ ��$� ���< 
���	 	
	�	 200 «��$», ��	�	���� ������< �������%-
&�� 
���
�), � ������ 
���
� �� ������ !�������%� �	��	���	. #����'�� 

���	
-����$���
����
	
 
 ����� �������
���� �	
	�<�	 ��	���� ��	-
'���. ������ 
���	 ����� �	���� �	���
���< ���	��
��=��
�� �������. 
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������=� ��
�� ������	
 ��	���	��� ��� �	�	&� GbGW12 ([KF-1), ��W25 
(TYGO) � ��
	�	��� ������ ���	
��	
, ��	��'������� !��������<���� 

���
��� ������. ?�� 
	�������� ��
�� ������	
 �� �	
����	��� 
���	
-
����$���
����
	
 ���%��� ��'���	�� „ �bGU4, ��U9 � ��U5. B�	
��� 
!��� ��'���	�	
 ���������� ���������� ��������� ������.

>���� ��	���	
�� 	� ��	��
�	
���� 
 ���	 
���	
 ��
�� � �	�	&<% 
�����	����=��
	�	 ���<��� (���. 3.59). /�	� ���<�� �	��	�� �� ���� 
	�-
�	����	
P ���
�� „ !��	����� �	��
���������� 
����. #������%&�� 

���
� ���	�	��
�%� ��	 ����	���� 
�����	�� � 
���
��� !��	����� �	��-
�	
 ����	���
���% �	��
�� �������. Q����	
���� �	�< 
 �������'�� 
��-
�	
-���$���
����
	
 
 ����� ����
���	
 W � �, � 4-��������	
 (VW^-4 ��� 
� 4� 1, � 4� 7). ��'���	�� ���
����� ��������	
 „ :���	��
���, VG^\-1 � 
\akG^\ !
���������%��� 
 �	��� ��	��
�	
���� 
���	
-����$���
��-
��
	
 
 �����. ; !�	� ��	'���� �������
	
��� ��
�� � 2-�������� WF^-1, 
� 1-�������� VW^-6 � �� ��'���	�� IG^\-1 � ������� �		�
����
���	. 
���� �	 ��	
���%&��� !::�
�� �������, 
����% �	�< ��� �����'�� 

���	
 
 ����� ����%� �	��
��� GK44 (!
������������� �� �	
����	��� 
�������%&�� 
���	
 � ��=���%&�� 
�
	�� �	��� �	��������� 
 �����), � 
��
�� �	��
��� V^X-1 ( Vascular adhesion protein 1), !
������������� �	�<
	 

 
������ ������. ;�	�	� 
	��	���� ���<��� 	����	
�� ��
�	:����� � 
������� 
���
��� ����
��
�����	�	 ��	�������
�. *������< �	��	&��-
��� ��
�	:����� 
���
�� �	�	���� ��	
��� ����	
	� 
���	�	� �
	�	���� 
����
	���� 	����
	
 �� �	
����	����� ���
	��	����	
. ?�� ������&���� 

 ���
���	=�	� ��	�������
� 
���� !
�������� �� �	
����	��� 
���	
-
����$���
���
	
 � 1-��������	
, 
 =����	��� VW^-4 � VW^-6, 
����	�����-

�%&�� � ���
��� ���
���	=�	�	 �����
��, „ �		�
����
���	 :���	��
-
���	� �  �������	�. ��	�
�����% 
���	
-����$���
����
	
 ��	�	���
�-
�� �� ��
���
�	��<, 	����	
������ 
��������� :������	
  ������	������ 
�  
	���������, ������
��%&�� ���
���	=��� �����
�. >����� � �������� 

0:������

0-�

0-� 0-�

0-�0�

0�0�

�� �� ��

0�
Q21

,�*��$
�"
������
�-
�����
�

��

&
�. 3.:=. H����	����=��
�� ���<�� � ��	 ���	�	����� ����$���
����
��� ���	-
'��	
P 1 „ �	������	� ����
�f 2 „ 
��!��������<�	�	 ��	�������
�f 3 „ �����<�	� 
�������� ������	�	 !�������
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��	��'����� 
	��	���� ���<��� „ !��������<��� 
���
�, 	�����=�
�%-
&�� !��������<�	� ��	�������
	 ������, � ��
�� �� �����<��� ��������. 
/�	� ���<�� ���	�	��
����� ����	���� !
�������� �� 
���
��-����$���
��-
��
�� �-����
���	
, 
����	�����
�%&�� � �	��
����� ZlyG^\, \akG^\, 
� �	��
��� GK44, �������%&�� � ������	���	� ���
���	=�	�	 �����
��. 
H����	����=��
�� ���<�� �����	���������� �� 
	��, �	 �� �� �	��	
	� 

�&���
	 ������, 
 
	�	�	� �	��� ������	
��< '��
�����%&�� 
���
� 

�	
�. �	����%�, =�	 
 ���	�	����� ���<���, 	����	
���	�	 �����<�	� 
�������	�, 
����� �	�< �����������  ������	��	��������.

$�����
����� .��������"��� ������ ����
� � �� �������  (��. ����. 3.17)
/��������<��� 
���
� ���
��������	�	, ����	
	�	 
	�
	
	�	 � �	��	-


	�	 ��	�
 ������ 	���=�%��� ���	� �
	���
. ;�� !�� 
���
� ���%� �
���-
=���% :	���. ; ������ �	�	��� ��
	���� �	�������� ��	�	 ���	'��	
, 
�	!�	�� !��������<��� 
���
� �����	 
��
��<, �	�
	�<
� 	�� ���
���� 
���	'�����. *��=���� !��� 
���	
 ��	
	��� in vitro 
 
��<����� 
���	
. 
D��
'�� !��������<��� 
���	
 ��	�
��%��� 
 �	��	� ���� �	�<
	 
 
��������	� 
��<���� „ ��� 
���&�
���� 
���	
 �� ���=���� 
��
����. 
;�����%� ��
���	���� � ����
������� (�	������
�%&��) !��������<��� 

���
� ������, 	���
	 !�	 ������� ���	
�	, �	�
	�<
� ���
��=��
� 
�� 

���
� ������	�	 !������� ��	�	��� 
��	����< 	�� :��
'�� � ���	���-
����� �	� ��� ����	� �� ��� ��
���� 	� �	
�����'�� � :��
'�	���<�	�	 
�	��	���� 
���
�.

�	-
����	��, 	��	
��� :��
'�� !��������<��� 
���	
 ������ �����-
��%��� 
 :	��� 
	���
���� 
����	�����
��. ;�$� ���	 �
����	 	 
�%=�-

	� �	�� ���
���	=��� 
����	�����
��, 
 	��	
� 
	�	��� ����� 
����-
�	� ����	���
���� ������	
 � ��'���	�	
 ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
 
�������
� Notch. +���	��=�	 ��	�
��%� �
	� �����
�� ��
	�	��� ������ 
��::����'��	
	=��� :�
�	��. �	���	 !�	�	 �	�<$�� ������ ���������� 
�	��
�� 	�����=�
��� ���
���	=��% ������%, 
 =����	���, 
	���
�� !��-
������<��� � ���:	����� 
���	
 ������. ; :	����	
���� !��� 
	���
�	
 
	��	
��% �	�< ����%� �	��
��� ������� „ GK2 ���	'��	
 � WF^-3 (GK58) 
!��������<��� 
���	
. ;����% �	�	������<��% �	�< ����%� ��������� � 
�� ��'���	��. �� �	
����	��� !��������<��� 
���	
 ���< ��'���	�� � 1- � 
� 2-��������	
 „ �		�
����
���	, �	��
��� IG^#-1 � VG^\-1, 
����	�����-

�%&�� � ����������� WF^-1 ( � 1-��������), VW^-4 � VW^-6 ( � 2-�������-
��) �� �	
����	��� ���	'��	
. ?	����	=�	 ��	=��� 
	���
�� ����� !��-
������<���� � ���:	������ 
���
��� 
���� 
�
 ��� ������=� �	��	
�� 
� ��::����'��	
	=��� ������	
, ��
 � ��� 	��&���
����� ����
'��. ��
 
��� 	���=��	�< 
�$�, 
	���
��<��� !��������<��� 
���
� 	�
�=�%� �� 
�	�	�����<��%, � ����������� „ �� 	���'����<��% ����
'�%. * 
 �	�, � 

 ����	� ���=�� ��	��	���� !
�������� �� !��������<��� 
���
�� �	��
�� 
\]G-I � \]G-II. ; ������ ��	��� !��������<��� 
���
�, 	�	����	 
	�-
��
��<���, !
���������%� �� �	
����	��� !�� �	��
���. \]G-II 
 ����-
����	� 
��<���� !��������<��� 
���	
 ������ !
���������%��� ���<���, 
=�� 
 	��=�	� �
�����	� 
��<����, =�	, 
�
 �	����%�, � 	��������� �����% 
������< :��
'�	���<�	� �
��
�	��� !��������<��� 
���	
 
 �
������� 
����� 
��<���. /��������<��� 
���
� ������ ����� �� �
	�� �	
����	��� 
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�	��
���, ��	��	����� ��� 	��&���
����� !::�
��
�	� ������=� ������� 

 ��	'���� ����
'��. /
�������� 
	���������%&�� �	��
�� GK80, GK86 
� GK40 ��
	�	����	 ��	�
������ �	�<
	 �� !��������<��� 
���
�� �����-
����	� �	�� ������.

����� !��������<��� 
���	
 ������ 
�����%� 	�	��% �� ����	
��-
�	��< „ 
���
�-���<
�. C�� ����	�	���� 
 ��	�� 
	��, ��	�����	=��� 
����� �	
����	������ � ����	
���. /�� 
���
� 	�����%� �������� ����� 
	�
	��
�
���� ���	'��	
 (���=��� �	������, =�	 
���
�-���<
� �	��	-
&�%� ���	'���). C��� 
���
�-���<
� �	��� 	
�����< ���
	�<
	 �	��� 
���	'��	
. L���� 10…12 ��� �	��� 
�������� � 
��<��
��	
���� ��
�� 
���	�����	
 in vitro ��	���	��� 
��	� �� ��� ���	'��	
. �=����	�<, =�	 
��
�� 	����	� :	��������� ��
�		
�������, 	������<�	� ��� ��::����-
'��	

� >-
���	
. C���
	 �	��� 	���������� ��	��	�� ���	'��	
 
����� 

���	
-����
 
	���
�	 �����	�	����� 	� �=����� !�	� :	��� !��������<-
��� 
���	
 
 !������'�� ���	'��	
, �� �	���������� ����
'���.

�
	�	������% �	�:	�	��=��
�% ����
����, 	����	
����% !��������<-
���� 
���
���, �������
��%�  ���<'� H������. C�� ����	�	���� 
 �����-
����	� =���� ������ =��	
�
� � ��
	�	��� ��
	���� (�� ��� 
 ������ 
��$�) � 
������� 
�
 ��	�	��	��	� =�$��=��	� 	����	
����, ���	��-
��%&�� ���� ��
	
�'�. /��������<��� 
���
� ����' H������ ���
	�<
	 
	���=�%��� �	 ���������� ���
���� � ���	���<��� ��	��
��� 	� ������ 
����������� 
���	
. ; '����� ����' H������ ����	�	���� ���������	-
�	���� 	�	�	
�
$�� 
���
�, =�	 �	������	 	��	
����� �=����< ���<'� 
H������ �=���
��� 	�	�	
���� !��������<��� 
���	
. C���
	 ����
�	 
�����	
���	, =�	 
���
� ����' H������ ��
������%� '��	
�� T[WX, 
���-
%&�� �� ���������� 
���
�. ?��������� 
���
�, �
��
��	
����� T[WX, 
����%� 
����% �	�< ��� ��::����'��	

� �������	���� >-
���	
f 
�	�� 
�	�	, 	�� ����'���%� ��::����'��	

� �������=��
	�	 
������� Th2-
��-
�	
 (��. ������ 4.5.1.3).

D��
'�� !�������<��� 
���	
 ������ ����������� ��
�� =���� 
���-
������ ��� ���	���<��� :�
�	�� „ ������ 
���	 '��	
���. ;�����$�� 
��	��
� !��������<��� 
���	
 ������ „ IW-7. C��������� 
 ������ IW-7, 
�	�	����� (������ � IW-7, ��
���������� ���	���<���� 
���
��� ����-
:���=��
�� ���:	����� 	����	
) ��� :�
�	�� 
 ����:���=��
	� =���� 
������	� �������, ��	��	����� ��� �	��������� �	��	����� �	����'�� 
>-���:	'��	
 (��. ������ 3.4.3). /��������<��� 
���
� ������ ��
������-
%� '��	
���, 	��=�	 
������%&�� 
 
�=���
� ��	
	��������<��� :�
�	-
�	
 „ IW-1 � , IW-6, IW-8, TNF� . C���
	 
 ������ 	�� 
��	���%� :��
'�% 
��::����'��	
	=��� :�
�	�	
, �����
	 	
���
�� �����
�� 
 
	�����'�� 
���� � ����	�. �	-
����	��, '��	
��� ������ :	�����%� «����% '��	-

��	
�% ���<», 	�����%&�% �
�	�	���� �	 	��	$���% 
 	�&�� '��	
�-
�	
	� ���� 	��������. ; !�	� ���	� ���� ��
	�	��� '��	
��� (��������, 

	��������<���) �	��� 
��	����< :��
'��, 
�� ������ �� �
��%&���� ��� 
��� 	��	
����. C�	��% �	�< 
 ������ ����%� ���	
���, 	�������%&�� 
�����
����� �����'�� ���	'��	
 
����� 	�����, 	 =�� ����� ��	�����	 
����. ��
	��', 
���
� ������ (������&���
���	 !��������<���) ��
����-
��%� ��	�	=�������� ����	������� � ��������� �	��	��, 
	�	��� ����� 
�����	����� ����� (��. ������ 3.4.1.4).
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+��������� ������ ����
� (��. ����. 3.13)
>��	'��� 	�����%� ����	��� ��	�	=�������% �	����'�% 
���	
 

������. ����< �������
���� 
�� ������ ���
���� ���	'��	
, 	 
	�	-
��� �	
	���	�< 
�$� (��. ������ 3.3.2.3 � ���. 3.45, 3.46). �������� ���-
��� GK -GK8-GK3- ���	'��� ����	�	���� 
 ���
��������	� �	�� ������. 
�� �� �	�% ����	����� 3…5‚ 	� 	�&��	 =���� ���	'��	
. �� ���
	� ���-
��� (KN1) ��	���	��� =���
�=���	 �������
��� ��	��:���'�� 
���	
. 
�� �����%&�� ������� ���
���� �
����	���'����<��� 
���	
 	��&���
-
������ �������	�
� V-���	
 TGU, !
�������� ���������� ��'���	�	
 � 
:	����	
���� 	���������	�	 ��� ���
�=�	�	 (�.�. �� ��	$��$��	 ����
-
'��) �����������	���%&��	 ����������. ;�� !���� ���
���� ���	'��	
 
��	�	��� 
 	����������� �	��� ������ � ����
������ ��
�		
��������, 
:	��������� 
 ����	�<$�� ������� !��������<���� 
���
��� � �� ��	-
��
���� (���. 3.60).

����
� � ���������� :��	���	� GK4 MGK8M �	���
��%� ����	��� ��	-
�	=�������% :��
'�% ���	'��	
. �� �� �	�% ����	����� 70…75‚ 	�&��	 
=���� ���:	����� 
���	
 ������. C�� �	
�����%��� 
 
	�� (������-
&���
���	 
 �� ����	
�� ��	��). �� !�	� ������ ��	���	��� 	�� !���� 
����
'�� „ �	�	�����<��� � 	���'����<���, :	��������� 
�	��=��� 
(����
'�	���	
�����) �����������	���%&�� ���������, 	�����=�
�%&�� 
����	���
���� ������	
 
 �	���
� �	��
�� \]G (���. 3.61).  �	���
��<��� 
���	'��� 	�	����	 =�
��
����<�� 
 ����
'�� ��	��	�� 
 �
��� �	 ���-
�	� !
��������� ������	��	��=��
�� :�
�	�	
. ; =����	���, 	�� �	����-
%� ��� �����
�� ��%
	
	���
	��	
 ( 
	����	�=�
��
����<��� ���	'���). 
; «	�	�������» ���	'����, �	��=�
$�� ������� 
 ���<���$��� ���
���% 
	� !��������<��� 
���	
, �����
����� !
�������� ������	��	��=��
�� 

!!

!!

+����
*��
"

9#�����#:
�"�
�"!
*�
�

����

����
��:
���#��"�
�"!

!���#��"�
�"!
*�
�

9���
" ������� �����
!�
������#'�

"

&��
 ���
" =
���������
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���
�F!
�#�����#�"�
��

����
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��
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"
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-�
 ���
"

�����������! �
��!
TCV!� :������
">!
-�������
"!TCV!
!
������������

DNF!CD4:CD8:CDQ:

SXF!CD4:CD83CDQhi SXF!CD43CD8:CDQhi

DXF!CD43CD83CDQlo

DXF!CD43CD83CDQhiCDj^ 3

&
�. 3.;O. ������ ���
���� ���	'��	
 � 
	���	����%&�� �� ���� !�������. 
C������� �
��< 	��	
��� !���	
 ���
���� ���	'��	
 � �����=���� 
���
��� ���	-
�� � !��������<�	�	 ����
����� ������. Q
����� �	�� ������, 
 
	�	��� �	
���-
��%��� 
���
� (���
�) � 	��	
��� ��	'���� ���
���� ���	'��	
 (����
�)
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�����

:�
�	�	
. C��	
������	 
	�������� !
�������� ��'���	��	�	 
	����
�� 
TGU-GK3 � �	�
������ ���
�� �
��
�'�� GK69.

; �	��	
	� ��	� ������ �	����	�	=��� ������ �	�	�	�	�����<��� 
���	'���. �� �	�% GK4 MGK8- 
���	
 ����	����� 	
	�	 10‚ (�� ��� 2…3‚ „ 
�������	���� GK4 MGK25M 
���
�), �� �	�% GK4 -GK8M 
���	
 „ 	
	�	 
5‚ ���:	����� 
���	
 ������. ;�� !�� 
���
� !
���������%� 
	��-
��
� TGU…GK3 � 
��	
	� ��	��	��<%. #���������� ���	'��� �	���-
��� ��
 ����
����� >-��'���	���� !
�'���	���� 
	�<'� (TUYG) „

	�<'�
�� �	��
������� ����
����, 	�����%&���� 
 ��	'���� ������-
���	

� V-���	
 
 �����<���� ����
���� 
 
	�<'	 �=���
	
 ?��, 
���-
������ �� ���	��$�
�� V-���	
 (��. ������ 3.1.4.1). /�� ����
���� 
��
-
��%� � �	�	&<% �	��������	� '���	� ���
'��. �����=�%� ������<��� 
� 
	����%&�� !
�'���	���� 
	�<'�, 	�����%&���� �		�
����
���	 ��� 
���������	

� ���	
 � - � � -'���� (��� TRDV �	
����	
�� 
����� 
������� 
TRAV � �	��� �	�
�����<�� �������	�
� �
���� „ ��� �	���	���� ������ 
���	
 TRDV � TRAV). C�� ����������%� 
 >-
���
�� ��
	�	�	� 
���� �	��� 
�� 
��	�� �� ������ � ������ ���
��	� «����
��� �������	
 �� ����-
��». #	�	�	�	�����<��� ���	'��� 	�����%� :��
'��� �		�
����
���	 
>-������	
 � '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
. C���
	 �� :��
'�	���<��� 
�
��
�	��< 
������� ������, =�� � ����	��=��� 
���	
 ����:���=��
	�	 
	����� ������	� ������� (��������, ��� �
��
�'�� 	�� ������ ��
��-
����%� IW-2 � IFN � ). ��
	�	��� ����������� ���	'���, �	-
����	��, 
	���%��� 
 ������ � ������ ���	=��
	� '��	
��	
, ��	��	����� ��� 
:	����	
���� �	��	'���	�	 ��
�		
������� !�	�	 	�����. C����<��� 
���	'��� �	
���%� ����� =���� �	��
���������� 
�����.

������&���� �	���
�%&�� ���	'��	
 
����� ������ 	����������� 
��������	� ���	
��	
, ��
���������� ���	���<���� (������&���
���	 
!��������<����) 
���
���, � ��
�� ����=��� �� �	
����	��� ���	'��	
 
�		�
����
�%&�� ��'���	�	
 (���. 3.62). �	�� �� 
�� ������ !�	�	 ��	'���� 

!

!

����
���$
��!
0-�

����'
���$
�"!
������
"

%��
�����$
�"!
������
"

/
�����
�
�����

/�
��
�
��!
�����
;!
���#��"�
��!
0-�

CDQloCD43CD83

CDQhiCD43CD83CDj^ 3

CDQhiCD43 CDQhiCD83

&
�. 3.;1. �
��< ����
'�� � ��::����'��	

� ��� ���
���� ���	'��	
. >/� „ 
�������� !��������<��� 
���
�
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���=��� �	�
	���<�	, ��
����	, =�	 ������&���� ���	'��	
 �� 
	���
	����-
�����	� 
 ���
���������% �	�� 	��&���
������ �	 ��������� [KF-1 
(GbGW12), =��� ��	�	���
��� 
	������%&�� �� !�	� !���� ���
���� 
���	
 
!
�������� �		�
����
�%&��	 ���	
��	
	�	 ��'���	�� „ G��U4. �� �����-
%&�� !���� ���
���� ���	'��� ������&�%��� � �	
����	��� 
	�� 
 ����< ��. 
����
� �
������ 
 �����
����� ���� 
����	�
� ���	
��� TYGO (��W17), 
 

	�	�	�� 	�� !
���������%� ��'���	� GGU9. /
�������� ��'���	�� GGU7 
�� ��
�%=����<�	� !���� 
�����������	�	 ���
���� >-
���	
 	�����=�-

��� �� ������&���� 
 
	���
	���������	� �	��. /��	������<��� 
���
� 

����, =���� 
	�	��� 	��&���
������ !�����'��, ��
������%� ���	
�� 
YWG (GGW19), ����	���
����� ���
����� GGU7. ��'���	� ��� �:���	���� 
��	��	��� ��� 	�����=���� !�����'�� ���	'��	
 
 	�
�� �� ������ 	� 
�:���	���-1-:	�:���.

0����� �����)��� ��������� ����
�  (��. ����. 3.17)
�	���	 ���	'��	
 
 ������ �	�������� ������ 
���
� �����	����	-

�	 ��	���	������ „ ��
�	:���, ;-���:	'���, ����������, ��=��� � 
��	����� 
���
�. �� ��
�%=����� ���������� � ��	�����, ��	������� 

���
� �� 	���=�%��� �	 �
	���
�� � :��
'�� 	� ����	��=��� 
���	
 
�� 
������.

?��������� 
���
� �	���
��%� 	��� �� ����	��� 
����� 
 :��
'�	-
���<�	� 	��	$���� ���	
 
���	
 
��	=
	
	� ������. �	����'�� �������-
��� 
���	
 ������ �	������ �������	 ��
��� 
	��=���
� ����	����� � 
���:	����� (�����	'��	�����) 
������	
. B	�<$����
	 �� ��� ��::�-
���'������� 
 ������ �� ����$���
����
	
, 	�&�� ��� ��� � ���	'��	
, 

CD44:2R3

�
 ���
"!�
���
���
�!��������!��*����

"

CD4432R: CD438

CD43

CD83CD4432R:

CD44:2R:

.�������

�!�
 ���

!
�
���
���!�������"���"!

?����

��


CCL1^

CCL1A

C_CV4

C_CV4

CCV43
CCV^ 3

C_CL12

3

CCVA3CCV^ 3

9#�����#�$
�"
*�
�

����
��:
���#��"�
�"

��"*��

(�#����"
����

CCL2R

3

&
�. 3.;2. #����'�� ���
�
�%&���� >-
���	
 
����� ������ � ��
����	��< �� 
�����
����	��� 	� ���	
��	
. ���
� 	���=�� ���< �����'�� ���	'��	
 
 ��	'���� 
�	���
����, ����
� „ ���	
��� � ���	
��	
�� ��'���	�� ���	'��	
, 	�
����
��-
��� �� �����
������ ����
��� ������&����
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	���
	 ��
	�	��� ���������� 
���
� ������, 
�
 �	����%�, ���%� 
����-
����	� ��	���	������. C��	
��� :��
'�� ����	����� ���������� 
���	
 
������ �	��	�� 
 	��&���
����� 	���'����<�	� ����
'�� � :	����	
���� 
'������<�	� ���	�	�������	���. �=���%�, =�	 �����	'��	����� �������-
��� 
���
� 
 ������, 
�
 � 
�� ��	, ��
������%� IFN � , 	���
	 �	�< !�	�	 
'��	
��� 
 ������ �	=�	 �� �����	
����.

 #�	����� 
���
� 	�����%� �
	���
���, ����
������� ��� ��$�=��� 
�, 
 ���<$�� �������, !��������<��� 
���	
. C�� �	������ ������	
�� 
:��������, !
���������%� ��$�=��� ���
� ��	��	���,  ��	�	���,  ���-
���, ������	:���� . �� �� �	
����	��� ��������
�%� ��'���	�� ��� �'�-
����	����. #�	'��� �	
�����%���, ���
��� 	����	� 
 	
������� ����' 
H������ � 
����� ���. *������ 
 !�	� ����	�	=������	� 
���	=�	� �	��-
��'�� �
���� � ���, =�	 	�� 
	
��
�%��� 
 ���	�	��% ��� �����	� ����-
����� ( ��������� ���
��), =���	 �	��	
	���%&���� ���
�����  ���	� „ 
	���	���, �����&�� �� !��������<��� 
���	
 ������.

#�������� ����
�: 6����
���� �����;���
>���� „ 
 ���=����<�	� ������� �
�	�	���� 	����. C� ����	 �������-

�� �� �	�����	��� ����:���=��
	�	 	����� ������	� ������� (��������, 
�� �����$���� ����:���=��
�� >-
���	
) � 
����� ���	���� � �	��	���	� 
�������
�	��<%. ��� �������
� 
 	��� 	������� ���
	�<
�� �����	
 
��-
��� �� ��� �	��� 
������	� ������ ���	'��	
 ������������ �	 �������, 
�
	���
���	�	 ������ �		�
����
�%&��	 
	������. >���� 	=��< =�
��-

������ 
 �����
�% �����=��� :�
�	�	
, 
���
�%&�� ��	��	� 
���	
. 
@��:	����� 
���
� ������ �	����%� �	� 
������� �	������%&�� �����-
'��, 

������ ����	����� �	��	�	
 � ������ �	
�����%&�� 
	������
���. 
"�	 ��
	�%'�� ��	���	��� ��� ������� � �����=��� ���	��
����� (�����-
���, ��� ��	��=��
�� ��:�
'�	���� ���	��
����� � ���
���� 	���	���). 
�	������
�� !�	�, ��
 ����
���	�  �
'�������<�	� (�.�. ���=���	�) ��
	-
�%'�� ������ �	��	��<% �������%��� ��������'��� �� �=�� �����	����� 

������������� �����
��� 
���	
-����$���
����
	
 (��� !�	� 	�����-
%��� 
 	��	
�	� �� >-
���
�), � ����� „ �� �=�� �����	����� � ���
���� 

���	
-����$���
����
	
, �������%&�� �� 
	���	�	 �	���.

;����� 	�	����	��< ������ „ ��	 
	�������� ��
	�%'�� (���. 3.63). 
#�
�����<��� 	��	�����<��� 
�� ������ 
��
��%� 
 
	������ 1 �	��, � 
��
�����<��� ���	�%���� 
�� „ 
 
	������, ����$���
�%&�� � �	�����-

�%&�� �	�	
	�� �	���
���% (12…14 ���). ����� ��	���	��� ���
�	��	� 
�������� 
��� ������. "���	��	 
 �	�	�	��� �������� 	
	�	 3‚, 
 �	��� 
�	���	� 
	������ „ 1‚ �
��
�	� �
��� ������. *�
	�%'�� �������
��� 
 
���
�% 	=����< 
	�
	
�� ��	� (� 13…15 ���).

���=����<�	 ����<$����� =������	��< ���	'��	
 � ��
���	���� �
��
-
�	��< !��������<��� 
���	
 ������. *� ��	�	��	��< �����	���<�� 
 
��-
�	=�	� 
��<���� ����=�
����� �&� ���<$� „ 
�
	�� �	��� �	������. 
; 
	������ 23…25 ��� ��
	�%'�� �������
��� �	��	
	� ��	� ������. ��� !�	� 
����<$����� =���	 ���	'��	
, !�������%&�� �� ������ 
 ��=���� ���	
, 
� ��������� 
	�'�����'�� �	��	�	
 ������. ��� �������	� :��
'�	-
���<�	� �
��
�	��� !��������<��� 
���	
 ������ �� �������	�	��	��< 
�	��������� �	��	, �	 ����� ��	���	��� �	��������� �	���� !��������<-
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��� 
���	
. Q����� ���:	����� � !��������<��� 
���	
 
	��	������� 
���
����� ���	
	� �
���. Q �	����� �%��� (
 
	������ 70 ��� � �	���) 
����� ���	���� ���	
	� �
��<% � 

��������� 	���	

	
 �	 �
	���
���	� 
��� �	����<�	�	 ������ �	�:	�	����. ����$����� 
	���
	����������� 
����
���� 	�����, 	���������� :��
'�� 
	���
	���������	�	 ���<���, =�	 
���
	��� 
 �����'�� 
 
	�� ������ ������
������ ��� ��� 
���	
, ������ 

���	 ;-���:	'��	
, 	�����%&�� :	���
���. ; ������ ����	
	� ������ 

���	
 ���	�� ������ :	�����%��� 
����.

����	��� �� 
��������% ���	:�%, ����� �	��	��<% �� ����=�
��� 
�
	�� :��
'��, =�	 
��������� 
 ��	�	���%&���� �� 	=��< ���
	� ��	
�� 
!�����'�� 
���	
, �	�����&�� !
�'���	���� 
	�<'�, � ��
��'�� �	��	-
�	
 ������. ���=���, 	��	
����� �� !
�����	��'�� ����	
 ��
	�%'��, 
�	
���
�%�, =�	 �	���� ������ ����
��� � :��
'�� ������ ��	����=��
� 
�	���� ��	��	��� 
 
	������ 120 ���. �=���%�, =�	 
	�������� ��
	�%'�� 
������ ������ 	��	
	� �������� ������	� ������� 
 '��	�.

3.4.1.3. V���� $���
!
�. �	��
�
 ����� 
 �
����
 ;�
	�� �	��� 	�
����� �	�� ������ 
 ���
���� >-���:	'��	
 � ���' 

��� 	�������� 	����, �������� 
	�	�	�	 ���
	���	 
 ����$���% ���
���� 
���������
����	� =���� �	����'�� ���:	'��	
. /�	� 	���� ���
��� ���-

	� (����	�) D����'��, 
 �
��� � =�� ��
���&�� 	� ��� ���:	'��� ���� 
	�	���=��� 
�
 �������
������, ��� ;-���:	'���. B���� ����	�	���� 

 	������ 
�	�
�. ��
 � �����, 	�� �������
���� ���:	!��������<��� 
	����, �	������ 
	�� � �	��	
	� ��	�. B���� ��
����
����� �� 8-� ���
� 
!����	���<�	�	 ���
���� � ����� 
 ��=���� 6 ��� ���������� 
���
���-����-
$���
����
���. L���� 4 ��� �	��� �	������ ��	���	��� ���	:�� �����. 
*�
	�%'�� !�	�	 	����� ��	���	��� ��
�� ��� 

������ ����	����	��, 

P R 1P 1P 2P QP 4P ^P
� ��"�� ( �� �

<�* � ���

<�� ;! 

4P

QP

2P

1P

P

9���


���$
�"� � 

���
$� ;!; ' 
 �

���� �

���#���#

&
�. 3.;3. ;	�������� ��
	�%'�� ������
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��� !�	� �	��=����� �����<���� ����	��=�� !::�
��� ����!
�	���. "��< 
������, =�	 ;-
���
� �������%� �� ����� 
 ����� (
��	���	, ��� ��
��$�-
��� ���
����). >�
�� 	����	�, ����� ���<�� �=����< 	����	�, ����	��=��� 
������. �	-
����	��, ����� ����� 	����������� =���� 
�	��=�	�	 ���:	-
���	�	 	����� (��
, 
 ��� ���%��� ���:	����� :	���
��� „ �	�:	�	��-
=��
�� ����
����, ����
������ ��� ����:���=��
	� ���:	���	� �
���).

����� �	��� 	�
����� �	�� ����� D����'�� 
 ���
���� ;-
���	
 � ���' 
��=��� �	��
� ����	��=�	�	 	����� � ���
	����%&��. �� � =��	
�
�, �� � 
������	
 (	�E�
��, ����	��� ���=����� � �����	�	��=��
	� �	=
� ������) 
����	�	
 ����� 	��������	 �� ���	. ; �	 �� 
���� �	
����	, =�	 ���
���� 
;-
���	
 � ��� 	��&���
������ 
 
	���	� �	���, � ��	 ��
��$�%&�� !���� „ 

	 
�	��=��� ���:	����� 	������. ; �
��� � !��� ��	��	���	��� 
 ��&���-

	
���� 	�	�	�	 	����� ��� ���
���� ;-
���	
 � ���
	����%&�� ���. 
; �	 �� 
���� � �
�=��� ���
���� ;-���:	'��	
 ��	���	��� 
  �����	
�� 
���$
�� (� 	
�' � 
	�	
 ���< �
� ���� �����	
�� ���$�
P 	��� �
��%��� 
���
�=����, � ������ „ 
�	��=���� ���:	������ 	�������). C
����	�<, 
=�	 ��
����	��< ���
���� ;-
���	
 	� ���:	!��������<��� 	����	
 
(� ���' � �
�=��� ���
	����%&��) 
	��������� � 	�	����	����� �������-
�� ���������	

� V-���	
 �����	��	�����	
. "��� �������	�
� ��	���	-
��� ����� �����
� � 
	��	�������� ����� ?�� � 
	������	
���� V- � 
KJR-�������	
, !�	� ��	'��� �	��	��<% 	��&���
������ 
 
	���	� �	���. 
Q ���' � �
�=��� 	��	
	� �������	�
� V-���	
 �
������ ��
 ����
����� 
������ 
	�
�����, ���< 
	�	�	� �	��	�� 
 	����� :���������� ?�� ����� 
:��
'�	���<���� V-������ � ���
�	������. ;��	���	, ��� �����
� !�	�	 
��	'���� �����%��� �������, ������������ !��������<���� 
���
��� 

�$�=��
� (�����, �����	
�� ���$�
) ��� �� ��	��
����.

; ���<��
� ���
	����%&�� 	��������� ���
�� ���:	!��������<��� 
����
����,  ��
��
���#
  (�.�. �
����� �����$
� „ ���$
�), 
 
	�	���, 

�
 �	������ 
��=���, �	��� 	��&���
���<�� ��::����'��	

� >-
���	
. 
C���
	 	������
�� �
	�<
	-�����< ���=����<�	� !
�������� ���	
 RAG 
 

���
�� !��� 	����	
���� �	���
��� �	� �	������ !�� 
	��	��	��<. >�� 
�� �����, � 
����	���=��� �
���
�%� ��
	�	��� !���� ���
���� GK8 �� M 
�� >-���:	'��	
, �	�	���%&�� �	����'�% >-���:	'��	
 �	�
	�	 
�$�=-
��
�. ; 
����	���=�� 	��������� 
���
� :��	���� GK3 -GK4M, !
�������-
��%&�� �����
���'�	���� :�
�	� U}U � t � :��	����=��
� ������=��� 
WTIG „ ����
�	���� ���:	����� 
���
��, 	�
����
����� �� :	���-
�	
���� ��
�		
������� ���:	����� 	����	
. /�� 
���
� !
�������-
��%� GGU6. *� �������� ���
	��� 
 ����$���% ���
���� ���:	����� 
:	���
��	
 
 ��&�
������<�	� ���
��. �� !�	� 	��	
���� ���	 ������	 
�����	�	�����, =�	 ������ 
���
� 
����	���=�� ������ !

�
�����	� 
!����	���<��� W>IG � 
��	���� � =�	 	�� 	�
����
���� �� :	����	
���� 

 ��
	���<�	� ���:	���	� �
��� :	���
��	
 
 ���	
��� 
	��������.

3.4.1.4. ���
���*	�� -���
��, �
	��
�
����
� ����
�
� �
�-
!
�
�
���
���� ���:	'��	
 
	���	����%� ���	���<��� 
���
� ���
�=��� 

���:	����� 	����	
, �	������
	� 
�
 ������ 
	���
���� 
����	�����-

��, ��
 � ���	���<�	 	�	����	
����� 
������ '��	
��	
 � ��������� 
:�
�	�	
, 
�������
����� !���� 
���
���.
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+������.��)�
��� ��������
C��	
��� ���:	�	!���� � �� ��$��� 
 ��	'���� ���
���� ���:	'��	
 

�������
���� �� ���. 3.64.
 SL0<. H��
��� ���:	�	!��=��
�� :�
�	�, � ��
 �� �	��	�����=��
�� 

:�
�	� >-
 ���	
. #	��
������� ����� „ 17 
?�, ���
	�����	
���	� 
:	��� „ 25 
?�. ��	�����	 IW-7 ��
������%� 
 ����� 
	��=���
�� ���	-
���<��� 
���
� 
	���	�	 �	���, !��������<�� 
���
� ������, 
������	-
'���. "�	 ������ ����	 ��������� �� :�
�	��, ���������%&�� 
����	�
� 
'��	
��	
f �	�<
	 IFN �  ��&���
���	 �����
��� ��	 ��
��'�%. ��'���	� 
IW-7 �	������ 2 ���E�����'� „ �  � � (�), � 
	�	���� �
����� ���	���
�-
���� Rax1 � Rax3, �		�
����
���	. ; ������=� ������� �=���
�%� :�
�	�� 
[T^T5 � [T^T1. C��� �� 	��	
��� ��	�	��=��
�� !::�
�	
 IW-7 �	��	�� 

 ����
'�� ������	��	��=��
	�	 :�
�	�� Scl-2, =�	 	����	
��
��� �	�< 
!�	�	 '��	
��� 
 
�=���
� :�
�	�� 
���
���	��� ���
�
�%&���� � ���-
��� >-���:	'��	
. IW-7 „ ����������� :�
�	� 
���
���	��� � �	��� 
�������� >- � ;-���:	'��	
 (���
	� �
����� 
 ������� '��	
��	
) „ 
� =��	
�
� ��� >-���:	�	!��, � ��$�� „ 
�
 ��� >-, ��
 � ��� ;-���:	-
�	!��. ��� ����'��� ���	
 IW-7 � ��	 ��'���	�� ���
���� >-���:	'��	
 
��	
������� �� ������ KN2. IW-7 �=���
��� 
 �����
� �������	�
� ���� 
� -'��� TGU. ; 
�=���
� 
	:�
�	�� IW-7 �	��� �����
��< ��	��:���'�% 
������ >-
���	
. IW-7 �����
��� ��
��'�% '��	
��	
 >-���:	'����� 
(
 ����	�<$�� ������� IFN � ). IW-7 „ 	��	
�	� �	��	�����=��
�� :�
�	� 

!

!

!

!

!

!

!

! !

0-�

9#�����#�"�
��!
!
���#��"�
��

����
���$
��

=
���������

/�
��
�
��!�����


�
�
�
��!�����


0
���
��

CD4:CD8:

CD43CD83

CD4:CD83

CD43CD8:

IL:2;!IL:4;!IL:A;!IWN� ;!TNW� ;!TZW�

IWN� ;!IL:12;!M:CSW

TNW� ;!IL:j

IL:4;!6CDQhi…IWN� ;!

IL:2;!IL:Q;!IL:4;!IL:R;!IL:j;!IL:1P;!IL:1Q;!IWN� ;!TNW� ;!
ZM:CSW;!TNW� ;!V[NT\S;!Ly€photactin!

IL:2;!IL:4;!IL:R;!IL:1P;!IL:1Q;!IWN�

IL:8

T\CK;!T[VC;!IX:1P

SCW;!IL:A;!ZM:CSW;!
Wlt:QL;!LIW;!IL:1;!WZW;!

XDZW;!TZW� !
SDW:1

SDW:1;!T\CKIL:1� ;!IL:j;!IL:A;!ZM:CSW;!
SCW

IL:1�,�, TNW� ; IL:j;!IL:A;!
LIW;!~SM;!raIL;!ZM:CSW;!

Z:CSW;!M:CSW;!SCW;!
TZW�, IL:Q 

T\CK;!SDW:1;!MDC;!
MCX:1;!IL:8;!IX:1P;!MIZ;!
IT[C;!\ota{in;!\LC;!SLC;!

T[VC;!I:QP^!!

&
�. 3.;4.  A��	
��� ������ � ��	��'���%&�� �� 
���
�. _����� '
��	� 	�	���-
=��� '��	
���, �
���	-
	��=��
�� „ ���	
���. >/� „ �������� !��������<��� 

���
�
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��� ���
��� >-���:	'��	
 � 
��	�	�����<��� ��� >-
���	
 ������ � 
NO-
���	
.

 SL01:. B��	
 ����	� 14 
?� � �
��� �����<:������ �
�����, ����
�� 
�	 ����
���� 
 IW-12. IW-15 c�
������%� !��������<��� 
���
�, �	�	-
'���J��
�	:���, 
���
� ���	�� 
	���	�	 �	��� � ���:	����� 	����	
. 
#	��� ��&���
	
��< 
 ��������	� :	���. *� ���� �	����������� '���� 
��'���	�� IW-15 �
� „ �  � � (�) „ 	�&�� � ��'���	�	� IW-2 � �	�<
	 ���-
�<� „ � -'��< „ ����
�����<���. ��'���	� IW-15 !
���������%� �
��-

��	
����� >-, NO-���:	'���, �	�	'���, !��	������<��� 
���
�. �	 
��	�	��=��
�� �
	���
�� IW-15 ��	��� � IW-2P ����'����� ��	��:���'�% 
�
��
��	
����� >- � ;-���:	'��	
, NO-
���	
, ���
���� '��	�	
��=��-

�� >-���:	'��	
. ������ �	��	�����=��
�� :�
�	�	� ��� NO-
���	
 
� GK8 M >-
���	
 ������. /�� 
���
� ����	���%� IW-15 
 
	����
�� � ��	 
��'���	�	� �� ���	���<��� 
���
�� 
 ���:	����� 	������. ; 	������
�� 
IW-15 ��������� �	�������� NOT-
���	
, 
�����!��������<��� >-���-
:	'��	
, �� >-
���	
 � 	�	����	 �� GK8 �� M :	���. �	
����� ��
�� �	�< 
IW-15 
 ���
���� ���������� 
���	
 � �	��������� �������	�	��	��� 
!��������<��� 
���	
.

[AWW �  APRSL. �������
����� �������
� :�
�	�� ��
�	�� 	���	��. 
��&���
�%� 
 �������	�
�����	� � ����
	���	� :	����. *�
����	 ���
	�<-

	 �� ��	:	��, :	�����%&���� 
 �����<���� ��<�������
�	�	 ��������-
��. /�� :�
�	�� 	�
�=�%� �� ���
���� � �	��������� �������	�	��	��� 
;-���:	'��	
, � ��
�� �� �
��
�'�% ;- � >-
���	
. +�����	��	��=��
	� 
�����
�� S^FF � ^XUIW ����������� =���� ����
'�% :�
�	�� Scl-2. 
*�
����	 3 ��'���	�� !��� :�
�	�	
P S^FF-U (�
���
��� 
 �	�<$�� ���-
���� S^FF, 	�����=�
��� �	���
���� � �	������
��� �������	�	��	��< 
;-
���	
), SG\^ (�
���
��� ������&���
���	 ^XUIW, ����� ��� 
���-

���� ��������=��
�� 
���	
 
 
	���	� �	���) � T^GI (�
���
��� 
 ��
�	� 
������� 	�� :�
�	��, �������, �	�����%&�� =���� !�	� ��'���	�, 	�����-
=�
�%� ���
���� >-����
����	�	 	�
��� ;-
���	
, �	��
��%� �
��
�'�% 
;-
���	
). Q�������� 
����	�
� :�
�	�	
 S^FF � ^XUIW ����	�������
��� 
���
���% ��������� ���	�������� ���	��
���� � ;-
���	=��� ���:	-
��	��:�����
��� ��	'���	
. ?�:�'�� S^FF � ^XUIW � ��:�
�� !
�����-
��� �� ��'���	�	
 ������ 	��	
	� 
�������<�	�	 �����	��:�'���.

&�������� ������� ����
�
B	�<$�% ������ ���	���<��� ��	��
�	
 ������	�	 !������� 	�����%� 

������� �� ������  ����	������	�	
. /��������<��� 
���
�, ��	���	��-
&�� �� ���
�	�	 ������ (�� ���
��	� ������ ������	��� Z˜), ��
������-
%�  �	���	������,  	
���	'��,  
��	�������, � -!��	�:��,  ���!�
�:���� � 
������ ��������� :�
�	�� (	��	
�	� ����	 ������� �	�<$����
� �� ��� „ 
���	������� � ���	:��). ��
	�	��� �� !��� :�
�	�	
 ��
������%��� ��
�� 
��
�	:����� � ���	'�����.

C�	��% ������ ������	
 ������ :	�����%� ��
 ����
����� �	��	�� 
������ (����. 3.18). ; !�� ������ 
�	��� ������� � ���
�, ��	��'������� 
��
�%=����<�	 ��� ������&���
���	 
 ������. � ��� 	��	���  ���	����, 
 �������,  ���	�	!���� � �������� ���	���<��� :�
�	�.
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>������ 
(qn 2M „ FT[)

^cY^O[˜ZZ[K 9 847 7,5 0,5-4,0 ��J�� *�=���	
�-
��� :�
�	��

� 1->��	��� ^c[K^^VKT[[YI
TTOKWOYOOYV
VYY^YN

28 3108 4,2 0,5-2,5 ��J�� C������
�� 
!::�
�� ��� 
�������� 
�	��������

>��	�	!-
��� II

^c[YFWYKX[WVT
OYOWO[YWV^N
NVTWX^ZYZUO
KV–VYW–W˜]WT
^VOU

49 5562 5,5 ��� ������ >	 ��

>������ „ �	�������, ��� 
	�	�	�	 �� �����	
���� �	��
���-����$���-

����
 �, �		�
����
���	, ����
������ ���. >������ ��	�
���� �
��
-
�	��< �	�<
	 ��� 	����	
���� 
	����
�� � �	���� qn 2M. ����
���� ����-
���� 
	����
���
�� „ �	����	
����<�	��< ����	
���	���� 	����
	
 
 ��	 
�	��
��� ������=�� � ������ ���
	����%&��. >������ 
��
��� 
 ��
	-
�	�
� ���<$� ������ �������� �	��	�	
. "�	 ���
	� ���
���� „ �������� 
���	���<��� :�
�	�. ; '��
���'�� ������� �
���� � ���
	�-�	������� 
����	� 40…50 
?�. ; ��
	�	�
� �	��� ��������
	
��< ��
�� ���	
-������-
�	� ��������. ?	 ��� �	� �� 	��������	 ���� ���	=��
	
 ��������, 
�	�� 
������. ��� ���!
�	��� 	� ��=����� �� '��
���'��.

>��	���� „ ������ �	����������� :�
�	�	
, 	����������� 
 1967 �. 
+. H	��$����	� ( A. Goldstein) 
 !
����
��� ������. � 1->��	��� „ N-
	�'�
	� 
:������� 
�����
���	=�	�	 ���
�  ��	���	���� � . #	��
��� ��	���	���� �  
�	������ 113 	����
	
. "�	 N-
	�'�
�� �	�	
��� �	��� 
	����
���
��, =�� 
�-
	�'�
��. *����	 �� N-
	�'� � �=������ ��	���� 
�&����%��� �	��-

��� � 1-���	���� (28 	����
	
). ��	���	��� �  $��	
	 �����	������� � 
�=���
��� 
 ���	�����	
���� ��	������ � ������'�� ���	��. ��	'������ 
!�	� �	��
���, 	����	
������ �
��
�	��<% ���	�	���<�	�  �����������- 
!��	��
����� � ���
	��&�� 
 	����	
���% � 1-���	����, �	-
����	��, 
 
�	�<$�� ������� ����������� 
 ������, =�� 
�� ��	. C����	
���� � 1-���	-
���� 
��
���	 ��
�� 
 ���
�	� �������. ��� ��	���	��� �  ����'����� 
	����	
���� � 1-���	���� �	�	'�����.

>��	�	!���� 
������� �� !
����
�� ������ � ���
	��=��<�	 ���� 	��-
��
�����	
��� �	 
�����% �� ���
�	-��$�=��% ��	
	���	��< (�
	���-

���� 
 �	�<$�� ������� ���	�	!���� I) � ��::����'��	

� >-
���	
 
(���<��� ��	�
������ � ���	�	!���� II). /�� �	��
��� 	���=�%��� ����� 
	����
��� (1, 2, 43). "&� 
 70-� �	�� ���� �����	
���� ����
���� �
��
�	�	 
������������ 32…36, 
	���	��
	��&��	 
������ '���� �	��
�� �� >-���-
:	'���). /�	� ������ ��� ���
�� ���	������	�. ;�
	�� ��	 	��������� 

 !
����
��� ������. ; ����	�&�� 
���� � ������	
����<�
	� � ��=���	� 
'����� ���	�<��%� ��
�%=����<�	 �������=��
�� ���	������, � �� '���� 
�	��
��� ���	�	!���	
.
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� �
��
��� �������� ������ �	��	 	������ ��
�� �������� ���	���<-
��� :�
�	�, �������
��%&�� �	�	� 
	����
� ������	
 ������. /�	� :�
-
�	� $��	
	 ��
�����, 
 	��	
�	�, 
�
 ��������, ���	�<������ ��� ��=���� 
	���	��� � �������� ;. �
������ 	 ��	 ����=�� 
 '��
���'�� 	������
�%�. 
+
��
��� :��
'�� !�	�	 ��������� „ �������� ���	���<��� :�
�	� � 2 „ 

������, 	����
�����	
�� � ��������	
��. "�	 �	���
 „ ^c-Weu-Zlu-^s|-
Zly-Xro-Wys-Xhe-Weu-G] 2Gl.

H	��	�� ������ 
�������
�%��� � ��
������%��� ���
����������� 
� ������������ !��������<���� 
���
��� ������, ���=�� �������, 
� 1-���	��� � ���	�	!��� 
�������
�%��� 	����� � ���� �� 
���
��� „ 
��
���	����� 
���
��� ������	�	 !�������, !
���������%&��� ����-
��	��� Z˜ � 
�������
�%&��� ����	������� � ��
	�	��� '��	
���. 
; ������<��� 
���	=��� 
��<����� !��������<��� 
���	
 ������ 
 12 ��� 
�	�� 
���	
, �	�����&�� �	��	��, �	������� 70…80‚. ������������� �	�-
�	�� ��
������%��� � �� 
��
��%� 
 
��<�����<�	� ���
	���. C��	
�	� 
���< ��
��'�� �������� „ �� 2M-��
������ !
�	'��	�, ������������� 
qn 2M. ��������	
����� 
 ������ ��������� �	��	�� �	�����%� 
 
�	
	�	
 
� �	�������� 
 ��
	�	�
� 
�	
� 
 ���	�����	
�� 
	�'�����'���, �	�	���-

���� � 
	�'�����'��� ������ �	��	�	
.

>������, ���	�	!��� � � 1-���	��� in vitro ��	�
��%� ��	���% � �	���-
�	=�	 ����		������% �
��
�	��<. ����	��� $��	
	 ��
����� �� ��	�	�-
�	��< ����'��	
��< !
�������% ���
��	
 ������ >-���:	'��	
 �� �	
���-
�	��� ����$���
����
	
 >-
���	
. C���
	 !�� :�
�	�� �� ��	�	��� 
����'��	
��< ��::����'��	

� >-���:	'��	
. C��	
��� 
���
�-��$��� 
����=�������� :�
�	�	
 ����	�	���� 
�� ������ „ !�	 >-���:	'���, 
����
�	 ������	
�
$�� �� ������ � �� ���	����$�� �	��	��<% �
	���
� 
����:���=��
�� ���
��� >-
���	
 (
 =����	���, ��	�	��	��< �������
�	 
��	��'��	
��< IW-2 ��� �
��
�'��). ?����
����<�	, ������� � ������ 
�	��	�� ������ �����
�%� 
����	�
� IW-2 �
��
��	
������ >-
���
���, 
	�	����	 ��� �� ���	��	� �	�������. C�� �����
�%� ��
�� !
�������% 
��'���	�	
 ��� IW-2. ���
�� !::�
�	
 !��� �	��	�	
 �	����	=�	 $��	
, �	 
�� =��	
. C� �� 	�����=�
����� �����
��� �� >-���:	'��� � 	�	��������� 
��� ��	'����. >������, ���	�	!��� � � 1-���	��� �����
�%� �
��
�	��< 
������
����� 
�����	
, ���������%� !::�
��, 	�	��������� ��
�	:���-
�� � ;-
���
��� (
�
 ���
��	, ��� �=����� >-���:	'��	
). ; �	������� 

���� 
�� �	�<$�� 
������� ���
��
��� ��	�	��	��< � 1-���	���� 
����< 
�� ���������� 
���
�. ; 	�&�� 
��� �����
�� �	��	�	
 ������ �	��	 
	����
�����	
��< 
�
 ��	�	��	��< 
	������	
��< ����'��	
����� ����-
�	��:�'����� �	��	���� (
 =����	���, 
	�������� �����	��:�'���) � 
�������	
��< �������� ��	'����, 	�	����	 ��� �����	���	�	���.

Q�	
��< �������� 
 
�	
� =��	
�
� �	������� ��
������ 
 5…10 �	���, 
����� �	 36 ��� ���������, �	��� =��	 ��������������� �� 	=��< ���
	� 
��	
�� �	 80 ���. �������� 
	�'�����'�� �	��	�	
 ������ (
 =����	���, 
��� ��������) 	����	
��
��� 	��������� �
��
�	��� >-
���	
, 
 =����	��� 
��	�	��	��� ��
�����	
��< IW-2 ��� �������'��. ;
������ �������=��
�� 
�	��	�	
 ������ ��� �� ����	�	
 ��������� ���
����� ��:�
��. H	��	�� 
������ 
���%� �� 
����	�
� ������ �	��	�	
 �, 
 �
	% 	=����<, ������-

�%� 
������ � �� ��	�	��. L���� �	��	�� ������ 	��&���
������ �
��< 
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!�	�	 	�����  � ���	�����	…���	:�����	…�	����	� �������. >�� �� ����� 

	�
������ :��
'�� � �	��
���-��$��� �	��	�	
 ������ 
 	�������� 

������� �� �	 
	�'�. ;��	���	, 	�� �������%��� ������&���
���	 
 
����:���=��
	� 	����� ������	� �������. ��
	�	��� ��������� :�
�	�� 
������ (TZF � 2, �������� ���	��� � ��.) ���	�<��%��� 
 ��=���� �����	-
��:�'����� �	��	����. A���	��< !��� :�
�	�	
 
 
�=���
� ��
����
����� 
��������	
, 
	��	��	, 
	������� �	��� �����	
����� �	��
������� 	��	
 
�� �����
��.

3.4.1.:. ��
��
�, ��
 �
�* � ����
�

 
 -�	�!

	
�
��	

 ����
� 
���		
� 
�
�����

+�	��	� ������ 
����% �	�< ��� ����	
����� � :��
'�	���	
���� 
������	� �������. /�� :	��� ������ 
���	
 �	��	
	����� ���
���� 
��-
�	
 ������	� �������, 	�	����	 ���:	'��	
, �� !���� �� ����
'��. 
� �	�	&<% ��������� ��	��	�� ��	���	��� �����< 
���	
-��$���� 
��-
������ ���:	'��	
. ��� ���<���$�� ���	����� ��������� ��	��	� ����� 
��	��	
����	 ��	�����<�� 
 �
��� � ������ ����		�������� �����	�	-
��=��
��� ��	'������. *����	 �	�	��, =�	 ��	��	� $��	
	 �����	����-
��� ��� ���
���� ���:	'��	
 
 '������<��� ���:	����� 	������, !�	� 
��	'��� ���������
����� 
 ����	�&�� �������.

;�����%� 2 	��	
��� 
������� ������ 
���	
 „  ��
�	� � ��	��	� 
(����. 3.19). H����<, 
��
����� ������ �	
��������� ��� �����$����� 

���	=�	� ��������, ����
�%� ��
�	�	�. ?���	� 
������ ������ 
���	
 „
��	��	� (	� ���=. ���������  „ 	������� ����<�
) ��� ��	�������	
����� 
�����< „ ����������� 
 	�
�� �� �����
�� :���	�	��=��
�� ������	
 ��� 

 ��	'���� �������
���� ������=��
	� ��	������ 
���
� � ������ ��	�-
�	����� ���	
��� ��&���
	
���� ��	�	
 ���	=��� 	�������	
. �	����� 
«��	��	�» 

��� 
 1972 �. ?�. ���� ( J.F. Kerr) � �	�
�. 
 �
��� � 	�������� 
:	��� ������ ���:	'��	
 ��� �����
�� ��%
	
	���
	��	
.

����
!� 3.1=.  ���
�����<��� ����
�������
� ��	��	�� � ��
�	�� 
���	


�
�������* ��
��
� E���
�

���
	
	� :�
�	� �	
�$���� ��	��'���	�-
�� ������� ���	�	����� 
��� ������, 
	���������-
��� ����������� ��'��-
�	����

�����

����� ���	
�� 
�����, �	
��=��
�� ����-
�� 

�
	�	��< ���
���� 1…4 = ˆ 1 =

���=��� ������ 
���
� ����$���� :��
'�	��-
�	
���� !�������=��
	� 
������� 
���
�, �������-
'�� ?��

����$���� '��	���	��� 
��������, 	��	��=��
�� 
��	'����

*�������� ������� 

���
�

Q���<$���� (��	�&�
�-
���)

Q
���=���� (���������)

*�������� ���� �	������'�� ��	������, 
��
�	�, :��������'��

���������
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�
�������* ��
��
� E���
�

*�������� 
 '��	������ �	������'�� '��	����-
��, ���	������ ������

@���� ������

*�������� 
���	=�	� 
��������

�	���� ��
�	
	����	
, 
	����	
���� 
������, 
���	������

����$���� '��	���	���

�	��	���� ?�� Q�	���	=����� (�����
-
��	�	����) �������'��

����	���	=����� �����-
��'��

/����	��
����	��< ��
���� �� ��
����

��
����	��< 	� ������� 
��
�	�	��
��

L���	 ��
���� �� ��
����

������� ��	�
����� H����< 
���	
 ��� ����-
�	�:	��, 	���'����<�	� 
����
'�� ���:	'��	
, 
�	��	�	��
����	� 
���	:��, �����:���	� 
�����'�	��	� ������ 
���:	'��	
, ������ 
��-
�	
-��$���� 
�������� 

���	


H����< 
���	
 	� ���	
-
���, �����
�� �	
���	
, 

�����	� '��	����, 

	����������
����	� 
'��	����

��
�	� ��	���	��� ��� ����$���� '��	���	��� 
���	=�	� �������� � 
��	�
������ ���������� 
���
�, �����	� ������ � ����, ����	���	=���	� 
�������'��� ?��. ��	�
������� ��	��	�� ������, ��	�	�	�, ��	�&�-

���� 
���
�, ����<$���� �� ������	
, ���	������ ������	� � 
�����-

���	=��� ������� (��� �	�������� �� '��	���	���) � ���	������'���, 
�����	� ��
�	
	����	
 � :	����	
����� 
������, � ��
�� ����<$���� 
������	
, ���	������ � :��������'�� ����. ��� !�	� ��	���	��� �����-

� ?�� ����� ��
��	�	����, 
 �����<���� =��	 	�����%��� :�������� 
��	������	��<%, 
����	� 180…190 ��� 	��	
���� (������ ��
��	�	��). 
C� 
���
�, �	�
���$���� ��	��	��, 	�$���	
�
�%��� «��	��	��=��
�� 
���<'�» „ :�������� ����, 	
�������� �������	�. Q�� 
 ��	'���� ��	�-
�	�� �����&�� 
���
� �	�
����%��� :��	'��	��. ; �����<���� ��	��
�� 
������� 
���	
 �� �	�����%� 
 ���
���	=�	� ��	�������
	 � �� 
���
�%� 

	��������<�	� ���
'��, 
	�	��� 	��=�	 �	�����
��� ��
�	�� 
���	
. 
+�	��	� ���
�
����� �	��� �������	 (1 = � �	���), =�� ��
�	� (���
��=��
� 
����� �	��� �����
�� �	
�����%&�� :�
�	�	
).

#�������� ��	��	�� �����<�	 ���=��� �� 
���
�� �����	�� Caenorhabditis 
elegans, � 
	�	�	� ���	 ������:�'��	
��	 14 ���	
, 
	���	����%&�� 
4 :��� ���
���� ��	��	��. C����������� � ���
	����%&�� �	�	�	�� ��
	-
�	��� �� !��� ���	
 ��
�� �=���
�%� 
 ���
���� ��	��	��. ;�����%� 3 :��� 
���
���� ��	��	�� „ 

�%=���� ���
	
�� ��������	
, �
��
�'�% 
����� � 
�������'�% ������. +�	��	� �	��� ���< ����&�� �	 �
�� ���������� „ 
��'���	��	�� � ���	�	������<�	�� (����. 3.20f ���. 3.65, 3.66).
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����
!� 3.2O. D�
�	�� ���	�	� ���� �<�	�	 � ��'���	��	�	 �� ��� ���
��� � 
��	��	��

�
�������
 B
�
7
	��
��*	�� 
��
��
�

&�!���
�	�� 
��
��
�

Q��	
�� ���
���� �	
�$���� ��	��'��-
�	��� ������� ���	�	�-
����

;��$��� �������

���
	
�� :�
�	�� S]3 (Sak, Sik, Six, Sim, 
No‹a, Xuma, S•c3), Sa‹, 
Sax, Scl-b [

;����	�����
��P 
FasW…Fas, TNF…TNFUI, 
KU3…TW1^, KU4…TU^IW, 
KU5…TU^IW, KU6…TW1^

D�
�	�� ������=� 
�������

+�	��	�	��P '��	��	� � , 
^|ap-1, |Gas9

KI[GP F^KK, TU^KK, 
|Gas8

*��'���	���� 

������

������� 9 ������� 8

������
�

��������*�!Q �����*�!Q

�����*�!8

TNWVIWas

W[SL TNWTV[IL

DV4;DVR

TV[DD

/���
�!�����


W[DD

��������*�!8

&
�. 3.;:. ��'���	���� �������� �����
� ��	��	��
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��'���	���� �������� �����
� ��	��	�� ����������� � �=������ ������-
��� ��'���	���� �	��
��, '��	��������=��
�� =���< 
	�	��� �������
���� 
�	���	� ������ ( death domain), �	�����&�� 	
	�	 80 	����
	
. /�� �	��-

��� 	��	��� 
 �������
� ��'���	�	
 TNF � . *�
����	 6 ��
�� ��'���	�	
P 
Fas-��'���	� (+�C-1, GK95, KU2), TNF-U1 (�55, GK120�, KU1), KU3, KU4, 
KU5, KU6. *� ������� „ Fas-������ (FasW, GK178 „ ��� Fas-��'���	��), 
'��	
�� TNF �  (��� TNFU1), TU^IW ( TNF-related apoptosis-inducing ligand „ 
��� KU4 � KU5), TW1^ (��� KU3 � KU6) (����. 3.20). ;�� ������� 	���-
���	
��� 
 
��� ������	
. *� 
����	�����
�� � ��'���	���� ���
	��� 
 
���������'�� �	�������, =�	 ����
��� ������<��� 
��
��. ��� !�	� �	��-
�� ������ ���	�����%� ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � ����	��=���� 
�	������ �����	���� ���
	
 F^KK ( Fas-associated death domain) � TU^KK 
(TNF -receptor death domain). F^KK ����	����� �	���� ������ 
 �	���
� ��	-

������ 8 �, 
����	�����
�� � ����, 
���
��� �
��
�'�% 
������ 8 (��. ��-
���). �����<��� �����
�� TU^KK ����	��=��, �	 	� ����������� �	������
	�
F^KK. D	�����%&���� 
 �����<���� �
������� 
����	�����
�� �	��
�-
������ 
	����
�� ����
�%� KI[G ( Death-inducing signaling complex).

#��	�	������<��� �������� �����
� ��	��	�� ����������� ��� �	-

�������� :��
'�� ���	�	�����, ���
	��&�� 
 ����$���% ��	��'��-
�	��� �� ��������. ��$�%&�% �	�< 
 !�	� ���� �����
� ��	��	�� ����%� 
���
� �������
� Scl-2. *� �������%� �� ��	��	�	��=��
�� (Sik, Sa‹, Sax, 
Scl-b [  � ��.) � ������	��	��=��
�� (Scl-2, Scl-b W, #cl-1 � ��.). �����
 ���-
���	
 
 ��	��	�� �
���� � ��	��	��	��=��
��� ���
���, �	�����&��� 
1 �	��� ;� ( Bcl-2 homology) „ S]3. B��
� !�	� ������ ��	
���%� ����-

��������*�!Q �����*�!Q

�����*�!^

����������

5
��?���!�

5
��������

�
��?�
��
"

Bi€U
Bcl:2

BikUBcl:2

Bi€

Bik

Bcl:2

[paf:1

Ba{UBak

&
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��	��	��=��
�� :�
�	�� ���� Scl-2, 	������ � ���� ������. ��	�� �	�	, 

 �����<���� 	���	������'�� ;�� � Sax 	�� :	�����%� ��������������� 
�	��. ; �	��� 	���	������'�� !��� :�
�	�	
 �	��
������ ������	��	��-
=��
��� :�
�	����. L���� �	�� 
 �������� ���	�	����� 
 '��	�	�< 
��	-
��� '��	��	� �  � :�
�	� ^|ap-1 ( Apoptose protease activation factor 1). +|ap-1 � 
'��	��	� �  
 ��������
�� +>D 	�����%� 
	����
� � ���
��
�	� 
�����	� „  
��	
�����	� 9. /�	� 
	����
� ����
�%�  ��	��	�	�	�. ; ��� ��	���	��� 
�
��
�'��  
������ 9.

��'���	���� �������� ��	��	�� �	��� ���< ����
�� �
��
�'��� ����-
���	�	
 
������ 8. #��	�	������<��� �������� ��	
������� ������	��	-
��=��
��� :�
�	���� Scl-2 � Scl-b W, �
���
�%&��� ��	��	��	��=��
�� 
:�
�	��. ���� �����
� ��	��	�� �� �
��%��� ��	���	
������. >�
, ��'��-
�	���� �������� ���
	��� 
 �
��
�'�� ���	�	������<�	�	 :�
�	�� Sik, 
=�	 	����	
��
��� �	�
�%=���� ���	�	������<�	�	 ��������� ��	��	��.

��	��	���	 ��	�����< ��
�� 	 ��������� 
	���	�� �� ������	� ��	-
��:���'�� � ��	��	��, 	��&���
����	�	 �����	������  �:���	�������. 
*� ��� �	�< ��	��	��	��=��
	�	 :�
�	�� ������ '������, �����
�%&�� 
=���� ��������� ���	�	������<�	�	 (=���� :�
�	� Sa‹) � ��'���	��	�	 
(=���� Fas-��'���	�) �����.

C�� ���� �����
� ��	��	�� ���
	��� 
 �
��
�'�� 
����� (���. 3.67). 
������� „ ������ '�������� ��	����, ���&����%&�� �	����������% 

��������*�!Q

�
	�

!)�������
�?!�����*F
�!"���!:!C[D;!X[VX;!DN[:XKcs;!SV\BX;

DWW:4R;!XKC�G!
! �T;!Vb;!�@��;!���

!
!�>�>‘
�!�
�����*��F! ��$���

;!����

;!Z:���

;

�

�*�!�����$
��!�� �*

!
!�>�>

��%�0%E

�����*�!Q

��*����!/.�
C[D

�����*�!^ �����*�!8

&
�. 3.;<. /::�
�	���� :��� ��	��	��. ����� ��$���� !::�
�	���� 
����� 	�	�	 

�����%� 
��������
�����% ?����� (G^K), 	�
����
����% �� �����
��	�	���% 
�������'�% ?�� (��	���%�����	
��� 
 ������ =���� �����
�)
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�
��< �	��� 	����
	
 ���������	
	� 
���	��. ��
 ��� 	���=��	�<, ��'��-
�	���� ���< ���
	��� 
 �
��
�'�� 
������ 8, ���	�	������<��� „ 
 �
��-

�'�� 
������ 9. /�� :������� 	��	��� 
 ������ ���'���	���� 
�����. 
*� �
��
�'�� „ �����<��� ������'�� 
������
�� 
����	�����
�� � �����	�-
���� ���
��� (F^KK, ^|ap-1). ��� ������'�� ��	���	��� ���	
�������-
=��
	� 	�&������� �����	�	 N-
	�'�
	�	 �=���
� 
������ � �	�����%&�� 
:	����	
����� �
��
�	�	 �����	������. �	��� �
��
�'�� ���'���	���� 

����� ��	'��� ��	��	�� ����	
���� ��	��������.

*��'���	���� 
������ 
���
�%� =����=��� ��	��	��� (	�&������� 

	�	�
	�	 ��	�	����) � 
������
�� !�	�	 �
��
�'�% ���	������<���, 
��� !::�
�	���� 
����� „ 
������ 3, ���� „ 
������ 6 � 
������ 7. 
*�
����	 �	 280 �	��
��-��$���� ���	������<��� 
�����, �	
����	
��-
��� ������&���
���	 
 ����. ���&������� �	��
��-��$���� 	��������� 

�� ��	�
����� ��	��	��. ?����
�� 
����� �� :�
�	� �����	�����	�� 
(U•) � � -��	:	��� ��	����
����� � 	����	
��
��� ����$���� 
	���	�� 

���	=�	�	 '�
 ��. ���&������� 
���� #"��-1 � F^O ���
	��� 
 ����-
������, 
���
�%&�� 	��������� ������	��	� ��	�	��	��� 
���
�, � ���-
&�������  ���<�	���� � 
����� �+� 	��������� ����
������ ��������� 

���	=�	� �	�:	�	���. ���&������� �	� �� 
�����	� ������� :������	
 
X^UX (Poly-ADP-ribose polymerase „ �	��-+?D-���	�� �	��������), � ��
 �� 
?��-��
����	� ��	����
����� ����$��� ��	'��� ������'�� ?��. C��� 
�� ���
��� ��$���� 
������ 3 „ �������<��� !��	��
 ����� G^K ( Caspase-
�ctivated DNase), 	�
����
����� �� �����
 ��	�	���% :��������'�% ?�� 

 ��	��	��=��
�� 
���
��. �	
����� ���=����� �
��< ������ 
���
� � 
:��������'��� ?��P 

������ 
 
 ���
� ����, 
	����%&��	 �
��
��% 
:	��� G^K, 
���
�%� �� �����<. ����� ������ ���=�� ��	��	��=��
	� 
������ 
���
� ����
�%� ��=������� �� !�������=��
�� ������	
 
������-

�� ����$���� :��
 '�� ���	�	����� � ��
	���	�������� ����	�	
 
!������ �� ������'�% ?��.

D��	'��	�� ��	��	��=��
�� 
 ���	
 ��	�	���
��� !
�������� �� �� 
�	
����	��� �	��
��, �����&�� ��� :��	'��	
 ���	=��
	� ������	
 
���� «�E�$< ����». >�
, ��� ��	��	�� ����$����� ���������� ��������, 
� :	�:�����������, 
 �	��� �	
�����%&���� �� 
��������� �	
����	�-
�� ��������, 	
���
����� !
��	���	
����� ������� (
��
����� ��	 
!
�������� �	 �
���
���% � ��=����� ����
���	� V ���	�<��%� ��� 
������:�
�'�� ��	��	��=��
�� 
���	
). �	�
��%&���� �� �	
����	��� 
:	�:�����������, � ��
 ��  ��	��	��	���� � ��������	
����� 	����
� 
���������� ���
	
	�E%���	
 ����	���%��� ��'���	���� :��	'��	
 (
�
 
��	:����	���<���, ��
 � :�
��<����
���), =�	 	�����=�
��� ������� 
:��	'��	� ��	��	��=��
�� 
���	
. >�
	� ��
��$���� ��	��	�� =���
�-
=���	 
���	 ��� 	��������, �	�
	�<
� ����	�
��&��� �	��������� 
���-
��
 ���	=��� 
	��	����	
, 

 �%=�� ?��, 
 ���
 ���	=�	� ��	�������
	 
� �	�����%&�� ���
���� 
	�������� � ���	�������� ��	'���	
. ; �	 
�� 
���� =�������	 �������
�	� �	��	&���� :�������	
 ?�� �	��� 
�
��
��	
��< (=���� 
�����
 ���	=��� TWU) ���	�	��=��
�� ��	'����, 

���&�� 
 ���
���% �������	� ���	������	� ���	�	���, ��������,  ���-
����	� 
����	� 
	�=��
� (��;). 
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+�	��	�� ����������� 
����� �	�< �� �	�<
	 
 ����
'�� ���:	'��	
, 
�	 � 
 ������ ��	'�����, �
������� � ���
����� ���:	'��	
, �	�:	�����	� 
���:	����� 	����	
, � ��
�� ��	�
������ �
��
�	��� 
���	
 ������	� 
�������, ������ 
���	 
 
	���
��	� '��	���� (����. 3.21).

����
!� 3.21. Q=����� ��	��	�� 
 :	����	
���� ������	� ������� � �������'�� 
�����	�	��=��
�� ��	'���	


F���� ����
�
� 
 -�	�0
!

	
�
��	
� ����
� 


���		
� �
�����

/
���
� ��
����	
�  ��
��
��
(� ��
���7 „ ��7�	
���) 

D	����	
���� �	��-
��'�� ���:	'��	


������ !���� :	����	
�-
��� �	����'��

H����< �����	=��� 
���	
 
(
������
�� ��:�'��� :�
�	-
�	
 
���
����)

D	����	
���� ����������-
�	���%&�� ��'���	�	


;����
	

� 
���	
 � ��:�
��-
�� ���������	

� ��'���	�-
��� ���	
 (	������
�� ������	
 
	� ���	���<��� 
���	
)

����
'�� 
�	�	
 H����< 
���	
, �� ����	���%-
&�� ���	�	��=��� 
	����
�� 
\]G…������ (��	��	� «�	 
��	�=���%»), ��� �	�	��-
���<�	� ����
'�� � �����< 
���	���'�:�=��
�� 
���	
 
(�
��
�'�	���� ��	��	�) ��� 
	���'����<�	� ����
'��

?�::����'��	

� ����	-
����'��

+�	��	� >-
���	
 ��� ���	-
	�
����
�� ���'�:�=�	��� 
��'���	�� � 
	��'���	��

������ �	
	�&���� 

���
� 

H	��	�����=��
�� 
	��-
�	�< =������	��� ������ 

���	


H����< �����	=��� 
���	
 
(��:�'�� �	��	�����=��
�� 
:�
�	�	
 
���
����)

/������'�� ������ 
��-
�	


+�	��	� ������ 
���	
 (
��	-
���	 

�%=���� !��	����	� 
��	������ ��	��	��)

*������� 	�
�� +
��
�'�� � ��	��:���-
'�� ���:	'��	


+
��
�'�	���� ��	��	� 
(������=� ������� =���� ����-
������ ��'���	��)

�	���
���� �::���	��� 
�������

H����< ���
	�::����� 
�	-
�	
 ;-
���	
 (
	�
����'�� �� 
������� � �	�	&< >-������	
)

/������'�� !::�
�	���� 

���	


+�	��	� 	����	��
$�� 
���	
 
(
��	���	 

�%=���� !��	���-
�	� ��	������ ��	��	��)

�������'�� '��	�	
��=��-

	�	 !::�
�� ���:	'��	


H����< 
���	
-��$���� '��	-
�	
��=��
�� ���:	'��	
 
(������=� ��	��	��=��
	�	 
������� �	 ���:	���J����-
����	�� � ��'���	��	�� ����-
������)
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3.4.2. 
&�#�G�(� >;�#�E�#�G�'*��A ���E����(� �#���(
 ������ ���:	'��� �	�����%� 
 ����:���=��
�� 	���� ������	� ���-

����, ��� 	�� 
��	���%� �
	� :��
'��, �=���
�� 
 ���
���� ������	�	 
	�
���. C���
	 
 �������� 	�
�� 
	
��
�%��� �	�<
	 
�	�� ���:	'��	
, 
����	���
$�� ���'�:�=��
�� �������. �	��
��%&�� �	�<$����
	 
�	�	
 
���	������
���	 �� �=���
��� 
 ������	� 	�
��� �� 
	�
������ �������. 
C�� ���	����� 
�
 �� 
 �����
� �� ���=�� �	��������� �		�
����
�%&�-
�	 ��������. ; �	��� �	�<$����
	 ���:	'��	
 ���	����� 
 �	
	�&���� 
�	��	����. ����� !��� 
���	
 ���	�����%� ���
���, �.�. ����� �� 
	���
-
���	
�
$�� � �������	�, �	 �	�������� ��
�� 
���
� ������, �:	���-
�	
�
$���� 
 �	�� ����$���
�%&�� �������� 	�
��	
 (��. ������ 3.5.3). 
;�� !�� 
���
� ���	����� 
 �������
�	� �
������, ����	���� =��� 
�	��=-
��� ���:	����� 	�����, ���:	����� �
���, ���� �����'�� ������ ���-
:	'��	
 	�����%� �����% �������, 
	���	�������% 	�&��� �����������. 
@��:	'��� ���%� 	�����=����� ��	
 ����� � �	��������� �	��	���	� 
=������	��� �	����'�� ���:	'��	
 ���	�	 ������������ (�	��	�����=��-

�� ������'��).

����:���=��
�� 	���� ������	� ������� 

�%=��� ���'�������	-

����� ���:	����� 	����� (��. ����. 3.11 � ���. 1.3). � ��� 	��	��� ���-
:���=��
�� ����, 
	���	����%&�� 	����������� 	������ 	��������, 	� 

	�	��� 
 ��� �	������� ���:�f �������
�, �	� 
	���	��� 
	�	�	� 
���	����� �����	������ ���� ������������� =����	���� �����	
f ���-
:	����� ����
���� ���<����� �
���� „ ��������� 	�	�	=�
 � 
	��, =���� 

	�	��� 
 	������� ��	��
��� 	��	
��� ����� ���	���	
. ������������� 
	��	
��� ����	
���	���� ���:	'��	
 
 !��� 	������ 	������	 
 ����. 3.22. 
������ 
	�����
�'�� 
 ����:���=��
	� 	����� ������	� ������� ���-
��� 
�	
< � ���:�.

����
!� 3.22. �	�������� ���:	'��	
 
 	������ ������	� �������

+���	, ���	* /
���0 
��	
� 

�
�-
0
!
�
� � 


���	�, m

��
!�	� 

� 
����
 
#
��� �
�0

-
!
�
� 

���	
���

/
���0 
��	
� 
�0���0
�
�, m

/
���0 
��	
� 
�0���0
�
�, m

/
���0 
��	
� 
CD4M 
�0���0
�
�, m

/
���0 
��	
� 
CD8M 
�0���0
�
�, m

/
���0 
��	
� 

�����
70
�� �
�-
0
!
�
�, m

�	����� 
�	��

10…15 8…10 10…12 2…5 2…3 2…3 25…30

>���� 95…98 10…20 1…3 90…95 8…10 4…5 20…25

�������
� 80…85 20…25 40…50 25…35 20…25 10…12 5…7

@��:�-
��=��
�� 
����

90…95 15…20 35…40 55…65 30…40 15…20 2…4

#����- 
����

85…90 20…25 40…55 25…35
��� 

������
��� 

������
5…10

�����	
� 
���$
�

90…95 15…20 30…40 25…30
��� 

������
��� 

������
5…8

��	
< 20…35 0,5 12…18 60…70 35…50 20…25 ˆ5
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3.4.2.1. J
�-��
#���
� ����
@��:���=��
�� ���� „ �	�	
����� 	����	
���� 
���=��	� 0,2…1,0 ��, 

	�����%&�� ������ ��� '��	=
�. C�� �������%� ���:� 	� �����=��� 
����	�	
 ����. Q ��$�� 
�����%� �����%&�� ���:���=��
�� ����P �����-
=��%�����, $�����, �	���$�=���, ������=���, �	����=���, 
����'	
��, 
�	�
��	$���, ���	
��, �	�
	������. ; !����	������ 	�� :	�����%��� �� 
	��	
������	. Q ��$�� ����� ������ (�� 9…10-� ���
� !����	���<�	�	 ���-

����) ��
����
�%��� ������=���, 
����'	
�� � $����� ���:���=��
�� 
����, � �	��� 
��� (�� 15…17-� ���
�) „ �	�
��	$��� � �	�
	������ ����. 
C����<��� ���:���=��
�� ���� :	�����%��� ����� 10 � 15-�� ���
���.

����
���� ���:���=��
�� ���	
 �������=��
� ��	������� �� ���. 3.68. 
�	 ��	�	�� 
���
�	� =���� ���:	���� =���� �����
��� 
 	���� 
�	-
��� ���:���=��
�� �	����, ����	��&�� ���:� �� ����������� �=���
	
 
����. ; �
	�� 
	����	� =���� ���� ����� 
	�	��, =���� 
	�	��� 
�	��� 
�::�������� ������� � 
��	��� !::�������� ���:���=��
�� �	���� 
� 
���. @��:���=��
�� ���� 	
����� �	��������<�	�
���	� 
�����	�, 
	� 
	�	�	� 
����< 	��	��� �	�
�� �����	�	�
� „  �����
���. >
��< ���-
:���=��
	�	 ���� �	��	�� �� 
	�� � �	��	
	�	 
�&���
�. ; ������	� =���� 

	�� ���< 	
������ 	����	
���� „ ���:	����� :	���
���, �����&�� 
����	� �	����	�	=���� ;-���:	'��	
. ; �	
	�&���� ���:	����� 	�� 
���%� ��
�	�����% ����
����, � �� 	�	���=�%� 
�
 ���
�=��� :	���
�-
��. ��� ������	� 	�
��� 
 :	���
��, �	���	 ;-���:	'��	
, �������%� 
>-
���
�, 
 ��� :	�����%��� '����� �����	����� „ ���	��$�
�� '���-
��. >�
	� :	���
�� ����
�%� 
�	��=���. ��%=�
�% �	�< 
 :	����	
���� 
� :��
'�	���	
���� :	���
��	
 � ���
�
�%&���� 
 ��� ���	��$�
�� 
'����	
 ����%� :	���
������� ���������� 
 ���
�, �	 ��	���	���-
��% �� ���%&�� 	��	$���� 
 	��=��� ���������� 
���
�� � ��	���� 

<���
�
��!����
�#�!�
*�����	����!��
����

������
�
��
�
����
����
�

���#�

-�����
�
��
�
����
����
�
���#�

�����
"
��* ����!�

#�

��* ����!	
#��

����
�
��
�
���
�
��
����
�#�

<�
���������
���$
�"
607!*�
�

E�����	����
��
��

9�����
*�����	����
��
��

�������!�

#�

&
�. 3.;8.  ���	���� ���:���=��
	�	 ���� � �	
�����'�� 
 ��� >- � ;-���:	'��	
 
(�	 Janeway 
.�. et al., 2005)
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� ���� �	�<
	 �	 �	�:	�	���. /�� 
���
� ���%� �����	� ����������<�	� 
��	���	������.

D	����	
���� >- � ;-�	� ���:���=��
�� ���	
, 
�
 � ������ 
�	��=-
��� ���:	����� 	����	
, � ��
�� �	��	
	�	 ��	� ������ 	����������� 

����	�����
��� ���:	����� 
���	
 � ����$���
����
	
 ���	���<��� 

���	
, 	��&���
����	� 
 !����	������. ��%=�
�� �	�< 
 ��� ��������-
��� ���������� ���:	�	
����� (WT) „ '��	
���� �������
� TNF „ 
� �� ��'���	���. *� 
	���	�	 �	��� 
 ��=��	
 ���:���=��
�� ���	
 � ���-
��� ���:	����� 	����	
 �������%� ���'���<��� ���:	����� 
���
�, 
	�	���=����� 
�
 
���
�-����
�	�� ���:	���	� �
��� „ WTIG ( Lymphoid 
tissue inducing cells). *� ���������� :��	��� „ GK4 M GK3- GK45M � 4� 7

M 

IW-7U� M WT�� M GbGU5M. WTIG !
���������%� ��::����'��	
	=��� :�
-
�	� U}U � t (Retinoid-acid-receptor-related orphan receptor „ 	�:��	
�� ��'��-
�	�, �	���
����� ��'���	�� �����	���	� 
���	��) � �����
���'�	���� 
:�
�	� Ik2. ���� �	 ���������� �	��
����, !�� 
���
� ���%� 
	���	-
�	��	
	� ���:	���	� ��	���	������, �	 �� 	��	����� 
 ������ ����	-
����'��� ���:	'��	
. WTIG �	������ �� �
	�� �	
����	��� ���������% 
:	��� WT ��  „ ������, 

�%=�%&�� 2 ��������������� �	��
��� WT �  � 
1 �	��
��� W> � , ����	�	�����% 
��
���	=�	. ?����� ������<��� �	��
��� 
WTIG, ��
�� 	��	��&���� 
 �������
� TNF, „ U^NOW ( Recerptor activa-
tor of NF	 B-ligand). ; 	����	
���� ���:	����� 	����	
 �=���
�%� ��
�� 

���
�-���'���	�� ���:	���	� �
��� „ WTIN, 
	�	��� ���%� :��	-
��� GK4 - GK3- IW-7U� - GK11• M GK11cM, �
������<��
�%&�� 	� �� �	���
� � 
����������� 
���
���. � !���� �
��� ������ 
���	
 
����	�����
�%� 
����$���
����
� ���	���<��� 
���	
 „ 
���
�-	��������	�� ���:	��-
�	� �
��� „ Wto.

WT�  � U^NOW ����	���%��� ��'���	���� �������
� TNFU �� ���	���<-
��� 
���
��, 
 �����<���� =��	 
 ��� ������������ ������, 
���
�%&�� 
!
�������% ���	
 IW-7, ���	
��	
 (GbGW13, GGW19, GGW21) � :�
�	�� 
TU^NGY ( TNF-related activation-induced cytokine). ;�� !�� :�
�	�� �����
�%� 
�� ���:	����� 
���
�f 
�	�� �	�	, 	�� ���
��
�%� ������ ���:	'���, 
	�����=�
�%� �� �������	�	��	��< � ��	�	���
�%� �� 
���������'�� � 
	����	
����� ��=��
� :	���
���. ����� �������%&�� 
 ��=��	
 ;-, >- � 
NO-���:	'��� �������%��� ��	�������
���	. � !�	�� �	����� 
 :	���-
��%&���� 	����� �	�
��%��� ���������� 
���
�, ����%&�� �	�< 	�����-
��%&��	 ��=��� ��� :	����	
���� ���
�=��� ���:	����� :	���
��	
.

�������'�� !��� ��	'���	
 
 ���:���=��
�� ����� �  �����	
�� ���$-

�� 	���=����� ��������, �	��� 
�
 :	����	
���� �����=��� :	���
��	
 
� :	���
������� ����
��� �������	� 	�	�	=
� �	�	��	�
� ��	���	��� 
�	 ����, 
 ���	����	=�	� ������� ���=����� ��
	���. ����'����<�	� 
�����=�� ����� !���� �������� ���:	����� ����
��� �	��	�� 
 �	�, =�	 

�	��=��� ���:	����� 	����� 
 	��	
�	� :	�����%��� 
 !����	������, 
�	��� 
�
 ���:	����� 	����	
���� ��������� 	�	�	=�
 �	��� �	�
���<�� 

 �	�������<�	� ����	��, 
 =����	���, �	� 
������� ��
�	:�	��.

Q 
��	���� 	�������	
 ��	�	��	��< :	���
������� ���������� 
���	
 

 
����	�
� ���	
��	
 � :�
�	�	
 
���
���� �	������
����� ����	���� 

	���
��� � ;-���:	'�����, ���������%&��� !�� ��	�	��	��< � �������-
��� 
���	
. >�
�� 	����	�, ;-���:	'��� 
 	���������	� ������� ���� 
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:	�����%� �
	� ��
�		
�������. Q ��$��, ��:�
���� �	 ����� ���:	-
�	
���	
 ��� �� ��'���	�	
, �� ���
�
�%��� :	���
������� ���������� 

���
� � �� :	�����%��� ���:	����� :	���
���, � ��� 	���������	� 

	�����'�� ��:�
�	
 �� 	�����%��� ���:���=��
�� ����.

>-
���
� 
 ���:���=��
�� ����� ����	����%��� 
 ����
	���
��<��� 
�	���, ���	��&���� 
 ����	
�� ��	�� 
	��. C�� 	
����%� �	��
����-
������ 
�����, =���� 
	�	��� 
 �
��< ���:���=�
	�	 ���� �� 
�	
	�	
� 
�������%� ���:	'���. ; 	������
�� ������ (��� ������=��
�� ��:�
��� 
��� �	��� ���!
�	��� ����� �	��� �	������) !�� �	�� �� :	�����%�-
��. ����
	���
��<��� �	�� ������ ��$��� ��� ���
��� >-���:	'��	
P 
���	���<��� 
���
� 	�����%� ��	�	��	��<% ���
��
��< ��, ��
������� 
���	
��� GGW19 (YWG) � GGW21 ([WG), 
 
	�	��� >-
���
� ���%� ��'���	� 
(GGU7). _������	�	��	��< ������	
�
$�� >-���:	'��	
 �	������
���-
�� IW-7 „ 	���� �� ���
��� :�
�	�	
 
���
���	��� ���
��� >-
���	
. 
�	���	 �	��������<�	�
����� 
���	
, 
 :	����	
���� ��$� ��� >-���-
:	'��	
 �=���
�%� ���������� 
���
� (��������, ��	���	��&�� �� 
	��-
�	�	 �	���). �	�
	�<
� !�� ���������� 
���
� 	��=�	 	�
���
�%� �
	��� 
	��	��
��� >-���:	'���, �� ����
�%�  ������������<���� (������<'�-

���) 
���
���. *�����������<��� 
���
� ��
�� ��	��'���%� GGW19 � 
GGW21. TGU ����	���%� �� �	
����	��� ������������<��� ���������� 

���	
 �	��
��� \]G, ����&�� ���	�	��=��� �������. /�	 ��
�� �	
�-
$��� 
���
���	��< ���
��� >-���:	'��	
 (��. ����). ��� ����	���
��� 

 �	���
� !��� �	��
������� 
	����
�	
 =����	���� ������	
, >-
���
� 
�
��
���%���.

��	�������
	 ����� :	���
����� � 
�� ����
	���
��<��� �	� �����	 
���$���	� �	����'��� ���:	'��	
, 

�%=�%&�� 
�
 >-, ��
 � ;-���:	-
'���. ����< !�� 
���
� 
	���
����%� ����� �	�	�, =�	 
���	 ��� ���
���� 
������	�	 	�
���. @��:	'��� �����
�%� 
 ���:���=��
�� ����� 
�����-
�	. C�� �	��	���	 ��'��
�����%�. �		��	$���� GK4 M � GK8 M >-
���	
, � 
��
�� ������ ����	����'�� >-���:	'��	
 
 ���:���=��
�� ����� ������-
�	 �		�
����
��� ��
	
	�� 
 
�	
� (��. ����. 3.8).

#	��	
�� �	�� ���:���=��
�� ���	
 �	������ �	��	
�� $����, ����� 

	�	���� ����	�	���� ����������� ������. ; $����� �	�������� ���-
:	'��� 	�	�� 
����	
. ; �	�� ������	�	 	�
��� ����< �	����	�	=�
����� 
���=����<��� =���< ��������=��
�� 
���	
. ; ������� ����	�	���� ���:�, 
�	�����&�� ���:	'���. /�� ���:� 	���
��� �	 !::�������� �	����� � 

������ 
 
�	
��	���% �������.

3.4.2.2. /�����	��
 �������
� ������ �������� ���<��	� �� ����� �����	����	�	 �����	-

��������� ���	���	
 � ������ =����	���� �����	
. "� :��
'�� �	��� ���-
�		������, =�� :��
'�� ���:���=��
�� ���	
. �	���	 :��
'�� 	����� 
������	� ������� 	�� �=���
��� 
 �������� ������ ���:	'��	
, ����-
������ 	�E�� '��
�����%&�� 
�	
�, � � ���� ��
	���� ������ 	����	� 
���	�	!��. �������
� 	
������ 
�����	�, 	� 
	�	�	� 	��	��� �����
���, 
����&�� �������. ����	
 ���:� =���� �::�������� �	���� 	������
���. 
L���� 
	�	�� �� 	����� 
��	��� 
���. C��	
� �������
� �	���
����   
������ 
���<��, 	�����=�
�%&�� �	��	���� !����	'��	
. ������% ���<�� ����� �� 



3753.4. )���	� 
���		�� �
�����

�����	��� (

�%=�%� 
�� !������� 
�	
�) � ���=���� 	����	
���� (�	��-
�� ��
�	:�����, ���:	'����� � ��������=��
��� 
���
���). ; 
�����% 
���<�� �������%� NO-
���
�, ���
��=��
� 	������
�%&�� 
 ���	� ���<�� 
(
�
 � 
 ���:���=��
�� �����). *� >- � ;-���:	'��	
 
 
����	� ���<�� 
���	�����%� !::�
�	���� 
���
� � 
���
� ������. �	�
	�<
� 
 
�����% 
���<�� �������%� ��
	�	��� ��������=��
�� 
���
�, 	�� ��������� �=��-
��� 
 !::�
�	��	� :��� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
���.

������� ���<�� �	������ 

�������� „  ����	
����� ���<'�, �������
-
��%&�� �	�	�  ����% ���<��, 	
�������%  
���
�� (��������<���) ����-
�	�. *����	 ����� ���<�� 
��	����� :��
'�� 
�	��=�	�	 ���:	���	�	 
	�����. ���	���� ���	� ���<�� 
	 ��	�	� ��	��	 �	 ���	����� ���:���-
=��
	�	 ���� (���. 3.69). >
��< ���	� ���<�� :	��������� 
	
��� ������	-
��. � ��� ���	������
���	 �����
��� ������������<��� ��:�� , 
 
	�	�	� 
�	
�����%��� >-
���
� (�.�. ��:�� ������ �������
����	� �	�	�, ����	�	� 
����
	���
��<��� �	� ���:���=��
�� ���	
). #�:�� 	
������ ��	�������-

	, �����	� ���:	'����� 	�	�� 
����	
. ; !�	� ��	�������
� ����� 
 
����:���� ���	� ���<�� ����	�	���� ���:	����� :	���
���, �	 �
	�� 
����
���� � :��
'��� ������=��� :	���
���� ���:���=��
�� ���	
 � 

��� 

��$
�"
*�
�

0�����#�"�
�"
��
�

����
�"
�#�$������#��

,���"
�#�$��

<�
�*
��
�

#�

�������
��!���*
�����!�#�$��

������$
��!���*
�����!�#�$��

E�����	����
��
��

5�
����$
�"
�����
"

����
�"
�#�$��

��+�607

=���
�#�

�������!�

#�

0�����#�"�
�"
�����
"

&
�. 3.;=. ���	���� ���	� ���<�� �������
� (�	 Janeway 
.�. et al., 2005)
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������ 	����	
���� ����:���=��
	� ���:	���	� �
���. ��
	�	����	��� 
:	����	
���� � :��
'�	���	
���� :	���
��	
 
 
�=���
� ��$ ��� 
>- � ;-���:	'��	
 
 �������
� ��	��� � ��
	
��� 
 ���:���=��
�� ����� 
(�����=�� „ 
 �������). ����:���=��
�� 	���� ���	� ���<��, �����-
=�&�� � 
����	� ���<�	�, ����� 
���
	� (��������<�	�) �	�	�, 
 
	�	-
�	� ���	�����%� ;-���:	'��� (
 	��	
�	� \qS-
���
� „ ��. 
�$�). 
; ��������<��% �	�� 	�
��
�%��� 
��������, 	��	��&�� 	� '������<�	� 
������	��, ���=�� 
�	
< ����
����� ���	������
���	 
 !�	� �=���	
 ����-
���	=�	� �
���. ; ��������<�	� �	�� ��	���	��� 	���� 
���
��� ����� 
���	� � 
����	� ���<�	�.

�	�������� 
 �������
� �����=��� ���:	����� 
���	
 �������
���	 
 
����. 3.22. C���&��� �� ���� 
������� ���	�������� 
 !�	� 	����� ;-���-
:	'��	
 ��� >-
���
���.

3.4.2.3. J
�-

�	�� ���	* ��
�
���7 
�
�
#��
L���� ��������� 	�	�	=
� 
 	������� � ����	�<$�� 
��	���	��<% 

�	�����%� !
�	������ �	���'���<�	 �������
��� �������'��. ;�����%� 
3 	��	
��� ������� 	����	
, 
	���
����%&�� � 
��$��� ����	� „ ��&�
�-
�����<���, �������<��� � ��	�������<��� ���
��, � ��
�� ����� ��	�	
� 
!
�	
������ ����� „ ��%����, �������, ���<���, �	�	
��. ����	�<$�� 
������
� ��� !�	� �	����� �� ��&�
������<��� ���
�. ;�� !�� ����	��� 
���
���� ��� ��	�	��=��
	� �������� �	
����	��� 	�������� ���%� �	�	-
$	 ���
��	� «�����	�	��=��
	� 	���&����». *����	�	��=��
�� ������� 
��������� 	�	�	=�
 �������
��� 
�
 	������	
������ �
���
��� ����
-
������, ��
 � ��::���	� ���:	���	� �
��<% (���. 3.70).

������

����
�
��!����
�#�

��������!��"	��

=���
�#�
&
�#��
�
��

#������

�������!�
	��

��

<���

��

La€ina!proptia �����
*
����
����

��	��
��!����

E�����	����!��
��

&
�. 3.<O. ����� ���	���� 
�$�=�	� ����
� (�	 Goldsby S. et al., 2005)
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�����=�%� �::�������� � !::�������� ������� ���:	���	� �
��� 
��������� 	�	�	=�
. ���
��, 	�
����
����� �� ����� � 	����	�
� ����-
�	�	��=��
	� ��:	���'��, 

�%=��� ������&���
���	 	������	
����� 
���:	����� ����
����. /::������	� �
��	 

�%=��� ��::����� !�����-
�� ���:	���	� �
���. ����
�����	
����% ���:	����% �
��< 	�	���=�%� 

�
 ���	'���	
����% �	 ���������� 	�	�	=
��� (\^WT „ "ucosa-associ-
ated lymphoid tissue) (���. 3.71). @��:	����� ����
���� 
����� ��������
�%� 
 
��&�
������<�	� ���
�� � � ���<$�� �	��	����
	� „ 
 ������ ��������� 
	�	�	=
��.

����� �	������, =�	 �	��������� �������	
 
	 
�������%% ����� 	���-
����� �
����	 ��
�%=����<�	 � ����$����� '��	���	��� ���<��	
. C���
	 
����
�	 ���	 �����	
���	, =�	 =����	���� �	��
��� � ������ 
 �	��� 
�������
�	 �	�����%� 
 	������� =���� ��������� 	�	�	=
�. *� �����-
�	�� 	��&���
��%� ���'�������	
����� 
���
� !������� „  #-
���
� 
(	� microfold). #-
���
� ��������
�%� 
 �	���
� :	���
�����	�	 !����-
���, 
	�	��� 
�������� 
�������%% �	
����	��< �������	� 	�	�	=
� ��� 
������� ����	�	����� ���:	����� :	���
��	
 ��� �����	
�� ���$�
 
(���. 3.72). /�� 
���
� �	
��
�%� ���=����<��% =���< �	
����	��� ���-
:	����� ����
��� ��������� 	�	�	=�
 (	
	�	 10‚ �	
����	��� �����	
�� 
���$�
). #�
�	�
���
�, ��
$�� ���
���� !��� 
���
��, �
���=�
�%� 
�	��	&�%&�% �	
����	��<. #-
���
� ��$��� ��	� �����, �	
��
�%&��	 
������ !��������<��� 
���
� ��������� 	�	�	=�
. #��
�� #-
���	
 „ 
��'���	� ��
���� ����
� �
�	����
	� I ( Ulex europeus) „ ƒY^U1. C��	
�	� 
�����=���� #-
���	
 �	��	�� 
 �
��
�	� ������	��� ��������	�	 ������-

-�
���
� �:�����


�����
*
����!
����

=���
�#�

�� 
�
��$
��!
�
���#*��

L>!propria

&
�. 3.<1. ����
���� �	
��<�	�	 �������� ��
	���<�	�	 	����� ������	� �������
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��� (

�%=�� ��
�	���� ����) �� �	�	��� 	����� 
 ���:	����� ����
����. 
#������� ������	��� �	
� ������, �	 	� �� ����� 	��	$���� 
 \]G-��
�-
���	�� ��	'������� �������	
. #-
���
� ���%� :	��� 
	�	
	��, 
	������ 
=���< 
	�	�	�	 	���&��� 
 ��	�	�� ���:	����� :	���
��	
, ���=�� 
 
#-
���
�� ���	������
���	 �����
��� 
��	� ( dome) �����	
�� ���$�
 
��� �����=��� :	���
��	
 „ ��	�������
	, 
 
	�	�	� ����	�	���� >- � 
;-���:	'��� „ ������&���
���	 
���
� ������. ���
	�<
	 ������ 
 

��	��, ������ � !���� 
���
���, ��������
�%� ��
�	:��� � ���������� 

���
�.

;�����%� 2 ���� 	������	
����� ���:	����� ����
��� ��������� 
	�	�	=�
 „ �����	
� ���$
� � 	���	=��� :	���
���. �����	
� ���$-

� „ ����	�&�� ���:	����� 	�����, 
	�	��� �	��	 ���������
��< 
�
 
����
������ � :��
'�	���<��� ����	�� ���:���=��
�� ���	
. C�� �	���-
����� �	�<
	 
 �	�
����%&���� ����	�<$�� ��������	� ������
� ���-
����	� 	�	�	=
� �	�
	�	 
�$�=��
�. ; �	���
 �����	
�� ���$�
 
�	��� 
���:	����� :	���
���, �������
������ �	�� � �=���
� �	
�����	� 
�	
�����'�� >- � ;-
���	
. C��	
��� 	���=�� �� 	� ���:���=��
�� ���	
 
�	��	�� 
 	������
�� 
������, � ��
�� 
 ����=�� 	�	�	� ����
���� „ 
��	-
�� ���$
�, ����	�	����	�	 ���	������
���	 �	� ��	�� #-
���	
 � ����-
�����=���	�	 ��� «���
�=�	� 	����	�
�» ��������	�	 ���������. ; 
��	�� 
�	����	�	=��� ���������� 
���
�, >- � ;-���:	'���. ?��������� 
���
� 
�	��	&�%� ���������� �������� � ����������%� ��	 >-���:	'����. ; 
�����	
�� ���$
�� ��	���	��� � ������ ��=��<��� �	����� ���	���<�	�	 
� 
���	=�	�	 ������	�	 	�
���. ?��������� 
���
� �	
�����%��� ��
�� 

 !��������<�	� ��	� �������	� 	�	�	=
� (=���< ��::���	� ���:	���	� 
�
���), ��� 	�� �	��� 
	���������< ���������� �������� (
 	��	
�	� 
�	�����%&�� ����
����	 	� #-
���	
) � �	���
���< ��	 
 ������=��� 
���:���=��
�� ���� ��� �����
� 
 ��� ������	�	 	�
���.

/�
��
�
��!�����


�:������ �(

0

0

0

-� -�

/�

��

<

&
�. 3.<2. #-
���
� � �
������� � ��� 
���
� ������	� �������. �	
����	 ��	��
-
�	
���� �������� =���� #-
���
� � ��	 
����	�����
�� � ����������� 
���
���, 
��
�	:�����, >- � ;-
���
��� ������
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*��'��'�� �������� ��	'���	
, ��
��$�%&���� 
 ����	���<��� ���-
:���=��
�� �����, �	��� ��	���	���< ��
�� 
 �	��� �������
��� ����
��-
��� „  �	�������� (�����=���) :	���
����. ����	��� ���
���� ����
���� 
!�	�	 ���� „ ����
�������	
����� �
	������ :	���
��	
, 	
�������� 
���:	���	� �
��<%, „  ���������, ����	�	������ 
 �	�	��	�
� � �	���-
��. C�� 	�����%�  
	�<'	 ;��<������, 

�%=�%&�� 6 �������� „ ���=��%, 
������, ������� � ��	�	=��% (������ � ������� ��������� „ ������). 
"����=��� :	���
��� �	�������� ��
�� 
 �������	� 	�	�	=
� �	�
	�	 
� �	���	�	 
�$�=��
�. @��:	����� �
��< ��
	�	 ���� 	=��< ���
��� 
 
�������
��.

; ��	��	���	=�	� ���
�� :	���
��� 
��
��%� �	�<
	 � 40…45‚ �%���. 
����=�� ��� 	������
�� ���:	���	� �
���, ���	'���	
���	� �	 ������-
���� 	�	�	=
���, 
 ��������	��	� ���
�� 	����������� ��	
��� �������-
�	� ������
� �� !�	� 	���� ��������� 	�	�	=�
 
 ����	� �� :	����	
���� 
(
 ������ ��	
� �	��� �	������). C�����	 	����	
����  �������	���� 
:	���
��	
 „ ��� ��:�'��	
���� ��������	��	�	 ���
��. ��������
�� 
	������	
���	� ���:	���	� �
��� =���
�=���	 
���	 ��� 
	��	��	�-
�� 
	�������� ��������	�	 ������� ��� ��� ���� �=���
	� ���<����� 
�
����. C������
�� :	���
��	
 
 �������	� 	�	�	=
� ��	��	
 ������ ��-
!::�
��
�	� 
�
'���'�% =���� �������<��� ����. ��������� 	�	�	=
� 
��	�������<�	�	 ���
�� �	������ �&� ���<$� ���:	����� �
����. ; ���-
������ 	�	�	=
�� ����
	�	 �	=��	�	
	�	 ���
�� :	���
��� 	������
�%� 
�	��	��<%, � 
 ����
	� �	=��	�	
	� ���
�� 	�� ��������
�%� �	�<
	 
 
:���	���
�� ������.

/::�������� (���	������<���) 	���� ������	� ������� ��������� 
	�	�	=�
 �������
��� ��
�%=����<�	 ��::���	� ���:	���	� �
��<%. "� 
�	���
 ��&���
���	 �����=����� 
 !��������<�	� (�	���
���	 �������	�) 
� 
 �	��������	� ��	�� (���. 3.73). ; !������� 
���
� !::������	�	 �
��� 
��
	���<�	� ������	� ������� �������
���� >-���:	'����� (
�����-
!��������<��� >-���:	'���), �	��	�&��� ���
��=��
� ��
�%=����<�	 
�� 
���	
 ������ ��� �
��
��	
����� ���:	'��	
. �		��	$���� ���-

 

   

&��#
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���
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&
�. 3.<3. *����	'��� ���<����� �
����P ?� „ ���������� 
���
�f >�=�. 
�. „ 
��=��� 
���
�f /� „ !��������<��� 
���
�f #: „ ��
�	:��f 
 	����<��� ���=��� 
 	�	�-
��=���% 
 
���
� ������� �	��
��< ��	
	 «
���
�»
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�	����'�� >-
���	
 
 !�	� ��	� �����=�	 
 ��������� 	�	�	=
�� ������ 
���
�	
 � �� 	������. >�
, 
 �������	� 	�	�	=
� �	�
	� 
�$
� GK8 M 
>-
���
� ���	�����%� ��� GK4 M >-���:	'�����. ����< �������
���� ����	-
����'�� GK8 �� M �� >-
���	
, ���
��=��
� 	������
�%&�� 
 ������ 	������ 
� �
����. ;	 
��� 	������ ��������� 	�	�	=�
 �	�������� �� >-
���	
 ���-
=����<�	 
�$�, =�� 
 
�	
� � ���:���=��
�� �����. C�	����	 ��	�	 !��� 

���	
 �	�������� 
 �������	� 	�	�	=
� �	�
	�	 
�$�=��
� (� =��	
�
� �	 
10…15‚, � ��$�� �	 60…70‚), 	���
	 	��=�	 =������	 �� ���
�$��� �	���-
����� �� >-
���	
. ?	����	=�	 ��	�	 (�	 5‚) >-
���	
 !��������<�	�	 ��	� 
��������� 	�	�	=�
 ��$��� 
	��'���	�	
 (GK4 -GK8-). ?	���
�����, =�	 
	����������� =���< >-
���	
 (	�	����	 GK8 �� M �� >GUM � �
����	���'�-
���<��� �� >-���:	'���) ���
�
����� 
�� ������.

�	���
 �	����'�� 
���	
 ������	� ������� 
 �	��������	� ��	� �	��� 
����		������ � ����	
 ���
��� 
���	
 
	 
�	��=��� ���:	����� 	������ 
� 
�	
�. ; �	��������	� ��	� ��������
�%� ����=��� ;- � >-���:	'���, 
NO-
���
�, ��
�	:���, ���������� 
���
�, �����	:���, !	���	:��� � 
��=��� 
���
�. C�	����	��< �	����'�� !::�
�	���� ;-���:	'��	
 �	�-
�������	�	 ��	�, � ��
�� ����
�����	
���	� ���:	���	� �
��� ��������� 
	�	�	=�
 „ ���	�������� Ij^ M-
���	
, �	����	=�	 ���
	 
��
������ 
 
���:���=��
�� ����� � �������
�. �		��	$���� ����	����'�� >-
���	
 

 �	��������	� ��	� ����
	 
 ��
	
	�� 
 
�	
� � ���:���=��
�� �����. 
�	�� ����< ���	�����%� 
���
�, ����� 
	���
���	
�
$�� � �������	� 
(
 	��	
�	� 
���
� ������), 
��
��%� � ���
��� ���:	'���, �������%-
&�� 
 !�� �
��� �� 
�	
	�	
�.

@��:	����� �
��� 
 �����=��� ��������� 	�	�	=
�� 
����	�
�����, 
�	�
	�<
� ���:	'��� ��'��
�����%� ����� 
���� 	������� ��������� 
	�	�	=�
 (��. ������ 3.4.2.5). ; �	 �� 
���� ���:	����� �
��< ��������� 
	�	�	=�
 
 	���������	� ������� ��	���	
��� 	� ������ (����:���=��
��) 

�	��=��� ���:	����� 	����	
 
 �
��� � �
�	�	��	��<% ����� ��'��-

���'��. ; �������� ���:	���	� ������� ��������� 	�	�	=�
 ��
	�	-
��� �� 	����� 
 ��
	�	�	� ������� ��	���	
��� ���� 	� �����, �	!�	�� 
��	��
�	
���� 
���	
 
 ��������� 	�	�	=
� 
�$�=��
� ������� !
�-
������� �	�	������<��� «�	��
�� �	�����». >�
, 
 «	�	�	� �	�	�����» 
���	����� ���:	����� �
��< �������	� 	�	�	=
� 
�$�=��
�, �	�
	�<
� 
��� ���
��=���� 
 ��� 
���	
, �	���	 	�&�� ��� 
��� ��������� �
���� 
�	��
�� �	����� � ���	
��	
�� ��'���	�	
, ��	��	���� 	�	��� �	��-

��� !��� �����, ���������<�	 !
��������	
����� 
 
�$�=��
� (�����-
���, �������� � 4� 7, ����	���%&�� �	��
��� \akG^\ !��	����� �	���	
 

�$�=��
�). ; �����<���� 
�� >-
���
�, ��	�	���� ������	
��< 
 ������-
��% 	�	�	=
� 
�$�=��
� �	��� ������	
��< 
 �%��� ������ ��������� 
	�	�	=
�, �	 �	�<
	 =���< ���:	'��	
 �� ������ ��������� 	�	�	=�
 �	��� 
�	����< 
 ��������% 	�	�	=
� 
�$�=��
�. /�� 	�	����	��� ������������� 
���:	'��	
 	=��< 
���� � �� ��	��	���	 �=���
��< ��� 
��	�� ����� 

�
'���'�� ��� ��&��� ������ �=���
	
 ���<����� �
����.

3.4.2.4. J
�-

�	�� ���	*, �����		�� � �
���
�	�� �������
���� �	�	� ���<����% �
��<. B���	���� ����=�% ��	�	-

��	��	�	 	�	�	
�
�%&��	 !������� 	�� 	������� �	�<$�� ��	=�	��<% �	 
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���		�� �
�����

���
����% �	 ���������� 	�	�	=
���, �	�����&��� 	��	��	���� ��	�	-
�	
�
�%&�� !�������. *����	 �	!�	�� =���� 
	�� �	������� ���=����<�	 
���<$� =����	��	�	 ���������, =�� =���� ��������� 	�	�	=
�. ��	�� �	�	, 

	�� ��$��� #-
���	
, =�	 ��
�%=��� ����������<�	� �	��	&���� =���� 
��� �������	
. ;�� !�	 	����	
��
��� ���<$�% ������< ���
���� ���:	-
���	� �
��� 
	��.

; 	���=�� 	� ��������� 	�	�	=�
, 
	�� �	��	��<% ��$��� ����
��-
���	
���	� ���:	���	� �
���. ; ��� ����	�	���� �	�<
	 ��::����� 
���:	����� !�������. +::������	� ������	� �
��	 
 
	�� �������
-
���	 �
��� 
��������� ���������� 
���	
 „ 	��=���� ����	������ 
����������� 
���
���, ����	��=���� ��
	
�� 
 ��������� 	�	�	=
��, � 
 
���
��� @����������. C�	����	��< �	������� „ ����=��  ������ B����
� 
� !
�������� �� �	
����	��� 
���
� ��
���	
	�	 ��'���	��  ��������� 
(GK208). C�� ���� ���������� 
���	
 �	��	&�%� =����	���� ��������, 
	�������
�%� ��	 �, �������� 
 ����	���<��� ���:���=��
�� ����, ���-
�������%� >-���:	'����.

/::�������� �	���
��%&�� ���:	���	� �
��� 
	�� ��	��� � !::�����-
��� �
��	� ��������� 	�	�	=�
. �	�������� � �	����'�	���� �	���
 ���-
:	����� 
���	
 
 !��������<�	� (!��������) � ���!��������<�	� (�����) 
��	�� 
	��, 
�
 � 
 ��������� 	�	�	=
��, ���=����<�	 �����=�%���. ; !��-
������� ���	�����%� >-���:	'���, 
 �	��
��%&�� �	�<$����
� 
	���
��-
�	
�
$�� ����� � �������	� (
���
� ������ � !::�
�	���� >-���:	'���). 
; !��������� �� >-
���	
 �	�������� �	�<$�, =�� 
 
�	
	�	
�, �	 ���<$�, =�� 

 ��������� 	�	�	=
��. ���=����<��� =���< !��� 
���	
 „ �	�	�
� >-���:	-
'��	
, !������	
�
$�� �� ������ 
 !����	���<�	� ����	��. �		��	$���� 
�K4 M � �K8 M >-
���	
 
 !��������� �	�<$� �		�
����
��� ��
	
	�� 
 
�	
�, 
=�� 
 ��������� 	�	�	=
��. GK4 M >-
���
� 
	�� !
���������%� 	�	��� 
���
�� „ �	��
��� GW^ „ ��������, �������
��%&�� �	�	� :�
	�����	-

����� ��'���	� �-����
����. ��������
�� !�	�	 ��������� 	�����=�
��� 
���'�:�=��
�� �	���� ����&�� ��	 >-
���	
 ������ 
 
	��.

; �����, 
�
 � 
 �	��������	� ��	�, ��������
�%� ���
��=��
� 
�� 

������� 
���	
 ������	� �������, 

�%=�� ;-���:	'��� � NO-
���
�, 
� ��
�� 
���
� 
�	�����	�	 ����������. C�	�	�	 
������� �������
�%� 
!��������<��� 
���
�, 
	��	��	,  
������	'���. ��� �
��
�'�� ��
����-
��<���� ��	��
���� � ��	
	��������<���� '��	
����� 
������	'��� 
���	�����%� ��	��� �
	���
� ��
�	:��	
 
��	�< �	 ��	�	��	��� 
 :��	-
'��	�� �, 
	��	��	, ��������'�� �������� 
���
�� ������.

3.4.2.:. &�!
�����!
� �
�-
!
�
�
 @��:	����� 	����� „ ������=��� 	����	
����P ���:	'��� �����-

��
�	 ������&�%��� 
 ���	���<�	� 
��
���, �	
���%� ���:	����� 	���-
�� � 
�	
< 
	�
��&�%��� 
 ���. /�	� 
���	
	�	� ���:	'��	
 	�	���=�%� 
������	� « ��!
�����!
�» . ; ��	'���� ��'��
���'�� ���:	'��� �	
���%� 
���:	����� 	����� � !::������	� ���:	� (�� �������
� 	�� 
��	��� 
� 
�	
<%). L���� �����	� ���:���=��
�� ��	�	
 ���:	'��� ��	��
�-
%� 
 
�	
��	� ����	. ����� =���� �	��
���������� 
����� 
���
� 
�	
< 
��	��
�%� 
 ���:	����� 	���� (�	� �� ��� ����	�), 
����� 
	�	�	�	 
������&�%��� 
 ���'�:�=��
�� ����� �� �	
�����'��. ����� 
���
� 
�	
< 



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���382

�	
���%� 	���� � 
��	��� 
 '��
����	��	� ����	 � �.�. ; �����:	����� 
	������ ���:	'��� ���
��=��
� �� '��
�����%�.

*� �
�����	�	 �������, =�	 
��
������ 
 
�	
� ���:	'��� ���	����� 
 ��� 
���	��	 (�������	 30 ���), �	 
 ��=���� ���	
 ��	�	
����	 (4…5 ���) �	
���%� 
�� � 
�	
< 
	�
��&�%���. >�
�� 	����	�, ����	��� �� �	, =�	 
 
�	
� ���:	-
'��� �	���
��%� 
���	 	
	�	 0,5‚ 	� 	�&��	 =���� 
���	
, �� �	��	���� �	���-
�	=�	 �	=�	 	������� �	��	���� �	����'�� ���:	'��	
 
 '��	� 	��������. 
/�	 	=��< ��&���
���	, �	�
	�<
� �����	 ���:	'��� 
�	
� =��	
�
� ������ 
����	��� 	��=��� � �	������� 	�E�
�	� ���=���� 
�
 
 !
�����������<-
���, ��
 � 
 
����
	-�����	�	��=��
�� ������	
�����. ����	����'�	���� 
�	���
 ���:	'��	
 
�	
� =��	
�
� �������
��� 
 ����. 3.23.

����
!� 3.23. �	����<��� �	
������� �	�������� 
 
�	
� 
��	���� �%��� 	��	
-
��� �	����'�� � ����	����'�� ���:	'��	
 (�	 �.;. �����
	
�, 2008)

Q����
 +�	
�
���*	
� 
�
�����	
�u, m

]
��
 ����
� � 1 � 
(B6v)

@��:	'��� (GK45 M)ŒŒ 32±4 1,363…2,808×109

;-
���
� (�K3 -GK19M) 12±5 0,111…0,376×109

>-
���
� (GK3 MGK19-) 73±12 0,946…2,079×109

�� >-
���
� (GK3 M�� TGUM) 70,5±9,7 0,022…0,115×109

�� T-
���
� (GK3 M�� TGUM) 4,6±2,8 0,924…1,964×109

>-������� (GK3 MGK4M) 45±10 0,576…1,336×109

>-
������ (GK3 MGK8M) 27±8 0,372…0,974×109

�������	��� T-
���
� 
(GK3MGK4MGK25hi)

3,7±2,05 0,009…0,078×109

NOT-
���
� (GK3 MGK56MGK16M) 3±3 0,007…0,165×109

>-������� ���
��� (GK3 MGK4MGK45U+M) 30±10 0,272…1,123×109

>-������� �
��
��	
�����J������ 
(GK3MGK4MGK45U0MGK29M)

15±10 0,068…0,702×109

NO-
���
� (GK45 MGK56M�K16 M) 13±5 0,123…0,369×109

Œ Q
����	 ������� ���:����=��
	� �	 ���������	� 	$��
	�.
ŒŒ C��	�����<��� � ���	�%���� 
	��=���
� ���:	'��	
 	��������� 	� 	�&��	 

	��=���
� ���
	'��	
.
C��	�����<��� � ���	�%���� 
	��=���
� ����	����'�� >-, ;- � NO-
���	
 	�����-
���� 	� 	�&��	 
	��=���
� ���:	'��	
.

��	�	��	��< 
���	
 ���	���< «�
	� ����	» 
 	�������� ����
�%� 7
�
	0
�
� . ��&���
��� �
� ������ ��������	
, �������
	
����� 
 ����	� ��	-
'����, „ 
	���
���� ���������, 	�����=�
����� �	��
����� �������, 
���	��&����� �� �	
����	��� ���:	'��	
, � ���	��
���, 	�������%&�� 
�����
����	��< �
������ 
���	
, ��
���&�% 	� ����=�� �� �� �	
����	�-
�� ���	
��	
�� ��'���	�	
.

�	��
 
 �	�������% ���< ���:	���	�	 	�����, ���:	'��� �������%� 
�� ���	
���, 
�������
����� 
���
��� !��	����� 
 ���'�������	
���	� 
��� �����'�� ���:	'��	
 	����� �	���	
 „ �	��
���������� 
������. 
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���		�� �
�����

>	�<
	 
 �	��
���������� 
������ ���:	����� (�	 �� ������) 	����	
 
���< 
��	
�� !��	�����, 	����	
����� ��	�����	 �
��
��	
������ 
���-

��� (����	��=��� 
��	
�� !��	����� �	��� ���< ����'��	
�� 
 ������ 
	������ �	�<
	 �	� 
������� ��	
	��������<��� :�
�	�	
). ����
� !�	�	 
!��	����� ��
������%� � -���	
�� ��W19, ����	���
����� ��'���	�	� 
GGU7. /�	� ��'���	� !
���������%� �� �	
����	��� ���
��� ���:	'��� 

�
 >-, ��
 � ;-
�����. >�
�� 	����	�, �
������� !��	������<��� 
���
� 
��	�	��� ���
��
��< 
�
 >-, ��
 � ;-���:	'���.

?���� ��	���	��� ����������'�� ���:	'��	
 �	 ���������, ����	��=-
�	�� �����'�� ���
	'��	
 
 	=�� 
	�������� (	���=�� 
���%��� 
	�
���-
��� �	��
�� �������, 	�������%&�� �����
����� �����'�� „ ���. 3.74). 
��%=�
�% �	�< ��� !�	� ������ ��=��<��� �	���� �����'��, 	����	
-
������ 
����	�����
��� ��������	�	 W-c���
���� (�K62W) ���:	'��	
 
� ����������� (ZlyG^\, GK34, X[ZW-1) !��	������<��� 
���	
. *����	 
����=�� GK62W �� 
���	=�	� �������� 	��������� ��	�	��	��< ���
��� 
���:	'��	
 ������	
��< 
 ���:���=��
�� ���� � �����	
� ���$
�, 
 
�
��� � =�� GK62W ����
�%� ��'���	�	� �	�����. /�	 ����	� 
����	�����-

�� 	����	
��
���  :��	��� 
�=���� (����
���
���� ���:	'��� 
�	�< 
�	������	� ����
�). ;���� �� !��� ������
��
����� �	��� ��	=�	� 
���-
�	�����
�� ����� � 2-��������	� ���:	'��	
 WF^-1 � ��	 ��'���	�	� �� 
!��	������<�	� 
���
� „ IG^\-1. ;����	�����
�� �����
����� ����	���� 
«�
��
�'��» � 2-��������� (�.�. ��������� 
	�:	���'�� �	��
���, 
 �����<-
���� 
	�	�	�	 �	
�$����� ��	 ��	���
	 
 ��'���	�� „ ��. ������ 2.3.1.2). 
/�	 	����	
��
��� ��	=�	� ���������� ���:	'��� 
 �	������	� ����
�. 
����� �	� 
������� ���	��
��=��
�� ������	
, �	�����%&�� �� �
��� 

L:������



����

 �� �*
" 0��
��
 ���
"

��������
� +
����
�

�����

�

�����

����!��������
������
������

CDQ4
LW[:1

IC[M:1
Zli:C[M

&
�. 3.<4. ����� ������	������	� �����'�� ���:	'��	
. C������� 	��	
��� ������ 
!�����'�� ���:	'��	
 =���� 
��	
�� !��	����� �	��
���������� 
���� ���:	��-
��� 	����	
. Q
����� �	��
��� �������, 
����� ��� 	��&���
����� !�	�	 ��	'����f 
	������� �	�< ���	
��	
 
 ���
��=���� 
���	




�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���384

���:	���	�	 	�����, ���:	'�� ��=����� ������	
��< �� �	���� ����� 
!��	������<���� 
���
���.

;�$��$�� �� �	���� 
���
� �	����%� 
 �����
�%&�� 
 �	��
����-
������ 
������ �������
������ �	��, ���	���<��� � ���������� 
���
� 

	�	��� ��
������%� ���	
��� GGW19 (YWG) � ��W21 ([WG), ����	���
��-
��� ��'���	�	� GGU7 �� ���:	'����. ?	 !�	�	 �	����� >- � ;-
���
� ����-
��&�%��� 
 	��	� � �	� �� �����
�����. �	��� �	�	 
�
 ���:	'�� �	��-
���� 
	 
�������%% ����� 	�����, �� ���� ����	�����. >-
���
� 	���%��� 
 
�������
����	� �	�� (
 ����
	���
�� ���:���=��
�� ���	
, ������������<-
�	� ��:�� ���	� ���<�� �������
� � >-�	��� �����	
�� ���$�
). ;-
���
� 
�������%� �� ���	
�� GbGU13 (SWG), 
 
	�	�	�� 	�� !
���������� ��'��-
�	� ���U5. /�	� ���	
�� ��
������%� ���	���<��� 
���
� :	���
��	
, 
=�	 � 	��������� �����
����� �����'�� ;-���:	'��	
. ;-���:	'���, �� 
����&�� ���U5, �� �	�����%� 
 :	���
��� � �	
�����%��� 
 �������&�� 

 :	���
��� �	��. #��������, 	�������%&�� ���<���$�� ������&���� 
���:	'��	
 �� 	����� 
 !::�������% ���:�, �	
� �� �����	
����.

; ��	'���� ��'��
���'�� 	������
��� «���
��
�» �	����� 
 
	�
����	-
�� ���:���=��
	�� ���� ��� �����	
	� ���$
�. >�
, ���:	'��, �	
���
-
$�� $����� ���:	����, �	��� ����� ��	��
���<, ��������, 
 ���	
�� 
���:���=��
�� ���� ��� 
 �����	
� ���$
�. ����'�����<�	 ��$< �	, =�	 

���
� �� 
��	��� �� ������� 
�	��=��� ���:	����� 	����	
. ������< 
���'�:�=�	��� �	����� �������<�� 
 �������
�, ��
 
�
 ���:	'��� 
��	��
�%� 
 ����% ���<�� ��� �������� 
�	
� 
 
���
	� �	��. >	�<
	 
�	�����%&�� ������&���� 
 >- � ;-�	�� 	��&���
������ �	 	������	�� 

�$� ���������.

;�� �
�����	� 
�$� 	��	����� 
 ���
��� ���:	'����. �	��� �
��
�-
'�� ���:	'��	
 �������	� !
�������� �	��
�� ������� � ���	
��	
�� 
��'���	�	
 �� �� �	
����	��� ��&���
���	 ����������. /�	 	��������� 
���� ���� �����'�� 
���	
 �	��� 
	���
�� � �������	�. +
��
��	
����� 
���:	'��� � 
���
� ������ 	=��< ����	 !
���������%� W-����
���, =�	 
	����	
��
��� ���
�% 
��	���	��< �� �	������� 
 ���:���=��
�� ����. 
; �	 �� 
���� 	�� ���	�����%� ��	�	��	��< ������	
��< 
 	=��� 
	�-
�������, ����	�	������ 
 �����:	����� 	������, � ��
�� 
 ���<����� 
�
��� (���. 3.75). ���� �����'�� �
��
��	
����� ���:	'��	
 � 
���	
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��� �������, 	�������%&�� �����=��� �����
����� �����'�� >-
���	
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���		�� �
�����

������ ����� ���'���<�	 �����	����� ����� (��. ������ 3.6.5.4). B���	���� 
�����=�	� !
�������� ��'���	�	
 �	����� 
 ������ �
���� :	��������� 
���
	�<
	 	��	�����<�	 �
�	�	���� ����� ��'��
���'��. ���� ��'��
�-
��'�� ���
��� ���:	'��	
 � 
���	
 ������ �	��� ������
��<��. >�
, � 
���
��� 
���
�, � 
���
� ������, �
��
��	
����� 
 
�$�=��
�, �	����%� 

 ������=��� ���:���=��
�� ����.

*������
�	��< ��'��
���'�� >-���:	'�	
 ��&���
���	 
�$�, =�� 
;-���:	'��	
. Q =��	
�
� =���� 
����� ���:���=��
�� ���� �� ���
� ��	-
�	��� 0,3 ×1011, =���� �������
� „ 2,5 ×1011, � =���� 
�	
< „ 5 ×1011 ���:	'��	
. 
?�����<�	��< �����
���� >-
���	
 
 
�	
	�	
� �� 1 '�
� ��'��
���'�� „ 
	
	�	 30 ���. B���	���� ��'��
���'�� ��	���	��� �	��	���	� «������-
$�
����» ���:	����� 
���	
 � �	��������� 	������	�	 
�$� �	���
�P 
���
��� 
���
�, 
�
 ���
��	, �� �	
���%� ���:	���	� �
���, �	��� 
�
 

���
� ������, ��	�	�	�, =���	 
��	��� �� �� �������, ��������, �����-
���, 
 !��������<��� 	����� � �
���, � ��
�� 
 	=��� 
	��������. ;����� 
���:	����� 	����	
 
���
� ��
 �� ������%� �		�
����
�%&�� �����. 
Q�	���	=���	��< �	
�����'�� ���:	'��	
 �����=��� ���	
 	=��< 
���� 
��� ���
���� ������	�	 	�
���.

3.4.2.;. +�	
���	
� 
 �
��
���� �
�-

�	
� �
����!


?�����=�	��< �	����'�� ���:	'��	
 ��	�
������ �� �	�<
	 
 �����-

��
�	� ������&���� 
���	
, �	 � 
 �	��	���	� �� 	��	
�����. ��	
 
����� ���:	'��	
 ������ ����	����'�� ��&���
���	 
��<�����. ����� 

	�	�
�� ��	
 ����� „ � ������
����� 
�����	
, 	� �	���
���� 7…10 ���. 
��	�	������<�	��< ����� ;-
���	
 „ ���
	�<
	 �����<. ��	
 ����� 
�����=��� ����	����'�� ���
��� >-���:	'��	
 	=��< ���<�	 
��<�-
���� � �	���
���� 1000…10 000 ��� (�.�. �������	 2,5…30 ���). ��	
 ����� 

���	
 ������ �	���
���� �����
� ��� � �	�	���
�� � ������<�	��<% 
����� =��	
�
� � ��
	����. ����&���� 	�����%&�� 
���	
 ��	���	��� 

 	��	
�	� �� �=�� �� 	����	
���� de novo 
 ��	'���� ���:	�	!��. C���
	 
�������
�	��< ���:	�	!�� ���
	�<
	 ���� �������
�	��� 	�������� 
���:	'��	
. �����'� 
	������������ �� �=�� ��	�����	� (:	�	
	�) ��	-
��:���'�� 
���	
, ��	���	��&�� 	=��< �������	 (�	�� ���:	'��	
, ���-
��
�%&�� 
 :��� :	�	
	� ��	��:���'��, 
 
����� 
	�
������ �	���� 
�� ���
�$��� 1‚).

/�	� �� ���� ���
�	
�$�� �� ��	
��  �
�-
!
���	�7 	
5 P =�����-
�	��< 
���	
 	���������	�	 ���� �		�
����
��� 	�E��� ��$, 
	�	��� 
�	��� ���< �������� !���� 
���
��� (���. 3.76). ;�$� ��	�����	�< 	 
��$�� 
�
 �=���
�� 
 ���:	����� 	������, 
 
	�	��� �	��� ������	
��< 
;- � >-���:	'���, � 
 
	�	��� !�� 
���
� ���	��� ��	��	����� ��� 

���
���� :�
�	��. @��:	'������� ��$� �	��	 	��������< 
�
 ��
-
�	����	��=��
�� ����
���� ����:���=��
	�	 	����� ������	� �������, 
��	�	���� ���
��
��< �������%&�� ���:	'��� � 	�����=�
�%&�� �� 
:�
�	���� 
���
����, � ��
 �� ��	��	������ �������<���� � !�������-
=��
��� ���������. ;����� �	����'�� ��	���	��� 
	�
����'�� �� ����� 
���������� � ������� (���. 3.77).

"��� 
���
� ������%� ������ ��$�, 
	�
����'�� 	������
���. ; �
��� � 
!��� 
���	 ����<, 
�
�� ����	����'�� 
���	
 ������%� 	�&�� � 
�
�� „ 



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���386

�����=��� ��$�. /�	 ������
��
�%� 
 	����� � �����	�	� 
���	
 �		�-

����
�%&�� ����	����'�� 
 	�������, 
 
	�	�	� ��
����
���	 �	������� 
��:�'�� 
���	
 �	�	 ��� ��	�	 ����. ����
�, ������%&�� 	�&�% ��$� � 
���	��&����� 
 ��:�'��� 
���
���, ����� 
 ��
	� ���=�� ��	��:����	-

��<, =�	�� ���	����< �����%&�% ��$�. /�	� ��� ��	��:���'�� ����
�%� 
 �	��	�����=��
	� . "� ������� 	���=��< 
�
 	� :	�	
	�, ��
 � 	�  ����'���-
��	� ��	��:���'��. >�
, ���	 �����	
���	, =�	 >-, ;- � NO-
���
� ����-

.���� +
�����

"

������'�

�
'
*
�������:

���
!������

����
�����
"

������*

(
����
���
�:

��!�����"

�

&
�. 3.<;. ����'�� :��
'�	���	
���� �	��	�����=��
�� ���:	'������� ��$. 
C
��$����� '������� 	�	���=�%� ��$�, 
	�	��� �	��� ���< ���	�����, ���	��-
�	����� � �����	�����. ���
'�� �	��	�����=��
�� ������ �����
���� �� 
	����-
�	
����� �		�
����
�� =���� 
���	
 ������� ��$�

+
���:
�
�

�����

� 5
���

�:
�������!��'
:

��

"

TCV

�.9…
����
�

9����>
��>

+
���:
�
�

������
"
?����

��

�
 ���
"

E�����

� ������'�

�
'
*
�������
���


�� �*
�
��
�*�
��:
������
"

�����
"
�
���

��:
��������

��'
��

"

9�"*���

�
�
�
 �
�����*:


���� �
���������

+
���:
�
�

/�

&
�. 3.<<. Q���	���
	 � ����'�� :��
 '�	���	
���� ���:	'�����	� ��$�.  
B���	���� ����=�% ���	��
��=��
	�	 ������� � !
�������� '��
�����%&��� 
���:	'����� ��	��	����� �	��
�� ������� � ���	
��	
�� ��'���	�	
 
���
� 
��	��
�%� �� '��
���'�� 
 �=���	
 ��$�, ��� 	�� �	��=�%� ��	��	����� ��� 

���
���� :�
�	��. ���	�. 
�. „ ���	���<��� 
���
�
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���		�� �
�����

��%� ������ ��$�. ������ ��$� ������%� �� >- � �� >-
���
�, ���
��� 
>-
���
� � >-
���
� ������ (���. 3.78). L�	 
������� ����	����'�� GK4 M � 
GK8M >-���:	'��	
, �	 	�� ������%� 	��� ��$�, �	 
����� ����	����'�� 
����	������ 
����� ��� 	���������	� �
�	�	����.

��
 ���
��	, :�
�	��, 	�����=�
�%&�� 
���
���	��< �	� ��� ��	� 
����	����'��, 	��	
������	 ������ ����
�	���� �	��	�����=��
	� ��	-
��:���'��, ���=�� ����
����	, �	=��� ��� �	����<�	� �	�������� 
��-
�	
 :�
�	�� 
���
���� �� ����'���%� �� �������, � ��� �� ��:�'��� 
�
��
���%� ��	��:���'�% 
���	
 ���	���%&��	 ����, 
	�	��� ���
��&�-
���� �	 �	�������� �	����<�	� �� =������	���. ?�� 
��� 
���	
, 
�	�� 
���
��� >-���:	'��	
, :�
�	����, 
	���	����%&��� �	��	����, ������ 
'��	
��� (���. 3.79). ?�� ;-���:	'��	
 „ !�	 ��� ��	����$���� 
�$� 

!
!

!
!
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&
�. 3.<8. @��:	����� 
	���������� „ 	�E�
�� ����
����	� ������'�� � �	��-
	�����=��
	�	 
	���	��. Q
����� �	����'�� � ����	����'�� ���:	'��	
, ������� 

	�	��� 
	���	����%��� �
�	�	��	



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���388

S^FF ('��	
�� �������
� TNF � ), ��� ������
����� 
�����	
 „ IW-15 
(
��	�	�����<��% �	�< ������ IW-7). H	��	�����=��
�� !::�
� IW-15 ���-
�������� =���� �����
�� �� ����	 �� NO-
���
�, � 	�	����	
���	 =���� 
���	���<��� 
���
�, �
���
�%&�� IW-15 �
	��� ��'���	���� � ��������-
��%&�� ��	 NO-
���
�. ; �	��������� �	��	����� NOT-
���	
 � >-
���	
 
������ ��
�� �=���
�%� IW-15 � IW-7.

H	��	�����=��
�� 
	���	�< ���
��� >-
���	
 ����������� � �	�	&<% 

�
 ���	���<���, ��
 � 
	���
���� ��������	
. C��	
��% �	�< 
 �	��	-
����� ���
��� >-
���	
 ������ IW-7. ;��<���� ��	 �	�������� 
 	������-
��, �	��	 �	
�$��< ��� �	�����< =������	��< ���
��� >-���:	'��	
. 
IW-7 
�������
�%� ���	���<��� 
���
� 
�	��=��� ���:	����� 	����	
, � 
��
�� !��������<��� 
���
� ������. ��� �	����
� �	�	������<��� ����-
�	
 ��	���	��� �
���=���� =������	��� >-
���	
 
 �����<���� �
���=���� 
�	�������� IW-7, ��������	
���	�	 !��������<���� 
���
��� ���������-
���	
���	�	 ������. ��� �	��	� 	������
�� IW-7 >-
���
� �	����%� 
 
��=���� 2…4 ���.

;�	�	� �������� �	��	�����=��
	�	 
	���	�� >-
���	
 ����������� ��� 
�	�	&� �	�	 �� ��	'����, =�	 � �	�	�����<��� ����
'�� ���	'��	
, �	�<-

	 ��	���	��� !�	� ��	'��� �� 
 ������, � 
 ����:���=��
�� ���:	����� 
	������, ������ 
���	 
 ����
	���
��<��� �	��� ���:���=��
�� ���	
. ���< 
��	 �	��	�� 
 ����	���
���� TGU �� >-
���	
 �	��
�� \]G � ����������-
��	�	 ��� !��	����	�	 ������� (����	��=�	�	 ��������, ����	���
����� 
��� �	�	�����<�	� ����
'��). ?�� �	��������� �������	�	��	��� � 

�%-
=���� �	��	�����=��
	� ��	��:���'�� GK8 M >-
���	
 ��������� ����	���-

���� �	��
�� \]G-I, ��� �	��	����� GK4 M >-
���	
 „ �	��
�� \]G-II 
(���. 3.80). ; �	������� ���=�� ����	���
���� �	��� 	��&���
���<�� �	�<
	 

 �������
������ �	��� ���:	����� 	����	
 � �	�<
	 � �=������ �������-
��� (������������<���) 
���	
. ?�� GK8 M >-
���	
 ���	
�� ����	���
���� 
\]G-I ����� ����
��P �=���%�, =�	 	�	 �	��� ��	���	���< � 
�� ���:	��-
��� 	����	
, �	 	�������<�	 � �=������ ���������� 
���	
.

>�
�� 	����	�, ������ ���
��� >-
���
� �	���� �	��	���	 «�	��
���-
���<» �
	% ��	�	��	��< «���
��<�	» ����	���
��< �������. C����������% 

CD83 CD43

IL:A IL:A
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MmC:I:!
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�

MmC:II:!
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�
�

&
�. 3.8O. Q��	
�� 
���
���� GK8 M � GK4 M >-
���	
. C�	�	� �	�	����� ���
��� 
>-���:	'��	
 	����	
���	 ��
����	��<% �� 
���
���	��� �� �	�<
	 	� '��	
��� 
(IW-7), �	 � 	� ����	�	 ����	���
���� 
	����
�	
 «�	��
��� \]G…!��	������ 
������» �� ���������� 
���
��
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��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

������< �
�	�	��	��� �	��	�����=��
	�	 
	���	�� !��� 
���	
 	�����=�
��� 
����=�� �������� >-
���	=�	� ��$� �	��	��������
�� :�
�	�	
 ��� GK4 M � 
GK8M ���:	'��	
 
 
��� ������ �	��
�� \]G. ��� �����	�� ������ GK4 M 
� GK8 M >-
���	
 
 	�������, ��$����� �	��
�� \]G 	��	�	 �� 
����	
 
(��������, 
������
�� ������=��
	�	 ��:�
��), 
���
� �		�
����
�%&�� ���-
�	����'�� �	�������	 �	����%� (GK8 M 
���
� „ =���� 1…4 ���, GK4 M >-
���-

� �	��� ��	���< �	 100 ���). �	
� �� 
�	��� �	����	, 
�
 >-
���
� «��
��-
��
�%�» ������ 
 
���
���	���, 	����	
���	 �� !�	 «�	��=��	�» =���� 

	���
�	
 � �	��
����� \]G � 
�
 �	�	���� �	��=�� 	��&���
������.

�	��� 
	���
�� � �������	� >-
���
�� �	�<$� �� ��������� ����	���-

���� �	��
�� \]G ��� 
���
����. _������	�	��	��< !��� 
���	
, � 
��
�� 
	���	�< �� =������	��� 	��&���
������ � �=������ '��	
��	
 „ 
IW-15, IW-7 � ��. ;����� ����
� �	��	����� ���:	����� �	����'�� „ ����-
�	
����� ��
�	
���� ����� =������	��<% ���
��� ���:	'��	
 � 
���	
 
������, � ��
�� ��������� !�	�	 ������� � 
	�����	�. ?����� 
	��	� 
����� �����	���� ����� (��. ������ 3.6.3.2) ��� 	������� 
���	
 ������. 
#�������� �	��	�����=��
	�	 
	���	�� ����	����'�� �� >-
���	
, �� ��	-
�	���� ����	���
��< �	��
��� \]G, �� �����	
����. ;��	���	, �� =��-
����	��< �	������
����� �	�<
	 IW-7.

�	������� ����	�� � ��������	
 �	��	�����=��
	�	 
	���	�� =�����-
�	��� ���:	'��	
 
 �	����'��� � ����	����'��� 	=��< 
���	 ��� ���-

��<�	�	 ���	�
	
���� �� ��������� ��� ���	�	���� � ������	�
� ����� 
�� 
	���
'��.

3.5. ���

�J
< �
"K�J
��
 
 !����� 


""�		��� ��
���

@��:	'��� �
��%��� ������
������ 
���
��� 
 	��������, =<� ���
�-
��� �� ��
��$����� ��� 
��$����<��
� 
��$��� :�
�	�	
. ?�� ���:	'��	
 

 �	�� ��
�� :�
�	�	
 
������%� ��������. ���
'�� ���:	'��	
 �� ����-
������ ������� �	���
���� 	��	
� ������
�	�	 ������	�	 	�
���. "�	 ���< 
�	��	�� 
 �����	����� 
�	�	
 ���:	'��	
, !
���������%&�� ���������� 
��'���	��, ����	���%&�� ��������-����
�	�� 	�
���, � ��::����'��	
-

� !��� ���:	'��	
 
 !::�
�	���� 
���
�, 
	�	��� 	�����=�
�%� �����-
��� �������	
 �� 	��������.

3.5.1. �#�%��&�C�+ ��&�����
 *��	��	� �	����� 
 ���
���� ������	�	 	�
��� „ �
��
�'�� ������-

�	� ���'�:�=��
�� 
�	�	
 ���:	'��	
. ����
� 
	
��
�%��� 
 �������� 
	�
�� �� 	��	
������	. ���
��� �
��
���%��� >-������� „ GK4 M >-���-
:	'���, 
������%&�� 
 
�=���
� ���'���	�	
 ����������'�:�=��
	� 
:��� ������	�	 ��	'����. C��=�	 !�	 ��	���	��� �� :	�� ��� ���
�
-
$���� �����'�:�=��
	� (�.�. �� �����	����%&�� ����	���
���� ����
�-
����<��� �������	
) :��� 	�
���, 	��&���
����	� 
���
��� 
�	�����	�	 
����������, 
�
 ���
��	, 
 ���
�� 
	��������<�	� ���
'��.

;�$� ��	��	
����	 �	�=��
�
��	�<, =�	 >-
���
� ����	���%� �� �
	-
�	���� �������, � ���������� !���	��, 
���	����� 
 �	��
��� \]G. 



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���390

+������ >-
���
�� �������
��%� ���'�������	
����� �����������������-
%&�� 
���
� (+��) ��� ����	� 
	���
��	� 
����	�����
��. ��������'�� 
�	��	
	������� ������=�� �	�	������<��� ������	
 (
	�������'���), 	���-
��=�
�%&�� �
��
�'�% 
���	
, ����	���
$�� �������. ; 
�=���
� +�� ��	-
����=��
� �	��� 
�������< �%��� 
���
�, !
���������%&�� �	��
��� \]G 

�
 I, ��
 � II 
�����, � ��
�� 
	���������%&�� �	��
���. ��
 ��
����	, 

���� !���� 
�=���
��� 	�����%� «��	:����	���<���» +�� „ ���������� 

���
�, ��
�	:��� � ;-���:	'��� (���. 3.81)f �� �	��� ���	������< ��	��� 
������ 
���
� (��������, !��	������<���, !��������<���) ��� �
��
�'��, 
��������, 
 ���	
��� 
	��������. C���
	 ����<�	 ��� ���
�=�	� ������	� 
	�
���, �����%&�� 
	
��=���� ���
��� >-���:	'��	
, �	�< +�� �	��� 
!::�
��
�	 
��	����< �	�<
	 ���������� 
���
�, ��������'�	���� �	���-
'��� 
	�	��� �� �
� �	���
� ���
	��	��� ��
	
	� ��
�	:��	
.

>�
�� 	����	�, 
 �����
� ������	�	 	�
��� �������%� �=����� 2 ���� 

���	
 „ ���������� 
���
� � GK4 M >-������� (����< � ����� 
 !�	� ���
� 
��=< ���� 	 ���
�=�	� ������	� 	�
���, �.�. 	 ���
'�� �� ���
�� 
	���
� 
� ������ �������	�). >�
�� 	����	�, 	�	�	� ����	 ��������'�� �������� 

 �������� ��	'����� 	����	
���	 �
��� 	���	����<��
���. ;	-���
��, 
!�	 �	����� �	��	 ���������
��< 
�
 �	���� �����
� ������	�	 	�
���. 
;	-
�	���, 	�	 ������ 	��	
�	� �	=
	� 
����	�����
�� �	������� 
�	�-
����	�	 � ������
�	�	 ����������. ��� !�	� ���������� 
���
� �������
-
��%� 
�	�������, � >-������� „ ������
��� ���������.

��� ��������'�� �������� �	��� 
	���
��< ���<����� �����	���. 
����
�, �=���
�%&�� 
 ��������'�� ��������, � ��
�� �	����'��, 
	�	��� 
	�� 	�����%�, 
	������ 	����	� 	���=�%��� ���� 	� ����� �
	��� �
	���-

���. >�
, �	����'�� >-
���	
 ����� 
�	���<��% 	�������'�% �� 	��	
� 
���'�:�=�	��� �� TGU � 
����� ����
�����<��� 
���
� !
����������� 
��'���	��, ������=��� �	 ���'�:�=�	���, �.�. ����	���%&�� 	��� � �	� 
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���	��� «��	:����	���<���» �����������������%&�� 

���	
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��� 
 ��!��� 
���		��� ������

�� �������. � ����	� ��	�	��, �� �	
����	��� 
���	� ��������	� 
���
� 
��������
�%� �	��
��� \]G-II, ����&�� ����� ����		������� �������, 
����	���
����� �����=���� 
�	���� >-������	
 (���. 3.82). Q�	������� 

�$� �����	��� 	����	
���� ��:�'��	� 
 ���:	����� 	������ 
�	�	
 
>-
���	
 ����	� ���'�:�=�	��� � ���	����
	� �� �	
����	��� �������-
��� 
���	
 �	��
�� \]G, ����&�� ��������� ������.

?����
����<�	, ����	� 
��
����� �	
����	 ����=�� � ��$�� (5…8) ×105 

������	
 ��
��	����	� �	����	
����<�	��� V � -���	
 �� TGU-���	
. /�� 

���=��� �		�
����
��� �������<�	� 	'��
� =���� 
�	�	
. ��� ����=�� 

 �������
� 	
	�	 50 ×106 �� >-
���	
 � ��
�	����	� ������������� 
�	�	
 

 	�������� =���	 
���	
 
���	�	 
�	�� �	���� �	���
���< 
 �������
� 
	
	�	 100, � 
 
���	� ���:���=��
	� ���� „ �������	 
 10 ��� ���<$�, 
�.�. 
 ������� ����� 10 
���	
 
���	�	 
�	��. >�
�� 	����	�, ��� �	
��<-
�	� ��������'�� �������, �	�����
$�� 
 �	���
� ���������� 
���	
 
 
����	���<��� ���:	����, �	��� «�� �����» 
 ��� >-
���
� ���'�:�=�	�	 

 ���� 
�	��.

��
	��', 
	���
��� �	������, =�	 �� �	
����	��� ��������	� 
���
� 
�������
���	 �	����	=�	� =���	 �	��
�� \]G-II 
�����, ����&�� ������, 

	�	��� �	��� ���< ����	���� >-
���
��� 
	�
����	�	 
�	��, 
	
��
��-
�	�	 
 �������� 	�
��. Q����	
���	, =�	 ��� �
��
�'�� >-
���
� �������-
�� 
����	�����
�� �� TGU �������	 � 200…500 �	��
����� \]G-II, ����-
&��� ���'�:�=��� ������. C�&�� =���	 �	��
�� \]G-II �� �	
����	��� 
��������	� 
���
� „ 3…10 ×104. #	��
��� \]G-II, ����&�� 
	�
������ 
�������, �	���
��%� �� �	��� 0,1‚, �.�. 30…100 �	��
��. >�
�� 	����	�, 
=���	 
	����
�	
 \]G-II…������ �� �	
����	��� ��������	� 
���
� 
���<$�, =�� ��	��	���	 ��� �
��
�'�� >-�������.

?����<�	� �����	������ �	
���
���, =�	 	�� !�� ��	�����, 
���&���� 
�����	�	������, !::�
��
�	 ��$�%��� 
 �	�� ��������'�� �������� � 
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&
�. 3.82. ��	�����, ��������%&�� ��������'�% ��������P ��:�'�� ���������� 
������	
 �� �	
����	��� �����������������%&�� 
���
� � ���	=������	��< 
��-
�	
 
 
�	��� �����������	���%&�� >-���:	'��	




�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���392


	
��=����� ���� ��	'���	
 �� ��	
�� 	��������, 
���	=��� �	����'�� � 
����
�����<��� 
���	
.

3.:.1.1. B
���!
� ����
�, �#�������
7 � �����	��!

 �	�
��	�
;����	�����
�� 
 ���<����� �
���� � ���	������ „ �	�������� ����-

���	
, ���������� 
���
� �	��	&�%� �� � �	�	&<% �����=��� :	�� 
!��	'��	�� � �	� 
������� ��	
	��������<��� '��	
��	
 �������%� 
 
�
���
�% ���
	��<, � ����� „ 
 ���:�, ��� 	�� ���	�����%� ����
���-
��% :	���  
����
�� 
���	
 (���. 3.83). C��	
������	 ���������� ����-
������ :��	��� !��� 
���	
P �����
����� !
�������� �	��
�� \]G-II, 

	���������%&�� �	��
��, �	�
��%��� � 1-��������� � ���	
��	
�� 
��'���	� GGU7. ; !�	 �� 
���� 	��&���
������ ��	'������ �������� � 
!
�������� ��	 ������	
 �� �	
����	��� 
���
� 
 �	���
� �	��
�� \]G. 
� �	
	� �::������	� ���:� ���������� 
���
� ��	��
�%� 
 ����	���<��� 
���:���=��
�� ���� =���� �� 
���
��% �	
����	��<, ��	��
	�	�	���% 

	�	���. �	��
 
 �
��< ���:���=��
	�	 ����, ���������� 
���
� �������%� 

 >-�	��, 
��� �� ���
��
�%� ���	
��� GGW19 (YWG) � GGU21 ([WG), 
����	���
����� ��'���	�	� GGU7 (���. 3.84). /�� ���	
��� ��
������%��� 
���	���<���� 
���
��� >-�	� ���:���=��
	�	 ����. ��� 
	
��=���� 
����	���<�	�	 ���:���=��
	�	 ���� 
 
	��������<��� ��	'��� (=�	 	��=�	 
��	���	��� ��� �	
��<�	� ��:�'��	
����) ��	��
�	
���% ���������� 

���	
 
 ���:���=��
�� ���� ��	�	���
�%� ��
�� 
�������
����� 
 ��� 
��	
	��������<��� ���	
��� GGW2, GGW7, GGW8 (#��1, #��2 � #��3). 
C
���
$��< 
 >-�	�� ���:	����� 	����	
, ���������� 
���
� �	���
�%� 
(������
 �	���
���� „ !
�������� �	��
�� GK83) � ���
��&�%��� 
 
 ������������<��� 
���
�. /�� 
���
� �� !
���������%� ��'���	� GGU7, 
�	 ���� 
�������
�%� ���	
��� GGW21 � GGW19. >�
�� 	����	�, 	�� 
���� ��=���%� ���
��
��< 
�
 �������� ���������� 
���
�, �	�	���%&�� 

/�
��
�
�"
������

@:���?��

;!�.9:II;
CD1a;!CL[;!CD4P;

CD8j;!CDR4

�
	��

�

+
���

+
����
����
�
#*��
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&
�. 3.83. �	���
���� ���������� 
���	
 � �� �����'�� �� ���<����� �
���� 
 
���:���=��
�� ����. �	
����	 �� �	�<
	 ������&���� ���������� 
���	
, �	 � 
�� �	���
���� � ���	��������� ��	�	��	��� ���������	
��< ���������� ������ 
>-���:	'����
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� 
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��� 
 ��!��� 
���		��� ������

�	����'�% ������������<��� 
���	
 ���:	���	
, ��
 � >-���:	'���, 
�	�����%&�� 
 ���� 
 ��	'���� ��'��
���'��. /�	 ��	�	���
��� ��������% 
���������� 
���	
 � >-���:	'�����, ��	��	���	�� ��� :	����	
���� 
������	�	 �������.

��
	������ >-
���	
 ��	��	���	� ���'�:�=�	��� 
 ����	���<�	� ���-
:���=��
	� ���� ��	���	��� � �=������ ���'���<�	�	 ���������. ��
 
���	 �����<�	 	�����	 
�$� (��. ������ 3.4.2.5), >-���:	'��� �������
-
�	 ��'��
�����%�, ��� !�	� 	�� ����	��=��
� �	�����%� 
 ���:	��-
��� 	�����, ������ 
���	 
 ���:���=��
�� ����. >-
���
� ��	��
�%� 

 ���:	���� � �	
	� 
�	
� (�.�. =���� 
	�	�� 	����� „ ���� �����, =�� 
���������� 
���
�) � �������%� 
 �
��< ���� =���� 
��	
�� !��	����� 
�	��
���������� 
����. /
����
���'�� ��	���	��� � �=������ !
�����-
���	
���	�	 �� >-���:	'���� W-����
���� GK62W (��'���	�� �	�����) 
� ���	
��	
	�	 ��'���	�� ���:	'��	
 G�U7 (����	����� ���	
�� GGW21, 
��
���������� !��	������<���� 
���
���). ����� >-
���
� �������%� 

 >-�	�� �	 ��������� ���	
��	
 GGW19 � GGW21, 
�������
�����, 
�
 
�
����	 
�$�, ���	���<���� 
���
��� >-�	� � �	
����	
������ ����< 
������������<���� 
���
���. C��=�	 >-���:	'��� �� �������
�%��� 
 
���:���=��
	� ���� �	��	 �, �	
���� ��	 � ���:	�, 
�����%� 
 	=�����	� 
'�
� ��'��
���'��.

�����'�� �
����
����� �	-��	�� 
 	��	$���� ��� >-
���	
, =<� ����-
�������	���%&�� ��'���	�� ���'�:�=�� ��� !���	�	
, �������
���-

0:�
�:
���
�

0:�
�:
���
�

/�

.�*����"!/�
+
��� CCL1^

CCL1^

����$

CCL21

+
����
����
�
#*��

CCL1^;21

CCVA

CCVA,��$��
�"
���
$

E����"!/�

9������$
�"
������

&
�. 3.84.  #����'�� ���������� 
���	
 � >-���:	'��	
 
 >-�	�� ���:���=��
	�	 
���� 	��������� 
	��	��	��< 
	���
�� !��� 
���	
. ?�� !::�
��
�	� ��������'�� 
�������� ���������� 
���
� � ��'��
�����%&�� >-���:	'���, �	�����%&�� 
 
����	���<��� ���:	���� ������� ������, �	���� 	
����<�� 
 	��	� ��	 �	�:	�	-
��=��
	� �	�� (>-�	��). /�	 �	��������� ����	���� !
�������� 
���
��� 	�	�� ���	
 
��'���	�� GGU7, 
	�	��� ����	����� ���	
��� GGW19 � GGW21, ��
���������� 
���-

��� 
��	
	�	 !��	�����, � ��
�� ���	���<���� 
���
��� (
 �	� =���� ���������-
��J������������<����) >-�	�



�
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��� �� �	
����	��� ������������<��� 
���	
 
 
	����
�� � �	��
����� 
#��. ; >-�	��� ���:	����� 	����	
, 
 =����	��� ���:���=��
�� ���	
, 
>-���:	'��� � ������������<��� 
���
� ���	����� 
 �	����	=�	 ����	� 

	���
�� � �������
�	 
����	�����
�%� ���� � ����	� � �	�	&<% �	��-

�� ������� � �����=��� ���������� ��'���	�	
. ��� ����=�� ��	���
� 
����� TGU >-
���
� � 
	����
�	� \]G…������ ������������<�	� 
���-

� :	��������� �	�� ���	�=�
	�	 ���
���	=�	�	 
	���
�� „  �������� 
������. ��	'��� ��'��
���'�� �������
��, � =���� 
����� ���� �	��� 
��	��� �%��� >-
���
�, 
 �	� =���� >-
���
� 
�	��, ���'�:�=�	�	 
 
��������, �	�����
$��� 
 	�������. �	!�	�� ���
��=��
� 
�� >-���:	-
'���, ����������&�� �	�� 
�	��, 
	�	��� ���'�:�=�� 
 
	����
��� 
������-#��, ��������
�%&�� �� �	
����	��� ������������<��� 
���	
, 

����	����
�%� � ����������� 
���
��� ����	���<�	�	 ���:���=��
	�	 
���� � �������
�%��� 
 ���. ��� !�	� !::�������� ���:� 	
���
����� 
	�������	� >-
���
��� 
�	�	
, 
	
��
����� 
 �������� 	�
�� (���. 3.85). 
C�������� ��	'��� ����
����� ���
��
����� (��
�����	
�����) 
�	-
�	
 >-���:	'��	
. � ��	 �	�	&<% ��$����� ���
�� �� �
�� ��	������� 

�$� ��	���� „ ��	����� ��:�'��� ����������'�:�=��
�� >-
���	
. 
���=��	��< !�	�	 ��	'���� �	��	 ��	���%�����	
��< ��	���� 	���	�P 
�������� ����	���<�	�	 ���:���=��
	�	 ���� =���� ���
	�<
	 =��	
 �	��� 
��������'�� ��$�� �������	� � ��������	�	�-��E%
���	� ���
	��� 
 
������ ��	�	��	��� ��
	���� 
 ������	�� 	�
��� �� ������ �������, �.
. 

����� � ���:���=��
�� ���	� �� 	�������� �����%��� ����������� 
 ��� 
>-
���
� ���'�:�=��
	�	 
�	��. 

3.:.1.2. ����		�� �
	���
;�	�	� �� �:	������	
����� 
�$� ��������
�� ��� 	��&���
����� 

��������'�� „ ��:�'�� �	��
�� \]G, ����&�� «������» �������, „ 
��$����� ����	���� :	����	
���% 	�	�	� ����
����, ��	��	���	� ��� 
����$�	� ��������'�� �������� „ ������	�	 ������� ���  ������	��
�-

+
����
:
����
�

#*��

������
�
�"!�
��� -�����
�
�"!�
���

&
�. 3.8:.  Q��
��
���� ���'�:�=��
�� 
�	�	
 >-���:	'��	
 
 ����	���<�	� ���-
:���=��
	� ����. ��	����� ���	����
� >-
���	
 �%�	�	 
	�
����	�	 
�	�� 
 ���-
:���=��
	� ���� ��$����� ����� ���
��
���� !��� 
���	
 
 ��	'���� �� ��'��
���-
'�� =���� ���:	����



3953.5. &��
��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

����	�	 �
��
�'�	��	�	 
������� ([\^G „ Supramolecular activation cluster). 
*������� ������ „ ����
�����	
����� �	�� 
	���
�� ����� 
���
���, 
�=���
�%&��� 
 �������'�� �	� ��� ��	� :	��� �����	�	��=��
	�	 ���-
�	���
���� � �
�����	� � ��� ������=� �������. *������� ������ :	�-
�������� � �=������ ����	� ��������	� 
���
� � GK4 M >-���:	'��� ��� 
��������'�� �������� � �������
���� ����	��� ��	�	
	��	������% :	��� 
!�	�	 ��	'����. � �=������ ������	�	 ������� �������%��� 3 	��	
��� 
���	
�� !::�
��
�	� ��������'��P

�������%��� �����=��
�� �	���� ��� 
����	�����
�� 
���	
f
	�����=�
����� �	������'�� �	��
�� �������, ��	��	����� ��� :	�-
���	
���� 
	���
�� ����� 
���
��� � ��	 ���������'��f
	������������� ������=� �
��
���%&��	 �������.

;�����%� 3 ������ :	����	
���� ������	�	 ������� „ �	������'�% 

���	
, �����	
����� �	�� ���
�=�	�	 
	���
�� ����� 
���
��� � 	����	-

���� ����	�	 ������	�	 �������, ��	�	��	�	 	�����=��< ������=� �����-
��. �	������'�� 
���	
 ��	���	��� 
 ��	'���� �� ���������, �����
���-
�	�	 ���	
�����. ��
 ��� ��	�����	�<, ���������� 
���
� ���
��
�%� 
>-�������, 
������ ��-���	
��� GGW19 � GGW21, ����	���
����� >-���-
������ ��� �	�	&� ��'���	�� GGU7. /�	 	�����=�
��� �	������'�% 
��-
�	
, �����
����	� �
������ >-������	
 
 ���������� 
���
�� � ������ 
���	
��� �����	
����� 
	���
�� ����� ����.

�	������'�� 
���	
 ��
�%=����� 
 	������'�� ���������� � 
�����-

���	=��� 
	��	����	
 ��
�� 	����	�, =�	�� 	����=��< �� �	�<
	 ����-
�	
����� 
	���
��, �	 � �	�����%&�� 	���� ���������, ��	��	������ 
��� �� 
�����	� �
��
�'��. Q=���	
 
���
�, ����	�	������ 
 �����
-
����� �� �
������, ����
�%� ������%&��, ��	��
	�	�	���� 
	��' „ 
�
	��	
��. ; �	������'�� 
���	
 �=���
�%� �
����	�����&�� 
	��	-
����� '��	�
�����, �
��
������� ��������� 	� ���	
��	
�� ��'���	�	
 
(��. ������ 2.3.2.2). ��� �������	�
� '��	�
����� ��	���	��� ����	������-
'�� 
���	=�	�	 '�����, 	�������%&��	 ��
�	����	=
�, �	
��<��� �	��-
������'�� �
���� � �������<�	� ������&���� ���
	
, 	�����=�
�%&�� �� 
��
	������ 
 �	�� 
	���
�� 
���	
. �	��������'�� �
���� ��	���	��� 

������
�� �������'�� '��� �	�����, �����
����� ���	
����� � �
��
�-
'��� Z-���
	
, �
������� � �� ��'���	����. ; !�	� ��	'���� �=���
�%� 
:�
�	� Vav � ���	
 Ž^[X, 	�����%&�� 
	����
� � ���
	� ^UX2J3. ; 	��	
� 
�	������'�� � �����
����	�	 �
������ >-������	
 � ���������� 
���	
 
����� �� �� ���������, =�	 � ��� ���	��
���� :��	'��	
.

?�� :	����	
���� ���
�=�	�	 
	���
�� ����� 
���
��� ��	��	���� 
	����	

� �
������ >-���:	'��	
, ��
������ 	� ������	
, ���	��&�� 	� 
TGU � 
	��'���	�� GK4. C����	

� ��	���	��� ��� =���� 30 � �	��� ��=��� 
:	����	
���� 
	���
��. ?���	� ���	
�� ��������� 
���	
 �	��	�� 
 	�	-
�	� ����������������� ���������� �	��
��, 
	�	�	� �	��������� 
�
 
 
�����<���� �	������'�� 
���	
, ��
 � �	� 
������� �	�����, �
������� � 
����� 
	���
�	�. ������ 
���	 ��	���	��� �	����	

� �	��
�� �	 �������. 
������� �	��
���, ��
�� 
�
 GK43 � GK45, ��$�%� ��������% 
���	
 
��-�� �
	�� ������	
P ��	������	��< (�����) !��� �	��
�� �	���
���� 
	
	�	 40 ��, �	��� 
�
 ��� ������=� ������� 
���
� �	���� �������<�� 
�� �����	���� 5…15 ��. ��	�� �	�	, � !���� �	��
����� �
����� �	�<$�� 

…
…

…
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=���< 	���'����<�	�	 ������ 
���	
, 	�������%&��	 �� 
�����	� 	����
�-

����. B���	���� ����������������% �	��
�� ���
	��	���� GK43 �	���-
�	��=�
����� 
 �
	��	
	� 	����� 
���
�. #	��
��� GK45 ��
�� 
�
	����� 
�� ������%&��	 �=���
�, �	 ��$< 
������	, �	�
	�<
� 	�� �=���
��� 
 
������=� �������.

; ������%&�� �=���
� �	����	�	=�
�%��� �	��
��� �������P �� >-���-
���� „ � 2-�������� WF^-1, �� ��������	� 
���
� „ ��	 ��'���	� IG^\-1. 
D	����	
���� 
	����
�	
 ����� !���� �	��
����� �	���
���� 	��	
� ���-

�=�	�	 
	���
�� ����� 
���
���. ?	�	������<��� 

��� 
 !�	� ��	'��� 

�	��� 
����	�����
�� �	��
�� GK2 >-������� � GK58 (WF^-3) ��������	� 

���
�. �	�� ������
�	�	 
����	�����
�� WF^-1…IG^\-1 	
������ �	��
�-
����, 
	�	��� ������	�� ������< 	��	
��% �	�< 
 ��������'�� ��������P 
�� ��������	� 
���
� „ \]G-II, �	�����&��� ����	���
����� ������, � 
�� >-������� „ �� TGU (
 ��=��� 
����	�����
�� 	� ���	����� 
 �
	��	
	� 
=���� 
���
�, �	 �����	 ������&����� 
 �	�� 
	���
��).

A��< :	����	
���� ����	�	 ������� �	��	�� 
 �	�, =�	 �	��
��� '���-
���<�	�	 � ����:���=��
	�	 �=���
	
 �	�� 
	���
�� ����%��� �������P 
�� >-������� �	��
��� TGU ������&�%��� 
 '����, 
������� �	��
��� 
WF^-1 �� ����:���% �������, � �� ��������	� 
���
� ����	��=��� 	���-
�	� 
	����
�� \]G-II…������ ����%��� ������� � �	��
����� IG^\-1. 
��� �	�����	
���� ������	�	 ������� � ���	�<�	
����� 
����	 +�� 
��
����
����� �������, �	�����&�� �	��
���, ��=����� :��	���'�����-
�� 
����������, ������� 
���������	
��< ����
���� ������	�	 �������, 
�	�
	�<
� ��	 '������<��� � ����:���=��
�� �	�� 	
��$�
�%��� ������� 
:��	�	��	����. ����%�����% ��� !�	� ����
�����% ����
���� 	�	���=�-
%� 
�
 «��=�� ����» (���. 3.86).

&�?��
��!�����"

�!
0:�����


.����$
�"!��*�!
����
����

"!

��#

� �!�

����

E�����!
��#

��!
�

���!6«���
�!
 ��*»7

&
�. 3.8;. ����� :	����	
���� �����	�	��=��
	�	 �������. ��� ����	���
���� 
>-
���	=��� ��'���	�	� 
	����
�� �	��
��� \]G…������ ��	���	��� �������-
���������� ���������� �	��
��P ��::���	� ������������� ��������� �������� 
������	�, '���� 
	�	�	�	 
��=��� ����� �	��
����� �������, � ����� „ ���'�:�=��-

��� 
	����
���� TGU…(\]G…������). ������� '
��	� 	�	���=��� !
�������� 
��'���	��	�	 
	����
�� TGU…GK3, ����� „ ��������� WF^-1



3973.5. &��
��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

�	���	 �
������� ������&���� �	���
���� ������� �	�������
��� 
���
��=���� 
 '������<��% ��	 =���< �	��	�	 ���	�� �	��
��, �=���-

�%&�� 
 
	�������� � ������=� ��������	�	 ������� „ 
	��'���	�	
, 

	���������%&�� �	��
��, �
������� � ���������� 
���� � �����	���� 
���
	
. ;����� �	�< 
 ����������������� �	��
�� 
 �	�� :	����	
�-
��� ������	�	 ������� ����������� ��:���.  ��:���� (	� ����. raft „ 
��	�) ����
�%� ������
	����� 
 ����������� ���E�����'� (��
�	 �	��-
��) ��������, 	�	��&����� �	��������	� � �:���	��������. >	�<
	 
��
	�	��� ���������� ���
� 

�%=��� 
 �	���
 ��:�	
 � ������&�%��� 
�	 �������� 
����� � ����. � !��� ���
�� �� �	
����	��� >-������	
 
����������� 
	��'���	�� GK4 � GK8, ���	���
����� Wcx (���	'���	
��� 
� GK4 � GK8), 
	���������%&�� �	��
��� (

�%=�� GK28), ������	���� 
���	
 W^T, ���	���
����� q^X-70, XWG �, XI3O, � ��
�� ���	���:	�:����� 
GK45, 
	�
��&�%&���� 
 �	�� 
	���
�� �	��� ����
������<�	�	 �������� 
�� ���. ; ���������� 
���
�� 
 �	���
 ��:�	
 
�	��� �	��
��� \]G-II � 

	���������%&�� �	��
��� GK80J86.

; �	 �� 
���� �	��
������� 
	����
�, 
	�	��� �
������ 
�%=�
�� 
 
���������
���	� ��	'���� „ TGU „ 
 �	
	�&���� >-
���
�� � ��:���� �� 
�
����. "�	 
	
��=���� 
 �������� ������ 	����	
���	 :	����	
����� 
��
	
������	� �
��� ����� TGU � GK4, 
������
�� =��	 GK4 
�
 �� 
��-
��
��� ��'���	� 
 ��:� � ��� ����� 	�����=�
��� ��	 

�%=���� 
 �	���
 
������	�	 �������. ; �	���
 ��:�	
 
�	��� ��
�� ��	:	��� �   ��	����
�-
���� �, 
	
��
����� 
 ��:�� ����	���� �����	
����% �
���� � ������� �
�-
�<��� ������<�	�	 ����. ��
	������ !�	� �	��
��� 
 ������	� ������� 
���������
�%� 
�
 ��	�
����� ��	 «����	���».

; 
	��=�	� �=��� �� ����� �=���
�� �	
����	��� >-������� � �������-
�	� 
���
�, 	���&����� ���� 
 �����, 
	�'�������%��� ���
��=��
� 
�� 

	����
�� \]G-II…������, � ��
�� ���=����<��� =���< �	��
�� TGU, 
GK4, 
	���������%&�� � ������<��� �	��
��, ��	��	����� ��� �
��
�-
'�� >-������� (���. 3.87). ������
� ����	��� ������� �	��	 �����������	-

��< ��� =���� 5 ���, �	 ��
�����<��� ��	��	��< �	��
��, �=���
�%&�� 
 
��������'�� ��������, �	��������� =���� 10…20 ���.

��	���
	 TGU 
 
	����
�� \]G-II…������ 	=��< ��
���
	P � k 
����	-
�����
�� !��� �	��
�� �	���
���� 10 -4…10-6 #. ;	
��=���� 
 ����	���
���� 

CD2 CD28

XKC�TLck

TCV:CD4U8
LW[:1IC[M:1;2;Q IC[M:1;2;Q

IC[M:1;2;Q LW[:1DC:SIZN

CDR8 �.9:����
� CD8PU8j

&
�. 3.8<. ����
���� ������	�	 �������P ���������	
���	� ��	�������� ����	�	 
������	�	 �������
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	��'���	�� GK4 �	
�$��� !�� 
���=��� �� 2 �	���
� (�.�. �	 10 -6…10-8 #), 
=�	 
�� ��
�	 �� ������ �� �	����	=�	 
��	
	�. ��
 ��� ��	�����	�<, ��� 
����
'�� �
��
�'�� ��	��	���	 
	
��=���� 200…500 ��� �	��
��, 
 �	 

���� 
�
 =���	 �	��
�� \]G, ����&�� «������» (�.�. ����	���
����� 
������ TGU) ������, �	���
���� ����� 100. B���	���� 
	�'�����'�� �	��-

�� \]G, ����&�� ���'�:�=��
�� ������, 
 �	�� ������� �� ��	&��� 
	
	�	 0,45 �
� 2 (��� 	�E��� 10 -18 �), ��	��	��< 
	����
�	
 TGU…(\]G…
������) �	���
���� 100…350 �� 1 �
� 2. +

�����'�� 
	����
�	
 
 �����-
�	� ������� ��� �	�<$�, =�� 
�$� ��	���
	 ������� 
 TGU. ;��	
�� ��	�-
�	��< 
	����
�	
 ��	�	���
��� �	
�$���% !::�
��
�	��� ����	���
����. 
?����� 
����� ����
�������
� ������� „ 
���� �	������� 
	����
�	
 
TGU…(\]G…������), ��
���&�� 	� ��	���
� ������� 
 �	��
��� \��-II. 
"��� ������, �
������� � #��, �
������ ���<��� ��	����	�, 
���� �	��-
����� 
	����
�� �	���
���� 10 � � �	�<$�, �	��� 
�
 ����	��=�	� 
���� ��� 

	����
�	
, �	�����&�� ������ ��	����, �	���
���� ���<$� 10 �.

C���
	 ����	��� 
���	 ��� �	
�$���� !::�
��
�	��� ��������'�� 
�	, =�	 
����� 
	����
� \]G-II…������ (�.�. ��������%&�� 
	��	���� 
��������'��) �	��� ����	���
��<�� �	��
����� TGU �	
�	��	. �	��� 
�	
	�<�	 ��	�	������<�	�	 
����	�����
�� TGU � 
	����
�� \]G…���-
���, ��	��	���	�	 ��� ��
��$���� :	�:	�����	
���� 
 -'��� ��'���	�� � 
������=� ������� 
 
���
�, �	��
��� TGU ��������������� (�	��	&����� 

���
	�), � �� �� ����	 �	������� ������ �	��
��� TGU, � 
�� �	����� 
�	
�	��%���. �	
����� 
	��	��	��< 
����	�����
�� 	��	�	 
	����
�� 
\]G-II…������ � 200 �	��
����� TGU �� 1 =. C��� �� :��
'�� ������	�	 
������� �	��	�� 
�
 ��� 
 	�����=���� ������	�	 ����	���
���� 
	��-
��
�	
 \]G…������ � ��	�	������<�	� (�	 20 = ��� �
��
�'�� ���
��� 
>-
���	
 � �	�<
	 1 = „ ��� �
��
�'�� >-
���	
 ������) ������=� �������, 
��	��	���	� ��� �
��
�'�� >-������	
.

>�
, �����
 
	����
�� ��������	
, ����������� �� ��	
�� '��	�	 	���-
����� (���
��
���� 
�	�	
 >-
���	
 
 ����	���<�	� ���:	����) � �� 
��	
�� 
���
� (����������������� ���������� �	��
�� 
����	�����
�%-
&�� 
���	
 � :	����	
����� ������	�	 �������), �	�
	���� ���	�	���< 
�����	���, 
	���
�%&�� �� ���� !::�
��
�	� ��������'�� �������� 
>-
���
��.

C�������� 
�$� ��	'��� ��������'�� �������� ����������� 
���-

��� >-�������� �	��	 ���������
��< 
�
 ��	�	��� ����		������� ���-
�	��=��� ��	'���	
, ����������� �� ������ !����� ������	�	 	�
���. 
>� �� ��
	�	����	��� ����� 
 	��	
� ��������'�� �������� ����������� 

���
��� '��	�	
��=��
�� >-���:	'���� � �	� �����'��, =�	 ��������-
������ ���������� ������ 	������� 
	����
� �� � \]G-II, � � \]G-I � 

 
�=���
� 
	��'���	�� 
�������� �� GK4, � GK8. +���	��=��� 	����	� 
	��&���
������ ��������'�� ���������� ������	
 >-
���
�� ��
�	:�-
���� � ;-���:	'����� 
 �	�� ������	�	 	�
���. �	 
 !�	� 
����	�����-

�� �������%� �=����� �� ���
���, � ����
��
��	
����� >-
���
�, =�	 
���
	�<
	 ���	&��� ��	'����� :	����	
���� ������	�	 ������� � ����-
��'�� �
��
�'�	���� ������	
. ��
	��', 	����������� �	����� ������-
��'�� �������%��� ��� 
����	�����
�� '��	�	
��=��
�� ���:	'��	
 � 

���
���-��$�����. >�� �� �����, 
 ����	��� �	��	�, 
�����=��
	� :	��� 
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��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

���
���	=�	� 
����	�����
�� ���������
���	�	 ���� ��	�
������ �����	 
��� ��������'�� �������� ����������� 
���
��� ���
��� GK4 M >-���-
:	'����.

3.:.1.3. Q
��
����!
�
 �	���	 �����������	���%&��	 ��'���	�� � 
	��'���	�	
 �� �	
���-

�	��� >-���:	'��� ��������
�%� 
	���������%&�� �	��
���. "��� 
	��-
'���	� ������ 
�
 �� �	�	������� ��'���	�� � �����
��� � ��� 
�
 
����	� '��	�, �����
�� 	����������� ������<��� ����, �	 
	���������-
%&�� �	��
��� �����
�%� ����
����	, �	�� �� �����
�� 
 
	��=�	� �=��� 
�����
���	 �� �������� �������, �	���
����	�	 ��'���	�	�J
	��'���	�	�. 
�� �	
����	��� +�� ��
�� �������
���� 
	���������%&�� �	��
���, 

	�	��� 
����	�����
�%� � 
	���������%&��� �	��
����� >-
���	
. 
�	�������'�� >-
���	
 „ 	�������<��� 
	��	���� ��������'�� �������� 
� ���	
�� �� !::�
��
�	� �
��
�'�� (���. 3.88). ��������'�� �������� ��� 

	�������'�� ���
	��� 
 ���
���% ������� >-
���	
.

*�
����	 ���
	�<
	 ��� 
	���������%&�� �	��
��, �=���
�%&�� 
 
��������'�� �������� (����. 3.24, ���. 3.89). C��� �� �	��
�� 
���	� ���� 
�������
���� �� �	
����	��� >-���:	'���, � ������ !
������������� +��. 
;�����	� ����	���
���� !��� �	��
�� ������ ���	=��
	� 
��	�	�����<-
��� ������	
, ���%&�� 	����������% �����
����	��< „ =�&� 	� �������-
�	� 
���
� 
 >-������� (��� �������� �������, �	�����%&��	 	� TGU), 
�	 ��	��� „ 	� >-���:	'��� 
 +��. ������� 
	���������%&�� �	��
�� 
���	�	 	������	
��� � ����� ��� ����
������ 	�	����	����. >�
, 
 
���	� 
���� 
����	�����
�%&�� �	��
�� 	��� �
������ 
	��������
�	�, �.�. ��	�-
����	 !
������������� �� �	
	�&���� 
���
��, � 
�	��� ����'������� ��� 

0:������

CD8PU8j CD8PU8jMmC:II

�
�
 �
���*�
�
�#���"!������

MmC:I

CD28 CD4 TCV TCV CD8 CD28

&
�. 3.88. ����� ��������'�� ��������. �������
���� 
�� 	��	
��� ���� �	��
��, 
�=���
�%&�� 
 ��������'�� „ �	��
��� \]G, ����&�� ���������� ������, � TGU, 
����	���%&�� �� � �=������ 
	��'���	�	
 (GK4, GK8), � ��
�� 
	���������%&�� 
�	��
��� ;7 (GK80JGK86) � GK28
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�
��
�'�� 
���
� (��	��� !�	 !
�������� de novo, ��	��� �������� ���	��	 
����	� !
��������). ������	� ��� !
�������� ��=����% ������ 
����	-
�����
�� ����	� ���� 
	���������%&�� �	��
��. ?�� ��
	�	��� ��� 

	���������%&�� �	��
�� ����
����� �����	=�	��<P 
	���������%&�% 
:��
'�% 
��	����� �� 	���, � �
� ��� �	��� �	��
�� �	 ��	�����, �	�� � 
�� �	��	��<% ������=���� :��
'����. ��
	��', �� 	��	� 
���
� �	��� 
!
��������	
��<�� ������� 	���� � ��� �� 
	���������%&�� �	��
��, 


�%=�%&�� ��	��
	�	�	���� �	 !::�
�� (�����
�%&�� � �������	�-
���) �������.

����
!� 3.24. �	���������%&�� �	��
���, �=���
�%&�� 
 ��������'�� ��������

E����	
� /�������
, 
�
�������0
	�� �����

J
���
��!
� 
	� ������7

J
��	� 
(	� 

��Q)

/
�	��*	�� 
�
�
� G ���0
������
� 

�
�
� �
��	��

F--��� 
� 
������#
 
�
�	��� 
� ������

GK28 �������-
�����
	 
�����	�-
�	�����	
, 
44 
?�

>-
���
� S7-1 
(GK80), 
S7-2 
(GK86)

–bb\J
\–XXX–

�	�������'��, 
��
��'�� IW-2

GTW^-4 �������-
�����
	 
�����	�-
�	�����	
, 
33…37 
?�

+
��
��	-

����� 
>-
���
�

S7-1 
(GK80), 
S7-2 
(GK86)

–bb\J
\–XXX–

�	��
����� 
�
��
�	��� 
>-
���	


IG}[ �������-
�����
	 
�����	�-
�	�����	


+
��
��	-

����� 
>-
���
� 
(Th2‡Th1), 
NO-
���
�

IG}[W –bb\J 
FKXXXF

�	�������'��, 
��
��'�� 
'��	
��	
 
(Th2‡Th1)

XK-1 �������-
�����
	 
�����	�-
�	�����	


+
��
��	-

����� 
>-
���
�, �
��-

��	
����� 
S-
���
�, ��
-
�	:���

XK-W1 ITI\ �	��
����� 
���
���� � 
�
��
�	��� 
>-
���	


STW^ �������-
�����
	 
�����	�-
�	�����	


+
��
��	-

����� 
>-
���
� 
(Th1‡Th2), 
;-
���
�

S7-]4 2 ITI\ �	��
����� 
�
��
�'�� 
>-
���	
 
(Th1‡Th2)

GK154 
(GK40W)

TNF, 
34…39 
?�

+
��
��	-

����� 
>-
���
�, 
NO-
���
�, 
S-
���
�, ��=-
��� 
���
�, 
���	:��� � 
!	���	:���

GK40 ��� ������ �	�������'��
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 ��!��� 
���		��� ������

����	��� ��
������ � 
����� ������� 
	�������'�� „ ������=� 
 
>-������ ������� =���� �	��
��� GK28, 
 �����<���� �� 
����	�����
�� � 
�	��
����� GK80 �J��� GK86, ����	�	������� �� �	
����	��� +��. 
GK28 „ �	�	�������� ��������������� �	��
���. ;��
���	=��� =���< 
��-
�	� '��� �	������ �	��� ������������
� �����	��	�����	
 (V-�	���), � 
��
�� ���������� (�	� �������<���) �=���	
. ; �� 
�����
���	=�	� =���� 
���< ���� 
����	�����
�� � ������	� 
����	� XI 3O. GK28 ��	�����	 !
�-
������������ �� �	�<$����
� (	
	�	 80‚) >-
���	
. @������ �	��
��� 
GK28 „ �
� ��	���� �	 ����
���� �	��
��� „ GK80 (;7-1) � GK86 (;7-2). 
/�� �	��
��� ���%� ����� �	�	� 
��	
�% �	�	�	��% � 	����	
��� �
��� 
�	������ ������������
� �����	��	�����	
 (	��� „ V-, ����	� „ �-����). 
C�� �� !
���������%��� (GK80) ��� ����	 !
���������%��� (GK86) �� �	
���-
�	��� �	
	�&���� ���������� � ������ +��. ������	� 
 ����
'�� ��� 
�������% �� !
�������� ������ 
����	�����
�� ����	� ���� 
	���������-
%&�� �	��
�� „ GK40…GK154, 
	�	��� ����� 	������ ����. #�
�����<��% 
!
�������% �	��
��� GK86 ����%��%� =���� 2 ���, � GK80 „ =���� 4…5 ��� 
�	��� ��������'��, �� =��	 �������, =�	 �	��
��� GK86 
 �	�<$�� �������, 
=�� GK80, 	�
�=��� �� 
	�������'�% �� ������ !����� ��������'�� ������-
��. ;����	�����
�� GK28 � GK80J86 ��	���	��� �� �=�� 
�����	�	 �
���
�-
��� N-
	�'�
�� =����� �� V-�	�	���� �	���	
 � �=������ �	��
� \–XXX– 
�	��
��� GK28. ; �����<���� 
����	�����
�� ��	���	��� �������� �
��
�-
��%&��	 �������, ���	��&��	 	� ��'���	��	�	 
	����
�� TGU…GK3, =�	 � 
	�	���=�%� ������	� «
	�������'��». L���� GK28 
 >-
���
� �	�����%� 
�������, ��	��	����� ��� �	��������� �� �������	�	��	���, �������� 
������� � 
����	�
� '��	
��	
, 	�	����	 IW-2. Q=����� �	��
��� GK28 
 
��������'�� �������� �	
��&��� =���	 
����	�����
�� TGU…(\]G…���-
���), ��	��	����� ��� :	����	
���� �
��
�'�	��	�	 �������. ��� !�	� 
�	
��&����� ������<�	��< ���
���	=�	�	 
	���
��. ��
 ��� ��	�����	�<, 

 	������
�� 
	�������'�� ������=� ������� =���� ��'���	� �� �	�<
	 �� 

!

!

9#�����
"

9#�����
"

���
���
"

���
���
"

CD28

CD8j!6BA:27

CD8P!6BA:17

CTL[:4

IC~SIC~SL

XD:1

XD:L1

XD:L2

������� 


/�
��
�
��!
�����


/�
��
�
��!
�����


<:�����


0:�����


&
�. 3.8=. �	���������%&�� �	��
���-������� �������
� ;7, �� �	
�����'�� � 
��'���	��, � 
	�	���� 	�� 
����	�����
�%�. @���� �����=�	� �	�&��� ���
	��-
����%� ��	���
	 
	���������%&�� �	��
��. �����
� ����
� �
���
�%� �� ���
�-
��� 
	��=�	�	 !::�
�� !�	�	 
����	�����
��
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���
	��� 
 �
��
�'�� >-
���	
, �	 � 
���
��� ��	��
	�	�	���� !::�
� „ 

���	=��% ������%, �.�. ����	�	��	��< >-
���	
 � 
 �	�����%&�� 	�
�=��< 
�� �������, �	���
������ =���� TGU. #	��
������� ��������� 
	�����-
��'�� ����� �����	����� ���� (��. ������ 3.4.2.1).

;����	�����
�� GK28 � GK80J86 ������ ������	� 
 !
�������� ����	-
�	 ������� GK80J86 „ �	��
��� GTW^-4 (GK152) (��. ���. 3.89), ���
���� 

	�	��� 	���=���P «�	��
��� 1 �
��
�'�� '��	�	
��=��
�� ���:	'��	
» 
(
ytotoxic T lymphocyte activation molecule 1), =�	 �
����	 � ���
	��=��<��� 
	����������� �� �� �
��
��	
����� '��	�	
��=��
�� >-
���
��. >-�����-
�� !
���������%� GTW^-4 
�
	�� �	��� ��=��� 
	�������'��, �	 
��=��� 
!�� �	��
��� ���	����� 
����� 
���
� � �	�<
	 =���� 48…72 = �	�
��-
���� �� �� �	
����	��� 
 �	�� ������	�	 �������. #	��
��� GTW^-4 � 
GK28 �	�	�	��=�� (30‚ �	�	�	���), �	 GTW^-4 	������� 
 1000…2500 ��� 
�	��� 
��	
�� ��	���
	� 
 GK80J86, ���=�� ��	 ���'�:�=�	��< ��
�� 
	����	
���� �	��
	� \–XXX–. H��
��� 	�	����	��< �
���
���� GTW^-4 
�	��	�� 
 �	�, =�	 	� �	���
���� �� 
	���������%&��, � ��������%&�� 
������. Q=���
�� �	��� 
��	
	� ��	���
	 GTW^-4, =�� GK28 
 GK80J86, 
����	
���� 	=�
���	, =�	 :��
'�� GTW^-4 �	��	�� 
 ��
��$���� '��� 
�
��
�'�	���� �	�����. /
������������� ��� �
��
�'�� >-
���
� �	��-

��� GTW^-4 
	
��
����� 
 �������� ������, � 	��&���
������ =���� ��� 
������=� ������� ������ �	������� �	������, ����������� 
 ������	� 
�������, �	��� =��	 	� ���
��&��� �
	� ��&���
	
����.

C������ �	�	������<��� ���� 
	�������'��, 	����	
������ 
����	�����-

��� ��� �	��
�� IG}[ ( Inducible costimulator „ ����'����<��� 
	��������	�) 
� IG}[-W (W „ ������), � ��
�� }b40 � }b40W. ; 	���� ����� �� ���
	� ����� 
�
����� �	��
���-��'���	�, !
������������� >-������	�, � �� 
�	�	� „ �� 
������, !
������������� �� +��. #	��
��� IG}[ � }b40 ������%� 
 >-
���
� 

	���������%&�� �������. �������	���� ����	�� 
	���������%&�� �	��
�� 
�=���
�%� 
 ������'�� �
��
�	��� >-
���	
 � ����
'�� �	�������	���.

?����% ������ 
	���������%&�� �	��
�� 	�����%� ���������� �	��-

��� GK40 � GK40W (GK154). GK40 
	��������
�	 !
������������� �� 
+��. /�� �	��
��� 	��	��� 
 �������
� ��'���	�	
 :�
�	�� ��
�	�� 	��-
�	�� (TNF) (��. ����. 2.30). C�� ����� 4 
��
���	=��� �	���� � 6 	����
��� 
'�������, �	 �� �	������ �	���� ������, ����
����	�	 ��� ��	��� ����-
���
������ !�	�	 �������
�. GK154 „ ��������������� �	��
��� ���� II 
(�� N-
	��' �����
��� 
����< 
���
�). ;��
���	=��� �	��� !�	� �	��
��� 
����������� 
 �������
� TNFP 	� 	����	
�� 8 ������������<���� � -��	-
��� («����
�� �����»). GK154 !
���������%� �
��
��	
����� >-
���
�, 

�
 ���
��	, �� 3…4-� ���
� ������	�	 	�
���. ��� 
����	�����
�� GK40 
� GK154 ��	���	��� ���������'�� GK40, =�	 ��	��	���	 ��� ������=� 
������� 
����< 
���
�. C�	����	��< !�	� ���� 
	���������%&�� �	��
�� 
�	��	�� 
 �	�, =�	 ������ 	� �� 
����	�����
�� �����
��� ������&���
��-
�	 ��� ��
�%=����<�	 
 ��	�	�� +��, � �� >-���:	'���.

L���� 
����	�����
�� GK40 � GK40W ��	���	��� �
��
�'�� ���������� 

���	
, ��
�	:��	
 � ;-���:	'��	
. +
��
�'�� =���� GK40 �����
��� 
!
�������% �	��
��, �=���
�%&�� 
 ��������'�� ��������, � ����������� 

����	�
� '��	
��	
, ��	��	����� ��� �
��
�'�� >-
���	
. �	���
���	 
��������� :��
'�� >-
���	
 
 	��	$���� ;-���:	'��	
, ��	��	����� ��� 
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 ��!��� 
���		��� ������

	��&���
����� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
���, ����������� �����	 =���� 
!�	� ���< 
	�������'��.

�	���	 ������=� ������	
 =���� �����������	���%&�� ��'���	�, 
	��'��-
�	�� � 
	���������%&�� �	��
���, ��� �
��
�'�� >-
���	
 
���� �������, 
�	�����%&�� =���� �	��
��� ��������	
 (WF^-1, VW^-4) � ������ �	��
��� 
������� (��������, �K2). *� ��'���	�� (IG^\-1, VG+\-1, GK58) 
�	��� 

��� 

 �������'�% +��. B���	���� �����	=�	��� �	��
��, �	���
��%&�� �
��-

�'�	���� �������, 
�
�%=���� 
���	� �� ��� 
������
�� ����'�� 	��=�	 
�� ���
	��� 
 
������ �	������
���. >�� �� ����� �	
��� ���� CD28 ��	�
-
������ ��:�
�	� >-������	
 (�	 �� '��	�	
��=��
�� >-
���	
), �	��
������ 
	����	
���� '��	
��	
, 	�	����	 IW-2 � ��	��
�	
 Th2-
���	
, �=���
�%&�� 

 �������'�� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
���. ��� �	
���� ���� CD4< �	��
-
��� 	�
�� >-
���	
 �� ���
	
�� ��������, ���=�� 
 �	�<$�� ������� �������� 
���
���� Th1-
���	
, 	�
�=�%&�� �� 
���	=��� �������� 	�
��, � 
����	�-

� ��� IFN �. *�
����� ����'�� ���� CD4<L, �	
����	
���	�	 
 �-��	�	�	��, 

	�	��� 
 �	�	���	��	� �	��	���� ������ ���=��	� ���
���� ���
�=�	�	 
�����	��:�'���	�	 ���	��
���� „  �����-Ij\-�����	�� (��. ������ 4.7.1.5).

3.5.2. �*&���C�+ �-���E�C�&��
 �	� �
��
�'��� 
���	
 �	����%� �� �����	� �� �	��	���� �	
	� 
 

:��
'�	���<�	 �
��
�	� �	��	���� „ ��
�	:��� ��	��'���%� �
��
��� 
:	��� 
���	�	��, ��=��� 
���
� 
������
�%� �������, ��$�=��� 
���
� 
�	
��&�%��� � �.�. ; ���=�� ���:	'��� �
��
�'�� ��
�� 	���=��� 
��	� �� 
�	��	���� �	
	� (Z 0), �	 
 ���
	�<
	 ��	� ������P �	
	�&���� ���:	'�� 
���	����� 
�� 
���	=�	�	 '�
��, � ��	 �
��
�'�� 	���=��� 
��������� 
 
'�
�. /�	 �	������
�� �
��
�'�� ���:	'��	
 ����	
	 :��
'�	���<�	, 
�	�
	�<
� �%�	�� ��	�
����% :��
'�� ���:	'��	
 �	���	 ����$���-

	
��< �� �����	����� (�	�
	�<
� ���	���� =������	��� 
���	
 
 
���	� 

�	�� ����). /�	 �� 	��	����� 
 ������
����� 
������� „ ���:	'����, 
�	����'�� 
	�	��� �� ����� 
�	���<�	� ����
����. +
��
�'�� NO-
���	
 
�� �
����� � ��	��:���'��� � 	���=��� �����	� 
 �	��	���� �	�	
�	��� 

��	����< '��	�	
��=��
�% :��
'�%.

3.:.2.1. B
�������	�� 
�	
�� ���
��!

 �0����
�
+
��
�'�� 
���	
, 
 �	� =���� ���:	'��	
, 
����� �	������� � !
�-

�������� ��	��� ���	
. ; ���=�� ���:	'��	
 �
��
�'�� �	���� ���
	���< 
������ 
���	 
 !
�������� ���	
, 	�����=�
�%&�� ��	��:�����
��% !
�-
�����% 
�	��. ���< �	��	�	

� >-
���	
 
 ��	��:���'�� �	��	�� ������ 

���	 
 !
�������� ���	
 ���	
����	�	 �	��	
	�	 :�
�	�� „ IW-2 � ��	 
��'���	��, � �	=��� � -'��� !�	�	 ��'���	��, 	�����=�
�%&�� �	�������� 
��	��	���	�	 ��	
�� ��	���
� 
 '��	
���, =�	 ������ ���	
��� 
��	�-
����� ��'���	�	� ��	 :��
'��. C�� !�� ���� �
��%��� ����'����<����, 
�.�. 
 �	
	�&���� �	��	���� 	�� 
�
�%=���, �	 !
���������%��� 
 	�
�� 
�� ����'���%&�� 
	������
��. ������ 
 

�%=���% ���� �	������� �� 
��	 �������	��	�	 (��	�	�	��	�	) �=���
�, 
 
	�	�	� ����	�	���� ����� 
���'�:�=��
	�	 
����	�����
�� � 	������������ ���
��� „ �����
���-
'�	����� :�
�	����. ��
	�	��� �� ��
�� ���
	
 ���	��	 �������
���� 
 

���
� 
 �
��
�	� :	���, �	 �	�<$����
	 	������
��� � �	��� ���< �����-
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���	
��	 de novo ��� �
��
��	
��	 ����� :	�:	�����	
���� ��� �������� 
��������%&�� ���E�����'�. >�
�� 	����	�, �	��
������� 	��	
� �
��-

�'�� „ 	����	
���� ��	��	����� �����
���'�	���� :�
�	�	
, 	�����-
=�
�%&�� 

�%=���� ����'����<��� ���	
.

�� >-���:	'��� �
��
���%&�� 
	������
�� 	
���
�%� ����
�	�� 
�
��
�'��. ; :���	�	��=��
�� ���	
��� ��
�� ����
�	�	� ������ ����-
������ ������. ���	 �	 ���� ����	���
���� �������� ��� 
	���
�� >-���-
���� � +�� �� �	��� �	
����< �� �
��
�	��< ���� 
 ���� ��	�������
���	� 
���	�&���	��� ��������	�	 ��'���	�� � ���	
, �	
�����%&���� 
 ����. 
TGU ��	��
��� 
����< 
���
� �	��� �
���
���� � �������	�, �	 �� ��� 
�	�	, =�	�� ������	
��< 
 ���	 � �	
����< �� �
��
�	��< ����, � ��� �	�	, 
=�	�� ���< ���&��������. C���
	 ��� �
���
���� ��������	�	 
	����
�� 
� TGU 
 �	=������ � 
	���������%&�� 
	������
��� 
	���
��� ������, 
�	�����%&�� ���� � ��������%&�� !
�������% ���	
. ������=� ������� 
	��&���
������ �	 
��
���	�� ����'���. �� ������ !����� ������=� ���-
���� �� 	��&���
��%� �	��
��� :������	
 (���
��� 	����	�, ��	����
�-
����, �
��
���%&�� ���
� �� 
���	� 	=�����	� ������ ������=� �������), 
� ��
�� �����	���� � H>D-�
���
�%&�� ���
�. ������ ���	��	 �
������ 
�
	���
�����, �	�
	�<
� ��	 ������=� 	��&���
������ 	��	
������	 	� 
TGU � GK28. ����� !�� ���� ������
�%��� � 
�	
< �������%��� �� ���
	�<-

	 
��
��. �	��=��� �����<��� ������=� ������� �	 
���	�� ������<�	�� 
���� „ :	����	
���� �����
���'�	��	�	 :�
�	��. �� ���. 3.90 ����-
���
���� ���	
�� ����� 
�����
���	=�	� ������=� �������, ��
��$�%-
&���� :	����	
����� �����
���'�	���� :�
�	�	
 � �
��
�'��� ���	
. 
?�� �
��
�'�� >-
���	
 ��������� :	����	
���� ���� �����
���'�	�-
��� :�
�	�	
 „ NF-^T, NF- 	 S � ^X-1. ?���� �����	���� 	��&���
����� 

�����
���	=�	� ������=� ������� �� ������� �
��
�'�� >-������	
 ��� 
����	���
���� ������������	�	 ����������� 
���
��� ��������.

�
���
���� 
	����
�� \]G-II…������ 
���
��� 
	�:	���'�	���� 
��������� �	��
��� TGU � �
�����	� � ��� �	��
��� 
	��'���	�� GK4. 
�	
� 	
	�=����<�	 �� ��
����	, ��	���	��� �� ��� !�	� �	�<
	 ��������� 

	�:	���'�� ��'���	�	
 ��� 	�� 	���	������%���. >�
�� ��������� 
�
��
���%� ���	���
�����, ���	'���	
����� � ��'���	�	� � 
	��'��-
�	�	� „ Wcx (|56 lcx), �
������% � GK4, � Fyn (|59 pyn), �
������% � GK3. 
Q
������� ���	���
����� ����
�%� ��'���	�����, ��� ��	
�����<����,

 �
��� � ���, =�	 	�� ���	������
���	 �����
�%� 
 ��'���	��, 
�	�� 

 ��'���	���� 
	����
�. C�� ��	������� 
����� 	��	��� 
 �������
� 
[rc-
����. ������ !�	�	 �������
� �	������ �	���� []1, []2 � []3 ([] „ 
	� Src-homology) (���. 3.91). ���
�� �	��� 	������� :���������
�	� �
��
-
�	��<%, 	����<��� 
����	�����
�%� � ������� 
������� � �����	����� 
���
���. D��
'�� ���	���
���� �	��	�� 
 :	�:	�����	
���� �	 	����
� 
���	���� ���
	
-��$����, =�	 ��	��	���	 ��� �� �
��
�'�� � ��	�
����� 
:��
'��, 
 �	� =���� :���������
���. #�$��� ��'���	���� 
���� ��	-
�	=�������. � ��� 	��	��� ���� �	��
��� Fyn � Wcx (=�	 	����	
��
��� 
�� ���	:	�:	�����	
����), � ��
�� �	����������� '��� TGU � ������ 

�����. C�	����	 ��	�		������ ��$��� 
����� Wcx.

C���
	 ���
	��=��<��� ���	
��� �
��
�'�� ��'���	���� 
���� 
�
������, ��	�	�	�, �� ��:	�:	�����	
����, 	�����=�
�%&�� ����-
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����
�#�
�#���"
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�
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��!�
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&
�. 3.=O. ����'�����<��� ����� ������=� ������	
 � �	
����	��� 
���
� 
 ���	

Nm2:
��
��

9�"*���

�!�!
��# 
�
!
������
!

����*!X_:_:X

9�"*���

�!�!
��>!������
!
6IT[M7!����*!

������
��*


=����
���
�
�"!

���
�
���$

C~~m:
��
��

O

���$!

��!

����

SmQ Sm2 �

�*�!6Sm17

���
�
�#��
�!
�������!Tyr!

&
 
�
�#��
�!
�������!Tyr!

&
�. 3.=1. >��	���
����� �������
� [rc. ���	����, �
��< � �����������	���%&�-
�� ��'���	����. �������
���� ����=�	� ���	���� � �	������ ����
���� ��	��-
��
����



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���406

�	� �� �����:	�:	�����	
���	�	 
 �	����<�	� �	��	����. ?��	 
 �	�, 
=�	 
 �	
	�&���� 
���
� []2-�	��� 
����� Wcx ���	����� 
 �
����-
�	� :	��� 
������
�� :	�:	�����	
���� �-
	�'�
	�	 	����
� ���	���� 
–505 
	��������
�	 �
��
��	
���	� 
����	� Gsx. D	�:	�����	
����� 
–505 
����	�����
��� � �	�	&<% :	�:���	� ������ � 	����
	� ���	���� 

 []2-�	����, 
 
	�	�	�� � �	�����
����� �-
	��' �	��
���. ; ��
	� 

��� :������ �� �
��
��, �	�
	�<
� ��� !�	� �� �	��� ���< :	�:	��-
���	
�� :��
'�	���<�	 
����� 	����	
 –394 
 �	���� []1. ?�� ������ 
��
	� :��
'�	���<�	� ��	
��� ��	��	���	 ��:	�:	�����	
���� � �	���-
��%&�� ���
����
����� �	��
���, =�	 	��&���
������ � �=������ ���	-
���:	�:����. C��	
��% �	�< 
 ����
	�� ��'���	���� 
���� 
 «���	=��» 
�	��	���� 
��	����� �	��
��� GK45, '��	��������=��
�� �	��� 
	�	�	� 
	������� �
��
�	��<% ���	���:	�:�����. ����� ��� ��	�����	�<, =�	 
!�� 
������ �	��
���, ��������
�%&�� :	����	
���% ����	�	 
	���
-
�� ����� ��������	� 
���
	� � >-������	�, 
��=��� ��������� �� �	�� 
������	�	 �������, � ����� =���< �	��
�� 
	�
��&����� 
 !�� �	�� ��� 

��	������ �
	�� :��
'�� „ ��:	�:	�����	
���� �	��
�� ��'���	���� 
���	���
����. �	��� �	�	 
�
 	����	
 –394 ����	
���� �	������� ��� :	�-
:	�����	
����, Wcx �	��� ��	�
���< �
��
�	��< ���	���
�����.

; ������'�� ������	
, ������
����� 	� �	����������� '���� 
	��-
��
�� TGU…GK3, ����	��� 
���	 ����=�� 
 '��	��������=��
	� �=���
� 
� -, � -, � - � 
 -'���� �
��
�'�	��	� �	����	
����<�	��� IT^\, 	 
	�	�	� 
��� ��	��	
����	 ��	�����	�<. ����
���� !�	�	 �	��
� ��
	
�P –bbIJWJ
V�(6…8)–bbIJWJV (��� – „ ���	���, � „ �%�	� 	����	
, IJWJV „ ��	���-
'��, ���'�� ��� 
����) (���. 3.92). D	�:	�����	
���� 	����
	
 ���	���� 

%�#�����
����!������
���$!

��#
����������!������"�$!
���
���
�!�����


%�#�����
����!������
���$!

��#
����������!�������$!
���
���
�!�����


+����
*#���"!��!
�
#��
������
��!����
!
���
����
�
�?!�����!TCV!
6�,�,�,� 7;!BCV!6lg� ;!lg� 7;!WcV!

!�>�>

+����
*#���"!��!
�
#��
������
��!����
!
�����#�!KIV;!CD^4UNKZ2[;!
Wc� VIIB;!CD22;!CDA2!
!�>�>

����#�
�#��!�������*�!
SmX1;!SmX2;!SmIX

����#�
�#��!Syk:�

�*�!
6Ž[X:AP;!Syk7

=�����
�
�#���"!��!
�
��*

#!6†7!Src:�

�*��
!
6Lck;!Wyn;!Lyn;!Blk7

=�����
�
�#���"!��!
�
��*

#!6†7!Src:�

�*��
!
6Lck;!Wyn;!Lyn;!Blk7

IT[M!6 Immunoreceptor 
thyrosine�based activation 
motif7!
†:__:IUL:_6j:127:†:__:IUL

ITIM!6Immunoreceptor 
thyrosine�based inhibition 
motif7!
IUqULUS:_:†:__:L

&
�. 3.=2. �	�	���
����� ����
�������
 �
��
�'�	���� � ��������%&�� �	��
	
 
(IT^\ � ITI\)
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 ��!��� 
���		��� ������


 IT^\ ������ !�	� �=���	
 �	������� ��� ����	���
���� ����	��=���� 
�=���
��� ������<��� �	��
��, ����	�	������ �	��� ������<�	. ����� 
�	����������� '���� TGU ����	��� 
���� ��� ������=� ������� 
 -'��<. 
; 	���=�� 	� � -, � - � � -'���� TGU, ���%&�� �	 	��	�� �=���
� IT^\, 

 '��	��������=��
	� =���� 
 -'��� ����	�	���� 3 �	����	
����<�	��� 
IT^\, ���������=����� ��� 
����	�����
�� � 	����
��� ���	���� ���	-
���
����� q^X-70 (	� 
 -associated protein „ 
 -���	'���	
����� ���	
f ����� 
70 
?�) „ 
�%=�
	�	 :�
�	�� 
 ������=� ������� 	� TGU ��� ��	 �
���
���� 
� ������	�. D	�:	�����	
���� 
 -'��� �
������ ����	��� 	�
����
����� 
� 
 �	 �� 
���� ����	��� ���
���� !���	� �
��
�'�� >-
���	
. �	����%�, 
=�	 �����	 ��� 	�����=���� :	�:	�����	
���� 
��� �	��
	
 IT^\ !�	� 
�	��
��� ��	��	���	 ������<�	� �	��������� 
	���
�� >-���:	'��	
 
� ���������� 
���	
. ; 
 -'��� �	
	�&���� >-
���
� :	�:	�����	
�� 
1 	����	
 ���	����f 	������
�� :	�:	�����	
���� ���
	��� 
 ���
���% 
��	��	�� (���. 3.93). �	��� 
����	�����
�� 
 -'��� � q^X-
����� �����-

%��#����
�
�
 
����

������*

9�"*���

�


*����


� �

�
 �
��

<�'
��

�!�����

��*!���
���



9�"*���

�
��������


� �

�
 �
��

���
���
"
�����


�.9�.9

�E�D

� H � H�G

� ] � ]

�J

�E�D

� H � H�G

� ] � ]

�J

�E�D

� H � H�G

� ] � ]

�J

&
�. 3.=3. D	�:	�����	
���� IT^\ 
 
 -'��� >-
���	
 ��� �	��	�����=��
�� 
��	'����� � ������	� 	�
���. >�� �=���
� IT^\ 
 -'��� 	�������<�	 �	���� ���< 

 �	� ��� ��	� ������� :	�:	�����	
���, 
 ��	��
�	� ���=�� 
���
� �	�
�������� 
��	��	��. ?�� �	��������� �������	�	��	��� � �=������ �	��	�����=��
�� 
:�
�	�	
 (��. ���. 3.80) ��	��	���	 :	�:	�����	
���� 	��	�	 �	��
� IT^\. 
?�� �
��
�'�� >-
���
� ��������� :	�:	�����	
���� 
��� 3 �	��
	
 IT^\. 
Q��	
��� 	�	���=����P =����� �	�	�
� �� ��	��������� '��	��������=��
	� =���� 

 -'���� „ IT^\, 
������ 
���
� 	
	�	 ��� 	���=�%� ����=�� :	�:���	� ������



�
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����� �	��	���$������ ��	'��� 
 
��� ���
	�<
�� ��������<��� ����� 
������=� �
��
�'�	��	�	 ������� (���. 3.94).

#	��
��� q^X-70 	��	��� 
 ���	���
������ �������
� [yx. C�� �	���-
��� ������ �� �
�� []2-�	���	
. Q��	
�� �� 
����	�����
�� � 
 -'��<% „ 
����
������<�	� :	�:	�����	
���� 	����
	
 ���	���� 
 IT^\ 
 -'���. 
�	��� :	�:	�����	
���� 2-� 	����	
 ���	���� 
 �	��
�� IT^\ 
 -'��� 

����	�����
��� � ���	���	� []2-�	���	
 
����� q^X-70. ; �����<��-
�� :	�:����� ������ ���	���� 
 -'��� ����	
���� 	�&�� � ���	���	� 
[]2-�	���� �	��
��� q^X-70. �� !��� ������� :	�:	�����	
���� 	����-

	
 ���	���� 
 :���������
�	� �	���� �	��
��� q^X-70, 	��&���
����	� 
���	���
������� Wcx �, 
	��	��	, Fyn, =�	 ���
	��� 
 

�%=���% :��-
�������
�	� (
�����	�) �
��
�	��� �	��
���.

?��<���$�� ������=� ������� 	����	
���� 
����	�����
��� q^X-70 � 
�� ���
��� ��������	� „ �����	���� ���
	� W^T (	� Linker for activation of 
T-cells „ ���
�� �
��
�'�� >-
���	
). /�	� ���	
 �
���� � �������	� � 

�	��� 
 �	���
 ��:�	
. �	��� 
�����������	�	 q^X-70 :	�:	�����	
���� 
W^T ���	������� ��	�	��	��< �
���
��< ������<��� �	��
���, �=���
�%-
&�� 
 ���<���$�� ������=� �������P �����	���� ���
� [WX-76, Zr•2, :�
�	� 
Vav, � ��
�� :������� „ XWG �1 � XI 3O. +
��
�'�� ��
	�	��� �� ��	����-
��� ���
	
 ��
���� 	� W^T �� �������%, � 
	�
���	. >�
, =���� []3-�	���� 

qa}

[X:1

\ts

Vaf

Vas IXQ

c:Wos

NWkBz���

(�
�!IL:2;
CD2R!
!�>�>

NW[T

NW[Tc

Cal€odulin

Ca2;

IkB

CD28 CD4
������
�

Lck

Wyn

TCV�D�E

�]2qa} Sos Zrb2

XIQK

NWkB

IKK

M[LT

Bcl:1P

C[VM

XKCP

VacUVho

M\KK

MKK MKK

pQ8

c:]un

X[K

]NK

M\K

\VK

L[TSLX:Aj

Žap:AP

XLC�J XIX2

&
�. 3.=4.  ����� ������<��� ����� ��� �
��
�'�� >-
���	
. ����	���
���� 
	��-
��
�� �	��
��� #�� � ���������� !���	�	� 
 �	=������ � 
	�������'��� ����-
'����� �����
 ������	
, ������
����� 
 ���	 � �	�	&<% 5 
��
��	
, 	�����=�
�-
%&�� :	����	
���� 3 �����
���'�	���� :�
�	�	
, ��	��	����� ��� �
��
�'�� 

���
�. _����� 
	����	� 	�
����� :�
�	��, ��� 
	�	��� �	
����� 
��	
�� ���-
���< ��
����	��� 	� 
	�������'��
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 ��!��� 
���		��� ������

�����	���� ���
	
 �������
� Zr•2 
 ������<�	�� ���� �	��	�����%��� 
:�
�	�� [WX-76 � [os. [WX-76, 
 �
	% 	=����<, 	�	������� �	�
�%=���� 

 ������<�	�� ���� XW� �1 � H>D��� Uas. +
��
�'�� XWG �1 ��	���	��� 
� �=������ ���	���
����� Itx, 	��	��&���� 
 �������
� Stx „ ����<��� 
(�	��� [rc � [yx) �������
� ���	���
����, �=���
�%&�� 
	 
�����
���	=-
�	� ������=� ������� ��� �
��
�'�� ���:	'��	
. ;�� ������<��� :�
-
�	��, 
	
��
����� 
 ��	'��� �
��
�'�� � ������ � 
	�
����� �=������ 
W^T, ��
������%��� 
 �	���
 
���	=�	� �������� � 
����	�����
�%� � �� 
:	�:	��	��������� 
	��	�������. �	����
�, 	��������� ��� 
����	-
�����
�� [WX-76, Vav � Ncx, ��������� � ���
��� '��	�
����� X^O � Ž^[X, 
�����&��� ������	���� �������	�
 
 '��	�
����� �
��
������� 
���	
.

+
��
��	
����� XWG �1 
����������� ���&������� :	�:��������	-
���	� 4,5-��:	�:��� � 	����	
����� ���'�����'��	��  (K^Z), 
	�	��� 
	������� �
������� � �������	�, � ��	���	�-1,4,5-���:	�:��� (���. 3.95). 
*�	���	� ���:	�:��  �	������� 
 '��	������ � 
����	�����
��� � ��'���	-
���� �� �	
����	��� !��	��������=��
	�	 ����
�����, =�	 	����	
��
��� 

��	� �	�	
 �� 2M �� 
�����
���	=��� �������&. C����	$���� �	������� 

���
��� 	�
����� �� 2M-��
������ 
����	
 
 
���	=�	� ��������, =���� 

	�	��� 
 
���
� �	�����%� �	�� �� 2M �� 
��
���	=�	�	 ��	�������
�. 
; �����<���� 
	�������� 
	�'�����'�� �
	�	���� �	�	
 �� 2M 
 '��	������ 

���
�. *	�� �� 2M �
��
���%� :	�:�����  
��<'���
���, ��:	�:	������-
%&�% '��	��������=��
�� 
	��	���� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� NF-^T 
(Nuclear factor of activated T-cells „ ������� :�
�	� �
��
��	
����� > 
���	
) 
(���. 3.96). /�	 	����	
��
��� ������&���� :�
�	�� 
 ���	, 
����	�����
�� 
� ������� 
	��	����	� � :	����	
���� ����	� :	��� �	��
��� NF-^T, 
��	�	��	� 
����	�����
	
��< � ?�� 
 ��	�	�	���� �=���
�� ���	
, 
	-

��=����� 
 �
��
�'�% >-
���	
 ( IL2 , IL2R � ��.).

?��'�����'��	� �����'�	��	 ���������
��� 
�
 :�
�	�, �
��
���%-
&�� ��	����
����� � (XOG) „ ��� �� ��� ��	����
$�%�� ����� �����J���-

!

���
���
"!
�������?!

*�����!
�����

�

�*�!9

���
�
*��
"!9� 23!

*!�
#��
������
�?!
����

XIX2!
6������
�
�!

�*
���!

4;R:�
������7

IXQ
6

�*
���!

1;4;R:��
������7

XLC� 
6������
��*�!97

�
�

�

�

�

�

3

D[Z!
6�
��
� �
�����7

&
�. 3.=:. C����	
���� ������<��� �����	���	
 :	�:	��	�����	
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	���	
�% 
�����, ������
����% 	���� �� 
�%=�
�� :�
�	�	
 �
��
�'�� 
>-
���	
. C���
	 	
����	�<, =�	 ��	:	��� ���, �
��
������� ���'��-
���'��	�	�, �� ���%� 	��	$���� 
 �
��
�'�� >-
���	
. ; ��� �=���
��� 
��	:	��� �  ���, �	�
��%&���� 
 ������	� ������� �� ��
� ��	 «����	�-
��». "� ��
�����	
���� 
 �������� ������ ��
���� 	� �
��
�	��� �I 3O � 
Vav (�	������� :�
�	� �
���� � '��	�
����	�, �	�< 
	�	�	�	 
 ������	��� 
��� �  	=��< 
����). �	�
	�<
� �
��
�'�� Vav ��
���� 	� ���������'�� �� 
�	�<
	 =���� TGU, �	 � =���� GK28, � GK28-��
������ ���< ����������� � 
�=������ XI3O (	�� ���	'���	
��� � GK28 „ ��. �����), ����	
���� 	=�
��-
���, =�	 XI3O � Vav �������
��%� �����=��� !���� 	��	�	 ������<�	�	 
���� �, ��
�� 	����	�, 
	
��=���� 
 �
��
�'�% �	��
��� ��� �  ��
���� 
	� 
	�������'�� =���� GK28. ��� !�	� �� 
���
��� �	������ �	�< 
 �
��-

�'�� ��� �  ������	
, �	�����%&�� 	� TGU, �	�
	�<
� ��� �  :	�:	����-
������ (�, ����	
����<�	, �
��
�������) 
����	� Wcx. ?	���
�%� �=����� 
 
�
��
�'�� ��� �  � ������ :�
�	�	
, 
 �	� =���� ���'�����'��	��, �	 !�� 

������ 
�	�	��������. +
��
�'�� XOG �  ��	��	���� ��� ����	�
��&�-
��� ��	��	�� �
��
������� 
���	
 � 

�%=���� �
�� �� ���� 
����=��
�� 
�����
���'�	���� :�
�	�	
, ��	��	����� ��� !
�������� ���	
 IL2  � 
IL2R „ +�-1 � NF- 	 S. ��� � -��
������ �
��
�'�� +�-1 ����������� =���� 
UacJRNO-
��
< \^X-
��
��� (	 ��� ����� �
����	 �����). ���<, ���
	��-
&�� 
 �
��
�'�� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� NF- 	 S, �	������ 
 
�=���
� 

9#�

5
����
��



���$�

���



NW[T:X NW[T

NW[T

�
 ���
"!�!"���
/�������
�
����

�

(�


,������

���
���
"

���
�
��
���$�

���



.����
�
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���$�

���
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:
����
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Ca23 IXQ

&
�. 3.=;. �� 2M-��
����	� �
��	 �
��
�'�� >-
���	
 � ��	 ��	
��� '�
�	��	���	� +. 
��
������ 	� ��	���	����:	�:��� ������<��� ���< ���
	��� 
 �	������'�� 
 
���	 �����
����'	��	�	 :�
�	�� NF-^>. /�	� ���< �	��� ���< ��	
��	
�� '�
�	-
��	���	� +, ��	�	���� 
 
	����
�� � '�
�	:�����	� ���
��
��	
��< :	�:����� 

��<'���
���, 	�
����
����% �� ��:	�:	�����	
���� '��	��������=��
	�	 :�
-
�	�� NF-^T (=�	 ������ ���	
��� ��	 �����'�� 
 ���	)
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 ��!��� 
���		��� ������

��	�����	=��� �
��<�
 �	����	
����<�	 �
��
������� (� �=������ �OG � ) 
:�
�	�� G^U\^-1, Scl-10 � \^WT-1, IOO. IOO :	�:	�������� ������-
��%&�% ���E�����'� NF- 	 S „ I 	 O, �����
�� �� ��	�	��	��< 
 �
���
�-
��% ���

�����, =�	 ����	��������� �� �	�����%&�% �������'�%. ��� 
!�	� 	�
	�	������� �
��
��� ���E�����'� NF- 	 S, �������%&�� 
 ���	 � 

������%&�� 
 �	�� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� „ 	��	�	 �� ����, ��	�-
�	����� ��� !
�������� ���	
 �
��
�'�� >-
���	
. >����
���'�	���� 
:�
�	� NF- 	 S, ����%&�� 
�%=�
�% �	�< ��� �
��
�'�� 
���	
 
�	����-
�	�	 ����������, ��� �����	���� 
�$� (��. ������ 2.2.4).

��	�< �� $��	
	 ��� �
��
�'�� 
���	
 ���	�<������ �&� 	��� ������<-
��� ���<, �����
����� ��� �
��
�'�� >-���:	'��	
 „  \^X-
��
��, ��� 
\^X-�	���< (	� Mitogen-activated kinases „ 
�����, �
��
��	
����� ���	-
���	�). "�	 �	�< �	��	�� ���
��� 	����	� 
 ����
'�� �����
���'�	��	�	 
:�
�	�� +�-1 (������ c-•unJc-pos). ��&���
��� 3 
��
� !�	�	 
��
���, ���-

	��&�� 
 	����	
���% ���� ���	
 \^X-
���� (\^X�) „ YUO1JYUO2 (	� 
Extracellular signal-regulated kinases „ 
�����, ������������ 
��
���	=���� 
���������), |38 � RNO (	� c-Jun NH2-terminal kinases „ c-Run N]2-
	�'�
�� 

�����). ���
���, ���
	��&�� 
 �
��
�'�� \^X-
����, 

�%=�%��� � 
�=������ �����	���� ���
	
 � ���
	�	��
������� H>D��. C��� �� ����-
�	���� ���
	
 „ Zr•2 ( Growth factor receptor bound protein 2), �
��
������� ��� 

����	�����
�� � :�
�	�	� W^T. +
��
��	
����� Zr•2 ��	�����	 �
���-

����� � ������ W^T-�
��
��	
����� ���
	� [WX-76 � :�
�	�	� [os (	� 
Son of sevenless). [os �������
���� :�
�	� ����&���� ��������
��	���	
P 	� 
	����	
��
��� ����&���� H?D �� H>D 
 �	���
� ����� Z-���
	
 (�.�. ���-

	
, �
���
�%&�� ��������
��	����). �	!�	�� 
	����
� [WX-76JZr•2J[os 
	����	
��
��� �
��
�'�% Z-���
� Uas, ���
��&�� �
������� � ��� H?D 
 
H>D. Uas-H>D �
��
����� �����J���	���	
�% 
����� Uap (
����� 
����� 
\^X-
����� „ #���). ?���� ������� 
��
�� ���
'��P Uap �
��
����� 
#"� (
����� \^X-
����� „ #��), � #"� �
��
����� 
�$���	������� 
\^X-
����� YUO1 � YU�2. +
��
�'�% RNO-
��
� \^X-
��
��� ���'�-
����� ��	����
$���� 
�$� :�
�	� Vav (��
������ 	� W^T � �
������� 
� �
��
�'��� '��	�
�����, � ��
�� ��� � , ��. 
�$�). C� 
���
��� �����	� 
H?D 
 H>D 
 
	����
�� � Z-���
	� Uac (�������
	 Uho). Uac-H>D �
��
�-
���� 
����� #"�� (
������%&�% 
 �	�� #���), 	�� �
��
����� 
����� 
RNOO (\OO), 
	�	���, 
 �
	% 	=����<, �
��
����� \^X-
����� RNO. 
>����� ���< \^X-�	����, ���
	��&�� 
 	����	
���% \^X-
����� �38, 
��
�� ��
���� 	� Z-���
	
 �������
� Uho. C� ����	��=�� �	 	�&�� ����� 
�
�� ������ �����, �	 ���=�� ����� �����<�	.

+
��
�'�� \^X-
���� YUO1JYUO2, RNO � |38 	��&���
������ ����� 
:	�:	�����	
���� 	����
	
 ���	���� � ���	���� 
 �	��
� Tb–, ���=�� 
�	�< � 
 ���� ����� 
���� 
��	���%� �����=��� 	����
� (�		�
����
���	 
Zlu, Xro � Zly). ���
����� \^X-
����� 	����	
��
�%� :	����	
���� 
�����
���'�	���� :�
�	�	
, �=���
�%&�� 
	 ��	��� 
���	=��� ��	'��-
���. YUO1JYUO2 	����	
��
��� 	����	
���� �����
���'�	���� :�
�	�	
 
+�-1 � Ylx-1, RNO „ :�
�	�	
 ^TF2, Ylx-1 � c-Run (
	��	���� +�-1), |38 „ 
:�
�	�	
 ^TF2, Ylx-1 � \YF-2G.

�����
 �����	������� 
�$� ������<��� ����� ��� �
��
�'�� >-
���	
 
��	���	��� ��� ��������<�	� �
���
���� TGU � 
	�������'�� =���� �	��-
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��� GK28. ?�::����'��	
���� ������<��� �����, 

�%=����� =���� !�� 
���������� �	��
���, � ��
�� ���$�:�	

� 
����	�����
�� !��� ����� 
�	 
	�'� �� ��
��$���. C���
	 	�&�� 
������ ��	�
������ �	����	=�	 
=��
	, =�	�� 
 	�&�� =����� �	���< �	��
������� 	��	
� 
	�������'��. 
��� �
���
���� TGU, 
		������	
���	� �	 �
���
����� 
	��'���	��, 
��	���	��� ��������� 
	�:	���'�� 
	����
�� TGU…GK3, GK4 
���
��� 
�
��
�'�% ��'���	���� ���	���
���� Fyn � Wcx, � ��
�� :	�:����� GK45. 
�	��=��� �����<��� «��	
�����<���» �	����� „ :	�:	�����	
���� 

 -'��� ��'���	��	�	 
	����
�� � ������=� �
��
�'�	��	�	 ������� �� 
���-
�� q^X-70. ?���� � �=������ �����	���� ���
	
 W^T, [WX-76 � Vav 	�����<, 

	
��=����� 
 ������=� �������, ��&���
���	 ���$�������, 

�%=�� ����-
����	-�
������� 
�����, '��	�
���� � ����� Z-���
�. ������<��� ���<, 
���
	��&�� (=���� �
��
�'�% XWG �1, 	����	
���� ��	���	����:	�:��� � 
�
��
�'�% 
��<'���
����) 
 �	������'�� �� 2M � �
��
�'�� �����
���-
'�	��	�	 :�
�	�� NF-^T, �	-
����	��, ����������� ��� ����	�	 �=����� 
������	
, ������������ ��� 
	�������'��. ?����� ���� 
 �	�<$�� ��� 
���<$�� ������� ��
���� 	� 
	���������%&��	 �������.

����	��� ����	� ������
�� 
	�������'�� =���� GK28 „ �
��
�'�� 
��������	�	 :������� XI 3O, :���=��
� �
�����	�	 � �	��
��	� GK28. /�	� 
:������ 
����������� 	����	
���� :	�:��������	���	� 4, 5-��:	�:���, 
�����&��	 ���	=��
	� ��	���	����:	�:���. C���
	 !�	 �	����� �����-
��% �� �
����	 � �
��
�'��� � �	��� ���������
��<�� 
�
 �	��	�	
����<-
�	�. ��� �
��
�'�� 
���
� :	�:��������	���	����:	�:�� �
��
����� 
Vav „ ���	
	� :�
�	�, 	�
����
����� �� 
	
��=���� 
 ��	'��� �
��
�'�� 
'��	�
����� � �=���
�%&�� 
 ��
�����	
���� � �
��
�'�� ��	����
���-
�� XOG � . /�	� :������ 
���� ��� :��
'�	���	
���� ������<�	�	 ����, 
���
	��&��	 
 :	����	
���% �����
���'�	���� :�
�	�	
 NF- 	 S � +�-1. 
; 	�	�� ���=��� �	�< XOG �  
 ����	�<$�� ������� ��	�
������ 
	 

�%=�-
��� U��JRNO-
��
� \^X-
��
���. UapJYUO- � UacJ|38-
��
� \^X-
��
��� 

 ���<$�� ������� ��
���� 	� XOG � , � ����	
����<�	, 	� 
	�������'��. 
>�
�� 	����	�, �	��
������� 	��	
� 
	�������'�� „ 
	
��=���� 
 ��	-
'��� �
��
�'�� >-������� ������<��� �����, ����������� � �=������ ���� 

�%=�
�� :�
�	�	
 „ XI 3O, :�
�	�� Vav � ��	:	��� �  ��	����
����� �. 
*� ���� 
�%=�
�� �����
���'�	���� :�
�	�	
, �����
�%&�� ���� �
��
�-
'�� >-
���	
, !
�������� �
�� (+�-1 � NF- 	 ;) ��
���� 	� 
	�������'�� � 
�	�<
	 ��� 
����	�
� NF-^T ���	������
���	 
	�������'�� �� ���������.

>�
�� 	����	�, 
 �����<���� 
 >-
���
� :	��������� 3 �����
���'�	�-
��� :�
�	�� „ NF-^T, NF- 	 S ^X-1. D	����	
���� !��� :�
�	�	
 ��	���	-
��� �����=���� ������. +
��
��� NF-^T 	��������� 
 �����<���� ��	�
� 
������, 

 �%=�%&��	 '��	��������=��
�� � ������� ���
	��	����� 
NF-^T „ NF-^Tc � NF-^Tn. "��� NF-^Tn „ 
	��������
��� :�
�	�, 

����� ��������
�%&�� 
 ���� >-
���
�, NF-^Tc �	���� ���< �
��
�-
�	
�� ��� �����'�� 
 ���	, =�	 �	��������� ��	 ��:	�:	�����	
�����, 

������������� 
��<'���
���	� (��. 
�$�). >����
���'�	���� :�
�	� 
NF- 	 S �
��
������� ����� 	�&������� 	� 
	����
�� I 	 S…NF-	 S ����-
����%&�� ���E�����'� I 	 S. ��
 ��� �	
	���	�< 
�$�, !�	 ��	���	��� 
��� :	�:	�����	
���� I 	 S 
����	� IOO, �
��
�����	� � �=������ ��� � . 
D	�:	�����	
����� ���E�����'� ����	
���� �	�����	� ��� �������'�� 
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 ��!��� 
���		��� ������

�	 ���

����	
	�� ����. D�
�	� +�-1 „ ����� ���
	
�� ��	��
�	
 �
�� 
����'����<��� ��	�		�
	���	
 „ c-pos � c-•un. ?�� !
�������� !��� ���	
 
� ������� ���
	
 ��	��	���� �		�
����
�%&�� �����
���'�	���� :�
-
�	��, � �����	 Ylx-1 (��� c-pos) � RNO (��� c-•un). ��
 ��� ���	 �
����	 

�$�, Ylx-1 � RNO „ 
	��=��� ��	��
�� ������<�	��� �����=��� 
��
�� 
\^X-
��
���. ������������� de novo ���
� c-pos � c-•un 	�����%� �	�	- � 
�����	������, :	�����%&�� �����
���'�	���� :�
�	� +�-1.

�����	������� ��� :�
�	�� (NF-^T, NF- 	 S � ^X-1) ����� ��� ����
-
'�� ���	
 �
��
�'�� >-
���	
 „ 
 ���
�% 	=����< IL2  � IL2R. ��	�	�	���� 
�=���	
 ���� IL2  �	������ 9 ����	
 �
���
���� �����
���'�	���� :�
-
�	�	
 (���. 3.97). ����� ��� ���< 2 �=���
� �
���
���� 	
�	���� }ct, �� 
��������%&��	 ��	'��� ����
'�� ����. *� ���� 
�%=�
�� �����
���-
'�	���� :�
�	�	
 NF- 	 S 
����	�����
��� � ��	�	�	�	� 
 	��	� �����, 
�� ��
����	� 	� ������ �����
���'�	���� :�
�	�	
. ?
� ������ :�
�	�� „ 
NF-^T � ^X-1 „ 
����	�����
�%� � ��	�	�	�	� 
�
 	����<�	 ���� 	� ����� 
(�	 1 ����� �
���
����), ��
 � 
 
	����
�� (3 ����� �
���
����). ���	������ 

��� ����	
 �		�
����
�%&��� �����
���'�	����� :�
�	����, ���
	��-
&�� 
 ����
'�� ����, ������ 
	��=��� �����<���	� ������=� ������� ��� 
�
��
�'�� >-
���	
.

;�$� ���� �	��	��	 �����	����� ������<��� ����, �=���
�%&�� 
 
�
��
�'�� >-������	
. +
��
�'�� '��	�	
��=��
�� >-
���	
 	��&���
��-
���� �	 ��	���� ����������.

3.:.2.2. ��
����	
� ���
��!

 �0����
�
+
��
�'�� GK4 M >-
���	
 (
�
 � �%��� >-���:	'��	
) ���
	��� 
 !
�-

������� �	�<$	�	 =���� ���	
, ����� 
	�	��� ����	�<$�% �	�< 
 �������-
'�� 	��	
��� !::�
�	���� �	����� ����%� ���� IL2  � IL2R, 
	����%&�� 
�		�
����
���	 '��	
�� IW-2 � � -'��< ��	 ��'���	��. /
�������� ���� IL2  
��	���	��� �������	 =���� 1 = �	��� �	��=���� ���������%&��	 �������. 
��
��'�% ���
� IW-2 ��������	
������ >-
���
��� in vitro 
��
��%� 
=���� 3…4 =f 	�� �	������� ��
� =���� 8…12 = � ���
��&����� =���� 24 =. 
In vivo ��
��'�� IW-2 ��=������� =���� 1…3 ��� �	��� 

������ �������� 

!

!

NW:[T NW:[T NW:[T NW:[T��:1

��:1

��:1��:2

��:1

��:1 ��:1 ��:1~ct ~ctNW:�<

NW�<

CD28V\
(�
!IL2

(�
!IL4

(�
!IWNg

Z[T[:Q

Z[T[:Q ��:1Z[T[:Q

Z[T[:QNW[T NW[T NW[TNW[T NW[T

[TW2 [TW2ST[T4

&
�. 3.=<. ����� ����	�	����� �
���
�%&�� �=���
	
 ��� ������� :�
�	�	
 
 ��	-
�	�	��� ���	
 IW2, IW4 � IFNj
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(��������'��) � �	��������� 
 ��=���� 7…12 ���. /
�������� � -'��� ��'��-
�	�� IW-2 ��	���	��� ���
	�<
	 �	��� � ��	�	������� �	�<$� „ in vitro 
�� 
��
��%� =���� 4 = �	��� �������'��f ��
������ 	�� �	������� =���� 
2…3 ��� � ���
��&����� =���� 5 ��� (���. 3.98).

C��	
������	 � ���	� IL2  
 
���=��$�� ��	
� �	��� �����
�� �������-
�	�� (
 :���	�	��=��
�� ���	
��� „ ��������	�	 
	����
�� ������…\]G) 
!
���������%��� ���� �-Myc  � N-Myc, ����
����� ������� �
��
�'�	�-
���� ������. C�� �=���
�%� 
 �	��	�	

� 
���	
 
 ���	��. L���� 2…3 = �� 
�	
����	��� >-
���
� �	�
������ GK69 „ ����� ������ �
��
�'�	���� 
�������, =����=�	 �	���������� �� 
�����
���	=��� ���	, � =����=�	 
!
������������� de novo. "�	 !
�������� ��	�	������� ����	��� �	��� 
���	
. ;�
	�� �	��� GK69 �� �	
����	��� 
���
� �	�
������ ����	� ���-
��� ���
�� �
��
�'�� „  GK25, �������
��%&�� ��� ��	������% � -'��< 
��'���	�� ��� IW-2. ���
	�<
	 ���<$� 
��
��%� !
�������% ���� '��	
�-
�	
�� ���	
 � ������ 	�����=����� 
	��=���
 �		�
����
�%&�� '��	
��	
 
(IFN � , IW-4, IW-5, IW-6).

�����%&�� ��	�
����� �
��
�'�� ����%��%� =���� ���
� �	��� �����-

�� ��������	��, 
	��� !
������������� �	��
��� ��'���	�� ���  �����-
:������ (GK71). /�	� :�
�	� ������ 
����% �	�< 
 ��	��:���'��, �	-
�
	�<
� ��� �� 	��&���
����� ��	��	���� �	�� ������. ; �	�����%&�� 
��� (3…6 ���) !
���������%��� �	��
��� \]G-II, 	��	����� 
 �	����� 
���
���� �
��
�'�� >-
���	
, � ����� „ � 1-���������, 	�	���=����� 
�
 
	=��< �	����� �
��
�'�	���� ��������   „ VW^ ( Very late activation antigens), 
� ��
������%��� ���	
���. /�� �	����� ��	�
����� �
��
�'�� 
���	
 
�	
��&�%��� � ��	��:�����
��� ��	'���	�.

3.:.2.3. ��
�
-����
�	�� %����	�
� ��
	
� �07�����
�
��
 ��� ��	��	
����	 �	�=��
�
��	�<, ���	���� =������	��< 
���	
 
 


���	� 
�	�� >-���:	'��	
 ���� � ���	����	=�� ��� ��&��� 	�������� 
	� ���	���	
 � ������ ���	=��
	
 ��	�	��=��
	� ��������. *����	 �	!�	-
�� ���
�� ��	'���, 
 
	�	��� 
	
��
�%��� �
��
��	
����� >-
���
�, „ 

!

! !

!!

! !

1R 2P QP

�



1 12 Q 4 4R R8 8

���� �#��


9�
�#�"�
"

c:fos
c:€yc!

NW[T!NW�B
IL:j!
IL:4!
IL:R

IL:2!
IWN

TZW!
IL:Q ZM:CSW V[NT\S

CDj^ CDA1
CD2R!
6IL:2Va7 mL[:DV

qL[:4 qL[:1

0��
���
��
�

��!
�������
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�

������
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�����#��

�����#��!
�� �*
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�. 3.=8. ;������a š� ������
� !
�������� �	��
�� �
��
�'�� >-
���	
. �� ���:�-

� �������
���� ��	
� !
�������� 
�%=�
�� �	��
�� �
��
�'�� �	��� �������'�� 
>-
���	




4153.5. &��
��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

��	��:���'��. �
���
���� ��������	�	 ������� � TGU ���	 �	 ���� 
�
	��� 

���
� �� :��� �	
	� (Z 0) � ����
	��� 
 :��� Z 1. C���
	 ��	�
������ �	 
'�
�� ���	�����
��
����� 
 �������� !�	� :��� (����� �� !������ Z 1a � Z 1•). 
; ���	�	����� !�	� ������
� �=���
�%� '��	
���, 
 ���
�% 	=����< IW-2.

;��������� 
���
� 
 '�
� 
	���	����%� '�
����, �
���
�%&���� � 
'�
�����
������� 
������� (Gkx) �����J���	���	
	�	 ����. ��� !�	� 
��	���	��� �
��
�'�� Gkx. *�
����	 6 '�
���	
 (�� 	�	���=�%� ��

��� 
	� + �	 "f ��&���
��� ���
	�<
	 
������	
 '�
���� K) � ��	�<
	 �� Gkx 
(Gkx1-Gkx6). ;�����%� 3 ������ '�
���	
, 	�	���=����� :����� 
���	=-
�	�	 '�
��, 
	�	��� 	�� «	������
�%�» „ Z1J[, [ � \. A�
���� ������ 
Z1J[, 
 
	�	��� 	��	��� '�
���� K � Y, 	�
�=�%� �� �	��	�	

� 
���	
 
 
�����
�'�� ?��, [-'�
��� ('�
��� +) ���'������ �����
�'�% ?��, � 
#-'�
��� ('�
��� ;) �=���
��� 
 �����
� ���	��. ���������� ��	������� 
'�
���	
 ������ 
����� Gkx4 � Gkx6 (��� '�
���� K), Gkx2 (��� '�
-
���	
 " � +) � Gkx1 (��� '�
���� ;). ��� �
���
���� Gkx � '�
������ 
��	���	��� :	�:	�����	
���� 
���� � �� �
��
�'��. �	��� ��
��$���� 

	���	������	� ��� :��� 
���	=�	�	 '�
�� '�
���� ���������%�.

;��	� 
 ���
� 
 '�
 � �
���� � :	����	
����� 
	����
�� '�
 ��� 
"…Gkx2, � ��� ���	�	����� �	=
� ������
'�� ����� Z1a � Z1•, �	���	 
�
�����	�	 
	����
��, ��	��	���� '�
���� (K1, K2 � K3), �
������� 
� 
������� Gkx4 � Gkx6. �	� 
������� 
	����
�� '�
���� " � Gkx2 
 
:��� Z1• ��	���	��� :	�:	�����	
���� :�
�	�� ����	��	���
	�� (U•), � 
��
�� 	�
	�	������ �� 
	����
�� � ��� � �
��
�'�� :�
�	�� Y2F. D�
�	� 
Y2F ����'����� !
�������% ���	
 '�
���	
 + � ;. ��
 ��� ���	 	���=��	 

�$�, '�
��� + 
 
	����
�� � Gkx2 �����
��� :��� [ 
���	=�	�	 '�
��, � 
'�
��� ; 
 
	����
�� � Gkx1 „ 	����	
��
��� �����	� 
���
� 
 ���	��. 
�����$���� '�
���	
, �
������<��
�%&�� 	 ��
��$���� 	=�����	� :��� 
'�
��, ��	���	��� �	��� �� ���

������	
����, 
�����������	�	 �����=-
���� ��� ������ '�
���	
 :��������� „ ���

������������.

IW-2, ������������� � ��
���������� �
��
��	
������ >-���:	'�-
����, ������ 	��	
��� �	��	
�� :�
�	�	� !��� 
���	
f 
�����
���� 
� -'��� 
 �	���
 ��'���	�� ��� IW-2 ���=����<�	 �	
�$��� ��	 ��	���
	 
 
IW-2 (��. ������ 3.4.3.3), =�	 	�����=�
��� �����
 ��	��:���'�� >-
���	
 
(���. 3.99). IW-2 ������ ������	�, �	�
	��%&�� ���	�	���< �	=
� ������
-
'�� ����� :����� Z1a � Z1• 
���	=�	�	 '�
��. ?����
�� IW-2 	�����=�
��� 
��	�
������ �	 '�
�� � �	�������� ���	��. �	��� ��
��$���� ���	�� 

���
� �	������� �� �
	�� �	
����	��� 
��	
	�::����� ��'���	� ��� 
IW-2, =�	 ������ ���	
��� ��	�	������ ��	��:���'��.

IW-2-��
������ ��	��:���'�� GK4 M >-���:	'��	
 ��	�	������� 
3…5 ��� �	��� �
��
�'��. C�� 	�����=�
��� ���	����� =������	��� 
���	
 

 
�	���, 
	
��
����� 
 �������� 	�
�� „ ��	��:�����
��% !
������% 

�	�	
. >-
���
� ��	�	��� 6…8 �������, =�	 	�����=�
��� �
���=���� �� =���� 
�������	 
 100…200 ���. >�
, ���� ���	���% =������	��< >-
���	
 
 
�	�� 
�	��	 	'����< � =��	
�
� �������	 
 2 ×103 (���	�� �� 	'��
� 	�&��	 =���� 
>-������	
 „ 
 7 ×1010 � 
	��	��	�	 =���� 
�	�	
 „ 
 3 ×107), �	 �	��� ��	��-
:���'�� �� =���	 �	��� ���
����< 10 6. /�	 	�����=�
��� �	����% !::�
-
��
�	��< ������	�	 	�
���, �	�
	�<
� :	����	
���� �
��
��� >-������	
 
��	��	���	 ��� ����$�	� �������'�� ���
��=��
� 
��� ��	 
��
��.
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3.5.3. ��EE�#��C�#��*� �-,��;�#��
�	� 
������� �
��
�'�� 
 �����<���� ��������� ����
���� ��	������ 

���� '��	
��	
 ����	
���� �	�������� ��� ��������%&�� ������	
, �	� 

������� 
	�	��� 
��
��%� �������<��� ��	
��< !
�������� ��	��� �� 
!��� ���	
. �� !�	� !���� GK4 M >-
���
� 	�	���=�%��� 
�
 Th0-
���
�. 
�	���	 IW-2, 	�����=�
�%&��	 ��	��:�����
��% !
������%, 
 !��� 
���-

�� ����	 !
���������%��� IW-3, IW-4, IW-5, IW-6, IW-9, IW-10, IW-13, Z\-G[F, 
IFN � , TNF �  � ��
	���� ������ :�
�	��, =�	 �� ����	� !����, �	-
����	��, 
�� ������ ��&���
���	� :��
'�	���<�	� �	��. �	 ��� 
 ��	'���� ������� 
GK4M >-
���	
 �����
����� ��	'��� �� ��::����'��	

� �� ����	����'��. 
>�
�� ����	����'�� ����
�%� ������
����, �	�
	�<
� 	�� 	�����%��� 
 
�	�� ������
�	�	 ������	�	 	�
��� �� ��������, 
 	���=�� 	� ������
��-
��� ����	����'�� (��. ������ 3.3.2.1), :	�����%&���� 
 �	�� �����������-

����	� ��::����'��	

� >-
���	
 (����. 3.25). ����� ������ 	�����%��� 
2 ����	����'�� >-������	
 „ Th1 � Th2 (Th „ 	� T-helper).

3.:.3.1. Th10 
 Th20�����

?��	�	��% >-�������	�	 �
��� ������� ������
�	�	 ���������� 
���-


�� 	������ 
 1986 �. >. #	����� ( T.R. Mosmann) � �	�
�. C�� 	���������, 
=�	 �����< >-��������� 
�	�	
 ��$�� �	 ��	�	��	��� ��
�����	
��< 
'��	
��� �	��	 ��������< �� 2 ������, � 	�	���=��� �� 
�
 Th1 � Th2. 

���
���
"!CD8 ; !T:�����
 ����
�����
"!���
�

IL:2V

IL:2

IL:2

IWN�J

CD83

CTL

CD83

CTL

���
�
�>
CD83T

CD8; !T

DC

CD43

Th1

IL:2V

&
�. 3.==.  IW-2-��
������ ��	��:���'�� �K8 M >-
���	
 
 �	��, 
	
��
���	�	 
 
�������� 	�
��. �� ������� GK8 M >-
���	
 ��	���%�����	
��� ��������� ��	-
��:�����
�	� !
������� ����������'�:�=��
	�	 
�	��. ��������'�� ���
	��� 
 
�
��
�'�� ����	���
$�� ������� GK4 M � GK8 M >-
���	
. C��	
�	� ��	��
� �
��-

�'�� (IW-2) 
 �	�<$�� 
	��=���
� 
�����%� GK4 M >-
���
�. GK8 M >-���:	'��� 
���	�<��%� ��	 ��� �����	����� �	 =������	���, ��	��	���	� ��� 	�����=���� 
!::�
��
�	�	 ������	�	 	�
���



4173.5. &��
��*
� 

�$�*
��� 
 ��!��� 
���		��� ������

���
�� ��
�����	
��� IFN � , IW-2, IW-3, Z\-G[F, 
�	��� „ IW-4, IW-5 � 
IW-3. �	��� ��::����'��	

� >-������	
 �� 2 ���
����� ���� �	
����� 
in vivo ��� ������	� 	�
��� � ���� ��	���	������	
��� :��
'�	���<��� 
���=��	��< Th1JTh2-���	�	���. /�	� 
����� 
�
	� ��� ������ ��� �����-
�� ����	�� �����=�� 
 =�
��
����<�	��� 
 Leishmania major ��$�� ����� 
S^W;Jc (=�
��
����<��� �����) � G57SWJ6 (���	�=�
�� �����). C
����	�<, 
=�	 � ��$�� G57SWJ6 
 	�
�� �� ��:�'��	
���� ���$������� :	�����-
%��� ������&���
���	 Th1-, � � ��$�� S^WSJc „ Th2-
���
�. �����=�� 
���
��� ���	���<��� ��	��
�	
, ������ 
���	 
�%=�
�� '��	
��	
 Th1- � 
Th2-
���	
 (�		�
����
���	 IFN �  � IW-4) 	��������� 	��	
��% �����
-
����	��< ������	�	 	�
��� 
 �����
����� 
���	=�	� ��� ���	���<�	� 
��&���. ����	=��� �������� 	�
�� 	����	
��
��� !::�
��
��% ��&��� 
	� 
�����
���	=��� ���	���	
 (
 
	�	��� 	��	��� ���$�����), � ���	-
���<��� 	�
�� „ ��&��� 	� 
��
���	=��� ���	���	
. >	�<
	 �		�
����
�� 

����
!� 3.2:. +�����
��� ����	����'�� >-������	


�
�������* Th1 Th2 Th1<

>���=��� 
����
�	��

;�����
���	=��� 
���	���� (�����-
���, ��
	��
�����)

��������, ��������� ;��
���	=��� 
���	����

D�
�	��, 
����	�������-

�%&�� ���-

���% 

;��	
�� � ���
�� 
�	�� ��������, 
����
���, �����-
�	!������	����	�, 
�	���� ��E%
��� 
D������

��	�����	=��� �	�� 
��������, ��%
	
	���
	-
���, ��	���������� "2, 
��������, ��	������	�, 
������		
��
������ K, 
��%�����
�� 

��'�

��������'�� ����-
���� ����������� 

���
��� � ��
�	-
:�����, �������-
�	
������ =���� 
TWU ��� GK40

A��	
���-
����
�	��

IW-12, IFN� , IW-18, 
IW-23, IW-27

IW-4 IW-6, IW-23, TZF�

?�::����- 
'��	
	=��� 
:�
�	��

T•et Z^T^-3 U}U-G

��	��'����-
��� '��	
�-
��

IFN � , IW-2, TNF� , 
TNF �

IW-4, IW-5, IW-13, IW-6, 
IW-9, IW-10

IW-17, IW-22, IW-21

����
� „ 
:��
'�	���<-
��� ��������

#�
�	:��� ;-
���
�, !	���	:��� �����	:���

��&����� 
:��
'��

��&��� 	� 
���-
��
���	=��� 
���	���	
, �	
���-
��%&���� 
 '��	�-
�����

��&��� 	� �������	
 � 

��
���	=��� ���	���	


��&��� 	� 
��
��-
�	=��� ���	���	


�	
�����- 
%&�� �	�<

���
���� 
���	=��� 
���	�������� ��	-
'���	
 

���
���� �������� ���
���� ���	��-
������ ��	'���	
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�����
����� ��::����'��	

� >-������	
 (� ����	
����<�	, ���� 	�
���) 
����	�� ���	���� ������ !�� ��&��� !::�
��
�	�. �	!�	�� ��$� ����� 
G57SWJ6, :	�����%&�� Th1-��
������ 
���	=��� 	�
��, !::�
��
�	 
��&�&�%��� 	� ���$�������	� ��:�
'��, � ��$� ����� S^WSJc, ���-
����%&�� ���
����� Th2-��
����	�	 ���	���<�	�	 	�
���, 	
���
�%��� 
�����&������ � ������.

C�
����� ������
��� ����	����'�� >-������	
 �	����	 	��	
� ��� 
:	����	
���� �������
����� 	 �����=�� 
���	=��� ��������	
 �����-
�	� ��&���, 
 ��
����	��� 	� �	
�����'�� ���	���� (
�����- ��� 
��
��-
�	=���). /�	 ���<�	 �	
����	 ��
�� �� �������
����� 	 ������� '��	
��	
 
(�
	���
���	��< ���	�� '��	
��	
�� ��	��
�	
 �	
����� �� �	�<
	 ��� 
>-������	
, �	 � ��� ���� ������ 
���	
 ������	� �������) � �	������	 
�	�=
	� ��� ���=���� ����� ��::����'��	

� >-������	
. ��
	��', !�	 
	�
����� 	
����	 ���=����<�	� 
������ �� �	������� ����	�� ��
�� 
:	�� �����	���	�	���, 
�
 �������� � ���	�������� ��	'����, 
 ���-

���� 
	�	��� 
����% �	�< ������ ��������� ����	����'�� >-������	
. 
��� 
��� 
���	��� !�	� 
	�'��'�� ��	��	���	 �	���
��<, =�	 	�� 
 ���=�-
���<�	� ������� ������������� �����	�	��=��
�� ��	'����, =�	 	�	����	 
������	 ��	�
������ ��� �����	������ �������� ��	'���	
, ��	���	��-
&�� 
 	�������� =��	
�
�.

��� ��::����'��	

� >-������	
 ��	���	��� ��������� 	���� � ���-
����� !
�������� ������ '��	
��	
�� ���	
, ������ ����	 !
��������	-

����� 
 Th0-
���
��. Th1-
���
� ��	��'���%� IFN � , IW-2, TNF� , TNF � , 
IW-3, Z\-G[F, Th2-
���
� „ IW-4, IW-13, IW-5, IW-6, IW-9, IW-11, IW-21, 
IW-25, IW-10, IW-3, Z\-G[F. ; !��� ���
���� ���< '��	
���, 	�&�� ��� �
�� 
����� (Z\-G[F, IW-3, � =��	
�
� „ IW-10). ?����� '��	
��� �	��� ��� 
����� ���'�:�=�� ��� ����	����'��. ����� !��� '��	
��	
 
�����%� 

�%=�
�� ��� Th1- � Th2-
���	
, �	�
	�<
� 	�� �� ��	��	 ���'�:�=�� ��� 
���, �	 � ���=����� 
 
��	�����% �� 	��	
��� !::�
�	���� :��
'��, 
����
'�� ��::����'��	

� 
���	
 !��� ����	����'��, ���	�	��������% 
� �	��
����% ���
���� 
���	
 ��	��
	�	�	��	�	 ����. ?�� Th1-
���	
 
��
�� '��	
��	� �
������ IFN � , ��� Th2-
���	
 „ IW-4 (���. 3.100).

D�
�	�� � ��������� ��::����'��	

� Th1- � Th2-
���	
 ���=��� 
�	����	=�	 �����<�	. *� ��::����'��	

� ��
���� 	� �����
�� �	 ���<-
$�� ���� �
�� ������	
. C��� �� ��� �	������� =���� TGU � «�		�&���» 
	 ����	���
���� �������� 
 
	����
�� � �	��
��	� \]G. ;�	�	� ������ 
�	���
��%� '��	
���. C��	�����<��� �	�< !��� ������	
 �	 
	�'� �� 
	���������. A��	
���� �������
�%� ����
��
��% ��� ������
��
��% 
:��
'��. �	�����	 ����
��
�	� �	=
� ������, �����
����� ��::����'�-
�	

� >-������	
 �������� ��� ������=� ������� =���� >GU, � '��	
��� 
�	�<
	 
�����%� �� ��� ���% ����	����'�%, 	�����=�
�� �� :�
�	���� 

���
���� � ��	��:���'��. �	�����	 ������
��
�	� �	=
� ������, =���� 
TGU ���������� �
��
�'�	���� ������, �	��� 
�
 �����
����� ��::����-
'��	

� ����%� '��	
��� =���� �		�
����
�%&�� ��'���	��. ; ����	�&�� 

���� �����	=����� 	���%� ���
	� �	=
� ������.

���
���% Th1-
���	
 ��	�	���
�%� 
������ (	=��< 
��	
�� � 	=��< 
���
��) �	�� �������� � ��	 
��	
	� ��	���
	 
 ��'���	��, � ���
���% 
Th2-
���	
 „ ��	�����	=��� �	�� �������� � �	��� ���
	� ��	 ��	���
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 ��'���	��. C ���=���� 
	��'���	�� GK4 
 
��	�� ���� ��::����'��	
-

� �
������<��
��� �������� ��::����'��	

� >-������	
 
 �����
����� 
Th1-
���	
 ��� �	
���� ���� CD4. � ��$�%&�� �	�<% 
 ��::����'��	
-

� ����	����'�� >-������	
 ��������	�	 ������� �	��	 �
����< �	, =�	 
��	�	��	��< 
���
��< ������ :	��� ������	�	 	�
��� =���� ����
'�% 
>h1- ��� Th2-
���	
 	����	
���� ���	� ����	�	� �������	
. >�
, ������-
&���
����% ��::����'��	

� Th1-������	
 
���
�%� �������� ���$��-
���, ������	�	�, ��������, ��
	��
�����, �	�������, �	������, ����
	-
��
����, 
�����, 
����� ������, � ��
�� ��
������<��� ?��, �	�����&�� 
�	����	
����<�	��< G|Z, �
�������<��� ���, @�� � �������������. 
*��������<���� ����
�	���� Th2-������	
 ������ �������� $���	�	�, 
�	
�	
��, 
����	
 	���, 
	��, � ��
�� ��������� � ��	����� �������	
. 
����=��< �������	
-����
�	�	
 >h1-
���	
 ��
	��� �� ����<, =�	 �� 
Th1-	������'�% ������	�	 	�
��� 	�
�=�%� �� �������� 
�
 ��
	
��, � 
X^\X, � 
	�	���� 	�� �
�����. +��������� !���	�� � ������������ 
X^\X �	��� ����	�����<�� �� 	��	� �	��
���, 
�
 �������� 
 ���=�� @��. 
������� 	� X^\X �	��� 
	���������< ��'���	�� +��, ������ 
���	 
����������, 
 ���=����<�	� ������� 	�������%&�� ����
��� ������=� ���-
���� =���� �����������	���%&�� ��'���	�� ���:	'��	
. ; ���=�� ����-
���	
, ����'���%&�� ������&���
���	 Th2-	�
��, �	��
������� 	��	
� 

!

!
!/�

<
#��
������
��!
���� �
�

<
�������
��!
���� �
�

CD43

ThP

Th2

Th1

ThP
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������
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�
��
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�������
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��;!
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����
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";!
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&
�. 3.1OO. ?�::����'��	

� >-������	
 ���	
 Th1 � Th2. Q
����� ���� ��::�-
���'��	

� >-������	
 �
�� 	��	
��� ���	
, :��
'�� 	�����%&���� 
���	
, � 
��
�� '��	
���, �����
��%&�� !�� ��::����'��	

� � ��
���������� ������ 
>-���������
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����	�	 �����	=����� �� �����	
����. >�
�� 	����	�, �	�< �������	
 
 

��	�� ���� ��::����'��	

� >-������	
 �
	��� 
���	 �
����� � ������=�� 
������� �� =���� >�U, � =���� 
	���������%&�� �	��
���. ;��	���	, 
��-
����� �� +�� �	��	 	�E�����< �����=�	� �����
�� ��E%
���	
 �� ��:-
:����'��	

� >-������	
. >�
, �	����  ��E%
��� D������ (�	�����&�� 
��
	��
�����) ��	�	���
��� ���
���% Th1-
���	
, � ��%�����
�� 

��'� 
� ��	����=��� ����	
��� „ ��::����'��	

� �	 >h2-����.

�	�< 
	�������'��, 	��&���
����	� +��, 
 
��	�� ���� ��::����'�-
�	

� >-������	
 ��	�
������ ��� ������� �� ��	
�� 
	�
������ 
	�����-
����%&�� �	��
��. >�
, ���	�����%&�� �=����� 
 
	�������'�� �	��
�� 
>-
���
� IG}[ � }b40, � ��
�� �	��
��� GK86, !
��������	
���	� �� 
��������	� 
���
�, �����
���� ��::����'��	

� 
 ��	�	�� Th2-
���	
, 
 
�	 �� 
���� 
	�������'�� =���� GK80 �� 	
���
��� ��&���
���	�	 
���-
��� �� ��::����'��	

�. ����
������<��� 	����	�
� ���������� 
���	
 
IFN �  ��� IW-12 ������� �� ��	�	��	��< ������&���
���	 ����'��	
��< 
>h1-��::����'��	

�, � 	����	�
� IW-10 ��� :�
�	�	� T[WX „ ���
���� 
Th2-
���	
. #���	����� ���������� 
���
� ���%� �	�<$�% ��	�	��	��< 

 ����
'�� ��::����'��	

� Th1-���:	'��	
, � �����	'��	����� „ 
Th2-
���	
. ; �
��� � !��� �:	����	
����< �������
����� 	 �
�� ���-
�	����'��� ���������� 
���	
 „ KG1 � KG2, ����'���%&�� ���
���� 
�		�
����
���	 Th1- � Th2-
���	
 (��. ������ 2.1.6).

�	�< '��	
��	
 
 	�����=���� ��::����'��	

� Th1- � Th2-
���	
 
���=��� �	��� �����<�	. � ����	�&��� 
������ �����	
���	, =�	 	��	
��� 
����
�	�	� Th1-
���	
 ������ IW-12. ���
���% � �	��������% Th1-	�
��� 
��	�	���
�%� ��
�� IFN � , IW-18, IW-23 � IW-27. +���	��=��%, �	 
�	�	-
��������% �	�< ����%� TNF � , TZF � , IFN � . A��	
��	�, 	�������%&�� 
���
���� Th2-
���	
, ������ �	�<
	 IW-4. �	�< 
�	�	��������� :�
�	�	
 
��� �� ���
���� ����%� IW-10, IW-6, IW-2, IW-19 � ���� '��< �40 IW-12. 
Th0-
���
� !
���������%� ��'���	�� ��� ���
����� '��	
��	
. C�� 
����� «�	����» ��'���	�� ��� IW-12 ( � 1� 2), IFN �  (�� ) � IW-4 (�� ), =���� 
	�	-
��� �	��=�%� �������, 	�������%&�� ���<���$�% ���<�� >-�������. Q�� 
�	��� ��::����'��	

� �� ��
	�	��� 
���
�� ����
���� ���
����� ��'��-
�	�	
 ����	
���� ���	��	�. >�
, Th2-
���
� ����=�
�%� � 2-'��< ��'���	�� 
��� IW-12. �	���� ��'���	� ��� IFN �  �	�����%� �	�<
	 Th2-
���
�, �	��� 

�
 Th1-���:	'��� ����=�
�%� � -'��<.

;������ IW-12 �� ��::����'��	

� Th1-
���	
 ����������� =���� ��'��-
�	�, �	�����&�� 2 �	����������� '��� „ � 1 � � 2. A��	��������=��
�� 
�=���
� '���� �
����� � ���	���
������� �������
� RaxP � 1-'��< �
����� 
� 
����	� Tyx2, � � 2-'��< „ � 
����	� Rax2. /�� 
����� :	�:	������%� 
(�, ����	
����<�	, �
��
���%�) �����
���'�	���� :�
�	�� [T^T1, [T^T3, 
[T^T4 � [T^T5. �	
����	, =�	 ����	��� 
���� ��� ���<���$�� ������=� 
������� ������ � 2-'��� � 
����	� Rax2. *����	 	� 	�
�=��� �� :	�:	����-
�	
���� �����
���'�	��	�	 :�
�	�� [T^T4, 
	�	�	�� ����������� 
�%-
=�
�� �	�< 
 ������=� �������, ���
	��&��	 
 ��::����'��	

� Th1-
��-
�	
. ; �
��
�'�� [T^T4 �������
	
�� ��
�� ������<��� ���<, ����������� 
=���� \^X-
����� �38, 
	�	��� :	�:	�������� [T^T4. ����� !::�
�	
 
[T^T4 ������� 
������< ��	 ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � ��	�	�	�	� 
����, 
	����%&��	 SWN�, � �����
��< ��	 !
�������%.
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?���	� �����
���'�	���� :�
�	�, ����%&�� 
�%=�
�% �	�< 
 :	�-
���	
���� Th1-:��	���� „ T-•et (���. 3.101). "�	 !
�������� 
	�����-
���� � ��	��
'��� IFN � . /
�������� !�	�	 :�
�	�� ��
���� 	� ������	
, 
�	�����%&�� 	� TGU � IFN � U, �	 �� ��
���� 	� ������	
, ����'������� 
IW-12. �	
��� ���� T-•et ���
	��� 
 �	��	�� �	��
����% 
����	�
� 
IFN �  � ����$���% ��::����'��	

� Th1-
���	
 ��� �
��
�'��  in vitro 
� in vivo. ;����	�
� >h2-'��	
��	
 ��� !�	� �����
�����. >�
�� 	���-
�	�, IFN �  �����
��� !
�������% T-•et � 
 �	 �� 
���� !
�������� IFN �  
��
���� 	� T-•et. D	��������� ����� �	�	�����<�	� 	�����	� �
��� � 
�	��������� ���������'�� :��	���� Th1-
���	
. ; ��::����'��	

� 
Th1-
���	
 �=���
�%� �&� ���
	�<
	 :�
�	�	
 „ ]l‹, YU\, IUF-1.

C��	
��� �����
���'�	���� :�
�	��, 	�������%&�� ��::����'�-
�	

� Th2-
���	
, „ [T^T6 � Z^T^-3 (�	�������� ����������� 
���&�� 
�	�<) (��. ���. 3.101). [T^T6 �
��
������� ��� �
���
���� IW-4 �	 �
	�� 
��'���	�	�. +
��
�'�� Z^T^-3 ��
���� 
�
 	� ���������'�� =���� TGU, 
��
 � 	� �
��
�	��� [T^T6. Z^T^-3 «

�%=���» ����% ���	�
��
�'��, 

	�	��% ���������
�%� 
�
 �������� ���������'�� :��	���� Th2-
���	
. 
�	
�����	 � �	�	������<���� :�
�	����, 
 =����	��� �\ap � NF-^T, 
!
�������������� ��� �=����� [T^T6, Z^T^-3 ����'����� !
�������% 
���	
 IL4 , IL5  � IL13. ; 	����� � �	
���	� ���� Z^T^-3 �	
����� 	��	���=-
��� �
��< ����
'�� Th2-'��	
��	
 � !
��������� Z^T^-3. ��	�� �	�	, 
Z^T^-3 ������������ ���
���� Th1-
���	
, �	��
��� !
�������% ���	
 
[T^T4 � IW-12U � 2, =�	 ���������� ������::����'��	

� Th2-���:	'��	
 

 Th1. Z^T^-3 �=���
��� 
 �	��������� ��	��:���'�� Th2-
���	
. >�
�� 

ST[T4 ST[T1

IL:12V�E1�E2

IL:12

IWN�JV�D�E

T:bet

IWN�J
IL:12V

IL:4

Th1

IWN�J

ST[Tj

IL:4V�D�J

Z[T[:Q

IL:4
IWN�J

IL:12V

Th2

IL:4

TCV

�(

&
�. 3.1O1. ;
��� '��	
��	
 � ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
 
 	����	
���� Th1- � 
Th2-���:	'��	
. C������� 	��	
��� 
��
���	=��� � 
�����
���	=��� :�
�	��, 
	�������%&�� ��::����'��	

� >-������	
 � �� 
�����	� �	��
�����
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	����	�, :�
�	� Z^T^-3 
���� �� �	�<
	 ��� ��::����'��	

� Th2-
��-
�	
, �	 � ��� ���������'�� �� :��	����, � ��
�� �	��
����� ��	������ 
��::����'��	

� Th1-���:	'��	
.

�����=�� �����
���'�	���� :�
�	�	
, ��	��	����� ��� ��::����'�-
�	

� Th1- � Th2-
���	
, ����	
���� 	�	����	 =��
�� ��� �	�	���
����� 
����
���� ��	�	�	���� �=���
	
 ���	
 IFNG � IL4 , 
	����%&�� 
�%=�
�� 
��� ���
���� !��� 
���	
 '��	
��� (��. ���. 3.97).

C��	
�	� ���	=��
 '��	
��	
, 	�����=�
�%&�� ��::����'��	

� 
Th1-���:	'��	
, „ ���������� 
���
�. C�� 
�����%� IW-12 ��� ��� ���-

	� 
	���
�� � GK4 M >-
���
���. ��� 
����	�����
�� � �
��
��	
������ 
>h0-���:	'����� ���������� 
���
� ��
������%� 
��< ���	� '��	
��	
, 
��	��	����� ��� ���
���� Th1-
���	
P IW-12, IFN � , IW-18, IW-23, IW-27 � 
IFN � J� . ; 
�=���
� �	�	������<�	�	 ���	=��
� IFN �  
������%� ����	����-
'�� ������
����� 
�����	
 � NOT-
���	
. ;	��	� 	 '��	
��	
	� 	�����-
=���� ��::����'��	

� Th2-
���	
 �	��� ��	���, �	�	�� =�	 ���	=��
� 
IW-4 „ ������
���	�	 '��	
���-����
�	�� Th2-
���	
 „ �	 �� �	�
����� 

 �	�� ������	�	 	�
��� �	=�	 �� �����	
����. �	��������
��� 
����	�
� 
!�	�	 '��	
��� 
 �	� ��� ��	� ������� �
	���
���� ��=��� 
���
��, NO-,
NOT-
���
��, !	���	:����, ���	:����, �	 =��
	 �� �	
����	, 
 
�
	� 
������� 	�� ����������� ��� ������	� 	�
��� in vivo � 
�
	
� �	�����	��< 

�������	�	 IW-4 ��� Th0-
���	
. ��&���
��� �����	�	�����, =�	 �����	 
IW-4 ������ :�
�	�	�, 
 
	��=�	� �=��� 	�������%&�� ������ ����� 
Th1- � Th2-
���
���, �	�
	�<
� ��	 !::�
� ���
	��	��� �����
�� ������ 
'��	
��	
 � �����
���� ��::����'��	

� 
 ��	�	�� Th2-
���	
.

� ��'��	
��	
�� :�
�	���, 
���%&�� �� �����
����� ��::����'�-
�	

� >-������	
, 	��	��� �	��	�� � ������ ������	��P  ������	!�����-
�	����	� �  ����
��� ����'���%� 
 	��	
�	� Th1-
���
�, � ��%
	
	���
	-
���,  ��	���������� Y2,  ��������,  ��	������	�, ������		
��
������ K „ 
Th2-���:	'���.

C���������� ���������� ���
��	
 ���
	 ���	�<��%� ��� ��::����-
'��	
���� Th1- � Th2-
���	
. � ��
�� ���
���� ������ 
���	 	��	��� 
���	
��	
�� ��'���	��P ��� Th1 ����
����� GbGU3 � GGU5, �������%-
&�� �		�
����
���	 �� IFN � -��
������ � -���	
��� (IX-10, \IZ, I-T^G) 
� 
	��������<��� � -���	
��� (\IX-1 � , \IX-1 � , U^NTY[). ?�� Th2-
��-
�	
 �
	���
���� � -���	
��	
�� ��'���	�� „ GGU3 (�
���
��� !	��
���, 
#��2, #��3, #��4 � U^NTY[), GGU4 (�
���
��� T^UG � \KG) � GGU8 
(���'�:�=�� ��� I-309 � \IX-1 � ). Th1- � Th2-
���
� �����=�%��� ��
�� 
�	 ���
��� � �	���
� '��	
��	
�� ��'���	�	
. >�
, ��'���	� ��� IW-1 1-�	 
���� (IW-1U1) !
��������	
�� �� Th2, �	 �� �� Th1-
���
��. C� 	�	����	�-
��� !
�������� !���� 
���
��� ��'���	�	
 ��� IW-12 � IFN �  �	
	���	�< 

�$�. ��
	�	��� ���������� �	��
���, ����
������ ��� �����	������� 
����	����'�� >-������	
, ����=������ 
 ����. 3.9.

H��
��� �	��	�	� ��� ��������=���� Th1- � Th2-
���	
 ������ 	'��
� 
���
��� ��
���������� ��� '��	
��	
, =�	 �������
������ 
�	��� ���
-

�����, �	�
	�<
� �����	 '��	
��� 	�������%� ���'�:�=��
�� :��
'�� 
!��� 
���	
. >�
, 
�%=�
	� '��	
�� Th1-
���	
 IFN �  ��������� 	��	
�	� 
!::�
� Th1-
���	
 „ �
��
�'�% ��
�	:��	
, 	��	
������	 �	��
��� ���-

���� � �
��
�	��< Th2-
���	
. IW-2, ��� 
��� 
���	��� ��� :��
'�	���-
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 ��!��� 
���		��� ������

	
���� Th1-
���	
 (������'�� �	��� >-
���	
 � �
��
�'��J��::����-
'��	

� �����=��� ���	
 '��	�	
��=��
�� 
���	
), �� ������ ��� ��� 

�%=�
�� '��	
��	�. B	��� �	�	, �	 
������� ��	
��< ��	 ��
��'�� ���-
������ (	�=���� �	� 
������� !
�������� T-•et). @��:	�	
��� �  �
������ 
��	��
�	� Th1-
���	
, �	 ��	 �	�< 
 �������'�� :��
'�� Th1-���:	'��	
 
�	 
	�'� �� 
�������. TNF �  
�	��� ���=����<��� 

��� 
 ��	�
����� 
�
��
�	��� Th1-
���	
, 	�	����	 
 
	�����'�� � IFN � , �	 ��	 
����	�
� 
�� �
������ ���	�	 ���'�:�=�	� ��� !��� 
���	
.

D��
'�� Th2-
���	
 
 ���=����<�	� ������� 	�������%��� ��
��'��� 
IW-4. ����	��� 
����� !::�
�� !�	�	 '��	
��� „ 	�����=���� ��	��:�-
��'�� �
��
��	
����� ;-
���	
, 
���&�� �	�< 
 ����
�%=���� ��	���	
 
������� �� IjZ1 (� ��$��) � 	�	����	 �� IjY, � ��
�� �=����� 
 ���
���� 
��=��� 
���	
. � 
�%=�
�� '��	
���� Th2-
���	
 	��	��� ��
�� IW-13 
� IW-5. IW-13 
	���	��
	��� �	�<$�% =���< !::�
�	
 IW-4f 
�	�� �	�	, 	� 
����������� ��	��
'�% ����� !������	'����� � 	�
�=��� �� �������	�
� 
!������� ��������� 	�	�	=�
. IW-5 	����=�
��� ���
���� !	���	:��	
 � 
������ ��� ��� ���	�����
����	�, � ��
�� �=���
��� 
 �	��������� ��	-
��:���'�� ;-
���	
. IW-10 
 �	�<$�� ������� ���'�:�=�� ��� Th2-
���	
 
��$�, =�� =��	
�
�. /�	� '��	
�� ������ 
����% �	�< 
 �����
� 	����	
�-
��� ������� � �������	
���� Th1-
���	
. B	��� �����<��� ����
�������
� 
Th1- � Th2-'��	
��	
 �������
���� ����.

�	���	 �
	���
 '��	
��	
, 
�������
����� Th1- � Th2-
���
���, �� 
:��
'�� ��
���� 	� ������ 
	���
���� 
����	�����
�� � 
���
���-��$�-
����, 
������%&��� 
 
�=���
� ���	�������� !::�
�	���� :��
'�� 
��� ������	� 	�
���. ?�� Th1-
���	
 ��
��� ��$����� ������ ��
�	-
:���, ��� Th2-
���	
 „ ;-���:	'���. �������, ����'������� �	� 
��-
����� 
	���
���� � ���	���<�	 	�	����	
����� 
	������
�� �	 ��	�	�� 
>-������	
, 	�������%� 

��� !��� ���:	'��	
 
 ���
���� �		�
����
���	 

���	=�	�	 (
 ��	 
	��������<�	� 
�������) � ���	���<�	�	 ������	�	 
	�
���.

L���� '��	
��� Th1- � Th2-
���
� ��	�	��� �������	
��< ���
���� � 
:��
'�	���	
���� ���� �����. Q�� 	���=��	�<, =�	 IFN � , ��	��'������� 
Th1-���:	'�����, �	��
���� ���
���� Th2-
���	
f � ��$�� �	��
����� 
���
���� Th1-���:	'��	
 �������%��� ������&���
���	 ��� �	�	&� 
IW-10, � � =��	
�
� 
 �	�<$�� ������� „ =���� IW-4.

3.:.3.2. Th1< 
 ����
� �����
�	�� ����
����!

 �0����
�
; �	�� ������	�	 	�
��� GK4 M >-
���
� ��::����'���%��� 
 ���
	�<-


�� �����
������, 
 �����<���� =��	 �	���	 Th1- � Th2-
���	
 
	���
�-
%� ������ ������
��� ����	����'�� >-������	
, � ��
�� �������	���� 
>-���:	'��	
. ;��	���	, �	 
������ !�� ��	'���� ���
	�<
	 	����%� 	� 
���
���� Th1- � Th2-
���	
.

����	����'�� Th17-���:	'��	
, ���
����� ��
 �	 �� 
�%=�
	�� '��	-

��� IW-17, ��::����'������� �� �
��
��	
����� GK4 M 
���	
 ����-

����	 	� Th1- � Th2-���:	'��	
 (��. ����. 3.25). *� ���
���� �����
-
��%� ������ '��	
��� „ IW-6, TZF � , IW-23. A��	
���, ��
���������� 
Th1- � Th2-
���
���, �	��
��%� ��
���� Th17-���:	'��	
. C��	
��� 
��::����'��	
	=��� (�����
���'�	����) :�
�	�	�, 	�
����
����� �� 
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���
���� Th17-
���	
 � ��$�, ������ U}U � t (� =��	
�
� „ U}U-G). /�� 

���
� ��
������%� IW-21, IW-22 � 2 '��	
��� �������
� IW-17 „ IW-17^ � 
IW-17F (���. 3.102).

�	�	��	 ������ ����� ��������� >-���:	'��	
 Th17-
���
� �	��� �=���-

	
��< 
�
 
 ������	� ��&��� 	� ���	���	
, ��
 � 
 :	����	
���� ����-
�	���	�	���. C�� !��� �	�� 	�	����	
��� ������&���
���	 '��	
�����, 
��
����������� Th17-
���
���, 	�	����	 IW-17^ � IW-22. >�
, !�� 
���
� 
��	�	��� ���
��
��< � �
��
��	
��< �����	:���. /�	 �
	���
	 Th17-
��-
�	
 	����	
���	 IW-22P 	� �����
��� 
����	�
� Z-G[F, ���������%&��	 
	����	
���� �����	:��	
. #	������� �����	:���, Th17-
���
� �=���
�%� 
 
��&��� 	� ����	���'����<��� ��
����� � 
 �	 �� 
���� �	��� ��	�	���
	
��< 
�	
�������% �
���� ��� ��	��=��
	� 
	��������. ?�� �=����� 
 ���	��-
������ ��	'����� ��	��	���� �����&�� Th17-
���
�� ��	
	��������<��� 
�
��
�	��<, ��	�
������ 
 �	��������� ��	��=��
	�	, �	 �� 	���	�	 
	�-
�������, ���
���� 
	�	�	�	 Th17-
���
� �
	��� �	��
��%�.

�	-
����	��, ��� 	�������� 
�$� ���� ������
��� ����	����'�� �� 
��=����
�%� 
���	 ����		������ >-������	
. ��������, 
 
�=���
� ���	-

!

Th1A

IL:1A[;!IL:1AW IL:21 IL:22

9��������#��!��*�
�
�!���
?
��$
��!�����;!

�!����"����#��!����
*��

!)�������
�?!

��?�

*���!��
!�����
����

��!�����

X�W��� ��Z
…! ������
�����$
�?
!!!������
�‘
…!�
��������
�

�����7%�!��/ ���( � �!%����� 
#�����'��Z
…!�#��
��#

� �!)
�
�����
��
��‘
…!�������
�
� �!����
��‘
…!�
����
��!����
��!�����
�
‘
…!����
�*�

&
�#��
"!�#��
��#

�?!
���������!6IL:1A[7>!
������'�

�!?��

����� �!
�������

"!6IL:1A[7>!
��
�����

�!
!���
���
"!

������
���!6Z:CSW7>!
(
�����
�#�"�
"!)�
������
���!
6IL:227

��
�����

�!
!���
���
"!

������
���!6IL:22;!Z:CSW7>!
E��
��!
!�������
"!
)�
���
"!6IL:227>!
9�
�#�"�
"!��������
!
�
�
�
����
�?!����
���!
6IL:227

&
�. 3.1O2. >h17-���:	'���P ��������� �����
��, ��	�	��=��
�� !::�
�� � ���=����
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 ��!��� 
���		��� ������

��	����<�	� ����	����'�� ��
	�	��� ������	
����� ���������
�%� :	�-
��
������� >-������� ���	���<�	�	 ������	�	 	�
��� (GK4 M TF] -
���
�). 
�		�&��	�< 	 GK4 M >-
���
��, ���'�������	
����� �� 
����	�
� IW-9 
(Th9), � ��
�� IW-20 (Th20). �� 
���
��� �	������ ����=�� ���
	�<-

�� ����	����'�� GK4 M ���:	'��	
, 
��	���%&�� :��
'�� ������-
�	���� >-
���	
, 
	�	��� ����� �����	����� 
 �		�
����
�%&�� ������� 
(��. 3.6.6.3). >�
�� 	����	�, 
 ����	�&�� 
���� �	��	 � 	���������	��<% 
�	
	���< 	 ��&���
	
���� �	 ���<$�� ���� =������ ������
��� ����	��-
��'�� GK4 M >-���:	'��	
 (���. 3.103, 3.104).

Th1
��

E��
��!��
�
#��
������
�?

���� �
��

������
��
�#��
��#

��

��������

����� 
"

�#��
��#

��
��������

&��#
����
�
�

)�
Th2

Th1A

Treg
6W~_XQ7 T


�

��

E��
��!��
��������*
���

E��
��!��
�
�������
�?

���� �
��

E��
��!��
�#��� ����



&
�. 3.1O3. +�����
��� ����	����'�� >-
���	
. ����
�-��������, :���	�	��=��-

�� � ���	�	��=��
�� !::�
��

!Th1A

Th1 Th2

ThQ

IL:1A![;W;!IL:21;!IL:22

Treg

TZW� ;!IL:1P

IWN� 
IL:2!
TNW!
LT

IL:4!
IL:R!
IL:j!
IL:^!

IL:1Q

:6IWN�)

:6IWN�)

:6IL:1A7

:6IL:4;!IL:1P7

:6IL:4;!IL:1P7

:6TZW� ;!IL:1P7 :6TZW� ;!IL:1P7

:6TZW� ;!IL:1P7

&
�. 3.1O4. ;����		��	$���� ������
��� ����	����'�� >-������	
. Q
����� 
�%=�-

�� '��	
���, ��	��'������� GK4 M >-
���
��� 	��	
��� ������
��� ����	����-
'�� � 	�������%&�� �� �����	�����=��
�� 
����		��	$����
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3.:.3.3. \
�
�
	�, �
	��
�
����
� 
 
�
�������
� �����
�	�� ����!

 
�
�-
!
�
�

; ���
�, �	�
�&���	� '��	
���� (��. ������ 2.5.5), ���� �����	����� 
���	���<��� :�
�	��, �=���
�%&�� 
 	�����=���� ���
'�� 
�	�����	�	 
����������, „ ��	
	��������<��� '��	
���, 
�������
����� ������-
&���
���	 ����	������ 
���
���. ; ���
'��� ������
�	�	 ���������� 
���	�<��%��� '��	
��� ����	� ������, 
	�	��� 
�������
�%��� ���
��� 
	����	� ���:	������ 
���
��� (�.�. ���:	
��� ). � ��� 	��	��� 	��	
�	� 
�	��	
	� :�
�	� >-���:	'��	
 IW-2, 	�����=�
�%&�� ��	��:�����
��% 
!
������% 
�	�	
 >-
���	
, � ��
�� '��	
���, �=���
�%&�� 
 ����
'�� 
� 
��	������ :��
'�� �����=��� ����	����'�� >-������	
.

 SL02. /�	 ���
�� 	�
����� ���:	
��, �.�. '��	
��, ��	��'������� 
���:	'�����. C� 	����� 
 1976 �. 
�
 :�
�	� �	��� >-
���	
. ; 1983 �. 

�	���	
�� ��	 ���, �	�����&�� 4 !
�	��. IW-2 �
������ �	�	������ ���-

	��	����	� � �	��
�����	� ����	� 15 
?�, �	�����&�� 	��� �����<:��-
��% �
��< � 	��� ���� ���
	�����	
���� (
 ���
	�����	
���	� :	��� ��	 
�	��
������� ����� �	���
���� 17…22 
?�).

C��	
��� ��	��'���� IW-2 „ GK4 M >-���:	'���. C�� �	���
��%� �	 
90‚ 
���	
-��	��'���	
 !�	�	 '��	
���. IW-2 	�����%� ��
�� '��	�	
��=��-

�� GK8 M T-���:	'��� � ��
	�	��� ������ 
���
�. ����	��� �
��
�	 GK4 M 
>-
���
� ��	��'���%� IW-2 �� ��=��<�	� !���� �	��� �
��
�'�� (������ 
Th0) �	 ��::����'��	

� �� ����	����'��. *� ����	����'�� GK4 M >-
���	
 
(��. 
�$�) ��	 
�������
�%� �	�<
	 Th1-
���
�, �	 �������
�	��< ��
��-
'�� IW-2 !���� 
���
��� 
 �	�� ������	�	 	�
��� �	�������	 	�����
���. 
C�����	 �
����� ���������
'�� IW-2 „ �������� ��	 
����	�
� �������	-
���� ���
	
	�	 �������, =�	 	�E�������� ������� 
������ ��������%&�� 
���
	
�� :�
�	�	
 � ����=��� ������<�	� �����=�	� ���. +���	��=�	� 
�����
�� 	
���
��� �	������%&�� �����'�� (10…15 H�). 

���E�����=��� ����
���� ��'���	�� ��� IW-2 ��� ���� �����	����� 
��� ���%����'�� ��
����	��� ��	���
� 
 '��	
��� 	� �	���
� ��'���	�� 
(��. ������ 2.5.5.2). ;��	
	�::����� ��'���	� ��� IW-2 (Ok•10 -11 #) �	���-
��� 3 �	����������� '���, �� 
	�	��� 2 „ � �  �  {	�&�� ��� ���� '��	
��	
 
� (�)-'��<z „ !
���������%��� �� >- � NO-
���
�� 
	��������
�	 (�.�. ����
�-
���	 	� �
��
�'��), �	��� 
�
 !
�������� � -'��� ����'������� �
��
�'���. 
;�� �	����������� '��� ��'���	�� �
��%��� ���������������� ���
��� 
I ����. ��� !�	� �� �
���
���� � IW-2 	�
�=�%� � - � � -'���, � �� ������=� 
������� „ � - � � -'���. * �����=��� � -'��<, � 
	�����'�� � � - � � -'����� 
	�����=�
�%� �
���
���� '��	
���, �	 
 ���� ���
	�	 ��	���
� ��'���	�� 

 IW-2 :	�����%&���� 
	����
� �� �	��	&����� 
���
	� � �� 
���
��� �	-
�����%&�� ������'�� �������. �	��	&���� 
	����
�� 
���	 ��� �����$�-
��� 
��	���
$�� �
	% :��
'�% �	��
��� '��	
���, =�	 ��������
��� �� 
��
	�����%, ��	�	��	�� ���
���� 
 ���������<��� �	������
���. >	�<
	 
��������� ��'���	� �	���
� ���  ����� ��	��	����� ��	
��< �::���	��� 
��'���	�� 
 IW-2, =�	 	�����=�
��� �����������'�% 
	����
�� � ������=� 
�
��
�'�	��	�	 �������. ; NO-
���
�� � -'��<, 
�
 ���
��	, �� !
�������-
������ � :��
'�	���<��� �
������ ��'���	� �	���
� �� .

������=� ������� 	� ��'���	�� ��� IW-2 ��	���	��� �	 ���
	�<
�� �����, 
����� 
	�	��� 	��	
�	� � ����	��� ���'�:�=��� „ ���<, ��=���%&���� 
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 ��!��� 
���		��� ������

��� �
��
�'�� 
���� �������
� Rax, �
������� � � - � � -'����� ��'���	��. 
� � -'��<% �
����� 
����� Rax1, c � -'��<% „ Rax3. �	�:	���'�	���� 
��������� !��� '���� 
���
�%� �
��
�'�% Rax-
����, �������%&�� �
	� 
�����
�� =���� :	�:	�����	
���� :�
�	�	
 [T^T3 � [T^T5. /�� :�
-
�	�� ��������%���, �������%� 
 ���	 � 
����	�����
�%� � �=���
��� 
��	�	�	�	
 �����=��� ���	
, 
	���	����%&�� 
���	=��� '�
�, 
����-
��� 
 
�=���
� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
. ?�� �
���
���� � 
���-
���� ���������=��� ���'���<��� �=���
� 
 '��	��������=��
	� =���� 
'���� ��'���	��, 	�	��&����� 	���'����<�	 ����������� (�	�����&�-
�� 
���	
����) ����	
���	����� 	����
���. �	� 
������� Rax-
���� 
��	���	��� :	�:	�����	
���� !��� 	����
	
. /�	 	�����=�
��� 
	��	�-
�	��< 
����	�����
�� '��	��������=��
�� �=���
	
 '���� � 
����	� Wcx, 
�=���
�%&�� 
 �����
� ����	�	 ������<�	�	 ����, 
 
	�	��� 
	
��=��� 
UasJUap-��
������ 
��
< \^X-
��
���. /�	 ���
	��� 
 :	����	
���% 
�	�	������<��� ��::����'��	
	=��� :�
�	�	
, �=���
�%&�� 
	 

�%-
=���� ���	
, ��	��	����� ��� ��	�
������ 
���	
 �	 
���	=�	�� '�
��. 
��� �=����� Wcx ��	���	��� ��
�� �
��
�'�� ������	� 
����� XI3O, 
�
��
���%&�� ���	
 Vav „ 	��	
�	� :�
�	�, 	�
����
����� �� 

�%=���� 
'��� ���
'��, 	�����=�
�%&�� ��	��	����% ��� ��	�	������ ���	�� 
�������	�
� '��	�
�����.

IW-2 
���
��� �
� 	��	
��� :���	�	��=��
�� !::�
�� „ ����'���%� 
���������
�����% ��	��:���'�% 
��� ����	
���	���� >-
���	
 � ��	-
�	���
�%� ��::����'��	

� ��
	�	��� :��
'�	���<��� ����	����'�� 
���:	'��	
 „ '��	�	
��=��
�� ���:	'��	
, �������	���� >-
���	
. 
���
�� ��$���� !�	�	 :�
�	�� �	
	�<�	 ��	
. � ��� 	��	��� >-���:	'��� 
� ������
����� 
������, � ��
�� ;-���:	'���. IW-2 �������%� 
 
�=���
� 
���
�	�	 :�
�	�� ��� �	��������� ������<�	� ��	��:���'�� >-
���	
 � 
�	�����%&�� �� 
�	���	
����� � �	��=����� �	��	����� 
��<��� 
�	-
�	
 >-���:	'��	
. C�	����	 =�
��
����<�� 
 �����
�% IW-2 '��	�	
��-
=��
�� GK8 M >-���:	'���, ��� ��::����'��	

� 
	�	��� 	� ��	��	���. 
IW-2 �����
��� '��	�	
��=��
�% !::�
��
�	��< NO-
���	
, ��&���
���	 
���$���� ���
�� ��$����, �� 
	�	��� �����
�%� :	�����%&���� �	� ��	 

������� 
���
� ( W^O-
���
� „ ��. ������ 4.1.2.3). IW-2 
�������� 
 
�=���-

� 
	:�
�	�� ��	��:���'�� �
��
��	
����� ;-���:	'��	
, ��	�	���
��� 
�	
�$���% :��
'�	���<�	� �
��
�	��� �	�	'��	
, !
���������%&�� 
��'���	� ��� IW-2 �	���
� �� . ��
	��', IW-2 
����� �� ���	�	!�, �����
�� 
	����	
���� ��	��	'��	
 � !	���	:��	
 � 	������� ����	- � !����	�	!�, 
� ��
�� ��	�	���
�� :	����	
���% !
��������������� 	=��	
 ���	�	!��.

�	�< IW-2 
 
�=���
� �	��	
	�	 :�
�	�� �
��
��	
����� >-
���	
, �&� 
����
�	 �=���
$���� ���
�	� :��
'��� IW-2, ��������, �	�
	�<
� ���-
�	��=��� !::�
� �	��� ���< IW-7, IW-4, � ��
�� 
	�����'�� ��	
	�����-
���<��� '��	
��	
. ; �	 �� 
���� IW-2 ������ ����������� :�
�	�	� 
����
'�� ��::����'��	

� ������
����� �������	���� >-���:	'��	
 
� ���
��� :�
�	�	� �	��� !��� 
���	
. ��� �	
���� ���� IL2  ��	�
��-
%��� �	������
�� �	
�������� �����	 !�	� :��
'�� ����	�	 '��	
�-
��. ������
��� 
�
�%=���� IW-2 �
������ ���
���� �	��	
�=���
����� 
���:	��	��:�����
��� ��	'���	
, ���
���
�%&�� ������&���
���	 

�$�=��
, � ��
�� ���	������	� �	��!��	
���	����� � ���� ������ 
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���	�������� ����$����. �	 �� 
�	��� �	������ ���=���� �	�����-
������%&�� �����
�� IW-2 
 	��	$���� > ���  =��
	 ��	�
������ in vivo � � 
����	� 
	���	��
	����� 
 
���	=�	� 
��<����. *�������� ����	���
����� 
	 
�%=�
�� :��
'��� IW-2 ��&���
���	 	�����=��	 ���	�<�	
���� !�	�	 
'��	
��� 
�
 ������
� �����	������� (��. ������ 4.8.3.2).

A��	
��� IW-12 � IFN �  �����	����� 
 ���
� 2 
 
	���
��� 
�	�����	�	 
����������.

 SL04. C����� 
 1981 �. 
�
 :�
�	�, ���������%&�� �
��
��	
����� 
;-���:	'���. H��
	��	���� � �	��
�����	� ����	� 15,5 
?� (���
	����-
�	
����� :	��� „ 19…22 
?�), �	������ 1 :��
'�	���<�	 
����% �����<-
:����% �
��<.

C��	
��� ��	��'���� IW-4 „ Th2-
���
�. ��
 	���=��	�< 
�$�, 
��	 
�������
�%� ��
�� ��=��� 
���
�, ���	:���, !	���	:���, NO- � 
NOT-
���
�, � ��
�� ���������� 
���
� (KG-2) „ ������&���
���	 ��	�-
����	. IW-1, IW-2, � ��
�� ��%
	
	���
	��� �����
�%� 
����	�
� IW-4.

��'���	�� IW-4 �	������ 2 '��� „ �  � � (�). �	����������� '��� ��'��-
�	�� 	��	��� 
 �������
� '��	
��	
�� (���	�	!���	
��) ��'���	�	
. 
C��	
��� ��$��� IW-4 „ ;-���:	'���. �� 	��	� �	
	�&���� ;-
���
� 
�	�������� 200…300 
��	
	�::����� ��'���	�	
f �� =���	 ���=����<�	 

	�������� �	��� �
��
�'��.

IW-4 ������ 	��	
��� �	��	
�� :�
�	�	� ��� ;-���:	'��	
. C� �	��� 

��
��< �� ��	��:���'�% ��� �	�	������<��� ������	
. IW-4 ��	�	��� 

��
��< ����
�%=���� �-���	
 IGH �� ��	���� �1 � � , =�	 �����
��� 
���-
�	�
� ������� 
����	
 IjZ1 (�	�<
	 � ��$��) � IjY. IW-4 
���
��� �������� 
!
�������� �� ;-
���
�� ���
	�::���	�	 ��'���	�� Fc � UII (GK23), ����-

	����� :	��� 
	�	�	�	 ����������� ������ IjY. Q����
�%&�� �����
�� 
�� ������ IjY � ��	�	��	��< �	������
��< ��	��:���'�% ��=��� 
���	
 
(������&���
���	 ���	����) 	����	
��
��� �=����� IW-4 
 ���	������ 
�������=��
�� ���	��
����.

?�� >-���:	'��	
 IW-4 ������ «��������» �	��	
�� :�
�	�	�P 
	� �	��� ����&��< �	��	
	� �����
�� IW-2. � !�	�� �����
�% IW-4 =�
��
�-
���<�� GK8 M >-���:	'��� � Th2-
���
�, ��� 
	�	��� 	� ������ 	��	
��� 
:�
�	�	� �	���. ��	�� �	�	, IW-4 „ ������
����� '��	
��, ��	�	���� 
����'��	
��< ��::����'��	

� Th2-
���	
. ?����
�� �� GK8 M >-
���
�, 
	� ����'����� ���
���� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
, ��
������%&�� 
IW-4 � ������ Th2-'��	
���.

IW-4 ������ :��
'�	���<��� �����	����	� IFN � , 
�
 ��� ���	������-

���	� �����
�� �� 
���
� (	� �	��
���� 
����	�
� IFN �  � 	�������� 
��
	�	��� ��	 !::�
��), ��
 � ��� ����
'�� 	����	
���� >h2-
���	
. 
C���
	 
 ��
	�	��� ���=��� (��������, ��� ����
'�� � �������� !
�-
������� �� 
���
�� �	��
�� \]G-II) !�� '��	
��� ��	�
��%� ���������. 
�	=������ �����	����� � ���������� 
��
��%� � 
 :��
'�	���<��� 
���-
�		��	$����� IW-4 � IW-2.

�	��
��� �
��
�	��< ��
�	:��	
 � ������ ��� IW-1, TNF � , IW-6 � ���-
��� ��	
	��������<��� '��	
��	
, IW-4 
�������� 
 �	�� ��	��
	
	���-
�����<�	�	 '��	
���. ; �	 �� 
���� 	� �����
��� '��	�	
��=��
�% �
��
-
�	��< ��
�	:��	
 � �����'�% �����	:��	
 
 	=�� 
	��������. ;������� 

 
�=���
� 	��	
�	�	 :�
�	�� �������=��
�� ��	'���	
, 	� ��	�	���
��� 
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 ��!��� 
���		��� ������

���
���% �������=��
	�	 
	��������. ��	�� �	�	, IW-4 ����������� ���	-
�	!�, 
 =����	��� 
����	�
� 
	�	������������%&�� :�
�	�	
. C������ 
��	 ��	��
		���	��
�� !::�
��.

>�
�� 	����	�, IW-4 
	����
���� ����	
 Th2-'��	
��	
 � :�
�	�	
, 
����'���%&�� ��
�����=��
�� ��� 
	�������� „  �������=��
	� 
	�����-
���. C� ������ ��
�� ���
��� �	��	
�� '��	
��	� ;-
���	
 � :�
�	�	�, 
	�
����
����� �� ����
�%=���� ��	���	
, ��� ����� ��	�	���
�� ���
�-
��% ���	���<�	�	 ������	�	 	�
���.

 SL0:. C����� 
�
 ��::����'��	
	=��� :�
�	� ;-���:	'��	
. 
C� �������
���� �	�	� �	�	����� � �	��
�����	� ����	� 45…60 
?�. 
IW-5 ����� 3 �=���
� ���
	�����	
����. ��� ����� 
���	� '��� 
 22,5 
?�, 
�	�<
	 12,5 
?� ����	����� �� ���
	
�% =���<.

H��
��� ���	=��
 IW-5 „ Th2-
���
�. "�	 ��
������%� ��
�� ��=��� 

���
� � !	���	:���. C��	
��� ��$��� IW-5 „ !	���	:��� � �
��
�-
�	
����� ;-
���
� (�
��
�'�� ��	�	���
��� �	
�$���% =���� 
��	
	�:-
:����� ��'���	�	
 �� 
���
��). ��	�	��	��< IW-5 �	������
��< ��	��:�-
��'�% ;-���:	'��	
 ����������� �� �	��� �	����� ������� ���
����, =�� 
����	��=��� !::�
� IW-4. /�	 �����
�� 
 ���=����<�	� ������� 
	�
��-
�	� „ IW-5 �����
��� !
�������% ��'���	�	
 ��� IW-2. IW-5 ����������� 
��::����'��	

� ;-���:	'��	
 
 ��������=��
�� 
���
�. �� 
���� �� 
����
�%=���� ��	���	
, !�	� '��	
�� �	
�$��� =���	 ��	��'���	
 Ij\, 
� ��
��, �����
�� �� �	�������
���'�	��	� ��	
��, �����
��� 
����	�
� 
Ij^. >�� ����� IW-5 ��	�	���
��� ��&��� ��������� 	�	�	=�
, 
 
	�	��� 
Ij^ �	���
���� 	��	
�	� ��	��� �������.

C���
	 ���
�	� ��	�
����� ��	�	��=��
	�	 �����
�� IW-5 „ ��	 
������ 
�� !	���	:���P 	� ������ :�
�	�	� 
���
���	���, �	���, ��::����'�-
�	

� � ���	��
���� !��� 
���	
. ;��������� ��=���� � Th2-
���
��� 
 
	=��� �������=��
	� ���
'��, IW-5 �������
���� ���
��� :�
�	�, 	�
����-

����� �� ���
���� 	��	����	� :��� �������=��
	� ���
'�� ���������	�	 
����, '������<��� �	������ 
	�	�	� �
������ �����'�� 
 	=�� �	������� 
!	���	:��	
 � ��
	�	��� ������ :	�� ���
	'��	
.

>�
�� 	����	�, IW-5, �
����< '��	
��	� � 	��	�����<�	 ��
�� ���
��	� 
��	�	��=��
	� �
��
�	���, 
����� �� !	���	:��� � ;-
���
�, ��	�
���-
��� �	 ���� ��::����'��	

� 
 ��������=��
�� 
���
�.

 SL013. IW-13 	��	��� 
 ������ Th2-'��	
��	
. "�	 �	��
������� ����� 
�	���
���� 
���	 10 
?�. H�� !�	�	 '��	
��� ����	�	��� �� 5-� ��	�	�	�� 

 �	���
� 
������� Th2-'��	
��	
 (������ � IW-4, IW-5, IW-3, IW-9, IW-13, 
Z\-G[F). ;��	���	, !�	� ��� �
������ ��	��
�	� �����
�'�� ���� IL4 . 
;��=��� IW-13 �=����� «������������» IW-4, �	�
	�<
� 	� ��	�	��� 
	���	-
��
	���< ��	��� ��	 !::�
��. C��	
	� ��� !�	�	 �����	�	�����, ������ 
�	 ����
����	� �	�	�	����, �	������	 ��	���
	 ���	���� ��'���	�	
 !��� 
'��	
��	
, ���%&�� 	�&�% � -'��< (IW-U4 � ), �	 
����	 � (�)-'��� (
�	��� 
 
�	���
 ��'���	�� IW-4) ��'���	� ��� IW-13 �	������ �	���
����% � -'��< „ 
IW-13U� .

IW-13 
�������
�%� Th2-
���
�, !	���	:��� � ��=��� 
���
�. ���
�� 
��	 !::�
�	
 
��<�� $��	
 „ ��$����� IW-13 ������ �� �	�<
	 ;-���:	-
'��� � !	���	:��� (=�	 	��=�	 ��� Th2-'��	
��	
), �	 � ����
	��$�=-
��� 
���
�, ��	��'���%&�� ����< �	
��	
����� � ������ !��������<��� 
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���
� ��������� 	�	�	=�
. B���=� ��	�	���� 
	���	��
	���< �	�<$����-

	 !::�
�	
 IW-4 ��� �������� ���������	�	 ����, IW-13 �	��� 
��	����< 
��� !��� ���
'��� ��
�� �	��� ���'���<��� :��
'��. >�
, 	� 	�
�=��� �� 
�������� ��	��
'�� �����, ����� ����
	� ���
������� ��	��	
 �, ��
	��', 
�� ��������� ���	���� ����
� ��	��	
, 	�	���=���	� 
�
 ���	�����	
���� 
(��. ������ 4.5.1.5.). ; �����<���� IW-13 ���������
�%� 
�
 ����	��� 
����� 
� ���
�����<��� �	 ���
��� �����
�� !::�
�	� �������=��
�� ���
'�� 
���������	�	 ����.

3.6. 
""�		H� ��
��

 ��� ������
�	� ������	� 	�
��� ��	���	��� :	����	
���� !::�
�	�-
��� ��������	
, �����
������ �� ��&��� 	� 
	�
������ 
	���������� � 
������ �����	
, �������
��%&�� ���	�� ��� 	��������. ; 	���=�� 	� 
�	�-
����	�	 ����������, !::�
�	���� ��������� 
	�	�	�	 ����	����	
��� 
� ����	���
���� ���	=��
� 	����	��� �	�<
	 �
��
����� ��, 
	��	����� 
������
�	�	 ���������� :	�����%��� ���	
	 ��� 
���	� �	������� 

 	������� =����	���� �����	
 (������
����� «�	����������» ������ 
��
	����	� ���
���� �������� ��	'���	
 ��� �	
�	��	� �	��������� 
	���� � ��� �� ���	���	
). /�	� 
������ ���������� �	�	�� � ����
�%� 
������
���, =�	 	� �����	�	���� (�������	
��) ��� ��&��� 	� ����
�-
����<��� =����	���� 	�������	
 ��� �� ��	��
�	
. D	��	� �������'�� 
!��� ������
��� ���
'�� � �
������ �������� 	�
��.

*������� 	�
�� �������
���� �	�	� ���
'�% ������&���
���	 ���-
:	���	� �	���
��%&�� ������	� �������, 	���
	 ��	 �����
 � 	��&���
-
����� ��
	��	��� ��� �=����� :�
�	�	
 
�	�����	�	 ����������. *� 
���=���� ��	�
������ ��� �� ��=��<�	� !���� ������	�	 	�
��� „ ��� 
	-

��=���� 
 ���
'�% ���'�:�=��
�� 
�	�	
 >-������	
, ����&�� ��'���	��, 
���'�:�=��
� ����	���%&�� =����	���� !���	��. /�� !���	�� �	��� 
���< ����	����� �	�<
	 � �=������ +��, ������ 
���	 ����������, 
	�	-
��� �
��%��� =���<% �	�������� 
�	�����	�	 ����������. ��������'�� 
�������� �	���� �	��	
	����<�� 
	�������'���, 
	�	��% 	��&���
��%� 
���'���<��� �	��
���, �	�
��%&���� �� �	
����	��� ���������������-
��%&�� 
���	
 ��� ���	
�� �� �
��
�'��. >	�<
	 ��� �	��%����� !��� 
���	
�� ��	���	��� �
��
�'�� 
�	�	
 >-������	
, ����	���%&�� =����	�-
��� !���	��, � �� ��	��:�����
��� !
�������.

�	�����, 	��	
����� �� 
����	�����
�� 
���	
 
�	�����	�	 � ����-
��
�	�	 ����������, 
	�	��� 	�����=�
�%� ����	���
���� =����	���� 
�����	
 � �����
 ������	�	 	�
���, �����	����� 
 �������&�� ���
�. 
�� ���� �����%� ��	'����, ���
	��&�� 
 :	����	
���% !::�
�	���� 

���	
, �=���
�%&�� 
 �����$���� ���	���� � ��	 �������� �� 	������-
��. �	�
������ ���� � :	��� �������'�� !��� ��	'���	
 �	��� ���=�-
���<�	 �����=��<�� 
 ��
����	��� 	� �	
�����'�� ���	���� (����. 3.26). 
;��
���	=��� 
	���������, � ��
�� �� ����
	����� ��	��
�� (�	
����), 
�	������ ��� ���'�:�=��
�� ���	���<��� :�
�	�	
 ���������� „ ����-
���. *����	 �	!�	�� ���

���	� :	��	� 	�
��� �� ��
�� 
	��������� 
������ ���	���<��� �������� 	�
��. ���	����, �	
�����%&���� 
 '��	-
��������=��
�� �������� (
 =����	��� :��	'���������, �	 ���	�=�
�� 
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 �����
�% ��
����'����� :�
�	�	
), ���	������ ��� �������. C���
	 
	�� �	��� ���< �����$��� ��� �������'�� ��
����'���	� �
��
�	��� 
:��	'��	
 ��	
	��������<���� :�
�	����. +��

����� :	��� ������	�	 
	�
��� �� 
	��������� !�	�	 ���� „ 
	��������<��� 
������ 
���	=�	�	 
������	�	 	�
���. ��� �������'�� ���	
 
	��������� (
�����) 
 ���	� 

���
� ��� ��� �	
�����'�� ���	���� 
 '��	�	�� ������
����� !::�
��
-
��� ��	�	�	� ��&��� ����	
���� ���=�	����� ��:�'��	
���	� 
���
�. 
/�� :	��� ��&��� ����������� 
 :	��� '��	�	
��=��
	�	 
������� 
���	=-
�	�	 ������	�	 	�
���.

����
!� 3.2;. >��� ������	�	 	�
���, 	����������� �	
�����'��� ���	����

J
���
��!
� 
���
��	�

MHC, ���0
��	�
���0

�
� �	�
��	

Q
��!���
�, 
�#�������
7 � 
����
�	���	



�07��0
����

$
��
��0 
���� %--��0

�
��

F--���
�0
	�� -���
��

;��
���	=��� 
(��
�		������-
��)

II GK4 Th2 +������	-
��	��'����

+�������, 

	��������

;��
���	=��� 
(��
�	������-
��)

II GK4 Th2 /	���	- 
:��� � ��.

A��	�	
-
��=��
�� 
���
�, ����-
����

;�����
���	=-
��� ('��	�	�<)

I GK8 Th1 A��	�	
-
��=��
�� 
>-���:	- 
'���

D�
�	�� 

	���
��	�	 
'��	����

;�����
���	=-
��� (�������)

II GK4 Th1 #�
�	:��� A��	
���, 
��
����'��-
��� :�
�	�� 
:��	'��	��

;��	� :	��� ������	�	 	�
��� ��	���	��� 
 ����	� ��	 �����
� ����� 
����
'�� ���
���� ������&���
���	 ��� �����	����'�� >-������	
, 
	�	-
��� ��	�	��� 	�����=��< �� ��� ���% :	��� ��&��� � ��	�	���
	
��< 

	
��=���% 
 �������� 	�
�� �����=��� ����$���
����
	
 !::�
�	���� 

���	
. ;��	� �����
����� ��::����'��	

� >-������	
 �����	���� 
 
���
� 3.4. C� ��
������, � 	��	� ��	�	��, �
	���
��� �������	
 
	�������-
���, � ����	� „ �	�	������<���� :�
�	���� (���� �	��������� ���	����, 
��	 ��	�	��	��< 
����	�����
	
��< � �����=���� 
���
��� 
�	�����	�	 
���������� � �.�.). ���
��<�	��< 
������	� ������	� ������	� :	��� 
������	� ��&��� � �� ���

���	��< 	�	����	���� 
	��������� „ 
�%-
=�
�� �	�����, 	�������%&�� ����$�	��< ��&���. ; ���=�� 	������
�� 
��
	� ���

���	��� 
	���
��� ����=� 
	���
'�� �����
����� ������	� 
��&���, �����%&�� �	=��� ������ 	 ���������� �����=��� :	�� �����-
�	�	 	�
���. 

@%�	� �������� 	�
�� 

�%=��� �
� 	��	
��� :��� „ ����
��
��% 
� !::�
�	���%. �	��������� ����
��
�	� :��� �
��%��� 
	�������� 
��������	�	 ������� ���:	'����� (�	�������	� ��������'��� ��������) 
� ��::����'��	

� !::�
�	���� 
���	
. �� 	��&���
����� !��� ��	'��-



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���432

�	
 ��������� �������	 1 ������. �	�������� !::�
�	��	� :��� �	��	�� 

 	��&���
����� ��&����� ���
'�� !::�
�	����� 
���
���f 
 ���-
=�� ���	���<�	�	 ���������� 	�� 

�%=��� ��
�� 
����	�
� ������� � 
�	!�	�� ����
����� �&� ��	��
��
�	� :��	� 	�
���. /::�
�	���� :��� 
����������� 
 �	�����%&�� 1…2 ���. �	��� �������'�� ������	�	 	�
�-
��, �.�. !������'�� =����	���� �������	
 � �� �	�������, ��	���	��� 
�����
 �������	���� (	�����=����<���) ��������	
, ���
	��&�� 
 �����-
����% �	�:	�	��=��
�� � �����	��=��
�� �	������
�� ������	�	 	�
���. 
; ������	� ������� �	��������� «����» ������	�	 	�
��� 
 
��� �����	-
�	��=��
	� ������, �	�������� 
	�	�	� ������ >- � ;-
���
� ������.

3.6.1. ���&�G�(/ ������(/ �&��&
 *� �
�����	�	 
�$� �������, =�	 
���	=��� �������� 	�
��, 	��&���
-

������ >-���:	'�����, �����
��� �� ��&��� 	� 
�����
���	=��� ���	-
���	
. ; ��
����	��� 	� �	
�����'�� ���	���	
 
 '��	�	�� ��� 
 �������� 
�����=�%� 2 
������� 
���	=�	�	 ������	�	 	�
��� „ '��	�	
��=��
�� � 

	��������<���. ����
��� ������	�	 	�
��� 
 ����	�<$�� ������� ��
�-
��� 	� �	������%&��	 �����
����� ��::����'��	

� >-
���	
, ����%-
&�� ���
�����<��% �	�< 
 ���
���� ������	�	 	�
���P 	�� 
������%� 
 

�=���
� �� �	�<
	 ������	
 � �������	�	
, �	 � !::�
�	�	
, 
��	���%&�� 
�	���
����� ��&����� :��
'��. �� ���. 3.105 �������
���� 4 	��	
��� 
���� !::�
�	���� >-
���	
, 	�������%&�� ���
���� ������	�	 	�
��� 

	 
��� ��	 
��������.

������
�"
������!�
��

Th1

Th1

5�
CD1R4

CD4P

���� �
�;
������� 


���
���
"!
������� ��;

��
���"��"!�!
��*�#	�

�

�� ��
�
����

�?!
!���� �
��

��*�#	�

�


�
�
����

��

�����


5
������
����
�
0:�
����
�

6CTL7

&
�
�
����

��
�
�#���!�����


Was

CTL

���� �
�!


?!����#���

WasL

������


(��
*
�!<

���
���
"!
<:�
����
���;



�#��
"!
����*���

"

�
�
���

������
�"
������!�
��

Th2

B:�����


Th2

CD1R4

CD4P

5�

���� �
�;
����

�

.������
��

��
�����

�!
!
���
���
"!


������
���

E��
��!
!
�������
"

)�
���
��$
�?!
������

-�
���
��$
��
�����


������
�"
������!�
��

Th1A

Tm1A
5�

5�

&
�. 3.1O:. >��� !::�
�	���� >-
���	
 � �� :��
'��. ;����	�����
�� ������
-
��� >-
���	
 � !::�
�	���� ��� ��$�����, ���%&��� 	��	$���� 
 �������'�� 
������	� ��&���
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3.;.1.1. \
�
�
��
#���
� �0����
#	�� 
���		�� 
����
A��	�	
��=��
�� �������� 	�
�� 	��&���
��%� >-���:	'���, !
�-

��������%&�� 
	��'���	� GK8. /�	 	��������� ���
��% 	�	����	��< ��	-
'���� ����	���
���� �������	
 ��� '��	�	
��=��
	� 	�
���P ���������� 
������ �������������� 
 �	���
� �	��
�� \]G-I (�	�
	�<
� �����	 
 
!��� �	��
���� ��	�
���� ��	���
	 
	��'���	� GK8). C�	��� 
���	��< 
!�	�	 
������� ����	���
���� 	����	
���� ���, =�	, 
 	���=�� 	� �	��
�� 
\]G-II, �	��
��� \]G-I �	
�����%��� �� 
��� ���	�	�����&�� 
���
�� 
	��������, � �� �	�<
	 �� ���'�������	
����� +�� (��. ������ 3.2.2.1). 
;�	��� 	�	����	��< !�	� :	��� ������	�	 	�
��� �	��	�� 
 �	�, =�	 
 
	��	
� ��	 !::�
�	���� ��������	
 ����� 
	���
���� '��	���, �.�. �� �� 
:	��� '��	����, 
	�	��� ����
����� ��� ������
����� 
�����	
 „ ���-
:	����� 
���	
 
�	�����	�	 ����������. D�
��=��
� '��	�	
��=��
�� 
>-���:	'��� �������%� :��
'�� ������
����� 
�����	
, 	���
	 >-
���-

� �������%� 
	���
���� '��	��� �� 	��	
� ���'�:�=��
	�	 ����	���
�-
��� 
	�
������ �������	
 
	��������� � :	�����%� �����	�	��=��
�% 
�����< (����. 3.27).

����
!� 3.2<. "�����
����� � ����'��	
����� '��	�	
��=��
�� >-���:	'���

�
� 
!
�
�
��

F--���
�0
	�� �����


&���
�	���0
��� �
������

&
�* ����
�	�0
��	
� MHC0S

B�7�	
�� 
!
�
�
��

Q�
	��*0
	
��*

��0
���*

"�����-

����� 
'��	���

NO-
���
� 
(������-

����� 

������)

������	�-
��� �	��
��� 
(�
��
���%-
&�� �����
��), 
�	��
��� 
\]G-I (����-
����%&�� 
�����
��)

�	��
���� 
���
'�%

�	���
�-
��� 
'��	��� � 
�=������ 
���:	��-
�� � ����-
���	


��� ���

*����-
��� 
'��	���

GK8M 
'��	�	
-
��=��
�� 
>-���:	-
'���

�	����
� 
��������	�	 
������� � 
\]G-I

C�����-
=�
�%� ���-
�����'�% 
��������	�	 
�������

�	���
�-
��� 
'��	��� � 
�=������ 
���:	��-
�� � ����-
���	
.
Fas-��
�-
����� 
��	��	�

"��< "��<

=������
�)�
��� �������� ����� �������� � 4 .���� (���. 3.106)
I.   ��������'�� ����������� 
���
��� �������� GK8 M >-���:	'�-

���, ���
	��&�� 
 �� �
��
�'��.
II.   IW-2-��
������ ��	��:���'�� GK8 M >-
���	
, ���	
������ ��� 

����'������� GK4 M >-���:	'�����.
III.    ?�::����'��	

� GK8 M >-
���	
 
 '��	�	
��=��
�� >-���:	'��� 

(GTW), �	�����
�%&�� ��	��:���'��.
IV.  �������'�� '��	���� 
���	
-��$����.



�
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���	
���434

$�
���������� ����������� ������� � ��������� CD8 M '-������
;����	� �	��� ���< ��:�'��	
��� ���
��=��
� �%��� 
���
� 	������-

��. C���
	 �����
 '��	�	
��=��
	�	 ������	�	 	�
��� ��� 
	���
�� GK8 M

>-���:	'��� � �%�	� ��:�'��	
���	� 
���
	�, �� �
��%&���� ��� !�	� 
+��, ��
	��	��� 
 �
��� � 	������
��� 
	�������'��. +
��
�'�� GK8 M 
>-
���
� � �	�����%&�� ��::����'��	

	� 
 >-
����� ('��	�	
��=��
�� 
>-���:	'��) 
	��	��� �	�<
	 ��� ��������'�� �� +�� ��������	�	 ������� 

 �	���
� �	��
��� \]G-I (��� ���
�=�	� ������	� 	�
��� „ ��������	�).

���	��=��
�� �������� 

�%=���� ��������	�	 ������� 
 �	��
�-
�� \]G-I �	��� ���< ������	
�� �	�<
	 ��� ��:�'��	
���� +��, =�	 
�����
����<�	 �	��� ����< ����	, �	 ��	���	��� �� ��� �%�	� 
�����	� 
��:�
'��. ; ����=�	� ���=�� 
���� ��� ��	 �������� �	����%� 
 +�� 
 
�����<���� !��	'��	�� (���	- ��� :��	'��	��) � 	
���
�%��� 
 
	�����-
����� #II�, =�	 ���
	��� 
 
�����
���% ��������	�	 ������� 
 �	��
��� 
\]G-II. ��	��
	��=�� �����$����� ����	���� �������
���% ��������� 
����
�����	� ��������'��, �	��	�&��	 
 ������	����	

� ��������	�	 
��������� �� 
	���������� \IIG 
 '��	�	�< ��� ���	������
���	 
 !��	-
��������=��
�� ����
����, 
 
	�	�	� ��	���	��� 
�����
���� :�������	
 
�������� 
��
���	=�	�	 ��	���	������ 
 �	��
��� #�G-I. /�	 �	����� 

	��	��	��< ����	���
���� ��
	�	 ������� GK8 M >-
���
��� „ ����&��� 
'��	�	
��=��
��� >-���:	'�����.

��������'�� ��������	�	 ������� GK8 M >-
���
�� ��	���	��� ���
��-
=��
� ��
 ��, 
�
 � ��������'�� ������	
 GK4 M >-
���
�� (��. ������ 3.5.1). 
C���=�� ��
�%=����� 
 �	�, =�	 
 ����	���
���� 
	����
�� ������…\]G-I 

 
�=���
� 
	��'���	�� �=���
��� �	��
��� GK8 (���. 3.107). ; �		�
����-

�� � 	�	����	����� ���	���� ��������
���
�%&�� &��� (��
����� 
��� „ ��. ������ 3.2.2.2) ������, 
�����
����� 
 �	��
��� \]G-I, ����� 
�	��� ����������� ������ (8…10 	����
	
), ���
	��� 
 �
�� �	��'��� � �� 

��	��� �� ������� &���. ����	�	����� 
��<���%&�� 	����
	
, :	���-
��%&�� �=���
�, ����	���
����� TGU � 
	��'���	�	� GK8 M >-
���
� 
 
�	��
��� \]G-I 	���=����� 	� ��
	
	�	 
 �	��
��� \]G-II. ��������'�� 

IL:2

I>!���*�
���
"
�
�
 �
�

II>!����
�����
"
������!���
�

III>!/
�����
�
�����
�
������
����
?!
0:�
����
���!650+7

Iq>!5
���
*
������:�
	�
��

DC CTL

CD4; T

CD8;  T

CD8;  T

CD8;  T

&
�. 3.1O;. ����� ���
���� '��	�	
��=��
	�	 >-
���	=�	�	 	�
���
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������� GK8 M >-
���
� ��
�� 	��&���
������ � �=������ ������	�	 �����-
�� � 

�%=��� 	�������<��% 
	�������'�% �� �=�� 
����	�����
�� �	��-

��� GK28 >-���:	'��� � 
	���������%&��� �	��
����� GK80 � GK86 
+��. H��	���<��� :�
�	���, 
�������
����� ����������� 
���
�-
�� (IW-12, IFN � ), ����������� 
��	�	�����<��� �	�< 
 
	�������'��. 
������<��� ����, ���
	��&�� 
 �
��
�'�� GK8 M >-
���	
, ������=�� 
��
	
�� ��� GK4 M >-
���	
, �	�
	�<
� 	�� ���� 
	��'���	�	
 (GK4 � 
GK8) ���	'���	
��� � 	����� � ���� �� ���	���
������� Wcx. *�
����	, 
=�	 =���< GK8 M >-
���	
 �� !
����������� GK28. #������� ��������'�� 
�������� ��
�� 
���
�� �� �����	
���. �	 ��
	�	��� ������, GK8 MGK28- 
>-���:	'��� �
��%��� �� !::�
�	�����, � �������	����� >-
���
���.

$��" '-�������� � IL-2 � ������ CD8 M '-������
?	��	� 
���� �=����� GK4 M >-������	
 
 ���
���� '��	�	
��=��
	�	 

	�
��� �	�
������ �	�����%. C���
	 
 ����	�&�� 
���� �	
����	, =�	 ��� 
���
���� !::�
��
�	�	 ����
�����	�	 	�
��� GK8 M  >-
���
� �	���� �	��-
=��< ������� 	� GK4 M >-
���	
. C�� 

�%=�%� 
	���
���% � ���	���<��% 
�	���
��%&��. �	���
���� ������� >-������� ������%� =���� 
	�������-
��%&�% �	��
��� GK40, ���	���<��� „ =���� ��'���	�� ��� IW-2.

���
�� ���	
, !
������������� ��� �
��
�'�� GK8 M � GK4 M >-
���
�-
��, ��	���, �	 �� ������=��. �	���	 

�%=���� 
 ���=�� GK8 M 
���	
 ��:-
:����'��	
	=�	� ��	������, 	�����=�
�%&�� �������'�% ��������	
 
'��	����, !�� �����'� 
������� ������&���
���	 ������� !
�������� ���� 
IL2 . +
��
��	
����� GK8 M >-
���
� !
���������%� 
 �	�<$	� 
	��=���
� 
� -'��< ��'���	�� ��� IW-2, =�	 ���
	��� 
 :	����	
���% ��	 

��	
	�::���	� :	���. C���
	 ��� ��� IL2  !
������������� ������, 
=�� 
 GK4 M >-
���
��. ;�������	��< !
�������� ���� IL2  ��
���� 	� 
�������
�	��� �������'�� ����������� 
���
��� 
 ��	'���� ��������'�� 

TCV

CD8

MmC:I3

����
�
TCV

CD8

MmC:I3

����
�
���

CD28

����
�#�"�
"

9�
�#�"�
"

&
�#��
"
�
���
�
:

������
���
�
���


CD8PU8j

�����
:
�
	�



&
�. 3.1O<. C�	����	��� ����	���
���� �������� ��� ����
'�� ���
���� '��	-
�	
��=��
�� >-���:	'��	
 � �������� �� !::�
�	��	�	 �����
��. ��� ����
'�� 
'��	�	
��=��
	�	 >-
���	=�	�	 ������	�	 	�
��� ��	��	���� �� �	�<
	 ����	�-
��
���� ��������	�	 ������� 
 �	���
� �	��
��� \]G-I, �	 � 
	�������'��. ��� 
�������'�� '��	���� ��������� ����	���
���� ��������, �	 �� 
	�������'��



�
��� 3. &��!�
�	�� 
���	
���436

��������. ; �����<���� ��	
��< ��
��'�� IW-2 �	��� ��&���
���	 
��<��	
��< 
� 
 ����	� ������� 	�����=�
��< �	�����	��< 
 !�	� '��	
��� �� !���� 
��	��:�����
�	� !
������� 
�	�	
 >-���:	'��	
.

*����	 ������< ���		�����=���� �
��
��	
����� GK8 M >-
���	
 ���	-

������ �	��	
�� :�
�	�	� (IW-2) 	��������� �	�< >-������	
 
 ���-

���� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 � '��	�	
��=��
	�	 ������	�	 
	�
��� 
 '��	�. "��� GK8 M >-
���
� ��� ����	���
���� ������������	�	 
�� ����������� 
���
��� ������� �	��=�%� �	����	=�	 ���<��� ���-
���, ���
�
�%&���� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��� �
��
�	 ��
������%� 
IW-2 � �	��	��<% 	�����=�
�� �
	% �	�����	��< 
 !�	� :�
�	��. ��� �	��� 
����	� �������'�� ������ IW-2 >-
�������� ����� �������
���, �	!�	�� 

	���
��� �	�����	��< 
 !
�	����	� IW-2, ���	=��
	� 
	�	�	�	 ������ 
GK4M >-�������. /��� �	�< >-������	
 
 '��	�	
��=��
	� 	�
��� �� 	�����-
=�
�����. C�� ��
������%� IFN �, �����
�%&�� !
�������% �	��
�� \]G 
	�	�� 
����	
. ?����
�� �� ���������� ��� ������ +��, IFN �  �	
�$��� 
=���	 ���������� �	��
�� \]G-I �� �� �	
����	���, =�	 
��=�� �� �	�	� 
�	
�$���� =���� ���������� �	��
��, ����&�� ���������� ������, � 
����	
����<�	 �
���=�
��� =���	 
����	�����
�� � TGU � ������ ������=� 
������� �	��� �������
�	�. +���	��=��� �����
��� 	�����%� �����:��	-
�� 
����� I, ��	��'������� �����	'��	������ ����������� 
���
��� � 
��
�	:�����. IW-12, ��
���������� ��
�	:����� � ����������� 
���
���, 
�����
��� !
�������% 
�
 �	��
�� \]G, ��
 � 
	���������%&�� �	��
��. 
; �����<���� �	
�$���� !::�
��
�	��� ��������'�� GK8 M >-
���
� �	��=�-
%� ������, �	����	=��� ��� ����
'�� ������� ��	��	���	�	 
	��=���
� IW-2.

>�
�� 	����	�, �	�� GK8 M >-
���
�, 
	
��
����� 
 '��	�	
��=��
�� 
�������� 	�
��, ��	�	��� �����
	
��< ���	��	����<�	, 	�� �	��� ���-
���<�� 
 �	�	&� �	 ��	�	�� >-������	
, ���������� 
���	
 � ��
�	:��	
. 
������ 
���	 !�� �	�	&< �	��	�� 
 	�����=���� GK8 M >-
���	
 �	��	
�� 
:�
�	�	� IW-2 ��� !::�
��
�	� ��	��:�����
�	� !
������� 
�	�	
, �=���-

�%&�� 
 ������	� 	�
���. ; 
�=���
� �	��	
	�	 :�
�	�� ��� �
��
��	-

����� GK8 M >-
���	
 �	��� 
�������< ��
	�	��� ������ '��	
��� (IW-7, 
IW-15, IW-4) ��� �� 
	�����'��. >����	 �
����<, ���
	�<
	 
���
 

��� 
!��� '��	
��	
 
 :���	�	��=��
�� ���	
��� ���
���� '��	�	
��=��
	�	 
������	�	 	�
���. ; 	������
�� IW-2 (��������, ��� �	
���� ��	 ����) 
'��	�	
��=��
�� 	�
�� 	����������, �	 �� 	=��< ���<�	.

��	��:�����
��� !
������� 
�	�	
 GK8 M >-
���	
 ������ 5…7 ���, �� 

	�	��� 
���
� ��	�	��� 6…8 �������. ��� 
������� ��:�
'��� !�� ���-
:	'��� 	��&���
��%� 15…20 ������� �� ���
	�<
	 �	��� ������<��� ����	�. 
*������
�	��< ������� �
��
��	
����� GK8 M  >-
���	
 
�$�, =�� �%��� 
������ ���:	'��	
, 
	
��
����� 
 �������� 	�
��. ��	��:���'�� 	�����-
=�
��� �
���=���� =������	��� '��	�	
��=��
�� >-
���	
 
 50 000 ���, =��	 
�	����	=�	 ��� �������'�� �� !::�
�	��	� :��
'��. ��� 	����� 
����-
��� ��:�
'��� � ��$�� ��
 =������	��� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 
�	��������� ��� �� 7-� ���
�, � 
 15-� ���
�� �� 
	��=���
	 ���������.

=������
�)�
��� '-���������
��
 � 
 ���=�� >-������	
,   ��::����'��	

� '��	�	
��=��
�� >-���:	-

'��	
 ��=������� 
 ��	'���� �� ��	��:�����
�	� !
�������. C��	
� !�	�	 
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��	'���� „ !
�������� 
	����
�� ���	
, 
	����%&�� �	��
���, 
	�	��� 
	�����=�
�%� �������'�% '��	�	
��=��
	� :��
'��, ������ 
���	 ���
	
 
���:	���	
	�	 
	����
�� � Fas-�������. ?�::����'��	

� ����	 
����� �� 
�	�:	�	��% 
���
�. A��	�	
��=��
�� >-���:	'�� ����� ���
	�<
	 �	�<$�� 
������, =�� ���
��� GK8 M >-���:	'�� �, =�	 	�	����	 ��&���
���	, �	���-
��� 
 '��	������ ���	�	�	�	�	���� �������. ; �������� �	�������� ���
�, 
�=���
�%&�� 
 �������'�� '��	���� „ ���:	���, ��������, ����������, �� 
�������� ����� ���	
 GK107.

; ��	'���� ��::����'��	

� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 ��&���
��-
�	 ���������� !
�������� ��� ���������� �	��
��. ?�� �%��� !::�
�	���� 
>-
���	
 (� ��
�� >-
���	
 ������) ����
����	 ��������� ����
���� ����-
����	� �	��
��� GK45. ;�$� (��. ������ 3.4.2.1) !�� �	��
��� ��	�������< 
 
�
��� � �� �=������ 
 �
��
�'�� >-
���	
. ��� ��::����'��	

� >-
���	
 
 
!::�
�	�� � 
���
� ������ ��	���	��� ��������� 
	 
��
���	=��� �	����� 
�	��
��� �K45. ;��
���	=��% =���< !�	� 	=��< �	�<$	� �	��
��� 
	����%� 
7 !
�	�	
. >�� �� ��� (
�
 � 
	�������� ��� �	���� � �	�����&����� 
 ��� 
!���	����) 	�	���=�%� ��

��� +, ; � �. ; ���
��� >-
���
�� �����
������-
���� ���� ������������� 
 �	��	� 	�E��� � :	��������� ���	
, �	�����&�� 
�	���� (�, �		�
����
���	, ���������� !���	��) +, ; � �. 

; ��	'���� ��::����'��	

� 
 !::�
�	���� 
���
� ��	���	��� �����-
���� �=���
	
 ���, 
	�������� !
�	���� ���=��� +, ����� ; �, ��
	��', �. 
�		�
����
���	 ���
	
�� ��	��
� ��$����� �	���	
 +, ; � �. ��	��
�, 
�	�����&�� 
�� ���
����� �	����, 	�	���=�%� 
�
 GK45U^ (�	��
������� 
����� „ 220 
?�), ��	�����	=��� ��	��
�� „ GK45US � GK45UG (�		�
���-
�
���	 200 
?� � 190 
?�), � ��	��
� 
	��=�	� �	��:�
�'�� ���, ��$��-
��� 
��� ���
����� �	���	
, ����
�%� GK45U0 (180 
?�). ���
��� >-
���
� 
!
���������%� GK45U^, !::�
�	���� >-
���
� „ �����=��� �����	���� 
:	��� � GK45U0, >-
���
� ������ „ �	�<
	 GK45U0.

*�������� �������
�%� ��
�� 
	����
� ���������� �	��
��, 	�����-
��%&�� �����
����� �����'�� 
���	
. #	��
���, �
	���
����� ���
��� 
>-
���
�� («��'���	� �	�����» 
	 
�	��=��� ���:	����� 	����� GK62W, 
���	
��	
�� ��'���	� GGU7, �����
��%&�� 
���
� 
 >-�	��), ��=���%� 
� ������%��� �������. /::�
�	���� 
���
� ���	�����%� � 1-��������� 
(
 =����	���, VW^-4), � ��
�� „ � 7-��������� ( � " � 7-�������� �����
���� ���-
��'�% 
 ��������� 	�	�	=
�, � � 4� 7-�������� „ �	�<
	 
 �� 
�$�=��� 	���� „ 
��. ������ 3.6.5.3). ; �	�� ��::����'��	

� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 
�����
����� !
�������� ��� � 2-��������� WF^-1 „ :��
'�	���<�	 
���	� 
�	��
���, 	�����=�
�%&�� 
	���
� � 
���
	�-��$��<%. /�	� �������� 
���-

�� 	��������� �����	 �� '��	�	
��=��
�� >-���:	'���� � ��	 ���
���� „ 
:��
'�	���<��� ������� ���:	'��	
 ( Lymphocyte fuctional antigen) „ 	������� 
��	 �	�< 
 �������'�� 
������	� :��
'�� >-
���	
. ���	
��	
�� ��'���	� 
GGU7 ���
��=��
� ��=����� � �	
����	��� >-
�����	
 � ���������� ��'���	-
���� GGU4, GGU6 � ������ '��	
��	
, 	����	
��
�%&�� �����'�% 
���	
 
�� 
 ���:	����� 	�����, � 
 ���<����� �
��� � 	=��� 
	��������.

>������� '-�����)��� �������
A��	��� 
���	
-��$���� '��	�	
��=��
��� >-���:	'����� 	��&���
-

������ � ���	�<�	
����� ��������	
, ���
��=��
� ������=��� ���, 
	�	-



�
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��� �������%��� ��� '��	����, 	��&���
����	� ������
������ 
������-
��. A��	��� 
���	
 >-���:	'����� ��	���	��� ��
�� 
 4 !����P

����	���
���� 
���
�-��$���f
:	����	
���� 
	�E%���� 
������ � 
���
�-��$��� � �� �	������-
'���f
!
�	'��	� ������ (��	�������	
���� ������)f
����
'�� ������ 
���
�-��$���.

����	���
���� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	� 
���
�-��$��� 	��-
&���
������ � �=������ ���
��=��
� ��� �� �	��
��, 
	�	��� :	���-
��%� �������� ������ ��� ��������'�� ��������	�	 ������� +��. 
A������<�	� �	����� ��� !�	� „ ����	���
���� 
	����
�� ��������	�	 
������� � �	��
��	� \]G-I, 	��&���
����	� TGU � 
	��'���	�	� GK8. 
����	��� ��&���
���	� 	���=�� �	��	�� 
 �	�, =�	 
���
�-��$��� ��$�-
�� 
	���������%&�� �	��
��, � �	!�	�� 
	�������'�� ��� ����	���
�-
��� 
���
�-��$��� 	������
��� (��. ���. 3.108).

��
 � ��� '��	����, 	��&���
����	� ������
������ 
��������, ����� 
'��	�	
��=��
�� >-���:	'��	� � 
���
	�-��$��<% :	���������  ������, 
����
����� '��	����=��
�� (��. ������ 2.5.4.2, ���. 2.36). D	����	
���� 
������� ��
�� ��	���	��� � �=������ ����������  ��:�	
. ��	=�	��< 
������� 	�������%� �	��
��� �������, �	
����	
����� 
��=��� 
 '����� 
�������, � ����� 	���������� �� ����:���%. C��=�	 ��� :	����	
���� 
������� 	��	
��% �	�< 
 ������� ����%� �	��
��� � 2-��������� WF^-1 �� 
>-
���
� � ��	 ��'���	� IG^\-1 „ �� 
���
�-��������. ��� 
����	�����-

�� '��	�	
��=��
	�	 >-���:	'��� � 
���
	�-��$��<% 
	
��=���� !�	� 
���� �	��
�� ������������ !
��������� IG^\-1. `
����< �
��
�'�	��	� 
�	��
��	�, IG^\-1 �� 
����� ��������
��� �� 
���
��-��$����. C���
	 
 
���	
��� �����:	���'�� (��������, 	���	��
	�) IG^\-1 !
������������� 
�� �	
����	��� 
���
�. B	��� ������<�	 �=����� 
 :	����	
���� ������� 
�	��
�� GK2 (�� >-
���
�) � GK58 (�� 
���
�-��$���), �	�
	�<
� GK58 
��������
��� �� �	�<$����
� 
���	
. C����������% �	�< 
 :	����	
���� 
������� �	��� �����< � 1-���������, 
 =����	��� VW^-4, 
	�	��� �	�
��-
%��� 
 �	�� ��::����'��	

� �� �	
����	��� '��	�	
��=��
�� >-
���	
. 
A������<��� =���< �������, 
�
 	��=�	, ������ �	��
�����, 	��&���
-
��%&��� ���'�:�=��
	� ����	���
���� „ TGU � GK8 �� >-
���
� � 
\]G-I, ����&�� ���������� ������, �� 
���
�-��$���. A��	����=��
�� 
������ 
 ����	� ���=�� 	�������	
�� ������&���
���	 �� 	�������-
'�% '��	����=��
	�	 ��	'����. ��	���	��� �	������'�� >-
���
� (
�
 � 

���
�-��$���) � 	������'�� !������	
 �� '��	�
����� (��
�	����	=�
 
� ��
�	:�������	
) �� 	��&���
����� !
�	'��	��. C��	
������	 ��	��-
�	��� :	����	
���� 
 ������� ��
�	�	�	���, 
 
	�	��% ��
������%��� 
���:	��� �   ��������. B���	���� :	����	
���% '�����, 	�������%&��	 
��
�	����	=
� (\T}[ „ Microtubule-organizing center), ���:	����	�����-
&�� ������� ������&�%��� 
 ��$��� � 	�
	�	���%� �
	� �	������	� 
 
�	�	��<, �:	����	
����% 
 �	�� 
	���
�� 
���	
.

���:	���, �	�����%&�� 
 ��
�	�	�	��<, 
 ��������
�� �	�	
 Ga 2M 
�������� �
	% 
	�:	���'�%P �� �	
����	��� �	��
��� !
��	����%��� 
����	:	���� �=���
�, �	�
	��%&�� ���:	���� 
������<�� 
 �������� 

���
�-��$���, ��� 	� �	������������. C��=�	 
	���
��� 
���� ������-

…
…

…
…
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�	� 	
	�	 16 �� (10…20 ��), 

�%=�%&�� 10…20 �	��
�� ���:	����. L���� 
��
�� 
����� 
 
���
� ��	��
��� ������� ;, 
	�	���, �
����< ��	����	� 
���	�������	
	�	 ����, ���&������ 
�����
���	=��� �����	
�� ��	����� 
(
������), �����
�� ��� ����� �������� ��	��	�� 
���
�-��$���. C��� 
�� ��	 ��$���� „  ���	������<��� 
������ 3. ����	��� 
����� �
������ 
�����
�� �������� ; �� :�
�	� Sik, 

�%=�%&�� ���	�	������<��� ���< 
��	��	��. H��������� ��	�	���
��� �����
� ��	��	�� =���� �:���	�����-
�	
�� �������� (��. ������ 3.4.1.5). /��� ��	��
�	
���� 
 
���
�-��$��< 
:������	
, ����'���%&�� ��	��	�, �����'�	��	 ����
�%� ��	�������	-

����� ������. /�	� ������ �	�=��
�
���, =�	 
���
�-��$��< �&� ��
�, 
�	 ��� 	���=���P �� 	��	�������� 	� '��	�	
��=��
	�	 >-���:	'��� �� 
����	�
��&��� �����. �	��� 	�������� 	� 	���=���	� 
���
�-��$��� 
'��	�	
��=��
�� >-���:	'�� �	��� �	
��$��< �&� ���
	�<
	 '��	����-
=��
�� �
�	
 (:��	���  ��'�
����� >-
�����	
).

�	��� �������'�� '��	���� �	 ���:	�����
����	�� ��������� �� 
�	
����	��� '��	�	
��=��
	�	 >-���:	'��� 	������� ���
� 
 
��� �	��-

��� GK107 (W^\X „ Lysosome-associated membrane protein) „ ���
�, �	���-
��&��	�� 
 �������� '��	�	
��=��
�� ������ (� 
		�&� ���	�	�). ��� 
!
�	'��	�� GK107 
��	����� �� �	
����	��< 
���
� � ��
	�	�	� 
���� 
��������
��� 
 �	���
� ������	� ��������. B���	���� !�	� ���
� ������� 
	��������< =������	��< '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 (� ��
�� ������-

����� 
�����	
), 
��	���
$�� �
	% :��
'�%.

Fas-����
���� �������
A��	�	
��=��
�� >-���:	'��� ���	�<��%� �&� 	��� �������� 
	���
�-

�	�	 
�������, ���=�� 
 �	�<$�� �������, =�� ������
����� 
������. "�	 
���< �	��	�� 
 ������=� �����<�	�	 ������� ��� !
�	'��	�� ������ „ ����� 
����	�	 
	���
��	�	 
����	�����
�� 
���	
, ���������	�	 =���� ���'��-
�����	
����� ��'���	�� � �������. ��� !�	� 

�%=����� ��'���	���� 
�������� ����
'�� ��	��	�� (���. 3.108).

�������'�� ��	��	��=��
	�	 ��������� '��	���� 
���
�-��$��� ��� 
�����
�� '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
 ��	���	��� � �=������ Fas-�����-
��, !
�����������	�	 >-
���
	�, � Fas-��'���	�� 
���
�-��$���. ����=�� 
!�	�	 ��'���	�� �� �	
����	��� 
���
�-��$��� ������ ���	
��� �����-
��'�� ����	�	 ��������� ��	��	��. Fas-��'���	�, 	��	����� 
 �
��
�'�-
	���� �	��
����, ��������
��� �� �	
����	��� ��	��� 
���	
 =��	
�
� � 
���
	����%&��. "�	 !
�������� ��	�	���
��� ��:�'��	
���� 
����	� � 
	���	��
�� �����:	���'��. ���� ��	��	� 
���	
-��$���� 
���
��� TNF �  
��� ���	
�� ��	 ����	���
���� ��'���	�	� I ���� „ TNFUI (�55). /�	� 

������ ��	��	�� �	�<$� ����
����� ��� GK4 M >-
���	
, 
 	����������� 
	���	����<��
�� ��	�	���� ����'��	
��< ��	�������	
����% �����< 
��-
�	
.

!������� ������ ��� �������
�)�
��� �������� ������
A��	�	
��=��
�� 
���	=��� �������� 	�
�� �=���
��� ������&���-


���	 
 ��&��� 	� 
������� ��:�
'��, � ��
�� 	� ��
	�	��� 	��	
��-
�	=��� ���	���	
 (�������, ����	�	����). ��	�� �	�	, ��� ����������� 

����� �	�< 
 ��	��
		���	��
	� ��&���. *��	=��
	� �������	
 ��� !�	� 
������ �
���, �	�������� 
�����
���	=���� ���	������ ����	�	 ���� „ 
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=�&� 
���	 !������� ���<����� �
���� (�������	� 	�	�	=
� ��������	��	-
�	 ���
��) ��� �	������ 	����	
 (��������, ��=���). C��%�� ���������� 

���
� �	���
��%� ���������� ������� 
 ���:	����� 	�����, 
 ����=-
�	� ���=�� „ 
 ����	���<��� ���:���=��
�� ����. ; >-�	��� !��� 	����	
 
(����
	���
��<��� �	��� ���:	���	
, ������������<��� ��:��� �������-

�) �������� ����������%��� 	��	
������	 GK8 M � GK4 M >-
���
��. ����< 
�� ��	���	��� ��	��:�����
��� !
������� 
�	�	
 � ��::����'��	

� 
'��	�	
	��=��
�� >-���:	'��	
.

B���	���� ����� ���������� �	��
�� ������� � ���	
��	
�� ��'���	-
�	
, 	 =�� �	
	���	�< 
�$�, '��	�	
��=��
�� >-���:	'��� �������%� 
 
�����:	����� �
���, ������&���
���	 ���<�����. ; !������� ������-
�	� 	�	�	=
� 
�$�=��
� 	�� �	���
��%� ���	�����%&�� 
���	=��� ��� 
(��
	�	����	��� ���������� !::�
�	���� 
���	
 � 
���	
 ������ ����� 
�����	����� ����� „ ��. ������ 3.6.5.3).

; 	=���� ��:�'��	
���� 
������� � ������� ���	������ '��	�	
��=��-

�� >-���:	'��� �������%� �������� '��	���. �	�
	�<
� ��	 	��	
��� 

������� �
	����� 
 ����
'�� ��	��	�� 
���	
-��$����, 
	�	��� ���-
��%��� ����� :��	'��	�� �&� �	 �� �������, '��	��� �� �	��	
	������� 
���
����� 
	��������<�	� ���
'�� � �	
��������� �
����. 

A��	�	
��=��
�� ���
'��, 	��&���
������ ������
������ 
�������� 
� '��	�	
��=��
��� >-���:	'�����, 	���=�%��� ���� 	� ����� 
 	��	
�	� 

WasL

CD8; UCD4; CTL

CD4; T:������

TNW�D

TNWVI

TV[D
W[D

W[D

Was

���
���
"!�����*�!Q

������:�
	�
$�
	�
$!�!"���

������*

���
���
"!�����*�!8

&
�. 3.1O8. #�������� �������'�� '��	�	
��=��
	�	 !::�
�� =���� ����
'�% 
��	��	�� (��. ��
�� ���. 3.66 � 3.67)
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���'�:�=�	��<% '��	���� (>-
���
� ���
�%� 
���
�, ����������%&�� 
 
�	���
� \]G-I =����	���� �������). >�
�� 	����	�, 
���
� ������
�	-
�	 ���������� ���	�<��%� !::�
�	���% ���
'�%, �:	����	
�
$�%�� 
 
���
�� 
�	�����	�	 ����������, ��	�
��� ��� !�	� �	��� 
��	
�% ����-
�����<�	��<, ���'��<�	��< �����
��. ?���	� ���	�������� ������
�	�	 
���������� „ :	����	
���� �����	�	��=��
	� ������, ����	���� =��� 
��� �	
�	��	� ��:�'��	
���� ��� �� 
����	� �	�������� 
���
� �����-
��%��� ������� � !::�
��
���.

�	��� ����$�	�	 ��
��$���� '��	�	
��=��
	�	 ������	�	 	�
��� ��	-
���	��� ������� � ����
��<��� ��

���'�� �	������
�� ���
'�� ��� 
���	� ������	� ������� „ ���������� �	������
�� �������
�	� !
����-
��� 
�	�	
 '��	�	
��=��
�� >-���:	'��	
, �=���
	
�
$�� 
 ������	� 
	�
���. ; ��=���� ���
	�<
�� ���� �	��� ��
���$���� 	�
��� 90…95‚ '��	-
�	
��=��
�� >-���:	'��	
 �	�
�������� ��	��	��. ; �	 �� 
���� ��
��$�-
���� :	����	
���� �	����'�� GK8 M  >-
���	
 ������, 
	�	��� ���� �	 
���� ��$��� '��	�	
��=��
	� �
��
�	���, �	 �����	 ���	�����%� �� ��� 
�	
�	��	� ����	���
���� ���'�:�=��
	�	 ��������.

3.;.1.2. �
����
���*	�� �0����
#	�� 
���		�� 
����
/�� :	��� ������	�	 	�
��� ���������=��� ��� ��&��� 	� 
�����-


���	=��� ���	���	
, �	
�����%&���� 
 '��	��������=��
�� �������� „ 
��
�		�������	
, :��	'����	
����� 
���
���, �	 �� �����$����� ��-�� 
���	����
� ���

����� !::�
�	���� ��������	
 ��� �� ��	
��� ���	��-
����. >���=��� �������
����� ��
�� ���	���	
 „ �����=��� 
��� ��
	-
��
�����, � ��
�� ��	��� ��	����$�� (��������, ���$�����, ��������), 
��

�����, �����	���, ����� (
������) � ��.

����	=��� �������� 	�
�� 
	��������<�	�	 ���� 	��&���
������ 
 
4 !���� (���. 3.109).

I.    ��������'�� ����������� 
���
��� �������� GK4 M >-���:	'�-
���, ���
	��&�� 
 �� �
��
�'��.

II.  ���
���� ��������� >-���:	'��	
 ���� >h1.
III.    ��������'�� �������� ��
�	:����� ����� �:	����	
�
$���� 

>-�������� (>h1-����), �� 
������� �
��
�'�� � 
�������� '��	-

��	
.

IV. +
��
�'�� '��	���� 
 :��	�	��� ��
�	:��	
.
�� ������'�% !�	� :	��� ��&��� 	�
�=�%� Th1-
���
� � ��
�	:���. 

Th1-
���
� :	�����%��� �� !���� �����
� ������	�	 	�
��� � 	�
�=�%� 
�� ���'�:�=��
�% �	���
��%&�% ���
'�� (����	���
���� �������� � 
�����
����� ���
'�� �� ��	 �	������). #�
�	:��� 
������%� 
 
�=���
� 
!::�
�	���� 
���	
. ��=��<��� !��� ���
'�� ��	��
 
�����
 ���	=-
��� ���	���	
, �	
����	
����� 
 :��	���	�	���, 	��&���
������ ��
 ��, 

�
 ��� �����
� �%�	� :	��� ������	�	 	�
���P ���������� 
���
�, 
���
���
$�� ���	��� ��� ��	 :�������, ����������%� ���������� ������ 
GK4M >-
���
��, 
	�	��� �
��
���%���, ��	��:�����%� � ��::����'�-
��%��� 
 ��������� >-���:	'���. Q�� �� !���� ����	���
���� �������� 
��	���	��� 	������'�� ��::����'��	

� GK4 M >-���:	'��	
 
 ������� 
Th1-����, 
	�	��� ����� �	������
����� '��	
�����, ��	��'�������� 
����������� 
���
��� „ IW-12, IFN �  (��. ������ 2.5.5.5).
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#�������;%�� ���������
���� Th1-������ 
 �����������
/�	� !��� ����
����� �����	 ��� 
	��������<�	�	 ������	�	 	�
���. 

C� �	��	�� 
	 
����	�����
�� ���'�:�=��
�� Th1-
���	
 � ��
�	:�����, 

	�	��� �	������ �� �
	�� �	
����	��� �	��
��� \]G-II, ����&�� 
�������� :������� ��������. ��� 
����	�����
�� :	��������� �������� 
������. ; �����<���� ��������%��� �
��
���%&�� �������, �����
������ 

�
 
 >h1-
���
�, ��
 � 
 ��
�	:��. ; Th1-���:	'�� ������� �	�����%� 
=���� �	��
��� TGUJGK4 � GK28. ; �����<���� !�	� �	
�	��	� �������'�� 
>-
���
� (���
�� �������'�� ���� 
��
��� ��������'��� �������� 
��������	� 
���
	�) ��	���	��� �������� 
����	�
� '��	
��	
, 
����� 
��� �������'�� �	�����%&�� �	����� (
 =����	��� IFN �  � TNF � ).

�������'�� ��
�	:��� ��� 
����	�����
�� � Th1-
���
	� ����������� 
� �	�	&<% �
�� ��������	
 (���. 3.110). C��� �� ��� „ 
	���
���� „ =���� 

	���������%&�% �	��
��� GK40, � 
	�	�	� �
���
����� �� ������ GK154. 
GK40 ��	�����	 !
������������� ��
�	:�����, �	��� 
�
 �� ������ �	�
-
������ �� �	
����	��� Th1-
���	
 
 �����<���� �
��
�'�� ��� :	����	
�-
��� ������	�	 �������. ; ������=� ������� 	� �	��
��� GK40 �=���
�%� 
�����	���� :�
�	�� TU^F-1, TU^F-2, TU^F-6. ; �����<���� ��	���	��� 
�
��
�'�� :�
�	�� NF- 	 S � �����
 Uac-��
����	� 
��
� \^X-
��
���, 
��
��$�%&���� :	����	
����� �����
� ��'�	��	�	 :�
�	�� �-Run. ;�	�	� 
�������� �
��
�'�� 	�	��������� IFN � . ��� �
���
���� !�	�	 '��	
��� 
� ��'���	�	� 

�%=����� ������<��� ���<, 
	
��
�%&�� 
����� Rax1 � 
Rax2, �����
���'�	���� :�
�	� [T^T1, � ��
�� �	�	������<��� ���� � 
�=������ \^X-
��
���.

�����<��� �
��
�'�� ��
�	:��	
 „ !
�������� ��	�	=�������� ���	
, 
���
	��&�� 
 �	
�$���% �	�������� �� �	
����	��� 
���
� �	��
�� 
\]G-I � 	�	����	 \]G-II, ��	�
� N^KX]-	
������, �
��
�'�� :��-
����	
 	
�������<�	�	 �����	�����. ����	��� ���'�:�=�	� ��	�
��-
��� 	�
��� ��
�	:��	
 �� ���������%&�� �����
�� IFN �  „ !
�������� 
���� ����'����<�	� N}-�������. *����	 N} � ��	 ��	��
	����, ��
�� 

I>!���*�
���
"
�
�
 �
�! CD4;  

T:�������
!
!
?
���
���
"

III>!���
���
"
������� ��! CD4;  

T:�������
!

Iq>!���
���
"
�� ��
��*�;!������

�
�
���
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IWN�J

II>!��*�
�
�
Th1:������

&
�. 3.1O=. ����� ���
���� 
���	=�	�	 ������	�	 	�
��� 
	��������<�	�	 ����



4433.6. +���		�� �����


�
  ���	
�������� (CCŒN}), 
���
�%� �����< ��
	��
����� � ������ 

�����
���	=��� ���	���	
, �	�����
$���� � ���� �����	��
$���� 
 
:��	�	���. ;�� !::�
�� IFN � , 
 �	� =���� ��	�	��	��< ����'��	
��< 
	����	
���� N}-�������, �����
�%��� TNF � , ��	��'������� 
�
 Th1-

���
���, ��
 � ������ ��
�	:�����. /::�
��
�	��< �����
�� '��	
��	
, 

�������
����� Th1-
���
���, ��&���
���	 �	
�$����� 
 �
��� � 
�	����	�	=����� �� ��
��'�� 
 	������ 
	���
�� � ��
�	:�����. /�	, 

�	�� �	�	, ����<$��� �
��
�'�% �	��	�	���� 
���	
 � �� �	
��������. 
?�� 	�����=���� !�	� 	�������	
���	� ��
��'�� ��	��	���� �	������'�� 

���	
 
 �	�� :	����	
���� ������	�	 �������.

C�	�	�	 
������� �������
��� 
����	�����
�� '��	
��	
 IW-12 � IFN �  ��� 

	��������<�	� ������	� 	�
��� (���. 3.111). /
�������� IW-12 
 ��
�	:���� 
����'������� ��� �
���
���� X^\X � TWU. /
�������� ���� IL12 „ 	��� 
�� �����<���	
 ������<�	�	 ����, 
	
��
�%&��	 �����	���� ���	
 \yK88 � 
�����
���'�	���� :�
�	� NF- 	 S. IW-12 ������ ��$�%&�% �	�< 
 ����
'�� 
��::����'��	

� Th1-
���	
 � ����������� 
����	�
� !���� 
���
��� IFN �, 
	��� �� 
�����$�� !::�
�	
 
	�	�	�	 „ �������� 
����	�
� ��
�	:����� 
IW-12. >�
�� 	����	�, !�� '��	
��� 
����� � ��'���	���� � ������<���� 
������, 	�
����
������ �� !
�������% �� ���	
, 	�����%� �����% 
:��
'�	���<��% �������, 
	�	�	� ����������� 
�%=�
�� �	�< 
 �������'�� 

	��������<�	� :	��� 
���	=�	�	 ������	�	 	�
���. ?�:�
�� 
 �%�	� �
��� 
!�	� ������� ���
	��� 
 ���
���% �����	��:�'��	
, �	��	
	���%&���� 
�	
�$���	� =�
��
����<�	��<% 
 ��
	��
������ � ������ ���	�����, 
 	�
�� 
�� 
	�	��� 
	
��=��� >h1-
���
� � ��
�	:���.

6�
�������"��� 
�
�����;%�� 'h1-�����)���� ��������� ������
; 	���=�� 	� '��	�	
��=��
	�	 ������	�	 	�
���, �� �
�����	�	 	=�-


����� 	����	� � 
	��������<�	� ���
'���, �������� 	�
��, 	�	����	-

����� Th1-
���
���, �	��	��<% ����������� 
 �� ���
��. �����
 	�
��� 
��	���	��� �	 
�����=��
	� �����. ; 	=��� ��:�'��	
���� (	��=�	 
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&
�. 3.11O. +
��
�'�� ��
�	:��	
 >-���������. �	
����� ��������� 
	������
�� 
Th1-
���	
 �� ��
�	:��� (
	���
���� � 	�	����	
����� '��	
�����), � ��
�� 
����'������� >-
���
��� ��	�
����� �
��
�'�� ��
�	:��	







































































































































































































































































































































































































































































































































































































































