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Üºð²ÌàôÂÚàôÜ 
 

Î»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ï³ñ³-
μÝáõÛÃ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáí, áñáÝù ·áñÍáõÙ »Ý ýÇ½ÇÏ³ÛÇ ¨ ùÇÙÇ³ÛÇ 
ûñ»ÝùÝ»ñÇ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ: úñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ½³ñÙ³Ý³ÉÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃ-
Û³Ý μ¨»éÝ»ñÇó Ù»ÏÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ Ù³Ýñ³¹Çï³Ï³ÛÇÝ ã³÷ë»ñÇ 
ÙÇ³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáí, ÙÛáõë μ¨»éáõÙ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í »Ý μ³ñ¹ 
μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ, áñáÝó ã³÷ë»ñÁ ï³ï³ÝíáõÙ »Ý ÙÇÉÇ-
Ù»ïñ»ñÇó ÙÇÝã ï³ëÝÛ³Ï Ù»ïñ»ñ: Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ 
ã³÷»ñÇ, Ó¨»ñÇ ¨ Ï»Ýë³Ï»ñå»ñÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛ³ÝÁª ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»-
ñÁ ¹ñë¨áñáõÙ »Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ ½³ñ-
Ù³Ý³ÉÇ ÙÇ³ïÇåáõÃÛáõÝ: ²Û¹ ÙÇ³ïÇåáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ 
Ýñ³Ýáí, áñ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ Ï³éáõóí³Í »Ý ÝáõÛÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó ¨ 
áõÝ»Ý ëÏ½μáõÝù³ÛÝáñ»Ý ÝáõÛÝ μçç³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÁ: Â»¨ å³ïÙ³-
Ï³Ý ½³ñ·³óÙ³Ý (¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ) ÙÇÉÇáÝ³íáñ ï³ñÇÝ»ñÇ ÁÝÃ³óùáõÙ 
÷áËí»É »Ý ûñ·³Ý³Ï³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ïÇå»ñÁ, 
¨ ³é³ç³ó»É »Ý Ýáñ³Ýáñ μçç³ÛÇÝ Ó¨»ñ, ³Ý÷á÷áË ¿ ÙÝ³ó»É ÑÇÙ-
Ý³Ï³Ý ëÏ½μáõÝùÁ. μçÇçÁ μáÉáñ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ¨ 
ýáõÝÏóÇáÝ³É ÙÇ³íáñÝ ¿: 

´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý μ³½Ù³ÃÇí 
Ï³å»ñáí, áñáÝó ÙÇçáóáí ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý Ù»Ï ³ÙμáÕçáõÃÛ³Ý Ù»ç: 
ÜÙ³Ý ÙÇ³ëÝáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝù³Ý Ñ½áñ ¿, áñ μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ 
Ù»Ïáõë³ó³Í μçÇçÝ»ñÁ Ïáñóñ»É »Ý ÇÝùÝáõñáõÛÝ ³åñ»Éáõ áõÝ³ÏáõÃ-
ÛáõÝÁ: ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ ÙÇ³ëÝ³Ï³Ý ¨ Ñ³Ù³-
Ó³ÛÝ»óí³Í ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ï³ñμ»ñ ³½¹³ÏÝ»-
ñáí, áñáÝù Ï³ï³ñáõÙ »Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ÷áË³¹ñÇãÝ»ñÇ ¹»ñª 
÷áË³Ýó»Éáí ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ Ù»Ï μççÇó ÙÛáõëÁ, ÑÛáõëí³ÍùÇó 
ÑÛáõëí³Íù, ûñ·³ÝÇó ûñ·³Ý: ÀÝ¹Ñ³Ýáõñ Ï³ñ·³íáñÇã Ù»Ë³ÝÇ½Ù-
Ý»ñÁ, ÇÝï»·ñ»Éáí ¨ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óÝ»Éáí ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý Ñáëù»ñÁ, 
³å³ÑáíáõÙ »Ý Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç ûåïÇÙ³É ·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛáõÝÁ: ²ÛëåÇëáíª ÝáõÛÝÇëÏ ³Ù»Ý³μ³ñ¹ ûñ·³ÝÇ½ÙÁ Ï³ñ»ÉÇ ¿ 
¹Çï³ñÏ»É áñå»ë ½³ñÙ³Ý³ÉÇ ÙÇ³ëÝáõÃÛ³Ùμ ·áñÍáÕ μçÇçÝ»ñÇ ³Ù-
μáÕçáõÃÛáõÝ: 
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úñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μáÉáñ μçÇçÝ»ñÁ μ³ÕÏ³ó³Í »Ý ÙÇ¨ÝáõÛÝ Ï³-
éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó, μáÉáñÇÝ Ñ³ïáõÏ »Ý Å³é³Ý·³Ï³Ý 
ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý å³Ñå³ÝÙ³Ý, ·áñÍ³ñÏÙ³Ý, ¿Ý»ñ·»ïÇÏ ÷áË³-
Ý³ÏáõÃÛ³Ý, ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ïñ³ÝëåáñïÇ, ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ áõÕÇÝ»ñÇ 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÝáõÛÝ ëÏ½μáõÝùÝ»ñÁ: ØáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï»Ýë³μ³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ ³ñ³· ½³ñ·³óáÕ ·ÇïáõÃÛáõÝ ¿, áñÝ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÙ ¿ í»ñÁ 
Ýßí³Í ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: 

îíÛ³É Ó»éÝ³ñÏáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý μçÇçÝ»ñáõÙ Å³é³Ý·³Ï³Ý 
ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý å³Ñå³ÝÙ³Ý, í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý, í»ñ³ñï³¹ñáõÃ-
Û³Ý ¨ ·áñÍ³ñÏÙ³Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý áõÕÇÝ»ñÁ, μçÇçÝ»ñÇ μ³½Ù³óÙ³Ý ¨ 
ýÇ½ÇáÉá·Ç³Ï³Ý Ù³Ñí³Ý ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: 
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ÜÏ³ñ 1. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ùñáÙ³ïÇ-
Ý³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÇ Ñ³ïí³ÍáõÙ: Î³Ý³ã 
ëÉ³ùÁ óáõÛó ¿ ï³ÉÇë ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ Ñ³ï-
í³ÍÁ, áñÇó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ ãÇ Ï³-
ï³ñíáõÙ: Î³ñÙÇñ ëÉ³ùáí Ýßí³Í »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ëÇÝÃ»½-
íáÕ ï³ñμ»ñ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ý Ç-èÜÂ-Ý»-
ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: [LodishH.et.al, 8thed.] 

 

 
¶ÈàôÊ 1 

Ä³é³Ý·³Ï³Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ·áñÍ³ñÏÙ³Ý 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ Ï³Ù ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ 

 
´ççÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ ¨ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÝ ³å³ÑáíáÕ ï»Õ»Ï³-

ïíáõÃÛáõÝÁ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ¿ ¹»½ûùëÇéÇμáÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃíÇ (¸ÜÂ) 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáõÙ: Ä³é³Ý·í³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ³ÝÃ»ñÇ í»ñ³ñ-
ï³¹ñáõÃÛáõÝÁ ¨ í»ñÍ³ÝáõÙÁ ÁÝÏ³Í »Ý Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ï»ë³ÏÝ»-
ñÇ å³Ñå³ÝÙ³Ý, Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³é³ÝÓÝÛ³ÏÇ ¨ μççÇ Ï»Ýë³·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛ³Ý ÑÇÙùáõÙ: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ å³Ñ-
å³ÝíáõÙ ¿ ³é³ÝÓÇÝ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ Ó¨áí, áñáÝù ·³ÕïÝ³·ñáõÙ »Ý ûñ-
·³ÝÇ½ÙÇ ÇÝùÝ³ïÇå Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: ²Ûë ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý 
·»Ý»ñ: ¶»Ý»ñÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ »Ý ³ÛÝ ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ, áñÝ ³Ý-
Ññ³Å»ßï ¿ μçç³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ íÇÃË³ñÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛáõÝÝ 
³å³ÑáíáÕ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇª ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¨ éÇμáÝáõÏ-
É»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ: §îñ³ÝëÏñÇåóÇ³¦ ÏáãíáÕ ·áñÍÁÝ-
Ã³óáõÙ ·»Ý»ñáõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ å³ï×»ÝíáõÙ 
¿ éÇμáÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí (èÜÂ): èÜÂ-
Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ »ñ»ù ÑÇÙÝ³Ï³Ý ïÇå»ñÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ëåÇ-
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ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï»Ýë³ëÇÝÃ»½Á: ÆÝýáñÙ³óÇáÝ èÜÂ-Ý (Ç-èÜÂ) 
¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ³ÛÝ Ù³ëÇ 
å³ï×»ÝÝ ¿, áñÁ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»-
ñáõÙ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ áñáß³ÏÇ ·Í³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ: 
´³ñ¹ μ³½Ù³÷áõÉ ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ §ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³¦, Ç-
èÜÂ-áõÙ ³Ù÷á÷í³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ í»ñÍ³ÝíáõÙ ¿ ¨ Ý»ñÏ³-
Û³óíáõÙ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý ï»ëùáí: îñ³ÝëÉÛ³-
óÇ³ÛÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ¨ë »ñÏáõ ï³ñμ»ñ ïÇå»ñÇ èÜÂ-Ý»ñª ÷á-
Ë³¹ñÇã (÷-èÜÂ) ¨ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ (é-èÜÂ): ö-èÜÂ- 
Ý»ñÁ ï»Õ³÷áËáõÙ »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ ¹»åÇ éÇμáëáÙÝ»ñ, áñáÝù 
Ï³½Ùí³Í »Ý é-èÜÂ-Ý»ñÇó ¨ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇó: 
îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ Ç-èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³-
Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ §Ã³ñ·Ù³ÝíáõÙ ¿¦ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý: 

¸»é¨ë 30 ï³ñÇ ³é³ç ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï»Ýë³μ³ÝáõÃÛáõÝáõÙ Çß-
ËáõÙ ¿ñ ³ÛÝ Ï³ñÍÇùÁ, áñ Å³é³Ý·³Ï³Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ Ñ³-
Õáñ¹íáõÙ ¿ ¸ÜÂ-èÜÂ-ëåÇï³Ïáõó ßÕÃ³Ûáí (Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ¹á·-
Ù³): ¶ÇïáõÃÛ³Ý ³é³çÁÝÃ³óÁ óáõÛó ïí»ó, áñ ÝÙ³Ý å³ïÏ»ñ³óáõ-
ÙÁ ËÇëï å³ñ½»óÝáõÙ ¿ Çñ³íÇ×³ÏÁ, ù³Ý½Ç ãÇ ³ñï³óáÉáõÙ μ³½Ù³-
ÃÇí Ï³ñ·³íáñÇã ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛáõÝÁ: Ü»ñÏ³ÛáõÙë 
§Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ¹á·Ù³Ý¦ Ó¨³÷áËí»É ¿ §·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³¦ Ï³Ù  
§·»Ý»ñÇ ·áñÍ³ñÏáõÙ¦ Ñ³ëÏ³óáõÃÛ³Ùμ: Ð»ï³·³ ß³ñ³¹ñ³ÝùÇ ÁÝ-
Ã³óùáõÙ ÏÝÏ³ñ³·ñí»Ý ·»Ý»ñÇ ·áñÍ³ñÏÙ³Ý ³é³Ýóù³ÛÇÝ Ýß³Ý³-
ÏáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ ÷áõÉ»ñÁ: 

 
 
 
 
 
 
ÜÏ³ñ 2. ÜáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ 
Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ 
³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÇ 
ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÁ: 
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1.1. ¸ÜÂ-Ç ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÁ 
 
¸ÜÂ-Ç ¨ èÜÂ-Ç ³é³çÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ÝÙ³Ý »Ý, ù³-

ÝÇ áñ »ñÏáõëÝ ¿É ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ÙáÝáÙ»ñÝ»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í ·Í³ÛÇÝ 
åáÉÇÙ»ñÝ»ñ »Ý: î³ñμ»ñ ïÇåÇ èÜÂ-Ý»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³-
Ý³íáñí³Í ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³½ÙáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ãíáí, áñÁ ï³ï³Ý-
íáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ï³ëÝÛ³ÏÇó ÙÇÝã¨ ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³½³ñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ: 
¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³ñáÕ ¿ μ³ÕÏ³ó³Í ÉÇÝ»É ÙÇ ù³ÝÇ ÙÇÉÇáÝ ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹Ý»ñÇó, ë³Ï³ÛÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÝ ³Ûë ¹»åùáõÙ áñáßáõÙ ¿ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ÃíÇ 1/2-Á, áñáíÑ»ï¨ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ Ñ³í³ë³ñ³-
ã³÷ μ³ßËí³Í »Ý ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³½ÙáÕ »ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÙÇç¨: 
¸ÜÂ-Ç ¨ èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ 5 ï³ñμ»ñ 
³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñ: ¸ñ³Ýù »Ý åáõñÇÝÝ»ñ ³¹»ÝÇÝÁ (²), ·áõ³ÝÇÝÁ 
(¶), áñáÝó μÝáñáß »Ý »ñÏáõ ³ñáÙ³ïÇÏ ûÕ³ÏÝ»ñ ¨ Ù»Ï ³ñáÙ³ïÇÏ 
ûÕ³Ï áõÝ»óáÕ åÇñÇÙÇ¹ÇÝÝ»ñÁª óÇïá½ÇÝÁ (ò), ÃÇÙÇÝÁ (Â) ¨ áõñ³óÇ-
ÉÁ (àõ) (ÝÏ³ñ 2): ÂÇÙÇÝÁ μÝáñáß ¿ ÙÇ³ÛÝ ¸ÜÂ-ÇÝ, ÙÇÝã¹»é áõñ³óÇ-
ÉÁª èÜÂ-Ý»ñÇÝ: ¸ÜÂ-Ý ¨ èÜÂ-Ý ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý Ý³¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ ß³ù³ñÝ»ñÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñáí: ¸ÜÂ-áõÙ ³ÍË³-
çñ³ÍÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Á ¹»½ûùëÇéÇμá½Ý ¿, ÇëÏ èÜÂ-áõÙª éÇμá½Á: 
äáõñÇÝ³ÛÇÝ ¨ åÇñÇÙÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý 
³ÍË³çñ³ÍÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇÝ áñå»ë ÏáÕù³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñ: 

ÜáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ 5° Í³ÛñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ ýáëý³ï³ÛÇÝ 
ËÙμáí, áñÁ ÙÇ³ó³Í ¿ ß³ù³ñÇ ÙÝ³óáñ¹ÇÝ 5° ¹ÇñùáõÙ: 5° Í³ÛñÁ Ñ³-
Ù³ñíáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃíÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ëÏÇ½μ, ÙÇÝã¹»é í»ñçÁ 3° Í³ÛñÝ ¿, 
áñÁ Ý»ñÏ³Û³óíáõÙ ¿ í»ñçÇÝ ³ÍË³çñ³ÍÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç 3° ³Í-
Ë³ÍÝÇÝ ÙÇ³ó³Í ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμáí: ²ÛëåÇëáíª ÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇÝ 
μÝáñáß ¿ 5°-3° áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝÁ: àã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ùμ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ßÕÃ³Û³Ï³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ áÉáñíáõÙ »Ý ¨ Í³ÉíáõÙ, 
ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí Ó»éù »Ý μ»ñáõÙ »ññáñ¹³ÛÇÝ ï³ñ³Í³Ï³Ý Ï³éáõó-
í³Íù: Â»¨ ¸ÜÂ-Ç ¨ èÜÂ-Ç ³é³çÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ß³ï 
ÝÙ³Ý »Ý, ¹ñ³Ýó »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó ËÇëï 
ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý: 

ØáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï»Ýë³μ³ÝáõÃÛ³Ý ½³ñ·³óáõÙÁ ëÏëí»ó æ»ÛÙë 
àõáïëáÝÇ ¨ üñ»ÝëÇë ÎñÇÏÇ ÏáÕÙÇó ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ 
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μ³ó³Ñ³ÛïáõÙÇó Ñ»ïá: ºÉÝ»Éáí ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ é»Ýï·»ÝÛ³Ý ×³-
é³·³ÛÃÝ»ñÇ ¹Çýñ³ÏóÇ³ÛÇ å³ïÏ»ñÇóª ·ÇïÝ³Ï³ÝÝ»ñÝ ³é³ç³ñ-
Ï»óÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏßÕÃ³ å³ñáõñ³Ó¨ Ï³éáõóí³ÍùÇ Ùá¹»ÉÁ: Ð³Ù³-
Ó³ÛÝ ³Û¹ Ùá¹»ÉÇª ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³½Ùí³Í ¿ »ñÏáõ Ñ³Ï³½áõ·³-
Ñ»é (5°-3° ¨ 3՛ -5)ª åáÉÇÝáõÏÉÇáïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇó, áñáÝù, áÉáñí»Éáí 
»ñ¨³Ï³Û³Ï³Ý áõÕÕ³Ñ³Û³ó ³é³ÝóùÇ ßáõñçÁ, ·áÛ³óÝáõÙ »Ý »ñÏ-
å³ñáõÛñ Ï³éáõóí³Íù: ²ÍË³çáõñ-ýáëý³ï³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ ¹³-
ë³íáñí³Í »Ý ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ñï³ùÇÝ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ íñ³, ÇëÏ ³½áï³-
Ï³Ý ÑÇÙù»ñÝ áõÕÕí³Í »Ý ¹»åÇ Ý»ñë: ì»ñçÇÝÝ»ñë ¹³ë³íáñíáõÙ »Ý 
½áõ·³Ñ»é Ñ³ñÃáõÃÛáõÝÝ»ñáõÙ Ù»ÏÁ ÙÛáõëÇ íñ³: ¼áõ·³Ñ»é ßÕÃ³Ý»ñÇ 
ÙÇ³ëÝáõÃÛáõÝÁ å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ Ýñ³ ßÝáñÑÇí, áñ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»-
ñÁ ½áõ·³íáñíáõÙ »Ý çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³å»ñÇ ÙÇçáóáí: ²¹»ÝÇÝÁ ÙÇßï 
½áõ·³íáñíáõÙ ¿ ÃÇÙÇÝÇ Ñ»ï »ñÏáõ çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³Ùñç³ÏÝ»ñáí, ÇëÏ 
·áõ³ÝÇÝÁ ½áõ·³íáñíáõÙ ¿ óÇïá½ÇÝÇ Ñ»ï »ñ»ù çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³å»-
ñáí: ÊÇëï áñáß³ÏÇ ½áõ·³íáñÙ³Ý ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ ã³÷Ç, Ó¨Ç ¨ ùÇ-
ÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÁ: äáÉÇÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ Ï³ÛáõÝ ÙÇ³ëÝáõÃÛáõÝÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý Ñ³½³ñ³íáñ 
çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³å»ñ: ºñÏßÕÃ³ Ï³éáõóí³ÍùÝ ¿É ³í»ÉÇ ¿ Ï³ÛáõÝ³-
ÝáõÙ ÑÇ¹ñáýáμ ¨ í³Ý¹»ñí³ÉëÛ³Ý ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí: 
Êáßáñ åáõñÇÝÝ»ñÇ ¨ ³í»ÉÇ ÷áùñ åÇñÇÙÇ¹ÇÝÝ»ñÇ Ï³åÝ ³Ýí³ÝáõÙ 
»Ý àõáïëáÝ-ÎñÇÏÇ ½áõÛ·-ÑÇÙù»ñ:  

ì»ñÁ Ýßí³Í »ñÏáõ åáÉÇÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ, áñáÝó μáÉáñ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ Ï³½ÙáõÙ »Ý àõáïëáÝ-ÎñÇÏÇ ½áõÛ·»ñ, ÏáãíáõÙ »Ý 
ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ Ï³Ù ÷áËÉñ³óÝáÕ (ÝÏ³ñ 3): î»ë³Ï³Ýáñ»Ý Ï³ñáÕ 
»Ý Ï³½Ùí»É ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ áã ëáíáñ³Ï³Ý ½áõÛ·»ñ, áñáÝù Ñ³×³Ë 
Ñ³Ý¹ÇåáõÙ »Ý ³ñÑ»ëï³Ï³Ýáñ»Ý ëÇÝÃ»½í³Í ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñáõÙ: Â»å»ï ¸ÜÂ-áõÙ ¶-Â ¨ ò-Â ½áõÛ·»ñ ã»Ý å³ñáõÝ³ÏíáõÙ 
ÙÇ³ßÕÃ³ èÜÂ-Ý»ñÇ ³ÛÝ ï»Õ³Ù³ë»ñáõÙ, áñï»Õ ÙáÉ»ÏáõÉÁ Í³ÉíáõÙ 
¨ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ÏñÏÝ³ÏÇ å³ñáõÛñ, μ³í³Ï³ÝÇÝ Ñ³×³Ë Ñ³Ý¹Ç-
åáõÙ »Ý ¶-àõ ½áõÛ·»ñ: 

´çç³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ³ç³ÏáÕÙÛ³Ý 
å³ñáõÛñ: ¼áõ·³íáñí³Í ÑÇÙù»ñÁ å³ñáõÛñÇ ³é³ÝóùÇ »ñÏ³ÛÝùáí 
¹³ë³íáñí³Í »Ý ÙÇÙÛ³ÝóÇó 0,36 ÝÙ Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³, ¨ Ù»Ï ·³-
É³ñÝ ÁÝ¹·ñÏáõÙ ¿ Ùáï 10,5 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹: ²ÛëåÇëÇ Ï³éáõóí³Í-
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ùÁ ÏáãíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç B-Ó¨, ¨ ³ÛÝ μÝáñáß ¿ ·ñ»Ã» μáÉáñ μçç³ÛÇÝ 
¸ÜÂ-Ý»ñÇÝ: Ð³Ï³½áõ·³Ñ»é åáÉÇÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ »ñÏ-
å³ñáõÛñÇÝ Ñ³ïáõÏ »Ý ï³ñμ»ñ Ù»ÍáõÃÛ³Ý ³ÏáëÝ»ñª Ù»Í ¨ ÷áùñ 
(ÝÏ³ñ 4²): àñáß Ï³ñ×, ÏñÏÝíáÕ ¶-ò Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó 
Ï³½Ùí³Í ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ å³ñáõñáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ÉÇÝ»É Ó³Ë³-
ÏáÕÙÛ³Ý: ²Ûë Ó¨Á ÏáãíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç Z Ó¨, ù³ÝÇ áñ ÏáÕùÇó ÙáÉ»ÏáõÉÝ 
áõÝÇ ½Ç·½³·Ç ï»ëù: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ μçÇçÝ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ 
Ñ³Ý¹»ë ·³É Ý³¨ Z Ó¨áí, Ã»¨ ÝÙ³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ýáõÝÏóÇ³Ý ¨ Ï»Ý-
ë³μ³Ý³Ï³Ý ¹»ñÁ å³ñ½³μ³Ýí³Í ã»Ý: ¸ÜÂ-Ç B Ó¨Á ÷áËíáõÙ ¿ A 
Ó¨Ç ãáñ ÙÇç³í³ÛñáõÙ: èÜÂ-¸ÜÂ ¨ èÜÂ-èÜÂ »ñÏå³ñáõÛñÝ»ñÁ 
Ã»° μççáõÙ, Ã»° in vitro (ûñ·³ÝÇ½ÙÇó ¹áõñë) ³ñÑ»ëï³Ï³Ý å³ÛÙ³Ý-
Ý»ñáõÙ Ñ³Ý¹»ë »Ý ·³ÉÇë A Ó¨áí (ÝÏ³ñ  4): êÇÝÃ»ïÇÏ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÁ áñáß ¹»åù»ñáõÙ Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³óÝ»É »éßÕÃ³ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ: 
Þ³ï ³í»ÉÇ Ù»Í Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ 
Ó¨»ñÁ, áñáÝù ³é³ç³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-ëåÇï³Ïáõó Ï³åÇ ³é³ç³óÙ³Ý 
Ñ»ï¨³Ýùáí (ÝÏ³ñ 5´): 

Â»¨ ¸ÜÂ-Ç »ñÏßÕÃ³ ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí çñ³Í-
Ý³Ï³Ý Ï³å»ñ, ÑÇ¹ñáýáμ ¨ í³Ý¹»ñí³ÉëÛ³Ý ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñ, 
»ñÏå³ñáõÛñÁ Ù»Í ×ÏáõÝáõÃÛáõÝ ¿ ¹ñë¨áñáõÙ: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ×Ïáõ-
ÝáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ¸ÜÂ-áõÙ çñ³ÍÝ³Ï³Ý 
Ï³å»ñÁ ¹³ë³íáñí³Í »Ý áã Ã» ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝ³ÏÇ ³é³ÝóùÇÝ 
½áõ·³Ñ»é, ³ÛÉ ¹ñ³Ý áõÕÕ³Ñ³Û³ó: ÜÙ³Ý ¹³ë³íáñáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï Ï³åí»Éáõó Ñ»ïá ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³ñáÕ³-
ÝáõÙ ¿ Ïùí»É ¨ Ïáñ³Ý³É (ÝÏ³ñ 5´): Îáñ³Ý³Éáõ, Ïùí»Éáõ Ñ³ïÏáõÃÛáõ-
ÝÁ ³å³ÑáíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ¹ÇÝ³ÙÇÏ ÷á÷áËíáÕ ÷³Ã»Ã³íáñáõÙÁ 
ùñáÙ³ïÇÝáõÙ: 

´ççÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý áñáß³ÏÇ å³Ñ»ñÇÝ (μççÇ μ³Å³-
ÝáõÙ, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³, ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ) 
³ÝÑñ³Å»ßïáõÃÛáõÝ ¿ Í³·áõÙ ï³ñ³Ýç³ï»Éáõ ¨ ÙÇÙÛ³ÝóÇó Ñ»é³ó-
Ý»Éáõ ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÁ: ´áÉáñ Ýßí³Í ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÝ Çñ³Ï³Ý³ó-
íáõÙ »Ý μ³ñ¹ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó, áñáÝù Ï¹Ç-
ï³ñÏí»Ý Ñ»ï³·³ ß³ñ³¹ñ³ÝùÇ ÁÝÃ³óùáõÙ: 
¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇ ³å³å³ñáõñÙ³Ý ¨ ÙÇÙÛ³ÝóÇó ï³ñ³Í³å»ë Ñ»-
é³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ in vitro å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ ÏáãíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç μÝ³-
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÷áËáõÙ Ï³Ù §Ñ³ÉáõÙ¦: ø³ÝÇ áñ ¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÙÇ³ëÝáõÃ-
ÛáõÝÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³å»ñÁ, ÑÇ¹ñáýáμ ¨ 
í³Ý¹»ñí³ÉëÛ³Ý ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, ³ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ ó³ÝÏ³ó³Í 
Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝ, áñÝ ³½¹áõÙ ¿ ³Û¹ ÃáõÛÉ Ï³å»ñÇ íñ³, Ï³ñáÕ ¿ Ñ³Ý-
·»óÝ»É ßÕÃ³Ý»ñÇ ³é³ÝÓÝ³óÙ³Ý: ºñμ ï³ù³óÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç §Éáõ-
ÍáõÛÃÁ¦ (ÉÇÝ»Éáí μ³ñÓñ³åáÉÇÙ»ñ³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉª ¸ÜÂ-Ý ãÇ Ï³ñáÕ 
³é³ç³óÝ»É ÇëÏ³Ï³Ý ÉáõÍáõÛÃÝ»ñ), ³ïáÙÝ»ñÇ ç»ñÙ³ÛÇÝ ß³ñÅÙ³Ý 
áõÅ·Ý³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ù³Ûù³ÛíáõÙ »Ý »ñÏßÕÃ³Ý Ï³ÛáõÝ³óÝáÕ 
μáÉáñ ÃáõÛÉ, áã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñÁ: Ð³ÉÙ³Ý ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÇ (Tm) Ùá-
ï³Ï³ÛùáõÙ ÝáõÛÝÇëÏ ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÇ ãÝãÇÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ý-
·»óÝáõÙ ¿ ÃáõÛÉ Ï³å»ñÇ ÙÇ³Ýí³· Ë³ËïÙ³ÝÁ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
áÕç »ñÏ³ÛÝùáí: ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇ ÷áË³¹³ñÓ Ï³åÇ áõÅ·ÝáõÃÛáõÝÁ 
Ï³Ëí³Í ¿ Ý³¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ ýáëý³ï³ÛÇÝ ËÙμ»ñÇ 
·áõÙ³ñ³ÛÇÝ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóùÇó: ¸ñ³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ÇáÝÝ»ñÁ 
ã»½áù³óÝáõÙ »Ý ýáëý³ï³ÛÇÝ ËÙμ»ñÇ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóùÁ (ÉÇóùÇ 
¿Ïñ³Ý³íáñáõÙ): ºñμ ßñç³å³ïáõÙ ¹ñ³Ï³Ý ÇáÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃ-
ÛáõÝÁ ÷áùñ³ÝáõÙ ¿, ¿Ïñ³Ý³íáñáõÙÁ ÃáõÉ³ÝáõÙ ¿, ¨ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇó-
ù³íáñí³Í ýáëý³ï³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÷áË³¹³ñÓ í³ÝáõÙÝ áõÅ»-
Õ³ÝáõÙ ¿: ì³ÝáÕ áõÅ»ñÇ ·»ñ³Ï³ÛÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»-
ñÁ Ñ»é³ÝáõÙ »Ý, ¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ñ³ÉÙ³Ý ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÁ (Tm-Á) Ýí³-
½áõÙ ¿: øÇÙÇ³Ï³Ý ³ÛÝ ÝÛáõÃ»ñÁ, áñáÝù ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý çñ³ÍÝ³Ï³Ý 
Ï³å»ñÁ (ýáñÙ³ÙÇ¹, ÙÇ½³ÝÛáõÃ), ÝáõÛÝå»ë Çç»óÝáõÙ »Ý Tm-Á: Ð³É-
Ù³Ý ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÇ íñ³ ³½¹áõÙ ¿ Ý³¨ ÙÇç³í³ÛñÇ pH-Á: ´³ñÓñ 
ÃÃí³ÛÇÝ pH-áõÙ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ åñáïáÝ³óíáõÙ »Ýª Ó»éù μ»ñ»-
Éáí ¹ñ³Ï³Ý ÉÇóù: ÊÇëï ÑÇÙÝ³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñáõÙ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»-
ñÁ, ÏáñóÝ»Éáí åñáïáÝÝ»ñ, μ³ó³ë³Ï³Ý »Ý ÉÇóù³íáñíáõÙ: ºñÏáõ 
¹»åùáõÙ ¿É ÝáõÛÝ³ÝáõÝ ÉÇóùáí ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ í³ÝáõÙ »Ý ÙÇÙ-
Û³Ýóª Çç»óÝ»Éáí Tm-Á: ¸ÜÂ-Ç ³é³ÝÓÝ³óí³Í ßÕÃ³Ý»ñÁ ÉáõÍáõÛ-
ÃáõÙ ÁÝ¹áõÝáõÙ »Ý ³ÝÏ³ÝáÝ ÏÍÇÏÇ Ó¨: Æç»óÝ»Éáí ¸ÜÂ-Ç ÉáõÍáõÛÃÇ 
ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÁ ¨ Ù»Í³óÝ»Éáí Ï³ïÇáÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ã»-
½áù pH-áõÙª Ï³ñ»ÉÇ ¿ í»ñ³ÙÇ³íáñ»É ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ßÕÃ³Ý»ñÁ ¨ í»-
ñ³Ï³Ý·Ý»É ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏå³ñáõÛñ Ï³éáõóí³ÍùÁ: ¸ÜÂ-Ç 
μÝ³÷áËáõÙÝ áõ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÁ ÁÝÏ³Í »Ý Å³Ù³Ý³Ï³ÏÇó ÙáÉ»Ïáõ-
É³ÛÇÝ Ï»Ýë³μ³ÝáõÃÛ³Ý ³Ù»Ý³Ñ½áñ Ù»Ãá¹³Ï³Ý Ùáï»óáõÙÝ»ñÇ 
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ÑÇÙùáõÙ: ¸ñ³ÝóÇó ¿ ÑÇμñÇ¹³óÙ³Ý Ù»Ãá¹Á, áñÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë ÝáõÛ-
Ý³Ï³Ý³óÝ»É Ï³Ù Ñ³Ù»Ù³ï»É ï³ñμ»ñ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ÝÙáõßÝ»ñ, Ñ³Ûï-
Ý³μ»ñ»É ¨ Ë³éÝáõñ¹Çó ³Ýç³ï»É ¸ÜÂ-Ç ¨ èÜÂ-Ç áñáß³ÏÇ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñ: ÜáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÑÇμñÇ¹³óÙ³Ý Ù»Ãá¹Á ¹³ñÓ³í ³ÛÝ 
Ñ³ñÃ³ÏÁ, áñÇó ëÏëí»ó ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï»Ýë³μ³ÝáõÃÛ³Ý ÏïñáõÏ í»-
ñ»ÉùÁ: 
 

ÜÏ³ñ 3. ÜáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ¸ÜÂ »ñÏßÕÃ³ ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ: ²) ¸ÜÂ 
ßÕÃ³ÛÇ ß³ù³ñ³ýáëý³ï³ÛÇÝ Ñ»ÝùÁ: ´) ßÕÃ³Ý å³ïÏ»ñ»Éáõ »Õ³Ý³Ï:  

¶) ¸ÜÂ »ñÏßÕÃ³ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ñ³ïí³Í: êÉ³ùÝ»ñÁ óáõÛó »Ý ï³ÉÇë ßÕÃ³Ý»ñÇ 
Ñ³Ï³½áõ·³Ñ»é áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝÁ: ²½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ áõÕÕí³Í »Ý ¹»åÇ 
Ý»ñë, ÇëÏ ß³ù³ñ³ýáëý³ï³ÛÇÝ Ñ»ÝùÁª ¹»åÇ ¹áõñë: ²½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÇ 

ÙÇç¨ Ñ³ëï³ïíáõÙ »Ý çñ³ÍÝ³Ï³Ý Ï³å»ñ: 

 
 
 



16 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

ÜÏ³ñ 4. ¸ÜÂ »ñÏå³ñáõÛñÇ ï³ñ³Í³Ï³Ý Ó¨»ñÁ: ´çÇçÝ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ B Ó¨áí, ÇëÏ A Ó¨Á Ñ³ïáõÏ ¿ ó³Íñ 

ËáÝ³íáõÃÛ³Ý å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ¸ÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ: Z Ó¨ÇÝ μÝáñáß ¿ 
Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ Ó³Ë³ÏáÕÙÛ³Ý å³ñáõñáõÙ, Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ýáõÝÏóÇ³Ý 

å³ñ½³μ³Ýí³Í ã¿, Ï³ñáÕ ¿ ÉÇÝ»É μçÇçÝ»ñáõÙ ËÇëï ë³ÑÙ³Ý³÷³Ï 
ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ: 

 

ÜÏ³ñ 5. ºñÏßÕÃ³ ¸ÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÁ: êÉ³ùÝ»ñáí 
óáõÛó »Ý ïñí³Í ßÕÃ³Ý»ñÇ áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝÝ ¨ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ: ¸ÜÂ 
»ñÏå³ñáõÛñÇ Ù»Í ¨ ÷áùñ ³ÏáëÝ»ñÁ: ´³ó ·áõÛÝáí Ýßí³Í »Ý ³½áï³Ï³Ý 

ÑÇÙù»ñÁ, áñáÝó ³ïáÙÝ»ñÁ Ù³ïã»ÉÇ »Ý ¹³éÝáõÙ ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï Ï³åíáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ (²): Ø»Í ³ÏáëÇÝ Ï³åí³Í ëåÇï³ÏáõóÁ ÏùáõÙ ¿ 

(Ïáñ³óÝáõÙ ¿) ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ (´): 
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¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçç³ÏáñÇ½Ý»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ý Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ 
·Í³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ï»ëùáí: ê³Ï³ÛÝ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ ¨ μáõ-
ë³Ï³Ý μçÇçÝ»ñÇ åÉ³ëïÇ¹Ý»ñáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÝ ûÕ³Ï³Ó¨ »Ý: ÆÝãå»ë å³ñ½í»ó, ûÕ³Ï³Ó¨ »Ý Ý³¨ áñáß 
ÙÇ³μçÇç ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ, åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ μ³½Ù³ÃÇí íÇñáõëÝ»-
ñÇ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: ²½³ï Í³Ûñ»ñÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛáõÝÝ 
(ûÕ³Ï³Ó¨ Ï³éáõóí³ÍùáõÙ) áõÝÇ Ï³ñ¨áñ Ñ»ï¨³Ýù: ò³ÝÏ³ó³Í ï»-
Õ³ÛÇÝ ³å³å³ñáõñáõÙ ¸ÜÂ-Ç ûÕ³Ï³Ó¨ ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ³é³ç³óÝáõÙ 
¿ åïáõï³ÛÇÝ É³ñí³ÍáõÃÛáõÝ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³ÛÝ »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ 
Éñ³óáõóÇã áÉáñÙ³Ýª Çñ ÇëÏ ßáõñçÝ ³é³ç³óÝ»Éáí ·»ñå³ñáõÛñ: ²Ûë 
»ñ¨áõÛÃÁ Ù»Í ¹»ñ ¿ Ë³ÕáõÙ Ý³¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç 
÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ÝáõÏÉ»áå-
É³½ÙáõÙ ³½³ï ãÇ ÉáÕáõÙ ¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ áñáß³ÏÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáí ÙÇ³-
ó³Í ¿ ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇ (μçç³ÏáñÇ½Ç ÏÙ³Ëù) Ã»ÉÇÏÝ»ñÇÝ ¨ 
ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ»ÝùÇÝ: ¸ñ³ Ñ»ï¨³Ýùáí ¿áõÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ûÕ³Ï³Ó¨ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ, áñáÝù 
·»ñå³ñáõñíáõÙ »Ý: ¶»ñå³ñáõÛñÝ»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ 
¸ÜÂ-áõÙ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¨ é»-
å³ñ³óÙ³Ý (í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý) ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ: ²Ûë μ³ñ¹áõÃÛáõÝÁ 
Ñ³ÕÃ³Ñ³ñíáõÙ ¿ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ Ùß³Ïí³Í Ñ³ïáõÏ Ù»Ë³-
ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí: ¸ÜÂ-Ç ·»ñå³ñáõñáõÙÁ í»ñ³óÝáõÙ 
»Ý Ñ³ïáõÏ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁª ïáåáÇ½áÙ»ñ³½ I-Á ¨ II-Á: îáåáÇ½áÙ»ñ³½ 
I-Á Ï³åíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ ¨ ×»ÕùáõÙ ¿ ßÕÃ³ÛÇ ß³ù³ñ³ýáë-
ý³ï³ÛÇÝ Ñ»ÝùÇ ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³å»ñÇó Ù»ÏÁª í»ñ³óÝ»Éáí 
åïáõï³ÛÇÝ É³ñí³ÍáõÃÛáõÝÁ: ÜÙ³Ý Ïïñí³ÍùÁ ÏáãíáõÙ ¿ §ÝÇù¦: îá-
åáÇ½áÙ»ñ³½ II-Ý ³é³ç³óÝáõÙ ¿ Ïïñí³Íù ÙÇ³Å³Ù³Ý³Ï ¸ÜÂ-Ç 
»ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñáõÙ, ³ÛÝáõÑ»ï¨ ý»ñÙ»ÝïÝ ³ÛÝå»ë ¿ ßñçáõÙ ßÕÃ³Ý»-
ñÁ, áñ ÷áËíáõÙ ¿ »ñÏå³ñáõÛñÇ åïáõÛïÇ áõÕÕáõÃÛáõÝÁ (³ç³ÏáÕÙÛ³-
ÝÇó ¹³éÝáõÙ ¿ Ó³Ë³ÏáÕÙÛ³Ý): ²Ûë Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí ïá-
åáÇ½áÙ»ñ³½ II-Á Ï³ñáÕ ¿ ¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ ûÕ³ÏÝ»ñ ÙÇÙÛ³Ýó ÙÇ³óÝ»É 
Ï³Ù ³Ýç³ï»É: äïáõï³ÛÇÝ É³ñí³ÍáõÃÛáõÝÁ (ïáñ½ÇáÝ É³ñí³ÍáõÃ-
ÛáõÝ) í»ñ³óÝ»Éáõó Ñ»ïá ïáåáÇ½áÙ»ñ³½Ý»ñÁ ÙÇ³óÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç 
ßÕÃ³Ý»ñÇ Ïïñí³Í Í³Ûñ»ñÁ ¨ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ÙμáÕç³-
Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ (ÝÏ³ñ 6): 
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ÜÏ³ñ 6. ¸ÜÂ: ²) ·»ñå³ñáõñí³Í, ´) ïáåáÇ½áÙ»ñ³½ I-áí Ùß³Ï»Éáõó 
Ñ»ïá: ²Ù»Ý ûÕ³Ï í»ñ³óíáõÙ ¿ ³é³ÝÓÇÝ ù³ÛÉáí (Ùß³ÏáõÙ ïáåáÇ½áÙ»ñ³½ 

I): êÉ³ùáí óáõÛó ¿ ïñí³Í §ÝÇù¦-Á [Lodish 8thed.]: 

 
 

1.2. ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ³ÛÇÝ ¨ åÉ³ëïÇ¹³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý»ñ  
  

´çç³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÑÇÙÝ³Ï³Ý ½³Ý·í³ÍÁ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í ¿ μçç³-
ÏáñÇ½áõÙ: Þ³ï ³í»ÉÇ ÷áùñ Ù³ëÁ ·ïÝíáõÙ ¿ Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ, μáõÛë»-
ñÇ ¨ ëÝÏ»ñÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ ¨ μáõÛë»ñÇ åÉ³ëïÇ¹Ý»ñáõÙ: Ð³-
Ù³Ó³ÛÝ ÇßËáÕ ï»ë³Ï»ïÇª í»ñáÑÇßÛ³É ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÁ Ñ³ÛïÝí»É »Ý 
μççáõÙ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ í³Õ ÷áõÉ»ñáõÙ áñå»ë ¿Ý¹á·»Ý ëÇÙμÇáÝïÝ»ñ: 
ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ¹ñ³Ýù ³½³ï íÇ×³ÏáõÙ »Õ»É »Ý ë»÷³Ï³Ý ûÕ³-
Ï³Ó¨ ¸ÜÂ áõÝ»óáÕ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñ: ¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ 
ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ÙÇ Ù³ëÝ ³Û¹ ¸ÜÂ-Ý»ñÇó ï»Õ³÷áËí»É ¿ ï»ñ-
μççÇ μçç³ÏáñÇ½: Ä³Ù³Ý³Ï³ÏÇó μçÇçÝ»ñÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¨ 
åÉ³ëïÇ¹Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÇÝ Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ 
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ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ·³ÕïÝ³·ñáÕ ·»Ý»ñ, ÇÝãå»ë Ý³¨ í»ñçÇÝÝ»ñÇë 
ëÇÝÃ»½Ý ³å³ÑáíáÕ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ¨ ÷áË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñ: ²ÛëåÇ-
ëáíª ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ ¿ »ñÏáõ ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·»-
ñÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝª ·»ñÇßËáÕ ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ· ¨ Éñ³óáõóÇã Ñ³-
Ù³Ï³ñ·ª Ç ¹»Ùë ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¨ åÉ³ëïÇ¹Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ç: 

ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý (Ù-¸ÜÂ) ·ïÝíáõÙ ¿ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÇ 
Ù³ïñÇùëáõÙ ¨ ÏñÏÝ³å³ïÏíáõÙ ¿ ÇÝï»ñý³½áõÙ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»-
ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ 
Ï³ñáÕ ¿ å³ñáõÝ³Ï»É ÙÇ ù³ÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉ ¸ÜÂ: ²Û¹ å³ï×³éáí Ûáõ-
ñ³ù³ÝãÛáõñ μççáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ ¸ÜÂ-Ç ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ½³Ý·í³ÍÁ 
Ï³Ëí³Í ¿ áã ÙÇ³ÛÝ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÇó, ³ÛÉ¨ 
ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ÃíÇó ¨ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙáõÙ å³-
ñáõÝ³ÏíáÕ ¸ÜÂ-Ç ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÇó:  

Â»° ÙÇïáùáÝ¹ñáõÙÝ»ñÇ ÃÇíÁ, Ã»° ¹ñ³ÝóáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ 
¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÃÇíÁ ½³Ý³½³Ý ïÇåÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ï³ñáÕ »Ý 
ï³ñμ»ñ ÉÇÝ»É: 

Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ùáï ¨ μ³½Ù³μçÇç ³ÛÉ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ëå»ñ-
Ù³ïá½áÇ¹Ý»ñÁ ·ñ»Ã» ã»Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ½Ç·áïáõÙ óÇïáåÉ³½ÙÇ Ó¨³-
íáñÙ³ÝÁ, ¨ ³å³·³ ë³ÕÙÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÁ Å³é³Ý·íáõÙ »Ý 
Ù³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÇóª Óí³μççÇó: úñÇÝ³Ïª ÙÏÝ»ñÇ Ùáï Ù-¸ÜÂ-Ç 
99,99 %-Á Å³é³Ý·íáõÙ ¿ ¿· ÍÝáÕÇó ¨ ÙÇ³ÛÝ 0,01 %-Áª ³ñáõÇó: 
´³ñÓñ³Ï³ñ· μáõÛë»ñÇ Ùáï Ù-¸ÜÂ-Ç Å³é³Ý·áõÙÁ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ 
μ³ó³é³å»ë Ù³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÇó (Óí³μççáí): 

Ð»ï³½áïáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³ñ¹ÛáõÝùÝ»ñÁ óáõÛó ïí»óÇÝ, áñ Ù-¸ÜÂ-áõÙ 
·³ÕïÝ³·ñí³Í »Ý éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ¨ ÷áË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù ³Ý-
Ññ³Å»ßï »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ë»÷³Ï³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝ-
Ã»½Ç Ñ³Ù³ñ: Ø-¸ÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í μáÉáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ 
ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó, ¨ ¹ñ³Ýù, 
áñå»ë Ï³ÝáÝ, Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ »Ý ²ºü-Ç ëÇÝÃ»½ÇÝ ¨ ÷áË³¹ñÙ³ÝÁ 
Ù³ëÝ³ÏóáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ: ²ÛÝåÇëÇ Ï³ñ¨áñ³-
·áõÛÝ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñ, ÇÝãåÇëÇù »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ èÜÂ ¨ ¸ÜÂ 
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÁ, ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ éÇμáëáÙÝ»-
ñáõÙ, áñÇó Ñ»ïáª ï»Õ³÷áËíáõÙ ¹»åÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ: 
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ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý»ñÁ ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ã³÷»ñáí ¨ 
·³ÕïÝ³·ñí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ãíáí: ¼³Ý³½³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ 
Ùáï Ï³ñáÕ ¿ ï³ñμ»ñí»É ³Ý·³Ù ¹ñ³Ýó ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá¹Á: 
Ø³ñ¹Ï³ÛÇÝ Ù-¸ÜÂ-Ý ³Ù»Ý³÷áùñÝ ¿ Ñ³ÛïÝÇ Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÇó ¨ 
Ï³½Ùí³Í ¿ 16 569 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó: ²ÛÝ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ ÙÇ-
ïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ é-èÜÂ-Ý»ñÝ áõ 22 ÷áË³¹ñÇã 
èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ: Æ Ñ³Ï³¹ñáõÃÛáõÝ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Çª 
Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ù-¸ÜÂ-Ý ½áõñÏ ¿ ÇÝïñáÝÝ»ñÇó (·»Ý»ñÇ Ý»ñùÇÝ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝù ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ ã»Ý Ïá¹³íáñáõÙ): ´áõÛë»ñÇ        
Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÁ ß³ï ³í»ÉÇ Ù»Í »Ý, ù³Ý ÙÝ³ó³Í μ³½Ù³μçÇç ûñ·³-
ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÁ: ²Ý·³Ù Ù»Ï μáõë³Ï³Ý ÁÝï³ÝÇùÇ Ý»ñÏ³-
Û³óáõóÇãÝ»ñÇ Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ß³ï ï³ñμ»ñ ã³÷»ñ áõÝ»Ý³É: 
úñÇÝ³Ïª ÓÙ»ñáõÏÇ Ù-¸ÜÂ-Ý Ï³½Ùí³Í ¿ 330 Ñ³½³ñ ½áõÛ· ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹Ý»ñÇó (Ñ½Ý), ÇëÏ ë»ËÇ Ù-¸ÜÂ-Ç Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 2500 
Ñ½Ý: ´áõë³Ï³Ý Ù-¸ÜÂ-Á, Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ Ï»Ý¹³Ý³Ï³Ý ¨ ëÝÏ»ñÇ 
Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÇ, å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ÏñÏÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³-
Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ ¨ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ ãÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, 
ÇÝãáí ¨ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ μáõë³Ï³Ý Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÇ Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ: 
ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ã³÷»ñÇ ¨ Ïá¹³-
íáñÙ³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í »Ý ·»Ý»ñÇ ÷áË³-
Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ¨ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÙÇç¨:              
Ø-¸ÜÂ-Ý»ñÇ μáÉáñ èÜÂ-ïñ³ÝëÏñÇåïÝ»ñÁ (³ÛÝ èÜÂ-Ý»ñÁ, 
áñáÝù ³ñï³ïåí»É »Ý ¸ÜÂ-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ) 
ÙÝáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ, ÇëÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý 
ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ: ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ ·ïÝíáÕ 
éÇμáëáÙÝ»ñÇ èÜÂ-Ý ·³ÕïÝ³·ñí³Í ¿ Ù-¸ÜÂ-áõÙ, ÇëÏ éÇμáëáÙ³-
ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ (μ³ó³éáõÃÛ³Ùμ 1-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ) ëÇÝÃ»½-
íáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ, ÇÝãÇó Ñ»ïá ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹-
ñÇáõÙ: ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙáõÙ ÁÝÃ³óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³-
Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÷-èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñíáõÙ »Ý μ³ó³é³å»ë         
Ù-¸ÜÂ-Ý»ñáí: ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ³ÛÇÝ éÇμáëáÙÝ»ñÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
Ï³½ÙÁ, ã³÷»ñÁ ¨ Ï³ÛáõÝáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ï³μÇáïÇÏÝ»ñÇ Ñ³Ý¹»å ÝÙ³Ý 
»Ý μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇÝ μÝáñáß Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ã³-
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÷³ÝÇßÝ»ñÇÝ, ÇÝãÁ ëå³ë»ÉÇ ¿ª »ÉÝ»Éáí ûñ·³Ý»ÉÇ ¿íáÉÛáõóÇáÝ Í³·áõ-
ÙÇó: úñÇÝ³Ïª ùÉáñ³Ùý»ÝÇÏáÉÁ ×ÝßáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Á μ³Ï-
ï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ, ÇëÏ óÇÏÉáÑ»ùëÇ-
ÙÇ¹Áª áã: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ éÇμáëáÙÝ»ñÁ, Ñ³Ï³é³ÏÁ, ½·³ÛáõÝ 
»Ý óÇÏÉáÑ»ùëÇÙÇ¹Ç ¨ Ï³ÛáõÝ »Ý ùÉáñ³Ùý»ÝÇÏáÉÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμ: Â»ñ¨ë 
³Ù»Ý³³ÏÝ³éáõ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¨ Ù-¸ÜÂ-Ç ÙÇç¨ 
³ÛÝ ¿, áñ í»ñçÇÝÇë ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá¹Á ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ åñáÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ, ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ ëÝÏ»ñÇ Ñ³ÙÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá-
¹Çó: ²í»ÉÇÝ, Ù-¸ÜÂ-Ç ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá¹Á ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ³Ý·³Ù 
ï³ñμ»ñ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ï»ë³ÏÝ»ñÇ Ùáï: ²Ûë ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»-
ñÇ μáõÝ å³ï×³éÁ Ã»ñ¨ë å³ñ½³μ³Ýí³Í ã¿: úñÇÝ³Ïª UGA Ñ³çáñ-
¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ μáõÛë»ñÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ §¹³¹³ñ¦ ¿ ³½¹³Ý-
ß³ÝáõÙ, ÇëÏ Ù³ñ¹áõ ¨ ëÝÏ»ñÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ ³ÛÝ Ïá¹³íá-
ñáõÙ ¿ ïñÇåïáý³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ: ÎáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç AGA ¨ AGG 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ³ñ·ÇÝÇÝÁ ëÝÏ»ñÇ ¨ μáõÛ-
ë»ñÇ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ, ÇëÏ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ù-¸ÜÂ-áõÙ Ñ³Ý-
¹»ë »Ý ·³ÉÇë áñå»ë §¹³¹³ñÇ¦ ³½¹³Ýß³Ý, åïÕ³×³Ý× Drosophila-
Ç Ùáï Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ë»ñÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ: 

î³ñμ»ñ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó Ñ»ïá (ÇáÝÇ½³óÝáÕ ×³-
é³·³ÛÃ³Ñ³ñáõÙ, áõÉïñ³Ù³Ýáõß³Ï³·áõÛÝ ×³é³·³ÛÃÝ»ñÇ ¨ ùÇ-
ÙÇ³Ï³Ý ÝÛáõÃ»ñի  Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝ ¨ ³ÛÉÝ) Ù-¸ÜÂ-Ý »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ 
Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ: ê³Ï³ÛÝ Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Çª 
Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ßáß³÷»É áã μáÉáñ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ 
¸ÜÂ-Ý, ¨ áñáß ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÇ Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ùáõï³óÇ³ÛÇ 
ã»ÝÃ³ñÏí»É (å³Ñå³ÝíáõÙ ¿, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, §í³ÛñÇ ïÇåÇ¦           
Ù-¸ÜÂ-Ý): ÜÙ³Ý Çñ³íÇ×³ÏÁ ÏáãíáõÙ ¿ Ñ»ï»ñáåÉ³½ÙÇ³: Úáõñ³-
ù³ÝãÛáõñ ¹áõëïñ μçÇç ÙÇïá½Çó Ñ»ïá ëï³ÝáõÙ ¿ ·ñ»Ã» Ñ³í³ë³ñ 
ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñ: ²Ù»Ý ³Ý·³Ù, »ñμ μçÇçÁ μ³-
Å³ÝíáõÙ ¿, ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ Ùáõï³Ýï ¨ í³ÛñÇ ïÇåÇ Ù-¸ÜÂ-Ý»ñ 
ÏñáÕ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ å³ï³Ñ³Ï³Ý μ³ßËáõÙ ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñÇ 
ÙÇç¨: Â»¨ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ μáÉáñ μçÇçÝ»ñáõÙ Ï³Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñ,           
Ù-¸ÜÂ-Ý»ñÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ ý»ÝáïÇåÇÏáñ»Ý ¹ñë¨áñíáõÙ »Ý áñá-
ß³ÏÇ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ: àñå»ë Ï³ÝáÝ, ¹ñ³Ýù ³ÛÝ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÝ 
»Ý, áñáÝó ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáõÙ »Ý ûùëÇ¹³óÝáÕ 
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ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí ëÇÝÃ»½íáÕ ²ºü-Ç Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñ (ÙÏ³Ý³ÛÇÝ, ÝÛ³ñ¹³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñ): 

ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ NADH-CûQ 
é»¹áõÏï³½Ç 4-ñ¹ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ Ùáõï³óÇ³ÛÇ 
å³ï×³éáí Ë³ËïíáõÙ ¿ ï»ëáÕ³Ï³Ý Ï»ÝïñáÝÇ Ý»ÛñáÝÝ»ñÇ ¿Ý»ñ-
·»ïÇÏ ÷áË³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ, ¨ ï»ëáÕ³Ï³Ý ÝÛ³ñ¹Á Ñ»ï³× ¿ ³åñáõÙ: 
î»ëáÕ³Ï³Ý ÝÛ³ñ¹Ç Ñ»ï³×Ç å³ï×³éáí ½³ñ·³ÝáõÙ ¿ ÏáõñáõÃÛáõÝ, 
áñÁ Ñ³ÛïÝÇ ¿ áñå»ë È»μ»ñÇ Å³é³Ý·³Ï³Ý ï»ëáÕ³Ï³Ý Ý»Ûñáå³-
ïÇ³: 

Ø-¸ÜÂ-áõÙ ï»Õ ·ñ³í³Í Ëáßáñ ¹»É»óÇ³Ý»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Í³-
·áõÙ »Ý ï»ëáÕ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ ½³Ý³½³Ý ³ÝÝáñÙ³ÉáõÃÛáõÝÝ»ñ ¨ 
ÎÇéÝ-ê³Ûñ»Ç ³Ëï³ÝÇßÁ, áñÁ μÝáñáßíáõÙ ¿ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ÝÛ³ñ-
¹³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç ¹»·»Ý»ñ³ïÇí ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñáí ¨ ³ÝÏ³ÝáÝ 
ëñï³ÛÇÝ éÇÃÙáí: Øáõï³óÇ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ßáß³÷»É Ý³¨ ÙÇïá-
ùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ÷áË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ Ù-¸ÜÂ-Ç Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÁ: ºÃ» íÝ³ëíáõÙ ¿ Ù-¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÁ, áñÁ Ïá¹³íá-
ñáõÙ ¿ ÉÇ½ÇÝÁ ï»Õ³÷áËáÕ ÷-èÜÂ-Ç TΨCG ßñç³ÝÁ, ÙÇïáùáÝ¹-
ñÇáõÙÝ»ñáõÙ Ë³ËïíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Á: ¸ñ³ Ñ»ï¨³Ý-
ùáí ½³ñ·³ÝáõÙ ¿ ÙÏ³Ý³Ã»É»ñÇ §Ù³ßí³ÍáõÃÛ³Ý¦ ³Ëï³ÝÇßÁ, áñÁ 
¹ñë¨áñíáõÙ ¿ ÑÇí³Ý¹Ç ³ÝÏ³ÝáÝ ¨ ÏïñáõÏ ß³ñÅáõÙÝ»ñáí: 
 
 

1.3. ´çç³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ïÇå»ñÁ 
 

¸ÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý í»ñÍ³ÝÙ³Ý í»ñç-
Ý³ÝÛáõÃÁ ÙÇßï ã¿, áñ ëåÇï³Ïáõó ¿, ³ÛÝ Ï³ñáÕ ¿ ÉÇÝ»É èÜÂ-Ç ÙáÉ»-
ÏáõÉ: ´çç³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ï»Õ»Ï³ïí³Ï³Ý 
Ï³Ù ÙÇçÝáñ¹ èÜÂ-Ý»ñÁ, éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ, ÷áË³¹ñÇã 
èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ ï³ñ³μÝáõÛÃ èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù ³ÏïÇíáñ»Ý Ù³ëÝ³Ï-
óáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ 
(ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ, ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³): 

èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÁ ß³ï ÝÙ³Ý ¿ 
¸ÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÇÝ: ÆÝãå»ë ¸ÜÂ-Ý»ñÁ, 
èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ë åáÉÇÙ»ñÝ»ñ »Ý, áñáÝù Ï³½Ùí³Í »Ý ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
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ÙÇ³íáñÝ»ñÇó: èÜÂ-Ý»ñÇ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ß³ù³-
ñ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇç¨ ·áñÍáÕ ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åáí: ¸ÜÂ-
Ç ¨ èÜÂ-Ç Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÇ ÙÇç¨ ·áÛáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý ëÏ½μáõÝù³ÛÇÝ 
ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñ. 

1. èÜÂ-Ç Ï³éáõóí³ÍùáõÙ ß³ù³ñÇ ÙÝ³óáñ¹Á éÇμá½Ý ¿, ÇëÏ 
³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù ÃÇÙÇÝÇ ÷áË³ñ»Ý Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë áõñ³-
óÇÉÁ (ÝÏ³ñ 7): 

2. èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ ¸ÜÂ-Ç »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ ¨ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõó-
í³ÍùÝ»ñÝ ¿³å»ë ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý: 

3. èÇμá½Ç 2° ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ³óË³ÍÝÇ Ñ»ï Ï³åí³Í ÑÇ¹ñûù-
ëÇÉ ËáõÙμÁ ùÇÙÇ³å»ë ³ÏïÇí ¿, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí áñáß èÜÂ-
Ý»ñ Ï³ñáÕ »Ý Ï³ï³ñ»É Ï³ï³ÉÇïÇÏ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñ: ´³óÇ 
¹ñ³ÝÇóª ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμÇ ³éÏ³ÛáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí èÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ, Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ ¸ÜÂ-Ç, ÑÇÙÝ³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñáõÙ 
Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ ÑÇ¹ñáÉÇ½íáõÙ ¿ª ù³Ûù³Ûí»Éáí ÙÇÝã¨ ÙáÝáÝáõÏ-
É»áïÇ¹Ý»ñ:  

 

 
ÜÏ³ñ 7. èÜÂ-Ç μ³Õ³¹ñáõÃÛ³Ý Ù»ç ÙïÝáÕ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù áõñ³óÇÉÇ ¨ 

ß³ù³ñÇª éÇμá½Ç ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÁ: 

 
èÜÂ-Ç åáÉÇÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³óÝ»É 

èÜÂ-¸ÜÂ »ñÏßÕÃ³ ÑÇμñÇ¹³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, áñáÝóáõÙ ÙÇ ßÕÃ³Ý 
å³ïÏ³ÝáõÙ ¿ èÜÂ-ÇÝ, ÇëÏ ÙÛáõëÁª ¸ÜÂ-ÇÝ: ´çç³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ 
ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ ÙÇ³ßÕÃ³ »Ý, ë³Ï³ÛÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ×ÏáõÝáõÃÛáõÝÁ ÃáõÛÉ ¿ 
ï³ÉÇë ³é³ç³óÝ»É μ³½Ù³½³Ý ï³ñ³Í³Ï³Ý Ó¨»ñ, ¨ èÜÂ-Ý»ñÇ 
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ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ μççáõÙ Ñ³Ý¹»ë »Ý ·³ÉÇë ï³ñμ»ñ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñáí: 
èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛ³Ý 
ßÝáñÑÇí ¹ñ³Ýù Ï³ï³ñáõÙ »Ý ï³ñ³μÝáõÛÃ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ýáõÝÏ-
óÇ³Ý»ñ: 

èÜÂ-Ç ³Ù»Ý³å³ñ½ »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÁ §Í³ÙÏ³ÉÝ¦ ¿ 
(ÝÏ³ñ 8): Ì³ÙÏ³ÉÁ ³é³ç³ÝáõÙ ¿, »ñμ 5-10 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ »ñÏ³ñáõÃ-
Û³Ùμ èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ ½áõ·³-
íáñíáõÙ »Ý ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñáõÃÛ³Ý ëÏ½μáõÝùáí: ºñμ ½áõ·³íáñíáÕ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ÙÇç¨ ÁÝÏ³Í Ñ»é³íáñáõÃÛáõÝÁ 10 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Çó 
³í»É ¿, ³é³ç³ÝáõÙ ¿ ûÕ³Ï-óáÕáõÝ ³Ýí³ÝíáÕ »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³-
éáõóí³Íù: Ì³ÙÏ³ÉÝ»ñÁ ¨ ûÕ³Ï-óáÕáõÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý 
³é³ç³óÝ»É ³í»ÉÇ μ³ñ¹ Ñ³Ù³¹ñí³Í Ï³éáõÛóÝ»ñ, áñáÝù ³ñ¹»Ý 
¹³ëíáõÙ »Ý èÜÂ-Ç »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇÝ: 

öáË³¹ñÇã ¨ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÝ áõÝ»Ý ³ñï³Ñ³Ûïí³Í 
»ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù, ÇëÏ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ùáï »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³-
éáõóí³Íùáí ûÅïí³Í »Ý ÙÇ³ÛÝ 5° ¨ 3° Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ:  

êåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÝÙ³Ý èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ 
·Í³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÝ áõÝ»Ý α-ßÕÃ³Ý»ñÇ ¨ β-Í³Éù»ñÇ Ó¨: ¸ñ³Ýù 

ÙÇÙÛ³ÝóÇó ï³ñ³Ýç³ïíáõÙ »Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñáí, áñáÝó Ï³éáõóí³Í-
ùÁ ³ÝÏ³ÝáÝ ¿ ¨ ³í»ÉÇ ×ÏáõÝ: èÜÂ-Ý»ñÇ ÙÇ ËáõÙμª éÇμá½ÇÙÝ»ñÁ, 
¹ñë¨áñáõÙ »Ý Ï³ï³ÉÇïÇÏ Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñ: èÇμá½ÇÙÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñáõÙ èÜÂ-Ý Ï³åí³Í ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï, áñáÝù Ï³ÛáõÝ³ó-
ÝáõÙ »Ý ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ëåÇï³Ïáõó-èÜÂ Ï³éáõÛóÁ, μ³Ûó ã»Ý Ù³ëÝ³Ï-
óáõÙ Ï³ï³ÉÇïÇÏ ýáõÝÏóÇ³ÛÇÝ: èÇμá½ÇÙÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáõÙ Ï³-
ï³ÉÇïÇÏ ýáõÝÏóÇ³Ý Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ 
ÏáÕÙÇó: 
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ÜÏ³ñ 8. èÜÂ-Ç åáÉÇÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ åáÉÇÙ»ñ³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ 
»ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ó¨»ñÁ:  

²) Í³ÙÏ³É, ´) ûÕ³Ï-óáÕáõÝ: 

 
àñáß éÇμá½ÇÙÝ»ñ ·áñÍáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ §ëåÉ³ÛëÇÝ·¦ 

ÏáãíáÕ ·áñÍ³éáõÛÃáõÙ, áñï»Õ Ý³Ë ÏïñáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-
Ç ÙÇç³ÝÏÛ³É Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ, ³å³ ÙÇ³óÝáõÙ »Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 
Ïïñí³Í »½ñ»ñÁª í»ñ³Ï³Ý·Ý»Éáí ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ÙμáÕç³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ: 

´çç³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý »ñÏáõ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ËÙμ»ñÇª 
ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ¨ ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ: ì»ñÁ ÝÏ³ñ³-
·ñí³Í èÜÂ-Ý»ñÇó ÙÇ³ÛÝ Ç-èÜÂ-Ý ¿ ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáõÙ, ÇëÏ 
÷-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ é-èÜÂ-Ý»ñÁ Ã»¨ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ 
ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ, μ³Ûó ¹³ëíáõÙ »Ý ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ Ï³Ù 
å³ñ½³å»ë ãÏá¹³íáñáÕ èÜÂ-Ý»ñÇ ËÙμÇÝ: 

Æ-èÜÂ-Ý»ñÇÝ (ï»Õ»Ï³ïí³Ï³Ý èÜÂ) Ñ³ïáõÏ »Ý 5° ¨ 3° 
Í³Ûñ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: 5° Í³ÛñÇ Ó¨³÷áËáõ-
ÃÛáõÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ Ï»å³íáñáõÙ, ÇëÏ 3° Í³ÛñÇ Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÁª åá-
ÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙ: ²Ûë Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ Ï»Ý-
¹³ÝÇÝ»ñÇ ¨ μáõÛë»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñáõÙ ¨ Ïáãí³Í »Ý ³å³Ñáí»É ÙáÉ»-
ÏáõÉÇ Ï³ÛáõÝáõÃÛáõÝÁª å³ßïå³Ý»Éáí ¹ñ³ Í³Ûñ»ñÁ ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½-
Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÇã Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÇó: 

ö-èÜÂ-Ý»ñ (÷áË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñ): öáË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñÁ 
Ñ³ïáõÏ ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Å³Ù³Ý³Ïª Ã³ñ·-
Ù³Ý»Éáí Ç-èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ·³ÕïÝ³·ÇñÁ (ÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõ-
Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ É»½íÇó) Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ 
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Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ (ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ É»½íÇ): 
Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ¿ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ËáõÙμ, áñáÝù ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ ¨ ÷áË³¹ñáõÙ ³ÛÝ ¹»åÇ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ³×áÕ Í³ÛñÁ: Æ-èÜÂ-Ç ·³ÕïÝ³·ñÇÝ 
(»ñ»ù ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ-Ïá¹áÝ) Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ 
ÙÇ³ó³Í ÷-èÜÂ-Ý ÁÝïñíáõÙ ¿ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ ÷-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ 
·ïÝíáÕ Ñ³Ï³Ïá¹áÝÇ: ²ÛÝ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÇÝ 
ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ »ñ»ù ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ, áñáÝù ½áõ·³íáñíáõÙ »Ý           
Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý 30-40 ï³ñμ»ñ               
÷-èÜÂ-Ý»ñ, ÙÇÝã¹»é Ï»Ý¹³Ý³Ï³Ý ¨ μáõë³Ï³Ý μçÇçÝ»ñáõÙ ¹ñ³Ýó 
ÃÇíÁ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 50-100: ²ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³ÙÇÝ³-
ÃÃíÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ ÷-èÜÂ-Ý»ñ: ö-èÜÂ-
Ý»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý Ùáï 70-80 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó: ÈáõÍáõÛÃáõÙ μáÉáñ ÷-
èÜÂ-Ý»ñÝ ÁÝ¹áõÝáõÙ »Ý ³ÛÝåÇëÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³, áñÇ »ñÏã³÷ 
å³ïÏ»ñÁ ÝÙ³Ý ¿ »ñ»ùÝáõÏÇ ï»ñ¨Ç (ÝÏ³ñ 9): Æñ³Ï³ÝáõÙ 
ûÕ³ÏÝ»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý ï³ñμ»ñ Ñ³ñÃáõÃÛáõÝÝ»ñáõÙ (ÝÏ³ñ 9, ´), ¨ 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ »é³ã³÷ å³ïÏ»ñÁ ÏáÕùÇó ÑÇß»óÝáõÙ ¿ É³ïÇÝ»ñ»Ý L 
ï³éÁ: ´áÉáñ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ 3° Í³ÛñÝ ³í³ñïíáõÙ »Ý CCA »éÛ³Ïáí, 
áñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ³í»É³óíáõÙ ¿ ³Ïó»åïáñ³ÛÇÝ óáÕáõÝÇ 3° 
Í³ÛñÇÝ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ ³í³ñïíáõÙ ¿ ÷-èÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Á ¨ 
åñáó»ëÇÝ·Á (Ñ³ëáõÝ³óáõÙÁ): àñáß ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñÇ 
Ùá¹ÇýÇÏ³óáõÙÁ (ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÁ) ÝáõÛÝå»ë ï»ÕÇ ¿ 
áõÝ»ÝáõÙ ÷-èÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Çó Ñ»ïá: ö-èÜÂ-Ý»ñÇ ûÕ³Ï³Ó¨ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý ÙÇçÇÝáõÙ 7-8 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó: ºÃ» 
Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ïá¹áÝ ·³ÕïÝ³·ñ»ñ ÙÇ³ÛÝ Ù»Ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõ ¨ Ïá¹áÝ-
Ñ³Ï³Ïá¹áÝ (»éÛ³Ï-Ñ³Ï³»éÛ³Ï) ½áõ·³íáñáõÙÁ ÙÇßï ÁÝÃ³Ý³ñ 
ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñáõÃÛ³Ý ëÏ½μáõÝùáí, μçÇçÝ»ñÁ Ïå³ñáõÝ³Ï»ÇÝ ×Çßï 
21 ï³ñμ»ñ ÷-èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ Ñ³Ù³å³ï³ë-
Ë³ÝáõÙ  ¿ ïíÛ³É ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ·³ÕïÝ³·ñáÕ »éÛ³ÏÇÝ: ê³Ï³ÛÝ, 
μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý ³í»ÉÇ ß³ï ÷-èÜÂ-Ý»ñ, ù³ÝÇ áñ Ù»Ï ³ÙÇ-
Ý³ÃÃáõÝ Ï³ñáÕ ¿ ·³ÕïÝ³·ñí»É Ù»ÏÇó ³í»ÉÇ Ïá¹áÝÝ»ñáí, áñáÝù 
ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý 3-ñ¹ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, §ÃñÃé³óáÕ¦ 
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(÷á÷áËíáÕ) ÝáõÏÉ»áïÇ¹áí: ö-èÜÂ-Ý»ñÇ ÃÇíÁ ¿É ³í»ÉÇ ¿ Ù»Í³ÝáõÙ 
»ñÏáõ Éñ³óáõóÇã Ñ³Ý·³Ù³ÝùÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí: 

1. Æ-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÇ ÷á÷áË³Ï³Ý (ÃñÃé³óáÕ) ¹ÇñùáõÙ 
·ïÝíáÕ »ññáñ¹ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Á Ï³ñáÕ ¿ ½áõ·³íáñí»É ãáñë áã 
ëáíáñ³Ï³Ý Ó¨»ñáí: Þ³ï Ï³ñ¨áñ »Ý ·áõ³ÝÇÝ-áõñ³óÇÉ 
³ñï³ëáíáñ ½áõÛ·»ñÁ: 

2. ö-èÜÂ-Ç Ñ³Ï³Ïá¹áÝáõÙ §ÃñÃé³óáÕ¦ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ 
³é³çÇÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Á: ºÃ» ³ÛÝ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ ·áõ³ÝÇÝáí, 
³å³ Ï³ñáÕ ¿ ½áõ·³íáñí»É Ç-èÜÂ-Ç »ñÏáõ ï³ñμ»ñ 
Ïá¹áÝÝ»ñÇ Ñ»ï, áñáÝó ÃñÃé³óáÕ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ Ï³Ù 
óÇïá½ÇÝÁ Ï³Ù áõñ³óÇÉÁ: 

ü»ÝÇÉ ³É³ÝÇÝÁ ·³ÕïÝ³·ñáÕ Ïá¹áÝÝ»ñ àôàôò-Ý ¨ àôàôàô-Ý 
×³Ý³ãíáõÙ »Ý ¶²² Ñ³Ï³Ïá¹áÝ áõÝ»óáÕ ÷-èÜÂ-Ý»ñáí: ²¹»ÝÇÝÁ 
Ñ³½í³¹»å ¿ ·ïÝíáõÙ Ñ³Ï³Ïá¹áÝÇ ÷á÷áË³Ï³Ý (ÃñÃé³óáÕ) 
¹ÇñùáõÙ, ë³Ï³ÛÝ μáõë³Ï³Ý ¨ Ï»Ý¹³Ý³Ï³Ý ß³ï ÷-èÜÂ-Ý»ñÝ ³Û¹ 
¹ÇñùáõÙ Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»Ý³É ÇÝá½ÇÝ, áñÁ ¹»½³ÙÇÝ³óí³Í ³¹»ÝÇÝ ¿: 
ÆÝá½ÇÝÁ Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ ³ñï³ëáíáñ ½áõÛ·»ñ ¿ Ï³½ÙáõÙ ³¹»ÝÇÝÇ, 
óÇïá½ÇÝÇ ¨ áõñ³óÇÉÇ Ñ»ï, ¨ Ñ³Ï³Ïá¹áÝÇ ³é³çÇÝ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ 
ÇÝá½ÇÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ×³Ý³ã»É Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ³ÛÝ 
Ïá¹áÝÝ»ñÁ, áñáÝù »ññáñ¹ ¹ÇñùáõÙ áõÝ»Ý ³¹»ÝÇÝ, óÇïá½ÇÝ Ï³Ù 
áõñ³óÇÉ: ¸ñ³ Ñ»ï¨³Ýùáí ÇÝá½ÇÝ-å³ñáõÝ³ÏáÕ ÷-èÜÂ-Ý»ñÁ 
³ÏïÇíáñ»Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ³ÛÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇÝ, 
áñáÝù áõÝ»Ý ÑáÙ³ÝÇß Ïá¹áÝÝ»ñ: úñÇÝ³Ïª É»ÛóÇÝÁ Ïá¹³íáñíáõÙ ¿ 
í»ó ï³ñμ»ñ Ïá¹áÝÝ»ñáí: ¸ñ³ÝóÇó ãáñëÁª òàô², òàôò, òàôàô, 
àôàô², ×³Ý³ãíáõÙ »Ý ÝáõÛÝ ÷-èÜÂ-áí, áñÁ áõÝÇ 3°-¶²Æ-5° 
Ñ³Ï³Ïá¹áÝÁ: 
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ÜÏ³ñ 9. ²) ÷-èÜÂ »ñÏã³÷ ¨ ´) »é³ã³÷ å³ïÏ»ñÝ»ñÁ: òáÕáõÝÁ 
Ï³½Ùí³Í է  ãáñë³Ï³Ý ½áõ·³íáñí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó, ûÕ³ÏÝ»ñÁ »ñ»ùÝ 

»Ý: ´áÉáñ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ 3° Í³ÛñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ CCA »éÛ³Ïáí: àñáß 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ ùÇÙÇ³å»ë Ó¨³÷áËí³Í »Ý (Ùá¹ÇýÇÏ³óí³Í »Ý): 
¸ÇÑÇ¹ñááõñÇ¹ÇÝÁ ÙÇßï ·ïÝíáõÙ ¿ D ûÕ³ÏáõÙ, éÇμáÃÇÙÇ¹ÇÝÁ ¨ 

åë¨¹ááõñÇ¹ÇÝÁª TΨCG ûÕ³ÏáõÙ: 

 
Îá¹áÝ-Ñ³Ï³Ïá¹áÝ ½áõ·³íáñáõÙÁ ¨ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ³ÙÇ-

Ý³ÃÃíÇ ÁÝïñáõÃÛáõÝÝ Çñ³Ï³ÝáõÙ ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ñÇ í»ñ-
Í³ÝÙ³Ý ³é³çÇÝ ù³ÛÉÁ ã»Ý: ¶»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ñÇ í»ñÍ³Ý-
Ù³Ý ³é³çÇÝ ù³ÛÉÁ Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ÙÇ³óáõÙÝ ¿ Ñ³Ù³-
å³ï³ëË³Ý ÷-èÜÂ-ÇÝ, áñÁ ËÃ³ÝíáõÙ ¿ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ 
ëÇÝÃ»Ã³½ ý»ñÙ»Ýïáí: ¶áÛáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý ùë³Ý ï³ñμ»ñ ³ÙÇ-
Ý³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»Ã³½Ý»ñ, áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ ×³Ý³ãáõÙ 
¿ Ù»Ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõ ¨ ³Û¹ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ μáÉáñ 
÷-èÜÂ-Ý»ñÁ: ü»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ ÙÇ³óÝáõÙ »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ÷-èÜö-Ç 
3° Í³ÛñÇ ³¹»Ýá½ÇÝÇ 2-ñ¹ Ï³Ù 3-ñ¹ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ÑÇ¹ñûùëÇÉ 
ËÙμÇÝª Í³Ëë»Éáí ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý: ²ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ³ÝóÝáõÙ ¿ ³ÏïÇ-
í³ó³Í íÇ×³ÏÇ, ù³ÝÇ áñ  ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ÷-èÜÂ-ÇÝ Ù³Ïñá¿ñ·ÇÏ 
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Ï³åáí (ÝÏ³ñ 10): ²ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ç Ù³Ïñá¿ñ·ÇÏ Ï³åÇ 
³í»ÉóáõÏ³ÛÇÝ ¿Ý»ñ·Ç³Ý û·ï³·áñÍíáõÙ ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ ³-
é³ç³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: 

 

 
ÜÏ³ñ 10. ²ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-Ç ³é³ç³óáõÙÁ ³ÙÇÝ³³óÇÉ  

÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½ ý»ñÙ»ÝïÇ ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝáõÙ: 

 
èÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ (é-èÜÂ) ¨ éÇμáëáÙÝ»ñ: ä³ñ½ ùÇÙÇ³Ï³Ý 

ûñÇÝ³ã³÷áõÃÛáõÝÝ»ñÁ ã»Ý Ï³ñáÕ ³å³Ñáí»É ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝ-
Ã»½Ç μ³ñÓñ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÁ μçÇçÝ»ñáõÙ: ò³ÝÏ³ó³Í ùÇÙÇ³-
Ï³Ý é»³ÏóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ ÷áË³½¹áÕ ÝÛáõÃ»ñÇ 
ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³ÛÇó, ù³ÝÇ áñ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷áË³½¹»-
óáõÃÛáõÝÁ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹ñ³Ýó ³ÝÙÇç³Ï³Ý μ³ËáõÙÝ»ñÇ å³ñ³·³-
ÛáõÙ: ²ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ 
å³Ñ³ÝçíáÕ ³½³ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ, ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ù³Ý³ÏÇ ³í»É³óáõÙÁ μççáõÙ áã ÙÇ³ÛÝ ¿Ý»ñ·»ïÇÏáñ»Ý ³ñ¹Ûáõ-
Ý³í»ï ã¿, ³ÛÉ¨ ³ÝÑ³Ù³ï»Õ»ÉÇ ¿ μçÇçÝ»ñÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý 
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Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáÕ å³ÛÙ³ÝÝ»ñÇÝ: ¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ Ñ»ï¨³Ýùáí μçÇç-
Ý»ñáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ Ï³Ù åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç 
μ³ñÓñ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÝ ³å³Ñáí»Éáõ Ñ³Ù³ñ ³é³ç³ó»É »Ý 
Ñ³ïáõÏ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñ: ²Û¹ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý éÇμáëáÙÝ»ñ ¨ 
Ù»Ïï»ÕáõÙ »Ý åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ å³Ñ³Ýç-
íáÕ μáÉáñ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁª ëï»ÕÍ»Éáí í»ñçÇÝÝ»ñÇë ï»Õ³ÛÇÝ Ù»Í ÏáÝ-
ó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñ: èÇμáëáÙÝ»ñáõÙ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»-
½Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ ÏáãíáõÙ ¿ §ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³¦: îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ ÙÇçáóáí 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ÙÇÙÛ³Ýóª ³é³ç³óÝ»Éáí åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³: 

Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ éÇμáëáÙ μ³ñ¹ ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ ¿, áñÁ 
μ³ÕÏ³ó³Í ¿ é-èÜÂ-Ý»ñÇó ¨ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇó: Â»ñ¨ë ³Ûë 
μçç³ÛÇÝ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÁ Ï³ñ»ÉÇ ¿ Ñ³Ù»Ù³ï»É ·áñÍÇù³ßÇÝ³Ï³Ý 
Ñ³ëïáóÇ Ñ»ï, áñÇ û·ÝáõÃÛ³Ùμ ï³ñμ»ñ Ù³ë»ñÇó Ñ³í³ùíáõÙ »Ý 
½³Ý³½³Ý ·áñÍÇùÝ»ñ (³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ï³ñμ»ñ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ): Ø»Ï í³ÛñÏÛ³ÝáõÙ éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ ÙÇÙÛ³Ýó »Ý 
Ï³åíáõÙ 3-5 ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ: ¸Åí³ñ ã¿ Ñ³ßí³ñÏ»É, áñ ÷áùñ ã³÷»-
ñÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ (μ³ÕÏ³ó³Í Ùáï 200 ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó) ëÇÝ-
Ã»½íáõÙ »Ý 40-60 í³ÛñÏÛ³ÝáõÙ: Ü»ñÏ³ÛáõÙë Ñ³ÛïÝÇ ³Ù»Ý³Ù»Í 
ëåÇï³ÏáõóÁ, áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ ÙÏ³Ý³Ã»É»ñáõÙ, μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 30 000 
³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó ¨ ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ 2-3 Å³ÙáõÙ: 

äñáÏ³ñÇáï ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý »ñ»ù, 
ÇëÏ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇÝÁª ãáñë ï³ñμ»ñ é-èÜÂ-Ý»ñÇó: è-èÜÂ-Ý»ñÇÝ 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ßáõñç 83 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñª Ï³½Ù³íáñ»Éáí éÇμáëáÙÝ»ñÇ 
Ù»Í ¨ ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ (ÝÏ³ñ 12): èÇμáëáÙÝ»ñÇ »ÝÃ³Ù³ë-
ÝÇÏÝ»ñÇ ¨ ¹ñ³Ýó Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ èÜÂ-Ý»ñÇ Ù»ÍáõÃÛáõÝÝ»ñÁ 
μÝáõÃ³·ñíáõÙ »Ý êí»¹μ»ñ·Ç ÙÇ³íáñÝ»ñáí (S): 
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ÜÏ³ñ 11. äñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ 
·Í³å³ïÏ»ñÁ: 

 
êí»¹μ»ñ·Ç Ýëïí³Íù³·áÛ³óÙ³Ý (ë»¹ÇÙ»Ýï³óÙ³Ý) ÙÇ³íáñÁ 

ó»ÝïñÇýáõ·Ù³Ý Å³Ù³Ý³Ï ÝÛáõÃÇ ·Í³ÛÇÝ ß³ñÅÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛ³Ý ¨ 
³ñ³·³óÙ³Ý Ñ³ñ³μ»ñáõÃÛáõÝÝ ¿ª v/rω2: ò»ÝïñÇýáõ·Ù³Ý ³ñ³·³-

óáõÙÁ Ñ³í³ë³ñ ¿ rω2-Ç, r-Á åïáõÛïÇ ß³é³íÇÕÝ ¿, ω-Ýª ³ÝÏÛáõ-
Ý³ÛÇÝ ³ñ³·³óáõÙÁª é³¹Ç³Ý/ñáå: êí»¹μ»ñ·Ç ÙÇ³íáñÁª 1S-Á, óáõÛó 
¿ ï³ÉÇë, áñ ó»ÝïñÇýáõ·Ù³Ý 1g ³ñ³·³óÙ³Ý å³ñ³·³ÛáõÙ (g=1) 
Ù³ëÝÇÏÁ 1 í³ÛñÏÛ³ÝáõÙ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ 10-13 Ù»ïñ Ñ»é³íáñáõ-
ÃÛ³Ý íñ³: úñÇÝ³Ï, »Ã» ³ñ³·³óáõÙÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 100 000 g, ³å³ 
50S Ù³ëÝÇÏÁ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ í³ÛñÏÛ³ÝáõÙ Ïï»Õ³÷áËíÇ 10-13Ù x 50 
x 105 g = 50 x 10-8 Ù: 10 ëÙ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ ó»ÝïñÇýáõ·Ù³Ý 
³ÝáÃÇ Ñ³ï³ÏÇÝ Ýëïí³Íù Ó¨³íáñ»Éáõ Ñ³Ù³ñ 50S Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ 
å»ïù ¿ ³ÝóÝ»Ý 10 ëÙ = 10-2 Ù Ñ»é³íáñáõÃÛáõÝ: ²Û¹ Ñ»é³íáñáõÃÛáõÝÁ 
50S Ù³ëÝÇÏÁ Ï³ÝóÝÇ 10-2 Ù/50 x 10-8Ù/íñÏ=19 800 íñÏ=5,5 Å³Ù: 
²ÛëåÇëáíª êí»¹μ»ñ·Ç ÙÇ³íáñÁ ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ ¿ ï³ÉÇë 
Ñ³ßí³ñÏ»Éáõ Ë³éÝáõñ¹Çó Ù³ëÝÇÏÇ ³Ýç³ïÙ³Ý ÷áñÓ³ñ³ñ³Ï³Ý 
ã³÷³ÝÇßÝ»ñÁ: 
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öáùñ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ 
18S é-èÜÂ, áñÁ ³Ýí³ÝíáõÙ ¿ ÷áùñ é-èÜÂ: Ø»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÁ 
å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ »ñ»ù é-èÜÂ-Ý»ñª 28S,5S é-èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉ, ÇëÏ 
áÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáïª ¨ë Ù»Ïª 5,8 S é-èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉ: ´³Ïï»ñÇ³-
Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÁ ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ é-
èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ã³÷»ñáí, ³ÛÉ¨ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ Ï³½ÙÇ 
Ù»ç ÙïÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ý³Ïáí: ²Û¹ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 
ßÝáñÑÇí μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÁ 70S ã³÷ëÇ »Ý, ÇëÏ ¿áõÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇÝÁª 80S: ê³Ï³ÛÝ ß³ï ³í»ÉÇ ¿³Ï³Ý ¿ μáÉáñ Ï»Ýë³μ³Ý³-
Ï³Ý ï»ë³ÏÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÁÝ¹Ñ³ÝñáõÃÛáõÝÁ: 
²ÝÏ³Ë ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ï³ñμ»ñáõÃÛáõ-
ÝÇóª μáÉáñ ïÇåÇ é-èÜÂÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ ½áõ·³íáñíáõÙ »Ýª 
³é³ç³óÝ»Éáí ÝáõÛÝ³ïÇå ûÕ³Ï-óáÕáõÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ, áñáÝù ¨ 
Ó¨³íáñáõÙ »Ý ï³ñμ»ñ ï»ë³ÏÇ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ »ññáñ-
¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÁ: èÇμáëáÙÝ»ñÇ ½³Ý·í³ÍÇ 60 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý 
é-èÜÂ-Ý»ñÁ, áñáÝù ³ñï³ùÇÝÇó å³ïí³Í »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí: 
¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ï³Ý ÙÇÉÇáÝ³íáñ éÇμá-
ëáÙÝ»ñ: èÇμáëáÙÝ»ñÇ Ù»Í ¨ ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ Ï³½Ù³íáñíáõÙ 
»Ý ÏáñÇ½³ÏáõÙ, áõñ é-èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Çó ¨ Ñ³ëáõÝ³óáõÙÇó Ñ»ïá 
¹ñ³Ýó ÙÇ³ÝáõÙ »Ý éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: èÇμáëáÙ³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ¨ ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý 
Ý³Ë ÏáñÇ½, ³å³ª ¹»åÇ ÏáñÇ½³Ï: ÎáñÇ½³ÏáõÙ Ó¨³íáñí³Í éÇμá-
ëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ μçç³ÏáñÇ½Ç Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóùáõÕÇÝ»-
ñáí ¹áõñë »Ý ·³ÉÇë óÇïáåÉ³½Ù, áõñ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝ-
Ã»½Ç Ï³Ù ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ: îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ éÇμáëáÙÝ»ñÁ ë³ÑáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí, ¨ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ó¨áí å³ï×»Ý³·ñí³Í Å³-
é³Ý·³Ï³Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ §Ã³ñ·Ù³ÝíáõÙ¦ ¿ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ: ´ççÇçÝ»ñÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÑÇÙ-
ùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ·ïÝíáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ 
Ñ»ñÃ³Ï³ÝáõÃÛ³Ý ËÇëï Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÁ ³ÛÝ ï»Õ»-
Ï³ïíáõÃÛ³ÝÁ, áñÁ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ¿ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí: 
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èÇμáëáÙÝ»ñÁª áñå»ë ³ÙμáÕç³Ï³Ý ûñ·³Ý»ÉÝ»ñ, Ó¨³íáñíáõÙ 
»Ý ÙÇ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Å³Ù³Ý³Ï, »ñμ Ù»Í ¨ ÷áùñ 
éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ÙÇ³íáñíáõÙ »Ýª ËÙμí»Éáí Ç-èÜÂ-Ç 
5° Í³ÛñÇ ßáõñçÁ: Ð³Ù³ÉÇñÇ Ï³½Ù³íáñáõÙÇó Ñ»ïá Ç-èÜÂ-Ý Ï³ñÍ»ë 
Ý»ñù³ßíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ Ù»ç, ¨ ëÏëíáõÙ ¿ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇÝ 
ëÇÝÃ»½Á, áñÝ ³í³ñïíáõÙ ¿ ³ÛÝ å³ÑÇÝ, »ñμ éÇμáëáÙÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 
¹³¹³ñÇ Ïá¹áÝÇÝ: äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç ¹³¹³ñÇó 
Ñ»ïá Ýáñ³ëï»ÕÍ åáÉÇå»åïÇ¹Ý ³½³ï ¿ ³ñÓ³ÏíáõÙ éÇμáëáÙÇó: 
èÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ Ñ»é³ÝáõÙ »Ý ÙÇÙÛ³ÝóÇó ¨ Ï³ñáÕ 
»Ý ËÙμí»É Ç-èÜÂ-Ç Ýáñ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßáõñçÁ: 

êåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ Ñ»ï»ñá·»Ý èÜÂ-Ý»ñ: ì»ñçÇÝ »ñÏáõ 
ï³ëÝ³ÙÛ³ÏáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»óÇÝ ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ Ñ³ñÛáõ-
ñ³íáñ Ï³ñ× ¨ »ñÏ³ñ èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù, Ù³ëÝ³Ïó»Éáí ÑÇÙÝ³ñ³ñ 
μçç³ÛÇÝ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÇÝ ¨ ¹ñ³Ýó Ï³ñ·³íáñÙ³ÝÁ, áõÝ»Ý Ï»Ýë³μ³-
Ý³Ï³Ý ÑëÏ³Û³Ï³Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ (³ÕÛáõë³Ï 1): 1998 Ãí³Ï³ÝÇÝ 
³é³çÇÝ ³Ý·³Ù Ñ³çáÕí»ó óáõÛó ï³É, áñ áñáß ÷áùñ ã³÷»ñÇ èÜÂ-
Ý»ñ Ï³ñáÕ »Ý Ù³ëÝ³Ïó»É ·»Ý»ñÇ Éé»óÙ³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÇÝ: 
êåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ Ï³ñ× Ï³Ù, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, ÷áùñ ãÏá¹³-
íáñáÕ èÜÂ- Ý»ñÇ ËÙμÇ Ù»ç ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý ³ÛÝ èÜÂ-Ý»ñÁ, áñáÝó 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ Ùáï 20-30 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ª 
ÙÇÏñá-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ èÜÂ-Ý»ñÁ: 2012 Ãí³Ï³ÝÇÝ 
μ³ó³Ñ³Ûïí»ó, áñ μ³óÇ ÷áùñ èÜÂ-Ý»ñÇóª ·»ÝáÙÇ Ù»Í Ñ³ïí³Í-
Ý»ñ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ »Ý »ñÏ³ñ èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù ÝáõÛÝå»ë ëåÇï³-
Ïáõó ã»Ý Ïá¹³íáñáõÙ: ²Ûë ËÙμÇ èÜÂ-Ý»ñÁ ÷áËáõÙ »Ý ·»Ý»ñÇ ·áñ-
Í³ñÏÙ³Ý (¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ) ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¨ Ï³ñáÕ »Ý ï³ñμ»ñí»É 
Áëï »ñÏ³ñáõÃÛ³Ý, ³é³ç³óÙ³Ý áõÕÇÝ»ñÇ ¨ ÷áË³½¹áÕ ëåÇï³Ïáõ-
ó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½ÙÇ: 

²ÕÛáõë³Ï 1. 
´çç³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ïÇå»ñ 

èÜÂ ïÇå üáõÝÏóÇ³ 
Æ-èÜÂ (mRNA) ÆÝýáñÙ³óÇáÝ èÜÂ-Ý»ñ ‒ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 

Ïá¹³íáñáõÙ (·³ÕïÝ³·ñáõÙ) 
è-èÜÂ (rRNA) èÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñ ‒ éÇμáëáÙÇ ÑÇÙÝ³-

Ï³Ý Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÙÇ³íáñ 
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ö-èÜÂ (tRNA) 

öáË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñ ‒ ÷áË³¹ñáõÙ »Ý ³ÙÇ-
Ý³ÃÃáõÝ»ñÁ ¹»åÇ éÇμáëáÙÝ»ñ, ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½áõÙ Ï³ï³ñáõÙ »Ý ·ÉË³íáñ ¹»-
ñ»ñÇó Ù»ÏÁª ÙÇçÝáñ¹»Éáí Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹Ç 
Ã³ñ·Ù³ÝáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ³ÙÇ-
Ý³ÃÃíÇ  

Î. Ï. èÜÂ(snRNA) 
 

ÎáñÇ½³ÛÇÝ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñ ‒ Ý³Ë³-Ç-
èÜÂ-Ç ëåÉ³ÛëÇÝ· 

Î.Ïáñ. èÜÂ 
(snoRNA) 

ÎáñÇ½³Ï³ÛÇÝ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñ ‒ é-èÜÂ-Ç 
Ñ³ëáõÝ³óáõÙ ¨ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝ 

 
ØÇÏ. èÜÂ (miRNA) 

ØÇÏñáèÜÂ-Ý»ñ, Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ·»Ý»ñÇ 
¿ùëåñ»ëÇ³Ýª Ï³åí»Éáí ¨ ×Ýß»Éáí Ç-èÜÂ-
Ý»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ 

 
ÆÝï. Ï. èÜÂ 

(siRNA) 

ÆÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñ, áñáÝù 
Éé»óÝáõÙ »Ý ·»Ý»ñÁª ù³Ûù³Û»Éáí Ñ³Ù³å³-
ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ ÏáÝ¹»Ýë³íáñ»Éáí 
(Ëï³óÝ»Éáí) ùñáÙ³ïÇÝÁ 

 
öÇ.èÜÂ (piRNA) 

öÇ-èÜÂ-Ý»ñÁ ÷áË³½¹áõÙ »Ý μÝ³ÛÇÝ 
μçÇçÝ»ñÇ ÷Ç- ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ïª å³ßï-
å³Ý»Éáí μçÇçÝ»ñÇÝ ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇó 

âÏá¹.»ñÏ. èÜÂ 
(lncRNA) 

âÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ èÜÂ-Ý»ñ ‒ X ùñáÙáëáÙÇ 
ÇÝ³ÏïÇí³óáõÙ 

 
 

¶ð²Î²ÜàôÂÚàôÜ 
 

1. Berger J., Wang J. C. (1996). Recent development in DNA 
ropoisomerase II structure and mechanism. Curr. Opin. 
Struc.Biol. 6:84-90. 

2. Kung J. T. Y., Colognori D. and Lee J. T. (2013). Long 
Noncoding RNAs: Past, Present, and Future,2013, Genetics, Vol. 
193, 651-669, March.  

3. Lehninger A. Principles of Biochemistry (2017). Edition 6 
by David L. Nelson, Michael M. Cox: Freeman, W. H. & 
Company. 

4. Wigley D. B. (1995). Structure and mechanism of DNA 
topoisomerases. Ann. Rev. Biophys. Biomol. Struc. 24:185-208. 



35 

¶ÈàôÊ 2  
îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ Ï³Ù ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½ 

 
´çÇçÝ»ñÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ýÇ½ÇÏ³ùÇÙÇ³Ï³Ý ·áñÍÁÝ-

Ã³óÝ»ñÇ ³ÙμáÕçáõÃÛáõÝ ¿, áñÇ ·ÉË³íáñ ß³ñÅÇã áõÅÁ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÝ »Ý: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½ÙÇ ¨ ³ÝÑñ³Å»ßï ù³Ý³Ïáõ-
ÃÛ³Ý å³Ñå³ÝáõÙÁ Ï»Ýë³Ï³Ý ËÝ¹Çñ ¿ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ μççÇ Ñ³Ù³ñ: 
´Ý³÷áËí³Í, Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñ ëï³ó³Í ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÁ μççáõÙ ÷áË³ñÇÝíáõÙ »Ý Ýáñ Ñ³Ù³ñÅ»ù ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáí, 
áñáÝó ß³ñáõÝ³Ï³Ï³Ý ëÇÝÃ»½Ý ³å³ÑáíáõÙ »Ý »ñÏáõ μçç³ÛÇÝ ·áñÍ-
ÁÝÃ³óÝ»ñª μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõ-
ÃÛ³Ý ³ñï³ïåáõÙÁ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí 
(ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³) ¨ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ÁÝÃ³óáÕ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ (ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³): ²ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇó Ñ»ïá ÙÇÝã óÇïáåÉ³½Ù ³ÝóÝ»ÉÁ ¿áõÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ (Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ) ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ §Ñ³ëáõÝ³-
ÝáõÙ »Ý¦: ´áÉáñ ïÇå»ñÇ Ý³Ë³-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝ-
Ã³óÁ ÏáãíáõÙ ¿ åñáó»ëÇÝ·: äñáó»ëÇÝ·Ç ÁÝÃ³óùáõÙ Ý³Ë³-Ç-
èÜÂ-Ý »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ ÙÇ ß³ñù ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ, áñáÝóÇó Ñ»ïá 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³ñ×³ÝáõÙ ¿, ÇëÏ Í³Ûñ»ñÁ ùÇÙÇ³å»ë Ó¨³÷áËíáõÙ »Ý: 
ØÇ³ÛÝ Ñ³ëáõÝ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ¹áõñë ·³É 
μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ éÇμáëáÙÝ»ñÇ, ÷-èÜÂ-
Ý»ñÇ ¨ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óí³Í ·áñÍáÕáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí 
Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç »ñÏñáñ¹ ·áñÍÁÝÃ³óÁª 
ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý: 
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êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ù»Í³å»ë å³ÛÙ³Ý³íáñ-
íáõÙ ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ï³ñ³Í³Ï³Ý Ó¨áí (ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí), áñÁ 
Ï³Ëí³Í ¿ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÇó åáÉÇå»åïÇ¹³-
ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñáõÙ: Â»¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ μççáõÙ 
ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ³Ñé»ÉÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛ³Ùμ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, μáÉáñ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Á ëÏëíáõÙ ¿ Ù»ÃÇáÝÇÝ ³ÙÇÝ³-
ÃÃíÇó: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ùáï ³é³çÇÝ Ù»ÃÇáÝÇÝÇ ³ÙÇÝ³ÛÇÝ ËÙμÇ 
çñ³ÍÇÝÁ ï»Õ³Ï³Éí³Í ¿ ýáñÙÇÉ ËÙμáí (ýáñÙÇÉ-Ù»ÃÇáÝÇÝ): àñå»ë 
Ï³ÝáÝ, ³é³çÇÝ ³ÙÇÝ³-Í³Ûñ³ÛÇÝ Ù»ÃÇáÝÇÝÝ Ç-èÜÂ-áõÙ Ïá¹³-
íáñíáõÙ ¿ ²àô¶ Ïá¹áÝáí (»éÛ³Ïáí): àñáß ¹»åù»ñáõÙ ³é³çÝ³ÛÇÝ 
»éÛ³ÏÝ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ï³ñáÕ ¿ ÉÇÝ»É òàô¶: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ 
Ùáï Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ³é³çÝ³ÛÇÝ »éÛ³ÏÁ ¶àô¶-Ý ¿: àô²², àô¶² ¨ 
àô²¶ »éÛ³ÏÝ»ñÁ ³ÙÇÝ³ÃÃáõ ã»Ý ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí 
³½¹³Ýß³ÝáõÙ »Ý åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÁ (»½-
ñ³÷³ÏáÕ C-Í³ÛñÁ): Üßí³Í »éÛ³ÏÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý §ëïáå¦ Ï³Ù 
¹³¹³ñÇ »éÛ³ÏÝ»ñ: Ø»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ »éÛ³ÏÁ, ¹³¹³ñÇ »éÛ³ÏÁ ¨ 
¹ñ³Ýó ÙÇç¨ ÁÝÏ³Í »éÛ³ÏÝ»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ß³ñùÁ Ï³½ÙáõÙ »Ý 
ÁÝÃ»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³Ï: Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÝ áõÝÇ 
Ù»Ï ÁÝÃ»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³Ï, ë³Ï³ÛÝ Ñ³ÛïÝÇ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³½³ñ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝó Ç-èÜÂ-Ý»ñÝ áõÝ»Ý ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ÁÝ-
Ã»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³ÏÝ»ñ: ²Ûë »ñ¨áõÛÃÇ ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ ßñç³Ý³ÏÇ 
ß»ÕáõÙÁ: Þñç³Ý³ÏÇ ß»ÕáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ÉÇÝ»É »ñÏáõ 
å³ï×³éáí:  

1. ²ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ñ³½í³¹»å ·³ÕïÝ³·ñíáõÙ ¿ áã Ã» »ñ»ù ³ÛÉ 
ãáñë ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñáí, ¨ Ñ»ï³·³ »éÛ³ÏÝ»ñÇ Ã³ñ·Ù³Ýáõ-
ÃÛáõÝÁ μÝ³Ï³ÝáÝ »Õ³Ý³Ïáí μ»ñáõÙ ¿ ßñç³Ý³ÏÇ ß»ÕÙ³Ý:  

2. êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ÉÇñÁ (ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç 
Ù»ù»Ý³) åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Å³Ù³Ý³Ï 
Ï³ï³ñáõÙ ¿ Ñ»ï³¹³ñÓ ù³ÛÉ Ù»Ï ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç ã³÷áí, áñÇó 
Ñ»ïá ß³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ Ñ»ï³·³ »éÛ³ÏÝ»ñÇ Ã³ñ·Ù³ÝáõÃÛáõÝÁ 
ÙÇÝã¨ ¹³¹³ñÇ Ïá¹áÝÁ (ÝÏ³ñ 12): 

²ÕÛáõë³Ï 2-áõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ »éÛ³ÏÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ: Ð³ñÏ ¿ 
Ýß»É, áñ ³Ûë Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÁ å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ μáÉáñ ûñ-
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·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ùáï, ÇÝãÁ ÑÇÙù ¿ ï³ÉÇë ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá¹Á (Å³é³Ý-
·³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ÇñÁ) Ñ³Ù³ñ»Éáõ Ñ³ÙÁÝ¹Ñ³Ýáõñ Ï³Ù áõÝÇí»ñë³É: 
²ÛÝáõ³Ù»Ý³ÛÝÇí, ÇÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ, 
ÙÇ³μçÇç ³ó»ïáμáõÉ³ñÇ³ μáõÛëáõÙ ¨ áñáß Ý³Ë³Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ Ùáï 
¹ÇïíáõÙ »Ý Å³é³Ý·³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ñÇ áñáß ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñ: 
²ÕÛáõë³ÏÇ 2-Çó Ñ»ï¨áõÙ ¿, áñ ³Û¹åÇëÇ ß»ÕáõÙÝ»ñÁ Ï³åí³Í »Ý 
Ýñ³ Ñ»ï, áñ ¹³¹³ñÇ »éÛ³ÏÝ»ñÝ ÁÝÃ»ñóíáõÙ »Ý áñå»ë ³ÙÇÝ³ÃÃáõ: 
Ð³í³Ý³μ³ñ, Å³é³Ý·³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ñÇ áõÝÇí»ñë³ÉáõÃÛ³Ý Ë³Ë-
ïáõÙÝ»ñÁ ½³ñ·³ó»É »Ý ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ³í»ÉÇ áõß ÷áõÉ»ñáõÙ, »ñμ 
Ñ³ÙÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ·³ÕïÝ³·ÇñÝ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³Ý Ùáï 
³ñ¹»Ý Ó¨³íáñí³Í ¿ñ: 

îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Å³Ù³Ý³Ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý 
¹»åÇ éÇμáëáÙÝ»ñ, áñï»Õ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³-
ÛÇ ëÇÝÃ»½ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ùμ: ²ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ï³ñáÕ ¿ 
Ù³ëÝ³Ïó»É åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½ÇÝ ÙÇ³ÛÝ ³ÏïÇí³-
Ý³Éáõó Ñ»ïá, ÇÝãÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»-
ï³½ ÏáãíáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ÙÇçáóáí: ø³ÝÇ áñ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ï³ñáÕ ¿ 
·³ÕïÝ³·ñí»É Ç-èÜÂ-áõÙ ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ »éÛ³ÏÝ»ñáí (³ÕÛáõë³Ï 
2), ³å³ Ù»Ï ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ Ï³ñáÕ »Ý Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý»É ï³ñμ»ñ 
Ñ³Ï³Ïá¹áÝÝ»ñáí ÷-èÜÂ-Ý»ñ: ²ÛëåÇëáíª Ù»Ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ï³ñáÕ 
¿ Ï³åí»É ï³ñμ»ñ, μ³Ûó ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³Ï³Ïá-
¹áÝÝ»ñ áõÝ»óáÕ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ»ï, ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí μçÇçÝ»ñáõÙ 
·áñÍáõÙ »Ý 20 ï³ñμ»ñ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½Ý»ñ: ²ÏïÇ-
í³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏëíáõÙ ¿ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½Ç 
ÏáÕÙÇó ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÇó (ÝÏ³ñ 10), áñÇ Å³Ù³Ý³Ï û·-
ï³·áñÍíáõÙ ¿ ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý: ²¹»ÝÇÉ³óáõÙÇó Ñ»ïá ý»ñÙ»ÝïÇ 
³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝáõÙ Ï³åí³Í ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ²Øü-ÇÝ 
(ÝÏ³ñ 13): 
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ÜÏ³ñ 12. ÀÝÃ»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³ÏÇ ß»ÕÙ³Ý ï³ñμ»ñ³ÏÝ»ñ: 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 13. ²¹»ÝÇÉ³óí³Í ³ÙÇÝ³ÃÃáõ: 
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²ÕÛáõë³Ï 2. Æ-èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ »éÛ³ÏÝ»ñÁ ¨ ¹ñ³Ýó 
Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ 

 

* ºñμ»ÙÝ òàÆ¶ ¨ ¶àô¶ »éÛ³ÏÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ï³ï³ñ»É ¹³ë³Ï³Ý ²àô¶ 
»éÛ³ÏÇ ¹»ñÁª ³½¹³Ýß³Ý»Éáí åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇÝ ëÇÝÃ»½Ç ëÏÇ½μÁ: 

 
Ä³é³Ý·³Ï³Ý ·³ÕïÝ³·ñÇ ×ß·ñÇï í»ñÍ³ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ù: 

¸ÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ×ß·ñÇï í»ñÍ³ÝáõÙÝ áõ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³é³çÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ Ï³ÛáõÝ í»ñ³ñï³¹ñáõ-
ÃÛáõÝÝ ÁÝÏ³Í »Ý μçÇçÝ»ñÇ μ³½Ù³óÙ³Ý ¨ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý 
ÑÇÙùáõÙ: î»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³Ý ëË³É í»ñ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ Ï³Ù ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñáõÙ Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ åáÉÇ-
å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ³é³çÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ý, 

ºñÏñáñ¹ ¹Çñù 

²é³çÇÝ 
¹Çñù 

5° Í³Ûñ 

 
àô 

 

 
ò 

 
² 

 
¶ 

ºññáñ¹ 
¹Çñù 

3° Í³Ûñ 
 
 

àô 

ü»Ý ê»ñ ÂÇñ òÇë àô 
ü»Ý ê»ñ ÂÇñ òÇë ò 

È»Û ê»ñ ¹³¹³ñ ¹³¹³ñ ² 

È»Û ê»ñ ¹³¹³ñ îñÇå ¶ 

 
 

ò 

È»Û äñá ÐÇë ²ñ· àô 

È»Û äñá ÐÇë ²ñ· ò 

È»Û äñá ¶ÉÇ ²ñ· ² 

È»Û*Ø»Ã äñá ¶ÉÇ ²ñ· ¶ 

 
 

² 

Æ½áÉ»Û îñ» ²ëå ê»ñ àô 

Æ½áÉ»Û îñ» ²ëå ê»ñ  ò 

Æ½áÉ»Û îñ» ÈÇ½ ²ñ· ² 

Ø»Ã/ëÏÇ½μ îñ» ÈÇ½ ²ñ· ¶ 

 
 

¶ 

ì³É ²É³ ²ëå ¶ÉÇ àô 

ì³É ²É³ ²ëå ¶ÉÇ ò 

ì³É ²É³ ¶Éáõ ¶ÉÇ ² 

ì³É/Ø»Ã* ²É³ ¶Éáõ ¶ÉÇ ¶ 
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ÇÝãÁ Ï³ñáÕ ¿ ×³Ï³ï³·ñ³Ï³Ý ÉÇÝ»É ëåÇï³ÏáõóÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý 
Ñ³Ù³ñ: ²Û¹ ÇëÏ å³ï×³éáí ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ Ùß³Ïí»É ¿ 
Ù»Ë³ÝÇ½Ù, áñÝ áõÕÕí³Í ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Å³Ù³Ý³Ï ³é³ç³ó³Í 
§ëË³ÉÝ»ñÇ ëñμ³·ñÙ³ÝÁ¦: ØÝ³Éáí ÙÇ³ó³Í ÷-èÜÂ-³ÙÇÝ³³óÇÉ 
ëÇÝÃ»ï³½Ç Ñ»ïª ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ²Øü-ÇÝ Ï³åí³Í Ï³ñμûùëÇÉ ËáõÙμÁ 
ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ÷-èÜÂ-Ç Í³Ûñ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç 3° ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμÇ 
íñ³ (ÝÏ³ñ 14): êÇÝÃ»ï³½Ý»ñÝ ÁÝïñáõÙ »Ý Ñ³Ï³Ïá¹áÝÇÝ Ñ³Ù³-
å³ï³ëË³ÝáÕ §×Çßï¦ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ »ñÏ³ëïÇ×³Ý Ï³ñ·³íáñÇã 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ßÝáñÑÇí: ²Û¹ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ·áñÍáõÙ ¿ Ýñ³ ßÝáñÑÇí, áñ 
³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½Ý»ñÝ áõÝ»Ý áã ÙÇ³ÛÝ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ 
Ï³åÙ³Ý, ³ÛÉ¨ §ëñμ³·ñÙ³Ý¦ Ï³Ûù: 

Ð³Ï³Ïá¹áÝÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ÁÝïñáõÃÛ³Ý 
³é³çÇÝ ÷áõÉÁ Ñ»ï¨Û³ÉÝ ¿: §ÖÇßï¦ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ûÅïí³Í ¿ ³Ù»-
Ý³Ù»Í Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛ³Ùμ ëÇÝÃ»ï³½Ç ³ÏïÇí 
Ï»ÝïñáÝÇ Ñ³Ý¹»å: ºÃ» ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ù»Í ¿ ëÇÝÃ»Ã³½Ç ³ÏïÇí 
Ï»ÝïñáÝÇó, ³ÛÝ å³ñ½³å»ë ãÇ Ï³åíÇ í»ñçÇÝÇë Ñ»ï, ¨ ý»ñÙ»ÝïÁ 
ãÇ Ï³ï³ÉÇ½Ç ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ Ï³åÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý ÷-èÜÂ-Ç Ñ»ï: ²ÛÝ 
¹»åù»ñáõÙ, »ñμ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ã³÷»ñÝ áõ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ß³ï 
Ùáï »Ý, ûñÇÝ³Ïª í³ÉÇÝÁ ¨ Ç½áÉ»ÛóÇÝÁ (ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý Ù»Ï Ù»ÃÇÉ 
ËÙμáí), ëÏëáõÙ ¿ ·áñÍ»É §ëË³ÉÝ»ñÇ ëñμ³·ñÙ³Ý¦ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ »ñÏ-
ñáñ¹ ÉÍ³ÏÁ: Üñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ïáí³É»Ýï Ï³åíáõÙ ¿ 
²Øü-ÇÝ, ¨ ý»ñÙ»ÝïÇ ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇÝ ¿ Ùáï»ÝáõÙ ÷-èÜÂ-Ý, 
ëÇÝÃ»ï³½Á ç³ÝáõÙ ¿ ¹áõñë ÙÕ»É ³¹»ÝÇÉ³óí³Í ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ï³å-
Ù³Ý Ï³ÛùÇó ¹»åÇ »ñÏñáñ¹ª §ëñμ³·ñÙ³Ý¦ Ï³ÛùÁ: §êË³É¦ ³ÙÇÝ³-
ÃÃáõÝ, ³Ý·³Ù »Ã» ³ÛÝ Ñ³ëóñ»É ¿ Ï³åí»É ÷-èÜÂ-ÇÝª áõÝ»Ý³Éáí 
³í»ÉÇ ÃáõÛÉ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝ ëÇÝÃ»½Ç Ï»ÝïñáÝÇÝ, ¹áõñë ¿ ÙÕíáõÙ 
í»ñçÇÝÇóë ¨ áõÕÕíáõÙ ¿ ¹»åÇ §ëñμ³·ñÙ³Ý¦ Ï³Ûù: ²Ûë Ï³ÛùáõÙ ï»-
ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ²Øü-Ý ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ ÙÇ³óÝáÕ Ï³åÇ ÑÇ¹ñáÉÇïÇÏ ×»Õ-
ù³íáñáõÙ, ¨ §ëË³É¦ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ ³½³ï ¿ ³ñÓ³ÏíáõÙª Éù»Éáí ý»ñ-
Ù»ÝïÇ ÙáÉ»ÏáõÉÁ: Ð³Ï³é³Ï ¹ñ³Ýª §×Çßï¦ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ, áõÝ»Ý³Éáí 
Ù»Í ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝ ëÇÝÃ»½Ç Ï»ÝïñáÝÇ Ñ³Ý¹»å, ¹áõñë ãÇ ÙÕíáõÙ, 
ÇÝãÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë ³í³ñïÇÝ Ñ³ëóÝ»É ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÁ (ÝÏ³ñ 15): §êË³ÉÝ»ñÇ ëñμ³·ñÙ³Ý¦ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ß³ï 
³ñ¹ÛáõÝ³í»ï ¿, ¨, ûñÇÝ³Ï, E.coli ³ÕÇù³ÛÇÝ óáõåÇÏÇ Ùáï ëË³É 
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³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³ÏïÇí³óáõÙÁ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ 1/50000 Ïá¹áÝÇ 
(»éÛ³ÏÇ) Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ: 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 14. ²ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½Ç ÏáÕÙÇó Çñ³Ï³Ý³óíáÕ 
é»³ÏóÇ³Ý»ñÁ: 

 

 
ÜÏ³ñ 15. §êË³ÉÝ»ñÇ ëñμ³·ñáõÙ¦: ê¨ ßñç³Ý³Ïáí Ýßí³Í ¿ Ñ³Ï³Ïá¹áÝÇÝ 

ãÑ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ, áñÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿ ëñμ³·ñÙ³Ý 
Å³Ù³Ý³Ï: 
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2.1.îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÷áõÉ»ñÁ: Ø»ÏÝ³ñÏ 
 
îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ³é³çÇÝ ÷áõÉáõÙ Ù»Í ¨ ÷áùñ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »Ý-

Ã³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ËÙμíáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßáõñçÁª å³ñ÷³-
Ï»Éáí ³ÛÝ »ñÏáõ ÏáÙÇó: îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ μ³½Ù³÷áõÉ ·áñÍÁÝÃ³óÇ 
³ÝË³÷³Ý ÁÝÃ³óùÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý A (³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï»ÝïñáÝ), 
P (å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï»ÝïñáÝ) ¨ E (»ÉùÇ Ï³Ûù) Ï³Ûù»ñÁ, áñáÝù ·ïÝíáõÙ 
»Ý éÇμáëáÙÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ Ï»ÝïñáÝ³-
Ï³Ý ßñç³ÝáõÙ: Ð³Ù³å³ï³ëË³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇÝ Ïáí³É»Ýï 
Ï³åí³Í ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ý»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý A Ï³ÛùÇÝ: P Ï³Û-
ùáõÙ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÙÇç¨ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³å»ñ, 
ÇÝãÇ Ñ³ßíÇÝ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý »ñÏ³ñáõÙ ¿: E Ï³Ûù ÷áË³-
¹ñí³Í åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý ÉùáõÙ ¿ éÇμáëáÙÁ: ö-èÜÂ-Ý»ñÁ 
Ï³ñáÕ »Ý Ï³åí»É éÇμáëáÙÇ A ¨ P Ï³Ûù»ñÇÝ ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ ¹»åùáõÙ, 
»ñμ ¹ñ³Ýó Ñ³Ï³Ïá¹áÝÝ»ñÁ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ »Ý ïíÛ³É å³ÑÇÝ ÷áùñ 
éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ ÙÇçáí Ó·íáÕ Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÝ»ñÇÝ: 

ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, ó³ÝÏ³ó³Í åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ 
ëÇÝÃ»½Ç ëÏÇ½μÝ ³½¹³Ýß³ÝáõÙ ¿ AUG Ïá¹áÝÁ, áñÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ 
Ù»ÃÇáÝÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ: äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Ù»Ï-
Ý³ñÏÇ ×Çßï ¹ÇñùÁ áñáßÇã ¿ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³-
Ýáí ¿ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í Ç-èÜÂ-Ç ÁÝÃ»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³ÏÁ, Ñ»ï¨³-
μ³ñ, åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÝ Ç-
èÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛ³ÝÁ: äñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ 
¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ù»ÃÇáÝÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃíÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ 
»Ý »ñÏáõ ÷-èÜÂ-Ý»ñª Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ. ¨ Ù»Ã-÷-
èÜÂ-Ý, áñÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ Ù»ÃÇáÝÇÝÇ ÙÇ³óáõÙÁ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ÛÇÝ ëÇÝÃ»½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: Â»° Ù»Ã-÷-èÜÂ Ù»ÏÝ-Ý, Ã»° Ù»Ã-÷-
èÜÂ-Ý ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ÝáõÛÝ ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ ëÇÝÃ»ï³½áí, 
ë³Ï³ÛÝ Ù»Ã-÷-èÜÂ Ù»ÏÝ-Á Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ÙÇ³ÛÝ éÇμáëáÙÇ P 
Ï³ÛùÇÝ: ºñÏñáñ¹Áª Ù»Ã-÷-èÜÂ-Ý, ÇÝãå»ë ¨ ³ÛÉ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-
èÜÂ-Ý»ñÁ, Ï³ñáÕ »Ý ÙÇ³Ý³É éÇμáëáÙÇ ÙÇ³ÛÝ A Ï³ÛùÇÝ: 

äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇëÇÝÃ»½Á, ÇÝãå»ë Ýßí»É ¿, ëÏëáõÙ ¿ 
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ.-Ç ÙÇ³óáõÙÇó P Ï³ÛùÇÝ Ç-èÜÂ-Ç 
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ ²àô¶ Ïá¹áÝÇ ¹ÇÙ³ó: A Ï³ÛùÇÝ ÙÇ³ó³Í ³ÙÇÝ³³-



43 

óÇÉ-÷-èÜÂ-Ý ï»Õ³÷áËáõÙ ¿ Çñ Ñ»ï Ïáí³É»Ýï Ï³åí³Í ³ÙÇÝ³-
ÃÃáõÝ P Ï³Ûù, áñï»Õ ³é³ç³ÝáõÙ ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³å Ýáñ³Ùáõï 
³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ¨ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ-Ç ÙÇç¨: äáÉÇå»åïÇ-
¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý »ñÏ³ñáõÙ ¿ ³ÛÝù³Ý, ÙÇÝã¨ éÇμáëáÙÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿           
Ç-èÜÂ-Ç ³í³ñïÇ Ïá¹áÝÇÝ, áñÇó Ñ»ïá Ñ»ïá åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³Ý ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ »ÉùÇ Ï³Ûù (E) ¨ ÉùáõÙ éÇμáëáÙÁ: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï ³Ûë ·áñÍÁÝÃ³óÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ÁÝÃ³óùÝ 
³å³ÑáíáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý ¿áõ-
Ï³ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ (eIF-
eukaryotic translation initiation factors): ØÇÝã ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ëÏÇ½μÁ 
éÇμáëáÙÝ»ñÇ ÷áùñ ¨ Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ÙÇ³ó³Í ã»Ý, ù³ÝÇ áñ 
¹ñ³Ý Ë³Ý·³ñáõÙ »Ý ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇÝ Ï³åí³Í eIF1, eIF1A ¨ 
eIF3 ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÁ:  

îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ³é³çÇÝ ÷áõÉÁ 43S Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³-
Ù³ÉÇñÇ Ï³½Ù³íáñáõÙÝ ¿: ²Ûë Ñ³Ù³ÉÇñÁ Ó¨³íáñíáõÙ ¿, »ñμ éÇμá-
ëáÙÇ 40S »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇÝ, áñÇÝ ÙÇ³ó³Í »Ý eIF1, eIF1A ¨ eIF3 ·áñ-

ÍáÝÝ»ñÁ, ÙÇ³ÝáõÙ է §»é³ÏÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ¦: ºé³ÏÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ μ³ÕÏ³-

ó³Í ¿ Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ-Çó ¨ ¶ºü-ÇÝ (·áõ³ÝÇ¹ÇÝ »éýáëý³ï) ÙÇ³-
ó³Í eIF2-Çó (ÝÏ³ñ 16): ø³ÝÇ áñ eIF2-¶ºü-Ç ³é³ç³óáõÙÁ áõÝÇ 
³é³Ýóù³ÛÇÝ Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Ï³ñ·³íáñÙ³Ý 
μçç³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ, Ñ³Ù³éáï ÝÏ³-
ñ³·ñ»Ýù ½áõÛ·Ç Ï³½Ù³íáñáõÙÁ: 

eIF2 ·áñÍáÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ¨° ¶ºü-ÇÝ, ¨° ¶Îü-ÇÝ, ë³Ï³ÛÝ 
Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ-Ý Ï³ñáÕ ¿ Ï³åí»É ÙÇ³ÛÝ eIF2-¶ºü ½áõÛ·Ç Ñ»ï: 
eIF2-¶ºü-Ý ³é³ç³ÝáõÙ ¿ eIF2-¶Îü-Çó, »ñμ ·áõ³ÝÇ¹ÇÝ ÏñÏÝ³-
ýáëý³ïÁ ï»Õ³Ï³ÉíáõÙ ¿ ·áõ³ÝÇ¹ÇÝ »éýáëý³ïáí: eIF2 ·áñÍáÝÇ 
ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó Ù»ÏÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÝ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ 
¶Îü-Ç ï»Õ³Ï³ÉáõÙÁ ¶ºü-áí: ²ÛëåÇëáíª ¶Îü-Ç ï»Õ³Ï³ÉáõÙÁ 
¶ºü-áí ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ eIF2 ·áñÍáÝÇ ýáýáñÇÉ³óáõÙÁ: ø³ÝÇ áñ Ù»Ã-
÷-èÜÂÙ»ÏÝ-Ý Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ÙÇ³ÛÝ eIF2-¶ºü-ÇÝ, ³ñ·»É³ÏíáõÙ 
»Ý Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ-Ç ÙÇ³óáõÙÁ eIF2-¶ºü-ÇÝ ¨ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝ-
Ã»½Ç Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ÷áõÉÁ: 
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ÜÏ³ñ 16. ²) Î³Ûù»ñÇ ¹ÇñùÁ éÇμáëáÙáõÙ; ´) 1-Ù»Ã-÷-èÜÂ-Ç ÙÇ³óáõÙÁ 
eIF2-¶ºü-ÇÝ, 3-Ù»Ã-÷-èÜÂ- eIF2 ËáõÙμÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 40S Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ,  

3- eIF5-Ç ÙÇ³óáõÙÁ 43S-ÇÝ ¨ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙ: 

 
äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ 

³ÝÑñ³Å»ßï ¿ Ý³¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ »ÝÃ³Ï³ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
³ÏïÇí³óáõÙ: Æ-èÜÂ-Ý ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿` ÙÇ³Ý³Éáí μ³ñ¹ eIF4 Ñ³-
Ù³ÉÇñÇÝ, áñÁ ÙÇ ÏáÕÙÇó ÷áË³½¹áõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç 5°-Ï»å³íáñí³Í 
Í³ÛñÇ Ñ»ï, ÙÛáõë ÏáÕÙÇóª Ç-èÜÂ-Ç åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óí³Í Í³ÛñÇÝ 
ÙÇ³ó³Í åáÉÇ³¹»ÝÇÉ-Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ (ä²Îê, PABP-
polyadenile binding protein) Ñ»ï: ²Ûë Ï³åÇ ³é³ç³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ 
û·ï³·áñÍíáõÙ ¿ ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý: Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ë-
ÝáõÃÛ³Ý ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý ëÏëíáõÙ ¿ ÝÙ³ÝûñÇÝ³Ï ÷áõÉÇó: Î»åÇÝ 
ÙÇ³óáÕ eIF4 Ñ³Ù³ÉÇñÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÝ áõÝ»Ý ï³ñμ»ñ ýáõÝÏóÇ³-
Ý»ñ: 

1. 4E-Ý ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç Ï»å³íáñí³Í 5° Í³ÛñÇÝ, 
2. Ëáßáñ 4G-Ýª ä²Îê-ÇÝª ëï»ÕÍ»Éáí Ñ³ñÃ³Ï ÙÛáõë »ÝÃ³ÙÇ³-

íáñÝ»ñÇ Ï³åÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, 
3. 4B-Ý ËÃ³ÝáõÙ ¿ 4A »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõ-

ÃÛáõÝÁ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí 4A-Ý Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ í»ñ³óÝáõÙ ¿ Ç-
èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ: 

²ÛëåÇëáíª Ç-èÜÂ-Ç 5°-Ï»å³íáñí³Í ¨ 3°-åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óí³Í 
Í³Ûñ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý eIF4 Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÙÇçáóáíª Ï³½Ù»Éáí ÏÇë³ûÕ³Ï: 
ÜÙ³Ý ³ÏïÇí³óáõÙÇó Ñ»ïá Ç-èÜÂ-Ý ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 43S Ý³Ë³Ù»Ï-
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Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝª Ó¨³íáñ»Éáí 48S Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
ÉÇñÁ (ÝÏ³ñ 17): Æ-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ¨ 43S Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ 
Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá í»ñçÇÝë ëÏëáõÙ ¿ Ï³ñÍ»ë §ëÏ³Ý³-
íáñ»É¦ Ç-èÜÂ-Ýª ë³Ñ»Éáí ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí: Æ-èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇó 
ëÏë³Íª ³é³çÇÝ ²àô¶ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ïá¹áÝÇÝ Ñ³ëÝ»Éáõó Ñ»ïá 
eIF2-ÇÝ ÙÇ³ó³Í ¶ºü-Á ×»Õù³íáñíáõÙ ¿ eIF5-Ç ÏáÕÙÇó, ¨ ³é³ç³-
ÝáõÙ ¿ eIF2-¶Îü: Ø»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ïá¹áÝÇ ×ß·ñÇï ¹ÇñùÇ ×³Ý³ãáõÙÁ ¨ 
ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ñ»ï³·³ ³é³çÁÝÃ³óÁ ÑÝ³ñ³íáñ »Ý ¹³éÝáõÙ 
ÙÇ³ÛÝ eIF5 ·áñÍáÝÇ ¶ºü-³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ¨ Ç-èÜÂ-Ç ²àô¶ 
Ïá¹áÝÇ Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ 
ßñç³å³ïÇ Ñ³Ù³·áñÍ³ÏóáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí: ÜáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ³Û¹ 
Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ Îá½³ÏÇ Ñ³çáñ¹³-
Ï³ÝáõÃÛáõÝª (5°) ²òò²àô¶¶(3°): Îá½³ÏÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý Ù»ç 
³é³í»É Ï³ñ¨áñ »Ý ³é³çÇÝ ²-Ý ¨ í»ñçÇÝ ¶-Ý: 

80S Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙ: eIF5-Ç eIF5B »ÝÃ³-
ÙÇ³íáñÁ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿ Ý³¨ éÇμáëáÙÝ»ñÇ 60S Ù»Í ¨ ÷áùñ 
»ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ÙÇ³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ¶ºü-ÇÝ ÙÇ³ó³Í eIF5B-
¶ºü ·áñÍáÝÁ ï»Õ³Ï³ÉáõÙ ¿ eIF1, eIF2, eIF3, eIF4 ·áñÍáÝÝ»ñÁ, 
áñáÝù ³½³ï »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ, ¨ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³éÝáõÙ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ 
Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ ÙÇ³íáñáõÙÁ 48S Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ: èÇμáëáÙ³ÛÇÝ Ù»Í ¨ 
÷áùñ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ÙÇ³íáñáõÙÇó Ñ»ïá eIF5 ·áñÍáÝÇ 5A »ÝÃ³ÙÇ³-
íáñÁ ËÃ³ÝáõÙ ¿ ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Á 5B-¶ºü »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ Ï³½-
ÙáõÙ, ¨ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ í»ñ ¿ ³ÍíáõÙ eIF5B-¶Îü-Ç: eIF5B-¶Îü-Ý 
³Ýç³ïíáõÙ ¿ eIF1A-Çóª ¹ñ³Ýáí ÇëÏ »½ñ³÷³Ï»Éáí 80S Ù»ÏÝ³ñÏ³-
ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ³é³ç³óáõÙÁ (ÝÏ³ñ 17): èÇμáëáÙÝ»ñÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏ-
Ý»ñÇ ÙÇ³íáñáõÙÁ ¨ ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇïÇÏ ×»Õù³íáñáõÙÁ eIF5B-áí 
í»ñ³ÑëÏáõÙ »Ý ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ»ï³·³ ÁÝÃ³óùÁ: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ»É áã 
ÙÇ³ÛÝ ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 5° Í³ÛñÇó, ³ÛÉ Ý³¨ ³Û¹ Ï³Û-
ùÇó Ñ»éáõ (¹»åÇ 3° Í³ÛñÁ) ¹³ë³íáñí³Í Ï»ï»ñÇó, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý 
éÇμáëáÙÇ ÙáõïùÇ Ý»ñùÇÝ Ï³Ûù»ñ (internal ribosome entry site-IRES): 
IRES-Ý»ñÁ ÙÇ³Ý³Éáí eIF4A ¨ eIF4G Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇÝª 
ëÏëáõÙ »Ý ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ ïñ³Ýë-
ÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÝ ÁÝ¹Ñ³Ýñ³å»ë ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇÝ 
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μÝáñáß ·áñÍÁÝÃ³óÇó: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ûå»ñáÝÝ»ñÇó å³ï×»Ýí³Í 
Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ åáÉÇóÇëïñáÝ³ÛÇÝ »Ý, ÇÝãÁ Ýß³Ý³ÏáõÙ ¿, áñ Ç-èÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: ´³Ï-
ï»ñÇ³Ý»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ²àô¶ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ïá¹áÝÇó 4-7 ÝáõÏ-
É»áïÇ¹ ³é³ç ·ïÝíáõÙ »Ý 6 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ, áñáÝù ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ 
»Ý ÷áùñ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÇ é-èÜÂ-Ç 3° Í³ÛñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹-
Ý»ñÇÝ: Æ-èÜÂ-Ç Ýßí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý Þ³ÛÝ-¸³É·³ñ-
ÝáÛÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ, ¨ ¹ñ³Ýó ½áõ·³íáñáõÙÁ ÷áùñ éÇμáëá-
Ù³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÇ é-èÜÂ-Ç 3° Í³ÛñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï ³å³Ñá-
íáõÙ ¿ ÷áùñ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÇ ×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙÁ: ²ÛÝáõÑ»ï¨ 
Ë³ÕÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ eIF1A, eIF2, eIF3 ·áñÍáÝÝ»ñÇÝ ÝÙ³ÝíáÕ 
·áñÍáÝÝ»ñ, ¨ ýáñÙÇÉ-Ù»Ã-÷-èÜÂÙ»ÏÝ.-Ý Ï³åíáõÙ ¿ ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ë-
ÝÇÏÇÝ: ²Ûë ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÝ ³í³ñïíáõÙ »Ý éÇμáëáÙ³ÛÇÝ Ù»Í Ù³ë-
ÝÇÏÇ ÙÇ³óáõÙáí, ÇÝãÝ ³½¹³ÝßáõÙ ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ëÏÇ½μÁ: 

èÇμáëáÙÇ ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³ëÝÇÏÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ Ñ³ñÃ³Ï, áñ-
ï»Õ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ý»ñÁ Ñ³Ù³¹ñíáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝ-
Ý»ñÇ Ñ»ï, ÙÇÝã¹»é Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÁ Ï³ï³ÉÇ½áõÙ ¿ ³ÙÇÝ³ÃÃáõ-
Ý»ñÇ ÙÇç¨ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ ³é³ç³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý: èÇμáëáÙÇ 
»ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ¹Çñù³íáñáõÙÇó ¨ ÙÇ³íáñáõÙÇó Ñ»ïá 80S Ù»Ï-
Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ëÏëáõÙ ¿ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ³í»-
É³óáõÙÁ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ù»Ã-÷-èÜÂ-ÇÝ: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ñ»ñÃ³Ï³Ý 
³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³í»É³óÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ Ñ³Ù³å³ï³ë-
Ë³Ý ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ý³ÏÇó ¨ éÇμáëáÙÁ ¹Çýáõ½Ù³Ý 
³ñ³·áõÃÛáõÝÇó ¹»åÇ Ç-èÜÂ-Ý: ØÇçÇÝáõÙ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ éÇμáëáÙ-
Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ ³Û¹ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 2 ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³í»É³óáõÙ 
Ù»Ï í³ÛñÏÛ³ÝáõÙ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõ-
ÃÛáõÝÁ Ùáï 10 ³Ý·³Ù ³í»ÉÇ μ³ñÓñ ¿ª Ï³½Ù»Éáí 20 ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ 
³í»É³óáõÙ »ñÏ³ñ³óáÕ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇÝ Ù»Ï í³ÛñÏÛ³ÝÇ 
ÁÝÃ³óùáõÙ: ºñÏ³ñ³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ³Ù³ñ å³Ñ³Ýç-
íáõÙ ¿ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛáõÝ, áñáÝù Ïáã-
íáõÙ »Ý »ñÏ³ñ³óÙ³Ý Ï³Ù ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ (EF-elongation 
factors): 
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2.2. äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ »ñÏ³ñ³óáõÙ (¿ÉáÝ·³óáõÙ) 
 
êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ÷áõÉÇ ³í³ñïÇÝ ¨ »ñÏ³-

ñ³óÙ³Ý ÷áõÉÇ ëÏ½μáõÙ Ù»ÏÝ.-Ù»Ã-÷-èÜÂ-Ý ÙÇ³ó³Í ¿ 80S éÇμá-
ëáÙÇ P Ï³ÛùÇÝ: Ø»ÏÝ.-Ù»Ã-÷-èÜÂ-ÇÝ Ñ»ï¨áÕ »ñÏñáñ¹ ³ÙÇÝ³³óÇÉ 
÷-èÜÂ-Ý ÙïÝáõÙ ¿ éÇμáëáÙª Ï³åí³Í ÉÇÝ»Éáí »ñÏ³ñ³óÙ³Ý 
·áñÍáÝ EFα-¶ºü-ÇÝ:  

 

 
ÜÏ³ñ 17. 1) èÇμáëáÙÇ Ù»Í ¨ ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇ ÙÇ³íáñáõÙÁ 

ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ »ÝÃ³Ï³ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßáõñçÁ ¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ 
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉñÇ Ó¨³íáñÙ³Ý »½ñ³÷³ÏÇã ÷áõÉÁ: 2) 43S 

Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ Ç-èÜÂ-ÇÝ ÙÇ³Ý³Éáõó Ñ»ïá ë³ÑáõÙ ¿         
Ç-èÜÂ-Ç »ñÏ³ÛÝùáí 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ÙÇÝã Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ïá¹áÝÇÝ Ñ³Ý¹Çå»ÉÁ; 

3) ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ eIF2-ÇÝ ÙÇ³ó³Í ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½, ¨ ³é³ç³ÝáõÙ ¿            
2-eIF2-¶Îü-Á; 4) eIF2-¶Îü-Á ï»Õ³Ï³ÉíáõÙ eIF5-áí, éÇμáëáÙÇ Ù»Í ¨ ÷áùñ 

»ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ¨ eIF1-Á, eIF2-Á, eIF3-Á, eIF4-Ý ³½³ï »Ý 
³ñÓ³ÏíáõÙ: 5) eIF5-Ç 5B-¶ºü-»ÝÃ³ÙÇ³íáñáõÙ ¶ºü-Á ÑÇ¹ñáÉÇ½íáõÙ ¿ 
ÙÇÝã ¶Îü, 5B-¶Îü-Ý ³Ýç³ïíáõÙ ¿, ¨ Ó¨³íáñáõÙ ¿ 80S Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ 

Ñ³Ù³ÉÇñÁ: 
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²ÛÝ ¹»åùáõÙ, »ñμ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ç Ñ³Ï³Ïá¹áÝÁ ãÇ ÷áË-
Éñ³óÝáõÙ Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÁ, ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-EFα-¶ºü »é³ÏÇ 

Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÉùáõÙ ¿ A Ï³ÛùÁª ï»Õ ³½³ï»Éáí Ù»Ï áõñÇß »é³ÏÇ Ñ³Ù³-
ÉÇñÇ Ñ³Ù³ñ: ²Ûë ·áñÍÁÝÃ³óÁ ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ ³ÛÝù³Ý Å³Ù³Ý³Ï, 
ÙÇÝã¨ A Ï³ÛùáõÙ ãÇ Ï³åíáõÙ ³ÛÝ ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-EFα-¶ºü 

Ñ³Ù³ÉÇñÁ, áñÇ Ñ³Ï³Ïá¹áÝÁ ÷áËÉñ³óÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÁ: 
ºñÏ³ñ³óÙ³Ý Ñ³çáñ¹ ù³ÛÉÁ Çñ³Ï³Ý³ÝáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ ¹»åùáõÙ, 
»ñμ ÷-èÜÂ-Ç Ñ³Ï³Ïá¹áÝÁ ½áõ·³íáñíáõÙ ¿ A Ï³ÛùáõÙ ·ïÝíáÕ Ç-
èÜÂ-Ç Ïá¹áÝÇ Ñ»ï: ²Û¹ Å³Ù³Ý³Ï ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-EFα-¶ºü 
»é³ÏÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ Ï³åíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ A Ï³ÛùáõÙ (ù³ÛÉ 1, ÝÏ³ñ 18): 
²ÛëåÇëáíª ÙÇ³ÛÝ ×Çßï ³ÙÇÝ³ÃÃíáí μ»éÝí³Í ÷-èÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ 
Ù³ëÝ³Ïó»É å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ »ñÏ³ñ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ ¨ 
³å³Ñáí»É ëåÇï³ÏáõóÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ëÇÝÃ»½Á: 

A Ï³ÛùÇÝ ÙÇ³Ý³Éáõó Ñ»ïá ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-EFα-¶ºü 

»é³ÏÇ ÏáÙåÉ»ùëáõÙ èÜÂ-Ý»ñÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí EFα-Á 

Ï³ï³ÉÇ½áõÙ ¿ ¶ºü-Ç ù³Ûù³ÛáõÙÁ ÙÇÝã¨ ¶Îü ¨ ³Ýûñ·³Ý³Ï³Ý 
ýáëý³ï (ù³ÛÉ 2, ÝÏ³ñ 18): ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Á ÷áËáõÙ ¿ EFα -Ç ÏáÝ-

ýáñÙ³óÇ³Ý, ¨ EFα -¶Îü-Ý ³Ýç³ïíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇó: ¶ºü-Ç ÑÇ¹-
ñáÉÇ½Ç ¿Ý»ñ·Ç³ÛÇ Ñ³ßíÇÝª  

 ÷áËíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý, ÇÝãÁ Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ A 
Ï³ÛùÇ ¨ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ç Ï³åÇ áõÅ»Õ³óÙ³ÝÁ, ³ÙÇ-
Ý³³óÇÉ-÷-èÜÂ-Ç ³ÙÇÝ³³óÇÉ³óí³Í 3° Í³ÛñÁ Ùáï»ÝáõÙ ¿ 
P Ï³ÛùÇÝ (ÝÏ.18, ù³ÛÉ 3): Ø»ñÓ»óÙ³Ý ßÝáñÑÇí A Ï³ÛùáõÙ 
·ïÝíáÕ ³óÇÉ³óí³Í ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ³ÙÇÝ³ÛÇÝ ËÙμÇ ³½áïÇ ¨ 
P Ï³ÛùáõÙ ·ïÝíáÕ ³óÇÉ ËÙμÇ ³ÍË³ÍÝÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛ³Ý 
Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³å (ÝÏ³ñ 18): 

 ä»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ ³é³ç³óáõÙÇó Ñ»ïá éÇμáëáÙÁ ï»Õ³-
ß³ñÅíáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç »ñÏ³ÛÝùáí Ù»Ï Ïá¹áÝÇ ã³÷áí: ä»å-
ïÇ¹ÇÉ ÷-èÜÂ-Ý ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ P Ï³Ûù, ÇëÏ 
Ý³Ëáñ¹ ÷-èÜÂ-Ý ÙÕíáõÙ ¿ »ÉùÇ E Ï³ÛùÁ: 

ÜÏ³ñ³·ñí³Í å»åïÇ¹ÇÉ-ïñ³Ýëý»ñ³½³ÛÇÝ é»³ÏóÇ³Ý Ï³-
ï³ÉÇ½íáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ é-èÜÂ-Ý»ñáí, áñáÝù 
×ß·ñïáñ»Ý ÏáÕÙÝáñáßáõÙ »Ý é»³ÏóÇ³ÛÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ ³ïáÙ³Ï³Ý 
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ËÙμ»ñÁ: èÇμáëáÙÇ ï»Õ³ß³ñÅÝ áõÕ»ÏóíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ ÏáÝýáñÙ³-
óÇ³ÛÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ùμ, áñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ù»ÏÝ. Ù»Ã.-Ç ÷-èÜÂ-Ý ³ñ-
¹»Ý ³é³Ýó ³ÏïÇí³ó³Í Ù»ÃÇáÝÇÝÇ Ñ³ÛïÝíáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ E (exit) 
»ÉùÇ Ï³ÛùáõÙ: èÇμáëáÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³çáñ¹ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
ëÏ½μáõÙ ï»ÕÇ áõÝ»óáÕ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ¹áõñë »Ý 
ÙÕáõÙ ÷-èÜÂ-Ý éÇμáëáÙÇ »ÉùÇ Ï³ÛùÇó ¨ éÇμáëáÙÇó: ØÇ¨ÝáõÛÝ Å³-
Ù³Ý³Ï »ñÏå»åïÇ¹ÇÝ Ïáí³É»Ýï Ï³åí³Í »ñÏñáñ¹ ÷-èÜÂ-Ý 
Ñ³ÛïÝíáõÙ ¿ P Ï³ÛùáõÙ (ÝÏ³ñ 18, ù³ÛÉ 3): ì»ñÁ ÝÏ³ñ³·ñí³Í Çñ³-
¹³ñÓáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí éÇμáëáÙÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý í»ñ³¹³é-
ÝáõÙ ¿ »É³Ï»ï³ÛÇÝ íÇ×³ÏÇÝ, áñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ¿ ³½³ï 
A Ï³ÛùÁ: ÜÙ³Ý íÇ×³ÏáõÙ éÇμáëáÙÇ A Ï³ÛùÇÝ Ï³ñáÕ ¿ Ï³åí»É Ýáñ 
³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ, áñÇÝ Ñ»ï¨áõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ýáñ 
μáÉáñ³ßñç³Ý: 
 

  
 

ÜÏ³ñ 18. êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç »ñÏ³ñ³óÙ³Ý (¿ÉáÝ·³óÙ³Ý) ÷áõÉ:  
1) »ñÏ³ñ³óÙ³Ý ·áñÍáÝ EFα-¶ºü-Ý ¨ ³ÙÇÝ³³óÇÉ ÷-èÜÂ-Ý ÙïÝáõÙ »Ý 

éÇμáëáÙ ¨ ÙÇ³ÝáõÙ A Ï³ÛùÇÝ; 2) ¶ºü-Ç ×»ÕùÙ³Ý ¿Ý»ñ·Ç³Ý Í³ËëíáõÙ ¿ 
éÇμáëáÙÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷á÷áËÙ³Ý íñ³; 3) ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÙÇç¨ 

³é³ç³ÝáõÙ ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³å: 
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ÜÏ³ñ 19. ä»åïÇ¹³ÛÇÝ 
Ï³åÇ ³é³ç³óáõÙÁ 
éÇμáëáÙáõÙ:  

 
 
 

 
 
 
 
 
 
ÜÏ³ñ 20. äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ 
»ÉùÁ éÇμáëáÙÇó: Üáñ³ëï»ÕÍ 
å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý ³ÝóÝáõÙ ¿ 
éÇμáëáÙÇ Ù»Í ÙÇ³íáñÇ Ù»ç ·ïÝíáÕ 
Ñ³ïáõÏ ³Ïáëáí ¨ ¹áõñë ·³ÉÇë 
éÇμáëáÙÇó:  
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2.3. äáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñï 
(ï»ñÙÇÝ³óáõÙ) 

 
èÇμáëáÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝ-

Ã³óùáõÙ å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ C Í³ÛñÇÝ ³í»É³óíáõÙ ¿ Ù»Ï ³ÙÇÝ³-
ÃÃáõ: ¶áñÍÁÝÃ³óÁ ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ ³ÛÝù³Ý, ÙÇÝã¨ éÇμáëáÙÁ Ñ³ë-
ÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç ³í³ñïÇ Ïá¹áÝÇÝ: 

êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç »½ñ³÷³ÏÇã Ï³Ù ³í³ñïÇ ÷áõÉÁ 
Ù»ÏÝ³ñÏÇ ¨ »ñÏ³ñ³óÙ³Ý ÷áõÉ»ñÇ ÝÙ³Ý ÝáõÛÝå»ë ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ Ñ³-
ïáõÏ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ³ÝÙÇç³Ï³Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ùμ: 
²Û¹ ·áñÍáÝÝ»ñÁ »ñÏáõ ïÇåÇ »Ý ¨ ÏáãíáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ ³½³ï 
³ñÓ³ÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ (protein release factors) ¨ ÝßíáõÙ »Ý RF ï³-
é»ñáí: êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÇ ÷áõÉáõÙ, ÇÝãå»ë ¨ Ý³Ëáñ-
¹áÕ ÷áõÉ»ñáõÙ, Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ¶ºü-Ç Ñ»ï Ï³åí³Í ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÁ: ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ·áñÍáÕ ¶ºü-Ï³å-
í³Í ³ñÓ³ÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÁª eRF3-Á (eRF3-¶ºü) ¨ eRF1-Á, 
ËÃ³ÝáõÙ »Ý å»åïÇ¹ÇÉ-÷-èÜÂ-Ç ³Ýç³ïáõÙÁ éÇμáëáÙÇó (ÝÏ³ñ 
21, ù³ÛÉ 2): ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÇ 
÷áõÉÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý »ñÏáõ ³ñÓ³ÏÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñª RF1-Á ¨ RF2-Á, 
áñáÝù Ñ³Ù³ñÅ»ù »Ý eRF1-ÇÝ ¨ eRF3-ÇÝ: ¶áñÍáÝ eRF1-Ç ÙÇçáóáí 
³í³ñïÇ Ïá¹áÝÇÝ ÙÇ³ó³Í Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ý»ñëáõÙ eRF3-Ý Çñ³Ï³Ý³ó-
ÝáõÙ ¿ ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Á ÙÇÝã ¶Îü: ²Ûë é»³ÏóÇ³Ý »ñ³ßË³íáñáõÙ 
¿ »ñ»ù ³í³ñïÇ Ïá¹áÝÝ»ñÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÇ ×ß·ñÇï ×³Ý³ãáõÙÁ ¨ 
³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ éÇμáëáÙÇ Ñ»ï³·³ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÝ Ç-èÜÂ-Ç 
»ñÏ³ÛÝùáí: ´³óÇ ¹ñ³ÝÇóª ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý û·ï³·áñÍ-
íáõÙ ¿ Ýáñ³·áÛ³ó³Í å»åïÇ¹Á ÷-èÜÂ-ÇÝ ÙÇ³óÝáÕ Ï³åÇ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý ³½³ï ¿ 
³ñÓ³ÏíáõÙ éÇμáëáÙÇó, ÇëÏ ÷-èÜÂ-Ý ¹áõñë ¿ ÙÕíáõÙ P Ï³ÛùÇó 
¹»åÇ E Ï³ÛùÁ ¨ éÇμáëáÙÇó ¹áõñë: ²Ûë ù³ÛÉÇó Ñ»ïá éÇμáëáÙÇ A 
Ï³ÛùáõÙ ÙÝáõÙ ¿ ³í³ñïÇ Ïá¹áÝÇÝ Ï³åí³Í eRF1-eRF3-¶Îü-Ý, ¨ 
³é³ç³ÝáõÙ ¿ Ñ»ïï»ñÙÇÝ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ÉÇñÁ (ÝÏ³ñ 21): 

èÇμáëáÙÝ»ñÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ³Ýç³ïÙ³Ý ¨ Ç-èÜÂ-Ç 
³½³ï ³ñÓ³ÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ û·ï³·áñÍíáõÙ ¿ ²ºü-áõÙ å³ß³ñí³Í 
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¿Ý»ñ·Ç³Ý, »ñμ »éýáëý³ïÁ ×»Õù³íáñíáõÙ ¿ ABCE 1 ëåÇï³Ïáõóáí 
ÙÇÝã ²Îü: î»ë³Ï³Ýáñ»Ý ÙÇç³í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ Ù»ÏÝ³ñÏÇ ·áñÍáÝ-
Ý»ñÁ, ÏñÏÇÝ Ï³åí»Éáí ³½³ï 40S »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ íñ³, ëÏÇ½μ »Ý 
¹ÝáõÙ éÇμáëáÙÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ýáñ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ: Æñ³Ï³ÝáõÙ Ç-
èÜÂ-Ý »ñμ»ù ³½³ï ãÇ ³ñÓ³ÏíáõÙ, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³Ý ÙÇ³ó³Í »Ý 
ÙÝáõÙ »ñÏ³ñ³óÙ³Ý ÷áõÉÇ ï³ñμ»ñ ý³½»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ³ÛÉ éÇμáëáÙ-
Ý»ñ: ØÇçÇÝ ã³÷Ç ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Á ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ éÇμáëáÙ-
Ý»ñáõÙ ï¨áõÙ ¿ 1-2 ñáå»: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ³ñ¹ÛáõÝ³í»-
ïáõÃÛáõÝÁ μççáõÙ ½·³ÉÇáñ»Ý Ù»Í³ÝáõÙ ¿ Ýñ³ ßÝáñÑÇí, áñ éÇμá-
ëáÙÝ»ñÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ, áñáÝù ³Ýç³ïíáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç 3° Í³Û-
ñÇó ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç μáÉáñ³ßñç³ÝÇ í»ñçáõÙ, ³ñ³· í»ñ³ÙÇ³-
íáñíáõÙ »Ý: ºñÏñáñ¹ ³í»ÉÇ Ï³ñ¨áñ Ñ³Ý·³Ù³ÝùÝ ³ÛÝ ¿, áñ Ù»Ï 
ÙáÉ»ÏáõÉ Ç-èÜÂ-Ç íñ³ ·áñÍáõÙ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ éÇμáëáÙÝ»ñ: ²Û¹ 
Ï³éáõÛóÝ»ñÁ Ñëï³Ïáñ»Ý »ñ¨áõÙ »Ý ¿É»ÏïñáÝ³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³ñÏ-
Ù³Ý Å³Ù³Ý³Ï, ¨ ¹ñ³Ýù Ïáãí»óÇÝ åáÉÇéÇμáëáÙÝ»ñ Ï³Ù åáÉÇ-
ëáÙÝ»ñ: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 21. 1) î»Õ³ß³ñÅí»Éáí Ç-èÜÂ-Ç »ñÏ³ÛÝùáíª éÇμáëáÙÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 
àô²² ³í³ñïÇ Ïá¹áÝÇÝ, áñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ eRF1-eRF3-¶ºü Ñ³Ù³ÉÇñÁ;  

2) ¶ºü-Á ×»ÕùíáõÙ ¿, ³Ýç³ïíáõÙ ¿ ýáëýáñ³Ï³Ý ÙÝ³óáñ¹Á; 3) ABCE 1 
ëåÇï³Ïáõóáí ²ºü-Ç ×»ÕùÙ³Ý ¿Ý»ñ·Ç³Ý Í³ËëíáõÙ ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ 

·áñÍáÝÝ»ñÇ, éÇμáëáÙÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ¨ Ç-èÜÂ-Ç ³Ýç³ïÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: 
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ÜÏ³ñ 22. äáÉÇëáÙÝ»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ ·Í³ÝÏ³ñ: 

 
êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç í»ñçáõÙ Ç-èÜÂ-Ç 3° Í³ÛñÇó ³Ýç³ï-

í³Í éÇμáëáÙÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ¨ Ù»ÏÝ³ñÏÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ 
Ñ³ÛïÝíáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇ ³ÝÙÇç³Ï³Ý Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ, 
ÇÝãÁ Ñ»ßï³óÝáõÙ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ í»ñ³ÙÇ³íáñáõÙÁ éÇμá-
ëáÙÇ 40S »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ Ñ»ï ¨ ³í»ÉÇ ¹ÛáõñÇÝ ¹³ñÓÝáõÙ ëÇÝÃ»½Ç Ýáñ 
μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ëÏÇ½μÁ: 

îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ ³ÏïÇíáñ»Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý 
¶ºü-Ï³ËÛ³É ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ: ²Û¹ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ï³åí»É ¨° ¶ºü-Ç, ¨° ¶Îü-Ç Ñ»ï, ë³Ï³ÛÝ 
¶Îü-ÇÝ Ï³åí³Í Ó¨»ñÝ áõÝ»Ý ³í»ÉÇ ó³Íñ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ: Î»Ýë³-
μ³Ý³Ï³Ý ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ³Ûë ×ÏáõÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ý 
ÁÝÏ³Í ¿ ï³ñ³μÝáõÛÃ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñ-
Ù³Ý ÑÇÙùáõÙ: úñÇÝ³Ïª ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Å³Ù³Ý³Ï eiF2-¶ºü Ñ³-
Ù³ÉÇñÇ ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ ¿ eiF2-¶Îü 
Ñ³Ù³ÉÇñÁ: ¸³ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ 43 S Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ 
Ñ»ï³·³ ß³ñÅáõÙÝ Ç-èÜÂ-Ç »ñÏ³ÛÝùáí ¨ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³ñÓÝáõÙ 
Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ ÙÇ³óáõÙÁ: ÜÙ³Ý Ó¨áí å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ »ñ-
Ï³ñ³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ eF1α-¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Á ÙÇÝã eF1α-¶Îü-Á ï»ÕÇ 
¿ áõÝ»ÝáõÙ ÙÇ³ÛÝ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ A Ï³ÛùáõÙ Ñ³ÛïÝíáõÙ ¿ 
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ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ Ñ³Ï³Ïá¹áÝáí ÷-èÜÂ-Ý, áñÁ μ»éÝí³Í ¿ Ñ³Ù³å³-
ï³ëË³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃíáí: eF1α-¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç Ñ»ï¨³Ýùáí ÷áË-

íáõÙ »Ý Ã»° eF1α-Ç, Ã»° éÇμáëáÙÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñÁ: ²Û¹ ÷á÷áËáõ-

ÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí eF1α-Ý ³½³ï ¿ ³ñÓ³ÏíáõÙ ¨ ÷-èÜÂ-Ç 3° ³ÙÇ-
Ý³³ó»ïÇÉ³óí³Í Í³ÛñÝ ÁÝ¹áõÝáõÙ ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ Ó¨³íáñ-
Ù³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÏáÕÙÝáñáßáõÙ: ä»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ »ñ-
Ï³ñ³óÙ³Ý Ñ³çáñ¹ ÷áõÉáõÙ ¨ë ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ Ñ»ñÃ³Ï³Ý ¿ÉáÝ·³ó-
Ù³Ý ·áñÍáÝ EF2-Ç ¨ ¹ñ³Ý Ï³åí³Í ¶ºü-Ç ÷áË³Ï»ñåáõÙÁ EF2-
¶Îü-Ç: ¶ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Á Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ EF2-Ç ³½³ï ³ñÓ³ÏÙ³ÝÁ 
¨ ¿Ý»ñ·Ç³ ¿ Ù³ï³Ï³ñ³ñáõÙ Ù»Ï Ïá¹áÝÇ ã³÷áí éÇμáëáÙÇ ï»Õ³-
÷áËáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ: î»ñÙÇÝ³óÙ³Ý ·áñÍáÝ eRF3-Ç ¨ ¶ºü-Ç ³é³-
ç³ó³Í Ñ³Ù³ÉÇñÁ áñáßÇã ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ Ý³¨ å»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÇ ÷áõÉáõÙ (ÝÏ³ñ 21): ø³ÝÇ áñ ¶ºü-Ç Ù³Ï-
ñá¿ñ·ÇÏ ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÇ ×»Õù³íáñáõÙÝ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ ùÇ-
ÙÇ³Ï³Ý é»³ÏóÇ³ ¿, ³Û¹ ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ»ï Ï³åí³Í ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ 
Çñ³¹³ñÓáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÝáõÛÝå»ë ¹³éÝáõÙ »Ý ³Ý¹³ñÓ»ÉÇª ÙÇ³Ýß³-
Ý³Ïáñ»Ý Ï³ÝËáñáß»Éáí åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç áõÕÕáõ-
ÃÛáõÝÁ: 
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¶ÈàôÊ 3  
êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñáõÙ  

 
3.1. â³å»ñáÝÝ»ñ ¨ ã³å»ñáÝÇÝÝ»ñ 

 
Üáñ³ëï»ÕÍ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³-

íáñÙ³Ý íñ³ Ù»Í³å»ë ³½¹áõÙ »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³Ù ³ÛÉ Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý ³ÏïÇí ÝÛáõÃ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÁ: Ð³ÛïÝÇ ¿, áñ ÝáõÛÝ ³é³çÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íùáí åáÉÇå»åïÇ-
¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»Ý³É ï³ñμ»ñ Ã»ñÙá¹ÇÝ³ÙÇÏáñ»Ý 
ÃáõÛÉ³ïñ»ÉÇ ï³ñ³Í³Ï³Ý Ó¨»ñ: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ å³-
ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 300Ù·/ÙÉ: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ μ³ñÓñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý å³ï×³éáí Ýáñ³ëï»ÕÍ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ÁÝ¹áõÝ»É ³ÛÝåÇëÇ ï³ñ³-
Í³Ï³Ý Ó¨»ñ, áñáÝù ã»Ý Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ïíÛ³É ëåÇï³ÏáõóÇ 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáÕ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇÝ: ´³óÇ ¹ñ³-
ÝÇóª ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ ¨ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÇ 
Ó¨³íáñáõÙÁ Å³Ù³Ý³Ï³ï³ñ ·áñÍ³éáõÛÃ ¿, ÇÝãÁ Éñ³óáõóÇã μ³ñ¹áõ-
ÃÛáõÝÝ»ñ ¿ ³é³ç³óÝáõÙ μççÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ: ²ÛÝ 
÷³ëïÁ, áñ μççÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 95 % ïáÏáëÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ Ñ³-
Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ¿ Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý ³ÏïÇí ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇÝ, Ëá-
ëáõÙ ¿ Ýñ³ Ù³ëÇÝ, áñ μççáõÙ ·áñÍáõÙ ¿ §×Çßï¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ 
Ó¨³íáñáõÙÝ ³å³ÑáíáÕ Ù»Ë³ÝÇ½: ²Û¹ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý 
ï³ññ»ñÁ ã³å»ñáÝÝ»ñÝ »Ý: â³å»ñáÝÝ»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ »Ý Ûáõñ³-
Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ËáõÙμ, áñáÝù ³å³ÑáíáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ï³ñ³Í³Ï³Ý §×Çßï¦ Ï³éáõóí³ÍùÁ: 
â³å»ñáÝÝ»ñÁ Ý»ñÏ³ »Ý μáÉáñ μçÇçÝ»ñáõÙª ëÏë³Í μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇó 
ÙÇÝã Ù³ñ¹áõ μçÇçÝ»ñÁ, Ñ³×³Ë áõÝ»Ý ·ñ»Ã» ÝáõÛÝ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ 
Ï³½ÙÁ ¨ ³½¹»óáõÃÛ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: â³å»ñáÝÝ»ñÁ ×»ÕùáõÙ »Ý 
²ºü-Á ÙÇÝã ²Îü ¨ ³Ýç³ïí³Í ¿Ý»ñ·Ç³Ý û·ï³·áñÍáõÙ »Ý åá-
ÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ï³éáõóí³ÍùáõÙ áñáß³ÏÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ 
Ï³ï³ñ»Éáõ Ñ³Ù³ñ: â³å»ñáÝÝ»ñÁ Ó¨³íáñáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ åáÉÇ-
å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ³ÛÝ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý, áñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ 
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ïíÛ³É ëåÇï³ÏáõóÇ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ, ¨ 
Ï³ñáÕ »Ý Ï³ï³ñ»É §áã ×Çßï¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñÇ í»ñ³Ó¨³íáñáõÙÁ 
§×Çßï¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ: â³å»ñáÝÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ýª 

 ÙÇ³íáñ»É Ï³Ù Ù³ëÝ³ï»É Ëáßáñ ÙáõÉïÇëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ, 

 Ï³½Ù³ÉáõÍ»É ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ³ÛÝ Ïáõï³ÏáõÙÝ»ñÁ, áñáÝù 
áõÝ»Ý åáï»ÝóÇ³É íÝ³ë³Ï³ñ ³½¹»óáõÃÛáõÝ: 

â³å»ñáÝÝ»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μáÉáñ »ÝÃ³μçç³ÛÇÝ 
Ï³éáõÛóÝ»ñáõÙ ¨ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñáõÙ: Ð³ÛïÝÇ »Ý ã³å»ñáÝÝ»ñÇ ÙÇ ù³ÝÇ 
¹³ë»ñ, áñáÝù ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý Áëï ²ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Çó ³½³ïí³Í 
¿Ý»ñ·Ç³ÛÇ û·ï³·áñÍÙ³Ý »Õ³Ý³ÏÇ: â³å»ñáÝÝ»ñÁ Ù»Í ËÝ³Ù³Ï-
óáõÃÛ³Ùμ Ï³åíáõÙ »Ý ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï ¨ §ÙÇ³ó-
ÝáõÙ¦ ²ºü-Ï³ËÛ³É Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ: ºñμ ³í³ñï-
íáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ³ÝÑñ³Å»ßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñáõÙÁ, ã³-
å»ñáÝÁ ³Ýç³ïíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇó ¨ í»ñ³¹³éÝ³Éáí 
»É³Ï»ï³ÛÇÝ íÇ×³ÏÇÝª Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ 
Ù»Ï ³ÛÉ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ñ»ï: ÎáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ý ³ñ³·áõ-
ÃÛáõÝÁ áñáßíáõÙ ¿ ²ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç ³ñ³·áõÃÛ³Ùμ: 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·Í³ÛÇÝ Ï³Ù Ù³ëÝ³ÏÇáñ»Ý ·Í³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÁ Ñ³Ïí³Í »Ý ³·ñ»·³óÙ³Ý, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ »Ý 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ëáßáñ ÙÇ³íáñáõÙÝ»ñ Ï³Ù çñáõÙ ³ÝÉáõÍ»ÉÇ ëåÇ-
ï³Ïáõó³ÛÇÝ ³·ñ»·³ïÝ»ñ: 

²ÝÉáõÍ»ÉÇáõÃÛ³Ý å³ï×³éáí ³é³ÝÓÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ ã»Ý 
Ï³ñáÕ³ÝáõÙ åáÏí»É ³·ñ»·³ïÇó, ¨ Ë³Ã³ñíáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó §×Çßï¦ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: â³å»ñáÝÝ»ñÝ ³ñ·»-
É³ÏáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÝÙ³Ý ³·ñ»·³óáõÙÁ: ²·ñ»·³óÙ³Ý 
å³ï×³éÝ»ñÇó Ù»ÏÝ ³ÛÝ ¿, áñ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ Ï³½Ù³-
íáñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÑÇ¹ñáýáμ ÏáÕù³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ áñáß³ÏÇ Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ÑÝ³ñ³íá-
ñáõÃÛáõÝ »Ý áõÝ»ÝáõÙ ÑÇ¹ñáýáμ Ï³å»ñ ëï»ÕÍ»Éáõ Ñ³ñ¨³Ý ëåÇ-
ï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÑÇ¹ñáýáμ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ Ñ»ï: â³å»ñáÝ-
Ý»ñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí ³Ý³í³ñï »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù áõÝ»óáÕ åáÉÇ-
å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇÝ, Ë³Ý·³ñáõÙ »Ý ÑÇ¹ñáýáμ ÷áË³½¹»óáõ-
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ÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ³ëï³ïÙ³ÝÁ ¨ ×ÝßáõÙ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ 
Ñ»ï³·³ ³·ñ»·³óáõÙÁ: 
Ð³ÛïÝÇ »Ý ã³å»ñáÝÝ»ñÇ 2 Ù»Í ÁÝï³ÝÇùÝ»ñ: 

 ØáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ã³å»ñáÝÝ»ñ, áñáÝù ÙÇ³ÝáõÙ »Ý áã ³ÙμáÕçá-
íÇÝ å³ñáõñí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ï³ñ× ·Í³-
ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó Ù»ÏÇÝ ¨ Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ »Ý ÙáÉ»ÏáõÉÁ: Î³-
ÛáõÝ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ã»Ý 
³·ñ»·³óíáõÙ ¨ ã»Ý ù³Ûù³ÛíáõÙ: 

 â³å»ñáÝÇÝÝ»ñ, áñáÝù Ó¨³íáñáõÙ »Ý ·Í³ÛÇÝ Ï³Ù áã ³Ù-
μáÕçáíÇÝ å³ñáõñí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÏáÝ-
ýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý áã Ã» Ù»Ï, ³ÛÉ μ³½Ù³ÃÇí 
ûç³ËÝ»ñ: ²Û¹ Ï³Ûù»ñáõÙ Ù³ë ³é Ù³ë Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ 
ëåÇï³ÏáõóÇ ·Í³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ: 

ØáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ã³å»ñáÝÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ç»ñÙ³ÛÇÝ 
ßáÏÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ (heat-shock protein Hsp), áñáÝù ³ñ³·áñ»Ý 
³é³ç³ÝáõÙ »Ý μççáõÙª Ç å³ï³ëË³Ý ÙÇç³í³ÛñÇ ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÇ 
μ³ñÓñ³óÙ³ÝÁ: ¸ñ³Ýó ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ¨ ÙÇ-
ïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ù³ïñÇùëáõÙ ·ïÝíáÕ Hsp 70-Ý, ¿Ý¹áåÉ³½Ù³ïÇÏ 
ó³ÝóÇ BiP ëåÇï³ÏáõóÁ ¨ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ DnaK ëåÇï³ÏáõóÁ: Hsp 
70-Ý ¨ Ýñ³ ÝÙ³Ý³ÏÝ»ñÁ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ã³å»ñáÝÝ»ñÝ »Ý, áñáÝù Ý»ñÏ³ 
»Ý ·ñ»Ã» μáÉáñ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ: ØáÝáÙ»ñ³ÛÇÝ Hsp 70-Á, 
Ï³åí»Éáí ²ºü-ÇÝ, Ó»éù ¿ μ»ñáõÙ, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, §μ³ó¦ ÏáÝýáñ-
Ù³óÇ³: §´³ó¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇÝ Ñ³ïáõÏ ¿ ÑÇ¹ñáýáμ³ÛÇÝ ·ñå³-
ÝÇÏÇ ³å³ùáÕ³ñÏáõÙ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí Hsp 70-Á Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ¿ ÑÇ¹ñá-
ýáμ³ÛÇÝ Ï³å»ñáí ÙÇ³Ý³É ³Ý³í³ñï »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù 
áõÝ»óáÕ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÑÇ¹ñáýáμ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇÝ: ²ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Çó Ñ»ïá ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ó»éù ¿ μ»ñáõÙ §÷³Ï¦ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³: Hsp 70-Ç §÷³Ï¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý áõÅ»Õ³óÝáõÙ ¿ Ï³-
åÁ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ñ»ï, §ÍáõÕ³ÏÁ¦ ÷³ÏíáõÙ 
¿: â³å»ñáÝÇ ¨ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÑÇ¹ñáýáμ ÷á-
Ë³½¹»óáõÃÛ³Ý Ñ½áñ³óáõÙÝ áõÝÇ »ñÏáõ Ï³ñ¨áñ Ñ»ï¨³Ýù. ÙÇ 
ÏáÕÙÇó »ñÏ³ñáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ §×Çßï¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñ-
Ù³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍÁ, ÙÛáõë ÏáÕÙÇó 
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³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ ³·ñ»·³óáõÙÁ ³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ²ºü-Ç 
ÑÇ¹ñáÉÇ½Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý Ïáã³å»ñáÝ³ÛÇÝ ûÅ³Ý¹³Ï ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ DnaJ-Ý (μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ) ¨ Hsp40-Á (¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñáõÙ): 
Hsp 70-ÇÝ ÙÇ³ó³Í ²Îü-Á ÷áË³ñÇÝíáõÙ ¿ ²ºü-Ç Ýáñ ÙáÉ»ÏáõÉáí 
GrpE (μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ), BAG 1, HspBP (¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñáõÙ) Ïá-
ã³å»ñáÝÝ»ñÇ ÙÇçáóáí: ¸ñ³ÝÇó Ñ»ïá Hsp 70-Ý ÏñÏÇÝ ÁÝ¹áõÝáõÙ ¿ 
§μ³ó¦ ÏáÝýáñÙ³óÇ³, ¨ ÉÇ³ñÅ»ù »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù Ó»éù μ»-
ñ³Í ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ ³½³ï ¿ ³ñÓ³ÏíáõÙ: ºÃ» ÃÇñ³-
Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ áõÝ»ÝáõÙ ¿ Ã»ñ³-
óáõÙÝ»ñ, ³å³ μáÉáñ³ßñç³ÝÁ ÏñÏÝíáõÙ ¿ ÙÇÝã ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÉÇ³ñÅ»ù »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ Ó¨³íáñáõÙÁ: 

¶ñ»Ã» μáÉáñ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ, μ³ó³éáõÃÛ³Ùμ ÑÝ³·áõÛÝ 
archaea ¹³ëÇó, ·áñÍáõÙ »Ý ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ã³å»ñáÝÝ»ñÇ Ù»Ï ³ÛÉ 
ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý Hsp 90: ¾áõÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ ï³ñμ»ñ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÇ Hsp 90-Ý»ñÁ ï³ñμ»ñ »Ý: Hsp 
90-Á óÇïá½áÉÇ ³Ù»Ý³Ù»Í³ù³Ý³Ï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÃíÇÝ ¿ 
å³ïÏ³ÝáõÙª Ï³½Ù»Éáí ëåÇï³ÏáõóÇ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý 
1-2%-Á: Hsp 90 ã³å»ñáÝÝ»ñÁ Ï»Ýë³Ï³Ýáñ»Ý ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý μççÇÝ: 
¸ñ³Ýù û·ÝáõÙ »Ý Ñ³ÕÃ³Ñ³ñ»É ëÃñ»ë³ÛÇÝ íÇ×³ÏÝ»ñáí (ç»ñÙ³ÛÇÝ 
ßáÏ ¨ ³ÛÉÝ) å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ μÝ³÷áËÙ³Ý Í³Ýñ 
Ñ»ï¨³ÝùÝ»ñÝ áõ ³å³ÑáíáõÙ »Ý Çñ»Ýó ëáõμëïñ³ïÝ»ñÇ (áñáÝù Ïáã-
íáõÙ »Ý §ÏÉÇ»ÝïÝ»ñ¦ Ï³Ù §Ñ³×³Ëáñ¹Ý»ñ¦) μÝ³Ï³ÝáÝ ÏáÝýáñÙ³-
óÇ³ÛÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÁ ¨ ³ÏïÇí ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: Ð³×³Ë 
§ÏÉÇ»Ýï¦ ëåÇï³ÏáõóÁ μççáõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ Hsp 90-Ç Ñ»ï Ï³åí³Í 
íÇ×³ÏáõÙ, ¨ Ñ³Ù³ÉÇñÁ μ³Å³ÝíáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ³½-
¹³ÏÇ Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÇó Ñ»ïáª ³½³ï ³ñÓ³Ï»Éáí ÏÉÇ»ÝïÇÝ, áñÁ 
ëÏëáõÙ ¿ ³ÏïÇíáñ»Ý ·áñÍ»É: ²Û¹åÇëÇ ÏÉÇ»ÝïÝ»ñÇó »Ý ¿ëïñá·»ÝÇ ¨ 
ï»ëïáëï»ñáÝÇ é»ó»åïáñÝ»ñÁ, áñáÝù Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ë»é³Ï³Ý 
½³ñ·³óáõÙÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: Hsp 90-Ý»ñÇ 
Ù»Ï ³ÛÉ ËÙμÇ ÏÉÇ»ÝïÝ»ñÝ »Ý ÏÇÝ³½Ý»ñÁ, áñáÝù ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý 
ÙÇçáóáí Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: 
Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ Hsp 70-Çª Hsp 90-Ý»ñÁ ¹ÇÙ»ñÝ»ñ »Ý: ÎÉÇ»ÝïÝ»ñÁ 
Ï³åíáõÙ »Ý Hsp 90-Ý»ñÇÝ, »ñμ ¹ñ³Ýù ·ïÝíáõÙ »Ý §μ³ó¦ ÏáÝýáñ-
Ù³óÇ³ÛáõÙ: ²ºü-Ç ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá ¹ÇÙ»ñÇ ²ºü-Ï³åáÕ ¹áÙ»ÝÝ»-
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ñÁ Ùáï»ÝáõÙ »Ý ÙÇÙÛ³Ýó ÙÏñ³ïÇ Í³Ûñ»ñÇ ÝÙ³Ý, ¨ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý 
§÷³ÏíáõÙ¦ ¿ª ³Ùáõñ Ï³å»Éáí §ÏÉÇ»ÝïÇÝ¦: ²ºü-Ç ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç ¨ 
§ÏÉÇ»ÝïÇ¦ ³½³ïÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ³éÝí³½Ý 
20 Ïáã³å»ñáÝÇÝÝ»ñ: 

â³å»ñáÝÝ»ñÁ áã ÙÇ³ÛÝ å³ÛÙ³Ý³íáñáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
×Çßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñáõÙÁ, ³ÛÉ¨ Ýß³Ý³¹ñáõÙ »Ý ëË³É ÏáÝ-
ýáñÙ³óÇ³Ý»ñÁª Ï³ÝËáñáß»Éáí ¹ñ³Ýó ù³Ûù³ÛáõÙÁ μççáõÙ: 

â³å»ñáÝÇÝÝ»ñ: ´³½Ù³ÃÇí Ýáñ³ëï»ÕÍ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
×Çßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñÙ³ÝÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ûÅ³Ý¹³Ï ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÇ »ñÏñáñ¹ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁª ã³å»ñáÝÇÝÝ»ñÁ Ï³Ù 
Hsp60 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: â³å»ñáÝÇÝÝ»ñÇó Ï³½ÙíáõÙ »Ý ÑëÏ³Û³-
Ï³Ý í»ñÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ: â³å»ñáÝÇÝÝ»ñÁ μ³Å³Ý-
íáõÙ »Ý »ñÏáõ ËÙμ»ñÇ, áñáÝù ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý Ï³éáõóí³Íùáí, ³½¹»-
óáõÃÛ³Ý ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñáí ¨ 
ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ùμ: ²é³çÇÝ ËÙμÇ ã³å»ñáÝÇÝÝ»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý åñáÏ³-
ñÇáïÝ»ñáõÙ, ùÉáñáåÉ³ëïÝ»ñáõÙ ¨ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ: ¸ñ³Ýù 
Ï³½Ùí³Í »Ý »ñÏáõ ûÕ³ÏÝ»ñÇó, áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÇ Ù»ç ÙïÝáõÙ 
¿ ÛáÃ »ÝÃ³ÙÇ³íáñ: úÕ³ÏÝ»ñÇ ÛáÃ GroEL »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÷á-
Ë³½¹áõÙ »Ý Ïáã³å»ñáÝ³ÛÇÝ §Ï³÷³ñÇãÇ¦ Ñ»ï (GroES): Î³ÃÝ³-
ëáõÝÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý »ñÏñáñ¹ ËÙμÇ ã³å»ñáÝÇÝÝ»ñÁ, 
áñáÝó í»ñÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇ ûÕ³ÏÝ»ñÁ μ³ÕÏ³ó³Í »Ý 8-9 
»ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó (TriC): 

â³å»ñáÝÇÝÝ»ñÇ GroEL »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ï³½Ùí³Í ûÕ³ÏÝ»-
ñÇ ÙÇ³íáñáõÙÝ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ï³Ï³é³ÝÙ³Ý Ï³éáõÛó (ÝÏ³ñ 23), 
áñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáõÙ ¿ 14 ÝáõÛÝ³ïÇå »ÝÃ³ÙÇ³íáñ: §î³Ï³éÝ¦ 
áõÝÇ »ñÏáõ »ÝÃ³ËóÇÏ, áñáÝóáõÙ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
Í³Éù³íáñáõÙÁ ¨ ÛáÃ GroES »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ï³½Ùí³Í Ï³÷³ñÇã, 
áñÁ Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ï³Ï³éÇ Ã»° í»ñÇÝ, Ã»° ëïáñÇÝ Ù³Ï»ñ»ëÝ»ñÇÝ: 
Ø³ëÝ³ÏÇ Í³Éù³íáñí³Í Ï³Ù ëË³É ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí ëåÇï³ÏáõóÁ 
ÙïÝáõÙ ¿ »ÝÃ³ËóÇÏÝ»ñÇó Ù»ÏÇ Ù»ç: ²Û¹ Å³Ù³Ý³Ï »ñÏñáñ¹ »Ý-
Ã³ËóÇÏÇ ÙáõïùÁ ÷³Ïí³Í ¿ ÉÇÝáõÙ GroES-Ï³÷³ñÇãáí: úÕ³ÏÁ 
Ï³½ÙáÕ ÛáÃ GroEL-Ý»ñÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ Ï³åíáõÙ ¿ Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ 
²ºü-Ç Ñ»ï: ²ºü-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ¹³Ý¹³Õ ×»Õù³íáñíáõÙ »Ý 
ÙÇÝã ²Îüª ÷áË»Éáí ûÕ³ÏÇ GroEL »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇ ÏáÝýáñÙ³-
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óÇ³Ý, ¨ Ï³ï³ñ»É³·áñÍáõÙ »Ý å³ñ÷³Ïí³Í ëåÇï³ÏáõóÇ ÏáÝýáñ-
Ù³óÇ³Ý: ²Û¹ ÁÝÃ³óùáõÙ §ï³Ï³éÇÏÇ¦ »ñÏñáñ¹ »ÝÃ³ËóÇÏáõÙ Ï³-
ñáÕ ¿ ÁÝÃ³Ý³É ÝÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óª Ã»ñÇ Ï³éáõóí³Íùáí åáÉÇå»å-
ïÇ¹Ç Ùáõïù, ²ºü-Ç ÙÇ³óáõÙ, GroES-Ï³÷³ñÇãÇ ÷³ÏáõÙ, áñÇÝ Ñ»-
ï¨áõÙ ¿ ²ºü-Ý»ñÇ ¹³Ý¹³Õ ÑÇ¹ñáÉÇ½Á: ºñμ ³í³ñïíáõÙ ¿ ²ºü-Ç 
ÑÇ¹ñáÉÇ½Á, μ³óíáõÙ ¿ GroES-Ï³÷³ñÇãÁ, ¨ ³½³ï »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ 
²Îü-Ç áõ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: ºÃ» ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÁ ã»Ý Ñ³ëóÝáõÙ ÉÇáíÇÝ Ó¨³íáñí»É Ù»Ï μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ, ¹ñ³Ýù ÏñÏÇÝ Ùáõïù »Ý ·áñÍáõÙ ï³Ï³éÇÏÇ »ÝÃ³ËóÇÏ, áõñ 
ÏñÏÝíáõÙ ¿ ·áñÍáÕáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÝÏ³ñ³·ñí³Í Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ: 
 
 

3.2. êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ¨ ù³Ûù³ÛÙ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙ 
 
´ççÇ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý μáÉáñ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ ÷áËÏ³å-

í³Í »Ý: ´ççáõÙ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¨ ³ÛÉ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý 
Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ýå³ï³ÏÝ ¿ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óÝ»É ÝÛáõÃ³÷áË³Ý³Ïáõ-
ÃÛ³Ý ¨ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý μáÉáñ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÝ 
³ÛÝå»ë, áñ Å³Ù³Ý³ÏÇ ó³ÝÏ³ó³Í å³ÑÇÝ μçÇçÁ ·ïÝíÇ ëï³óÇá-
Ý³ñ íÇ×³ÏáõÙ ¨ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ûåïÇÙ³É é»ÅÇÙáõÙ: ¸ñ³ 
Ñ³Ù³ñ Ï³ñ·³íáñíáõÙ »Ý Ã»° ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³Ï-
ïÇíáõÃÛáõÝÁ, Ã»° Ï³ï³ÉÇïÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÇó ½áõñÏ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáõÙ ¿ ï³-
ñ³μÝáõÛÃ Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ, μ³½Ù³ÃÇí 
í»ñÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ: 
Ð³ÛïÝÇ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý »ñ»ù ÑÇÙ-
Ý³Ï³Ý ×³Ý³å³ñÑ: ²é³çÇÝ áõÕÇÝª ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëï³óÇáÝ³ñ 
íÇ×³ÏÇÝ μÝáñáß ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÝ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ 
ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ÙÇçáóáí, ÇÝãÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿. 

 ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ³ñ³·áõÃÛ³Ý Ù»Í³óÙ³Ý ÙÇçáóáí, 

 ëåÇï³ÏáõóÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ×ÝßÙ³Ùμ, 

 ½áõ·³Ïó»Éáí »ñÏáõ ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÁ: 
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ÜÏ³ñ 23. â³å»ñáÝÇÝÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ·Í³å³ïÏ»ñ: 

 
ºñÏñáñ¹ áõÕÇÝ áã Ã» ëåÇï³ÏáõóÇ ù³Ý³Ï³Ï³Ý, ³ÛÉ áñ³Ï³-

Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ×³Ý³å³ñÑÝ ¿: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ïáí³-
É»Ýï ¨ áã Ïáí³É»Ýï ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ÷áË»É ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ýª ß»Õ»Éáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇí ¨ áã ³ÏïÇí Ó¨»ñÇ 
Ñ³ñ³μ»ñáõÃÛáõÝÁ: 

ºññáñ¹ ×³Ý³å³ñÑÁ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³Ù ¹ñ³Ýó ëáõμëï-
ñ³ïÝ»ñÇ ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ý ¨ ï»Õ³ÛÇÝ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñÇ Ï³ñ·³-
íáñÙ³Ý áõÕÇÝ ¿: 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ª 

 ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõ-
ÃÛáõÝÇó, 

 ³ÏïÇí Ç-èÜÂ-Ç ù³Ý³ÏÇó, 

 ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÇó: 
´çÇçÝ»ñáõÙ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý å³Ñå³Ýí»É (ëåÇï³-

ÏáõóÇ ÏÛ³ÝùÇ ï¨áÕáõÃÛáõÝ)ª ëÏë³Í ÙÇ ù³ÝÇ ñáå»Ý»ñÇó (ÙÇïáïÇÏ 
óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ) ÙÇÝã¨ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ÏÛ³ÝùÇ í»ñçÁ (Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ³ãùÇ 
áëåÝÛ³ÏÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ): êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÏÛ³ÝùÇ ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ 
ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó ù³Ûù³ÛÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí: 
êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ×»Õù³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ï³ñ·³íáñí³Í 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí í»ñ³ÑëÏíáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ý³ÏÁ 
¨ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë μççÇÝ ³ñ³· áõ ×ÏáõÝ Ñ³ñÙ³ñ-
í»É ÙÇç³í³ÛñÇ ÷á÷áËíáÕ å³ÛÙ³ÝÝ»ñÇÝ: 
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êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí μççÇó Ñ»é³óíáõÙ 
»Ý åáï»ÝóÇ³É íÝ³ë³μ»ñ, Ã»ñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí Ï³Ù ·»Ý³ÛÇÝ 
Ùáõï³óÇ³ÛÇ Ñ»ï¨³Ýùáí íÝ³ëí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, ³ÝÏ³ÝáÝ 
ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ, ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù íÝ³ë-
í»É »Ý ³ÏïÇí Ù»Ã³μáÉÇïÝ»ñáí (ÃÃí³ÍÝ³ÛÇÝ ¨ ³ÛÉ é³¹ÇÏ³ÉÝ»ñáí) 
Ï³Ù ëÃñ»ë³ÛÇÝ Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí (ç»ñÙ³ÛÇÝ ßáÏ, óÇ-
ïáïáùëÇÏ ÝÛáõÃ»ñ): Â»¨ ã³å»ñáÝÝ»ñÁ áñáßÇã ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ μáÉáñ Ã»ñÙá¹ÇÝ³ÙÇÏáñ»Ý ÑÝ³ñ³íáñ ÏáÝýáñÙ³-
óÇ³Ý»ñÇó Ù»ÏÇª μçç³ÛÇÝ Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³-
Å»ßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ù»ç, ³ÛÝáõ³Ù»Ý³ÛÝÇí Ýáñ³-
ëï»ÕÍ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÷áùñ Ù³ëÁ ãÇ ÁÝ¹áõÝáõÙ ³Ý-
Ññ³Å»ßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí ¹³ï³å³ñïí³Í ¿ 
³ñ³· ù³Ûù³ÛÙ³Ý: ÜáñÙ³É ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí ¨ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ùμ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ³í»ÉÇ ¹³Ý¹³Õ »Ý 
ù³Ûù³ÛíáõÙ (ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ù³Ý³ÏÇ 1-2 %-Á Ù»Ï Å³ÙáõÙ): 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÝ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ï³-
ï³ñíáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ »Õ³Ý³ÏÝ»ñáí: Þ³ï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ ù³Ûù³Û-
íáõÙ »Ý ÉÇ½áëáÙÝ»ñáõÙ, áñáÝù ·ïÝíáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ¨ Ý»ñÏ³-
Û³óÝáõÙ »Ý ÑÇ¹ñáÉÇïÇÏ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñáí Éóí³Í Ã³Õ³ÝÃ³å³ï 
åÕåç³ÏÝ»ñª Ý»ñùÇÝ ÃÃí³ÛÇÝ ÙÇç³í³Ûñáí: ÈÇ½áëáÙ³ÛÇÝ áõÕÇÝ 
·»ñÇßËáõÙ ¿ ³ñï³ùÇÝÇó μçÇç Ý»ñÙáõÍí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý ¨ Í»ñ³ó³Í Ï³Ù íÝ³ëí³Í μçç³ÛÇÝ ûñ·³Ý»ÉÝ»ñÇ Ñ»é³ó-
Ù³Ý Å³Ù³Ý³Ï ³áõïáý³·Ç³ ÏáãíáÕ μçç³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: 

Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ μçç³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ßáõñç 90 %-Á ù³Û-
ù³íáõÙ ¿ åñáï»áëáÙ³ÛÇÝ áõÕáí: 

äñáï»áëáÙÝ»ñÁ ß³ï Ëáßáñ í»ñÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÝ»ñ »Ý, 
áñáÝù Ý»ñ·ñ³íí³Í »Ý Ï³ñ¨áñ³·áõÛÝ μçç³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñáõÙ 
(μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³Ý, ÇÙáõÝ³ÛÇÝ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñ, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³, 
¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³óáõÙ Ï³Ù í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ, ³åáåïá½, ëË³É ÏáÝ-
ýáñÙ³óÇ³Ûáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ×»Õù³íáñáõÙ): ØÇçÇÝáõÙ Ï³ÃÝ³-
ëáõÝÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý Ùáï 30 000 åñáï»áëáÙÝ»ñ: äñá-
ï»áëáÙÝ»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý 50 ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇó, 
áñáÝó ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ ½³Ý·í³ÍÁ Ùáï³íáñ³å»ë 2-2.4x106 ¹³ÉïáÝ ¿: 
äñáï»áëáÙÇ Ï³ï³ÉÇïÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ ûÅïí³Í Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý 
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Ñ³ïí³ÍÁ 14,8 ÝÙ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ ¨ 11.3 ÝÙ ïñ³Ù³·Íáí ëÝ³Ù»ç Ëá-
Õáí³ÏÇ ï»ëù áõÝÇ: ÊáÕáí³ÏÇ Ù»Ï Ï³Ù »ñÏáõ Í³Ûñ»ñÇÝ ÙÇ³ó³Í »Ý 
§Ï³÷³ñÇãÝ»ñ¦, áñáÝù Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý Ï³éáõÛóÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: 
Î³÷³ñÇãÝ»ñÇ 16-18 »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó 6-Ý áõÝ»Ý ²ºü³½³ÛÇÝ 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝ: Ö»Õù³íáñ»Éáí ²ºü-Áª Ï³÷³ñÇãÝ»ñÝ ¿Ý»ñ·Ç³ »Ý 
Ù³ï³Ï³ñ³ñáõÙª ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³å³å³ñáõñ»Éáõ ¨ ¹»åÇ Ï³ï³-
ÉÇïÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³Ï ï»Õ³÷áË»-
Éáõ Ñ³Ù³ñ: äñáï»áëáÙÝ»ñÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý Ù³ëÁ Ï³½Ùí³Í ¿ »ñÏáõ 
α ¨ »ñÏáõ β- ûÕ³ÏÝ»ñÇó (α, β, β ¨ α Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ): êåÇï³-

ÏáõóÝ»ñÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ »Ý Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³ÏÇ β-ûÕ³ÏÝ»ñáí 

ë³ÑÙ³Ý³÷³Ïí³Í ÙÇçÝ³Ù³ëáõÙ: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ β-Ý»ñùÇÝ ûÕ³Ï 
μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 7 »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇó: ²Ù»Ý ûÕ³ÏáõÙ Ï³ »ñ»ù Ï³Ûù, áñáÝ-
óáõÙ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ åñáï»áÉÇïÇÏ ×»Õù³íáñáõÙÁ: ¸»-
åÇåñáï»áëáÙ áõÕÕáñ¹íáÕ, ×»Õù³íáñÙ³Ý »ÝÃ³Ï³ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÁ å»ïù ¿ ³ÝóÝ»Ý α-ûÕ³ÏÝ»ñÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ³ÝóáõÕáí (ïñ³-
Ù³·ÇÍÁª 1,7 ÝÙ): ²Û¹ ³Ýóùáí Ï³ñáÕ »Ý ³ÝóÝ»É ÙÇ³ÛÝ ·Í³ÛÇÝ åáÉÇ-
å»åïÇ¹Ý»ñÁ: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ¨ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõó-
í³ÍùÇ å³ñ½»óáõÙÁ ÙÇÝã¨ ·Í³ÛÇÝ Ó¨Ý ³å³ÑáíáõÙ »Ý åñáï»áëáÙÇ 
Ï³÷³ñÇãÝ»ñÁ, áñáÝó »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÝ ûÅïí³Í »Ý ²ºü³½³ÛÇÝ 
³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ: β-Ý»ñùÇÝ ûÕ³ÏÝ»ñÇ åñáï»áÉÇïÇÏ Ï³Ûù»ñáõÙ ×»Õ-

ù³íáñí³Í åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ í»ñ »Ý ³ÍíáõÙ 2-24 ³ÙÇ-
Ý³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í Ï³ñ× å»åïÇ¹Ý»ñÇ, áñáÝù 
¹áõñë »Ý ·³ÉÇë ËáÕáí³ÏÇó óÇïáåÉ³½Ù, áñï»Õ å»åïÇ¹³½Ý»ñÁ 
í»ñçÝ³Ï³Ý³å»ë ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý ¹ñ³Ýó ÙÇÝã¨ ³½³ï ³ÙÇÝ³ÃÃáõ-
Ý»ñ: äñáï»áëáÙÝ»ñÇ »ñÏ³ñ³ï¨ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí μçÇç-
Ý»ñÁ Ù³Ñ³ÝáõÙ »Ý: Ð³ÛïÝÇ ¿, áñï»Õ ÝáñÙ³É Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý 
Ñ³Ù³ñ μçÇçÝ»ñÇÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ í»ñ³åñÙ³Ý ·áñÍáÝª NFκB-Ý ëåÇ-

ï³ÏáõóÁ (μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ï³å³ μ): NFκB-Ç ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ 
¹ñë¨áñíáõÙ ¿ ³ÛÝ Å³Ù³Ý³Ï, »ñμ Ýñ³ÝÇó ³Ýç³ïíáõÙ ¨ åñáï»á-
ëáÙÝ»ñáí ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ IκB ÇÝÑÇμÇïáñÁ: ø³ÕóÏ»ÕÇ μáõÅ³ÙÇçáó-

Ý»ñÇ ½ÇÝ³ÝáóáõÙ û·ï³·áñÍíáõÙ »Ý ¹»Õ³ÙÇçáóÝ»ñ, áñáÝù áõÝ³Ï »Ý 
åñáï»áëáÙÝ»ñÇ Ï³ñ×³ï¨ Ù³ëÝ³ÏÇ ³ñ·»É³ÏÙ³ÝÁ: ²Û¹ ¹»Õ³ÙÇ-
çáóÝ»ñÁ ×ÝßáõÙ »Ý IκB ×»Õù³íáñáõÙÁ, ÇÝ³ÏïÇí³óÝáõÙ NFκB 
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ëåÇï³ÏáõóÁ, áñÇ Ã»ñ³óáõÙÝ»ñÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμ ³í»ÉÇ ½·³ÛáõÝ »Ý 
áõéáõóùÇ μçÇçÝ»ñÁ: 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ: äñáï»áëáÙÝ»ñÝ ³ñ³· 
í»ñ³óÝáõÙ »Ý ³ÝÏ³ï³ñ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ áõÝ»óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ¨ 
³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ³í»Éáñ¹ »Ý ¹³ñÓ»É ³Ûë Ï³Ù ³ÛÝ å³ï-
×³éáí: ê³Ï³ÛÝ Ñ³ñó ¿ Í³·áõÙª ÇÝãå»ë »Ý åñáï»áëáÙÝ»ñÁ ×³Ý³-
ãáõÙ ¹ñ³Ýó: ä³ñ½í»ó, áñ μçÇçÝ»ñÁ Ýß³¹ñáõÙ »Ý ù³Ûù³ÛÙ³Ý »ÝÃ³-
Ï³ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ Ïáí³É»Ýï ÙÇ³óÝ»Éáí áõμÇËÇïÇÝÇ 
ßÕÃ³Ý: àõμÇËÇïÇÝÁ 76 ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó Ï³½Ùí³Í 
åáÉÇå»åïÇ¹ ¿: àõμÇËÇïÇÝÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ ·ñ»Ã» ãÇ ï³ñμ»ñíáõÙ 
ËÙáñ³ëÝÏ»ñÇ ¨ Ù³ñ¹áõ Ùáï: àõμÇËÇïÇÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý 
Ï³½Ù»É åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³, áñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ëåÇï³ÏáõóÇÝ 
å³ïÏ»ñ³íáñáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ ³Ýí³ÝáõÙ »Ý §Ù³Ñí³Ý Ñ³ÙμáõÛñ¦, 
ù³ÝÇ áñ ³ÛÝ ¹³ï³å³ñïáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÁ áãÝã³óÙ³Ý åñáï»á-
ëáÙÝ»ñáõÙ: àõμÇËÇïÇÝ³óáõÙÝ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ »ñ»ù ÷áõÉáí: 

1. àõμÇËÇïÇÝ-³ÏïÇí³óÝáÕ E1 ý»ñÙ»ÝïÝ ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿, 
áñáíÑ»ï¨ ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³ÛÇ Ñ³ßíÇÝ ý»ñÙ»ÝïÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ 
ÙÇ³óíáõÙ ¿ áõμÇËÇïÇÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÁ: 

2. ü»ñÙ»ÝïÇÝ ÙÇ³ó³Í áõμÇËÇïÇÝÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ Ñ³çáñ¹ 
áõμÇËÇïÇÝ-ÙÇ³óÝáÕ E2 ý»ñÙ»ÝïÇ óÇëï»ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç 
íñ³: 

3. àõμÇËÇïÇÝ-åñáï»ÇÝ ÉÇ·³½ ÏáãíáÕ E3 ý»ñÙ»ÝïÁ Ï³ï³ÉÇ-
½áõÙ ¿ E2-ÇÝ ÙÇ³ó³Í áõμÇËÇïÇÝÇ 76-ñ¹ C-Í³Ûñ³ÛÇÝ ·ÉÇóÇ-
ÝÇ Ï³ñμûùëÇÉ ËÙμÇ ¨ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ç ³ÙÇÝ³ËÙμÇ ÙÇç¨ Ïáí³É»Ýï Ï³åÇ ³é³ç³óáõÙÁ: 
ÜÙ³Ý Ï³åÁ ÏáãíáõÙ ¿ Ç½áå»åïÇ¹³ÛÇÝ, ù³ÝÇ áñ å»åïÇ-
¹³ÛÇÝ Ï³åÝ ³é³ç³ÝáõÙ ¿ áã Ã» Ñ³ñ¨³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ 
Ï³ñμûùëÇÉ ¨ ³ÙÇÝ³ÛÇÝ ËÙμ»ñÇ ÙÇç¨, ³ÛÉ ï³ñμ»ñ ßÕÃ³Ý»-
ñáõÙ ·ïÝíáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ËÙμ»ñÇ 
ÙÇç¨: 

ÈÇ·³½³ÛÇÝ é»³ÏóÇ³ÛÇó Ñ»ïá ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇÝ 
ÙÇ³ó³Í áõμÇËÇïÇÝÇ 48-ñ¹ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç ÏáÕù³ÛÇÝ ßÕÃ³-
ÛÇÝ Ç½áå»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åáí ÙÇ³óíáõÙ ¿ Ù»Ï ³ÛÉ áõμÇËÇïÇÝÇ ÙáÉ»-
ÏáõÉ: âáñë Ï³Ù ³í»ÉÇ áõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»-



66 

ïá áõμÇËÇïÇÝ³óí³Í ëåÇï³ÏáõóÁ Ï³åíáõÙ ¿ åñáï»áëáÙÇ Ï³-
÷³ñÇãÇ Ñ»ï, ³å³å³ñáõñíáõÙ ¿ ¨ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¹»åÇ åñáï»á-
ëáÙÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³ÏÁ, áñï»Õ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ åñáï»áÉÇïÇÏ 
×»Õù³íáñáõÙÁ: Î»ÝïñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³ÏáõÙ áõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÝ áõ áõμÇËÇïÇÝ-ëåÇï³Ïáõó ÙÇ³óÝáÕ Ï³å»ñÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ 
»Ý ¹»áõμÇËÇïÇÝ³½Ý»ñáí (Dubs): àõμÇËÇïÇÝÇ ³½³ïí³Í ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ù³ëÝ³Ïó»É ëåÇï³ÏáõóÇ Ù»Ï ³ÛÉ ÙáÉ»ÏáõÉÇ åáÉÇáõ-
μÇËÇïÇÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: 

Ø³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ 600 ·»Ý Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ½³Ý³½³Ý áõμÇËÇ-
ïÇÝ ÉÇ·³½Ý»ñ (E3): àõμÇËÇïÇÝ ÉÇ·³½Ý»ñÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛáõÝÁ Ïáã-
í³Í ¿ Å³Ù³Ý³ÏÇ ó³ÝÏ³ó³Í å³ÑÇÝ ³å³Ñáí»É ï³ñ³μÝáõÛÃ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ ëå³éÇã åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óáõÙÁ: àñáß E3 ÉÇ·³½Ý»ñ 
Ï³åí³Í »Ý ã³å»ñáÝÝ»ñÇ Ñ»ï, áñáÝù ×³Ý³ãáõÙ »Ý ³å³å³ñáõñ-
í³Í Ï³Ù ëË³É ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ: úñÇÝ³Ï Ï³-
ñáÕ ¿ Í³é³Û»É E3 ÉÇ·³½ CHIP-Á, áñÁ Hsp 70-Ç Ïáã³å»ñáÝÝ ¿: E3 ÉÇ-
·³½Ç ¨ ã³å»ñáÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ï»Õ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë 
μççÇÝ ß³ï ×ÏáõÝ Ï³ñ·³íáñ»É ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ã»ñáõÃÛáõÝÝ»ñ áõÝ»-
óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ: Î³ñ»ÉÇ ¿ ³ë»É, áñ ã³å»ñáÝ-åá-
ÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ-åñáï»áëáÙ Ñ³Ù³Ï³ñ·Á ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
áñ³ÏÇ í»ñ³ÑëÏÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ù ¿: 

àõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ/¹»áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ ³ÝóáõÙÝ»ñÁ ß³ï ³í»ÉÇ 
μ³½Ù³½³Ý »Ý, ù³Ý ýáëýáñÇÉ³óáõÙ/¹»ýáëýáñÇÉ³óáõÙáí å³ÛÙ³Ý³-
íáñí³Í ³ÝóáõÙÝ»ñÁ: àõμÇËÇïÇÝ³óáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ÁÝÃ³Ý³É »ñ»ù 
ï³ñμ»ñ áõÕÇÝ»ñáí: 

 Ø»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ áõμÇËÇïÇÝÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³-
ÏáõóÇÝ (ÙáÝááõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ): 

 ØÇ ù³ÝÇ áõμÇËÇïÇÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÇ ï³ñμ»ñ Ï³Ûù»ñáõÙ (ÙáõÉïÇáõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ):  

 êåÇï³ÏáõóÇ Ù»Ï Ï³ÛùÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ (åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ):  

àõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ/¹»áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ ³ÝóáõÙÝ»ñÇ μ³½Ù³½³-
ÝáõÃÛáõÝÁ μËáõÙ ¿ Ý³¨ Ýñ³ÝÇó, áñ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ 
Ï³½Ù³íáñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï Ç½áå»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åáí Ï³ñáÕ »Ý ÙÇ³-
Ý³É ³é³ÝÓÇÝ áõμÇËÇïÇÝÝ»ñÇ ï³ñμ»ñ Ï³ñμûùëÇÉ ¨ ³ÙÇÝ³ÛÇÝ 
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ËÙμ»ñ: Î³Ëí³Í Ýñ³ÝÇó, Ã» åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ³é³-
ç³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï Ñ³ñ¨³Ý áõμÇËÇïÇÝÝ»ñÇ áñ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÝ »Ý Ù³ëÝ³Ïó»É Ç½áå»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³åÇ ³é³ç³óÙ³ÝÁ, 
Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ýáñ»Ý ÷áËíáõÙ »Ý Ý³¨ áõμÇËÇïÇÝ ÉÇ·³½Ý»ñÁ: 

àõμÇËÇïÇÝ³óÙ³Ý μ³½Ù³½³ÝáõÃÛáõÝÁ ëï»ÕÍáõÙ ¿ áõμÇËÇïÇ-
Ý³óÙ³Ý áñ³Ïáí ï³ñμ»ñíáÕ ÙÇ ù³ÝÇ Ï³Ûù»ñª áõμÇËÇïÇÝ Ï³åáÕ 
¹áÙ»ÝÝ»ñ (UBD): Ø»Ï áõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý Ï³ñáÕ ¿ Ï³å»É ÙÇ 
ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ UBD-Ý»ñ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ï³ñáÕ 
»Ý ³é³ç³Ý³É ÙáõÉïÇëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñ: ºÃ» åáÉÇáõμÇ-
ËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛáõÙ áõμÇËÇïÇÝÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý 48-ñ¹ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÏáÕù³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÙÇç¨ ³é³ç³ó³Í Ç½áå»åïÇ¹³-
ÛÇÝ Ï³åáí, ³Û¹åÇëÇ ßÕÃ³ÛÇ ÙÇ³óáõÙÁ ¹³ï³å³ñïáõÙ ¿ ëåÇï³-
ÏáõóÁ åñáï»áëáÙ³ÛÇÝ ù³Ûù³ÛÙ³Ý: ê³Ï³ÛÝ, »Ã» åáÉÇáõμÇËÇïÇ-
Ý³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛáõÙ áõμÇËÇïÇÝÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 63-ñ¹ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñáí, ³Û¹åÇëÇ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý ³é³çÝáñ¹áõÙ ¿ 
ëåÇï³ÏáõóÁ áã Ã» ¹»åÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ, ³ÛÉ ¹³ñÓÝáõÙ ¿ ³ÛÝ ³½¹³-
Ýß³Ý³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉ, áñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ ½³Ý³½³Ý μçç³ÛÇÝ ·áñÍÁÝ-
Ã³óÝ»ñÇÝ (ûï³ñ³ÍÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ×³Ý³ãáõÙ ¨ ÇÙáõÝ³ÛÇÝ é»³Ï-
óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñáõÙ, ³åáåïá½): 

´ççáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý Ý³¨ ³ÛÉ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, áñáÝù Ï³ï³ñáõÙ »Ý 
ÝáõÛÝ ¹»ñÁ, ÇÝã áõμÇËÇïÇÝÁ (Sumo ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇù): 
Sumo ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ ÷áùñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý, áñáÝù Ù³ë-
Ý³ÏóáõÙ »Ý ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ý»ñμçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¨ ³ñï³μçç³ÏáñÇ-
½³ÛÇÝ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ: 

²ÝÏ³ï³ñ Ï³Ù ëË³É ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ë³÷³ÝáõÙÁ Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó Ïáõï³Ï-
Ù³ÝÁ ¨ ÙÇ³íáñÙ³ÝÝ ³ÝÏ³ÝáÝ ³ÝÉáõÍ»ÉÇ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ï»ëùáí: Ð³-
×³Ë ³Û¹åÇëÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÏÝÓÇÏÝ»ñ Ï³ñáÕ »Ý Ïáõï³Ïí»É 
áõÕ»ÕÇ Ï³Ù ÉÛ³ñ¹Ç μçÇçÝ»ñáõÙ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ù³ñ¹áõ Ùáï ½³ñ-
·³ÝáõÙ »Ý Ý»Ûñá¹»·»Ý»ñ³ïÇí ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñ (²ÉóÑ³ÛÙ»ñÇ, 
ä³ñÏÇÝëáÝÇ), ÇëÏ Ëáßáñ »Õç»ñ³íáñ Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ Ùáï ï»ÕÇ ¿ 
áõÝ»ÝáõÙ áõÕ»Õ³ÛÇÝ ÑÛáõëí³ÍùÇ ëåáõÝ·³ÝÙ³Ý í»ñ³÷áËáõÙ: àõÕ»-
ÕÇ ÝÙ³Ý ³Ëï³Ñ³ñÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç ¿ ·³ÉÇë §Ë»ÝÃ ÏáíÇ¦ 
³Ëï³Ýß³Ý Ï³Ù ¿Ýó»ý³Éáå³ïÇ³ ÏáãíáÕ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÁ: ²ÝÉáõ-
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Í»ÉÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÏÝÓÇÏÝ»ñÁ Ó¨³íáñíáõÙ »Ý ³ÙÇÉáÇ¹³ÛÇÝ Ã»-
ÉÇÏÝ»ñÇó, áñáÝù μçç³Ã³Õ³ÝÃÇ Ï³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáñÙ³É Tau ³ÙÇ-
ÉáÇ¹³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ¨ ³Ëï³ÍÇÝ prion ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³Í³Ý-
óÛ³ÉÝ»ñÝ »Ý: ²ÝÑ³Ûï å³ï×³éÝ»ñáí »É³Ï»ï³ÛÇÝ å³ñáõñ³Ó¨ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÁÝ¹áõÝáõÙ »Ý β-Í³Éù³íáñ ÏáÝýáñ-
Ù³óÇ³, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ³é³ç³óÝ»É ã³÷³½³Ýó 
Ï³ÛáõÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñ: ø³ÝÇ áñ prion ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ÷áùñÇÏ ëåÇ-
ï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ »Ý, ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý íÇñáõë³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏ-
Ý»ñÇ ÝÙ³Ý ÷áË³Ýóí»É ûñ·³ÝÇ½ÙÇó ûñ·³ÝÇ½Ù ¨ ï³ñ³Í»É ÑÇí³Ý-
¹áõÃÛáõÝÁ: Îáí»ñÇ Ë»ÝÃáõÃÛáõÝ ÏáãíáÕ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÁ Ù³ñ¹Ï³Ýó ¿ 
÷áË³ÝóíáõÙ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý prion ëåÇï³ÏáõóÇ ÙÇçáóáí: 
 
 

3.3. êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙ 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ïáí³É»Ýï ¨ áã Ïáí³É»Ýï Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 

ÙÇçáóáí 
 
êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý »ñÏñáñ¹ áõÕÇÝ 

Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ áã Ïáí³É»Ýï Ó¨³-
÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ×³Ý³å³ñÑáí: ´³½Ù³ÃÇí Ï³ñ·³íáñÇã ý»ñÙ»Ýï-
Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ ³Éáëï»ñÇÏ Ùá¹ÇýÇÏ³ïáñÝ»ñÇ 
ÙÇçáóáí: ²Éáëï»ñÇÏ Ùá¹ÇýÇÏ³ïáñÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ 
Ï³ñ·³íáñÇã Ï»ÝïñáÝÇÝ áã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñáí ¨ ³ÛÝå»ë »Ý ÷á-
ËáõÙ ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý, áñ ÷áËíáõÙ ¿ ý»ñÙ»ÝïÇ 
Ï³ï³ÉÇïÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: Ø»Ýù ÏùÝÝ³ñÏ»Ýù Ï³ñ·³íáñÙ³Ý 
»ñÏáõ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ, áñáÝù μ³Ëïáñáß ³½¹»óáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý μççÇ 
Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý íñ³ª å³ÛÙ³Ý³íáñ»Éáí ³½¹³Ýß³ÝÝ»ñÇ ÷á-
Ë³ÝóÙ³Ý μçç³ÛÇÝ áõÕÇÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: ²é³çÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½-
ÙÁ ÑÇÙÝíáõÙ ¿ Ýñ³ íñ³, áñ ëåÇï³ÏáõóÇÝ áã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñáí 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ca+2-Ç ÇáÝÝ»ñÁ Ï³Ù ¶ºü-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: Æ ï³ñμ»ñáõ-
ÃÛáõÝ ÃÃí³ÍÝÇ ÙÇ³óÙ³ÝÁ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÇÝª ³Ûë å³ñ³·³ÛáõÙ ëåÇï³-
ÏáõóÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ÏñáõÙ ¿ áã Ã» ³ëïÇ×³Ý³Ï³Ý, ³ÛÉ ÏïñáõÏ 
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÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ, ÇÝãÁ Ï³ñ»ÉÇ ¿ Ñ³Ù»Ù³ï»É ¿É»Ïïñ³Ï³Ý ë³ñùÇ 
ÙÇ³óÙ³Ý ¨ ³Ýç³ïÙ³Ý Ñ»ï (³Ýç³ïÇãÇ Ï³Ù ïñÇ·»ñÇ ëÏ½μáõÝù): 

Ca+2-Ï³ÉÙá¹áõÉÇÝ³ÛÇÝ ³Ýç³ïÇã Ï³Ù ïñÇ·»ñ: òÇïá½áÉáõÙ 
³½³ï Ca+2-Ç ÇáÝÝ»ñÇ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ Ï³ÛáõÝ 
Ùáï 10-7 Ø Ù³Ï³ñ¹³ÏÇ íñ³ ßÝáñÑÇí Ýñ³, áñ μçç³Ã³Õ³ÝÃÇ 
Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³í»ÉóáõÏ³ÛÇÝ ÇáÝÝ»ñÁ Ñ»é³óÝáõÙ »Ý 
μçÇçÝ»ñÇó Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñáí: Ca+2-Ç ÇáÝÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 
Ca+2 Ï³åáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ §EF μ³½áõÏÝ»ñÇ¦ ÙÇçáóáí: Ø»ï³ÕÇ 
ÇáÝÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý μ³½áõÏÝ»ñÇÝ ¨ ¿³å»ë ÷áËáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý: Î³åí³Í ÇáÝÝ»ñÇ ù³Ý³ÏÁ Ï³Ëí³Í ¿ Ca+2-Ç ÏáÝ-
ó»Ýïñ³óÇ³ÛÇó: ²ÛëåÇëáíª ³ÝÙÇç³Ï³Ý Ï³å ¿ ëï»ÕÍíáõÙ Ca+2-Ç 
ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³ÛÇ ¨ ëåÇï³ÏáõóÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÙÇç¨: Ca+2-Ç Ñ»ï 
Ï³åí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ Çñ»Ýó Ñ»ñÃÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¨ ÷áËáõÙ »Ý ³ÛÉ 
ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý ¨ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: 
²Ù»Ý³ï³ñ³Íí³Í Ca+2 Ï³åáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇó ¿ Ï³ÉÙá¹áõÉÇÝÁ, 
áñÝ áõÝÇ ãáñë EF μ³½áõÏÝ»ñ: Î³ÉÙá¹áõÉÇÝÁ Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë Ã»° 
ÙáÝáÙ»ñÇ Ó¨áí, Ã»° ÙáõÉïÇëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ Ï³½ÙáõÙ: 
Ca+2-Ç ÙÇ³óáõÙÁ Ï³ÉÙá¹áõÉÇÝÇÝ ÷áËáõÙ ¿ í»ñçÇÝÇë ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ýª 
³å³ùáÕ³ñÏ»Éáí ³ÛÝ Ï³Ûù»ñÁ, áñáÝù Ï³åíáõÙ »Ý ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ ¨ ³ÏïÇí³óÝáõÙ ¹ñ³Ýó: Î³ÉÙá¹áõÉÇÝÁ Ï³ñÍ»ë 
Ï³ï³ñáõÙ ¿ ³Ýç³ïÇãÇ ¹»ñ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí ¹³ëíáõÙ ¿ §ïñÇ-
·»ñ³ÛÇÝ¦ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ß³ñùÇÝ: 

§îñÇ·»ñ³ÛÇÝ¦ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ Ý³¨ 
·áõ³ÝÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï Ï³åíáÕ μ³½Ù³ÃÇí ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù å³ïÏ³ÝáõÙ »Ý ¶ºü³½Ý»ñÇ ÁÝ¹³ñÓ³Ï ÁÝï³ÝÇ-
ùÇÝ: ÆÝãå»ë Ñ»ï¨áõÙ ¿ ³Ýí³ÝáõÙÇó, ³Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ý»ñ-
Ù»ÝïÝ»ñ »Ý, áñáÝù ×»Õù³íáñáõÙ »Ý ¶ºü-Á ÙÇÝã ¶Îü: ¶ºü³½³-
ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝ-
Ã»½ÇÝ, ³½¹³Ýß³ÝÝ»ñÇ ÷áË³ÝóÙ³Ý áõÕÇÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³ÝÁ, 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ï»Õ³÷áËÙ³ÝÁ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇ-
Ý»ñáí, μçÇçÝ»ñÇ ³ÏïÇÝ³ÛÇÝ ÏÙ³ËùÇ Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ: 
¶ºü/¶Îü ³Ýç³ïÇãÇ ÝÙ³Ý ¿ ·áñÍáõÙ ²ºü/²Îü ³Ýç³ïÇãÁ, áñÇ 
ûñÇÝ³Ï ¿ Hsp70 ëåÇï³ÏáõóÁ: ¶ºü³½³ÛÇÝ μáÉáñ §³Ýç³ïÇã¦ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ·áÛáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý³É »ñÏáõ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»-
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ñáíª Ï³åí³Í ¶ºü-ÇÝ ¨ Ï³åí³Í ¶Îü-ÇÝ: ¶ºü-ÇÝ Ï³åí³Í Ó¨Á 
Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ³ÏïÇí íÇ×³ÏÇÝ (³Ýç³ïÇãÁ 
ÙÇ³ó³Í ¿), ÇëÏ ¶Îü-ÇÝ Ï³åí³Í íÇ×³ÏáõÙ ëåÇï³ÏáõóÝ ³ÏïÇí 
ã¿ (³Ýç³ïÇãÁ ³Ýç³ï³Í ¿): ¶ºü-ÇÝ Ï³åí³Í ³ÏïÇí íÇ×³ÏáõÙ 
§³Ýç³ïÇã¦ ëåÇï³ÏáõóÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ï³ñμ»ñ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇª ³ÏïÇí³óÝ»Éáí ¹ñ³Ýó ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: §²Ýç³ïÇãÝ¦ 
³ÝóÝáõÙ ¿ áã ³ÏïÇí ³Ýç³ïí³Í Ó¨Ç, »ñμ ¶ºü ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõ-
ÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí ¶ºü-Á ¹³Ý¹³Õ ÑÇ¹ñáÉÇ½íáõÙ ¿ ÙÇÝã ¶Îü: ²ÛëåÇ-
ëáíª §³Ýç³ïÇãÇ¦ ³ÏïÇí íÇ×³ÏáõÙ ·ïÝí»Éáõ Å³Ù³Ý³ÏÁ Ï³ñ·³-
íáñíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ¶ºü³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ: ¶ºü³½³ÛÇÝ 
§³Ýç³ïÇãÝ»ñÇ¦ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝù³Ý Ù»Í ¿, 
áñ μççáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý ¹ñ³Ýó ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏáÕ Éñ³óáõóÇã 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ: ´çç³ÛÇÝ μ³½Ù³ÃÇí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ í»ñ³ÑëÏáõÙ »Ý 
§³Ýç³ïÇãÝ»ñÇ¦ ¶ºü³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: Î³ñ·³íáñÙ³ÝÁ 
Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý Ý³¨ Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñª ¶ºü-Ç ÷áË³Ý³Ï-
Ù³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ (GEF»ñ), áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³Ï³É»É §³Ýç³ïÇ-
ãÇÝ¦ Ï³åí³Í ¶Îü-Á ¶ºü-áí (ÝÏ³ñ 24): 
 

 
 

ÜÏ³ñ 24. ¶ºü³½³ÛÇÝ ³Ýç³ïÇãÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý μáÉáñ³ßñç³ÝÁ: 
ØÇ³Ý³Éáí ¶ºü-ÇÝª ëåÇï³ÏáõóÁ Ó»éù ¿ μ»ñáõÙ ³ÏïÇí ÏáÝýáñÙ³óÇ³ ¨ 

Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ¿ ÷áË³½¹»É ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ²ÏïÇí³óÝáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÇ ¶ºü³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí ¶ºü-Á ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ 
ÙÇÝã ¶Îü ¨ ëåÇï³ÏáõóÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý ³ÛÝå»ë ¿ ÷áËíáõÙ, áñ ³ÛÝ ãÇ 

Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ÷áË³½¹»É ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ¶Îü-Ï³åí³Í 
ëåÇï³ÏáõóÁ Ï³ñáÕ ¿ ÏñÏÇÝ ³ÏïÇí³Ý³É, »Ã» Ýñ³ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ 
¶Îü-Á ÷áË³ñÇÝíÇ ¶ºü-áí GEF ëåÇï³ÏáõóÇ ßÝáñÑÇí (·áõÝÇ¹ÇÝÇ 

÷áË³Ý³ÏÙ³Ý ·áñÍáÝ): 



71 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ýáëýáñÇÉ³-
óáõÙ-¹»ýáëýáñÇÉ³óáõÙ ³ÝóáõÙÝ»ñáí ¨ Ù³ëÝ³ÏÇ åñáï»áÉÇ½Ç ×³-
Ý³å³ñÑáí: êåÇï³ÏáõóÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ μççáõÙ Ï³ñáÕ ¿ Ï³ñ·³-
íáñí»É áã ÙÇ³ÛÝ áã Ïáí³É»Ýï, ³ÛÉ¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ïáí³É»Ýï Ó¨³÷áËáõ-
ÃÛáõÝÝ»ñÇ ÙÇçáóáí: ²é³í»É Ù»Í ¿ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ 
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ¨ ¹»ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ Ýß³Ý³Ïáõ-
ÃÛáõÝÁ:  

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ åñáï»ÇÝ 
ÏÇÝ³½Ý»ñ ÏáãíáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ ï»Õ³÷áËáõÙ »Ý ²ºü-Ç γ-ûñïá-

ýáëý³ï³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Á ëåÇï³ÏáõóÇ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ, ïñ»áÝÇÝ³ÛÇÝ 
Ï³Ù ÃÇñá½ÇÝ³ÛÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÏáÕù³ÛÇÝ ÑÇ¹ñûù-
ëÇÉ ËÙμ»ñÇ íñ³: ¸»ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ýáëý³-
ï³½Ý»ñÁ: äñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½Ý»ñÇ ¨ ýáëý³ï³½Ý»ñÇ Ñ³Ï³Ù»ï ·áñ-
ÍáõÝ»áõÃÛáõÝÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ï»Ý-
ë³μ³Ý³Ï³Ý ¹³ñÓ»ÉÇáõÃÛáõÝÁ: üáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ÷áË-
íáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ ¿É»Ïïñ³Ï³Ý ÉÇóùÁ, ÇÝãÁ Ñ³Ý·»ó-
ÝáõÙ ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ¨ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»-
ñÇ: Ð³ÛïÝÇ ¿, áñ ß³ï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ áõÝ»Ý Ñ³ïáõÏ ¹áÙ»ÝÝ»ñ, 
áñáÝù Ï³åíáõÙ »Ý ýáëýáñÇÉ³óí³Í å»åïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï: ÜÙ³Ý ÷á-
Ë³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ í»ñÙá-
É»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý Ù»ç: ÜÙ³Ý μ³ñ¹ ëåÇï³Ïáõ-
ó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý ·ñ»Ã» μáÉáñ ÑÇÙÝ³ñ³ñ Ï»Ýë³μ³-
Ý³Ï³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ: Î³éáõóí³Íù³ÛÇÝ, ÏÙ³Ëù³Ñ»Ý³ñ³Ý³-
ÛÇÝ, μçç³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÝ Çñ³·áñÍáÕ, 
ï³ñ³μÝáõÛÃ Ï³ñ·³íáñÇã ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ¨ ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñáÕ μ³½Ù³ÃÇí ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý/¹»ýáëýáñÇÉ³ó-
Ù³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: ºÃ» áñ¨¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³-
íáñíáõÙ ¿ ýáëýáñÇÉ³óáõÙ/¹»ýáëýáñÇÉ³óáõÙáí, ³å³ ³Û¹ ÃÇñ³Ë³-
ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ áõÝÇ Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½ ¨ ýáëý³ï³½: 
ØÇ¨ÝáõÛÝ Å³Ù³Ý³Ï áñáß åñáï»ÇÝÏÇÝ³½Ý»ñ ¹ñë¨áñáõÙ »Ý ËÙμ³-
ÛÇÝ ëå»óÇýÇÏáõÃÛáõÝ ¨ Ï³ñáÕ »Ý ýáëýáñÇÉ³óÝ»É ÙÇ ù³ÝÇ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ: Ð³×³Ë åñáï»ÇÝÏÇÝ³½Ý»ñÁ Ï³Ù ýáëý³ï³½Ý»ñÝ Çñ»Ýù 
»Ý ÃÇñ³Ë Í³é³ÛáõÙ ³ÛÉ ÏÇÝ³½Ý»ñÇ Ï³Ù ýáëý³ï³½Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñª 
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³é³ç³óÝ»Éáí ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ §Ï³ëÏ³¹Ý»ñ¦, áñáÝù Í³é³ÛáõÙ »Ý 
³é³çÝ³ÛÇÝ ÃáõÛÉ ³½¹³Ýß³ÝÇ μ³½Ù³ÏÇ áõÅ»Õ³óÙ³ÝÁ ¨ Í³í³ÉÙ³-
ÝÁ: 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ¨ áõμÇËÇïÇÝ³óÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ Ã»¨ ùÇÙÇ³Ï³Ý ³éáõÙáí ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ »Ý (³Û¹ é»³ÏóÇ³-
Ý»ñÇ ÁÝÃ³óùáõÙ Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ ¿Ý»ñ·Ç³ ¿ ëå³éíáõÙ), ³ÛÝáõ³-
Ù»Ý³ÛÝÇí Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý ¹³ñÓ»ÉÇ »Ý, ù³ÝÇ áñ μççáõÙ ÁÝÃ³ÝáõÙ »Ý 
Ý³¨ ×Çßï Ñ³Ï³Ù»ï ¹»ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ¨ ¹»áõμÇËÇïÇÝ³óÙ³Ý 
é»³ÏóÇ³Ý»ñ: ê³Ï³ÛÝ, ·áÛáõÃÛáõÝ áõÝÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ïáí³É»Ýï 
Ó¨³÷áËáõÃÛ³Ý ÙÇ »Õ³Ý³Ï, áñÝ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ ¿ Ã»° ùÇÙÇ³å»ë, Ã»° 
Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý: ¸³ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ³ÛÝ áõÕÇÝ ¿, áñÁ 
Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏÇ åñáï»áÉÇïÇÏ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý ÙÇçáóáí: ²ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÝÙ³Ý áõÕáõ ¹³ë³-
Ï³Ý ûñÇÝ³Ï ¿ Ù³ñëáÕ³Ï³Ý ý»ñÙ»ÝïÝ»ñ å»åëÇÝÇ, ïñÇåëÇÝÇ ¨ 
ù»ÙáïñÇåëÇÝÇ áã ³ÏïÇí ½ÇÙá·»Ý Ó¨»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙÁ: Ø»Ï ³ÛÉ 
ûñÇÝ³Ï ¿ å»åïÇ¹³ÛÇÝ ÑáñÙáÝ ÇÝëáõÉÇÝÁ: ²ÛÝ ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ »ñÏ³ñ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ó¨áí, áñÁ Ý³Ëù³Ý μççÇó ³ñï³½³ïí»-
ÉÁ áñáß³ÏÇ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ï³å»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ßÝáñÑÇí Ó»éù ¿ μ»-
ñáõÙ Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý ³ÏïÇí ÏáÝýáñÙ³óÇ³: ºñμ»ÙÝ »ñÏ³ñ Ý³Ë³-
ÑáñÙáÝÇ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý Ï³ñáÕ ¿ ×»Õù³íáñí»É ÙÇ ù³ÝÇ 
Ï³Ûù»ñáõÙª ëÏÇ½μ ï³Éáí ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ ³ÏïÇí ÑáñÙáÝÝ»ñÇ: 
Ø³ëÝ³ÏÇ åñáï»áÉÇïÇÏ ×»Õù³íáñÙ³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÁ Ù»Í Ýß³Ý³-
ÏáõÃÛáõÝ áõÝÇ ³ñÛ³Ý Ù³Ï³ñ¹»ÉÇáõÃÛáõÝÝ ³å³ÑáíáÕ ¨ μÝ³ÍÇÝ ÇÙáõ-
ÝÇï»ïÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ (ÏáÙåÉ»Ù»ÝïÇ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç 
³ÏïÇí³óáõÙ): ²é³ÝÓÇÝ ¹»åù»ñáõÙ áñáß ¿áõÏ³ñÇáïÇÏ μçÇçÝ»ñáõÙ 
¨ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ùáï ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÇÝùÝ³ëåÉ³Û-
ëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ: ÆÝùÝ³ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Å³Ù³Ý³Ï åáÉÇå»åïÇ¹Ç 
Ý»ñùÇÝ Ñ³ïí³ÍÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿, ÇëÏ ³é³ç³ó³Í »ñÏáõ Í³Ûñ³ÛÇÝ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³Ýó »Ý ÙÇ³óíáõÙ: ê³ ÇÝùÝ³Ï³ï³ÉÇïÇÏ Ï³Ù 
³áõïáÏ³ï³ÉÇïÇÏ é»³ÏóÇ³ ¿, áñÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³Ïáõ-
ó³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏáÕÙÇó ³é³Ýó ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ý: 
êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³áõïáÏ³ï³ÉÇïÇÏ ×»Õù³íáñáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ÁÝÃ³-
Ý³É ³é³Ýó ³é³ç³ó³Í Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Ñ»ï³·³ ÙÇ³óÙ³Ý (Ð»çÑá·Ç 
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ëåÇï³Ïáõó, áñÝ ³ÏïÇíáñ»Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ ½³ñ·³óÙ³Ý μ³½Ù³-
ÃÇí ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ): 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ý ¨ 
ï»Õ³ÛÇÝ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñÇ í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: êåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ³í»ÉÇ μ³ñÓñ Ù³Ï³ñ-
¹³ÏÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³Ù ëáõμëïñ³ïÝ»ñÇ (»Ã» 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñ »Ý) μçç³ÛÇÝ ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ý Ï³Ù ï»Õ³-
ÛÇÝ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñÇ í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: Î³ëÏ³ÍÇó 
í»ñ ¿, áñ μçÇçÝ»ñÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ å³Ñ³ÝçáõÙ ¿ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ áñáß³ÏÇ μ³ßËáõÙ μççÇ Í³í³ÉáõÙ ¨ ³é³ÝÓÇÝ ûñ·³Ý»É-
Ý»ñáõÙª ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ, μçç³ÏáñÇ½áõÙ, ÉÇ½áëáÙÝ»ñáõÙ: ÜÙ³Ý 
μ³ßËáõÙÁ ÏáãíáõÙ ¿ ÏáÙå³ñïÙ»Ýï³óáõÙ: ÎáÙå³ñïÙ»Ýï³óÙ³Ý 
ßÝáñÑÇí áã ÙÇ³ÛÝ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ »É³ÝÛáõÃ»ñÇ ÙáõïùÁ ¨ í»ñçÝ³Ý-
ÛáõÃ»ñÇ »ÉùÁ, ³ÛÉ¨ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³éÝáõÙ Å³Ù³Ý³ÏÇ ÝáõÛÝ Ñ³ïí³-
ÍáõÙ Çñ³Ï³Ý³óÝ»É Ñ³Ï³¹³ñÓ áõÕÕí³ÍáõÃÛ³Ý é»³ÏóÇ³Ý»ñ: 
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¶ÈàôÊ 4  
¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙ (é»åÉÇÏ³óáõÙ)  

 
ºñÏßÕÃ³ Ï³éáõóí³ÍùÇ ßÝáñÑÇí ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ï³ñáÕ ¿ Ñ³-

ñ³μ»ñ³Ï³Ýáñ»Ý ÇÝùÝáõñáõÛÝ í»ñ³ñï³¹ñí»Éª ³å³Ñáí»Éáí ï»Õ»-
Ï³ïíáõÃÛ³Ý ÉÇ³ñÅ»ù ÷áË³ÝóáõÙÁ Ýáñ³·áÛ³ó³Í ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»Ïáõ-
ÉÇÝ: àõáïëáÝÁ ¨ ÎñÇÏÝ ³é³ç³ñÏ»óÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý 
ÏÇë³ÏáÝë»ñí³ïÇí (ÏÇë³å³Ñå³ÝáÕ³Ï³Ý) Ï³Ù ë»ÙÇÏáÝë»ñí³-
ïÇí Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ: Ð³Ù³Ó³ÛÝ ³Û¹ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇª Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ýáñ 
ëÇÝÃ»½í³Í ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßÕÃ³Ý»ñÇó Ù»ÏÁ å³ïÏ³ÝáõÙ ¿ Ù³Û-
ñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ, ÇëÏ »ñÏñáñ¹ ßÕÃ³Ý ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ áñå»ë 
Ù³Ûñ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛÇÝ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ Ýáñ ßÕÃ³: ÎÇë³ÏáÝë»ñí³ïÇí 
Ï³Ù ÏÇë³å³Ñå³ÝáÕ³Ï³Ý ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Ùá¹»ÉÇ ÑÇÙùáõÙ ÁÝ-
Ï³Í »Ý ¸ÜÂ-Ç Ù³Ûñ³Ï³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñÇ ï³ñ³ÙÇ-
ïáõÙÁ ¨ Ù³Ûñ³Ï³Ý Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ßÕÃ³ÛÇÝ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ Ýáñ 
ßÕÃ³Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Á: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßÕÃ³Ý»ñÇó Ù»ÏÇ å³ï×»Ý³-
íáñáõÙÁ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñáõÃÛ³Ý ëÏ½μáõÝùáí ÑÇÙÝ³ñ³ñ ·áñÍ³éáõÛÃ 
¿, áñÝ ÁÝÏ³Í ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ, ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý (é»å-
ÉÇÏ³óÙ³Ý), í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý (é»å³ñ³óÙ³Ý) ¨ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñÇ í»ñ³¹³ë³íáñáõÙÝ»ñÇ (é»ÏáÙμÇÝ³óÙ³Ý) ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ ÑÇÙ-
ùáõÙ: 

¸ÜÂ-Ý ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ ¹»½ûùëÇéÇμáÝáõÏÉ»áïÇ¹ »éýáëý³ïÝ»-
ñÇó (¹Üºü), ¨ ÙáÉ»ÏáõÉÁ ³×áõÙ ¿ 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ, ù³ÝÇ áñ ëÇÝÃ»½-
íáÕ ßÕÃ³Ý ³é³ç³ÝáõÙ ¿ Ç Ñ³ßÇí ¹»½ûùëÇéÇμá½Ç 3° ÃÃí³ÍÝÇ áõ 
¹Üºü-Ç ûñïáýáëý³ïÇ ÙÇç¨ ¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÇ ·áÛ³óÙ³Ý ßÝáñ-
ÑÇí: Æ Ñ³Ï³¹ñáõÃÛáõÝ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇª ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½-
Ý»ñÝ ÁÝ¹áõÝ³Ï ã»Ý ÇÝùÝáõñáõÛÝ Ý³Ë³Ó»éÝ»Éáõ ¸ÜÂ-Ç ¹áõëïñ 
ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á: ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ëÏë»É ¸ÜÂ-Ç Ýáñ 
ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á ÙÇ³ÛÝ åñ³ÛÙ»ñ ÏáãíáÕ èÜÂ-Ç Ï³ñ× Ñ³ïí³ÍÇó 
(10-30 ÝáõÏÉ»áïÇ¹): ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ Ù³Ûñ³Ï³Ý 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßÕÃ³Ý»ñÁ Ý³Ë ¨ ³é³ç å»ïù ¿ ÙÇÙÛ³ÝóÇó Ñ»é³Ý³Ý: 
ØÇ³ÛÝ ³Û¹ å³ñ³·³ÛáõÙ Ï³ñáÕ ¿ Çñ³Ï³Ý³Ý³É Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 
ßÕÃ³ÛÇ ½áõ·³íáñáõÙÁ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý åñ³ÛÙ»ñÇ Ñ»ï: ¸ÜÂ åá-
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ÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÁ åñ³ÛÙ»ñÇ 3° ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμÇÝ ÙÇ³óÝáõÙ »Ý ³ÛÝ 
¹Üºü-Ý»ñÁ, áñáÝù ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ »Ý Ù³Ûñ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛáõÙ åñ³Û-
Ù»ñÇÝ Ñ³çáñ¹áÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹ÇÝ»ñÇÝª Áëï ¿áõÃÛ³Ý, »ñÏ³ñ³óÝ»Éáí 
åñ³ÛÙ»ñÁ (ÝÏ³ñ 25): ²ÛëåÇëáíª ¸ÜÂ-Ç ÍÝáÕ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛÇ ÁÝÃ»ñ-
óáõÙÝ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ 3°-5° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ, ÇëÏ Ýáñ³ëï»ÕÍ ßÕÃ³Ý ëÇÝÃ»½-
íáõÙ ¿ 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: ºÃ» åñ³ÛÙ»ñÇ ¹»ñáõÙ Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë 
èÜÂ, ³å³ Ýáñ³·áÛ³ó³Í ¹áõëïñ ßÕÃ³ÛÇ 5° Í³ÛñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í 
¿ èÜÂ-áí, ÇëÏ 3° Í³ÛñÁª ¸ÜÂ-áí: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 25. äñ³ÛÙ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ¸ÜÂ-Ç Ù³Ûñ³Ï³Ý  
ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÇÝýáñÙ³óÇáÝ ßÕÃ³ÛÇÝ: 

  
¸ÜÂ-Ç Ù³Ûñ³Ï³Ý ÙáÉ»ÏáõÉÇ ßÕÃ³Ý»ñÇ Ñ»é³óáõÙÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó 

Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÁ: Ð»ÉÇÏ³½Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ 
ëÏëáõÙ ¿ Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ûñÇçÇÝ Ï³Ù 
å³ñ½³å»ë ûñÇçÇÝ ³Ýí³ÝíáÕ Ï³Ûù»ñáõÙ: úñÇçÇÝÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ Ï³Ëí³Í ¿ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ï»ë³Ï³ÛÇÝ å³ïÏ³Ý»ÉáõÃÛáõ-
ÝÇó, μ³Ûó áñå»ë Ï³ÝáÝ ¹ñ³Ýù Ñ³ñáõëï »Ý ²Â ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñáí: 
ºñμ Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÝ ³í³ñïáõÙ »Ý Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇ ³Ý-
ç³ïáõÙÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó, ëÏëáõÙ ¿ ·áñÍ»É Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ èÜÂ åáÉÇÙ»-
ñ³½, áñÝ ³Ýí³ÝíáõÙ ¿ åñ³ÛÙ³½: äñ³ÛÙ³½Ç ßÝáñÑÇí ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ 
Ï³ñ× èÜÂ-Ç Ñ³ïí³Í, áñÁ Ñ»ï³·³ÛáõÙ Ï³ï³ñáõÙ ¿ åñ³ÛÙ»ñÇ 
¹»ñ ¸ÜÂ-Ç ¹áõëïñ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç Å³Ù³Ý³Ï: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
³ÛÝ ßñç³ÝÁ, áñï»Õ Ï»ÝïñáÝ³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½ÇÝ Ù³ëÝ³Ï-
óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, ÏáãíáõÙ ¿ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý »Õ³Ý Ï³Ù é»åÉÇ-
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Ï³óÙ³Ý »Õ³Ý: è»åÉÇÏ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ »Õ³ÝÇÝ ÙÇ³ó³Í 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ÉùáõÙ »Ý ûñÇçÇÝÇ ßñç³ÝÁ: Ð»ÉÇÏ³½Ý»ñÇ ·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ·áÛ³ó³Í ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇ ï»Õ³ÛÇÝ ³å³-
å³ñáõñáõÙÝ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ áõÅ»Õ åïáõï³ÛÇÝ É³ñí³ÍáõÃÛáõÝ, ¨ 
¸ÜÂ-Ç í³ñÁÝÃ³ó Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ·»ñå³ñáõñíáõÙ »Ý: ²Û¹ ·»ñå³-
ñáõñÝ»ñÁ í»ñ³óíáõÙ »Ý ïáåáÇ½áÙ»ñ³½ I ý»ñÙ»ÝïÇ ÏáÕÙÇó: ¸ÜÂ  
åáÉÇÙ»ñ³½Ç ³é³çÁÝÃ³ó ß³ñÅÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ áã ÙÇ³ÛÝ 
Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÇ ³å³å³ñáõñáÕ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ, ³ÛÉ¨ ïáåáÇ½áÙ»-
ñ³½ I-Ç ÏáÕÙÇó Ï³ï³ñíáÕ ·»ñå³ñáõÛñÝ»ñÇ í»ñ³óáõÙÁ: 

è»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÇ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ Ï³ï³ñÛ³É ³ßË³ï³ÝùÇÝ 
Ë³Ý·³ñáõÙ ¿ »ñÏáõ Ñ³Ý·³Ù³Ýù. Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÝ áõ-
Ý»Ý Ñ³Ï³é³Ï áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝ, ¨ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á Ï³ñáÕ ¿ ³í»-
É³óÝ»É ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ ÙÇ³ÛÝ 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: ¸ÜÂ-Ç ¹áõëïñ 
ßÕÃ³Ý»ñÇó Ù»ÏÇ ëÇÝÃ»½Á ëÏëíáõÙ ¿ Ù»Ï åñ³ÛÙ»ñÇó ¨ ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ 
¿ 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ³é³Ýó ÁÝ¹Ñ³ïáõÙÝ»ñÇ: ²Û¹ ßÕÃ³Ý ÏáãíáõÙ ¿ 
³é³ç³ï³ñ ßÕÃ³ (leader strand), ¨ ³Û¹ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Ç áõÕÕáõÃÛáõ-
ÝÁ Ñ³ÙÁÝÏÝáõÙ ¿ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÇ ß³ñÅÙ³Ý áõÕÕáõÃÛ³Ý Ñ»ï: 
Üáñ³ëï»ÕÍ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏñáñ¹ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á ãÇ Ï³ñáÕ 
ÁÝÃ³Ý³É 3°-5° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: ´çÇçÁ ÉáõÍáõÙ ¿ ³Ûë ËÝ¹ÇñÁ Ñ»ï¨Û³É 
Ï»ñå: 3°-5° Ù³Ûñ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛÇ ³½³ïí³Í Ñ³ïí³ÍÇ »ñÏ³ÛÝùáí 
é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÇ ·³·³ÃÇó ëÏë³Í ¨ ¹ñ³ ß³ñÅÙ³ÝÁ Ñ³Ï³é³Ï 
áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ¹³ë³íáñíáõÙ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ èÜÂ åñ³ÛÙ»ñÝ»ñ: äñ³Û-
Ù»ñÝ»ñÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ ³×áõÙ ¿ 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμª ³é³ç³óÝ»Éáí 
Ï³ñ× (ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³ñÛáõñ ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹) »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³Í-
Ý»ñ, áñáÝù ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÝ»ñ Ï³Ù Ñ³ïí³Í-
Ý»ñª »ñ¨áõÛÃÁ Ñ³ÛïÝ³·áñÍáÕ ·ÇïÝ³Ï³ÝÇ ³Ýí³Ùμ: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ 
úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÇ èÜÂ åñ³ÛÙ»ñÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿ ¨ ÷áË³ñÇÝ-
íáõÙ Ñ³ñ¨³Ý úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÇ ëÇÝÃ»½í³Í ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³-
Íáí: Ð³ñ¨³Ý ýñ³·Ù»ÝïÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ ÉÇ-
·³½Á (ÝÏ³ñ 26): ¸ÜÂ-Ç ¹áõëïñ ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏñáñ¹ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á 
ùÇã »ï ¿ ÙÝáõÙ ³é³ç³ï³ñ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Çó, ÇÝãÇ å³ï×³éáí ³Û¹ 
ßÕÃ³Ý ÏáãíáõÙ ¿ Ñ³å³ÕáÕ (lagging strand) ßÕÃ³: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ μ³ó³-
Ñ³Ûïí»ó Ï³åÇÏÝ»ñÇ íÇñáõë³ÛÇÝ ë³ñÏáÙ³ÛÇ Ñ³ñáõóÇã SV40 íÇñáõ-
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ëÇ ûÕ³Ï³Ó¨ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí: 
ìÇñáõëÇ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ ï»ñ-μççáõÙ ¨ ·ñ»-
Ã» ³ÙμáÕçáõÃÛ³Ùμ Ï³Ëí³Í ¿ ï»ñ-μççÇ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÇó: ìÇñáõë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏ-
Ù³ÝÁ íÇñáõëÇ ÏáÕÙÇó Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ Ù»Ï ëåÇï³Ïáõóª Ù»Í T 
Ñ³Ï³ÍÇÝÁ: Ø»Í T Ñ³Ï³ÍÝÇ Ñ»ùë³Ù»ñÝ ûÅïí³Í ¿ Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ 
³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ ¨ ÏáãíáõÙ ¿ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Ñ»ÉÇÏ³½: è»åÉÇÏ³óÙ³Ý 
Ñ»ÉÇÏ³½Á, û·ï³·áñÍ»Éáí ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý, ³å³å³ñáõñáõÙ ¿ Ù³Û-
ñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÁ: ²ÛÝáõÑ»ï¨ ³é³ç³ï³ñ ¨ Ñ³å³ÕáÕ 
ßÕÃ³Ý»ñÇ íñ³ åñ³ÛÙ³½Ý»ñÁ ëÇÝÃ»½áõÙ »Ý Ùáï 10 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Çó 
μ³ÕÏ³ó³Í èÜÂ-Ç Ñ³ïí³Í, ¨ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ α-Ý (äáÉ α) »ñÏ³-

ñ³óÝáõÙ ¿ åñ³ÛÙ»ñÁ ¨ë 20 ÝáõÏÉ»áïÇ¹áí: ²é³ç³ó³Í åñ³ÛÙ»ñÁ 
Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ èÜÂ-Ç ¨ ¸ÜÂ-Ç ÑÇμñÇ¹³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉ: äñ³ÛÙ»ñÇ 
Ñ»ï³·³ »ñÏ³ñ³óáõÙÁ ¨ ¸ÜÂ-Ç Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ¹áõëïñ ßÕÃ³-
ÛÇ ëÇÝÃ»½Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ δ-Ý ¨ ¸ÜÂ åáÉÇ-

Ù»ñ³½ ε-Á (äáÉ δ ¨ äáÉ ε): äáÉ δ-Á Ï³ï³ñáõÙ ¿ Ñ³å³ÕáÕ, ÇëÏ äáÉ 

ε-Ýª ³é³ç³ï³ñ ßÕÃ³Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Á: äáÉ δ-Ý ¨ äáÉ ε-Á ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 

é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ·áñÍáÝÇÝ (Rfc- replication factor) ¨ PCNA-ÇÝ 
(proliferating cell nuclear antigen-μ³½Ù³óáÕ μççÇ ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ñ³Ï³-
ÍÇÝ)ª Ï³½Ù»Éáí Ñ³Ù³ÉÇñ, áñÝ ³ÝÙÇç³å»ë åñ³ÛÙ»ñÇ ëÇÝÃ»½Çó Ñ»-
ïá ¹áõñë ¿ ÙÕáõÙ åñ³ÛÙ³½-äáÉ α Ñ³Ù³ÉÇñÁ ¨ ½μ³Õ»óÝáõÙ ¿ ¹ñ³ 

ï»ÕÁ: PCNA-Ý ÑáÙáïñÇÙ»ñ ¿ª Ï³½Ùí³Í ¿ »ñ»ù ÝáõÛÝ³ïÇå ÙÇ³íáñ-
Ý»ñÇó, áñáÝù ÙÇ³ó³Í »Ý ³ÛÝå»ë, áñ Ï»ÝïñáÝáõÙ Ó¨³íáñíáõÙ ¿ ³Ý-
óáõÕÇ: ²Û¹ ³ÝóáõÕáí Ó·íáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
ÏñÏÝ³ÏÇ ßÕÃ³Ý»ñÁ: 
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ÜÏ³ñ 26. è»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÇ ß³ñÅÙ³Ý áõÕÕáõÃÛáõÝÁ ¨  
¹áõëïñ ßÕÃ³Ý»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ: 

 
PCNA-Ý, ÙÇ³íáñ»Éáí Rfc-äáÉ δ ¨ Rfc-äáÉ ε, Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ÃáõÛÉ 

ãÇ ï³ÉÇë ¹ñ³Ýó åáÏí»É é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÇó ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí 
³Ýí³ÝíáõÙ ¿ ë³ÑùÇ÷³Ï³Ý (sliding clamp): Rfc-Ý ³Ýí³ÝíáõÙ ¿ ÷³-
Ï³ÝÇ ï»Õ³¹ñÇã (clamp loader), ¨ í»ñçÇÝÇë ¹»ñÝ ³ÛÝ ¿, áñ PCNA-Ç 
³ÝóáõÕÇÝ å³ÑáõÙ ¿ μ³ó íÇ×³ÏáõÙ, áñå»ë½Ç ¹ñ³ ÙÇçáí ³ÝóÝÇ äáÉ 
α-Ç ÏáÕÙÇó ëÇÝÃ»½í³Í Ï³ñ× ¸ÜÂ-Ñ³ïí³ÍÁ: Ø³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç 
ßÕÃ³Ý»ñÇ μ³Å³ÝáõÙÇó Ñ»ïá Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ßÕÃ³ÛÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 
é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ëåÇï³Ïáõó A-Ç (replication protein A-RPA) μ³½Ù³-
ÃÇí ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí ³é³ÝÓÝ³óí³Í ßÕÃ³Ý»ñÁ å³Ñå³-
ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý: RPA 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ¹áõñë »Ý ÙÕíáõÙ Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ûáí ³é³ç 
ë³ÑáÕ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáí (äáÉ α, äáÉ δ ¨ äáÉ ε-

áí): îáåáÇ½áÙ»ñ³½Á Ï³åíáõÙ ¿ Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-ÇÝ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý 
Ñ»ÉÇÏ³½Çó ³é³ç, ³ÛëÇÝùÝª Ñ³Ï³ÍÇÝ T-Çó ¹»åÇ Ó³Ë (ÝÏ³ñ 27): 
úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÝ»ñÇ 5° Í³ÛñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ Ñ»é³óíáõÙ »Ý 
éÇμáÝáõÏÉ»³½Ý»ñ H-Ç ¨ FEN I-Ç ÏáÕÙÇó, ¨ äáÉ δ-Ý ¹ñ³Ýó ÷áË³ñÇ-

ÝáõÙ ¿ ¹»½ûùëÇéÇμáÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñáí Ñ³çáñ¹ úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»Ý-
ïÇÝ Ñ³ëÝ»ÉáõÝ å»ë: úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³Ýó ÙÇ³óíáõÙ 
»Ý ¸ÜÂ ÉÇ·³½áí ëáíáñ³Ï³Ý 5°-3° ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÇ ÙÇçá-
óáí: 
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¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ ëÏëíáõÙ ¿ ûñÇçÇÝÇ Ï³ÛùáõÙ ¨ ÁÝÃ³-
ÝáõÙ ¿ »ñÏáõ áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí (¹»åÇ ³ç ¨ Ó³Ë)ª ³é³ç³óÝ»Éáí »ñ-
Ïáõ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³Ý (ÝÏ³ñ 28): Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ SV40-Çª ¿áõ-
Ï³ñÇáïÝ»ñÇ ùñáÙáëáÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý áõÝÇ ÙÇ ù³ÝÇ ûñÇçÇÝÝ»ñ, 
áñáÝù ·ïÝíáõÙ »Ý ï³ëÝÛ³Ï Ñ³½³ñ³íáñ ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»-
é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³: ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ûñÇçÇÝÝ»ñÇÝ ×³Ý³ãáõÙ ¿ í»ó 
ÙÇ³íáñÇó Ï³½Ùí³Í ORC (origin recognition complex) ëåÇï³ÏáõóÁ: 
²ÛÝ Ï³åíáõÙ ¿ ¨ ûñÇçÇÝÝ»ñÇ ßáõñçÁ Ñ³í³ù³·ñáõÙ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý 
Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÁ: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý MCM ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇó (ÙáÉ»ÏáõÉÁ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 6 ÙÇ³íáñÝ»ñÇó-Ñ»ùë³Ù»ñ ¿): 
¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùÁ ÝáõÛÝÝ ¿, ÇÝã í»ñÁ 
ÝÏ³ñ³·ñí³Í SV40-Ç Ùáï: MCM ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ S-÷áõÉÇ óÇÏ-
ÉÇÝ-Ï³ËÛ³É CDK ÏÇÝ³½Ý»ñÇ ÏáÕÙÇó: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 27. SV 40 íÇñáõëÇ ¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óáõÙÁ: ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ù»Í 
T Ñ³Ï³ÍÇÝÇ ¹»ñÁ Ï³ï³ñáõÙ »Ý MCM ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ  

[Lodish H. et al,7th ed.]: 
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ÜÏ³ñ 28. è»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÝ»ñÇ ß³ñÅáõÙÁ Ñ³Ï³é³Ï áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí: 
úñÇçÇÝÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ñ³Ï³ÍÇÝ T-Ç »ñÏáõ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, áñáÝù ³é³ç³óÝáõÙ 

»Ý Ñ³Ï³é³Ï áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí ß³ñÅíáÕ »ñÏáõ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÝ»ñ: 

 
Ð³ÛïÝÇ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÁ »ñÏ³ñ³óÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³-

Ý»ñÁ 3° Í³ÛñÇó, ¨ μáÉáñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý 
åñ³ÛÙ»ñÝ»ñ: ºñμ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »Õ³ÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ ·Í³ÛÇÝ ùñáÙáëá-
ÙÇ í»ñçÝ³Ù³ëÇÝ, ³é³ç³ï³ñ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Á ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ 
ÙÇÝã¨ ¸ÜÂ-Ç Ù³ïñÇó³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Í³ÛñÁ, ÇëÏ Ñ³å³ÕáÕ ßÕÃ³ÛÇ 
ëÇÝÃ»½Ý ³í»ÉÇ í³Õ ¿ ³í³ñïíáõÙ, ù³ÝÇ áñ ÍÝáÕ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛÇ Í³Û-
ñáõÙ ·ïÝíáÕ úÏ³½³ÏÇÇ ýñ³·Ù»ÝïÇ åñ³ÛÙ»ñÁ ãÇ Ï³ñáÕ »ñÏ³-
ñ³óí»É: ²ÛëåÇëáíª ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ é»åÉÇÏ³óáõÙÇó 
Ñ»ïá ¹áõëïñ ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý å»ïù ¿ Ï³ñ×³Ý³ñ Ñ³å³ÕáÕ ßÕÃ³ÛÇ 
ëÇÝÃ»½Ç ³í»ÉÇ í³Õ ³í³ñïÇ å³ï×³éáí: Î»Ý¹³ÝÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ¹³ 
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ï»ÕÇ ãÇ áõÝ»ÝáõÙ, ù³ÝÇ áñ ·áñÍáõÙ ¿ Ñ³ïáõÏ Ù»Ë³ÝÇ½Ù, áñÇ ·áñ-
ÍáõÝ»áõÃÛáõÝÝ áõÕÕí³Í ¿ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ý å³Ñå³ÝÙ³-
ÝÁ: Ø»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ 
Í³Ûñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý Ã»ÉáÙ»ñÝ»ñ: 
Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ ùñáÙáëáÙÁ Ï³½ÙáÕ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ßÕÃ³Ý»ñÇ 3° Í³ÛñáõÙ 
Ï»ÝïñáÝ³ó³Í »Ý ·áõ³ÝÇÝáí Ñ³ñáõëï ûÉÇ·áÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñ: Ø³ñ¹áõ ¨ áÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ ×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³Ý Ùáï 
³Û¹ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÝ áõÝ»Ý Ñ»ï¨Û³É Ï³½ÙÁª ÂÂ²¶¶¶: ²Ûë 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ËÙáñ³ëÝÏ»ñÇ ¨ Ý³Ë³Ï»Ý¹³-
ÝÇÝ»ñÇ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Í³Ûñ»ñáõÙ ÏñÏÝíáõÙ »Ý Ñ³ñÛáõñ³íáñ ³Ý·³Ù, 
ÇëÏ áÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáïª ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³½³ñ ³Ý·³Ù: ²ÛëåÇëáíª 
ùñáÝáëáÙÝ»ñÇ Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁª Ã»ÉáÙ»ñÝ»ñÁ, áõÝ»Ý Ñ³ïáõÏ 
Ï³éáõóí³Íù: Â»ÉáÙ»ñÝ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ 3° ·áõ³ÝÇÝáí Ñ³ñáõëï 
Í³ÛñÁ Ùáï 12-16 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç ã³÷áí ³í»ÉÇ »ñÏ³ñ ¿ ÏáÙåÉ»Ù»Ý-
ï³ñ ßÕÃ³ÛÇ óÇïá½ÇÝáí Ñ³ñáõëï 5° Í³ÛñÇó: Â»ÉáÙ»ñÝ»ñÇÝ ÙÇ³-
ó³Í »Ý Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù å³ßïå³ÝáõÙ »Ý ßÕÃ³Ý»ñÝ 
¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÇã ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó ¨ Ï³åáõÙ »Ý ùñáÙá-
ëáÙÝ»ñÁ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ñ³ïáõÏ ¹áÙ»ÝÝ»ñÇ Ñ»ï: Â»ÉáÙ»ñÝ»ñÇ 
Ï³ñ×³óáõÙÝ ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ Ã»ÉáÙ»ñ³½Ç Ï³Ù Ã»ÉáÙ»ñ³ÛÇÝ Í³Ûñ³-
ÛÇÝ ïñ³Ýëý»ñ³½Ç ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí: Â»ÉáÙ»ñ³½Á Ý»ñÏ³-
Û³óÝáõÙ ¿ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝëÏñÇåï³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ ûÅïí³Í 
ëåÇï³Ïáõó-èÜÂ Ñ³Ù³ÉÇñ: Ð³Ù³ÉÇñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ èÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ù³ïñÇó ¿, áñÇ íñ³ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ëÏ½μáõÝ-
ùáí ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ ¹»½ûùëÇéÇμáÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³, ¨ Ã»ÉáÙ»ñ³½Ç 
ÏáÕÙÇó ëÇÝÃ»½í³Í ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý Éñ³óÝáõÙ ¿ Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç 
é»åÉÇÏ³óáõÙÇó Ñ»ïá ¹áõëïñ ¸ÜÂ-Ç Ï³ñ×³ó³Í Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÁ: Â»ÉáÙ»ñ³½Ý»ñ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÝ ³ÏïÇí »Ý μÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»-
ñáõÙ ¨ ÇÝ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý μçÇçÝ»ñÇ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý ½³ñ·³óÙ³Ý 
ÁÝÃ³óùáõÙ: Ø³ëÝ³·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñÇ Ñ³½í³¹»å é»åÉÇÏ³óáõÙ-
Ý»ñÇ Å³Ù³Ý³Ï Ã»ÉáÙ»ñ³½Ý»ñÁ ÏñÏÇÝ ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý: Â»ÉáÙ»ñ³-
½³ÛÇÝ ·»Ý»ñÁ ÉÇáíÇÝ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ »Ý ëÏ½μÝ³Ï³Ý ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ 
ã³ñáñ³Ï í»ñ³ë»ñáõÙ ³åñ³Í μçÇçÝ»ñáõÙª ³å³Ñáí»Éáí í»ñçÇÝÝ»-
ñÇë ³ñ³· μ³½Ù³óáõÙÁ: 
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¶ÈàôÊ 5  
¸ÜÂ-Ç í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ Ï³Ù é»å³ñ³óáõÙ 

 
´³½Ù³ÃÇí ùÇÙÇ³Ï³Ý ÙÇ³óáõÃÛáõÝÝ»ñ, áõÉïñ³Ù³Ýáõß³Ï³-

·áõÛÝ ¨ ÇáÝÇ½³óÝáÕ ×³é³·³ÛÃÝ»ñ, Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ áñáß ³ñ·³ëÇùÝ»ñ 
Ï³ñáÕ »Ý ×»Õù³íáñ»É ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ·áñÍáÕ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³å»-
ñÁ: Ø»Ï ûñáõÙ Ù³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ μççáõÙ ¸ÜÂ-Ý »Ý-
Ã³ñÏíáõÙ ¿ 104-106 ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ: ºÃ» ³Ý·³Ù μ³ó³éí»Ý 
íÝ³ë³μ»ñ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, ¸ÜÂ-Ç Ï³éáõóí³ÍùÇ 
áñáß ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñ ÇÝùÝÇÝ ³å³Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ »Ý Ùá-
É»ÏáõÉÁ: úñÇÝ³Ïª åáõñÇÝ³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñÇ Ï³åÁ ¹»½ûùëÇéÇμá½Ç Ñ»ï 
Ñ³Ïí³Í ¿ ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ýÇ½ÇáÉá·Ç³Ï³Ý å³ÛÙ³ÝÝ»-
ñáõÙ ß³ù³ñÇ ÙÝ³óáñ¹Á Ï³ñáÕ ¿ ÏáñóÝ»É ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙùÁ: 
ÎáñãáõÙ ¿ Å³é³Ý·³Ï³Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÁ é»åÉÇÏ³óáõÙÇó 
Ñ»ïá ¹ñë¨áñíáõÙ ¿ áñå»ë Ùáõï³óÇ³: ¸ÜÂ-Ç ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 
Ù»ç ½·³ÉÇ ÃÇí »Ý Ï³½ÙáõÙ Ï»ï³ÛÇÝ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ, áñáÝù Ý»ñÏ³-
Û³óÝáõÙ »Ý Ù»Ï ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç ÷á÷áËáõÃÛáõÝ: 

´³½Ù³ÃÇí Ý»ñμçç³ÛÇÝ é»³ÏóÇ³Ý»ñ (¿É»ÏïñáÝÝ»ñÇ ï»Õ³÷á-
ËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ¿É»ÏïñáÝ-÷áË³¹ñáÕ ßÕÃ³Ûáí ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñáõÙ, 
ÉÇåÇ¹Ý»ñÇ ûùëÇ¹³óáõÙÁ å»ñûùëÇëáÙÝ»ñáõÙ) ÁÝÃ³ÝáõÙ »Ý ÑÇ¹ñûù-
ëÇÉ é³¹ÇÏ³ÉÝ»ñÇ Ï³Ù ëáõå»ñûùëÇ¹Ç (ú2)

 ³é³ç³óÙ³Ùμ: ²Ûë é³¹Ç-
Ï³ÉÝ»ñÁ íÝ³ëáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ý: Øáõï³óÇ³ÛÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ï³ñáÕ ¿ 
³é³ç³Ý³É ¹³¹³ñÇ Ïá¹áÝ, Ï³Ù ëåÇï³ÏáõóÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Å³-
Ù³Ý³Ï Ï³ñáÕ ¿ ß»Õí»É ÁÝÃ»ñóÙ³Ý ßñç³Ý³ÏÁ: ²Ù»Ý³Ñ³×³Ë Ñ³Ý-
¹ÇåáÕ Ï»ï³ÛÇÝ Ùáõï³óÇ³Ý ¹»½³ÙÇÝ³óáõÙÝ ¿, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí 
óÇïá½ÇÝÁ í»ñ ¿ ³ÍíáõÙ áõñ³óÇÉÇ, ÇëÏ 5-Ù»ÃÇÉ óÇïá½ÇÝÁª ÃÇÙÇÝÇ: 
ºÃ» ³Û¹ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ã»Ý í»ñ³Ï³Ý·ÝíáõÙ, ³å³ ¸ÜÂ-Ç 
é»åÉÇÏ³óáõÙÇó Ñ»ïá ¹³éÝáõÙ »Ý Ï³ÛáõÝ Å³é³Ý·íáÕ ÷á÷áËáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñ: Øáõï³óÇ³Ý»ñ Ï³ñáÕ »Ý Í³·»É Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ, »ñμ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á Ýáñ³ëï»ÕÍ 
¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ Ù»ç §ëË³ÉÙ³Ùμ¦ ÙïóÝáõÙ ¿ Ù³Ûñ³Ï³Ý ßÕÃ³ÛÇ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹ÇÝ áã ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹: ÜÙ³Ý §ëË³ÉÝ»ñÇ¦ 
Ïáõï³ÏáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ¿³Ï³Ýáñ»Ý Ë»Õ³ÃÛáõñ»É Å³é³Ý·³Ï³Ý ï»-
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Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁª Ñ³Ý·»óÝ»Éáí μçç³ÛÇÝ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÇ ÉÇ³Ï³ï³ñ 
Ë³ËïÙ³ÝÁ: 

¸ÜÂ-áõÙ ï»Õ ·ï³Í Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ ã»½áù³óÝ»Éáõ Ñ³Ù³ñ 
¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ½³ñ·³ó»É »Ý Ñ³ïáõÏ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñ, 
áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ Ï³Ù 
¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³óáõÙ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý»-
ñÇ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý 
·ñ»Ã» ÝáõÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, ÇÝãÁ íÏ³ÛáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó í³Õ ¿íáÉÛáõ-
óÇáÝ Í³·Ù³Ý Ù³ëÇÝ: ¸ÜÂ-Ç í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý μáÉáñ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»-
ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ñ»ÝíáõÙ ¿ Ù»Ï ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ëÏ½μáõÝùÇ íñ³. 
íÝ³ëí³Íù å³ñáõÝ³ÏáÕ ßÕÃ³ÛÇ Ñ³ïí³ÍÁ ÏïñíáõÙ ¨ Ñ»é³óíáõÙ ¿ 
¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇó, ³é³ç³ó³Í μ³óÁ Éñ³óíáõÙ ¿ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³-
½áí, ÇëÏ ÉÇ·³½Á ÙÇ³óÝáõÙ ¿ ëÇÝÃ»½í³Í ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ßÕÃ³Ý 
Ïïñí³Í ßÕÃ³ÛÇ Í³ÛñÇÝ: 

¸ÜÂ-Ç ï³ñ³μÝáõÛÃ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ñ³Ù³ñ 
¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ³é³ç³ó»É »Ý ½³Ý³½³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ, 
áñáÝù áõÕÕí³Í »Ý í»ñ³Ï³Ý·Ý»Éáõ ÙáÉ»ÏáõÉÇ »É³Ï»ï³ÛÇÝ Ï³éáõó-
í³ÍùÁ: ²Û¹ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇó Ù»ÏÁ, áñÁ Ïáãí³Í ¿ í»ñ³Ï³Ý·Ý»Éáõ 
¸ÜÂ-Ç »ñÏßÕÃ³ Ë½áõÙÝ»ñÁ, Ù»Í ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ ë»é³Ï³Ý μçÇç-
Ý»ñáõÙ ·»Ý»ñÇ Ýáñ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï, 
»ñμ ÷áË³Ý³ÏíáõÙ »Ý Ñ³Ûñ³Ï³Ý ¨ Ù³Ûñ³Ï³Ý ·Í»ñáí Å³é³Ý·í³Í 
ÑáÙáÉá· ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ (ùñáëÇÝ-
·áí»ñ): ¸ÜÂ-Ç í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ï³Ù é»å³ñ³óÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ 
³Ýμ³í³ñ³ñ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ·»ÝáÙáõÙ Ïáõï³ÏíáõÙ »Ý 
¸ÜÂ-Ç ³ÛÝåÇëÇ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñ, áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý ßáß³÷»É μçÇçÝ»-
ñÇ μ³Å³ÝáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ ·»Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: ÜÙ³Ý ¹»å-
ù»ñáõÙ Ë³ËïíáõÙ »Ý ÙÇïá½Ç ÝáñÙ³É ÁÝÃ³óùÝ áõ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ, ¨ 
μçç³ÛÇÝ μ³Å³ÝáõÙÝ»ñÇ ³Ýí»ñ³ÑëÏ»ÉÇ ³ÏïÇí³óáõÙÁ ¹³éÝáõÙ ¿ 
ã³ñáñ³Ï Ýáñ³·áÛ³óáõÙÝ»ñÇ å³ï×³é: 

¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ ¹»Ù å³Ûù³ñÇ ³é³çÇÝ ·ÍáõÙ ¸ÜÂ 
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÝ »Ý: Â»¨ E.coli-Ç ¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï 
10000 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó Ù»ÏÁ (1/104) Ýáñ³ëï»ÕÍ ßÕÃ³ÛáõÙ ãÇ Ñ³Ù³-
å³ï³ëË³ÝáõÙ Ù³Ûñ³Ï³Ý ¸ÜÂ-Ç μÝûñÇÝ³ÏÇÝ, Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ 
Ñ³ßí³ñÏÁ óáõÛó ¿ ï³ÉÇë, áñ Ýáñ³ëï»ÕÍ ¸ÜÂ-áõÙ §ëË³ÉÝ»ñÁ¦ 
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ß³ï ³í»ÉÇ Ñ³½í³¹»å »Ý. Ñ³Ý¹ÇåáõÙ »Ý 1/109 Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃ-
Û³Ùμ: ÜÙ³Ý ×ß·ñïáõÃÛáõÝÁ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ 
¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï μ³ó³ïñíáõÙ ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ¸ÜÂ  
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñ δ-Ý áõ ε-Ý ûÅïí³Í »Ý Ý³¨ 3°-5° ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½³ÛÇÝ 

³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ: ºñμ §ëË³É¦ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Á ÙïÝáõÙ ¿ Ýáñ ëÇÝÃ»½í³Í 
¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ Ù»ç, ³ÛÝ ãÇ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ½áõ·³íáñí»É Ù³Ûñ³Ï³Ý 
ßÕÃ³ÛÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç Ñ»ï: ¸ñ³ Ñ»ï¨³Ýùáí åáÉÇÙ»ñ³½Á Ï³Ý· ¿ 
³éÝáõÙ, Ýáñ³ëï»ÕÍ ßÕÃ³ÛÇ 3° Í³ÛñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ý»ñÙ»ÝïÇ 
³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇ ¿Ï½áÝáõÏÉ»áÉÇïÇÏ »ÝÃ³Ï³Ûù, áõñ §ëË³É¦ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹Á Ñ»é³óíáõÙ ¿: ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ 3° Í³ÛñÁ ÝáñÇó ï»Õ³÷áË-
íáõÙ ¿ åáÉÇÙ»ñ³óÙ³Ý Ï³Ûù, ¨ ¹ñ³Ý ÙÇ³óíáõÙ ¿ ×Çßï ÝáõÏÉ»áïÇ¹Á: 

´³ó³Ï³ÛáÕ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ù 
(base excision repair-BER): Ø³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ ³Ù»Ý³ï³ñ³Íí³Í 
Ï»ï³ÛÇÝ Ùáõï³óÇ³Ý óÇïá½ÇÝÇ ÷áË³ñÇÝáõÙÝ ¿ ÃÇÙÇÝáí, ÇÝãÁ 
å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ 5-Ù»ÃÇÉ óÇïá½ÇÝÇ ¹»½³ÙÇÝ³óÙ³Ùμ: BER-Ç Ù»-
Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý å³ÑÁ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
Ï³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ μÝ³Ï³ÝáÝ ÃÇÙÇÝÝ»ñÇ Ñëï³Ï ï³ñ³Ýç³ïáõÙÝ ¿ 
³ÛÝ ÃÇÙÇÝÝ»ñÇó, áñáÝù ³é³ç³ó»É »Ý Ï»ï³ÛÇÝ Ùáõï³óÇ³ÛÇ ³ñ¹-
ÛáõÝùáõÙ: ¸ñ³ Ñ»ï Ï³åí³Íª Í³·áõÙ ¿ ¨ë Ù»Ï Ñ³ñóª ÇÝãå»ë ï³ñ-
μ»ñ³Ï»É ¸ÜÂ-Ç ÝáñÙ³É ¨ íÝ³ëí³Í ßÕÃ³Ý»ñÁ: ²Ûë Ñ³ñóÇ å³-
ï³ëË³ÝÝ ³ÛÝ ¿, áñ 5-Ù»ÃÇÉ óÇïá½ÇÝÇ ¹»½³ÙÇÝ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí 
³é³ç³ó³Í ÃÇÙÇÝÝ»ñÁ ÙÝáõÙ »Ý ½áõ·³íáñí³Í ¸ÜÂ-Ç ÝáñÙ³É 
ßÕÃ³ÛÇ ·áõ³ÝÇÝÝ»ñÇ Ñ»ïª ³é³ç³óÝ»Éáí ³ñï³éáó ·áõ³ÝÇÝ-ÃÇÙÇÝ 
½áõÛ·»ñ (ÝáñÙ³É ·áõ³ÝÇÝ-óÇïá½ÇÝ ½áõÛ·»ñÇ ÷áË³ñ»Ý): ²ÝμÝ³Ï³Ý 
½áõÛ·»ñÁ ¹³éÝáõÙ »Ý ×³Ý³ã»ÉÇ BER Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ Ñ³Ù³ñ, áñÇ ·áñ-
ÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí ½áõ·³íáñÙ³Ý Ï³Ûù»ñÇó Ñ»é³óíáõÙ ¿ ÃÇÙÇÝÁ ¨ 
÷áË³ñÇÝíáõÙ óÇïá½ÇÝáí: BER Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ·áñÍáõÙ ¿ Ñ»ï¨Û³É 
Ï»ñå: ¶áõ³ÝÇÝ-ÃÇÙÇÝ áã ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ½áõÛ·»ñÁ ×³Ý³ãíáõÙ »Ý 
¸ÜÂ ·ÉÇÏá½ÇÉ³½ ý»ñÙ»Ýïáí: ü»ñÙ»ÝïÁ ³ÛÝå»ë ¿ ßñçáõÙ ÃÇÙÇÝÁ, 
áñ ³ÛÝ Ñ³ÛïÝíáõÙ ¿ å³ñáõÛñÇ ³ñï³ùÇÝ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ íñ³ (ÑÇß»Ýù, 
áñ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÙÇç¨ 
ÁÝÏ³Í ï³ñ³ÍáõÃÛáõÝáõÙ): ²ÛÝáõÑ»ï¨ ¸ÜÂ ·ÉÇÏá½ÇÉ³½Á ×»ÕùáõÙ ¿ 
³½áï³Ï³Ý ÑÇÙùÁ ¸ÜÂ-Ç ß³ù³ñ³ýáëý³ï³ÛÇÝ Ñ»ÝùÇÝ ÙÇ³óÝáÕ 
ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÁ, ¨ ÃÇÙÇÝÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇó: 
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¸ñ³ÝÇó Ñ»ïá Ë³ÕÇ Ù»ç ¿ ÙïÝáõÙ ³åáõñÇÝ³ÛÇÝ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½Á 
(AP), áñÁ ×»ÕùáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý ³ÛÝ Ï»ïáõÙ, áñï»Õ μ³ó³Ï³ÛáõÙ 
¿ åáõñÇÝ³ÛÇÝ ÑÇÙùÁ, ¨ ÑÇÙùÇó ½ñÏí³Í ¹»½ûùëÇéÇμá½-ýáëý³ïÁ Ñ»-
é³óíáõÙ ¿: ´³óÁ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ Éñ³óÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ 
β-Ý, áñÁ, ÁÝÃ»ñó»Éáí ¸ÜÂ-Ç ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ßÕÃ³Ý, ·áõ³ÝÇÝÇ ¹Ç-
Ù³ó ¹³ë³íáñáõÙ ¿ óÇïá½ÇÝÁ, ÇëÏ AP ÉÇ·³½Á Ï³ñáõÙ ¿ Í³Ûñ»ñÁ: 
ÜÙ³Ý í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÁ å»ïù ¿ ï»ÕÇ áõÝ»Ý³ Ý³Ëù³Ý ¸ÜÂ-Ç 
ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ (é»åÉÇÏ³óáõÙÁ), ù³ÝÇ áñ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»-
ïá ³ÝÑÝ³ñ ¿ ï³ñμ»ñ³Ï»É ¨ ÷áË»É Ùáõï³óÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏí³Í ÑÇÙ-
ùÁ, ¨ Ùáõï³óÇ³Ý ¹³éÝáõÙ ¿ Ï³ÛáõÝ Å³é³Ý·íáÕ: 

Ø³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ ·áñÍáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ·ÉÇÏá½ÇÉ³½Ý»ñ, 
áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ ×³Ý³ãáõÙ ¿ ÑÇÙù»ñÇ ³é³ÝÓÇÝ ùÇÙÇ³Ï³Ý 
Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: úñÇÝ³Ïª ·ÉÇÏá½ÇÉ³½Ý»ñÇó Ù»ÏÁ Ñ»é³óÝáõÙ ¿ 
8-ûùëÇ·áõ³ÝÇÝÁª ÷áË³ñÇÝ»Éáí ³ÛÝ ·áõ³ÝÇÝáí, ÙÛáõë ·ÉÇÏá½ÇÉ³½-
Ý»ñÝ ³ÏïÇíáñ»Ý Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ¸ÜÂ-³ÉÏÇÉ³óÝáÕ ùÇÙÇ³Ï³Ý 
ÝÛáõÃ»ñÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó Ó¨³÷áËí³Í ÑÇÙù»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: 

 

 
ÜÏ³ñ 29. BER Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ·Í³å³ïÏ»ñÁ: úÕ³ÏÝ»ñáõÙ 

Ý»ñ³éí³Í »Ý ÷áËí³Í ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ: 

 
Þ³ù³ñ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÝ ³¹»ÝÇÝÇÝ ¨ ·áõ³ÝÇÝÇÝ ÙÇ³óÝáÕ 

·ÉÇÏá½ÇÉ³ÛÇÝ Ï³åÁ Ï³ñáÕ ¿ ÇÝùÝ³μáõË ù³Ûù³Ûí»É, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ý-
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ùáí ÑÇÙù»ñÁ Ñ»é³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇó: ÜÙ³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝ-
Ý»ñÁ ÝáõÛÝå»ë í»ñ³Ï³Ý·ÝíáõÙ »Ý μ³ó³Ï³ÛáÕ ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»-
ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí (BER): 

¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ ëË³É 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ Ýáñ³ëï»ÕÍ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ Ï³-
ñáÕ »Ý ï»Õ ·ïÝ»É áã ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ½áõ·³íáñí³Í ÑÇÙù»ñ, Ï³ñáÕ 
»Ý Ý»ñ³éí»É ³í»Éáñ¹ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ (ÇÝ½»ñóÇ³), ¨ Ñ³Ï³é³ÏÁª 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ëÕí»É: Âí³ñÏ³Í ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ í»-
ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÁ μçÇçÝ»ñáõÙ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ³ÝÑ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝ-
Ý»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí (mismatch excision repair 
mechanism-MER): ÆÝãå»ë ¨ BER Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Å³-
Ù³Ý³Ï, Ãí³ñÏ³Í ¹»åù»ñáõÙ ÏñÏÇÝ Í³·áõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÝáñÙ³É ¨ Ùáõ-
ï³óÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏí³Í ßÕÃ³Ý»ñÇ ï³ñμ»ñ³ÏÙ³Ý ËÝ¹ÇñÁ: ²é³ÛÅÙ 
ëïáõÛ· μ³ó³ïñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý, ë³Ï³ÛÝ »ÝÃ³¹ñíáõÙ 
¿, áñ ³ÝÑ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³Í Ñ³ïí³Í-
Ý»ñáõÙ ×³Ý³ãíáõÙ ¨ Ñ»é³óíáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ MSH2 ¨ MLH1 ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñáí: Æ Ñ³Ï³¹ñáõÃÛáõÝ BER-Çª MER-Á ·áñÍáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ ¸ÜÂ-
Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»ïá: ²Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ 
Ùáõï³óÇ³Ý Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ áõéáõóù³·áÛ³óÙ³Ý ¨ ïÇåÇÏ ¿ Ñ³ëï 
³ÕÇÝ»ñÇ ã³ñáñ³Ï áõéáõóùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ: 

Ð³×³Ë ¸ÜÂ-Ç ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñÁ »ÝÃ³ñÏíáõÙ »Ý ùÇÙÇ³-
Ï³Ý ³ÛÝåÇëÇ Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ, áñáÝó Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í 
³Í³ÝóÛ³ÉÝ»ñÝ ÁÝ¹áõÝ³Ï »Ý ¸ÜÂ-Ç ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáõÙ 
³é³ç³óÝ»Éáõ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ: ÜÙ³Ý 
íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÝ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ëÕí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ 
í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí (nucleotide excision repair-NER): NER 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ßñç³Ý³ÏáõÙ ·áñÍáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇ Ù³ëÁ ûÅïí³Í 
¿ ¸ÜÂ-Ç »ñÏå³ñáõÛñÇ »ñÏ³ÛÝùáí ë³Ñ»Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛ³Ùμ: Ð³Ý¹Ç-
å»Éáí ¸ÜÂ-Ç ³Ýëáíáñ ÏáÝýáñÙ³óÇáÝ Ó¨Ç (Ë³ã³Ó¨ Ï³éáõóí³Íù, 
Ñ³Ý·áõÛó, Í³ÙÏ³É)ª ³Û¹ ëÏ³Ý³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ íÝ³ëí³Í 
Ï³ÛùáõÙ Ñ³í³ù³·ñáõÙ »Ý Ñ³ïí³ÍÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÝ ³å³ÑáíáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý é»å³-
ñ³óáõÙÁ: Ð³ÛïÝÇ ¿, áñ áõÉïñ³Ù³Ýáõß³Ï³·áõÛÝ ×³é³·³ÛÃ³Ñ³ñ-
Ù³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í ÃÇÙÇÝ-ÃÇÙÇÝ³ÛÇÝ ¹ÇÙ»ñÝ»ñÁ Ñ»é³ó-
íáõÙ »Ý NER Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ TFIIH-Ç ÑÇÝ· 



87 

ÙÇ³íáñÝ»ñÇó »ñÏáõëÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý NER-Ç ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³ÝÁ: 
NER-Á ³é³í»É ³ñ¹ÛáõÝ³í»ï ¿ ·áñÍáõÙ ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñáõÙ, áñáÝóáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ ¿ ÁÝÃ³ÝáõÙ, ÇÝãÁ μ³ó³ïñíáõÙ ¿ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñáõÙ TFIIH-Ç ³éÏ³-
ÛáõÃÛ³Ùμ: ²ÛëåÇëáíª μÝáõÃÛáõÝÁ Ï³ñÍ»ë ç³ÝáõÙ ¿ ³é³çÝ³Ñ»ñÃ í»-
ñ³Ï³Ý·Ý»É ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÁ, áñáÝù ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý 
Ï³ñáÕ »Ý ³½¹»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ íñ³: ºñμ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á 
Ñ³Ý¹ÇåáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³Í Ñ³ïí³ÍÇÝ, Ýñ³Ý ÙÇ³ÝáõÙ ¿ CSB 
ëåÇï³ÏáõóÁ, áñÁ ÙÇçÝáñ¹áõÙ ¿ TFIIH ÙÇ³óáõÙÁ: TFIIH-Á, û·ï³-
·áñÍ»Éáí ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý, ³å³å³ñáõñáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç Ùáï 25 ½Ý 
»ñÏ³ñáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Ñ³ïí³Í: ²ÛÝáõÑ»ï¨ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ 
XP-G ¨ RPA ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù, ûÅïí³Í ÉÇÝ»Éáí ¿Ý¹áÝáõÉ»³-
½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ, ÏïñáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý íÝ³ëí³Í Ï»ïÇó 
25-32 ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³: Ò¨³÷áËí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ ÁÝ¹·ñ-
ÏáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿: Îïñí³Í Ñ³ïí³ÍÇ ÷áË³ñ»Ý 
¸ÜÂ-åáÉÇÙ»ñ³½Á ëÇÝÃ»½áõÙ ¿ Ýáñ Ñ³ïí³Í, áñÁ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ¿ 
¸ÜÂ-Ç ãíÝ³ëí³Í ßÕÃ³ÛÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÇÝ: Üáñá·-
í³Í ßÕÃ³ÛÇ Ïïñí³Í Í³Ûñ»ñÁ ÙÇ³óÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ ÉÇ·³½Á: 

ÆáÝÇ½³óÝáÕ ×³é³·³ÛÃ³Ñ³ñÙ³Ý ¨ áñáß Ñ³Ï³ù³ÕóÏ»Õ³ÛÇÝ 
¹»Õ»ñÇ Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ Ï³ñáÕ »Ý 
³é³ç³Ý³É »ñÏßÕÃ³ Ë½áõÙÝ»ñ: ²ÛëåÇëÇ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýù-
Ý»ñÁ ß³ï ³í»ÉÇ íÝ³ë³μ»ñ »Ý, ù³ÝÇ áñ å³ï³Ñ³Ï³Ý í»ñ³ÙÇ³-
íáñáõÙÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³óÝ»É ï³Ï³íÇÝ 
Ýáñ ·»Ý³ÛÇÝ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñ ¨ ÉÇáíÇÝ ³Õ³í³Õ»É Å³é³Ý·³Ï³Ý 
ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ: ÎñÏÝ³ÏÇ Ë½áõÙÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÝ Çñ³Ï³-
Ý³óÝáõÙ »Ý »ñÏáõª  ÑáÙáÉá· (homologous recombinations HR) ¨ áã Ñá-
ÙáÉá· (nonhomologous recombination NHR) í»ñ³¹³ë³íáñáõÙÝ»ñÇ 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: Àëï ¿áõÃÛ³Ý, ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³Í Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï³-
ñáÕ »Ý í»ñ³Ï³Ý·Ýí»É Ýñ³ ßÝáñÑÇí, áñ ëï»ÕÍíáõÙ ¿ ÑáÙáÉá· ùñáÙá-
ëáÙÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÇ å³ï×»Ý, áñÁ ÷áË³ñÇÝáõÙ ¿ 
¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³Í Ñ³ïí³ÍÇÝ: Î³ñáÕ ¿ ï»ÕÇ áõÝ»Ý³É Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç 
ÑáÙáÉá· ßÕÃ³Ý»ñÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÷áË³Ý³ÏáõÙ ³ÛÝå»ë, ÇÝãå»ë Ù»-
Ûá½áõÙ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ùñáëÇÝ·áí»ñÇ Å³Ù³Ý³Ï: 
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¶ÈàôÊ 6  
èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½ ¨ Ñ³ëáõÝ³óáõÙ 

 
úñ·³ÝÇ½ÙÇ ·»Ý»ñÇ ³ÙμáÕç³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ ·»ÝáÙ: 

¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÁ, áñÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ Ï³Ù 3 ïÇåÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý èÜÂ-Ý»ñÇó (÷áË³¹ñÇã, ÇÝýáñÙ³-
óÇáÝ, éÇμáëáÙ³ÛÇÝ) áñ¨¿ Ù»ÏÇ ÙáÉ»ÏáõÉÁ ÏáãíáõÙ ¿ ·»Ý: ¶»ÝÇ Ï³½ÙÇ 
Ù»ç ÙïÝáÕ ³ÛÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, áñáÝù-
·³ÕïÝ³·ñáõÙ »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ Ï³Ù ÑÇÙÝ³Ï³Ý ïÇåÇ èÜÂ-Ý»ñ, 
ÏáãíáõÙ »Ý Ïá¹³íáñáÕ (·³ÕïÝ³·ñáÕ) ßñç³ÝÝ»ñ: ´³óÇ Ïá¹³íáñáÕ 
ßñç³ÝÝ»ñÇó` ·»ÝÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ³ÛÝåÇëÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³-
çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ, áñáÝù ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý áã ÑÇÙÝ³Ï³Ý, ï³ñμ»ñ 
ïÇåÇ èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ (³ÕÛáõë³Ï 1): ¶»Ý»ñÇ ³ÛÝ 
ßñç³ÝÝ»ñÁ, áñáÝù Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ïíÛ³É ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
Ñ½áñáõÃÛáõÝÁ, Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É Ïá¹³íáñáÕ ßñç³ÝÇó 50Îμ (50 000 
½Ý) Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³: ¶»Ý»ñÇ ³Û¹ ßñç³ÝÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ¿ÝÑ³Ý-
ë»ñÝ»ñ: ¶»ÝÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ Ý³¨ åñáÙáïáñ ÏáãíáÕ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÁ, 3° Í³ÛñáõÙ ×»ÕùáõÙ-åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÝ ³å³ÑáíáÕ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ¨ Ý³Ë³-èÜÂ-Ý»ñÇ ëåÉ³Û-
ëÇÝ·Á å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ï³Ûù»ñÁ: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý 
Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷áË³Ï»ñåáõÙÝ»ñÇ Ù»Ï ßÕÃ³ÛáõÙ ÁÝ¹·ñÏí³Í 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ (ïñÇåïáý³ÝÇ ûå»ñáÝ, É³Ï-ûå»ñáÝ, áñáÝù Ï³ñ-
·³íáñáõÙ »Ý Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý³μ³ñ ïñÇåïáý³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ 
ëÇÝÃ»½Á Ï³Ù É³Ïïá½Ç ×»Õù³íáñáõÙÁ): ÜÙ³Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÝ ³Ýí³Ý-
íáõÙ »Ý åáÉÇóÇëïñáÝÇÏ: òÇëïñáÝÁ ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ÙÇ³íáñ ¿, áñÁ 
Ïá¹³íáñáõÙ ¿ Ù»Ï ëåÇï³Ïáõó: ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ ÙáÝá-
óÇëïñáÝÇÏ »Ý: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ í»-
ñÁ Ýßí³Í ï³ñμ»ñáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÝ áõÝ»Ý ³ñï³Ñ³Ûïí³Í 
ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñ: 

1. ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ùáï éÇμáëáÙÇ ¨ Ç-èÜÂ-Ç ÙÇ³óÙ³Ý Ï³ÛùÁ 
·ïÝíáõÙ ¿ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ëåÇï³Ïáõó-Ïá¹³íáñáÕ ßñç³ÝÇ 
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Ï³Ù óÇëïñáÝÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ï³ÛùÇ Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ: îñ³ÝëÉ-
Û³óÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿ ëÏë»É ó³ÝÏ³ó³Í ÙÇ³óÙ³Ý Ï³ÛùÇóª ³é³-
ç³óÝ»Éáí ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ ÙÇ³Å³Ù³Ý³Ï 
(ÝÏ³ñ 30): 

2. ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ç-èÜÂ-Ç ÙÇ³óáõÙÁ éÇμáëáÙÇÝ Çñ³-
Ï³Ý³ÝáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ 5° Ï»å³íáñí³Í Í³ÛñÇ ÙÇçá-
óáí, ¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý Ù»ÏÝ³ñÏáõÙ ¿ Ùáï³Ï³ ²àô¶ »éÛ³-
ÏÇó: ²ÛëåÇëáíª Ç Ñ³Ï³¹ñáõÃÛáõÝ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉ-
Û³óÇ³ÛÇª ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý ëÏëáõÙ ¿ »½³ÏÇ 
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ÛùÇó: 

´³½Ù³μçÇç ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ¿Ï½áÝÝ»ñ: ¾Ï½áÝÝ»ñÇ ÙÇç¨ ·ïÝíáõÙ »Ý 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝù ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ ã»Ý Ïá¹³íáñáõÙ: ²Û¹ Ñ³ïí³Í-
Ý»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ÇÝïñáÝÝ»ñ: Æ-èÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Çó Ñ»ïá ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý (åñáó»ëÇÝ·Ç) ÷áõÉáõÙ ÇÝïñáÝÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ë-
Ë³ÝáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÙáÉ»ÏáõÉÇó Ñ»é³óíáõÙ »Ý: Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ åñá-
ó»ëÇÝ·Ý ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½áõÙ: ÆÝïñáÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ 
Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ³Ý·³Ù ·»ñ³½³Ýó»É ¿Ï½áÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ: 
Ø³ñ¹áõ Ùáï ÇÝïñáÝÇ ÙÇçÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 3,3 Îμ (3300 
½Ý), ÇëÏ ³Ù»Ý³Ù»Í ÇÝïñáÝÁ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í ¿ ÏÙ³Ëù³ÛÇÝ ÙÏ³Ý-
Ý»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ïÇïÇÝ ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³íáñáÕ ïÇïÇÝ-·»ÝáõÙ: îÇ-
ïÇÝÇ ÇÝïñáÝÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 17 106 ½Ý (Ï³Ù ·ñ»Ã» 17 
Îμ) ³ÛÝ å³ñ³·³ÛáõÙ, áñ ¿Ï½áÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÙÇçÇÝáõÙ 
ã»Ý ·»ñ³½³ÝóáõÙ 50-200 ½Ý: ØÇçÇÝ ã³÷Ç ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ 
·»ÝÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ù³ñ¹áõ Ùáï Ï³½ÙáõÙ ¿ 50000 ½Ý, μ³Ûó ³Û¹ Ñ³-
çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 95 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý ÇÝïñáÝÝ»ñÁ ¨ 5° ¨ 3° Í³Û-
ñ³ÛÇÝ §ãÏá¹³íáñáÕ¦ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ 
ÙÇ³μçÇç ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÝ ÇÝïñáÝÝ»ñ ã»Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ: 

´³ñÓñ³Ï³ñ· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μ³½Ù³ÃÇí Ëáßáñ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ ¿ áñáß³ÏÇ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝ: 
²Û¹åÇëÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÝ áõÝ»Ý ÝáõÛÝ³ïÇå 
ÏñÏÝíáÕ ¿Ï½áÝÝ»ñ, áñáÝù ï³ñμ»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³-
ï³ëË³ÝáÕ ·»Ý»ñáõÙ ÙÇÙÛ³ÝóÇó ³Ýç³ïí³Í »Ý ï³ñμ»ñ »ñÏ³-
ñáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ ÇÝïñáÝÝ»ñáí: ÜÙ³Ý ·»Ý»ñÇ ïÇåÇÏ Ý»ñÏ³Û³óáõ-
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óÇã ¿ ÙÇçμçç³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇ (Ñ»ÝùÇ) ýÇμñáÝ»ÏïÇÝ ëåÇï³ÏáõóÁ 
Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÁ: ´³ñÓñ³Ï³ñ· ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï ëåÇï³Ïáõó 
Ïá¹³íáñáÕ ¿Ï½áÝÝ»ñÁ Ï³ñÍ»ë Ã» ßñç³å³ïí³Í »Ý ³Ý·áñÍáõÝÛ³ 
¸ÜÂ-áí: ¸ÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý í»ñÉáõÍáõÃ-
ÛáõÝÁ (ëÇÏí»Ýë³íáñáõÙ) μ³ó³Ñ³Ûï»ó, áñ ÝáõÛÝ ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³-
íáñáÕ ¿Ï½áÝÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ Ñ³ñ³μ»-
ñ³Ï³Ýáñ»Ý Ï³ÛáõÝ ¿ ï³ñμ»ñ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ùáï: Æ Ñ³Ï³¹ñáõÃ-
ÛáõÝ ¹ñ³ª ÇÝïñáÝÝ»ñÇ Ï³½ÙÁ ËÇëï ÷á÷áË³Ï³Ý ¿, ÁÝ¹Ñáõå ÙÇÝã 
³Ûë Ï³Ù ³ÛÝ ÇÝïñáÝÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛáõÝÁ: ¸³ óáõÛó ¿ ï³ÉÇë, áñ 
ÇÝïñáÝÝ»ñÇ ýáõÝÏóÇáÝ³É Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ Ù»Í ã¿: ²ÛÝáõ³Ù»Ý³Û-
ÝÇí, ÇÝïñáÝÝ»ñÁ ½·³ÉÇ ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛáõÙ, ù³ÝÇ áñ 
ëï»ÕÍáõÙ »Ý μ³½Ù³¹áÙ»Ý ¨ ¹áÙ»ÝÝ»ñÇ Ýáñ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñáí 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝÝ»ñ: ´³óÇ ¹ñ³ÝÇóª 
³ÕÛáõë³Ï 1-áõÙ Ýßí³Í ÷áùñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ, ãÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ ¨ ÙÇÏ-
ñá-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙÇ ëïí³ñ ËáõÙμ ³é³ç³ÝáõÙ ¿ ÇÝïñáÝÝ»ñÇó: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 30. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¨ ïñ³ÝëÉ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ ï³ñμ»-
ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï: ÊÙáñ³ëÝÏÇ Ùáï 

ïñÇåïáý³ÝÇ ëÇÝÃ»½Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·»Ý»ñÁ ·ïÝíáõÙ 
»Ý ï³ñμ»ñ ùñáÙáëáÙÝ»ñáõÙ - IV, V, VII, XI: 

 
 



92 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÝ»ñ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ûå»ñáÝÝ»ñÁ 
Ï³½Ùí³Í »Ý ·»Ý»ñÇ ËÙμ»ñÇó, áñáÝó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ëÏëáõÙ ¿ Ù»Ï 
åñáÙáïáñÇó ¨ ³í³ñïíáõÙ Ù»Ï ï»ñÙÇÝ³óÙ³Ý Ï³Ûùáí: úå»ñáÝÇ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ Ù»Ï åáÉÇóÇëïñáÝ Ç-
èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉ: ¸³ Ýß³Ý³ÏáõÙ ¿, áñ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï §·»Ý¦ 
¨ §ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñ¦ Ñ³ëÏ³óáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ï³ñμ»ñíáõÙ 
»Ý, ù³ÝÇ áñ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÁ Ï³ñáÕ ¿ å³ñáõÝ³Ï»É ûå»-
ñáÝÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ ÙÇ ù³ÝÇ ·»Ý: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÉÇÝáõÙ »Ý 
å³ñ½ ¨ μ³ñ¹ (ÝÏ³ñ 31): îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ å³ñ½ ÙÇ³íáñÇ íñ³ 
ëÇÝÃ»½í³Í Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý Ñ³ëáõÝ³óáõÙÇó Ñ»ïá ³é³ç³óÝáõÙ ¿ 
Ù»Ï ïÇåÇ Ç-èÜÂ, áñÁ Ïá¹³íáñáõÙ ¿ Ù»Ï ëåÇï³Ïáõó: ò³ÝÏ³ó³Í 
Ùáõï³óÇ³, áñÁ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ¿Ï½áÝÝ»ñáõÙ, ÇÝïñáÝÝ»ñáõÙ, 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ï³Ûù»ñáõÙ Ï³Ù åñáÙáïáñáõÙ 
³ÝËáõë³÷»ÉÇáñ»Ý Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ÷á÷áËáõÃÛ³ÝÁ: 
Ø³ñ¹áõ Ùáï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ å³ñ½ ÙÇ³íáñÝ»ñÁ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ 
Ñ³½í³¹»å »Ý (β-·ÉáμÇÝÇ ·»Ý): 

Ø³ñ¹áõ ·»ÝáÙÇ 90 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³ñ¹ 
ÙÇ³íáñÝ»ñÁ: ¸ñ³ÝóÇó å³ï×»Ýí³Í Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ 
ëÏÇ½μ ï³É ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ³ÛÝ μ³ÝÇ ßÝáñÑÇí, áñ 
³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Çó Ñ»ïá ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ Ï³ñáÕ »Ý ÙÝ³É 
ï³ñμ»ñ ¿Ï½áÝÝ»ñ (ÝÏ³ñ 31): ²ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇó ³é³ç³-
ó³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ §Ç½á¦-Ó¨»ñ: 
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ÜÏ³ñ 31. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³ñ¹ ¨ å³ñ½ ÙÇ³íáñÝ»ñ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
μ³ñ¹ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ñ»ï¨³ÝùÝ»ñÁ: àõÕÕ³ÝÏ-
ÛáõÝÝ»ñáí å³ïÏ»ñí³Í »Ý ¿Ï½áÝÝ»ñÁ, ß»Õ ·Í»ñáí ÝÇß³íáñí³Í áõÕÕ³ÝÏ-

ÛáõÝÝ»ñÁ å³ïÏ»ñáõÙ »Ý ·»ÝÇ åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñÁ: 

 
²ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í Ñ³ëáõÝ 

Ç-èÜÂ-Ý»ñÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ ÙáÝáóÇëïñáÝ ¿, ù³ÝÇ áñ Ïá¹³íá-
ñáõÙ ¿ Ù»Ï åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³: î³ñμ»ñ μççÇçÝ»ñáõÙ Ï³Ù ÑÛáõë-
í³ÍùÝ»ñáõÙ ÝáõÛÝ ·»ÝÇó å³ï×»Ýí³Í Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ³ÛÉÁÝï-
ñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ Ñ³×³Ë ³é³ç³ÝáõÙ »Ý ï³ñ-
μ»ñ ïÇåÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñ, ÇÝãÁ ¨ å³ÛÙ³Ý³íáñáõÙ ¿ ïíÛ³É ëåÇï³Ïáõ-
óÇ ÑÛáõëí³Íù³ÛÇÝ ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: úñÇÝ³Ïª  ýÇμñÇ-
Ý»ÏïÇÝ (ÙÇçμçç³ÛÇÝ Ñ»Ýù³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó) ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³íá-
ñáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ ï³ñμ»ñ »Ý ÉÛ³ñ¹Ç ¨ ÙÏ³Ý³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ Ùáï: 
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²Û¹ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇó ëÇÝÃ»½í³Í ýÇμñÇÝ»ÏïÇÝÇ Ùá-
É»ÏáõÉÝ»ñÁ ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ÁÝ¹³Ù»ÝÁ ÙÇ ¹áÙ»Ýáí, áñÁ å³ÛÙ³Ý³íá-
ñáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙÇ³óáõÙÁ μçç³Ã³Õ³ÝÃÇÝ: Æ-èÜÂ-Ç ³ÛÉÁÝï-
ñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ¹»ñÝ ³ÛÝ ¿, áñ ³Û¹ 
»ñ¨áõÛÃÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ μ³ñÓñ³Ï³ñ· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ ³Ñé»ÉÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛáõÝÁ ·»ÝáÙÇ ë³ÑÙ³Ý³÷³Ï Í³í³ÉÇ 
å³ñ³·³ÛáõÙ: 

Øáõï³óÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»Ý³É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ-
·³íáñÙ³Ý Ï³ÛùáõÙ Ï³Ù ³ÛÝ ¿Ï½áÝáõÙ, áñÝ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ¿ ³ÛÉÁÝï-
ñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Çó ³é³ç³ó³Í ï³ñμ»ñ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ: 
ÜÙ³Ý Ùáõï³óÇ³Ý Ï÷áËÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ μáÉáñ ï³ñμ»ñ³ÏÝ»ñÁ, 
Ñ»ï¨³μ³ñ ¹ñ³Ýó ÏáÕÙÇó Ïá¹³íáñíáÕ μáÉáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: ²ÛÝ 
¹»åùáõÙ, »ñμ Ùáõï³óÇ³ÛÇ ¿ »ÝÃ³ñÏíáõÙ ³ÛÝåÇëÇ ¿Ï½áÝ, áñÁ Ý»ñ-
Ï³ ¿ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ÙÇ³ÛÝ Ù»Ï í»ñçÝ³ÝÛáõÃáõÙ, 
³å³ Ï÷áËíÇ ÙÇ³ÛÝ ³Û¹ Ç-èÜÂ-Ç ÏáÕÙÇó Ïá¹³íáñíáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÁ: 

¾áõÏ³ñÇáï ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ·»ÝáÙÇ íÇÃË³ñÇ Ù»ÍáõÃÛáõÝÝ 
³é³ç ¿ ù³ßáõÙ Ï³ñ¨áñ Ñ³ñó. ³ñ¹Ûáù ·»ÝáÙáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ 
¸ÜÂ-Ç ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ ·»Ý»ñÇ Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃ-
Û³Ùμ, áñÁ ï³ëÝÛ³Ï-Ñ³ñÛáõñ³íáñ ³Ý·³Ù ·»ñ³½³ÝóáõÙ ¿ åñáÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ù³Ý³ÏÁ: Ð³ñóÇ å³ï³ëË³ÝÁ áõñí³·Íí»ó 60-
³Ï³ÝÝ»ñÇ í»ñçáõÙ, »ñμ μ³ó³Ñ³Ûïí»ó, áñ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ å³-
ñáõÝ³ÏíáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ÏñÏÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³-
ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ: ²Û¹ ÷áñÓ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ý ïñáÑáõÙ ¿ÇÝ ÷áùñ Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñÇ, áñáÝù »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ÇÝ ç»ñÙ³ÛÇÝ μÝ³÷áËÙ³Ý: æ»ñÙ³ÛÇÝ μÝ³-
÷áËáõÙÇó Ñ»ïá ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÇ Ñ»ï³·³ Çç»óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí 
ÙÇ³ßÕÃ³ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ é»Ý³ïáõñ³óíáõÙ »Ý ¥í»ñ³Ï³Ý·ÝíáõÙ ¿ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ »ñÏßÕÃ³ Ï³éáõóí³ÍùÁ): è»Ý³ïáõñ³óÙ³Ý ³ñ³·áõÃ-
ÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ï³½ÙÇó: 
úñÇÝ³Ïª ¹Çï³ñÏ»Ýù μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ ¨ áñ¨¿ Ï³ÃÝ³ëáõÝÇ ¸ÜÂ-Ý»ñÁ: 
ø³ÝÇ áñ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ 
Ñ³½³ñ³å³ïÇÏ ·»ñ³½³ÝóáõÙ ¿ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ç å³ñáõ-
Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ, ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ù»Ï áñáß³ÏÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý 
ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý Ï³ÃÝ³ëáõÝÇ ¸ÜÂ-áõÙ Ñ³½³ñ ³Ý·³Ù ³í»ÉÇ 
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÷áùñ ÏÉÇÝÇ, ù³Ý μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ ¸ÜÂ-áõÙ: ¸ñ³ÝÇó μËáõÙ ¿, áñ é»-
Ý³ïáõñ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ ¸ÜÂ-Ç Ñ³Ù³ñ å»ïù ¿ 
ÁÝÃ³Ý³ 1000 ³Ý·³Ù ³í»ÉÇ ³ñ³·, áñáíÑ»ï¨ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ Ñ³-
çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÙÇ³íáñÙ³Ý Ñ³í³Ý³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ ³í»ÉÇ Ù»Í 
¿ ³ÛÝ ÙÇç³í³ÛñáõÙ, áñï»Õ ¹ñ³Ýó ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý ³í»ÉÇ Ù»Í ¿: 
ê³Ï³ÛÝ ÷áñÓ»ñÇ ³ñ¹ÛáõÝùÝ»ñÁ óáõÛó ïí»óÇÝ, áñ ÑáñÃÇ áõñó³·»Õ-
ÓÇó ³Ýç³ïí³Í ¸ÜÂ-Ý μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 2 ï³ñμ»ñ ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ»ñáí 
é»Ý³ïáõñ³óíáÕ Ù³ë»ñÇó: ²é³çÇÝ ïÇåÇ ¸ÜÂ-Ý Ï³½ÙáõÙ ¿ ¸ÜÂ-
Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý 40 %-Á ¨ ³í»ÉÇ ³ñ³· ¿ é»Ý³ïáõñ³óíáõÙ, ù³Ý 
μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ý: ²Ûë ³Ýëå³ë»ÉÇ ÷³ëïÝ áõÝ»ñ Ù»Ï ïñ³-
Ù³μ³Ý³Ï³Ý μ³ó³ïñáõÃÛáõÝ. áõñó³·»ÕÓÇ ¸ÜÂ-Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝóáõÙ áñáß³ÏÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñ μ³½ÙÇóë ÏñÏÝíáõÙ »Ý: àõñó³·»ÕÓÇ ¸ÜÂ-Ç ÙÝ³ó³Í 60 %-Á 
ß³ï ³í»ÉÇ ¹³Ý¹³Õ ¿ é»Ý³ïáõñ³óíáõÙ, ù³Ý μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ 
¸ÜÂ-Ý: ²ÛëåÇëáíª ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý, Áëï é»Ý³ïáõñ³óÙ³Ý 
ÏÇÝ»ïÇÏ³ÛÇ, μ³Å³ÝíáõÙ ¿ »ñÏáõ ï³ñμ»ñ ïÇå»ñÇª ³ñ³· é»Ý³ïáõ-
ñ³óíáÕ, áñÁ Ï³½Ùí³Í ¿ ÏñÏÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÇó, ¨ ¹³Ý¹³Õ é»Ý³ïáõñ³óíáÕ, áñÁ Ï³½Ùí³Í ¿ ãÏñÏÝíáÕ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ 
¸ÜÂ-Ý ·áñÍÝ³Ï³Ýáñ»Ý ³ÙμáÕçáõÃÛ³Ùμ »½³ÏÇ (ãÏñÏÝíáÕ) Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇó ¿ μ³ÕÏ³ó³Í, ÙÇÝã¹»é μ³ñÓñ³Ï³ñ· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ 
¸ÜÂ-Ç ·»ñ³ÏßéáÕ Ù³ëÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñáí: ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý 2 ï³ñμ»ñ 
ïÇå»ñÇ: ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ¹³ë³íáñí³Í ÉÇ-
Ý»É Ñ³çáñ¹³μ³ñ Ù»ÏÁ ÙÛáõëÇ Ñ»ï¨Çó: ÜÙ³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ 
»Ý ï³Ý¹»Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ï³Ý¹»-
Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í »Ý áñáß³ÏÇ ßñç³ÝÝ»-
ñáõÙª ó»ÝïñáÙ»ñÝ»ñáõÙ, Ã»ÉáÙ»ñÝ»ñáõÙ, ÏáñÇ½³ÏÝ»ñ ³é³ç³óÝáÕ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñáõÙ: ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ï³Ý¹»Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÁ 
¹ÇïíáõÙ ¿ Ý³¨ áñáß ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ (ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ 
·»Ý»ñ) Ï³Ù éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ßñç³ÝÝ»-
ñáõÙ: 

¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ï»ÝïñáÝ³Ý³É áã Ã» 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ áñáß³ÏÇ ßñç³ÝáõÙ, ³ÛÉ ³ÝÏ³ÝáÝ óñí³Í ÉÇÝ»É áÕç ÙáÉ»Ïáõ-
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ÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí: ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ, áñáÝù óñí³Í »Ý áÕç 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí, ÏáãíáõÙ »Ý ³ÝÏ³ÝáÝ μ³ßËí³ÍáõÃÛ³Ùμ 
ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: 

¶»Ý»ñÇ ù³ñï»½³íáñáõÙÁ ÃáõÛÉ ïí»ó Ï³½Ù»É ¸ÜÂ-Ç ï³ñμ»ñ 
ïÇå»ñÇ ¨ ýáõÝÏóÇáÝ³É Ýß³Ý³ÏáõÃÛ³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ å³ñáõÝ³-
ÏáõÃÛ³Ý Ùáï³íáñ ³ÕÛáõë³ÏÁ (³ÕÛáõë³Ï 3): 
 
 

6.1. êåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñ 
 
êåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ÉÇÝ»É »½³ÏÇ Ï³Ù áõÝ»-

Ý³É ÙÇ ù³ÝÇ ÝÙ³Ý, μ³Ûó áã ÝáõÛÝ³Ï³Ý ÏñÏÝûñÇÝ³ÏÝ»ñ: ÜÙ³Ý 
ÏñÏÝûñÇÝ³ÏÝ»ñÇ ·áÛáõÃÛáõÝÁ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ·áÛáõÃ-
Û³Ý å³ï×³éÝ»ñÇó Ù»ÏÝ ¿: 

´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ñ³åÉáÇ¹ Ñ³í³ù³-
Ï³½ÙáõÙ ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ 25-50 %-Á Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ 
»½³ÏÇ ·»Ý»ñáí: º½³ÏÇ ·»Ý»ñÇ ³Ù»Ý³É³í áõëáõÙÝ³ëÇñí³Í ûñÇÝ³-
ÏÁ ÃéãáõÝÝ»ñÇ ÉÇ½áóÇÙ ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÝ ¿: ÈÇ½áóÇÙ 
ëåÇï³Ïáõóáí Ñ³ñáõëï ¿ ÃéãáõÝÝ»ñÇ ÓíÇ ëåÇï³ÏáõóÁ, ¨ ³ÛÝ å³-
ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ÃùáõÙ ¨ ³ñóáõÝù³Ñ»ÕáõÏáõÙ: ÈÇ½áóÇ-
ÙÁ ×»Õù³íáñáõÙ ¿ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçç³å³ïÇ åáÉÇë³Ë³ñÇ¹Ý»ñÁ, 
ÇÝãáí ¨ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ ý»ñÙ»ÝïÇ μ³Ïï»ñÇ³ëå³ÝáõÝ³ÏáõÃ-
ÛáõÝÁ: ÈÇ½áóÇÙ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 15 Ñ½Ý: 
²ÛÝ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ å³ñ½ ÙÇ³íáñ, áñÁ Ï³½Ù-
í³Í ¿ ãáñë ¿Ï½áÝÇó ¨ »ñ»ù ÇÝïñáÝÇó: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÇÝ 
Ý³Ëáñ¹áÕ ¨ ¹ñ³ÝÇó Ñ»ïá ·ïÝíáÕ 20 Ñ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ ¸ÜÂ-Ç 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÝ Ç-èÜÂ ã»Ý Ïá¹³íáñáõÙ: 

êåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ »ñÏñáñ¹ ËÙμÇª å³ï×»ÝÝ»ñ 
áõÝ»óáÕ ·»Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ ß³ï Ùáï ¿, ë³Ï³ÛÝ ÝáõÛ-
Ý³Ï³Ý ã¿: Æñ³Ï³ÝáõÙ ³Ûë ËÙμÇ ·»Ý»ñÁ ·»ÝáÙáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í 
»Ý áã Ã» å³ï×»ÝÝ»ñáí, ³ÛÉ ÝÙ³Ý³ÏÝ»ñáí: êáíáñ³μ³ñ ¹ñ³Ýù ¹³-
ë³íáñí³Í »Ý Ù»ÏÁ ÙÛáõëÇ Ñ»ï¨Çó, ¨ ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÁ, áõñ ï»-
Õ³Ï³Ûí³Í »Ý ÝÙ³Ý³Ï ·»Ý»ñÁ, Ó·íáõÙ ¿ 5-50 Ñ½Ý: ÜÙ³Ý³Ï ·»Ý»ñÇ 
³ÙμáÕçáõÃÛáõÝÁ, áñÁ Ïá¹³íáñáõÙ ¿ ÝÙ³Ý³ïÇå, μ³Ûó áã ÝáõÛÝ ³ÙÇ-
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Ý³ÃÃí³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, ÏáãíáõÙ ¿ ·»Ý»ñÇ 
ÁÝï³ÝÇù: ²ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù Ïá¹³íáñíáõÙ »Ý ·»Ý»ñÇ ÁÝ-
ï³ÝÇùÇ ÏáÕÙÇó, Ï³½ÙáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñ: êåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ ÝÙ³Ý ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÇ ûñÇÝ³ÏÝ»ñ »Ý åñáï»ÇÝÏÇÝ³½-
Ý»ñÁ, ÇÙáõÝ³·ÉáμáõÉÇÝÝ»ñÁ, μ³½Ù³ÃÇí μçç³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÁ ¨ 
³ÛÉÝ: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý å³ñáõÝ³Ï»É ÙÇ 
ù³ÝÇ Ñ³ñÛáõñ ³Ý¹³Ù (ÏáñÇ½³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñ), μ³Ûó Ï³ñáÕ »Ý 
³í»ÉÇ ë³Ï³í³ÃÇí ÉÇÝ»Éª ÁÝ¹·ñÏ»Éáí 2-30 ³Ý¹³ÙÝ»ñ: ¾áõÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ Ùáï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ¹³ë³Ï³Ý ûñÇÝ³ÏÝ»ñ »Ý α ¨ 

β ·ÉáμÇÝÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÁ: β -·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÁ 

Ï³½Ùí³Í ¿ 5 ·áñÍáÕ ·»Ý»ñÇóª β, δ, Aγ, Gγ¨ε: ²Ûë ·»Ý»ñáí ·³Õï-
Ý³·ñí³Í åáÉÇå»åïÇ¹Ý»ñÁ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý³μ³ñ ³Ýí³ÝíáõÙ 
»Ý β, δ, Aγ, Gγ¨ε ·ÉáμÇÝÝ»ñ (·»Ý»ñÁ ÝßíáõÙ »Ý ß»Õ ï³é»ñáí): Ð»Ùá·-

ÉáμÇÝ ëåÇï³ÏáõóÁ Ï³½Ùí³Í ¿ β-·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÇÝ å³ïÏ³-

ÝáÕ »ñÏáõ åáÉÇå»åïÇ¹Ý»ñÇó ¨ »ñÏáõ α-·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÇ åá-

ÉÇå»åïÇ¹Ý»ñÇó, áñáÝù ÙÇ³íáñí³Í »Ý ãáñë Ñ»Ù»ñÇ Ñ»ï (ÝÏ³ñ 32): 
 
 
 
 
 

 
ÜÏ³ñ 32. Ð»Ùá·ÉáμÇÙÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ï³éáõó-
í³ÍùÁ: Î³ñÙÇñ ·áõÛÝáí Ýßí³Í »Ý Ñ»Ù³-
ÛÇÝ (»ñÏ³Ã-åáñýÇñÇÝ³ÛÇÝ) ËÙμ»ñÁ: 

 
 

´Ý³Ï³Ý³μ³ñ, ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÝáõÛÝ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÇ 
ÙÇ¨ÝáõÛÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÏñÏÝíáõÙ »Ý, ë³Ï³ÛÝ ù³ÝÇ áñ ëåÇ-
ï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ÁÝÑ³Ýáõñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ãÝãÇÝ ¿ 
(³ÕÛáõë³Ï 3), ¸ÜÂ-Ç ÝÙ³Ý ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ½·³ÉÇ ¹»ñ ã»Ý Ï³ï³-
ñáõÙ: 



98 

Â»¨ β-·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ï³ñμ»ñ ·»Ý»ñáí Ïá¹³-

íáñíáÕ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÝ»ñÇ ïÇå»ñÁ Ù³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ Ï³ï³ñáõÙ 
»Ý ÝáõÛÝ ýáõÝÏóÇ³Ýª ÃÃí³ÍÝÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ, Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 
ïÇåÇ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝ áõÝÇ áõñáõÛÝ ¹»ñ Ù³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ½³ñ·³óÙ³Ý 
ï³ñμ»ñ ÷áõÉ»ñáõÙ: úñÇÝ³Ïª Aγ Ï³Ù Gγ åáÉÇå»åïÇ¹Ý»ñÝ ³ñ-

ï³¹ñíáõÙ »Ý ÙÇ³ÛÝ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ: ê³ÕÙÝ³ÛÇÝ 
Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÝ»ñÝ ³í»ÉÇ μ³ñÓñ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝ »Ý ¹ñë¨áñáõÙ 
ÃÃí³ÍÝÇ Ñ³Ý¹»å, ù³Ý ½³ñ·³óÙ³Ý ³í»ÉÇ áõß ÷áõÉ»ñáõÙ ³ñï³-
¹ñíáÕ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÝ»ñÁ, ¨ ¹ñ³ ßÝáñÑÇí Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ÃÃí³ÍÇÝ 
Ïáñ½»É ÁÝÏ»ñùáõÙ ßñç³Ý³éíáÕ Ù³Ûñ³Ï³Ý ³ñÛáõÝÇó: Ð»ïë³ÕÙÝ³-
ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ÷áõÉ»ñáõÙ ³ñï³¹ñíáÕ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÝ»ñÝ ³í»ÉÇ 
ó³Íñ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý ÃÃí³ÍÝÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí 
Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ ³Ýç³ïáõÙ »Ý ÃÃí³ÍÇÝ ¨ ï³ÉÇë ³ÛÝ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ 
μçÇçÝ»ñÇÝ: Ð³ëáõÝ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ñ³ïÏ³å»ë, ÙÏ³Ý³ÛÇÝ 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ¿Ý»ñ·Ç³ÛÇ Í³Ëë»ñÁ ÏïñáõÏ ³×áõÙ »Ý, 
ÇÝãÇ Ñ»ï Ï³åí³Í ³×áõÙ ¿ ÃÃí³ÍÝÇ ëå³éáõÙÁ: Ð³í³Ý³μ³ñ, ¿íáÉ-
ÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ β-·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÁ Í³·»É »Ý Ù»Ï §ÍÝáÕ³-

Ï³Ý¦ ·»ÝÇó Ù»ÛáïÇÏ é»ÏáÙμÇÝ³óÙ³Ý ßÝáñÑÇí: ²é³ç³ó³Í ÝÙ³-
Ý³Ï ·»Ý»ñáõÙ Ïáõï³Ïí»É »Ý ½³Ý³½³Ý Ùáõï³óÇ³Ý»ñ, ¨ ·»Ý»ñÇ 
³ÛÝ ï³ñμ»ñ³ÏÝ»ñÁ, áñáÝù ³å³Ñáí»É »Ý ÃÃí³ÍÝÇ ï»Õ³÷áËÙ³Ý 
Ñ³Ù³ñ ³í»ÉÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ï ·áñÍáÕ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝÝ»ñÁ, ³Ùñ³·ñí»É »Ý 
μÝ³Ï³Ý ÁÝïñáõÃÛ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ: ¶»Ý»ñÇ Ï³½ÙáõÙ ÝÙ³Ý Ùáõï³-
óÇ³Ý»ñÇ ³Ùñ³·ñáõÙÁ ëï³ó»É ¿ §Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ï»Õ³-
ß³ñÅ¦ Ï³Ù §ë³Ñù¦ ³Ýí³ÝáõÙÁ: ²ÛëåÇëáíª Ù³ñ¹áõ ·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»-
Ý»ñÇ Ý»ñÏ³ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛ³Ý å³ï×³éÁ ·»Ý»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÝ 
¿ ¨ ·»Ý»ñáõÙ Ï³ï³ñí³Í §Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ë³ÑùÁ¦: β-·Éá-

μÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ùÉ³ëï»ñÁ (·»Ý»ñÇ ËáõÙμÁ) å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ Ñ³çáñ-
¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ, áñáÝù Ã»¨ ÝÙ³Ý »Ý ³ßË³ïáÕ ·»Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ, ë³Ï³ÛÝ ³Ý·áñÍáõÝ³Ï »Ý 
(¹ñ³ÝóÇó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ ãÇ Ï³ï³ñíáõÙ): ²Û¹ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ïáãí»óÇÝ åë¨¹á·»Ý»ñ Ï³Ù Ï»ÕÍ ·»Ý»ñ 
(ÝÏ³ñ 33): ÜáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ í»ñÉáõÍáõÃ-
ÛáõÝÁ óáõÛó ïí»ó, áñ åë¨¹á·»Ý»ñÁ, ÇÝãå»ë ¨ ÝáñÙ³É ·»Ý»ñÁ Ï³-
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éáõóí³Í »Ý ¿Ï½áÝÝ»ñÇó ¨ ÇÝïñáÝÝ»ñÇó: ¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ 
åë¨¹á·»Ý»ñÁ Í³·»É »Ý §Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ë³ÑùÇ¦ 
Ñ»ï¨³Ýùáí: Ð³í³Ý³μ³ñ §Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ë³ÑùÁ¦ ³é³-
ç³óñ»É ¿ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ³ÛÝåÇëÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ, áñáÝù 
Ñ³Ý·»óñ»É »Ý Ï³°Ù Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ç ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ 
í³Õ³Å³Ù ÁÝ¹Ñ³ïÙ³ÝÁ, Ï³°Ù Ë³Ã³ñ»É »Ý Ç-èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³-
óáõÙÁ ¥åñáó»ëÇÝ·Á)ª ³ñ·»É³Ï»Éáí í»ñçÇÝÇë Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛáõÝÁ Ñ³-
Ù³å³ï³ëË³Ý ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: 

 

ÜÏ³ñ 33. Ø³ñ¹áõ ·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇù: êÉ³ù»ñáí Ýßí³Í »Ý Alu 
é»ëïñÇÏï³½áí ¸ÜÂ-Ç ×»Õù³íáñÙ³Ý Ï³Ûù»ñÁ: 

 
¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ÏñÏÝ³å³ïÏí»É »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ³é³Ý-

ÓÇÝ ·»Ý»ñ, ³ÛÉ¨ ³Ý·³Ù ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: øñá-
ÙáëáÙÝ»ñÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ ÏáãíáõÙ ¿ ë»·Ù»Ýï³ÛÇÝ 
ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙ: ê»·Ù»Ýï³ÛÇÝ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý ½áõ·³ÏóáõÙÁ 
§Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ë³ÑùÇ¦ Ñ»ï Ñ³Ý·»óñ»É ¿ áã ÙÇ³ÛÝ åë¨-
¹á·»Ý»ñÇ, ³ÛÉ¨ ·»Ý³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³ÝÁ: Ð³×³Ë ·»-
Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³íáñí³Í ÉÇÝ»É ï³ñμ»ñ 
ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ íñ³: Ø³ëÝ³íáñ³å»ë ¹³ í»ñ³μ»ñáõÙ ¿ α- ·ÉáμÇÝÝ»-

ñÇ ·»Ý»ñÇÝ, áñáÝù, ÇÝãå»ë ¨ β-·ÉáμÇÝÝ»ñÁ, ³é³ç³ó»É »Ý ÁÝ¹Ñ³-

Ýáõñ §ÍÝáÕ³Ï³Ý¦ ·»ÝÇó, ë³Ï³ÛÝ μ³Å³Ýí»É »Ý β-·ÉáμÇÝÝ»ñÇ ÏÉ³ë-
ï»ñÇó ùñáÙáëáÙ³ÛÇÝ ïñ³ÝëÉáÏ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí: ²ÛëåÇëáíª 
¸ÜÂ-Ç áñáß Ñ³ïí³ÍÝ»ñ Ï³ñáÕ »Ý ÏñÏÝí»É ·»ÝáÙáõÙ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ ·»Ý³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÇ ·áÛáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí ¨ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ áõ 
éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ï³Ý¹»Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí: 
ì»ñáÑÇßÛ³É å³ï×³éÝ»ñáí å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»-
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ñÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ ¹ÇïíáÕ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ãÝãÇÝ Ù³ëÁ 
(³ÕáõëÛ³Ï 3): 

 
ÜÏ³ñ 34. ¸ÜÂ-Ç ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ é»åÉÇÏ³óÙ³Ý »ñ-
Ïáõ ÷áõÉ»ñÇó Ñ»ïá: ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½íáÕ ¹áõëïñ ßÕÃ³Ý Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ 3°-5° 
áõÕÕáõÃÛ³Ùμ, n-áí Ýßí³Í ¿ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ »éÛ³ÏÝ»ñÇ ÃÇíÁ: ºñÏñáñ¹ é»å-
ÉÇÏ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ³é³çÇÝ ÷áõÉÇ ¹áõëïñ ßÕÃ³Ý Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë áñå»ë 

Ù³Ûñ³Ï³Ý ßÕÃ³: 

 
¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý 2 ÑÇÙÝ³Ï³Ý ïÇ-

åÇ: ²é³çÇÝ ïÇåÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ Ï³ñ× Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, áñáÝù ³ÛÉ Ï»ñå ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý ë³ï»ÉÇ-
ï³ÛÇÝ ¸ÜÂ Ï³Ù å³ñ½ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí ¸ÜÂ: ØÇçÇ-
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ÝáõÙ ë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ 
ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 1-500 ½Ý: ¸ñ³Ýù Ï³½ÙáõÙ »Ý ·»ÝáÙÇ Ùáï 6 %-Á: 
Ø³ñ¹áõ ¨ ³ÛÉ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ ÏñÏÝíáÕ å³ñ½ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³-
ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ½μ³Õ»óÝáõÙ »Ý 1-5 Ñ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ 
ßñç³ÝÝ»ñ, áñáÝù ÁÝ¹·ñÏáõÙ »Ý 20-50 ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ²ÛÝ 
ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ, áñáÝù Ï³½Ùí³Í »Ý 14-100 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹Ý»ñÇó, ÏáãíáõÙ »Ý ÙÇÝÇë³ï»ÉÇïÝ»ñª Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ ÙÇÏñá-
ë³ï»ÉÇïÝ»ñÇ, áñáÝù Ï³½Ùí³Í »Ý 1-13 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó: ØÇ-
ÝÇë³ï»ÉÇïÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³Ù»Ý³ãÝãÇÝ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»-
ñÁ Ñ³ÛïÝ³μ»ñíáõÙ »Ý ê³áõ½»ñÝ-μÉáÃÇÝ·Ç ¨ åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ ßÕÃ³-
Û³Ï³Ý é»³ÏóÇ³ÛÇ (PCR) Ù»Ãá¹Ý»ñáí, áñáÝù ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý 
§¸ÜÂ-Ç Ù³ïÝ³Ñ»ïù»ñÇ¦ Ù»Ãá¹Ç ³Ýí³Ý ï³Ï: 

ØÇÏñáë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃ-
ÛáõÝÁ ëáíáñ³μ³ñ 1-4 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹ ¿, ¨ ³Û¹ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ 
ÏñÏÝíáõÙ »Ý Ùáï 150 ³Ý·³Ù: Ð³í³Ý³μ³ñ ÙÇÏñáë³ï»ÉÇïÝ»ñÁ 
Í³·»É »Ý ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï, »ñμ ¹áõëïñ 
ßÕÃ³Ý Ñ»ï ¿ ë³Ñ»É Ù³Ûñ ßÕÃ³ÛÇ íñ³Ûáí ¥ÝÏ³ñ 34): ØÇÏñáë³ï»-
ÉÇïÝ»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ ë³ÑÙ³ÝÝ»-
ñáõÙ: Ø³ñ¹Ï³ÛÇÝ åáåáõÉÛ³óÇ³ÛáõÙ Ñ³Ý¹ÇåáõÙ »Ý ³é³ÝÓÝÛ³ÏÝ»ñ, 
áñáÝó Ùáï áñáß ·»Ý»ñÇ Ý»ñëáõÙ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÃÇíÝ ³í»ÉÇ 
Ù»Í ¿, ù³Ý ÙÇçÇÝáõÙ ·ñ³ÝóíáÕ Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ, Ñ³í³Ý³μ³ñ ë³ÕÙÝ³-
ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ï»ÕÇ áõÝ»ó³Í ·áñÍÁÝ-
Ã³óÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí: ÀÝ¹É³ÛÝí³Í ÙÇÏñáë³ï»ÉÇïÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý 
áõÝ»Ý³É é»ó»ëÇí Ï³Ù ¹áÙÇÝ³Ýï ¹ñë¨áñáõÙ: ²å³óáõóí³Í ¿, áñ 
ÙÇÏñáë³ï»ÉÇïÝ»ñÇ ÁÝ¹É³ÛÝí³Í ËÙμ»ñÁ ³í»ÉÇ ù³Ý 14 ï³ñμ»ñ 
ïÇåÇ Ý»ÛñáÙÏ³Ý³ÛÇÝ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ å³ï×³é »Ý: ²Û¹ ÑÇ-
í³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇó ß³ï»ñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í »Ý Ýñ³Ýáí, áñ ·»ÝÇ 
¿Ï½áÝáõÙ ÏñÏÝíáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ áñ¨¿ »éÛ³Ï, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí 
ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ Ù»Ï ³ÙÇÝ³ÃÃíÇ åáÉÇÙ»ñ³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉ: ²Û¹åÇëÇ ³ÙÇ-
Ý³ÃÃí³ÛÇÝ åáÉÇÙ»ñÝ»ñÁ, Ïáõï³Ïí»Éáí ÝÛ³ñ¹³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñáõÙ, 
³é³ç³óÝáõÙ »Ý ³·ñ»·³ïÝ»ñ ¥ÓáõÉíáõÙ »Ý)ª Ë³Ã³ñ»Éáí ÝÛ³ñ¹³-
ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: ÀÝ¹É³ÛÝí³Í ÙÇÏñáë³-
ï»ÉÇïÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É Ý³¨ ·»ÝÇ ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ 
Ù³ë»ñáõÙ: êáíáñ³μ³ñ ·ïÝí»Éáí ÝÙ³Ý ¹ÇñùáõÙª ÙÇÏñáë³ï»ÉÇïÝ»-
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ñÁ Ë³ËïáõÙ »Ý ·»ÝÇó ³ñï³ïåíáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÁ ¥³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Á) ¨ ¹ñë¨áñáõÙ »Ý ¹áÙÇ-
Ý³Ýï Ùáõï³óÇ³ÛÇÝ Ñ³ïáõÏ í³ñù: 

Ð³ñÏ ¿ Ýß»É, áñ å³ñ½ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí ÏñÏÝíáÕ 
¸ÜÂ-Ç Ù»Í Ù³ëÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ 14-500 ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹ »ñÏ³-
ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ï³Ý¹»Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí, áñáÝó ·áõ-
Ù³ñ³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 20-100 Ñ½Ý: ¸ÜÂ-Ç ÝÙ³Ý Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ ùñáÙáëáÙ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñáõÙ: ¸ñ³Ýó 
×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ ¹³ë³íáñí³Í ¿ ó»ÝïñáÙ»ñÝ»ñÇ Ùáï, 
áñáÝó ÙÇ³ÝáõÙ »Ý μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ ÙÇïá½Ç ¨ Ù»Ûá½Ç Å³-
Ù³Ý³Ï: ¸ÜÂ-Ç Ýßí³Í å³ñ½ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí 
ó»ÝïñáÙ»ñÝ»ñÇ ßñç³ÝáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁ ·ïÝíáõÙ ¿ ÏáÝ¹»Ýë³íáñí³Í 
¥Ëï³óí³Í) íÇ×³ÏáõÙª Ó¨³íáñ»Éáí ó»ÝïñáÙ»ñ³ÛÇÝ Ñ»ï»ñáùñáÙ³-
ïÇÝ, ÇÝãÁ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ï³ñ³ÙÇïÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: 
ä³ñ½ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí ÏñÏÝíáÕ ¸ÜÂ-Ý ·ïÝíáõÙ ¿ Ý³¨ 
ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ã»ÉáÙ»ñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñáõÙ: ²Û¹ ¹ÇñùáõÙ Ýñ³Ýù ³å³-
ÑáíáõÙ »Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Í³Ûñ»ñÇ ³ÙμáÕç³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ ¨ ³ñ·»É³-
ÏáõÙ »Ý ï³ñμ»ñ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Í³Ûñ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ: 

¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ »ñÏñáñ¹ ïÇåÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ 
·»ÝáÙáõÙ ß³ï ³í»ÉÇ ï³ñ³Íí³Í ¿ (·»ÝáÙÇ 25-50 %-Á): ²Ûë ïÇåÇ 
¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ ³í»ÉÇ »ñÏ³ñ »Ý ¨ 
³ÝÏ³ÝáÝ »Ý μ³ßËí³Í: ¸ñ³Ýù ãáõÝ»Ý áñáß³ÏÇ Ï³ÛáõÝ ¹Çñù (Ñ³-
ïáõÏ ã¿ Ï»ÝïñáÝ³óáõÙÁ ó»ÝïñáÙ»ñÝ»ñáõÙ, Ã»ÉáÙ»ñÝ»ñáõÙ Ï³Ùùñá-
ÙáëáÙÇ μ³½áõÏÝ»ñáõÙ), ¨ ÙÇ¨ÝáõÛÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ï³½Ù áõÝ»óáÕ 
Ñ³ïí³ÍÁ Ñ³×³Ë Ñ³ÛïÝ³μ»ñíáõÙ ¿ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ï³ñμ»ñ 
ßñç³ÝÝ»ñáõÙ ¨ ³Ý·³Ù ï³ñμ»ñ ùñáÙáëáÙÝ»ñáõÙ: ²Û¹ å³ï×³éáí 
¸ÜÂ-Ç Ï³ÛáõÝ ¹Çñù ãáõÝ»óáÕ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý 
¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñ Ï³Ù ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ: 
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²ÕÛáõë³Ï 3.  
¸ÜÂ-Ç ÑÇÙÝ³Ï³Ý ¹³ë»ñÁ ¨ ¹ñ³Ýó å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ 

*% å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ³ñï³Ñ³Ûïí³Í ¿ Ùáï³íáñ Ãí»ñáí, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ý-
ùáí ¹ñ³Ýó ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ ·»ñ³½³ÝóáõÙ ¿ 100 %-Á: 

 ¸ÜÂ-Ç  
Ñ³ïí³ÍÇ 

»ñÏ³ñáõÃÛáõÝ 

ø³Ý³-
ÏáõÃÛáõÝ 

% å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõ-
ÝÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ 

êåÇï³Ïáõó  
Ïá¹³íáñáÕ  

·»Ý»ñ 

 
0.5-22 00 Ñ.½.Ý 

 
25 000 

55 -ÇÝïñáÝÝ»ñÇ Ñ»ï 
ÙÇ³ëÇÝ 

1,1 - ÙÇ³ÛÝ ¿Ï½áÝÝ»ñ 
î³Ý¹»Ù³ÛÇÝ ÏñÏÝíáÕ ·»Ý»ñ 

 
U2snRNAs Ï³Ù 
(U2÷.Ï.èÜÂ) 

 
6.1 Ñ½Ý 

 

 
20 
 

 
0.001-Çó ÷áùñ 

è-èÜÂ 4.3 Ñ½Ý 300 0.4 

¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ 

ä³ñ½ Ñ³çáñ¹³-
Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ 

¸ÜÂ Ñ³ïí³Í-
Ý»ñ 

1-500 Ñ½Ý öá÷á-
Ë³Ï³Ý 
ù³Ý³Ï 

6 

²ÝÏ³ÝáÝ μ³ßËí³ÍáõÃÛ³Ùμ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ (¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ 
ï³ññ»ñ) 

¸ÜÂ ïñ³Ýëåá-
½áÝÝ»ñ 

2-3 Ñ½Ý 300 000 3 

LTR é»ïñ³Ýë-
åá½áÝÝ»ñ 

6-11 Ñ½Ý 440 000 8 

àã-LTR é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ 

LINE-Ý»ñ 6-8 Ñ½Ý 860 000 21 
SINE-Ý»ñ 100-400 Ñ½Ý 1 600 000 13 

Î»ÕÍ ·»Ý»ñ 
(åë¨¹á·»Ý»ñ) 

öá÷áË³Ï³Ý 1-100 0.4 

â¹³ë³Ï³ñ·í³Í 
ÙÇç³ÝÏÛ³É ¸ÜÂ 
(ëå»Ûë»ñ ¸ÜÂ) 

 
öá÷áË³Ï³Ý 

 
³ÝÑ³Ûï 

 
25 
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6.2. ¸ÜÂ-Ç ÝáõÛÝ³Ï³Ý³óÙ³Ý §Ù³ïÝ³Ñ»ïù»ñÇ¦ Ù»Ãá¹ ¨ 
ÙÇÝÇë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ ¸ÜÂ  

 
ØÇ¨ÝáõÛÝ ï»ë³ÏÇÝ å³ïÏ³ÝáÕ ³é³ÝÓÝÛ³ÏÝ»ñÇ Ùáï ¸ÜÂ-Ç 

ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ ÝáõÛÝÝ ¿: Ð³Ï³é³Ï 
¹ñ³Ýª ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÃÇíÁ ËÇëï ï³ñμ»ñíáõÙ ¿: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ 
¹ñ³ å³ï×³éÁ ùñáÙáëáÙÇ å³ñ½ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí ¸ÜÂ 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ³ÝÑ³í³ë³ñ³ã³÷ Ë³ã³Ó¨ ÷áË³Ý³ÏáõÙÝ ¿ Ù»Ûá½Ç 
Å³Ù³Ý³Ï ¥ùñáëÇÝ·áí»ñ): ø³ÝÇ áñ ÝÙ³Ý ùñáëÇÝ·áí»ñÁ ÏñáõÙ ¿ ³Ý-
í»ñ³ñï³¹ñ»ÉÇ å³ï³Ñ³Ï³Ý μÝáõÛÃ, ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÃÇíÁ ¹³é-
ÝáõÙ ¿ »½³ÏÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³é³ÝÓÝÛ³ÏÇ Ñ³Ù³ñ: ¸ÜÂ-Ç ÝáõÛÝ³-
Ï³Ý³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ Ñ»ï³½áïíáõÙ »Ý ³ÛÝ ÙÇÝÇë³ï»ÉÇïÝ»ñÁ, áñáÝ-
óáõÙ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÏñÏÝíáõÙ »Ý 30-50 ³Ý·³Ù: ÎñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÃÇ-
íÁ ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ÑáÙáÉá· ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ùáï, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³ÝóÇó Ù»-
ÏÁ Å³é³Ý·íáõÙ ¿ Ñ³Ûñ³Ï³Ý, ÙÛáõëÁª Ù³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇó, 
ïÕ³Ù³ñ¹Ï³Ýó Ùáï ³éÏ³ »Ý Ý³¨ Y ùñáÙáëáÙÇ Ñ»ï Ï³åí³Í 
ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñ: ú·ï³·áñÍ»Éáí Ñ³ïáõÏ åñ³ÛÙ»ñÝ»ñª PCR-Ù»-
Ãá¹Ç û·ÝáõÃÛ³Ùμ μ³½Ù³óíáõÙ ¨ »ñ¨³ÏíáõÙ »Ý ï³ñμ»ñ ³ÝÓ³Ýó ÙÇ-
ÝÇë³ï»ÉÇïÝ»ñÇ ³Ù»Ý³ãÝãÇÝ ï³μ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, ÇÝãÝ ÁÝÏ³Í ¿ 
¸ÜÂ-Ç ¹³ï³μÅßÏ³Ï³Ý ÝáõÛÝ³Ï³Ý³óÙ³Ý Ù»Ãá¹Ç ÑÇÙùáõÙ: 

Ø³ñ¹áõ ·»ÝáÙÇ í»ñÉáõÍáõÃÛáõÝÁ Ï³ï³ñí»É ¿ 10 ï³ñμ»ñ ³Ý-
Ó³Ýó ¸ÜÂ-Ý»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛ³Ý ÁÝ¹Ñ³Ýñ³óí³Í ³ñ¹ÛáõÝùÝ»-
ñÇ ÑÇÙ³Ý íñ³, ¨ Ï³ëÏ³ÍÇó í»ñ ¿, áñ ÁÝÃ»ñóáÕÇ ¸ÜÂ-Ç 99,7 %-Á 
Ñ³ÙÁÝÏÝáõÙ ¿ Ñ³ÛïÝÇ ïíÛ³ÉÝ»ñÇ Ñ»ï: ØÝ³ó³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ, 
áñáÝù ¸ÜÂ-áõÙ Ï³½ÙáõÙ »Ý ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý 0,3 %-Á, 
÷áËíáõÙ »Ý ³é³ÝÓÝÛ³ÏÇó ³é³ÝÓÝÛ³Ï: ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³Í-
Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ï³ñμ»ñí»É ÁÝ¹³Ù»ÝÁ Ù»Ï ÝáõÏÉ»áïÇ¹áí: ²ÛÝ ï³ñ-
μ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, áñáÝù å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í »Ý Ù»Ï ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç ÷á-
÷áËáõÃÛ³Ùμ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍáõÙ, ÏáãíáõÙ »Ý »½³ÏÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç 
åáÉÇÙáñýÇ½Ù (single nucleotide polymorphisms Ï³Ù SNP, ÑÝãáõÙ ¿ 
§ëÝÇ÷ë¦): 

ÂíáõÙ ¿ª 0,3 %-Á ãÝãÇÝ Ù»ÍáõÃÛáõÝ ¿, μ³Ûó »Ã» Ñ³ßíÇ ³éÝ»Ýù, 
áñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ÃÇíÁ ·»ÝáÙáõÙ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 3,2x108, ³å³ SNP-Ý»-
ñÇ ÃÇíÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ Ùáï 10 ÙÇÉÇáÝ ¿: Ø³ñ¹Ï³ÛÇÝ ·»ÝáÙáõÙ 
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μ³ó³Ñ³Ûïí³Í »Ý ·ñ»Ã» μáÉáñ SNP-Á: ¸ñ³Ýó ÝáõÛÝ³Ï³Ý³óáõÙÁ 
ß³ï Ï³ñ¨áñ ³ËïáñáßÇã ¹»ñ áõÝÇ, ù³ÝÇ áñ áñáß³ÏÇ SNP-Ý»ñ μÝá-
ñáßáõÙ »Ý Ù³ñ¹áõ Ùáï ï³ñμ»ñ Í³Ýñ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ ¹ñë¨áñ-
Ù³Ý Ñ³í³Ý³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ: SNP-Ý»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ ·ïÝíáõÙ ¿ 
¸ÜÂ-Ç ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ ßñç³ÝÝ»ñáõÙ, ¹³ë³íáñí³Í »Ý 
Ñ³çáñ¹³μ³ñ, ·ñ³íáõÙ »Ý ùñáÙáëáÙÇ áñáß³ÏÇ ïÇñáõÛÃ ¨ Ñ³Ù³ï»Õ 
»Ý Å³é³Ý·íáõÙ: SNP-Ý»ñÇ ³Û¹ ïÇñáõÛÃÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý Ñ³åÉáïÇå, 
¨ ¹ñ³Ýù ÝÏ³ñ³·ñí³Í »Ý HapMap ÏáãíáÕ ïíÛ³ÉÝ»ñÇ μ³½³ÛáõÙ: 

ÜÏ³ñ 35. ÜÏ³ñÇ Ó³Ë³ÏáÕÙÛ³Ý Ñ³ïí³ÍáõÙ å³ïÏ»ñí³Í »Ý Ù³Ûñ³Ï³Ý 
¨ »ñÏáõ »ÝÃ³¹ñÛ³É Ñ³Ûñ»ñÇ ÙÇÝÇë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ¿É»Ïïñ³ýá-
ñ»·ñ³ÙÝ»ñÁ: ºñ»Ë³ÛÇ ÙÇÝÇë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÝ ³ÏÝÑ³Ûïáñ»Ý 
Ñ³ÙÁÝÏÝáõÙ »Ý ³é³çÇÝ ³ÝÓÇ (Ñ³Ûñ 1) ÙÇÝÇë³ï»ÉÇï³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 

Ñ»ï: ÜÏ³ñÇ ³ç ÏáÕÙáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ Ï³ëÏ³ÍÛ³É 1-Ç ¸ÜÂ-Ç ÙÇÝÇë³-
ï»ÉÇïÝ»ñÇ ÝáõÛÝáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ýó³·áñÍáõÃÛ³Ý í³ÛñáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í 

¸ÜÂ-Ç ÝÙáõßÇ ÙÇÝÇë³ï»ÉÇïÝ»ñÇ Ñ»ï: êÉ³ù»ñáí Ýßí³Í »Ý »ñ»Ë³ÛÇ ¨ 
Ñáñ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ýñ³·Ù»ÝïÝ»ñÁ: ¸³ï³μÅßÏ³Ï³Ý ÝáõÛÝ³Ï³Ý³óáõÙÁ óáõÛó 
¿ ï³ÉÇë, áñ ¹»åùÇ í³ÛñáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í ¸ÜÂ-Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ¿ Ï³ë-

Ï³ÍÛ³É 1-ÇÝ: 
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Ø³ñ¹áõ ·»ÝáÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç 25%-Á Ï³½ÙáõÙ ¿ ÙÇç³ÝÏÛ³É ëå»Û-
ë»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý, áñÝ ³Ýç³ïáõÙ ¿ Ñ³ñ¨³Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³-
íáñÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó: êå»Ûë»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ßñç³ÝÝ»ñáõÙ ·ïÝíáõÙ 
»Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ  
(¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ), áñáÝó »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 50-200 ½Ý: 
êå»Ûë»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÁ ¹»é ÉÇáíÇÝ å³ñ½³μ³Ýí³Í 
ã»Ý: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ³Ûë ¸ÜÂ-Ý Ù»Í ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ ùñáÙáëáÙ-
Ý»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï: 
 
 

6.3. ¸ÜÂ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñ 
 

¸ÜÂ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í »Ý Ã»° åñáÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ, Ã»° ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï: ²ÛÝ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ, áñáÝù ï»Õ³-
÷áËíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí, ÏáãíáõÙ »Ý ¸ÜÂ 
ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ Ï³Ù å³ñ½³å»ë ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ: ²ÛÝ ïñ³Ýë-
åá½áÝÝ»ñÁ, áñáÝó ï»Õ³ß³ñÅÁ ÙÇçÝáñ¹íáõÙ ¿ èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáí, 
ÏáãíáõÙ »Ý é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ: è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ, Áëï ¿áõÃÛ³Ý, 
ëÇÝÃ»½áõÙ »Ý Çñ»Ýó å³ï×»ÝÁ ¨ Ý»ñÙáõÍáõÙ ³ÛÝ ·»ÝáÙÇ áñ¨¿ Ýáñ 
Ï³ÛùáõÙ, ÇëÏ §μÝûñÇÝ³ÏÁ¦ ÙÝáõÙ ¿ ÑÇÝ ï»ÕáõÙ: è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»-
ñÇ ï»Õ³ß³ñÅÁ ÝÙ³Ý ¿ é»ïñáíÇñáõë³ÛÇÝ í³ñ³ÏÙ³ÝÁ: ¸ÜÂ 
ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ ï»Õ³ß³ñÅíáõÙ »Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·ã³ÛÇÝ §cut and 
paste¦, ÇëÏ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁª §copy and paste¦ ëÏ½μáõÝùÝ»ñáí 
(ÝÏ³ñ 36): äñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ 
¸ÜÂ ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÝ »Ý, ÇëÏ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáïª é»ïñ³Ýëåá-
½áÝÝ»ñÁ: 

è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ ³é³ç³óÝáÕ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý 
ßÝáñÑÇí ·»ÝáÙáõÙ Ïáõï³ÏíáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ¸ÜÂ-Ç ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇ μ³½Ù³ÃÇí ÏñÏÝûñÇÝ³ÏÝ»ñ, ³ÛÉ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ï»Õ»-
Ï³ïíáõÃÛ³Ý ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ ¸ÜÂ-Ç Ù»Ï ßñç³ÝÇó ÙÛáõëÁ: ºÃ» 
ï»Õ³ß³ñÅÁ (ïñ³Ýëåá½áõÙÁ) ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ë»é³Ï³Ý μçÇçÝ»-
ñáõÙ, ³å³ ¸ÜÂ-Ç Ýáñ ¹ÇñùÁ Å³é³Ý·íáõÙ ¿ Ñ³çáñ¹ ë»ñÝ¹Ý»ñÇÝ: 
¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»ÝáÙáõÙ ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ 
ï³ññ»ñÇ ÃÇíÝ ³×»É, ¨ ¹ñ³Ýù Ïáõï³Ïí»É »Ý: 
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îñ³Ýëåá½áõÙÁ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ Ñ³½í³¹»å »ñ¨áõÛÃ ¿ Ù³ñ¹áõ 
Ñ³Ù³ñ ¨ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ 8 ³é³ÝÓÝÛ³ÏÝ»ñÇó Ù»ÏÇ Ùáï: ø³ÝÇ áñ 
Ù»ñ ¸ÜÂ-Ç 98,5 %-Á ãÇ Ïá¹³íáñáõÙ á°ã ëåÇï³Ïáõó, á°ã èÜÂ, 
ïñ³Ýëåá½áõÙÝ»ñÝ ¿³å»ë ã»Ý ³½¹áõÙ ·»Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý íñ³: 
Ü»ñÏ³ÛáõÙë ·»ÝáÙÇ ß³ñÅ³Ï³Ý ï³ññ»ñÁ Ñ³Ù³ñíáõÙ »Ý áñáß³ÏÇ 
ýáõÝÏóÇ³ÛÇó ½ñÏí³Í ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ëÇÙμÇáïÝ»ñ, áñáÝó üñ»ÝëÇë 
ÎñÇÏÁ Ñ³Ù³ñáõÙ ¿ñ §¿·áÇëï ¸ÜÂ¦: îñ³Ýëåá½áõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ï»ÕÇ 
áõÝ»Ý³É ëáÙ³ïÇÏ μçÇçÝ»ñáõÙ, áñÇ ¹»åùáõÙ ³ÛÝ Å³é³Ý·íáõÙ ¿ 
ÙÇ³ÛÝ ³Û¹ ëáÙ³ïÇÏ μççÇó ³é³ç³ó³Í ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñÇÝ: îñ³Ýë-
åá½áõÙÁ Ñ³½í³¹»å Ï³ñáÕ ¿ íÝ³ë³μ»ñ ÉÇÝ»É: úñÇÝ³Ïª ïñ³Ýëåá-
½áõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ×Ýß»É áõéáõóù³·áÛ³óáõÙÁ-³ñ·»É³ÏáÕ ·»ÝÇ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ μççÇ ã³ñáñ³Ï í»ñ³ë»-
ñáõÙ: 

¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÇ ·áÛáõÃÛáõÝÁ μ³ó³Ñ³Ûï»ó ´³ñμ³-
ñ³ Ø³ÏÎÉÇÝïáÏÁ 1940-³Ï³ÝÝ»ñÇÝ: º·Çåï³óáñ»ÝÇ íñ³ Ï³ï³ñ-
í³Í ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ÷áñÓ»ñÇ ïíÛ³ÉÝ»ñÁ (³ÝïáóÇ³Ý ·áõÝ³ÝÛáõÃÁ 
Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ Å³é³Ý·áõÙ) óáõÛó ïí»óÇÝ, áñ Ñ³ïÇÏÝ»ñÇ ·áõÝ³-
íáñáõÙÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ ·»Ý»ñÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý ³ÛÝåÇëÇ ï³ñ-
ñ»ñ, áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³ß³ñÅí»É ùñáÙáëáÙáõÙ: Ð»ï³·³ÛáõÙ 
ÝÙ³Ý ³ñ¹ÛáõÝù ëï³óí»ó μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ñ»ï³½áïÙ³Ý Å³Ù³-
Ý³Ï: ä³ñ½í»ó, áñ ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý »ñÏáõ 
ÑÇÙÝ³Ï³Ý ËÙμÇ. ³é³çÇÝ ïÇåÇ ï³ññ»ñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý ³ÝÙÇ-
ç³Ï³Ýáñ»Ý ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Ó¨áí, ÇëÏ »ñÏñáñ¹ ïÇåÇ ß³ñ-
ÅáõÝ ï³ññ»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ ÙÇçÝáñ¹íáõÙ ¿ èÜÂ-áí: ²Û¹ 
èÜÂ-Ý ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç ÏáÕÙÇó Ñ³ïáõÏ ïñ³Ýë-
åá½Ù³ÝÁ »ÝÃ³Ï³ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÇó, áñÇó Ñ»ïá èÜÂ-Ç ÙáÉ»Ïáõ-
ÉÁ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝëÏñÇåï³½Ç ÙÇçáóáí í»ñ ¿ ³ÍíáõÙ »ñÏßÕÃ³ 
¸ÜÂ-Ç: 

Ü»ñÙáõÍí³Í Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ Ï³Ù IS ï³ññ»ñ: Þ³ñ-
ÅáõÝ ï³ññ»ñÇ ¿áõÃÛáõÝÁ μ³ó³Ñ³Ûïí»ó E.coli-Ç Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ áõ-
ëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛáõÝÇó: ²Û¹ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ÇÝ 
Ýñ³Ýáí, áñ μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ ¸ÜÂ-Ç Ù»ç Ý»ñÙáõÍíáõÙ ¿ñ 1-2 Ñ½Ý »ñÏ³-
ñáõÃÛ³Ùμ ûï³ñ³ÍÇÝ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³Í: Ü»ñÙáõÍí³Í Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ 
Ïáãí»óÇÝ Ý»ñÙáõÍí³Í Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ (insertion sequences) 
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Ï³Ù IS ï³ññ»ñ: Ü»ñÏ³ÛáõÙë Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í »Ý 20 ï³ñμ»ñ IS 
ï³ññ»ñ, áñáÝó ¹ÇñùÁ μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ ûÕ³Ï³Ó¨ ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ Ï³ñáÕ ¿ 
÷áËí»É: IS ï³ññ»ñÇ ï»Õ³ß³ñÅÁ (ïñ³Ýëåá½áõÙÁ) Ñ³½í³¹»å ¿, 
ù³Ý½Ç ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ 105-107 μçÇçÝ»ñÇó Ù»ÏáõÙ: Ð³×³Ë ïñ³Ýë-
åá½áõÙÁ ÇÝ³ÏïÇí³óÝáõÙ ¿ Ï³ñ¨áñ ·»Ý»ñ ¨ ¹³éÝáõÙ ¿ Ù³Ñ³óáõ 
μççÇ Ñ³Ù³ñ: IS ï³ññ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ý»ñ¹ñí»É åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñÇ ¨ ÉÇ½á-
·»ÝÇÏ íÇñáõëÝ»ñÇ ·»ÝáÙÇ Ù»ç, ¨ í»ñçÇÝÝ»ñë, í³ñ³Ï»Éáí ³ÛÉ μçÇç-
Ý»ñ, ï»Õ³÷áËáõÙ »Ý IS ï³ññ»ñÁ ï»ñ-μçÇçÝ»ñÇ áñ¨¿ ùñáÙáëáÙÇ 
Ù»ç: 

Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ lS ï³ññÇ »ñÏáõ Í³Ûñ»ñáõÙ ·ïÝíáõÙ »Ý 50 ½Ý 
»ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: 3°-5° Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹-
Ý»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ 5°-3° Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³-
ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý Ñ³Û»É³ÛÇÝ å³ïÏ»ñÝ ¿ (ÝÏ³ñ 36, ´): 
Þñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÙÇç¨ ·ïÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÁ Ïá¹³íáñáõÙ ¿ 
ïñ³ÝëåáÝ³½ ý»ñÙ»ÝïÁ, áñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ lS ï³ññÇ ï»Õ³÷á-
ËáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ: îñ³Ýëåá½³½ ý»ñÙ»ÝïÇ ·»ÝÁ Ñ³½í³¹»å ¿ ³Ï-
ïÇí³ÝáõÙ, ÇÝãÇ å³ï×³éáí ¿É ïñ³Ýëåá½áõÙÁ ¹³éÝáõÙ ¿ Ñ³½-
í³¹»å Ñ³Ý¹ÇåáÕ »ñ¨áõÛÃ: 

 

 
ÜÏ³ñ 36. îñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ ¨ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý ÙáÉ»Ïáõ-
É³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ: Î³ñÙÇñ ¨ Ï³Ý³ã ·áõÛÝ»ñáí Ýßí³Í »Ý ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ 

Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ, áñáÝù »ÝÃ³Ï³ »Ý ï»Õ³÷áËáõÃÛ³Ý: 
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´áÉáñ lS ï³ññ»ñÇÝ μÝáñáß ¿ Ï³ñ× 5-11 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³-
çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝ, áñáÝù ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Ñ³-
ñáõÙ »Ý ïñ³Ýëåá½íáÕ Ñ³ïí³ÍÇÝ ¨ áõÕÕ³ÏÇáñ»Ý ÏñÏÝáõÙ »Ý ÃÇ-
ñ³Ë³ÛÇÝ Ï³ÛùÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ (ÝÏ³ñ 
37-áõÙ Ýßí³Í »Ý ë¨ ·áõÛÝáí): ²Û¹ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ 
÷áËíáõÙ ¿ lS ï³ññÇó ï³ññ, ¨ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ Ï³ÛùÇó áõñ Ùáõïù³·ñíáõÙ ¿ lS ï³ññÁ: 
îñ³ÝëåáÝ³½Á Ï³ï³ñáõÙ ¿ »ñ»ù ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÕáõÃÛáõÝ. 

1 ¸áÝáñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Çó ÏïñáõÙ ¿ lS Ñ³ïí³ÍÁ: 

2 ²é³ç³óÝáõÙ ¿ Ï³ñ× ÏåãáõÝ Í³Ûñ»ñ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-áõÙ: 

3 ØÇ³óÝáõÙ ¿ lS Ñ³ïí³ÍÇ 3° Í³Ûñ»ñÁ ¹áÝáñ ¸ÜÂ-Ç 5° 
Ïïñí³Í Í³Ûñ»ñÇÝ:  

Æ í»ñçá, ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á Éñ³óÝáõÙ ¿ ÙÇ³ßÕÃ³ Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñÁª ³é³ç³óÝ»Éáí áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝù ÙÇ³ó-
íáõÙ »Ý ¸ÜÂ ÉÇ·³½Ç ÏáÕÙÇó (ÝÏ³ñ 38): 

Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ lS ï³ññÇ ßñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÝ áõÝ»Ý Ù»-
Ý³Ñ³ïáõÏ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ: àõÕÕ³ÏÇ 
ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÷á÷á-
Ë³Ï³Ý »Ý ¨ Ï³Ëí³Í »Ý ³ÛÝ Ï³ÛùÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³-
ÝáõÃÛáõÝÇó, áõñ ï³ññÁ Ý»ñ¹ñíáõÙ ¿ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç Ù»ç, ¨ ÝáõÛÝ 
lS ï³ññÁ Ï³ñáÕ ¿ áõÝ»Ý³É ï³ñμ»ñ áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñ: ê³Ï³ÛÝ, áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ù»Ý³-
Ñ³ïáõÏ ¿ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ lS ï³ññÇ Ñ³Ù³ñ: ²ÛëåÇëáíª lS ï³ññ»ñÁ 
ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ßñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ Ï³½Ù»ñáí ¨ áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ: 
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ÜÏ³ñ 37. ² lS ï³ññÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ: êÉ³ùÝ»ñáí óáõÛó ¿ ïñí³Í Ñ³ïí³Í-

Ý»ñÇ áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝÁ: Ð³ñ³μ»ñ³Ï³Ýáñ»Ý Ù»Í Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ßñç³ÝÁ, 
áñÁ Ïá¹³íáñáõÙ ¿ ïñ³ÝëåáÝ³½Á, »ñÏáõ Í³Ûñ»ñÇó »½»ñí³Í ¿ ßñçí³Í 

ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáí: ´ ßñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝ: Þñçí³Í ÏñÏÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÝ áõÝ»Ý ·ñ»Ã» ÝáõÛÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, μ³Ûó Ñ³Ï³é³Ï áõÕÕ-

í³ÍáõÃÛáõÝ: 
 
 

6.4. ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ 
 

Ø³ÏÎÉÇÝïáÏÁ Ñ³ÛïÝ³μ»ñ»ó ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ »·Çå-
ï³óáñ»ÝÇ Ùáï ³ÝïáóÇ³Ý ·áõÝ³ÝÛáõÃÇ ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³-
Ý³íáñáÕ ·»ÝÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛ³Ý Å³Ù³Ý³Ï: ²Ý-
ïáóÇ³ÝÁ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿ »·Çåï³óáñ»ÝÇ Ñ³ïÇÏÝ»ñÇ Ù³Ýáõ-
ß³Ï³·áõÛÝ ·áõÝ³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: 

Øáõï³óÇ³ ÏñáÕ Ñ³ïÇÏÝ»ñÁ ëåÇï³Ï »Ý, ÙÇÝã¹»é í³ÛñÇ ïÇ-
åÇ ·»ÝÁ (Ùáõï³óÇ³ÛÇ ã»ÝÃ³ñÏí³Í) ÏñáÕÝ»ñÁª Ù³Ýáõß³Ï³·áõÛÝ: 
ÆÝãå»ë å³ñ½í»ó, í»ñÁ Ýßí³Í ·»ÝÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÁ ÉÇÝáõÙ »Ý ¹³ñ-
Ó»ÉÇ ¨ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ: Ð»ï³ùñùñ³Ï³ÝÝ ³ÛÝ ¿ñ, áñ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ Ùáõï³-
óÇ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ¹³éÝ³É ¹³ñÓ»ÉÇ, »Ã» ½áõ·³ÏóíáõÙ »Ý ¹³ñÓ»ÉÇ 
Ùáõï³óÇ³ÛÇ Ñ»ï: ²ÛÝ ·áñÍáÝÁ, áñÁ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿ñ ¹³ñÓ»ÉÇ 
Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ, Ø³Ï ÎÉÇÝïáÏÁ ³Ýí³Ý»ó ËÃ³ÝÇã (activator 
Ac), ÇëÏ »ñÏñáñ¹ ïÇåÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ ·áñÍáÝÁª ¹ÇëáóÙ³Ý ï³ññ 
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(dissociation Dc), ù³ÝÇ áñ ¹ñ³Ýù ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝ ¿ÇÝ ¹ñë¨áñáõÙ 
ùñáÙáëáÙ³ÛÇÝ Ïïñí³ÍùÝ»ñÇ Ñ³Ý¹»å (Ñ³×³Ë Ñ³Ý¹»ë ¿ÇÝ ·³ÉÇë 
¹ñ³Ýó Ñ»ï Ñ³Ù³ï»Õ): î³ñÇÝ»ñ ³Ýó å³ñ½í»ó, áñ Ac ï³ññ»ñÁ 
Ñ³Ù³ñÅ»ù »Ý μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ lS ï³ññ»ñÇÝ ¨ ¹ñ³Ýó ÝÙ³Ý å³ñáõ-
Ý³ÏáõÙ »Ý ßñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝù å³ñ÷³-
ÏáõÙ »Ý ïñ³ÝëåáÝ³½Á Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÁ: Dc ï³ññ»ñÁ ÇÝùÝáõ-
ñáõÛÝ ã»Ý Ï³ñáÕ ï»Õ³÷áËí»É, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³ÝóáõÙ μ³ó³Ï³ÛáõÙ ¿ 
ïñ³ÝëåáÝ³½ Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÁ, Ñ»ï¨³μ³ñ μ³ó³Ï³ÛáõÙ ¿ 
ïñ³ÝëåáÝ³½ ý»ñÙ»ÝïÁ: ê³Ï³ÛÝ Ac ï³ññ»ñÇ Ý»ñÏ³ÛáõÃÛ³Ùμ 
¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³÷áËí»É  ë»÷³Ï³Ý ßñçí³Í Ñ³çáñ¹³Ï³-
ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ¨ Ac-Ý»ñáí Ïá¹³íáñ³Í ïñ³ÝëåáÝ³½Ç ßÝáñÑÇí: 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 38. ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ lS ï³ññ»ñÇ ïñ³Ýëåá½áõÙÁ:1) ïñ³ÝëåáÝ³½Á 
ÏïñáõÙ ¿ ¹áÝáñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ßñçí³Í ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ï³Ûù»ñáõÙ, ¨ ÃÇñ³-
Ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ÏáõÛñ Í³Ûñ»ñ ¹áÝáñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-áõÙ ¨ ÏåãáõÝ 

Í³Ûñ»ñ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-áõÙ; 2) Ïïñí³Í lS Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 3° Í³Ûñ»ñÇ 
ÙÇ³óáõÙÁ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ÙÇ³ßÕÃ³ Í³Ûñ»ñÇÝ; 3) μçç³ÛÇÝ ¸ÜÂ åáÉÇ-

Ù»ñ³½Ý »ñÏ³ñ³óÝáõÙ ¿ 3° Í³Ûñ»ñÝ áõ ÙÇ³óÝáõÙ lS Ñ³ïí³ÍÇÝ: 
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ºÃ» ïñ³Ýëåá½áõÙÁ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ S 
÷áõÉáõÙ, »ñμ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ·»ÝáÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óáõÙÁ, 
ÏñÏÝ³å³ïÏíáõÙ ¿ Ý³¨ ïñ³Ýëåá½í³Í Ñ³ïí³ÍÁ (ÝÏ³ñ 39), ¨ 
³é³ç³ó³Í ¹áõëïñ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó Ù»ÏÁ ÏñáõÙ ¿ ÏñÏÝ³å³ïÏí³Í 
¸ÜÂ ïñ³Ýëåá½áÝ: ÜÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ 
ÁÝÃ³óùáõÙ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ Ïáõï³Ïí»É »Ý ßáõñç 300 000 ïñ³Ýëåá-
½áÝÝ»ñ:  

 
 
 
 
 
ÜÏ³ñ 39. ¸ÜÂ ïñ³Ýëåá½áõÙÁ 
¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ Å³-

Ù³Ý³Ï: 1 ïñ³Ýëåá½áÝÁ S ÷áõ-

ÉÇó ³é³ç; 2 ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³-
å³ïÏáõÙÝ ¨ ïñ³Ýëåá½áõÙÁ S 

÷áõÉáõÙ; 3 S ÷áõÉÇó Ñ»ïá 
¹áõëïñ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó 
Ù»ÏÝ áõÝÇ »ñÏáõ ïñ³Ýëåá½í³Í 
ï³ññ: 

 
 
 

6.5. è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ 
 

è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÝ »Ý, áñáÝó 
ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ ·»ÝáÙáõÙ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝÏñÇå-
ï³½áí ëÇÝÃ»½í³Í èÜÂ-Ç ÙÇçÝáñ¹áõÃÛ³Ùμ: è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ 
μ³Å³ÝíáõÙ »Ý Ñ»ï¨Û³É ËÙμ»ñÇª ÏñÝíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí 
»ñÏ³ñ Í³Ûñ»ñ å³ñáõÝ³ÏáÕ LTR-Ý»ñÇ (long terminal repeats) ¨ å³-
ï³Ñ³Ï³Ý μ³ßËí³ÍáõÃÛ³Ùμ ÏñÏÝíáÕ »ñÏ³ñ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ-
Ý»ñ å³ñáõÝ³ÏáÕ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇª LINE-Ý»ñÇ (long interspersed 
elements) ¨ SINE-Ý»ñÇ (short interspersed elements): Ø³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ 
é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ³ÛÝù³Ý ¿É Ù»Í ã¿ ¨ Ï³½-
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ÙáõÙ ¿ ·»ÝáÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç Ùáï 8 %-Á, ÁÝ¹ áñáõÙª ·»ñ³Ï³ÛáõÙ »Ý 
LTR-é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ: ØÝ³ó³Í Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ùáï Ù»Í³-
Ù³ëÝáõÃÛáõÝ »Ý Ï³½ÙáõÙ LTR-ãå³ñáõÝ³ÏáÕ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ: 
è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñáõÙ áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 
»ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 200-600 ½Ý-Ç: LTR-é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ 
ÝÙ³Ý »Ý é»ïñáíÇñáõëÝ»ñÇ ¸ÜÂ-ÇÝ ¨ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ·ñ»Ã» μáÉáñ 
é»ïñáíÇñáõë³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª μ³ó³éáõÃÛ³Ùμ íÇñáõë³ÛÇÝ 
å³ïÇ×Ç ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ: ²Û¹ å³ï×³éáí ÇÝï»·ñí»Éáí ï»ñ-
μçÇçÝ»ñÇ ·»ÝáÙáõÙª é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ ã»Ý Ï³ñáÕ íÇñáõë³ÛÇÝ 
Ù³ëÝÇÏÇ ÝÙ³Ý ï»Õ³÷áËí»É ¨ í³ñ³Ï»É Ñ³ñ¨³Ý μçÇçÝ»ñÁ: ø³ÝÇ 
áñ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ Ï³åÁ é»ïñáíÇñáõëÝ»ñÇ Ñ»ï Ï³ëÏ³Í ãÇ 
Ñ³ñáõóáõÙ, Ñ³×³Ë é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇÝ ÏáãáõÙ »Ý é»ïñáíÇñáõ-
ë³ÝÙ³Ý ï³ññ»ñ: è»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ 
Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙÇ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛáõÙ: ¸Çï³ñÏ»Ýù é»ïñáíÇñáõëÇ μ³½-
Ù³óÙ³Ý μáÉáñ³ßñç³ÝÁ, áñÝ ÁÝÏ³Í ¿ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ ³é³-
ç³óÙ³Ý ÑÇÙùáõÙ: 

è»ïñáíÇñáõëÇ ¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáõÙ 
·ïÝíáõÙ »Ý LTR-Ý»ñ, áñáÝù μ³ÕÏ³ó³Í »Ý »ñ»ù ï³ñμ»ñ »ÝÃ³Ï³Û-
ù»ñÇóª U3, R ¨ U5: è»ïñáíÇñáõëÇ Ó³Ë³ÏáÕÙÛ³Ý LTR-Á Í³é³ÛáõÙ 
¿ áñå»ë åñáÙáïáñ ï»ñ-μççÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ñ³Ù³ñ, ÇÝãÇ 
Ñ»ï¨³Ýùáí ý»ñÙ»ÝïÁ ëÏëáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ 
Ó³Ë³ÏáÕÙÛ³Ý R Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý 5° ÝáõÏÉ»áïÇ¹Çó: Ü³ËÝ³-
Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåïÇ ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÇó Ñ»ïá Ë³ÕÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ 
é»ïñáíÇñáõëÇ ³ç³ÏáÕÙÛ³Ý LTR-Ç Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: î»ñ-
μççÇ èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ ×»ÕùáõÙ »Ý 
Ý³ËÝ³Ï³Ý ïñ³ÝÏñÇåïÁ ¨ ³í»É³óÝáõÙ »Ý åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åá-
ãÇÏ ³ç³ÏáÕÙÛ³Ý R-Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý 3° Í³ÛñÇÝ: êÇÝÃ»½í³Í 
èÜÂ-Ý ¹áõñë ¿ ·³ÉÇë ï»ñ-μççÇ μçç³ÏáñÇ½Çó ¨ ³ÝóÝáõÙ ¿ óÇïáå-
É³½Ù: è»ïñáíÇñáõëÇ ëåÇï³Ïáõó-Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÁ Ïá¹³íá-
ñáõÙ ¿ ÇÝï»·ñ³½ ¨ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝëÏñÇåï³½ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ, ÇÝãÇ 
ßÝáñÑÇí é»ïñáíÇñáõëÇ èÜÂ-Ý ï»ñ-μççÇ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ í»ñ ¿ ³Í-
íáõÙ ÏñÏÝ³ÏÇ ßÕÃ³Ûáí é»ïñáíÇñáõë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç: ²Û¹ é»ïñáíÇñáõ-
ë³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ÉÇ³ñÅ»ù LTR-Ý»ñ: ÈÇ³ñÅ»ù LTR-Ý»-
ñáí ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÇÝï»·ñ³½ ý»ñÙ»ÝïÇ Ñ»ï ÙÇ³ëÇÝ ï»Õ³-
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÷áËíáõÙ »Ý μçç³ÏáñÇ½: è»ïñáíÇñáõëÝ»ñÇ ÇÝï»·ñ³½Ý»ñÁ ß³ï 
ÝÙ³Ý »Ý ¸ÜÂ ïñ³ÝëåáÝ³½Ý»ñáí Ïá¹³íáñíáÕ ïñ³Ýëåá½áÝÝ»-
ñÇÝ ¨ ¹ñ³Ýó ÝÙ³Ý Ï³ñáÕ »Ý Ý»ñ¹Ý»É ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñ ï»ñ-
μççÇ ·»ÝáÙÇ Ù»ç: ÐáÙáÉá· ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ LTR-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý é»ÏáÙ-
μÇÝ³óí»É, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³Ý³É ¿Ï½áÝÝ»ñÇ Ï³Ù 
³Ý·³Ù ³ÙμáÕç³Ï³Ý ·»Ý»ñÇ ÏñÏÝûñÇÝ³ÏÝ»ñ (ÝÏ³ñ 41): 

 

ÜÏ³ñ 40. è»ïñ³Ýëåá½áÝÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ: Î³ñÙÇñ ·áõÛÝáí Ýßí³Í »Ý 
ÏñÏÝíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí »ñÏ³ñ Í³Ûñ»ñÁ (LTR-Ý»ñÁ): ¸ÜÂ 

ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ ÝÙ³Ý é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÇ »ñÏáõ Í³Ûñ»ñáõÙ ·ïÝíáõÙ »Ý 
Ï³ñ× ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ï³Ûù»ñÇ áõÕÕ³ÏÇ ÏñÏÝáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: êåÇï³-

Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ é»ïñ³Ýëåá½áÝÇ ·ñ»Ã» 80 %-Á ¨ Ïá-
¹³íáñáõÙ ¿ Ñ³Ï³é³Ï ïñ³ÝëÏñÇåï³½, ÇÝï»·ñ³½ ¨ é»ïñáíÇñáõë³ÛÇÝ 

³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: 

 

ÜÏ³ñ 41. è»ïñáíÇñáõë³ÛÇÝ èÜÂ-Ç í»ñ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ ï»ñ-μççáõÙ: 
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LTR ãå³ñáõÝ³ÏáÕ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ: Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»Ýá-
ÙáõÙ ³Ù»Ý³ï³ñ³Íí³Í ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ LTR ãå³ñáõÝ³ÏáÕ é»ï-
ñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÝ »Ý, áñáÝù »ñμ»ÙÝ ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý áã íÇñáõë³ÛÇÝ 
é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñ: LTR ãå³ñáõÝ³ÏáÕ é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ ÙÇçÇÝ 
Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ ÏñÏÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñ »Ý, áñáÝù Ý»ñ-
Ï³Û³óí³Í »Ý »ñÏáõ ï»ë³ÏÝ»ñáíª LINE-Ý»ñáí (long interspersed 
elements) ¨ SINE-Ý»ñáí (short interspersed elements): Ø³ñ¹áõ ·»Ýá-
ÙáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáÕ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ LINE-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 
6 Ñ½Ý, ÇëÏ SINE-ÇÝÁª ÙÇçÇÝáõÙ 300 ½Ý: LINE-Ý»ñÇ ÝÙ³Ý ï³ññ»ñ 
å³ñáõÝ³ÏíáõÙ »Ý Ý³Ë³Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ, ÙÇç³ïÝ»ñÇ ¨ μáõÛë»ñÇ ·»-
ÝáÙÝ»ñáõÙ: Ð³í³Ý³μ³ñ ³Ûë ï³ññ»ñÁ Ïáõï³Ïí»É »Ý μ³ñÓñ³·áõÛÝ 
¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¿íáÉÛáõóÇáÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ ¸ÜÂ-Ç áñá-
ß³ÏÇ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ μ³½Ù³ÏÇ å³ï×»-
Ý³íáñÙ³Ý ¨ Ýáñ ¹Çñù»ñáõÙ ¹ñ³Ýó Ý»ñ¹ñÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí: SINE-Ý»-
ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 13 %-Ç: SINE-Ý»-
ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 100-400 ½Ý ë³ÑÙ³ÝÝ»ñáõÙ, ¨ ³Ûë 
é»ïñ³Ýëåá½áÝÝ»ñÁ, Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ LINE-Ý»ñÇ, ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 
ã»Ý Ïá¹³íáñáõÙ: SINE-Ý»ñÇ ¨ LINE-Ý»ñÇ 3° Í³Ûñ»ñÁ Ñ³ñáõëï »Ý 
²Â (³¹»ÝÇÝ ¨ ÃÇÙÇÝ) ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñáí: SINE-Ý»ñÁ å³ï×»ÝíáõÙ 
»Ý ³ÛÝ ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñáí, áñáÝù å³ï³ëË³Ý³-
ïáõ »Ý ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ, éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ èÜÂ-Ç ¨ 
³ÛÉ ÷áùñ Ï³ÛáõÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ: SINE-Ý»ñÇ 
ÃÇíÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 1,6 ÙÇÉÇáÝÇ, áñáÝóÇó 1,1 ÙÇÉÇáÝÁ 
μ³ÅÇÝ ¿ ÁÝÏÝáõÙ Alu-ï³ññ»ñÇÝ: ²Ûë ï³ññ»ñÝ Çñ»Ýó ³Ýí³ÝáõÙÁ 
ëï³ó»É »Ý Ýñ³ÝÇó, áñ å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý Alul é»ëïñÇÏï³½áí ×»Õ-
ù³íáñíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ: Alu-ï³ññ»ñÁ Ñ³-
í³Ý³μ³ñ ³é³ç³ó»É »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ 7SL (signal 
recognition) èÜÂ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇó, áñÁ å³ï³ëË³Ý³-
ïáõ ¿ áñáß³ÏÇ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ¿Ý-
¹áåÉ³½Ù³ïÇÏ ó³ÝóÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇÝ: ¶»ÝáÙáõÙ Alu-ï³ññ»ñÁ ï³-
ñ³Íí³Í »Ý ·»Ý»ñÇ ÙÇç¨ ·ïÝíáÕ ëå»Ûë»ñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñáõÙ, ÇÝï-
ñáÝÝ»ñáõÙ ¨ áñáß ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ã»ÝÃ³ñÏíáÕ 3° Í³Ûñ»ñáõÙ: 

Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ 8-ñ¹ ³ÝÓÇ μÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ 
Ýáñ SINE-Ý»ñÇ ¨ LINE-Ý»ñÇ ³é³ç³óáõÙ: Üáñ³·áÛ³ó³Í ï³ññ»ñÇ 
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Ùáï 40 %-Á μ³ÅÇÝ ¿ ÁÝÏÝáõÙ LINE-Ý»ñÇÝ, 60 %-Áª SINE-Ý»ñÇÝ, ÁÝ¹ 
áñáõÙª í»ñçÇÝÝ»ñÇë 90 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý Alu-ï³ññ»ñÁ: 

²ÛëåÇëáíª ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ¿É»Ù»ÝïÝ»ñÁ Ï³ñÍ»ë Ã» ÇÝùÝÇÝ 
ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝ ã»Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ, ë³Ï³ÛÝ ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý ÷á-
Ë»É Å³é³Ý·³Ï³Ý ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝ å³ñáõÝ³ÏáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ 
÷áË¹³ë³íáñáõÃÛáõÝÁ ·»ÝáÙáõÙ, ëï»ÕÍ»É ¿Ï½áÝÝ»ñÇ Ýáñ Ñ³Ù³¹-
ñáõÃÛáõÝÝ»ñ ¨ ¿³å»ë ÁÝ¹É³ÛÝ»É Å³é³Ý·³Ï³Ý ÷á÷áË³Ï³ÝáõÃÛ³Ý 
¹³ßïÁ:  

Ø³ñ¹áõ ÙÇ ù³ÝÇ Å³é³Ý·³Ï³Ý ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñ å³ÛÙ³Ý³-
íáñí³Í »Ý ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñáí: úñÇÝ³Ïª ß³ñÅáõÝ ï³ññÇ 
Ý»ñÙáõÍáõÙÝ ³ñÛ³Ý Ù³Ï³ñ¹»ÉÇáõÃÛ³Ý IX ·áñÍáÝÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ 
Ù»ç ³é³ç³óÝáõÙ ¿ Ñ»ÙáýÇÉÇ³ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÁ, ÇëÏ ¹ÇëïñáýÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÁ ·³ÕïÝ³·ñáÕ ·»ÝáõÙ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ ÙÏ³Ý³ÛÇÝ ¹Çëï-
ñáýÇ³: ²Ûë »ñÏáõ ·»Ý»ñÝ ¿É ·ïÝíáõÙ »Ý X ùñáÙáëáÙáõÙ: ø³ÝÇ áñ 
³ñ³Ï³Ý ë»éÇ ·»ÝáÙáõÙ X ùñáÙáëáÙÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ Ù»Ï ûñÇÝ³-
Ïáí (XY), ³å³ ³Û¹ ùñáÙáëáÙÇ Ã»ñ³óáõÙÝ»ñÝ ³ñï³Ñ³ÛïíáõÙ »Ý 
ý»ÝáïÇåáñ»Ý í»ñÁ Ýßí³Í ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ó¨áí: äñÇÙ³ïÝ»ñÇ 
ï³ñμ»ñ ï»ë³ÏÝ»ñÇ ·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ÏÉ³ëï»ñÝ»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇ-
ñáõÃÛáõÝÁ μ³ó³Ñ³Ûï»ó, áñ α ¨ γ ·»Ý»ñÁ Í³·»É »Ý Ù»Ï Ý³ËÝ³Ï³Ý 
·»ÝÁ »ñÏáõ ÏáÕÙÇó å³ñ÷³ÏáÕ LTR-Ý»ñÇ áã Ñ³í³ë³ñ³½áñ Ïñá-
ëÇÝ·áí»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí: àã Ñ³í³ë³ñ³½áñ ÏñáëÇÝ·áí»ñÁ ÑáÙáÉá· 
·»Ý»ñÇ ÇÝïñáÝáõÙ ·ïÝíáÕ LTR-Ý»ñÇ ÙÇç¨ Ï³ñáÕ ¿ ³é³ç³óÝ»É ¿Ï-
½áÝÝ»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙ, ÇÝãå»ë ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ó»É ýÇμñáÝ»ÏïÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÇ ·»ÝÇ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ: ¾íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ ÷áË³Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ»ñ Ï³ñáÕ »Ý ï»ÕÇ áõÝ»Ý³É ï³ñμ»ñ ·»Ý»ñÇ 
ÇÝïñáÝÝ»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÇ ÙÇç¨ (ûñÇÝ³Ïª Alu ï³ñ-
ñ»ñÇ), ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ï³ñáÕ »Ý Í³·»É ï³Ï³íÇÝ Ýáñ ·»Ý»ñ: 
¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ¿É»Ù»ÝïÝ»ñÁ ·»Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÝ»ñÇ Ï³°Ù ·»Ý»ñÇ 
ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý, Ï³°Ù Ýáñ ·»Ý»ñÇ Í³·Ù³Ý å³ï×³é »Ý: Ü»ñÏ³-
ÛáõÙë ¸ÜÂ-Ç ß³ñÅáõÝ ï³ññ»ñÁ ¹Çï³ñÏíáõÙ »Ý áñå»ë ·»Ý³ÛÇÝ Ã»-
ñ³åÇ³ÛÇ ·áñÍáõÝ ÙÇçáóÝ»ñ: 
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¶ÉáõË 7  
¶»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ï³ñ·³íáñáõÙ 

 
²ñï³ùÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ ¹ÇÙ³Ï³Û»Éáõ Ñ³-

Ù³ñ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ ëïÇåí³Í »Ý ÷áË»É ÝÛáõÃ³÷áË³-
Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝå»ë, áñ Ï³ñáÕ³Ý³Ý í»ñ³åñ»É ¨ μ³½Ù³Ý³É: ´³½-
Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ ×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ ãÇ »Ý-
Ã³ñÏíáõÙ ³ñï³ùÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ³ÝÙÇç³Ï³Ý Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³ÝÁ, ¨ 
³Û¹ å³ï×³éáí ¹ñ³Ýó ÝÛáõÃ³÷áË³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ 
ûñ·³ÝÇ½ÙÇ μ³ñ¹ ÙÇ³ëÝ³Ï³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ý»ñùÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»-
ñáí, áñáÝù áõÕÕí³Í »Ý ³å³Ñáí»Éáõ áã Ã» ³é³ÝÓÇÝ μççÇ, ³ÛÉ áÕç 
ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ÝáñÙ³É Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ, ³ÙμáÕç³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ ¨ 
μ³½Ù³óáõÙÁ: Î³ñ·³íáñÙ³Ý μ³½Ù³ëïÇ×³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ù»ç ¿ 
ÙïÝáõÙ ³é³ÝÓÇÝ ·»Ý»ñÇ Ï³Ù ·»Ý»ñÇ ËÙμ»ñÇ (ùÉ³ëï»ñÝ»ñÇ) ³ß-
Ë³ï³ÝùÇ ËÃ³ÝáõÙÁ (§ÙÇ³óáõÙ¦) Ï³Ù ³ñ·»É³ÏáõÙÁ (§³Ýç³ïáõ-
ÙÁ¦): úñÇÝ³Ï, Ç å³ï³ëË³Ý ÃÃí³ÍÝÇ å³Ï³ëÇ (ÑÇåûùëÇ³)ª ¿áõ-
Ï³ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ ËáõÙμÁ ëÏëáõÙ ¿ ³ÏïÇíáñ»Ý 
·áñÍ»É, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí ûñ·³ÝÇ½ÙÁ Ñ³ÕÃ³Ñ³ñáõÙ ¿ Í³·³Í ¹Åí³-
ñáõÃÛáõÝÝÝ»ñÁ: ¸ñ³Ýù ³ÛÝ ·»Ý»ñÝ »Ý, áñáÝù Ïá¹³íáñáõÙ »Ý »ñÏáõ 
ËáõÙμ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: ²Û¹ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáõÙ »Ý 
Ýáñ Ù³½³ÝáÃÝ»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ ¨ Ýáñ³ëï»ÕÍ Ù³½³ÝáÃÝ»ñÇ ï³-
ñ³ÍáõÙÁ ¹»åÇ ÑÇåûùëÇ³ÛÇ »ÝÃ³Ï³ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÁ: Â»° μ³Ïï»-
ñÇ³É μçÇçÝ»ñÇ, Ã»° ÑÇåûùëÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏí³Í μçÇçÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ÁÝï-
ñáÕ³Ï³Ý ³ÏïÇí³óáõÙÁ ¹³ñÓ»ÉÇ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñ »Ý, ¨ ·»Ý»ñÇ ³Ï-
ïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³¹³éÝáõÙ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ù³Ï³ñ¹³ÏÇÝ ³½¹³ÏÇ 
í»ñ³Ý³Éáõó Ñ»ïá: ê³Ï³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ï³Ù Éé»óÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ÉÇÝ»É ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ, ÇÝãÝ ³é³í»É ó³ÛïáõÝ 
¿ ¹ñë¨áñíáõÙ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ßñç³ÝáõÙ: 
¶»Ý»ñÇ ËÇëï Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óí³Í ³ßË³ï³ÝùÝ ³ÝÑñ³Å»ßï Ý³Ë³-
å³ÛÙ³Ý ¿ ½³ñ·³óáÕ ë³ÕÙÇ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ ¨ ûñ·³ÝÝ»ñÇ ×Çßï 
Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: Þ³ï ¹»åù»ñáõÙ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ áñáß³ÏÇ ÷áõÉ 
Ã¨³ÏáË³Í μçÇçÁ Ñ»ï³¹³ñÓ ù³ÛÉ ãÇ Ï³ñáÕ Ï³ï³ñ»É: ²Ûë ï»-
ë³ÝÏÛáõÝÇó ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ μççÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÝ 



119 

¿³å»ë ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ μ³Ïï»ñÇ³É μçÇçÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý 
Ï³ñ·³íáñáõÙÇó, ù³ÝÇ áñ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ ¹»åùáõÙ ÷á÷á-
ËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ »Ý ¨ í»ñçÝ³Ï³Ý, ÙÇÝã¹»é μ³Ïï»ñÇ³É 
μçÇçÝ»ñÇ ¹»åùáõÙ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ Áëï ÁÝ-
Ã³óùÇ å³ÑÇ å³Ñ³ÝçÝ»ñÇ: Ø³ëÝ³·Çï³ó³Í ß³ï μçÇçÝ»ñ Ù³Ñ³-
ÝáõÙ »Ýª ë»ñáõÝ¹ ãï³Éáí (³ãùÇ áëåÝÛ³ÏÇ μçÇçÝ»ñ, Ý»ÛñáÝÝ»ñ, ÙÏ³-
Ý³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñ ¨ ³ÛÉÝ): ²Ûë ÷³ëïÁ íÏ³ÛáõÙ ¿, áñ μ³½Ù³μçÇç ûñ-
·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ μçÇçÝ»ñÇ 
Ù³ëÝ³·Çï³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ Ïáãí³Í ¿ ³å³Ñáí»Éáõ áã Ã» ïíÛ³É 
μççÇ ³é³í»É³·áõÛÝ Ï»ÝëáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ¨ μ³½Ù³óáõÙÁ, ³ÛÉ Í³é³-
ÛáõÙ ¿ áÕç ûñ·³ÝÇ½ÙÇ Ï»ÝëáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý ³å³ÑáíÙ³ÝÁ: ÆÝãå»ë 
ï»ëÝáõÙ »Ýù, ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ 
¨ μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ùáï Í³é³ÛáõÙ ¿ ï³ñμ»ñ Ýå³ï³ÏÝ»-
ñÇ: ²ÛÝáõ³Ù»Ý³ÛÝÇí, ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ ¿áõÃÛáõÝÁ ÝáõÛÝÝ ¿: ¸Çï³ñÏ»Ýù, Ã» ÇÝãÝ ¿ ÁÝÏ³Í 
Ýßí³Í ÁÝ¹Ñ³ÝñáõÃÛ³Ý ÑÇÙùáõÙ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ 
μçÇçÝ»ñáõÙ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ·»ÝáÙ³ÛÇÝ 
¸ÜÂ-Ç Ñ³ïáõÏ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ, áñáÝù 
Ï³ñáÕ »Ý Ï³åí»É áñáß³ÏÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ²é³ç³ó³Í 
¸ÜÂ-ëåÇï³Ïáõó Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ËÃ³Ý»É Ï³Ù ×Ýß»É ³Ûë 
Ï³Ù ³ÛÝ ·»ÝÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: ºñÏñáñ¹ ÁÝ¹Ñ³ÝñáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝ ¿, áñ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ëÏ½μÝ³Ï»ïÇ ¹ÇñùÁ áñáßáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç Ûáõñ³Ñ³-
ïáõÏ Ï³ñ·³íáñÇã ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 
³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ 
³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÁ 
Ñ»ï¨Û³ÉÝ ¿. ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ ·áñ-
ÍáõÙ »Ý ëÏ½μáõÝù³ÛÇÝ ï³ñμ»ñ ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ñ³ñÃ³ÏÝ»ñÇ íñ³: Æ 
ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Çª ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ÏáñÇ½³-
ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý å³ñáõñí³Í ¿ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ûÏï³Ù»ñ-
Ý»ñÇ ßáõñçÁ, áñáÝù Ï³½ÙáõÙ »Ý ÝáõÏÉ»áëáÙ ÏáãíáÕ Ï³éáõÛóÁ: ÜáõÏ-
É»áëáÙ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ »ÝÃ³ñÏíáõÙ »Ý Ñ»ï³·³ å³ñáõñÙ³Ýª ³é³-
ç³óÝ»Éáí ùñáÙ³ïÇÝÇ ï³ñμ»ñ ³ëïÇ×³ÝÇ Ëï³óí³Í (ÏáÝ¹»Ýë³ó-
í³Í) Ï³éáõÛóÝ»ñ: 
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7.1. ¸ÜÂ-Ç ÷³Ã»Ã³íáñáõÙÁ  
μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ 

 
´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»Ý³É Ù»Ï Ï³Ù ÙÇ ù³ÝÇ ûÕ³Ï³Ó¨ 

Ï³Ù ·Í³ÛÇÝ ùñáÙáëáÙÝ»ñ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³ÝÁ Ñ³-
ïáõÏ ¿ Ù»Ï ûÕ³Ï³Ó¨ ùñááÙáëáÙ: ²Û¹ ùñáÙáëáÙÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ 
¸ÜÂ-Ç ûÕ³Ï³Ó¨ ÙáÉ»ÏáõÉ, áñÇÝ ÙÇ³ó³Í »Ý ÷áùñ³ÃÇí ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ùñáÙáëáÙÁ ·ïÝíáõÙ ¿ μççÇ Ñ³ïáõÏ ßñç³-
ÝáõÙ, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»áÉÇ¹: 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 42. ÜáõÏÉ»áÉÇ¹Á μ³Ïï»ñÇ³ÛáõÙ: 

 
ÜáõÏÉ»áÉÇ¹Á ë³ÑÙ³Ý³½³ïí³Í ã¿ Ã³Õ³ÝÃáí, Ã»¨ ¸ÜÂ-Ç 

ÏÝÓÇÏÁ Ñëï³Ïáñ»Ý ³é³ÝÓÝ³ÝáõÙ ¿ óÇïáåÉ³½ÙÇó: ´³Ïï»ñÇ³Ý»-
ñÇ ¸ÜÂ-Ý ÷³Ã³Ãí³Í ¿ ÑÇÙÝ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝ³ÝÙ³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
ßáõñçÁ, ·»ñå³ñáõñí³Í ¿ ¨ ³é³ç³óÝáõÙ ¿ 20 000 ½Ý-Çó Ï³½Ùí³Í 
ÏÇë³ûÕÝ»ñ: Æ ÉñáõÙÝ ùñáÙáëáÙÇª μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ Ï³ñáÕ 
»Ý å³ñáõÝ³Ï»É Ù»Ï Ï³Ù ÙÇ ù³ÝÇ åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñ: äÉ³½ÙÇ¹Ý»ñÁ, áñ-
å»ë Ï³ÝáÝ, ¸ÜÂ-Ç ÷áùñ ûÕ³Ï³Ó¨ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ »Ý, áñáÝù ·³Õï-
Ý³·ñáõÙ »Ý ë»÷³Ï³Ý í»ñ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ ³å³ÑáíáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ: äÉ³½ÙÇ¹Ý»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ ÇÝùÝáõñáõÛÝ ¨ ï»ñ-μççÇ 
ùñáÙáëáÙÇ é»åÉÇÏ³óáõÙÇó ³ÝÏ³Ë ·áñÍÁÝÃ³ó ¿, Ã»¨ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»ó-
íáõÙ ¿ í»ñçÇÝÇë Ñ»ï, ÇÝãÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñÇ Ùáï³íáñ³-
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å»ë Ñ³í³ë³ñ ù³Ý³ÏÝ»ñÇ å³Ñå³ÝáõÙÁ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ûáõñ³-
ù³ÝãÛáõñ ë»ñÝ¹áõÙ: 

E.coli-Ç μçÇçÝ»ñáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ 
»Ý Ñ»ï¨Û³É ¹³ë»ñÇª 

1. F-(ý»ñïÇÉ³óÙ³Ý) ·áñÍáÝÝ»ñ – Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý μçÇçÝ»ñÇ 
ÏáÝÛáõ·³óÙ³ÝÁ: 

2.  R-(¹ÇÙ³¹ñáõÃÛ³Ý) ·áñÍáÝÝ»ñ – μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ μççÇÝ ï³-
ÉÇë »Ý Ñ³Ï³μÇáïÇÏÝ»ñÇÝ ¹ÇÙ³Ï³Û»Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛáõÝ: 

3.  col-ÏáÉÇÏÇÝá·»ÝÇÏ ·áñÍáÝÝ»ñ, áñáÝó ßÝáñÑÇí μ³Ïï»ñÇ³-
ÛÇ μçÇçÁ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ¿ ³ñï³¹ñ»É ÏáÉÇÏÇÝÝ»ñ, áñáÝù 
ëå³ÝáõÙ »Ý col-·áñÍáÝÝ»ñÇó ½áõñÏ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ μçÇç-
Ý»ñÁ: 

4. ìÇñáõÉ»ÝïáõÃÛ³Ý (í³ñ³Ï³ï³ñ³ÍÙ³Ý) ·áñÍáÝÝ»ñ – Ù»-
Í³óÝáõÙ »Ý μ³Ïï»ñÇ³É μççÇ ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¨ ý»ñ-
Ù»ÝïÝ»ñÇ ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ, áñáÝù Ñ»ßï³óÝáõÙ »Ý μ³Ï-
ï»ñÇ³ÛÇ Ã³÷³ÝóáõÙÁ ï»ñ-μççÇ Ù»ç ¨ ³é³ç »Ý μ»ñáõÙ 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ íÝ³ëáõÙ: 

5. Ø»Ã³μáÉÇÏ åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñ – å³ï³ëË³Ý³ïáõ »Ý ³ÛÝåÇëÇ 
ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ, áñáÝù ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý Ûáõ-
ñ³Ñ³ïáõÏ Ù»Ã³μáÉÇÏ é»³ÏóÇ³Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ: 

6. ÎñÇåïÇÏ åÉ³½ÙÇ¹Ý»ñ – å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý μ³ó³é³å»ë 
åÉ³½ÙÇ¹Ç í»ñ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝÁ ¨ ï³ñ³ÍáõÙÁ ³å³ÑáíáÕ 
·»Ý»ñ: 

 

7.2. ¸ÜÂ-Ç ÷³Ã»Ã³íáñáõÙÁ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ  
ùñáÙáëáÙÝ»ñáõÙ 

 
¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»ÝáÙ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ÙÇçÇÝáõÙ 

Ñ³ñÛáõñ Ñ³½³ñ ³Ý·³Ù ³í»ÉÇ Ù»Í ¿ μççÇ ïñ³Ù³·ÍÇó, ÇÝãÇó μËáõÙ 
¿, áñ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ·Í³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½áõÙ Ï³ñ-
×³ÝáõÙ ¿ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ßÝáñÑÇí, Ùáï³íáñ³å»ë ³ÛÝå»ë, ÇÝã-
å»ë Ù³Ýí³ÍùÇ ·Í³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ÷áùñ³ÝáõÙ ¿ ÙÇÝã ¹ñ³ÝÇó 
÷³Ã³Ãí³Í ÏÍÇÏÇ ïñ³Ù³·ÇÍÁ: ´ççÇ ÝáñÙ³É Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃ-
Û³Ý Ñ³Ù³ñ ã³÷³½³Ýó Ï³ñ¨áñ ¿, áñ ¸ÜÂ-Ç ³é³ÝÓÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ 
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(ÑÇß»Ýù, áñ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ùñáÙáëáÙ ¸ÜÂ-Ç Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ ¿) μççÇ 
μ³Å³ÝÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ãË××í»Ý, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³Ýù å»ïù ¿ ×ß·ñïáñ»Ý 
ï³ñ³ÙÇï»Ý ¹»åÇ ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñ: 

¸ÜÂ-Ç Ëï³óáõÙÁ ¨ ùñáÙáëáÙ³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÝ»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÝ 
Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª ÑÇëïáÝ»-
ñÁ: ¸ÜÂ-ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝ: Àëï ½³Ý·-
í³ÍÇª ùñáÙ³ïÇÝÇ Ùáï 50 %-Á μ³ÅÇÝ ¿ ÁÝÏÝáõÙ ¸ÜÂ-ÇÝ, ÙÝ³ó³Í 
50 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ·Í³ÛÇÝ »ñ-
Ï³ñáõÃÛáõÝÁ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ùñáÙáëáÙáõÙ ÙÇçÇÝáõÙ Ï³½ÙáõÙ ¿ 10 ëÙ: 
Â»¨ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ë-
ÝáõÙ ¿ ÙÇÏñáã³÷»ñÇ, ³ÛÝáõ³Ù»Ý³ÛÝÇí ÙáÉ»ÏáõÉÇ áñáß³ÏÇ Ñ³ïí³Í-
Ý»ñ ÙÝáõÙ »Ý Ù³ïã»ÉÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ, ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý 
(é»åÉÇÏ³óáõÙ), é»å³ñ³óÙ³Ý (í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙ) ¨ é»ÏáÙμÇÝ³óÙ³Ý 
Ñ³Ù³ñ: 1974 Ã. ²¹³ ¨ ¸áÝ³É¹ úÉÇÝëÝ»ñÁ Ññ³å³ñ³Ï»óÇÝ ¿áõÏ³-
ñÇáï μçÇçÝ»ñÇ ùñáÙ³ïÇÝÇ ¿É»ÏïñáÝ³Ù³Ýñ³¹Çï³Ï³ÛÇÝ å³ïÏ»-
ñÁ, áñï»Õ ùñáÙ³ïÇÝÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ñ ÙÇÙÛ³Ýó Ã»ÉÇÏÝ»ñáí ÙÇ³-
ó³Í ÷áùñ ÏÉáñ³íáõÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ ß³ñ³ÝÇ ï»ëùáí: Ð»ï³½áïáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÁ óáõÛó ïí»óÇÝ, áñ §ÑáõÉáõÝù³ß³ñ¦ ÑÇß»óÝáÕ Ï³éáõÛóÇ ÏÉá-
ñ³íáõÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ¸ÜÂ-ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñ »Ý, áñáÝù Ïáã-
í»óÇÝ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñ, ÇëÏ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÁ ÙÇ³óÝáÕ ¸ÜÂ-Ç Ã»ÉÇÏ-
Ý»ñÁ ³Ýí³Ýí»óÇÝ ÉÇÝÏ»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ: 

 

ÜÏ³ñ 43.² ùñáÙ³ïÇÝÇ 10 nm Ã»ÉÇÏÇ ¿É»ÏïñáÝ³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³Ï³ÛÇÝ 

å³ïÏ»ñÁ: ´ øñáÙ³ïÇÝÇ 10 nm Ã»ÉÇÏÇ ¨ ÝáõÏÉ»áëáÙÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ 
·Í³ÝÏ³ñ: 
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ÎáñÝμ»ñ·Ç ¨ ÂáÙëáÝÇ Ñ»ï³½áïáõÃÛáõÝÝ»ñÁ μ³ó³Ñ³Ûï»óÇÝ, 
áñ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ûÏï³Ù»ñÇó, áñÇ ßáõñ-
çÁ å³ñáõñí³Í ¿ ¸ÜÂ-Ý: ä³ñ½í»ó, áñ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ûÏï³Ù»ñÁ 
μ³ÕÏ³ó³Í ¿ ÙÇÙÛ³Ýó Ñ»ï Ï³åí³Í »ñÏáõ³Ï³Ý H3-H4 ¨ H2A-H2B 
ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ¹ÇÙ»ñÝ»ñÇó ¨ áõÝÇ ëÏ³í³é³ÏÇ ï»ëù: ÜáõÏÉ»áëáÙÝ»-
ñáõÙ ÑÇëïáÝÝ»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ·ñ»Ã» Ñ³í³ë³ñ ù³Ý³ÏÝ»ñáí: 
ÐÇëïáÝÝ»ñÁ ÑÇÙÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý, áñáÝó ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ñ³-
ñáõëï ¿ ¹ñ³Ï³Ý ÉÇóù ÏñáÕ ÑÇÙÝ³ÛÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñáí: ¸ñ³Ï³Ý 
ÉÇóùÇ ßÝáñÑÇí ÑÇëïáÝÝ»ñÁ Ï³ÛáõÝ Ï³å »Ý Ñ³ëï³ïáõÙ μ³ó³ë³-
Ï³Ý ÉÇóù ÏñáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï (¸ÜÂ-Ç ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ ÉÇóùÁ å³ÛÙ³Ý³-
íáñí³Í ¿ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ýáëý³ï³ÛÇÝ ËÙμ»ñáí): ºñÏ-
í³É»Ýï ÇáÝÝ»ñÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛ³Ý å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ ³Ýç³ïí³Í ùñá-
Ù³ïÇÝÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ 10 nm ïñ³Ù³·Íáí Ã»ÉÇÏ, áñáõÙ ÝáõÏÉ»á-
ëáÙÝ»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý ÉÇÝÏ»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-áí (ÝÏ³ñ 43): ÜáõÏÉ»áëáÙÝ»-
ñÇ ßáõñçÁ å³ñáõñí³Í ¸ÜÂ-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 146 ½Ý: ²Û¹ 
Ã»ÉÇÏÁ Ñ³Ù³ñíáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÙÇ³-
íáñ: ´³óÇ ûÏï³Ù»ñ³ÛÇÝ Ï³Ù Ïáñ³ÛÇÝ (ÙÇçáõÏ³ÛÇÝ) ÑÇëïáÝÝ»ñÇóª 
ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ¿ ÙïÝáõÙ ÉÇÝÏ»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç 
Ñ»ï Ï³åí³Í H1 ÑÇëïáÝÁ: ÈÇÝÏ»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³-
ñáÕ ¿ ÷áËí»É ï»ë³ÏÇó ï»ë³Ï 10-90 ½Ý ÙÇç³Ï³ÛùáõÙ, ë³Ï³ÛÝ ÙÇ-
çÇÝáõÙ ãÇ ·»ñ³½³ÝóáõÙ 50 ½Ý: 

Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ N-Í³ÛñáõÙ, ÇëÏ H3 
¨ H4 ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ý³¨ C-Í³Ûñ»ñáõÙ Ï³Ý ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñ, áñáÝù 
ÝáõÏÉ»áëáÙÇ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇó ¹áõñë »Ý §óóíáõÙ¦: ¸ñ³Ýù ÑÇëïáÝÝ»ñÇ, 
³Ûëå»ë Ïáãí³Í, §åáãÇÏÝ»ñÝ »Ý¦: ÐÇëïáÝ H4-Ç åáãÇÏÇ 16-ñ¹ ¹Çñ-
ùáõÙ ·ïÝíáÕ ÉÇ½ÇÝÁ ËÇëï ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ã»ÉÇÏÇ Ñ»ï³-
·³ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ¨ ³í»ÉÇ Ñ³ëï (30ÝÙ) Ã»ÉÇÏÇ ³é³ç³óÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ, μ³óÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇë-
ïáÝÝ»ñÇó, ÷áùñ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ»ñáí Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ³ÛÉ ÑÇë-
ïáÝÝ»ñ (ÙÇÝáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»ñ), áñáÝù Ï³ï³ñáõÙ »Ý ËÇëï Ù³ë-
Ý³·Çï³Ï³Ý ýáõÝÏóÇ³Ý»ñ: ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ïá-
í³É»Ýï ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ ¨ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ÙÇÝáñ³ÛÇÝ Ó¨»ñÝ ³é³-
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ç³óÝáõÙ »Ý ùñáÙ³ïÇÝÇ ï³ñ³Í³Ï³Ý ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý μ³½Ù³ÃÇí 
ï³ñμ»ñ³ÏÝ»ñ: 

 
ÜÏ³ñ 44. ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ÷áË³¹³ñÓ Ï³å»ñÁ  

ùñáÙ³ïÇÝÇ 10ÝÙ Ã»ÉÇÏáõÙ: 

 
 
  
  
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 45. øñáÙ³ïÇÝÇ 30 ÝÙ Ã»ÉÇÏÇ Ù³Ýñ³å³ïÏ»ñ: 

 
²Õ»ñÇ ýÇ½ÇáÉá·Ç³Ï³Ý ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñÇ Ý»ñÏ³ÛáõÃÛ³Ùμ 

³Ýç³ïí³Í ùñáÙ³ïÇÝÝ áõÝÇ 30 ÝÙ ïñ³Ù³·ÇÍ áõÝ»óáÕ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ 
ï»ëù, áñáÝù ³é³ç³ÝáõÙ »Ý ³é³çÝ³ÛÇÝ 10 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ ÷³Ã»-
Ã³íáñÙ³Ý ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ (ÝÏ³ñ 44): øñáÙ³ïÇÝÇ 30 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏáõÙ 
¹ñ³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ Ï³åí³Í »Ý 
Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÇ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóù ÏñáÕ H2A- H2B ÑÇëïáÝÝ»-
ñÇÝ: Îáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ùá¹ÇýÇÏ³óí»É (»Ý-
Ã³ñÏí»É ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ): ÐÇëïáÝÝ»ñÇ Ï³éáõó-
í³ÍùÝ ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ·ñ»Ã» ãÇ ÷áËí»É: úñÇÝ³Ïª áÉáéÇ H4 
ÑÇëïáÝÁ ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ÏáíÇ H4 ÑÇëïáÝÇó ÁÝ¹³Ù»ÝÁ 2 ³ÙÇÝ³-
ÃÃíáí: ÜÙ³Ý ¿íáÉÛáõóÇáÝ å³Ñå³ÝáÕ³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ íÏ³ÛáõÙ ¿, áñ 
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ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ï³½ÙÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³ÙÇÝ³ÃÃáõ ËÇëï Ï³ñ¨áñ ¿ Ï»Ý-
ë³μ³Ý³Ï³Ý ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ: 

ÜáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ ÑáõÉáõÝù³ß³ñÁ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý 
³é³çÇÝ Ù³Ï³ñ¹³ÏÝ ¿: ¸ñ³Ý Ñ»ï¨áõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ 30 ÝÙ ïñ³-
Ù³·Íáí Ã»ÉÇÏÇ ³é³ç³óáõÙÁ: 30 ÝÙ Ã»ÉÇÏÁ ³é³ç³ÝáõÙ ¿ Ýñ³ 
Ñ»ï¨³Ýùáí, áñ H1 ÉÇÝÏ»ñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÁ, Ï³ï³ñ»Éáí ³Ùñ³ÏÇ ¹»ñ, 
ÙÇ³óÝáõÙ ¿ Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÁ: ÜÙ³Ý ÙÇ³óáõÙÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí 
ÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ 10 nm Ã»ÉÇÏÇ 6-³Ï³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ ËÙμ»ñ å³-
ñáõñíáõÙ »Ý áõÕÕ³Ñ³Û³ó ³é³ÝóùÇ ßáõñçÁª ³é³ç³óÝ»Éáí 30 ÝÙ 
ïñ³Ù³·Íáí ·»ñå³ñáõÛñ (÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý 2-ñ¹ Ù³Ï³ñ¹³Ï): 

øñáÙ³ïÇÝÇ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý Ñ³çáñ¹ª 3-ñ¹ Ù³Ï³ñ¹³ÏÁ 30 nm 
Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ Ñ»ï³·³ å³ñáõñáõÙÝ ¿, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ »Ý 
50000-100000 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ ÏÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÇó Ï³½Ùí³Í ùñáÙ³-
ïÇÝ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñ: ÎÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÝ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý Ýñ³ ßÝáñÑÇí, 
áñ ¸ÜÂ-Ý ÏåáõÙÝ»ñ ¿ ³é³ç³óÝáõÙ áñáß ³ÝÉáõÍ»ÉÇ áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ²Û¹ ³ÝÉáõÍ»ÉÇ áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ »Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ»ÝùÁ Ï³Ù 
ÏÙ³ËùÁ (ÝÏ³ñ 46): ÎÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÁ ³é³í»É ó³ÛïáõÝ »Ý ³ñï³-
Ñ³Ûïí³Í åáÉÇÃ»Ý³ÛÇÝ ùñáÙáëáÙÝ»ñáõÙ, áõñ ¹ñ³Ýù ¹ñë¨áñáõÙ »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Í ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ: 

 

ÜÏ³ñ 46. øñáÙ³ïÇÝÇ ÏÇë³ûÕ³ÏÝ»ñ  
[Hardin J.,Bertoni G., Klienshmidt L.G.,8th ed.]: 

 
øñáÙ³ïÇÝÇ ÙÇ Ù³ëÁ ÙÇÏñáÝÏ³ñÝ»ñáõÙ Ý»ñÏ³Û³óíáõÙ ¿ Ùáõ· 

·áõÝ³íáñí³Í Ëï³óí³Í ßñç³ÝÝ»ñÇ ï»ëùáí: øñáÙ³ïÇÝÇ ³Ûë 
ËÇï Ï³Ù ÏáÝ¹»Ýë³óí³Í ßñç³ÝÝ»ñÝ ³Ýí³Ýí»óÇÝ §Ñ»ï»ñáùñáÙ³-
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ïÇÝ¦: ²í»ÉÇ μ³ó ·áõÝ³íáñáõÙ áõÝ»óáÕ ßñç³ÝÝ»ñÁ, áñáÝù Ëï³ó-
í³Í ã»Ý ¨ áõÝ»Ý ³í»ÉÇ ÷áõËñ Ï³éáõóí³Íù, Ïáãí»óÇÝ §¿áõùñáÙ³-
ïÇÝ¦ (ÝÏ³ñ 47): Ð»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ïñ³ÝÏëÏñÇåóÇ³-
ÛÇÝ ãÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ, ÙÇÝã¹»é ¿áõùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ¹ñë¨áñáõÙ ¿ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Í ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ: Ø»Ã³μáÉÇÏ Ù»Í ³ÏïÇíáõÃ-
ÛáõÝ áõÝ»óáÕ μçÇçÝ»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÇ ·»ñ³ÏßéáÕ Ù³ëÁ Ý»ñÏ³Û³ó-
í³Í ¿ ¿áõùñáÙ³ïÇÝÇ Ó¨áí: ºñμ μçÇçÁ å³ïñ³ëïíáõÙ ¿ μ³Å³ÝÙ³Ý 
¨ Ýí³½»óÝáõÙ ¿ Ù»Ã³μáÉÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, ùñáÙ³ïÇÝÁ ëÏëáõÙ ¿ 
Ëï³Ý³Éª Ç í»ñçá ³é³ç³óÝ»Éáí Éáõë³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³Ïáí ï»ë³-
Ý»ÉÇ ùñáÙáëáÙÝ»ñ: 
 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ÜÏ³ñ 47. ´çç³ÏáñÇ½Ç ¿É»ÏïñáÝ³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³Ï³ÛÇÝ å³ïÏ»ñÁ:1 Ïá-

ñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇ, 2 ÏáñÇ½³Ï, 3 ¿áõùñáÙ³ïÇÝ, 4 Ñ»ï»ñáùñá-
Ù³ïÇÝ [Hardin J.,Bertoni G., Klienshmidt L.G.,8th ed.]: 

 
øñáÙ³ïÇÝÇ Ëï³óÙ³Ý Ï³Ù ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ³ëïÇ×³ÝÁ áñá-

ß»Éáõ Ñ³Ù³ñ Ùß³Ïí»É ¿ §¸ÜÂ-Ç Ëï³óÙ³Ý ³ëïÇ×³Ý¦ Ñ³ëÏ³-
óáõÃÛáõÝÁ, áñÁ Ñ³ßí³ñÏíáõÙ ¿ Ñ»ï¨Û³É Ï»ñå: àñáßáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç 
·Í³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ùñáÙáëáÙáõÙ ¨ μ³Å³ÝáõÙ ëï³óí³Í Ù»ÍáõÃ-
ÛáõÝÁ ùñáÙáëáÙÇ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ý íñ³: ¸ÜÂ-Ç å³ñáõñáõÙÁ ÝáõÏÉ»áëá-
ÙáõÙ Ïñ×³ïáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ùáï³íáñ³å»ë 7 ³Ý·³Ù, 



127 

ÇëÏ 30 nm Ã»ÉÇÏáõÙ ³ÛÝ ÷áùñ³ÝáõÙ ¿ ¨ë 6 ³Ý·³Ù: Ø³ñ¹áõ μçÇçÝ»ñÇ 
μ³Å³ÝáõÙÇó ³é³ç ùñáÙáëáÙÇ ÙÇçÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 4-5 
ÙÇÏñáÙ»ïñ, ÇëÏ ÷³Ã»Ã³íáñí³Í ¸ÜÂ-Ç ·Í³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ 
Ñ³ëÝáõÙ ¿ 75 ÙÙ: ¸ÜÂ-Ç ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ³ëïÇ×³ÝÁ Ù³ñ¹áõ ùñá-
ÙáëáÙáõÙ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 15 000-20 000: 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 48. øñáÙ³ïÇÝÇ 10ÝÙ ¨ 30ÝÙ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ: 

 
Ð»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÁ ëáíáñ³μ³ñ Ï³åí³Í ¿ ÉÇÝáõÙ ÏáñÇ½³Ã³-

Õ³ÝÃÇ Ý»ñùÇÝ Ã»ñÃÇÏÇÝ, ·ïÝíáõÙ ¿ ÏáñÇ½³ÏÝ»ñÇ ßñç³ÝáõÙ ¨ Ûáõ-
ñ³Ñ³ïáõÏ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ·áïÇÝ»ñáõÙ: øñáÙáëáÙÝ»ñÇ ó»ÝïñáÙ»ñÝ»ñÁ, 
Ã»ÉáÙ»ñÝ»ñÝ áõ áã ³ÏïÇí ·áñÍáÕ ·»Ý»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý Ñ»ï»ñáùñá-
Ù³ïÇÝ³ÛÇÝ ·áïÇÝ»ñáõÙ: øñáÙáëáÙÝ»ñÇ ³ÛÉ Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³-
ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, Ï³½Ùí³Í »Ý 30 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÝ»ñÇó: 
²é³í»É ³ÏïÇí ³ßË³ïáÕ ·»Ý»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý ¿áõùñáÙ³ïÇÝáõÙ: 
 
 

7.3. ÐÇëïáÝÝ»ñÇ ³ó»ïÇÉ³óáõÙ 
 

øñáÙ³ïÇÝáõÙ ³ÏïÇí ·áñÍáõÙ »Ý (³ÏïÇí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³) 
³ÛÝ ßñç³ÝÝ»ñÁ, áñáÝù Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ¿áõùñáÙ³ïÇÝÇ 10 ÝÙ-áó 
Ã»ÉÇÏÝ»ñáí (ÝÏ³ñ 48): ²ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ ·»Ý»ñÇ ¨ ·»Ý³ÛÇÝ ËÙμ»ñÇ 
³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ëÏëíáõÙ ¿ Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ-¿áõùñá-
Ù³ïÇÝ ï»Õ³ÛÇÝ ³ÝóáõÙÝ»ñÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÇó, áñáÝó ÑÇÙùáõÙ ÁÝ-
Ï³Í »Ý ùñáÙ³ïÇÝÇ 10 ¨ 30 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ ÷áË³¹³ñÓ ÷áË³Ï»ñ-
åáõÙÝ»ñÁ: 

ÐÇëïáÝÝ»ñÇ N-Í³Ûñ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ, 
áõÝ»Ý³Éáí ¹ñ³Ï³Ý ¿É»Ïïñ³Ï³Ý ÉÇóù, ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»á-
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ëáÙÝ»ñÇ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóù ÏñáÕ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇÝ: ÆÝãå»ë í»ñÁ Ýßí»É 
¿, ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ ÝÙ³Ý ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ï³ñ¨áñ ¹»ñ »Ý Ï³-
ï³ñáõÙ 30 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ (ÝÏ³ñ 44): ÐÇëïáÝ³-
ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ ¿É»Ïïñ³Ï³Ý ÉÇóùÁ Ï³ñáÕ ¿ ÷áËí»É ÙÇ 
ù³ÝÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí, ÇÝãÁ ÑÝ³ñ³íá-
ñáõÃÛáõÝ ¿ ï³ÉÇë ³ñ³· ¨ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ï Çñ³Ï³Ý³óÝ»Éáõ ùñáÙ³ïÇ-
ÝÇ Ã»ÉÇÏÇ ³ÝóáõÙÝ»ñÁ 30-10 ÝÙ ¨ 10-30 ÝÙ áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí: ÜÙ³Ý 
ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ß³ñùÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ýáëýáñÇÉ³-
óáõÙÁ, Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ, ³ó»ïÇÉ³óáõÙÁ, áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙÁ ¨ ²Îü-éÇ-
μá½ÇÉ³óáõÙÁ: 

ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ N-Í³Ûñ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ³ó»ïÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ý-
ùáí ùñáÙ³ïÇÝÇ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý ³ëïÇ×³ÝÁ Ýí³½áõÙ ¿ (ùñáÙ³ïÇ-
ÝÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÁ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³ÝáõÙ) ¿: ²å³ÏáÝ-
¹»Ýë³óí³Í ùñáÙ³ïÇÝÇ ¸ÜÂ-Ý ³í»ÉÇ Ù³ïã»ÉÇ ¿ ½³Ý³½³Ý ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ: ¸ñ³ Ù³ëÇÝ »Ý íÏ³ÛáõÙ ³ÛÝ ïíÛ³ÉÝ»ñÁ, áñáÝù 
óáõÛó »Ý ï³ÉÇë, áñ μçç³ÏáñÇ½Ý»ñÇ íñ³ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ ³½¹»-
óáõÃÛ³Ý Å³Ù³Ý³Ï Ý³Ë ¨ ³é³ç ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ ¿áõùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ 
ßñç³ÝÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý: ø³ÝÇ áñ ý»ñÙ»ÝïÁ Ï³ñáÕ ¿ ×»Õù»É ÙÇ³ÛÝ 
Ù³ïã»ÉÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ, å³ñ½ ¿, áñ 10 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÝ»ñáõÙ ¸ÜÂ-Ý 
³í»ÉÇ Ñ³ë³Ý»ÉÇ ¿ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½Ç Ñ³Ù³ñ: ä³ñ½í»ó, áñ ³ÏïÇí ³ß-
Ë³ïáÕ ·»Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ý Ï³åí³Í ¿ ³ó»ïÇÉ³óí³Í ÑÇëïáÝÝ»ñÇ 
Ñ»ï ¨ ß³ï ³í»ÉÇ ½·³ÛáõÝ ¿ ¸Ü-³½ I-Ç ÝÏ³ïÙ³Ùμ: øñáÙ³ïÇÝÇ 
áñáß ßñç³ÝÝ»ñ ·»ñ½·³ÛáõÙ »Ý ¸Ü-³½ I-Ç ÝÏ³ïÙ³Ùμª ù³Ûù³Ûí»Éáí 
ý»ñÙ»ÝïÇ ³Ù»Ý³÷áùñ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý»ñÇ ÏáÕÙÇó: øñáÙ³ïÇÝÇ 
ÝÙ³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ïáãí»óÇÝ ¸Ü-³½ I ·»ñ½·³ÛáõÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: 
¸ñ³Ýù ·ïÝíáõÙ »Ý ³ÏïÇí ·áñÍáÕ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Ï-
Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ÛùÇó ³é³ç ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³ñÛáõñ ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³: 

´³½Ù³ÃÇí ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÑÇë-
ïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ³ó»ïÇÉ³óáõÙÝ Çñ³-
Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ÑÇëïáÝ ³ó»ïÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³½Ý»ñÁ (HATs- histone 
tranferases): ´³óÇ ÑÇëïáÝÝ»ñÇóª ³Ûë ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÝ ³ó»ïÇÉ³óÝáõÙ 
»Ý Ý³¨ ³ÛÉ ·»Ý»ñÇ ·áñÍ³ñÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí Ñ³×³Ë ³Ýí³Ý-
íáõÙ »Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ ÉÇ½ÇÝ ³ó»ïÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³½Ý»ñ (KAT): ÐÇëïáÝ 
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¹»³ó»ïÇÉ³½Ý»ñÁ (HDAs), áñáÝù Ñ»é³óÝáõÙ »Ý ³ó»ïÇÉ ËÙμ»ñÝ 
³ó»ïÇÉ³óí³Í ÑÇëïáÝÝ»ñÇó, ³é³ç »Ý μ»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»-
ÉÇÏÇ ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý Ëï³óáõÙ, ÇÝãÇÝ Ñ»ï¨áõÙ ¿ ÏáÝ¹»Ýë³óí³Í 
ßñç³ÝáõÙ ·ïÝíáÕ ·»Ý»ñÇ é»åñ»ëÇ³Ý (ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³-
ÏáõÙ): ÜÏ³ñ 49-áõÙ å³ïÏ»ñí³Í ¿ ÑÇëïáÝ ¹»³ó»ïÇÉ³½Ý»ñÇ ïÇ-
åÇÝ ¹³ëíáÕ ëÇñïáõÇÝÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ¹»³ó»ïÇÉ³½Ý»ñÇó Ù»ÏÇ 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ: 

ÜÏ³ñ 49. Sir-ÁÝï³ÝÇùÇ (ëÇñïáõÇÝÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇù) ÑÇëïáÝ ¹»³ó»ïÇÉ³½ 
ý»ñÙ»ÝïÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ: 

 
 

7.4. ÐÇëïáÝÝ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙ, ýáëýáñÇÉ³óáõÙ, ²Îü-éÇμá-
½ÇÉ³óáõÙ ¨ áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ 

 
¶»ÝáÙÇ áñáß³ÏÇ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿ 

Ï³ñ·³íáñí»É Ý³¨ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óÙ³Ùμ: ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏ-
Ý»ñÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ε-³ÙÇÝ³ËÙμ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ ³å³-
ÑáíáõÙ ¿ åáãÇÏÇ ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ ¹ñ³Ï³Ý ÉÇóùÁ ¨ áõÅ»Õ³óÝáõÙ ¿ Ï³åÁ 
Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÇ μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇÍù³íáñí³Í Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ Ñ»ï: 
ÈÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ε-³ÙÇÝ³ËÙμ»ñÇ ³½áïÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ù»-
ÃÇÉ³óí»É Ù»Ï, »ñÏáõ Ï³Ù ³Ý·³Ù »ñ»ù ³Ý·³Ù: ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏ-
Ý»ñÇ ¹ñ³Ï³Ý ÉÇóùÇ å³Ñå³ÝÙ³ÝÁ Ýå³ëïáõÙ ¿ Ý³¨ ³ñ·ÇÝÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÏáÕù³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ: 

ºÃ» ÑÇëïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ë»ñÇÝáí Ï³Ù 
ïñ»áÝÇÝáí, ³å³ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÑÇ¹ñûùëÇÉ (-úH) ËáõÙμÁ Ï³ñáÕ ¿ 
»ÝÃ³ñÏí»É ¹³ñÓ»ÉÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý, ÇÝãÁ åáãÇÏÝ»ñÇÝ μ³ó³ë³-
Ï³Ý ÉÇóù ¿ Ñ³Õáñ¹áõÙ: ÈÇóùÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ÷á÷áËáõÃÛáõÝ ³½¹áõÙ 
¿ ³ÛÝ áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³åÙ³Ý íñ³, áñáÝù, ÙÇ³-
Ý³Éáí ùñáÙ³ïÇÝÇ Ã»ÉÇÏÇÝ, Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý í»ñçÇÝÇë ÏáÝ¹»Ýë³-
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íáñÙ³Ý (Ëï³óÙ³Ý) ³ëïÇ×³ÝÁ ¨ ¸ÜÂ-Ç Ù³ïã»ÉÇáõÃÛáõÝÁ 
ïñ³ÝÏñÇåóÇ³ÛÇ, é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Ï³Ù é»å³ñ³óÙ³Ý (í»ñ³Ýáñá·-
Ù³Ý) ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ: H2A ¨ H2B ÑÇëïáÝÝ»ñÇ C-Í³Ûñ³ÛÇÝ 
³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ Ï³ñáÕ ¿ ¹³ñÓ»ÉÇáñ»Ý Ï³åí»É 76 ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í áõμÇËÇïÇÝ ÏáãíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ Ñ»ï 
(ÙáÝááõμÇËÇïÇÝ³óáõÙ): Ð³ÛïÝÇ ¿, áñ »Ã» áñ¨¿ ëåÇï³ÏáõóÇ Ñ»ï 
Ï³åíáõÙ »Ý áõμÇËÇïÇÝÇ ÙÇ ù³ÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, ëåÇï³ÏáõóÁ ù³Û-
ù³ÛíáõÙ ¿ åñáï»áëáÙ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÏáÕÙÇó: Î³åí»Éáí áõμÇËÇ-
ïÇÝÇ Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ñ»ïª ÑÇëïáÝÝ»ñÁ ã»Ý ù³Ûù³ÛíáõÙ, ë³Ï³ÛÝ 
÷áËíáõÙ ¿ ³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ÷áË³½¹»óáõÃ-
Û³Ý áñ³ÏÁ: 

ÐÇëïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÇ Ñ»ïïñ³ÝëÉÛ³óÇáÝ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ï³ñ¨áñ 
Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇó ¿ åáÉÇ-²Îü-éÇμá½ÇÉ³óáõÙÁ: äáÉÇ-²Îü-éÇ-
μá½ÇÉ³óáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ åáÉÇ-²Îü-éÇμá½ åáÉÇÙ»ñ³½ 1 ý»ñ-
Ù»ÝïÁ (ä²èä 1): ø³Ûù³Û»Éáí Ü²¸+-Áª ý»ñÙ»ÝïÁ ï»Õ³÷áËáõÙ ¿ 
²Îü-éÇμá½Ç ÙÝ³óáñ¹Á ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÇ ·Éáõï³ÙÇÝÇ Ï³ñμûù-
ëÇÉ ËÙμÇ íñ³ ¨ Ñ³çáñ¹³μ³ñ ³í»É³óÝ»Éáí ²Îü-éÇμá½³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ ù³Ý³ÏÁ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÇÝª ëï»ÕÍáõÙ ¿ μ³ó³ë³Ï³Ý 
ÉÇóù³íáñí³Í ²Îü-éÇμá½Ç åáÉÇÙ»ñ³ÛÇÝ »ñÏ³ñ ßÕÃ³: ÐÇëïáÝÝ»ñÇ 
ÝÙ³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÁ ÙÇ ÏáÕÙÇó ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ ¨ ùñá-
Ù³ïÇÝÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ßñç³ÝÇ Ëï³óáõÙÁ, ÙÛáõë ÏáÕÙÇó, μ³-
ó³ë³Ï³Ý ÉÇóù ï³Éáí åáãÇÏÝ»ñÇÝª í³ÝáõÙ ¿ Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙ-
Ý»ñÝ ¨ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³íáñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁ (ÝÏ³ñ 50): 

 
ÜÏ³ñ 50. øñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ ¿É»ÏïñáÝ³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³ñÏÙ³Ý 

å³ïÏ»ñ: ² øñáÙ³ïÇÝÁ Ëï³óí³Í ¿; ´ ùñáÙ³ïÇÝÁ ä²èä 1-Ç ³½¹»-
óáõÃÛáõÝÇó Ñ»ïá ³å³ ÏáÝ¹»ë³ÝáõÙ ¿ ¨ Ý»ñÏ³Û³ÝáõÙ 10 ÝÙ ïñ³Ù³·Íáí 

Ã»É»ñÇ ï»ëùáí [Rouleau et al, Journal of Cell Science, 2004]: 
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7.5. ÐÇëïáÝÝ»ñÇ ¹»ñÁ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÏáÝ¹»Ýë³íáñÙ³Ý Ù»ç: 
ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ ·³ÕïÝ³·Çñ (Ïá¹) 

 
øñáÙ³ïÇÝÇ Ï³éáõóí³ÍùÝ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ¿ μáÉáñ ¿áõÏ³ñÇáï μçÇç-

Ý»ñÇ Ñ³Ù³ñ, ÇÝãÁ íÏ³ÛáõÙ ¿, áñ ³ÛÝ ³Ùñ³·ñí»É ¿ ¿áõÏ³ñÇáï μçÇç-
Ý»ñÇ ¿íáÉÛáõóÇáÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ³Ù»Ý³í³Õ ÷áõÉáõÙ: H2A, H2B, H3 ¨ 
H4 ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ óáõÉÇ ¨ Íáí³ëïÕÇ Ùáï 
ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ÁÝ¹³Ù»ÝÁ 1 ³ÙÇÝ³ÃÃíáí, ÇëÏ áÉáéÇóª 4 ³ÙÇÝ³ÃÃáõ-
Ý»ñáí: Ð³Ï³é³Ï ¹ñ³Ýª H1 ÑÇëïáÝÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ ï³ñ-
μ»ñ ï»ë³ÏÝ»ñÇ Ùáï ³í»ÉÇ ÷á÷áË³Ï³Ý ¿: ²ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ ³é³ç-
Ý³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý ¿íáÉÛáõóÇáÝ å³Ñå³ÝáÕ³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ, 
³Ù»Ý³ÛÝ Ñ³í³Ý³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ, ³ñï³óáÉáõÙ ¿ ³ÛÝ ÷³ëïÁ, áñ 
³é³çÝ³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ ³é³ç³óÝáõÙ »Ý ·ñ»Ã» ÝÙ³Ý »ññáñ¹³ÛÇÝ 
Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ, áñáÝù ¨ ³å³ÑáíáõÙ »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ï»Ýë³μ³Ý³-
Ï³Ý ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÁ: àÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáï, μ³óÇ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ 
ÑÇÙÝ³Ï³Ý ËÙμ»ñÇó, ³éÏ³ »Ý Ý³¨ ÷áùñ³ù³Ý³Ï, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, 
§ÙÇÝáñ³ÛÇÝ¦ ÑÇëïáÝÝ»ñ: úñÇÝ³Ïª ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ áñáß ßñç³ÝÝ»-
ñáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ Ï³½ÙáõÙ H2A-Á ÷áË³ñÇÝí³Í ¿ H2AX 
ï³ñμ»ñ³Ïáí: ºÃ» ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ¸ÜÂ-Ç »ñÏßÕÃ³ Ïïñí³Íù, 
H2AX-Á ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ ¿ ¨ ¹³éÝáõÙ ¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³óÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏÇóª Ñ³í³Ý³μ³ñ ·ñ³í»Éáí ¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³ó-
Ù³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ¹»åÇ íÝ³ëí³Í Ï³ÛùÁ: ò»Ýïñá-
Ù»ñÝ»ñáõÙ H3 ÑÇëïáÝÇ ÷áË³ñ»Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç 
ÁÝ¹·ñÏí³Í ¿ CNEP-A ÑÇëïáÝÁ, áñÇÝ ³Ùñ³ÝáõÙ »Ý ÙÇïáïÇÏ ÇÉÇÏÇ 
Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ: 

´³½Ù³ÃÇí ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñáÕ ßñç³ÝÝ»ñÁ 
½áõñÏ »Ý ÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇó ¨ ·»ñ½·³ÛáõÝ »Ý ¸Ü³½ I-Ç 
Ñ³Ý¹»å: ÜÙ³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ »ñÏáõ Í³Ûñ»ñÇó »½ñ³÷³ÏíáõÙ »Ý 
ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñáí, áñáÝó Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝ H2A-Ý ÷áË³ñÇÝí³Í ¿ 
H2AZ ÙÇÝáñ³ÛÇÝ ï³ñμ»ñ³Ïáí: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ H2AZ å³ñáõÝ³-
ÏáÕ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÁ Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ ³å³ÙáÝï³ÅíáõÙ »Ý (ù³Ý¹íáõÙ ¿ 
Ï³éáõóí³ÍùÁ):  



132 

ÐÇëïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ ³½-
¹áõÙ »Ý ùñáÙ³ïÇÝÇ Ëï³óÙ³Ý ¨ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³óÙ³Ý íñ³ª å³Û-
Ù³Ý³íáñ»Éáí ùñáÙ³ïÇÝÇ ³ÏïÇí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ, é»åÉÇÏ³ó-
Ù³Ý ¨ Ýáñá·Ù³Ý ×ÏáõÝ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ:  

Ð»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝáõÙ H3 ÑÇëïáÝÇ åáãÇÏÇ 9-ñ¹ Ï³Ù 27-ñ¹ ÉÇ-
½ÇÝÝ»ñÁ Ù»ÃÇÉ³óí³Í »Ý, ÙÇÝã¹»é ¿áõùñáÙ³ïÇÝáõÙ H3 ÑÇëïáÝÇ åá-
ãÇÏÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ ³ó»ïÇÉ³óí³Í »Ý, ÇëÏ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁª ýáëýáñÇÉ³óí³Í: Ð»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÇ H4 ÑÇëïáÝ³-
ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ 16-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÁ ¹»³ó»ïÇÉ³óí³Í ¿, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí 
¹ñ³Ýù Ï³åíáõÙ »Ý Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÇÝª Ï³½Ù³íáñ»Éáí 30 nm-áó 
Ã»ÉÇÏÁ: ÜáõÏÉ»áëáÙÇ Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ïñ»É áã Ã» Ù»Ï, 
³ÛÉ ÙÇ ù³ÝÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ: ¸³ Ýß³Ý³ÏáõÙ ¿, áñ 
ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ï³ñμ»ñ ¹Çñù»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ 
Ï³ñáÕ »Ý Ù»ÃÇÉ³óí»É, ýáëýáñÇÉ³óí»É ¨ ³ÛÉÝª ëï»ÕÍ»Éáí ùÇÙÇ³Ï³Ý 
Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ýáñ ï³ñμ»ñ³ÏÝ»ñ: ÐÇë-
ïáÝÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ μ³½Ù³½³ÝáõÃÛáõÝÁ ÃáõÛÉ 
¿ ï³ÉÇë »ÝÃ³¹ñáõÃÛáõÝ ³Ý»É, ³Ûëå»ë Ïáãí³Í, §ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ 
·³ÕïÝ³·ñÇ Ï³Ù §Ïá¹Ç¦ ·áÛáõÃÛ³Ý Ù³ëÇÝ: ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ Ïá¹Ý ³½-
¹áõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý íñ³ª ëï»ÕÍ»Éáí Ï³Ù í»ñ³óÝ»Éáí 
³ÛÝ Ï³Ûù»ñÁ, áñáÝó ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ùñáÙ³ïÇÝÇ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÁ Ï³ñ·³-
íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: 

ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÙÇçá-
óáí ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ §í»ñÍ³ÝíáõÙ¦ Ï³Ù §ÁÝ-
Ã»ñóíáõÙ ¿¦ Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí: ²Û¹ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ÙÇ³-
ÝáõÙ »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ó¨³÷áËí³Í åáãÇÏÝ»ñÇÝ ¨ ÏáÝ¹»Ýë³óÝáõÙ 
Ï³Ù ³å³ÏáÝ¹»Ýë³óÝáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁª Ï³½Ù³íáñ»Éáí ùñáÙ³ïÇÝÇ 
§μ³ó¦ ¨ §÷³Ï¦ Ï³éáõÛóÝ»ñ, áñáÝù, ÇÝãå»ë Ñ³ÛïÝÇ ¿, ï³ñμ»ñíáõÙ 
»Ý ¸Ü³½ 1-Ç Ñ³Ý¹»å ¹ñë¨áñíáÕ ½·³ÛÝáõÃÛ³Ùμ: ´³ñÓñ³Ï³ñ· ¿áõ-
Ï³ñÇáïÝ»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù áõÝ»Ý §ùñáÙá¹á-
Ù»ÝÝ»ñ¦: øñáÙá¹áÙ»ÝÝ»ñÁ μÝáñáßíáõÙ »Ý Ýñ³Ýáí, áñ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 
ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ÉÇ½ÇÝÝ»ñÇÝ: ÜÙ³Ý ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇó ¿ HP1 Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÁ: HP1-Ç ùñá-
Ùá¹áÙ»ÝÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ H3-Ç N-Í³Ûñ³ÛÇÝ åáãÇÏÇÝ ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ ¹»åùáõÙ, 
»ñμ Ýñ³ 9-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÁ »éÙ»ÃÇÉ³óí³Í ¿: øñáÙá¹áÙ»ÝÇ Ñ»ï Ù»Ïï»Õ 
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HP1-Ý áõÝÇ Ý³¨ »ñÏñáñ¹ §ùñáÙáßáÕù¦ ÏáãíáÕ ¹áÙ»Ý: øñáÙáßáÕùÁ 
Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É Ù»ÃÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³½Ç Ñ»ï, áñÁ Ù»ÃÇÉ³óÝáõÙ ¿ 
Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÇ H3-Ç 9-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÁ: ²ÛëåÇëáíª HP1-ÇÝ Ï³åí³Í 
Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÇ Ñ³ñ³ÏÇó ßñç³ÝÝ»ñÇ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ 
9-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÝ»ñÁ ÝáõÛÝå»ë Ù»ÃÇÉ³óíáõÙ »Ý: ²Ûë ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ³çáñ-
¹³Ï³Ý ÏñÏÝáõÃÛáõÝÁ (HP1-Ç ùñáÙá¹áÙ»ÝÇ ÙÇ³óáõÙ H3-Ç åáãÇÏÇ 9-
ñ¹ »éÙ»ÃÇÉ³óí³Í ÉÇ½ÇÝÇÝ, ùñáÙáßáÕùÇ ÙÇ³óáõÙ Ù»ÃÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³-
½ÇÝ, Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÇ åáãÇÏÇ 9-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙ) Ñ³Ý·»ó-
ÝáõÙ ¿ Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ ßñç³ÝÇ ÁÝ¹É³ÛÝÙ³ÝÁª §Ñ»ï»ñáùñá-
Ù³ïÇÝ³óÙ³ÝÁ¦: ¶áñÍÁÝÃ³óÁ ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ ùñáÙáëáÙÇ »ñÏ³ÛÝ-
ùáí ÙÇÝã ë³ÑÙ³Ý³ÛÇÝ ï³ññÁ: ê³ÑÙ³Ý³ÛÇÝ ï³ññ»ñÁ ùñáÙ³ïÇÝÇ 
³ÛÝ ßñç³ÝÝ»ñÝ »Ý, áñáÝó ÙÇ³ó³Í áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ 
³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ: ì»ñÁ ÝÏ³ñ³·ñí³Í Ñ»-
ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ ßÝáñÑÇí ÙÇïá½Çó Ñ»ïá 
¹áõëïñ μçÇçÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ÝáõÛÝ³ïÇå Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇ-
Ý³óí³Í ßñç³ÝÝ»ñÇ Ó¨³íáñáõÙ: ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»ïá 
»éÙ»ÃÇÉ³óí³Í H3 ÑÇëïáÝÝ»ñÝ áõ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ûÏï³Ù»ñÝ»ñÇ ÙÛáõë 
³Ý¹³ÙÝ»ñÁ Ñ³í³ë³ñ³å»ë μ³ßËíáõÙ »Ý ¹áõëïñ ùñáÙáëáÙÝ»ñáõÙ: 
ºéÙ»ÃÇÉ³óí³Í H3-Ç Ñ»ï Ï³åí³Í HP1-Á ëÏÇ½μ ¿ ¹ÝáõÙ Ñ»ï»ñáù-
ñáÙ³ïÇÝ³óÙ³ÝÁ í»ñÁ ÝÏ³ñ³·ñí³Í ×³Ý³å³ñÑáí: ²ÛëåÇëáíª Ñ»-
ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³óáõÙÁ Çñ³Ï³Ý³ÝáõÙ ¿ §¿åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá-
¹áí¦, áñÁ Ï³Ëí³Í ¿ áã Ã» ¸ÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³-
ÝáõÃÛáõÝÇó, ³ÛÉ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñáõÙ ÙÇ¨ÝáõÛÝ ·»-
Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ÁÝïñáÕ³Ï³Ý ³ñ·»É³ÏÙ³Ùμ: 

¾áõùñáÙ³ïÇÝÇÝ ÝáõÛÝå»ë μÝáñáß ¿ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝ Ñ³ïáõÏ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: úñÇÝ³Ïª μñáÙá¹áÙ»Ý»ñ áõÝ»óáÕ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý ³ó»ïÇÉ³óí³Í ÑÇëïáÝÝ»ñÇÝ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí 
·ïÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³ñÓñ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ ¹ñë¨áñáÕ ¿áõù-
ñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñáõÙ: ´ñáÙá¹áÙ»ÝÝ»ñ ¿ å³ñáõÝ³ÏáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ TFIID-Ç Ù»Í ÙÇ³íáñÁ: ´ñáÙá¹áÙ»ÝÝ»ñ 
å³ñáõÝ³ÏáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ûÅïí³Í »Ý ³ó»ïÇÉ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇ-
íáõÃÛ³Ùμ ¨ å³Ñå³ÝáõÙ »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ·»ñ³ó»ïÇÉ³óí³Í íÇ-
×³ÏÁ, ÇÝãÁ ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ ¿ ï³ÉÇë ³ÏïÇí³óÝ»Éáõ ùñáÙ³ïÇÝÇ 
Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: ²ÛëåÇëáíª ¿åÇ·»-
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Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ïá¹Ç ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝÝ ³ñ¹»Ý í³Õ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³ó-
Ù³Ý ÷áõÉáõÙ áñáßáõÙ ¿ Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÇ ¨ ¿áõùñáÙ³ïÇÝÇ ï³ñμ»ñ 
μ³ßËí³ÍáõÃÛáõÝÁ ï³ñ³μÝáõÛÃ μçÇçÝ»ñáõÙª Ï³ÝËáñáß»Éáí ¹ñ³Ý-
óáõÙ ³ÏïÇí ·áñÍáÕ ·»Ý»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½ÙÁ: 
 
 

7.6. ¾åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Å³é³Ý·áõÙ  
 
X ùñáÙáëáÙÇ ³ñ·»É³ÏáõÙÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ¿·»ñÇ ûñ·³ÝÇ½-

ÙáõÙ ¿åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý í³é ûñÇÝ³Ï ¿: ¾·»ñÇ »ñÏáõ 
X ùñáÙáëáÙÝ»ñÇó Ù»ÏÁ Å³é³Ý·íáõÙ ¿ Ù³Ûñ³Ï³Ý, ÙÛáõëÁª Ñ³Ûñ³-
Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇó: Æ·³Ï³Ý ë»éÇ ë³ÕÙ»ñÇ ½³ñ·³óÙ³Ý í³Õ 
÷áõÉáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ X ùñáÙáëáÙÝ»ñÇó Ù»ÏÇ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ Ëï³-
óáõÙ (ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙ), ÁÝ¹ áñáõÙª ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ÝÙ³Ý ÏáÝ¹»Ýë³óáõ-
ÙÁ å³ï³Ñ³Ï³Ý μÝáõÛÃ ¿ ÏñáõÙ: ²Ûë ×³Ý³å³ñÑáí ã»½áù³óíáõÙ ¿ 
»ñÏñáñ¹ X ùñáÙáëáÙáõÙ ·ïÝíáÕ ³í»ÉóáõÏ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃ-
ÛáõÝÁ: ø³ÝÇ áñ ³ñ·»É³ÏáõÙÁ ÏñáõÙ ¿ å³ï³Ñ³Ï³Ý μÝáõÛÃ, ³å³ ÙÇ 
¹»åùáõÙ ¹ñ³Ý »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ Ñ³Ûñ³Ï³Ý X ùñáÙáëáÙÁ (XÑ), ÙÛáõë 
¹»åùáõÙª Ù³Ûñ³Ï³ÝÁ (XÙ): ²ÛëåÇëáíª Ñ³ëáõÝ ¿· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ëá-
Ù³ïÇÏ μçÇçÝ»ñÁ ùÇÙ»ñÝ»ñ »Ý, áñáÝó ÙÇ Ù³ëÁ ÏñáõÙ ¿ XÑ, ÇëÏ ÙÛáõë 
Ù³ëÁª XÙ ùñáÙáëáÙÝ»ñ: ²ñ·»É³Ïí³Í X ùñáÙáëáÙÇ ÑÇëïáÝÝ»ñÇÝ 
μÝáñáß »Ý Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÇÝ Ñ³ïáõÏ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñª ÉÇ½ÇÝÝ»ñÇ ÑÇåá³ó»ïÇÉ³óáõÙ (³ó»ïÇÉ³óÙ³Ý ó³Íñ Ù³-
Ï³ñ¹³Ï), ÑÇëïáÝ H3-Ç 9-ñ¹ ÉÇ½ÇÝÇ »ñÏÙ»ÃÇÉ³óáõÙ ¨ »éÙ»ÃÇÉ³óáõÙ, 
ÉÇ½ÇÝ 27-Ç »éÙ»ÃÇÉ³óáõÙ: X ùñáÙáëáÙÇ ³ñ·»É³ÏáõÙÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ 
¿ ÝáõÛÝ ùñáÙáëáÙáõÙ ·ïÝíáÕ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý Ï»ÝïñáÝÇ ÏáÕÙÇó: ²ñ·»-
É³ÏÙ³Ý Ï»ÝïñáÝáõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ Xist ·»ÝÁ, áñÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ »ñ-
Ï³ñ, ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ èÜÂ: ²Û¹ èÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ ÷áË³½-
¹»É ÙÇ³ÛÝ X ùñáÙáëáÙÇ Ñ»ïª ¹ñ³Ýáí ÇëÏ áõÅ·Ý³óÝ»Éáí Éé»óÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÁ: X ùñáÙáëáÙÇ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ 
¿ Ý³¨ Polycomb (äáÉÇùáÙμ) ÏáñÇ½³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ: 
äáÉÇùáÙμ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ù»ÏÁ å³-
ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ùñáÙá¹áÙ»Ý, áñÁ Ï³åíáõÙ ¿ ÑÇëïáÝ H3-Ç »éÙ»ÃÇÉ³ó-
í³Í ÉÇ½ÇÝ 27-Ç Ñ»ï: äáÉÇùáÙμ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ù»Ï ³ÛÉ »ÝÃ³ÙÇ³íáñ áõÝÇ 
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Ù»ÃÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ, áñÁ »éÙ»ÃÇÉ³óÝáõÙ ¿ Ùá-
ï³Ï³ 27-ñ¹ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ÉÇ½ÇÝÁª ï³ñ³Í»Éáí Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇ-
Ý³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ X ùñáÙáëáÙÇ »ñÏ³ÛÝùáí: Ø»ÃÇÉ³óÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÇ Ù»ç ¿ Ý»ñù³ßíáõÙ Ý³¨ ¸ÜÂ-Ý, ¨ ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ X ùñáÙáëá-
ÙÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ áã Ã» ¸ÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí, ³ÛÉ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÏáÝ¹»Ýë³óÙ³Ý 
³ëïÇ×³Ýáí, ÇÝãÁ ¿åÇ·»Ý»ïÇÏ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ¹³ë³Ï³Ý ûñÇÝ³Ï 
¿: 

¾åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÑÇÙùáõÙ Ï³ñáÕ »Ý ÁÝ-
Ï³Í ÉÇÝ»É áã ÙÇ³ÛÝ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, 
³ÛÉ¨ ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ, ùñáÙ³ïÇÝÇ ÏáÝ¹»Ýë³óÙ³Ý ³ëïÇ×³ÝÁ, 
Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ μçç³ÛÇÝ åáåáõÉÛ³óÇ³ÛáõÙ ·áñÍáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³-
ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ, áñáÝó Ñ³í³ù³Ï³½ÙÁ Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ¿ ïíÛ³É ÑÛáõë-
í³ÍùÇÝ: úñÇÝ³Ïª ÉÇÙýáÇ¹ ¨ ÙÇ»ÉáÇ¹ μÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÁ ·»Ý»ïÇÏá-
ñ»Ý ÝáõÛÝÝ »Ý, μ³Ûó ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ¿åÇ·»Ý»ïÇÏáñ»Ý: ²Û¹ ¿åÇ·»-
Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ å³ï×³éÁ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝÝ ¿: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÝ»ñáí å³ÛÙ³Ý³íáñí³Íª ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÷á÷á-
ËáõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ å³Ñå³Ýí»É μçç³ÛÇÝ μ³½Ù³ÃÇí μ³Å³ÝáõÙÝ»ñÇ 
ÁÝÃ³óùáõÙ Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ¨ 
¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óÙ³Ý ßÝáñÑÇí: ÐÇëïáÝÝ»ñÇ Ñ»ïïñ³ÝëÉÛ³óÇáÝ 
Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ¨ ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ ³ÛÝ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ù»Ë³-
ÝÇ½ÙÝ»ñÝ »Ý, áñáÝù å³ï³ëË³Ý³ïáõ »Ý ¿åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Å³-
é³Ý·³Ï³ÝáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ: 
 
 

7.7. ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙ: ¾åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ³ñ·»É³ÏáõÙ 
¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí 

 
Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ åñáÙáïáñÝ»ñÇ (·»ÝÇ Ñ³ïí³Í, áñÇÝ 

ÙÇ³ÝáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á) Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ 
òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÇ Ó¨áí (¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³Í, áñÁ Ñ³ñáõëï ¿ óÇïá½Ç-
Ýáí, áñÁ ýáýá»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åáí ÙÇ³ó³Í ¿ ·áõ³ÝÇÝÇÝ): ²ÏïÇí ·»-
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Ý»ñÇ òý¶ åñáÙáïáñÝ»ñÇ óÇïá½ÇÝÁ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ã¿, ¨ ³Û¹ åñáÙá-
ïáñÝ»ñÇ ßñç³ÝáõÙ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÁ μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý:  

Ø»ÃÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ¸ÜÂ-Ç óÇïá½ÇÝ³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñÇÝ 
ÙÇ³óíáõÙ »Ý Ù»ÃÇÉ ËÙμ»ñ: ¶ñ»Ã» μáÉáñ áÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ç 
ÙÇ ÷áùñ Ù³ëÁ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ¿, ¨, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ³Û¹ Ù»ÃÇÉ³óí³Í 
¸ÜÂ-Ý ·ïÝíáõÙ ¿ ·»Ý»ñÇ òý¶ åñáÙáïáñÝ»ñÇ ßñç³ÝáõÙ: äñáÙá-
ïáñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ Ñ»ï³åÝ¹»É 2 Ýå³ï³Ïª 

1. ³ñ·»É³Ï»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ËÃ³ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
ÙÇ³óáõÙÁ, 

2. ëï»ÕÍ»É Ñ³ñÃ³Ï ùñáÙ³ïÇÝÁ ÏáÝ¹»Ýë³óÝáÕ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ:  

øñáÙ³ïÇÝÁ ÏáÝ¹»Ýë³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³-
ÝáõÙ Ù»ÃÇÉ-òý¶-Ï³åáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ (MBDs-methyl CpG-
binding proteins): ²Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ÑÇëïáÝ ¹»³ó»-
ïÇÉ³½Ý»ñÇÝ ¨ ³ñ·»É³ÏáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁ é»Ùá¹»É³íáñáÕ Ñ³Ù³ÉÇñ-
Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÁª Ñ³Ý·»óÝ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏÙ³-
ÝÁ: ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý DNMT3a ¨ DNMT3b 
ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ: Ü»ñÏ³ÛáõÙë å³ñ½ ã¿, Ã» ÇÝãå»ë »Ý ³Ûë ý»ñÙ»Ýï-
Ý»ñÁ áõÕÕáñ¹íáõÙ ¹»åÇ òý¶ åñáÙáïáñÝ»ñÁ, ë³Ï³ÛÝ Ñ³ÛïÝÇ ¿, áñ 
Ù»ÃÇÉ³óí³Í íÇ×³ÏÁ å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó 
Ñ»ïá DNMT1 Ù»ÃÇÉ³½Ç ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí (ÝÏ³ñ 51): 

 

 
 

ÜÏ³ñ 51. ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»ïá: ºÃ» 
μçÇçÝ»ñÇ μ³Å³ÝÙ³ÝÁ Ý³Ëáñ¹áÕ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»ïá Ýáñ³-

·áÛ³ó³Í ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇó Ù»ÏÁ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ¿ (ÍÝáÕ³Ï³Ý ßÕÃ³Ý), 
³å³ DNMT1 Ù»ÃÇÉ³½Á Ù»ÃÇÉ³óÝáõÙ ¿ Ýáñ³·áÛ³ó³Í ßÕÃ³Ý»ñÇ (Ýßí³Í »Ý 

Ï³ñÙÇñ ·áõÛÝáí) óÇïá½ÇÝ³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñÁ: 
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DNMT1 Ù»ÃÇÉ³½Ç ßÝáñÑÇí ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óí³Í íÇ×³ÏÁ å³Ñ-
å³ÝíáõÙ ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÝ»ñÇó Ñ»ïá ¨ ÷áË³ÝóíáõÙ ¿ 
ë»ñÝ¹Çó ë»ñáõÝ¹: Ø»ÃÇÉ³óí³Í ¸ÜÂ-Ç ßñç³ÝÝ»ñáõÙ ¹ÇïíáõÙ »Ý 
ùñáÙ³ïÇÝÇ ï»Õ³ÛÇÝ ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙ ¨ ·»Ý»ñÇ Éé»óáõÙ (ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏáõÙ): ²ÛëåÇëáíª ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ ÑÝ³ñ³íáñ 
¿ ¹³ñÓÝáõÙ áñáß³ÏÇ ·»Ý»ñÇ Ï³Ù ·»Ý»ñÇ ËÙμ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý 
ÝáõÛÝ³ïÇå Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ï³ñμ»ñ ë»ñáõÝ¹Ý»ñáõÙª ³é³Ýó ÷áË»-
Éáõ ¸ÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ïá¹Á: ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ Ù»Í ¹»ñ ¿ 
Ï³ï³ñáõÙ Ç·³Ï³Ý »ñÏñáñ¹ X ùñáÙáëáÙÇ ÏáÝ¹»ë³óÙ³Ý ¨ ·»Ý»ñÇ 
³ñ·»É³ÏÙ³Ý ·áñÍáõÙ: 

¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ áõÝÇ ÑÛáõëí³Íù³ÛÇÝ ëå»óÇýÇÏáõÃÛáõÝ: 
ÆÝãå»ë óáõÛó »Ý ïí»É é»ëïñÇÏï³½³ÛÇÝ í»ñÉáõÍáõÃÛ³Ý ³ñ¹ÛáõÝù-
Ý»ñÁ, Ù»ÃÇÉ³óÙ³Ý Ï³Ûù»ñÁ ï³ñμ»ñ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ áõÝ»Ý ï³ñ-
μ»ñ ¹³ë³íáñáõÃÛáõÝ: úñÇÝ³Ïª òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÁ ·ÉáμÇÝ³ÛÇÝ ·»ÝÇ 
åñáÙáïáñÇ ßñç³ÝáõÙ Ù»ÃÇÉ³óí³Í »Ý ³ÛÝ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ, áñáÝ-
óáõÙ Ñ»Ùá·ÉáμÇÝ ãÇ ³ñï³¹ñíáõÙ, μ³Ûó Ù»ÃÇÉ³óí³Í ã»Ý ¿ñÇÃñáóÇï-
Ý»ñáõÙ: 

¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óáõÙÁ Ù»Í ¹»ñ ¿ Ë³ÕáõÙ §·»ÝáÙ³ÛÇÝ ÇÝ÷ñÇÝ-
ïÇÝ·¦ ÏáãíáÕ ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: ¶»ÝáÙ³ÛÇÝ ÇÝ÷ñÇÝÃÇÝ·Á ·»Ý»ñÇ ³Ï-
ïÇíáõÃÛ³Ý ³ÛÝåÇëÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ ¿, áñÁ Ï³Ëí³Í ¿ Ýñ³ÝÇó, Ã» 
·»ÝÁ, áñ ÍÝáÕÇó ¿ Å³é³Ý·í»É: úñÇÝ³Ïª áñáß ·»Ý»ñ Ï³ñáÕ »Ý ³Ï-
ïÇí ÉÇÝ»É, »Ã» Å³é³Ý·íáõÙ »Ý Ù³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÇó ¨ Ñ³Ï³é³-
ÏÁª ³ñ·»É³Ïí³Í ÉÇÝ»É, »Ã» Å³é³Ý·íáõÙ »Ý Ñ³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½-
ÙÇó: ÜÙ³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í »Ý ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³ó-
Ù³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ñ³Ûñ³Ï³Ý ¨ Ù³Ûñ³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ: 
Ø³ñ¹áõ Ùáï 15-ñ¹ ùñáÙáëáÙáõÙ ·ïÝíáÕ áñáß ·»Ý»ñÇ ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇ-
É³óáõÙÁ, áñÁ Å³é³Ý·íáõÙ ¿ Ñ³Ûñ³Ï³Ý ÏáÕÙÇó, Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë ÙÇ-
çÇÝ Ùï³íáñ ïÏ³ñáõÃÛ³Ý, μ³ñÓñ ³ËáñÅ³ÏÇ ¨ ·Çñ³óÙ³Ý (äñ³-
¹»ñ-àõÇÉÉÇÇ ³Ëï³ÝÇß) å³ï×³é: ºÃ» ÝáõÛÝ ·»Ý»ñÁ ³ñ·»É³Ïí³Í 
»Ý Ùáñ ÏáÕÙÇó Å³é³Ý·í³Í ùñáÙáëáÙáõÙ, ³é³ÝÓÝÛ³ÏÇ Ùáï Ç Ñ³Ûï 
¿ ·³ÉÇë ²Ý·»ÉÙ³ÝÇ ³Ëï³ÝÇßÁª Ñ³×³Ë³ÏÇ ÍÇÍ³Õ ¨ ÅåÇï, Ó»é-
ù»ñÇ ³ÝÏ³ÝáÝ ß³ñÅáõÙÝ»ñ: ØÇ³Óí³ÝÇ »ñÏíáñÛ³ÏÝ»ñÇ ½ÝÝáõÙÁ 
μ³ó³Ñ³Ûï»ó, áñ ¸ÜÂ-Ç Ù»ÃÇÉ³óÙ³Ý μÝáõÛÃÁ Ï³ñáÕ ¿ ÷áËí»É ³ñ-
ï³ùÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ³½¹»óáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí: 
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7.8. àã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 
 
ÐÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï³éáõó-

í³Íù³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ »Ý: øñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ Ñ»ï Ï³-
ÛáõÝ Ï³Ù Å³Ù³Ý³Ï³íáñ ÷á÷áËíáÕ Ï³å»ñÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ μ³½-
Ù³ÃÇí áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù Ù»Í Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ 
áõÝ»Ý Ã»° ÷³Ã»Ã³íáñÙ³Ý μ³ñÓñ Ù³Ï³ñ¹³ÏÝ»ñÇ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý, 
Ã»° ùñáÙ³ïÇÝÇ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»ç: øñáÙ³ïÇÝÇ ÏÇ-
ë³ûÕ³ÏÝ»ñÇ ÑÇÙù»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ñ»Ýù³ÛÇÝ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇÝ (SAR-scaffols associated regions) Ï³Ù ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇù-
ëÇ É³ÙÇÝÝ»ñÇÝ (Ã»ÉÇÏÝ»ñÇÝ) (MAR-matrix associated regions): ÎÇ-
ë³ûÕ³ÏÝ»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ï»ï»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁ ËÇëï ÏáÝ¹»Ýë³ó-
í³Í ¿: SAR/MAR-»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ·ïÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝÏñÇåóÇ³ÛÇ 
ï³ñμ»ñ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ Ï³Ù ·»Ý»ñÇ ÙÇç¨, áñáÝù ¹³ë³íáñí³Í »Ý ÏÇ-
ë³ûÕ³ÏÇ íñ³: Ð³×³Ë ¹ñ³Ýù Ï³ï³ñáõÙ »Ý Ù»ÏáõëÇãÇ (ÇÝëáõÉÛ³-
ïáñÇ) ¹»ñª ÙÇÙÛ³ÝóÇó ³Ýç³ï»Éáí Ñ³ñ¨³Ý ·»Ý»ñÁ: ÆÝï»ñý³½³-
ÛÇÝ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ÏÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ³Ùñ³Ý³É ùñáÙ³ïÇÝÇ 
SMC ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ (structural maintenance of chromatin): SMC 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ËÇëï ÏáÝ¹»Ýë³ó-
í³Í íÇ×³ÏÁ ÙÇïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: 

ÐÇëïáÝÝ»ñÇ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ½³Ý·í³ÍÁ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ï³½ÙáõÙ ·ñ»Ã» 
ÝáõÛÝÝ ¿, ÇÝã ¹ñ³Ýó Ñ»ï Ï³åí³Í ¸ÜÂ-Ç ½³Ý·í³ÍÁ: ÆÝï»ñý³-
½³ÛÇÝ ùñáÙ³ïÇÝÝ áõ Ù»ï³ý³½³ÛÇÝ ùñáÙáëáÙÝ»ñÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ 
»Ý Ý³¨ Ñ³½³ñ³íáñ ³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝóÇó ß³ï»ñÁ å³ÛÙ³-
Ý³íáñáõÙ »Ý ïñ³ÝÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ (ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÝ»ñ): Þ³ï ³í»ÉÇ ùÇã ù³Ý³Ïáí ùñáÙ³ïÇÝáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í 
»Ý ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ï³ñ·³íáñÙ³ÝÁ Ù³ëÝ³Ï-
óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: ØÇ ù³ÝÇ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ß³ï ³í»ÉÇ Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ, ù³Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ï³Ù ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ ¨ ÙÇ-
ïá½Á Ï³ñ·³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: ²Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¿É»Ïï-
ñ³ýáñ»ïÇÏ μ³Å³ÝáõÙÁ óáõÛó ïí»ó, áñ ¹ñ³Ýù ¿É»Ïïñ³ýáñ»ïÇÏá-
ñ»Ý ³ñ³·³ß³ñÅ »Ý, ÇÝãÇ å³ï×³éáí Ýßí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³Ý-
í³Ýí»óÇÝ μ³ñÓñ ß³ñÅáõÝ³ÏáõÃÛ³Ùμ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ËáõÙμ (high-
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mobility group proteins-HMG): HMG ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí Ñ³ñáõëï ¿ 
¿áõùñáÙ³ïÇÝÁ: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ HMG ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí 
ùñáÙ³ïÇÝÇÝ, ¹áõñë »Ý ÙÕáõÙ H1 ÑÇëïáÝÁ, 30 ÝÙ-áó ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ 
Ã»ÉÇÏÝ»ñÝ ³å³å³ñáõñíáõÙ »Ý, ¨ ùñáÙ³ïÇÝÁ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³ÝáõÙ 
¿: ¾áõùñáÙ³ïÇÝÇó HMG ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ñ»é³óÝ»Éáõó Ñ»ïá ³Ï-
ïÇí ³ßË³ïáÕ ·»Ý»ñÁ ÏáñóÝáõÙ »Ý ¸Ü³½ 1-½·³ÛáõÝáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÁ 
íÏ³ÛáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÏáÝ¹»Ý-
ë³óÙ³Ý Ù³ëÇÝ: 
 
 

7.9. øñáÙ³ïÇÝÇ é»Ùá¹»É³íáñáõÙ 
 
øñáÙ³ïÇÝÇ Ëï³óÙ³Ý (ÏáÝ¹»Ýë³óÙ³Ý) ³ëïÇ×³ÝÁ Ï³Ëí³Í 

¿ áã ÙÇ³ÛÝ μáõÝ ÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÇó, ³ÛÉ¨ Ñ³ñ¨³Ý ÝáõÏ-
É»áëáÙÝ»ñÇ ÙÇç¨ ·áñÍáÕ ÷áË³¹³ñÓ Ï³å»ñÇó, áñáÝù å³ÛÙ³Ý³íá-
ñáõÙ »Ý ÙÇçÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ Ñ»é³íáñáõÃÛáõÝÁ: øñáÙ³ïÇÝÇ ÏáÝ¹»Ý-
ë³óÙ³Ý íñ³ ³½¹áõÙ ¿ Ý³¨ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ ¹ÇñùÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÁ 
Ï³Ù §ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ ë³Ñù¦ ÏáãíáÕ »ñ¨áõÛÃÁ: ÜáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ ¹Çñ-
ùÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ ùñáÙ³ïÇÝ-é»Ùá¹»-
É³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ ùñáÙ³ïÇÝ-Ùá¹ÇýÇ-
Ï³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇª é»Ùá¹»É³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ùÇÙÇ³-
å»ë ã»Ý Ó¨³÷áËáõÙ ÑÇëïáÝÝ»ñÁ, ¸ÜÂ-Ý Ï³Ù áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: 

SWI/SNF ÁÝï³ÝÇùÇ ²ºü-Ï³ËÛ³É ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³½ÙáõÙ 
»Ý ùñáÙ³ïÇÝ é»Ùá¹»É³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³ñ¨áñ³·áõÛÝ 
ËáõÙμÁ: ØÇ³Ý³Éáí ùñáÙ³ïÇÝÇ ³Ûë Ï³Ù ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÇÝª ³Ûë ÁÝ-
ï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, û·ï³·áñÍ»Éáí ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý, ï»Õ³-
ß³ñÅáõÙ »Ý ÝáõÏÉ»áëáÙÁ Ã»ÉÇÏÇ »ñÏ³ÛÝùáí: ¸ÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ í³Ûñ 
ë³Ñ»É ÝáõÏÉ»áëáÙÇ Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇó, ¨ Ïáñ³ÛÇÝ 
ÑÇëïáÝÝ»ñÁ ³½³ï »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ: SWI/SNF ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõ-
Ý»Ý Ñ³ïáõÏ ¹áÙ»Ý, áñáí ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ³ó»ïÇÉ³óí³Í 
åáãÇÏÝ»ñÇÝª ÙÇ³íáñ»Éáí ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷áË³Ï»ñåáõÙÝ»-
ñÁ (Ùá¹ÇýÇÏ³óáõÙÁ) é»Ùá¹»É³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: SWI/SNF Ñ³-
Ù³ÉÇñÇ ³ÛÝ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ, áñÁ ×»Õù³íáñáõÙ ¿ ²ºü-Ý, ûÅïí³Í ¿ 
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Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ ¨ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ã»° Ïáñ³ÛÇÝ ÑÇëïáÝÝ»-
ñÇÝ, Ã»° ¹ñ³Ýó ßáõñçÁ å³ñáõñí³Í ¸ÜÂ-ÇÝ: ú·ï³·áñÍ»Éáí ²ºü-Ç 
ÑÇ¹ñáÉÇ½Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ýª ³Û¹ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ ï»Õ³ß³ñÅáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ý 
ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ÙÇçáõÏÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμª ÃáõÉ³óÝ»Éáí ¸ÜÂ-ÝáõÏÉ»áëáÙ³-
ÛÇÝ ÙÇçáõÏ ÷áË³¹³ñÓ Ï³åÁ: ÎñÏÝíáÕ ·áñÍáÕáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí 
ÝáõÏÉ»áëáÙÁ ï»Õ³ß³ñÅíáõÙ ¿ (ë³Ñ»Éáí) ùñáÙ³ïÇÝÇ Ã»ÉÇÏÇ »ñ-
Ï³ÛÝùáí: ²ºü-Ï³ËÛ³É ùñáÙ³ïÇÝÇ é»Ùá¹»É³íáñÙ³Ý ÏáÙåÉ»ùëÝ»-
ñÁ μ³½Ù³½³Ý »Ý ¨ Ï³ñáÕ »Ý μ³ÕÏ³ó³Í ÉÇÝ»É 10 Ï³Ù ³í»ÉÇÝ »Ý-
Ã³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó: ²Ûë ÏáÙåÉ»ùëÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí ùñáÙ³ïÇÝÇ ÝáõÏÉ»á-
ëáÙ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ ³ñ³·áñ»Ý Ñ³ñÙ³ñíáõÙ ¿ μççÇ ÁÝÃ³óÇÏ 
å³ÑÇ Ï³ñÇùÝ»ñÇÝ: 
 
 

¶ð²Î²ÜàôÂÚàôÜ 
 

1. Bannister A. J., Kouzarides T. (2011). Regulation of chromatin 
by histone modifications. Cell Res. 21:381-395. 

2. Bernstein B. E., A. Meissner, Lander E. S. (2007). The 
mammalian epigenome. Cel1, 128:669-681. 

3. Hardin J., Bertoni G., Kleinshmith L. J. ( 2012). Becker's World 
of the Cell, 8th edition, Benjamin Cummings, USA.  

4. Horn P. J., Peterson C. L. (2006). Heterochromatin assembly: a 
new twist on an old model. Chromosome Res. 14:83-94. 

5. Hibner M. R., Spector D. L. (2010). Chromatin Dynamics Annu 
Rev Biophys. 9; 39: 471–489. 

6. Journal of Cell Science, 1,117, (6),815-825. 
7. Kurdisrani S. K. (2011). Histone modifications in cancer biology 

and prognosis. Prog. Drug Res. 67:91-106. 
8. Luger K. (2006). Dynamic nucleosomes. Chromosome Res.14:5-

16. 
9. Luger K., Richmond T. (1998). The histone tails of the 

nucleosome. Curr. Opin. Genet. Dev. 8:140-146. 



141 

10. Redon C., Pilch D., Rogakou E., Sedelnikova O., Newrock K., 
Bonner W. (2002). Histone H2A variants H2AX and H2AZ. 
Curr. Opin.Genet. Dev. 12, 162-169. 

11. Rouleau M., Aubin R., Poirier G. G. (2004). Poly(ADP-ribosyl) 
ated chromatin domains: access granted. 

12. Wu J. and Grunstein M. (2000). 25 years after the nucleosome 
model:chromatin modifications, Trends Biochem. Sci. 25, 619-
623. 

13. Zimmer A. (1992). Mampulating the genome by homologous 
recombmation in embryomc stem cells. Ann. Rev. Neurosct. 
15:115. 

14. Zlatanova J., Caiafa P. and van Holde K. (2000). Linker histone 
binding and displacement: versatile mechanism for 
transcriptional regulation. FASEB J. 14, 1697-1704. 

 
 



142 

¶ÈàôÊ 8  
¶»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ï³ñ·³íáñáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 

³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ÙÇçáóáí  
 
´çÇçÝ»ñÇ Ï³éáõóí³ÍùÝ áõ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í 

»Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½Ùáí: ì»ñ³ÑëÏ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ýª μçÇçÝ»ñÁ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý Ï³ñ·³íáñ»É ïíÛ³É Å³Ù³Ý³Ï³-
Ñ³ïí³ÍÇ ¨ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý áñáß³ÏÇ ÷áõÉÇ Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ áñ³Ï³Ï³Ý ¨ ù³Ý³Ï³Ï³Ý Ï³½ÙÁ: ²Ûë Ï³Ù ³ÛÝ 
·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý Ï³Ù é»åñ»ëÇ³ÛÇ Ñ»ï¨³Ý-
ùáí ÷áùñ³ÝáõÙ ¿ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ç ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ, ¨ 
Ýí³½áõÙ ¿ ³Û¹ Ç-èÜÂ-áí Ïá¹³íáñí³Í ëåÇï³ÏáõóÇ Ï³Ù ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ½áñáõÃÛáõÝÁ: 

¶»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÁ ¹ñë¨áñíáõÙ ¿ μ³ñ¹ ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ó¨áí, 
áñÇ ³é³çÇÝ ÷áõÉáõÙ ¸ÜÂ-áõÙ ·³ÕïÝ³·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÝ 
³ñï³ïåíáõÙ ¿ èÜÂ-å³ï×»ÝÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛáõÙ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ 
·³ÕïÝ³·ñáÕ ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ å³ï×»ÝíáõÙ ¿ ÇÝýáñÙ³óÇáÝ 
Ï³Ù ÙÇçÝáñ¹ èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáõÙ (Ç-èÜÂ Ï³Ù Ù-èÜÂ), ÇëÏ 
éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ¨ ÷áË³¹ñÇã èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ï»Õ»Ï³ïíáõÃÛáõÝÁ 
å³ï×»ÝíáõÙ ¿ é-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ Ó¨áí: èÜÂ-å³ï×»-
Ý»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÇó Ñ»ïá Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ, é-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ ÷-èÜÂ-Ý»-
ñÁ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Áª ÷áË³Ï»ñå»Éáí         
Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí ·³ÕïÝ³-
·ñí³Í ï»Õ»Ï³ïí³Ï³Ý ³½¹³Ýß³ÝÝ»ñÁ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ³ÙÇ-
Ý³ÃÃí³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½íáÕ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³ÛáõÙ: ¶»ÝÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý í»ñçÝ³ÝÛáõÃÇ ëÇÝÃ»½Ý ¿ (·»Ý-åñá-
¹áõÏï), áñÁ Ï³ñáÕ ¿ Ý»ñÏ³Û³óÝ»É ëåÇï³ÏáõóÇ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³, é-èÜÂ Ï³Ù ÷-èÜÂ: 

êåÇï³ÏáõóÝ»ñ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý μ³½Ù³÷áõÉ 
·áñÍÁÝÃ³ó ¿, áñÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ÙÇ ù³ÝÇ Ù³Ï³ñ¹³ÏÝ»ñÇ íñ³ª 

1. ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ, 
2. èÜÂ-Ç ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõÉ, 



143 

3. èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³óáõÙ (åñáó»ëÇÝ·), 
4. μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù èÜÂ-Ý»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝ, 
5. ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÷áõÉ:  
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ ¨ èÜÂ-Ç ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõ-

É»ñÝ áõÝ»Ý ³é³Ýóù³ÛÇÝ Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ, ¨ ¹ñ³Ýó Ï³ñ·³íáñáõÙÁ 
å³ÛÙ³Ý³íáñáõÙ ¿ ·»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: ÆÝùÝÇÝ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ÷áõÉ»-
ñÇó, áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ »ÝÃ³Ï³ ¿ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý:  

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ 
Ýñ³Ýáí, áñ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¸ÜÂ-Ý Ï³åí³Í ¿ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ûÏï³-
Ù»ñÝ»ñÇ Ñ»ï, ¨ ùñáÙ³ïÇÝÇ ³é³çÝ³ÛÇÝ 10 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÁ ³é³ç³ó-
ÝáõÙ ¿ μ³ñ¹ ¨ ³í»ÉÇ ÏáÝ¹»Ýë³óí³Í ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÝ»ñ: 
øñáÙ³ïÇÝÇ ÏáÝ¹»Ýë³íáñáõÙÁ ½áõï Ù»Ë³ÝÇÏáñ»Ý ËáãÁÝ¹áïáõÙ ¿ 
èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ ÙÇ³óÙ³-
ÝÁ ¸ÜÂ-ÇÝ ¨ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï 
ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ß³ñÅáõÙÁ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí: ²Ûë μ³ñ¹áõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÁ Ñ³ÕÃ³Ñ³ñ»Éáõ Ñ³Ù³ñ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÁ ·áñÍ³ñÏáõÙ »Ý ·»-
Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý Éñ³óáõóÇã ÉÍ³ÏÝ»ñ, áñáÝù áõÕÕ-
í³Í »Ý ³å³Ñáí»Éáõ ùñáÙ³ïÇÝÇ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙÁ: øñáÙ³ïÇÝÇ 
³å³ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙÁ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ »ñÏáõ ÷áõÉáí. ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
»ÝÃ³Ï³ Ñ³ïí³ÍÁ í»ñ ¿ ³ÍíáõÙ 10 ÝÙ-áó Ã»ÉÇÏÇ, ³å³ ï»ÕÇ ¿ áõ-
Ý»ÝáõÙ ¸ÜÂ-Ç Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÇ ³½³ïáõÙÁ ÝáõÏÉ»áëá-
Ù³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÝ»ñÇó: Ð³ïáõÏ ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, 
Ï³åí»Éáí ¸ÜÂ-Ç Ï³ñ·³íáñÇã Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ, ËÃ³-
ÝáõÙ »Ý ùñáÙ³ïÇÝÇ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙÁ, èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç ÙÇ³-
óáõÙÁ åñáÙáïáñÇÝ ¨ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ñ»ï³·³ ÁÝÃ³óùÁ: Ð³Ï³-
é³Ï áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ·áñÍáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª é»åñ»ëáñÝ»ñÁ, Ï³åí»-
Éáí ³ÛÉ Ï³ñ·³íáñÇã ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ, 
³é³ç »Ý μ»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ëï³óáõÙ, Ë³÷³ÝáõÙ »Ý èÜÂ åáÉÇ-
Ù»ñ³½Ç ÙÇ³óáõÙÁ åñáÙáïáñÇ Ñ»ï ¨ ¹ñ³ ³é³çÁÝÃ³óÁ ¸ÜÂ-Ç »ñ-
Ï³ÛÝùáí: 
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8.1. ¶»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ                         
åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï 

 
ØÇ³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ¨ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ùáï ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇ-

íáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ³ÛÝå»ë, áñ μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñÍáÕ ý»ñÙ»Ý-
ï³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·»ñÝ áõ »ÝÃ³Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÝ ³é³í»É Ñ³ñÙ³ñ-
í³Í ÉÇÝ»Ý ³ñï³ùÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ¨ ëÝÝ¹³ÛÇÝ ßñç³å³ïÇ ÁÝÃ³óÇÏ 
÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ: ²ÛëåÇëáíª Å³Ù³Ý³ÏÇ ó³ÝÏ³ó³Í å³ÑÇÝ 
μ³Ïï»ñÇ³É μçÇçÁ ëÇÝÃ»½áõÙ ¿ ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ³ÝÑñ³-
Å»ßï »Ý ïíÛ³É å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ í»ñ³åñ»Éáõ Ñ³Ù³ñ: ¸Çï³ñÏ»Ýù E. 
coli (³ÕÇù³ÛÇÝ óáõåÇÏ) μ³Ïï»ñÇ³ÛáõÙ ·áñÍáÕ lac û å»ñáÝÇ ¨ ·Éáõ-
ï³ÙÇÝ ëÇÝÃ»Ã³½Ç ·»ÝÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³-
ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: 

E. coli-Ç ·»Ý»ñÇ Ùáï³íáñ³å»ë Ï»ëÁ ËÙμí³Í ¿ ûå»ñáÝ Ï³½-
ÙáÕ ·»Ý³ÛÇÝ ÏÉ³ëï»ñÝ»ñÇ Ó¨áí: úå»ñáÝÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ·»Ý 
·³ÕïÝ³·ñáõÙ ¿ áñáß³ÏÇ Ù»Ã³μáÉÇÏ áõÕáõÙ ·áñÍáÕ ý»ñÙ»Ýï Ï³Ù 
μ³ñ¹ ÙáõÉïÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ³é³ÝÓÇÝ åñáïáÙ»ñ: úñÇÝ³Ïª 
trp ûå»ñáÝÁ Ï³½ÙáÕ ·»Ý»ñÁ ·³ÕïÝ³·ñáõÙ »Ý ïñÇåïáý³ÝÇ ëÇÝ-
Ã»½Ç Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï 5 ï³ñμ»ñ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñ, 
lac ûå»ñáÝÁª »ñ»ù ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý É³Ï-
ïá½Ç Ûáõñ³óáõÙÁ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ûå»ñáÝÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý 
ëÏëíáõÙ ¿ª 

 Ù»Ï Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó, ¨ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ¹ÛáõÝ-
ùáõÙ ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ, 

 ûå»ñáÝÇ μáÉáñ ·»Ý»ñÁ »ÝÃ³Ï³ »Ý ÙÇ³ëÝ³Ï³Ý Ï³ñ·³-
íáñÙ³Ý, ³ÛëÇÝùÝª Ñ³Ù³ï»Õ »Ý ³ÏïÇí³ÝáõÙ Ï³Ù ³ñ·»-
É³ÏíáõÙ: 

²é³ÝÓÇÝ ·»Ý»ñÇ ¨ ûå»ñáÝÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ μ³Ïï»ñÇ³É 
μççáõÙ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç, é»åñ»ëáñÝ»ñÇ ¨ ³ÏïÇ-
í³ïáñÝ»ñÇ μ³ñ¹ Ñ³ñ³μ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñáí: úå»ñáÝÝ»ñÇ Ï³Ù ³é³Ý-
ÓÇÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿ ëÏëí»É ÙÇ³ÛÝ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, 
»ñμ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á Ï³åíáõÙ ¿ ëÇ·Ù³ ·áñÍáÝÝ»ñÇó Ù»ÏÇ Ñ»ï 
(σ-·áñÍáÝ): ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñáõÙ ³Ù»Ý³ï³ñ³Íí³Í ëÇ·Ù³ ·áñÍáÝÁ 
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σ70-Ý ¿: ²ÛÝ ÙÇ ÏáÕÙÇó ÙÇ³ÝáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ÇÝª Ñ³Ý¹»ë ·³Éáí 

áñå»ë èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç »ÝÃ³ÙÇ³íáñ, ÙÛáõë ÏáÕÙÇóª ¸ÜÂ-Ç åñá-
Ùáïáñ³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³ÝÁ: σ70-Á ×³Ý³ãáõÙ ¨ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 

ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ëÏÇ½μÝ ³½¹³Ýß³ÝáÕ (+1) Ï»ïÇó 10 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ 
³é³ç ·ïÝíáÕ (í»ñÁÝÃ³ó áõÕÕáõÃÛáõÝ)(-10)-(-35) ¹³ë³íáñí³Í Ñ³-
çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ (ÝÏ³ñ 52): 

 

 
 

ÜÏ³ñ 52. +1-áí Ýßí³Í ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ëÏ½μÝ³Ï»ïÁ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³-
½Á ß³ñÅíáõÙ ¿ Ó³ËÇó ³ç: êÏ½μÝ³Ï»ïÇó ³é³ç ·ïÝíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÁ Ýßí³Í »Ý (-)-áí (í»ñÁÝÃ³ó áõÕÕáõÃÛáõÝ), ÇëÏ +1-Çó Ñ»ïá ·ïÝíáÕ 

Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁª (+)-áí (í³ñÁÝÃ³ó áõÕÕáõÃÛáõÝ): ì»ñÁÝÃ³ó ßñç³-
ÝáõÙ ï»Õ³Ï³ÛíáõÙ »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç Ñ»ï Ï³åíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 

Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: 

 
²ÛëåÇëáíª (-10)-Çó ÙÇÝã¨ (-35) ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»-

ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë åñáÙáïáñÇ ¹»ñáõÙ: Æñ³-
Ï³ÝáõÙ E. coli-Ç èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á Ï³åíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ß³ï ³í»ÉÇ 
ÁÝ¹³ñÓ³Ï Ñ³ïí³ÍÇÝ, áñÝ ÁÝÏ³Í ¿ (-50)-Çó (+20) ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ 
ÙÇç¨: σ70-Á áã ÙÇ³ÛÝ ÙÇ³óÝáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á ¸ÜÂ-ÇÝ, ³ÛÉ 

Ý³¨ û·ÝáõÙ ¿ ý»ñÙ»ÝïÇÝ ³å³å³ñáõñ»É ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý (+1) Ï³ÛùáõÙ ¨ Ï³å»É Ïá¹³íáñáÕ 
Ù³ïñÇó³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇÝ: σ70-Ç ¨ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý ³é³í»É Ù»Í ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛ³Ùμ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï¨Û³É Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³ÝÁª ÂÂ¶²ò²Â(-35 
ßñç³Ý)-15-17 ½Ý-Â²Â²²Â(-10 ßñç³Ý): ²Ûë Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ-
Ý»ñÁ μÝáñáß »Ý μ³Ïï»ñÇ³É áõÅ»Õ åñáÙáïáñÝ»ñÇÝ, ÇëÏ ï³é³ã³-
÷Ç ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÁ Ïáãí³Í ¿ ÁÝ¹·Í»É ³é³í»É Ï³ñ¨áñ ÝáõÏÉ»ïÇ¹-
Ý»ñÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝÁ: ØÇ ù³ÝÇ ï³ëÝÛ³Ï ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇó Ñ»ïá σ70-Á ³Ýç³ïíáõÙ ¿ Ñ³Ù³ÉÇñÇó: ²ÛëåÇëáíª ³Ûë 
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·áñÍáÝÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ ÙÇ³ÛÝ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí ¹ÇïíáõÙ ¿ áñå»ë Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝ: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ùáï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ-
·³íáñáõÙÁ, ÇÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, Ýå³ï³Ï áõÝÇ Ñ³ñÙ³ñ»óÝ»Éáõ 
ëÇÝÃ»½íáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³½ÙÝ áõ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ ïíÛ³É å³ÑÇ 
Ù»Ã³μáÉÇÏ å³Ñ³ÝçÝ»ñÇÝ: ºñμ E. coli-Ç ßñç³Ï³ ÙÇç³í³ÛñáõÙ μ³-
ó³Ï³ÛáõÙ ¿ Ï³ÃÝ³ß³ù³ñÁ (É³Ïïá½Á), ×ÝßíáõÙ ¿ lac Ç-èÜÂ-Ç ëÇÝ-
Ã»½Á, ÇÝãÁ Ï³ÝË³ñ·»ÉáõÙ ¿ É³Ïïá½Ç ×»Õù³íáñáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ 
ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ ëå³éíáÕ ¿Ý»ñ·Ç³ÛÇ ³å³ñ¹ÛáõÝ 
ÏáñáõëïÝ»ñÁ: ºÃ» ÙÇç³í³ÛñáõÙ Ï³ ¨° É³Ïïá½, ¨° ·ÉÛáõÏá½, μ³Ïï»-
ñÇ³Ý ·»ñ³¹³ëáõÙ ¿ ×»Õù³íáñ»É ·ÉÛáõÏá½Á: E. coli-Ý ×»Õù³íáñáõÙ ¿ 
É³Ïïá½Á ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ å³ñ³·³ÛáõÙ, »ñμ ÙÇç³í³ÛñáõÙ ·ÉÛáõÏá½ ß³ï 
³í»ÉÇ ùÇã ¿ å³ñáõÝ³ÏíáõÙ, ù³Ý É³Ïïá½: Ø»Ã³μáÉÇ½ÙÇ ß»ÕáõÙÁ 
·ÉÛáõÏá½Ç ×»Õù³íáñáõÙÇó ¹»åÇ É³Ïïá½Ç ×»Õù³íáñáõÙÁ å³ÛÙ³Ý³-
íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ μççáõÙ lac ûå»ñáÝÇ ³ñ·»É³Ïáõ-
ÙÁ Ï³Ù é»åñ»ëÇ³Ý ¹³ñÓ»ÉÇ ¿: Lac ûå»ñáÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý 
Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ lac é»åñ»ëáñáí ¨ Ï³ï³μáÉÇ½ÙÇ ËÃ³ÝÇã CAP 
ëåÇï³Ïáõóáí (catabolic activator protein): CAP-Á ¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇ-
ï³Ïáõó ¿ ¨ Ñ³ÛïÝÇ ¿ Ý³¨ CRP (catabolic receptor protein) ³Ýí³Ý-
Ù³Ùμ: Lac é»åñ»ëáñÝ áõ CAP ëåÇï³ÏáõóÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý lac ûå»ñáÝÇ 
Ñ³ïáõÏ Ï³ñ·³íáñÇã Ï³Ûù»ñáõÙ: è»åñ»ëáñÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ï³ÛùÁ Ïáã-
íáõÙ ¿ ûå»ñ³ïáñ, ÇëÏ CAP ëåÇï³ÏáõóÇ ÙÇ³óÙ³Ý Ï³ÛùÁª CAP 
Ï³Ûù (ÝÏ³ñ 53): 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿, áñ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ÇÝ Ï³åí³Í σ70 ·áñÍáÝÁ (³Ûë å³ñ³·³ÛáõÙ ³ÛÝ 

μ³Ïï»ñÇ³ÛÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç »ÝÃ³ÙÇ³íáñ ¿) Ï³åíÇ åñáÙáïá-
ñÇ -35 ¨ -10 Ï³Ûù»ñÇÝ: È³Ïïá½Ç μ³ó³Ï³ÛáõÃÛ³Ý ¹»åùáõÙ lac é»å-
ñ»ëáñÁ Ï³åíáõÙ ¿ lac ûå»ñ³ïáñÇÝª Í³ÍÏ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ¨ σ70-Ç Ï³åÙ³Ý Ï³Ûù»ñÁ: Lac é»åñ»ëáñÁ ï»ïñ³Ù»ñ 

ëåÇï³Ïáõó ¿, áñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý ÏïñáõÏ ÷áËíáõÙ ¿, »ñμ ÙÇç³-
í³Ûñ Ý»ñÙáõÍí³Í É³Ïïá½Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý é»åñ»ëáñÇ 
»ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇÝ: öáËí³Í ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ûáí é»åñ»ëáñÁ Ïáñó-
ÝáõÙ ¿ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõÝÝ ûå»ñ³ïáñÇ Ñ³Ý¹»å ¨ ¹ÇëáóíáõÙ ¿ (³Ý-
ç³ïíáõÙ ¿) ûå»ñ³ïáñÇó: ºÃ» ÙÇç³í³ÛñáõÙ ³éÏ³ ¿ ¨° ·ÉÛáõÏá½, ¨° 
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É³Ïïá½, ³å³ é»åñ»ëáñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÙÇ³ÛÝ ÙÇ Ù³ëÝ ¿ Ï³åíáõÙ 
É³Ïïá½ÇÝ: úå»ñ³ïáñÁ Ù³ëÝ³ÏÇáñ»Ý ³½³ïíáõÙ ¿ é»åñ»ëáñÇó, ¨ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á σ70 ·áñÍáÝÇ Ñ»ï ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ »Ý ëï³ÝáõÙ 
ÙÇ³Ý³Éáõ åñáÙáïáñÇÝ: êÏëíáõÙ ¿ ûå»ñáÝÇ ¹³Ý¹³Õ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý (ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ ã³÷íáõÙ ¿ Ù»Ï ñáå»áõÙ 
åñáÙáïáñÇÝ Ï³åíáÕ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ù³Ý³ÏáõÃ-
Û³Ùμ), ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ ë³ÑÙ³Ý³÷³Ï ù³Ý³ÏáõÃ-
Û³Ùμ lac ÇÝýáñÙ³óÇáÝ èÜÂ, ¨ Z-Ñ³ïí³Íáí Ïá¹³íáñíáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ë³ÑÙ³Ý³÷³Ï ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 53. Lac ûå»ñáÝÇ Ï³éáõóí³ÍùÝ áõ ³ßË³ï³ÝùÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ: 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý áõ σ70(å³ïÏ»ñí³Í »Ý ¿ÉÇåëÇ ï»ëùáí), lac Z-Á β-·³-

É³Ïïá½Ç¹³½Ç ¨ É³Ïïá½Ç Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ 
Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ßñç³ÝÝ ¿: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ßñç³ÝÁ μ³Õ-
Ï³ó³Í ¿ Ùáï 100 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÇó, áñÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ 3 ëåÇ-
ï³Ïáõó Ï³åáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñª CAP-Ç Ï³åÙ³Ý Ï³Ûù, lac åñáÙáïáñÁ, áñÇÝ 

ÙÇ³ÝáõÙ »Ý σ70-Á ¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á, lac ûå»ñ³ïáñÁ, áñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 

é»åñ»ëáñÁ: 
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ºñμ ·ÉÛáõÏá½Á Ñ»é³óíáõÙ ¿ ÙÇç³í³ÛñÇó, ¨ ·ÉÛáõÏá½Ç Ý»ñμçç³-
ÛÇÝ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ Ýí³½áõÙ ¿, E. coli-Ç μçÇçÝ»ñáõÙ ëÏëíáõÙ ¿ óÇÏÉÇÏ 
²Øü-Ç (ó²Øü) ëÇÝÃ»½: ÎáÝó»Ýïñ³óÇ³ÛÇ Ù»Í³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí 
ó-²Øü-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ÙÇ³Ý³É CAP-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»-
ñÇÝ: CAP-Ç ¨ ó-²Øü ÙÇ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí CAP-Ç ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý 
³ÛÝå»ë ¿ ÷áËíáõÙ, áñ ³ÛÝ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ¿ Ï³åí»É ûå»ñáÝÇ CAP-
Ï³ÛùÇ Ñ»ï: CAP-ó-²Øü Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÷áË³½¹áõÙ ¿ åñáÙáïáñÇÝ 
ÙÇ³ó³Í åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ñ»ïª Ù»Í³å»ë ËÃ³Ý»Éáí 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ: Ø»ÏÝ³ñÙ³Ý ³ñ³-
·áõÃÛ³Ý ÏïñáõÏ ³×Ç Ñ»ï¨³Ýùáí Ù»Í³ÝáõÙ »Ý lac ÇÝýáñÙ³óÇáÝ 
èÜÂ-Ç ù³Ý³ÏÁ ¨ É³Ïïá½Ç Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ù³Ý³ÏáõÃ-
ÛáõÝÁ: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ³ÛÝ åñáÙáïáñÝ»ñÁ, áñáÝù ³å³ÑáíáõÙ »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ù»Í ³ñ³·áõÃÛáõÝ ¨ ÁÝ¹·ñÏáõÙ »Ý    
(-35)-Çó ÙÇÝã¨ (-10) ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý, 
Ñ½áñ åñáÙáïáñÝ»ñ: ò³Íñ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ ³ñ³·áõÃÛáõÝ ¹ñë¨áñáÕ 
åñáÙáïáñÝ»ñÁ, áñáÝù ½áõñÏ »Ý -35 ¨ -10 ¹³ë³Ï³Ý ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó, ÏáãíáõÙ »Ý ÃáõÛÉ åñáÙáïáñÝ»ñ: lac ûå»-
ñáÝÇ åñáÙáïáñÁ ¹³ëíáõÙ ¿ ÃáõÛÉ åñáÙáïáñÝ»ñÇ ß³ñùÇÝ, áñÇ ·áñ-
ÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ³ÏïÇí³óí»É ó-²Øü-CAP Ñ³Ù³ÉÇñáí: 

E. coli-Ç ·»Ý»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³ñ·³-
íáñíáõÙ ¿ ³ÛÝå»ë, ÇÝãå»ë lac ûå»ñáÝÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: îñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ëÏ½μáõÝùÝ ³ÛÝ ¿, áñ é»åñ»-
ëáñÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý ·»ÝÇ Ï³Ù ûå»ñáÝÇ ûå»ñ³ïáñÇÝª ³ñ·»É³÷³-
Ï»Éáí ¹ñ³Ýó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: è»åñ»ëáñÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÝ ûå»ñ³-
ïáñÇÝ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ ó³Íñ³ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ÉÇ·³Ý¹Ý»ñáí, áñáÝù, 
Ï³åí»Éáí é»åñ»ëáñÇÝ, Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Ï-
Ý³ñÏÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ: ØÛáõë ÏáÕÙÇó ûå»ñáÝÝ»ñÇ Ï³Ù ·»Ý»ñÇ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ Ý³¨ ó³Íñ³ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ ³ÏïÇ-
í³ïáñ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáí (ûñÇÝ³Ïª ó-²Øü) Ï³Ù ³ÏïÇí³ïáñ ëåÇï³-
ÏáõóÇ Ñ»ïïñ³ÝëÉÛ³óÇáÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñáí (ûñÇÝ³Ïª ýáëýáñÇ-
É³óáõÙ): ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ áñáß åñáÙáïáñÝ»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ³ÛÉ σ ·áñÍáÝÝ»ñ: ²Ûë ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ σ ·áñ-

ÍáÝÝ»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇå-
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óÇ³ÛÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, áñáÝù Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ç»ñÙ³ÛÇÝ ßáÏÇ, 
ëÝÝ¹³ÝÛáõÃ»ñÇ å³Ï³ëÇ Ï³Ù ëåáñ³·áÛ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³-
Å»ßï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: Æ ÉñáõÙÝ ÑÇÙÝ³Ï³Ý σ70 ·áñÍáÝÇÝª E. coli-Ý 

áõÝÇ í»ó Éñ³óáõóÇã σ ·áñÍáÝ: ²ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ σ ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ù»Í 

Ù³ëÁ ·áñÍáõÙ ¿ σ70-Ç ÝÙ³Ý, ³ÛëÇÝùÝª ¹ñ³Ýù ÙÇ³ÝáõÙ »Ý åñáÙáïá-

ñÇ ³ÝÙÇç³Ï³Ý Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ ·ïÝíáÕ Ï³Ûù»ñáõÙ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»-
ñÇ áñáß ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ σ54·áñÍáÝÇÝ 

ÙÇ³ó³Í èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñáí: ÜÙ³Ý ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý 
³ÏïÇí³óÝáÕ ³ÏïÇí³ïáñÝ»ñÁ ¸ÜÂ-ÇÝ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ åñáÙáïáñÇó 
Ñ»éáõ Ï³Ûù»ñáõÙ: ²Û¹ Ï³Ûù»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý +1 Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ï»ïÇó 
80-100 ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³ í»ñÁÝÃ³ó áõÕÕáõÃÛ³Ùμ (-80-Çó -100) 
¨ ¹³ëíáõÙ »Ý ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ¹³ëÇÝ: 
 
 

8.2. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï  
 
Lac ûå»ñáÝÇ ¨ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³-

íáñáõÙÁ Ïáãí³Í ¿ Ñ³ñÙ³ñ»óÝ»É μçç³ÛÇÝ Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÁ ßñç³Ï³ ÙÇ-
ç³í³ÛñÇ å³ÛÙ³ÝÝ»ñÇÝ, ³ÛÝå»ë áñ μçÇçÁ Ï³ñáÕ³Ý³ ÝáñÙ³É ³×»É 
áõ μ³½Ù³Ý³É: ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ÝÙ³Ý ËÝ¹Çñ ¹ñí³Í ¿ 
áã Ã» ³é³ÝÓÇÝ μççÇ, ³ÛÉ áÕç ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ³éç¨: ¸³ Ýß³Ý³ÏáõÙ ¿, 
áñ Ç  å³ï³ëË³Ý ³ñï³ùÇÝ ¨ Ý»ñùÇÝ ÙÇç³í³Ûñ»ñÇ ÷á÷áËáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÇª ûñ·³ÝÇ½ÙÇ áñ³Ï³å»ë ï³ñμ»ñ μçÇçÝ»ñáõÙ å»ïù ¿ ï»ÕÇ 
áõÝ»Ý³Ý Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óí³Í ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ: ¾íáÉ-
ÛáõóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ùáï Ó¨³íáñí»É »Ý 
μ³ñ¹ ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·»ñ, áñáÝù áã ÙÇ³ÛÝ ÇÝï»·ñáõÙ »Ý 
ï³ñ³μÝáõÛÃ ³ñï³ùÇÝ ¨ Ý»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñÝ ³ÙμáÕç ûñ·³ÝÇ½ÙÇ 
Ù³Ï³ñ¹³Ïáí, ³ÛÉ¨ ³å³ÑáíáõÙ »Ý μçÇçÝ»ñÇ ûåïÇÙ³É ýÇ½ÇáÉá-
·Ç³Ï³Ý å³ï³ëË³ÝÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ Ñ³Ù³ñ-
Å»ù ¨ ³ÝÑñ³Å»ßï ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: ´³½Ù³μççÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÇ 
μçÇçÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ËÃ³Ý»É Ï³Ù ³ñ·»É³Ï»É áñáß³ÏÇ ·»Ý»ñÇ ³ß-
Ë³ï³ÝùÁ: ²Ù»Ý³μ³ñ¹ Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ËÝ¹ÇñÁ Í³·áõÙ ¿ μ³½-
Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ßñç³ÝáõÙ, »ñμ ï»ÕÇ ¿ 
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áõÝ»ÝáõÙ μçÇçÝ»ñÇ Ù³ëÝ³·Çï³óáõÙ ¨ Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñÇ 
Ñ»ï³·³ ½³ñ·³óáõÙ: ²ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ ÝáõÛÝ ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ÝÛáõÃÁ 
Å³é³Ý·³Í ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ Ù³ëÝ³·Çï³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ 
¹³¹³ñáõÙ »Ý ·áñÍ»É, Ï³Ù Ñ³Ï³é³ÏÁª ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý μççÇ Ù³ë-
Ý³·Çï³óáõÙÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ½³Ý³½³Ý ËÙμ»ñ: î³ñμ»ñ 
μçÇçÝ»ñÇ, ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ ¨ ûñ·³ÝÝ»ñÇ ×Çßï Ó¨³íáñáõÙÁ Ï³Ëí³Í 
¿ Ýñ³ÝÇó, Ã» áñù³Ý ³ÝëË³É ¨ Å³Ù³Ý³ÏÇÝ ¿ Çñ³Ï³Ý³ÝáõÙ ³Ûë -
Ï³Ù ³ÛÝ ·»Ý³ÛÇÝ ÏÉ³ëï»ñÝ»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙÁ Ï³Ù ³ñ·»É³ÏáõÙÁ: 
àñå»ë Ï³ÝáÝ, μçÇçÝ»ñÇ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý ½³ñ·³óáõÙÝ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ 
¿ (ÙÏ³Ý³ÛÇÝ μçÇçÁ ãÇ Ï³ñáÕ í»ñ³Íí»É Ý»ÛñáÝÇ): ¸ñ³ÝáõÙ ¿ ¿áõÏ³-
ñÇáïÇÏ μçÇçÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ù-
Ý»ñÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ¨ ëÏ½μáõÝù³ÛÇÝ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝÁ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ 
·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇó: äñáÏ³ñÇáï-
Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙÝ áõ ³ñ·»É³ÏáõÙÁ ÙÇßï ¹³ñÓ»ÉÇ »Ý, ÙÇÝã-
¹»é ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μççÇçÝ»ñáõÙ ³é³ÝÓÇÝ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ 
Ï³ñáÕ ¿ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ ÷áËí»É, ûñÇÝ³Ïª μçÇçÝ»ñÇ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý 
½³ñ·³óÙ³Ý ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Íñ³·ñ»ñÁ ÙÇßï ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ »Ý: Â»¨ 
åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ¨ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏ-
Ù³Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÝ áõÝ»Ý ÁÝ¹Ñ³ÝñáõÃÛáõÝÝ»ñ. ¿áõÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇ ùñáÙ³ïÇÝÇ μ³ñ¹ ï³ñ³Í³Ï³Ý Ï³éáõóí³ÍùÇ ÷á÷á-
ËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Éñ³-
óáõóÇã ÉÍ³Ï »Ý: 

ÆÝãå»ë ï»ë³Ýù, åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³-
ñáÕ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ»É ÙÇ³ÛÝ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á, Ï³å-
í»Éáí σ ·áñÍáÝÇ Ñ»ï, ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç áñáß³ÏÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 

Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³ÝÁ (åñáÙáïáñÇÝ, åñáÙáïáñÇ Ñ³ñ³ÏÇó ßñç³Ý-
Ý»ñÇÝ Ï³Ù ³í»ÉÇ Ñ»é³íáñ ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇÝ): ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏáõÙÁ, ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¨ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ 
Ï³ñ·³íáñíáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ¸ÜÂ-Ç åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³-
ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáí, ³ÛÉ¨ ¸ÜÂ-Ç Éñ³óáõóÇã Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñáí: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñáõÙ èÜÂ åáÉÇÙáñ³½ II-Ç ÙÇ³óáõÙÝ áõ Ñ»ï³·³ 
·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óùáõÙ áõÕÕáñ¹áõÙ »Ý 
¸ÜÂ-Ç ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ²Û¹ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ß³ñùÇÝ 
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»Ý å³ïÏ³ÝáõÙ TATA-÷³Ã»ÃÝ»ñÁ (TATA-box), ÇÝÇóÇ³ïáñÝ»ñÁ ¨ 
òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÁ: 

ä³ïÙ³Ï³Ýáñ»Ý ³é³çÇÝÁ å³ñ½í»óÇÝ íÇñáõë³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ-
ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÝ áõ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ³ÛÝ 
·»Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ, áñáÝù Ïá¹³íáñáõÙ ¿ÇÝ áñáß³ÏÇ 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ Ï³Ù μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ËÇëï áñáß³ÏÇ ÷áõ-
ÉáõÙ ·áñÍáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: ä³ñ½í»ó, áñ ÝÙ³Ý ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó ³é³ç ·ïÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç (-31)-Çó 
ÙÇÝã¨ (-26)-ñ¹ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ³ïí³ÍáõÙ ³Ý·³Ù Ù»Ï ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹Ç ÷á÷áËáõÃÛáõÝÁ ËÇëï ¹³Ý¹³Õ»óÝáõÙ ¿ Ñ³ñ³ÏÇó ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 54. ¾áõÏ³ñÇáï μççÇ ·»ÝÇ Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññ»ñÇ ·Í³ÝÏ³ñ: 

 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II -áí Çñ³Ï³Ý³óíáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³ñ-

·³íáñáõÙ »Ý 4 ï³ñμ»ñ ïÇåÇ ¸ÜÂ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñª  
1. Ï³ñ× ÇÝÇóÇ³ïáñ, áñÁ ßñç³å³ïáõÙ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ï»ïÝ ¨ 

Ï³½Ùí³Í ¿ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ ³¹»ÝÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó, 
2. TATA ÷³Ã»Ã, áñÁ ¹³ë³íáñí³Í ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó 25 

ÝáõÏÉ»áïÇ¹ ³é³ç: Î³½Ùí³Í ¿ Â² ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó ¨ Éñ³-
óáõóÇã 2-3 ³¹»ÝÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó, 

3. ò¶ Ï³Ù òý¶÷³Ã»Ã (CG-box), 
4. ò²²Â ÷³Ã»Ã (CAAT-box): 
ò¶- ÷³Ã»Ã ¨ ò²²Â-÷³Ã»ÃÝ»ñÁ, áñáÝù ·ïÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏ-

ñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ï»ïÇó Ùáï (-100)-Çó (-200) ¹ÇñùáõÙ, ÏáãíáõÙ 
»Ý åñáùëÇÙ³É Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññ»ñ, ÇÝãáí ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ß³ï 
³í»ÉÇ Ñ»éáõ ¹³ë³íáñí³Í ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇó, áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É 
³Ý·³Ù ·»ÝÇó Ñ»ïá ·ïÝíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñáõÙ: ºñμ ÷áñÓ-
Ý³Ï³Ý ×³Ý³å³ñÑáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó Ñ»-



152 

é³óíáõÙ »Ý åñáùëÇÙ³É ï³ññ»ñÁ, ·»ÝÇ ïñ³ëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃ-
ÛáõÝÁ ï³ëÝ³å³ïÇÏ Ýí³½áõÙ ¿ (ÝÏ³ñ 54): 

èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç åñáÙáïáñÝ»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ·ïÝíáõÙ 
»Ý ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ 5S é-èÜÂ-Ç ·»Ý»ñÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó Ñ»ïá 
¨ áõÝ»Ý Ùáï 10 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛáõÝ: ö-èÜÂ-Ç Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññ»ñÝ 
A (A box) ¨ B ÷³Ã»ÃÝ»ñÝ »Ý (B box): 5S é-èÜÂ-Ç ·»Ý»ñÇ åñáÙá-
ïáñÝ»ñÝ áõÝ»Ý A ¨ C ÷³Ã»ÃÝ»ñ: 
 
 

8.3. ÆÝÇóÇ³ïáñÝ»ñ ¨ òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñ 
 
¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ áñáß ·»Ý»ñ Â²Â² ÷³Ã»ÃÇ ÷áË³ñ»Ý áõÝ»Ý 

³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ åñáÙáïáñ, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ÇÝÇóÇ³ïáñ: ÆÝÇóÇ³-
ïáñÝ»ñÇ (-1)-ÇÝ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ óÇïá½ÇÝÁ, ÇëÏ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ï»ïáõÙ ¹³ë³íáñí³Í ¿ ³¹»ÝÇÝÁ: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 55. äñáÙáïáñ³ÛÇÝ ï³ññ»ñÇ ¹³ë³íáñáõÃÛáõÝÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»-
ÝáÙáõÙ: 

 
ÆÝÇóÇ³ïáñÝ»ñÇ ×ß·ñÇï ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-

ÛáõÝÝ»ñÁ ÉÇáíÇÝ å³ñ½í³Í ã»Ý, μ³Ûó Ñ³ÛïÝÇ ¿, áñ ÇÝÇóÇ³ïáñÇ 
Ñ½áñáõÃÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÁ ßñç³å³ïáÕ ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó: Ð³×³Ë Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ëåÇ-
ï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ Ï³ñ·³íáñí»É 
Éñ³óáõóÇã åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ï³ññ»ñáí: ì»ñçÇÝÝ»ñë ¸ÜÂ-Ç ³ÛÝåÇ-
ëÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ »Ý, áñáÝù áõÝ³Ï »Ý ÙÇ³Ý³Éáõ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³Ý ³ÏïÇí³óÝáÕ áñáß³ÏÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ (ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇÝ): ÜÙ³Ý åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ï³ññ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý 
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å³ïÏ³ÝáõÙ BRE (TFIIB recognition element-TFIIB ×³Ý³ãáÕ ï³ññ) 
¨ DPE (Downstream promoter element-í³ñÁÝÃ³ó åñáÙáïáñ³ÛÇÝ 
ï³ññ) (ÝÏ³ñ 55): Î³åí»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇÝª ³Û¹ 
åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ï³ññ»ñÁ ËÃ³ÝáõÙ »Ý èÜÂ II-Ç åáÉÇÙ»ñ³½Ç ³ß-
Ë³ï³ÝùÁ: 

²ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝó åñáÙáïáñÁ Ý»ñÏ³Û³ó-
í³Í ¿ Â²Â² ÷³Ã»Ãáí, ÙÇßï Ù»ÏÝ³ñÏáõÙ ¿ Ù»Ï áñáß³ÏÇ Ï»ïÇó: 
Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ 60-70 %-Á ½áõñÏ »Ý 
Â²Â² ÷³Ã»ÃÇó, ¨ ¹ñ³Ýó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³Û¹ù³Ý ³ÏïÇí ã¿, 
áñù³Ý Â²Â² ÷³Ã»Ã Ï³Ù ÇÝÇóÇ³ïáñ áõÝ»óáÕ åñáÙáïáñÝ»ñÇ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: Üí³½ ³ÏïÇí ·»Ý»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, Ïá¹³íá-
ñáõÙ »Ý Ù»Ã³μáÉÇ½ÙÇ ÙÇç³ÝÏÛ³É áõÕÇÝ»ñÇ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ (³Û¹ ·»Ý»-
ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý §ïÝ³ÛÇÝ ïÝï»ëáõÑÇ¦ ·»Ý»ñ): §îÝ³ÛÇÝ ïÝï»ëáõÑÇ¦ 
·»Ý»ñÇ åñáÙáïáñÝ»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Ï-
Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó 100-1000 ½Ý ³é³ç ·ïÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»-
ñáí, áñáÝù Ñ³ñáõëï »Ý óÇïá½ÇÝáí ¨ ·áõ³ÝÇÝáí: ¸ÜÂ-Ç ÝÙ³Ý 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ò¶ Ï³Ù òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñ ÁÝ¹·Í»Éáõ 
Ñ³Ù³ñ ³ÛÝ ÷³ëïÁ, áñ ¹ñ³ÝóáõÙ ¹ÇïíáõÙ ¿ óÇïá½ÇÝ-·áõ³ÝÇÝ ½áõÛ-
·»ñÇ Ï»ÝïñáÝ³óáõÙ: òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñáõÙ óÇïá½ÇÝÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 
·áõ³ÝÇÝÇÝ ýáëý³ï³ÛÇÝ ËÙμáí: Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»ÝáÙáõÙ òý¶ 
ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÇ ë³ÑÙ³ÝÝ»ñÇó ¹áõñë ·ïÝíáÕ ò¶ ½áõÛ·»ñÇ óÇïá½ÇÝÁ 
Ù»ÃÇÉ³óí³Í ¿: Ø»ÃÇÉ³óí³Í óÇïá½ÇÝÁ ÇÝùÝ³μáõË ¹»½³ÙÇÝ³óíáõÙ 
¿ ¨ í»ñ ¿ ³ÍíáõÙ ÃÇÙÇÝÇ: ²Û¹ å³ï×³éáí Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»ÝáÙáõÙ 
ò¶ ½áõÛ·»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ ó³Íñ ¿: òý¶ 
ÏÕ½Û³ÏÝ»ñáõÙ óÇïá½ÇÝÝ»ñÁ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ã»Ý, ¨ å³ï³Ñ³Ï³Ý ¹»-
½³ÙÇÝ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³óÝáõÙ »Ý áõñ³óÇÉÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ: 
àõñ³óÇÉÝ»ñÁ ¸ÜÂ-Ç Ï³½ÙáõÙ ³ñ³· ×³Ý³ãíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ý í»ñ³-
Ýáñá·áÕ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó (é»å³ñ³óÙ³Ý Ñ³-
Ù³ÉÇñÝ»ñ) ¨ ÷áË³ñÇÝíáõÙ »Ý óÇïá½ÇÝáí: ²ÛëåÇëáíª òý¶ ÏÕ½Û³Ï-
Ý»ñáõÙ å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ ò¶ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ½áõÛ·»ñÇ Ñ³Ù»Ù³ï³-
μ³ñ μ³ñÓñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ: òý¶ ½áõÛ·»ñáí Ñ³ñáõëï ¸ÜÂ-Ç 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ×ÏáõÝ ã»Ý ¨ ÇÝùÝ³μ»ñ³μ³ñ ã»Ý Ï³ñáÕ å³ñáõñí»É 
ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ßáõñç: ²Û¹ å³ï×³éáí òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÁ ½áõñÏ »Ý 
ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇó, ¨ ¹ñ³ÝóáõÙ ¸ÜÂ-Ý ·ïÝíáõÙ ¿ ³½³ï íÇ×³ÏáõÙ: 
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ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ¹ñ³ ßÝáñÑÇí ïñ³ÝÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ñ»ß-
ïáõÃÛ³Ùμ Ï³åíáõÙ »Ý òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñáõÙª Ç í»ñçá Ñ³Ý·»óÝ»Éáí 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ù»Í³óÙ³ÝÁ: òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÇ 
»ñÏñáñ¹ ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝ ¿, áñ ¹ñ³Ýù áõÝ³Ï »Ý ³ÏïÇ-
í³óÝ»Éáõ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý áã ÙÇ³ÛÝ 5°-3° ³ÛÉ¨ 3°-5° áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí 
(¹Çí»ñ·»Ýï Ï³Ù ï³ñ³ÙÇïáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³): Ü»ñÏ³ÛáõÙë ãμ³-
ó³Ñ³Ûïí³Í å³ï×³éÝ»ñáí §ëË³É¦ áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ÁÝÃ³óáÕ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ¹³¹³ñáõÙ ¿, »ñμ ëÇÝÃ»½í³Í èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
»ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 1000 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç: òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÁ, ÇÝÇ-
óÇ³ïáñÝ»ñÁ, Â²Â², ò²²Â ÷³Ã»ÃÝ»ñÁ ÙÇ³ëÇÝ ¹³ëíáõÙ »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï³Ù Ïáñ³ÛÇÝ (core promoter) åñáÙá-
ïáñÝ»ñÇ ËÙμÇÝ: 
 
 

8.4. ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñ ¨ ë³ÛÉ»Ýë»ñÝ»ñ 
 
´³óÇ Ïáñ³ÛÇÝ åñáÙáïáñÝ»ñÇóª ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃ-

ÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ í»ñ³ÑëÏí»É ·»ÝÇ åñáÙáïáñÇó ß³ï ³í»ÉÇ Ñ»éáõ 
·ïÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñáí, ÁÝ¹ áñáõÙª ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É 
·»ÝÇó ³é³ç, ÙÇçÝ³Ù³ëáõÙ Ï³Ù ·»ÝÇó Ñ»ïá: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÝÙ³Ý ïÇåÇ ï³ññ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñ, »Ã» 
³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý, ¨ ë³ÛÉ»Ýë»ñÝ»ñ, »Ã» ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý ·»ÝÇ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: ÀÝ¹Ñ³Ýñ³óí³Í ³ÝáõÝáí ³Ûë ï³ññ»ñÁ Ý³ËÏÇ-
ÝáõÙ ÏáãíáõÙ ¿ÇÝ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ¹Çëï³É (Ñ»é³íáñ) ï³ññ»ñ, ù³ÝÇ 
áñ Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É Ï³ñ·³íáñíáÕ åñáÙáïáñÇó Ñ³½³ñ³íáñ ½Ý 
Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³ ¨ ³Ý·³Ù Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»Ý³É åñáÙáïáñÇ áõÕÕ-
í³ÍáõÃÛ³ÝÁ Ñ³Ï³é³Ï áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝ: Ð»ï³·³ÛáõÙ å³ñ½í»ó, áñ 
¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ï³ñ·³íáñíáÕ ·»ÝÇÝ μ³í³Ï³ÝÇÝ Ùáï 
·ïÝí»É ¨ ³Ý·³Ù Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É ·»Ý»ñÇ ÇÝïñáÝÝ»ñáõÙ, ÇÝãå»ë 
Ñ³Ï³Ù³ñÙÇÝÝ»ñ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñáõÙ: ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ Ï³ñ·³íá-
ñáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: àñ-
å»ë Ï³ÝáÝ, ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý ÙÇ ù³ÝÇ ï³ñμ»ñ Ï³ñ× 
Ï³ñ·³íáñÇã ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó: ²Û¹ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï³-
ñáÕ »Ý ÙÇ³Ý³É ½³Ý³½³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý ³½¹»É 
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ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý íñ³ ³ÛÝå»ë, ÇÝãå»ë åñáÏ³-
ñÇáïÝ»ñÇ é»åñ»ëáñÝ»ñÁ Ï³Ù ³ÏïÇí³ïáñÝ»ñÁ: ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ 
Ï³½ÙÇ Ù»ç Ï³ñáÕ »Ý ÙïÝ»É òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñ Ï³Ù ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
³ÛÉ åñáùëÇÙ³É ï³ññ»ñ: ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ Ñ³Ù³ñ ³Ý-
Ññ³Å»ßï ¿ ³ÏïÇí³ïáñ-ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝÁ: Æ Ñ³-
Ï³¹ñáõÃÛáõÝ åñáùëÇÙ³É ï³ññ»ñÇª ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõ-
ÝÁ Ù»Í Ñ»é³íáñáõÃÛáõÝÝ»ñ (¸ÜÂ-ï»ËÝáÉá·Ç³Ý»ñÇ ÏÇñ³éáõÙ) Ï³-
ñáÕ ¿ ã³½¹»É ¹ñ³Ýó ÏáÕÙÇó Ï³ñ·³íáñíáÕ åñáÙáïáñÝ»ñÇ ³ßË³-
ï³ÝùÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý íñ³: Þ³ï Ñ³×³Ë ¹Åí³ñ ¿ Ñëï³Ïáñ»Ý 
ï³ñμ»ñ³Ï»É ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ åñáùëÇÙ³É Ï³ñ·³íáñáÕ ï³ññ»ñÇó: 

ê³ÛÉ»Ýë»ñÝ»ñÁ, ÇÝãå»ë ¨ ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ ÷áË³½¹áõÙ »Ý Ï³ñ-
·³íáñÇã ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ê³ÛÉ»Ýë»ñÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇÝ áã Ã» ³ÏïÇí³óÝáõÙ, ³ÛÉ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý: ²ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ë³ÛÉ»Ýë»ñÝ»ñÇÝ, 
ÏáãíáõÙ »Ý é»åñ»ëáñÝ»ñ: ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ñ³×³Ë ³Ï-
ïÇí³óÙ³Ý »ÝÃ³Ï³ ·»Ý»ñÇ ùÉ³ëï»ñÁ Ï³ñáÕ ¿ ·ïÝí»É ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ 
ÏÉ³ëï»ñÇ Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ, áñáÝù å»ïù ¿ Éé»óí»Ý: ÜÙ³Ý ¹»åù»-
ñáõÙ ³Û¹ ÏÉ³ëï»ñÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó ë³ÑÙ³Ý³½³ïíáõÙ »Ý ÇÝëáõÉÛ³-
ïáñ ÏáãíáÕ ¸ÜÂ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáí: ÆÝëáõÉÛ³ïáñÝ»ñÝ áõ ¹ñ³Ýó ÙÇ³-
ó³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ ëï»ÕÍáõÙ »Ý ýÇ½ÇÏ³Ï³Ý å³ïÝ»ß, áñÁ ÃáõÛÉ 
ãÇ ï³ÉÇë, áñ ¿ÝÑ³Ýë»ñÇ Ï³Ù ë³ÛÉ»Ýë»ñÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÁ ï³ñ³ÍíÇ 
ÙÇ³Å³Ù³Ý³Ï »ñÏáõ ·»Ý³ÛÇÝ ùÉ³ëï»ñÝ»ñÇ íñ³: Ð³×³Ë ÇÝëáõÉÛ³-
ïáñÝ»ñÇ ¹»ñáõÙ Ñ³Ý¹»ë »Ý ·³ÉÇë ùñáÙ³ïÇÝÇ ÏÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÇ ÑÇÙ-
ù»ñÁ, áñáÝù Ë³ñëËí³Í »Ý μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇ Ù³Ýñ³Ã»É»-
ñáõÙ (MAR-áõÙ): 
 
 

8.5. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ,  
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II  

 
ÐÇÙÝ³Ï³Ý Ï³Ù ³é³Ýóù³ÛÇÝ åñáÙáïáñÝ»ñÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý 

ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ýí³½³·áõÛÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ù³Ï³ñ¹³ÏÁ, áñÁ 
ÏáãíáõÙ ¿ ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï³Ù μ³½³ÛÇÝ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³: ²Ý·³Ù μ³½³-
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ÛÇÝ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ÝÑÝ³ñÇÝ ¿ ³é³Ýó áñáß³ÏÇ ËÃ³ÝÇã ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ý: ÆÝãå»ë ¨ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï, 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ èÜÂ åáÉÇ-
Ù»ñ³½Ç ×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙÁ ·»ÝÇ åñáÙáïáñÇ ßñç³ÝáõÙ: èÜÂ åá-
ÉÇÙ»ñ³½ II-Ç ×Çßï ¹ÇñùÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïáõÙ 
³å³ÑáíáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: ÜÙ³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ 
³Ýí³ÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñ Ï³Ù å³ñ-
½³å»ë ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñ (transcription factors-TF): Æ 
ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ åñáÏ³ñÇáïÝ»ñÇ σ ·áñÍáÝÝ»ñÇª ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 

·áñÍáÝÝ»ñÁ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ç »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ ã»Ý: îñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ áã ÙÇ³ÛÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç 
×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙÁ åñáÙáïáñáõÙ, ³ÛÉ¨ ³ÛÝå»ë »Ý μ³Å³ÝáõÙ 
¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó, áñ ÇÝýáñÙ³ïÇí ßÕÃ³Ý Ï³ñáÕ³Ý³ 
Ùáõïù ·áñÍ»É åáÉÇÙ»ñ³½Ç ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝ: ÐÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ ÙáõÉïÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý: 

²Ù»Ý³ËáßáñÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÁ TFIID-Ý ¿: ²ÛÝ 
Ï³½Ùí³Í ¿ Ù»Ï 38Î¸ ½³Ý·í³Íáí ÙÇ³íáñÇó (TBP) ¨ 13 ÷áùñ »Ý-
Ã³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó (TBP-associated factors-TAFs): TBP-Ý ³ÝÙÇç³Ï³-
Ýáñ»Ý ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Â²Â² ÷³Ã»ÃÇÝ ¨ ÏáãíáõÙ ¿ Â²Â² ÷³Ã»ÃÇÝ 
ÙÇ³óáÕ ëåÇï³Ïáõó (TATA box binding protein-TBP): TAF-Ý»ñÇÝ 
μÝáñáß ¿ ÑÛáõëí³Íù³ëå»óÇýÇÏáõÃÛáõÝ, ÇÝãÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ ï³ñμ»ñ 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ ¨ ûñ·³ÝÝ»ñáõÙ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñ-
Ù³Ý Éñ³óáõóÇã ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝÝ»ñ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý 
·áñÍáÝÝ»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ μáÉáñ 
¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç ¨ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ, áñÁ Ó¨³íáñíáõÙ ¿ åñáÙáïáñÇ íñ³ ¨ Ý³-
Ë³å³ïñ³ëïáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÁ, ÏáãíáõÙ ¿ Ý³Ë³-
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ: Ü³Ëù³Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý 
·áñÍáÝÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ùÝÝ³ñÏáõÙÁ Í³ÝáÃ³Ý³Ýù èÜÂ åáÉÇ-
Ù»ñ³½ II-Ç Ï³éáõóí³ÍùÇÝ: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçç³ÏáñÇ½Ý»ñÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý »ñ»ù ï³ñ-
μ»ñ ïÇåÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñ: ¸ñ³Ýù »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Á, II-
Á ¨ III-Á: ²Ûë åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÝ áõÝ»Ý ï³ñμ»ñ Ù³Ï»ñ¨áõÃ³ÛÇÝ ÉÇóù»ñ 
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¨ ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ³Ù³ÝÇïÇÝÇ (áñáß ëÝÏ»ñÇ ÏáÕÙÇó ³ñï³¹ñíáÕ 
ÃáõÝ³íáñ ûÏï³å»åïÇ¹) Ñ³Ý¹»å ¹ñë¨áñ³Í ½·³ÛÝáõÃÛ³Ùμ:  

 èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Á ³Ù³ÝÇïÇÝáí ãÇ ³ñ·»É³ÏíáõÙ (ãáõÝÇ 
½·³ÛÝáõÃÛáõÝ ³Ù³ÝÇïÇÝÇ Ñ³Ý¹»å): 

 èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Á ã³÷³½³Ýó ½·³ÛáõÝ ¿ ¨ ÉÇáíÇÝ ³ñ·»-
É³ÏíáõÙ ¿ ³Ù³ÝÇïÇÝáí, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ý»ñÙ»ÝïÁ ãÇ Ï³-
ñáÕ³ÝáõÙ ß³ñÅí»É ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ »ñÏ³ÛÝùáí: 

 èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Á ¹ñë¨áñáõÙ ¿ ÙÇçÇÝ ½·³ÛáõÝáõÃÛáõÝ 
³Ù³ÝÇïÇÝÇ ³ñ·»É³ÏÇã ³½¹»óáõÃÛ³Ý ÝÏ³ïÙ³Ùμ: 

èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Á ·ïÝíáõÙ ¿ ÏáñÇ½³ÏáõÙ ¨ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ 
¿ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, ³é³ç³ó³Í 
éÇμáëáÙ³ÛÇÝ Ý³Ë³-èÜÂ-Ý»ñÁ Ñ³ëáõÝ³óáõÙÇó (åñáó»ëÇÝ·Çó) Ñ»-
ïá ëÏÇ½μ »Ý ï³ÉÇë 28 S, 5.8 S ¨ 18 S éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇÝ: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 56. ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ï³éáõóí³ÍùÇ ·Í³å³ï-
Ï»ñ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Á ÏáãíáõÙ ¿ Ý³¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ B: RPB1, ¨ 

RPB2 Ýß³Ý³ÏáõÙ »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ B-Ç ³é³çÇÝ ¨ »ñÏñáñ¹ »ÝÃ³ÙÇ³-
íáñÝ»ñ: Âí»ñáí Ýßí³Í »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ: 

 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Á Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ, 5S, 

ëåÉ³ÛëÇÝ·ÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ U6 èÜÂ-Ç ¨ å»åïÇ¹Ý»ñÁ ¹»åÇ ¿Ý¹áå-
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É³½Ù³ïÇÏ ó³ÝóÇ ËáõÕ³ÏÝ»ñÝ áõÕÕáñ¹áÕ ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇ-
ñÇ (SRP) èÜÂ ÙÇ³íáñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý:  

èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Á Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ μáÉáñ ëåÇï³Ïáõó 
Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ¨ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿           
Ç-èÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ: ü»ñÙ»ÝïÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ Ý³¨ ³ÛÝ 
·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝù Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ 
èÜÂ-Ý»ñ, ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý Ï³ñ·³íáñáÕ micro-èÜÂ-Ý»ñ, èÜÂ-Ç 
ëåÉ³ÛëÇÝ·ÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ 5 èÜÂ-Ý»ñÇó 4-Á: 

´áÉáñ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÝ áõÝ»Ý ÝáõÛÝ³ïÇå Ï³éáõóí³Íù: 
¸ñ³Ýù Ï³½Ùí³Í »Ý »ñÏáõ Ù»Í ¨ 10-14 ³í»ÉÇ ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»-
ñÇó, áñáÝóÇó ÙÇ ù³ÝÇëÁ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ »Ý μáÉáñ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ 
Ñ³Ù³ñ (ÝÏ³ñ 57):  

´³óÇ í»ñÁ Ãí³ñÏ³Í èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇóª μáõÛë»ñÇÝ Ñ³-
ïáõÏ »Ý Éñ³óáõóÇã èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñ IV-Á ¨ V-Á, áñáÝù ß³ï 
ÝÙ³Ý »Ý μáõë³Ï³Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-ÇÝ: ²Û¹ Éñ³óáõóÇã èÜÂ 
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ Ù»Í »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ ß³ï ³í»ÉÇ Ëáßáñ ¿, ¨ Ýßí³Í 
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÁ áõÝ»Ý ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³í»ÉÛ³É ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ: 
²Ûë ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ μáõÛë»ñáõÙ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ÷. ÇÝï. èÜÂ-Ý»ñáí 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½-
Ý»ñÇ ÙÇ³ÝÙ³Ý Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ íÏ³ÛáõÙ »Ý, áñ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÝ 
³é³ç³ó»É »Ý ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ³Ù»Ý³í³Õ ßñç³ÝáõÙª ³å³Ñáí»Éáí ÑÇÙ-
Ý³Ï³Ý Ï»Ýë³μ³Ý³Ï³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇó Ù»ÏÇ Ï³ÛáõÝáõÃÛáõÝÝ áõ 
í»ñ³ñï³¹ñ»ÉÇáõÃÛáõÝÁª ¸ÜÂ-Ç ÇÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷áË³Ï»ñåáõÙÁ 
èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ áõÝÇ ÙÇ ù³-
ÝÇ ý»ñÙ»Ýï-Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ, áñáÝù μ³ó³Ï³-
ÛáõÙ »Ý ÙÝ³ó³Í ïÇåÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñáõÙ: 
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ÜÏ³ñ 57. ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ï³ñ-
μ»ñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: CTD-èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ù»Í »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ Ï³ñμûùëÇ-

ï»ñÙÇÝ³É ¹áÙ»Ý (C-Í³Ûñ³ÛÇÝ ¹áÙ»Ý): 

 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç ¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç Éñ³óáõóÇã »ÝÃ³-

ÙÇ³íáñÝ»ñÇó »ñ»ùÁ ÝÙ³Ý »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Éñ³óáõóÇã »Ý-
Ã³ÙÇ³íáñÝ»ñÇÝ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç ÙÝ³ó³Í »ñÏáõ Éñ³óáõóÇã »Ý-
Ã³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÝÙ³Ý »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ THIIF-ÇÝ, ÇëÏ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç 4 Éñ³óáõóÇã »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ ÑáÙáÉá· »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ THIIF-ÇÝ ¨ TFIIE-ÇÝ: 

ºñμ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇ Ùáï ·ïÝíáÕ 
èÜÂ-¸ÜÂ ÑÇμñÇ¹³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÇ 8-9 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÁ 
Ñ³ÛïÝíáõÙ ¿ RBP1-Ç ¨ RBPI2-Ç (ÝÏ³ñ 56) ÙÇç¨, ý»ñÙ»ÝïÇ ÏáÝýáñ-
Ù³óÇ³Ý »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ ³ÛÝåÇëÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ý, áñ èÜÂ åáÉÇÙ»-
ñ³½ II-Á Ï³ñÍ»ë Ë³ñëËíáõÙ ¿ í³ñÁÝÃ³ó ¸ÜÂ-Ç »ñÏßÕÃ³ ÙáÉ»Ïáõ-
ÉÇÝ: Ê³ñëËí³Í ý»ñÙ»ÝïÇÝ ¿ ÙÇ³ÝáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³ó-
Ù³Ý ·áñÍáÝ DSIF-Ý, áñÁ ³å³ÑáíáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ï³åÁ 
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¸ÜÂ-Ç Ñ»ï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ áÕç ÁÝÃ³óùáõÙ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
³í³ñïÇó Ñ»ïá ëÇÝÃ»½í³Í èÜÂ-Ý ¹áõñë ¿ ·³ÉÇë ý»ñÙ»ÝïÇ, ³Ûë-
å»ë Ïáãí³Í, §»ÉùÇ ³ÏáëÇó¦: ¸ñ³ÝÇó Ñ»ïá èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý ÏñáõÙ ¿ ¨ë Ù»Ï ÷á÷áËáõÃÛáõÝª ³½³ï ³ñÓ³Ï»Éáí 
ý»ñÙ»ÝïÁ: ÜÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
³ÝÁÝ¹Ñ³ïáõÃÛáõÝÁ ÝáõÛÝÇëÏ ³ÛÝ å³ñ³·³ÛáõÙ, »ñμ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ß³ï Ù»Í ·»Ý»ñÇ íñ³ (¹ÇëïñáýÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ 
·»ÝÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ Ùáï 2 000000 ½Ý): èÜÂ-Ç ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇçÇÝ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 1-2 Ñ½Ý/ñáå: ²ÛëåÇëáíª 
¹ÇëïñáýÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇ ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ï¨áõÙ ¿ Ùáï 1 ûñ, 
¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Á ³Û¹ ÁÝÃ³óùáõÙ ãÇ ¹ÇëáóíáõÙ ¸ÜÂ-Çó: 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ μáÉáñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý 
μçÇçÝ»ñÇ Ï»ÝëáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý ³å³ÑáíÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ 
II-Ç ³Ù»Ý³Ù»Íª RPBl »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ áõÝÇ åáãÇÏ, áñÁ Ï³½Ùí³Í ¿ 7 
³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó: ²Ûë åáãÇÏÁ Ñ³ïáõÏ ¿ μ³-
ó³é³å»ë èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-ÇÝ ¨ ÏáãíáõÙ ¿ Ï³ñμûùëÇ-Í³Ûñ³ÛÇÝ 
¹áÙ»Ý (carboxyl-terminal domain, CTD): ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ Ùáï ³Ûë ¹á-
Ù»ÝÁ Ï³½Ùí³Í ¿ Ñ»ùë³å»åïÇ¹Ç 26 Ï³Ù ³í»ÉÇ ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó, 
ÇëÏ áÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáï ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÃÇíÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 52-Ç: 
CTD-Ý ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ Ï»ÝëáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý ³å³ÑáíÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, ¨ ¹ñ³ 
Ýí³½³·áõÛÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ËÙáñ³ëÝÏ»ñÇ Ùáï å»ïù Ñ³ëÝÇ ³é-
Ýí³½Ý 10 ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý å³ÑÇÝ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç CTD-Ý ýáëýáñÇÉ³óí³Í ã¿: ê³Ï³ÛÝ Ù»ÏÝ³ñ-
ÏÇó ·ñ»Ã» ³ÝÙÇç³å»ë Ñ»ïá, »ñμ ý»ñÙ»ÝïÁ ÉùáõÙ ¿åñáÙáïáñÁ, 
CTD-Ý Ï³½ÙáÕ Ñ»ùë³å»åïÇ¹Ý»ñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ ë»ñÇÝÝ»ñÝ áõ 
ÃÇñá½ÇÝÝ»ñÁ ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ »Ý: 
 
 

8.6. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÁÝÃ³óù 
 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ùá-
É»ÏáõÉÝ»ñÁ Ùáï »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï³½Ùáí ¨ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý μÝáõÛ-
Ãáí: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç (äáÉ II) ¨ ¹ñ³Ý Ñ³ïáõÏ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÙÇ³óáõÙÁ åñáÙáïáñÇÝ 
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Ó¨³íáñáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ: ¸Ç-
ï³ñÏ»Ýù äáÉ II Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ 
Â²Â² ÷³Ã»Ãáí åñáÙáïáñÇ íñ³:  

¶áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏëáõÙ ¿ Ýñ³ÝÇó, áñ Â²Â² åñáÙáïáñÇÝ ¿ ÙÇ³-
ÝáõÙ TBP ëåÇï³ÏáõóÁ (TATA binding protein), áñÁ ÙáõÉïÇÙ»ñ³ÛÇÝ 
TFIID ·áñÍáÝÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ù»ÏÝ ¿ (ÝÏ³ñ 58): ´³óÇ TBP-Çóª 
TFIID-Ç Ï³½ÙÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ ¨ë 13-15 ÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ, 
áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý TAF-Ý»ñ (transcription activating factors): ´áÉáñ 
Ñ³ÛïÝÇ TBP ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõÝ»Ý ÝÙ³Ý³ïÇå 180 ³ÙÇÝ³ÃÃí³-
ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó Ï³½Ùí³Í C-Í³Ûñ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñ: TBP-Ý Ï³å-
íáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÷áùñ ³ÏáëÇÏáõÙ ¨ ½·³ÉÇáñ»Ý Ïáñ³óÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÁ (·ñ»Ã» 80û-áí): Üñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ Â²Â² åñáÙáïáñÇÝ 
ÙÇ³ÝáõÙ ¿ TFIID-Ý, ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³éÝáõÙ Ñ³çáñ¹ ·áñÍáÝÇª TFIIB-Ç 
ÙÇ³óáõÙÁ ·áÛ³ó³Í Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ: TFIIB-Ý ÙáÝáÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó 
¿, áñÁ ùÇã ³í»ÉÇ ÷áùñ ¿ TBP-Çó: TFIIB-Ç C-Í³Ûñ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÁ ÙÇ³-
ÝáõÙ ¿ ¨° ¸ÜÂ-ÇÝ, ¨° TBP-ÇÝ Â²Â² ÷³Ã»ÃÇ »ñÏáõ ÏáÕÙ»ñÇó, ÇëÏ 
N-Í³Ûñ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÁ áõÝ³Ï ¿ Ý»ñÃ³÷³Ýó»Éáõ äáÉ II-Ç »ÉùÇ ³ÏáëÇÏÇ 
Ù»ç: TFIIB-Ç ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá ¿ äáÉ II-Á ÁÝ¹áõÝ³Ï ¹³éÝáõÙ Ï³ï³-
ñ»Éáõ »ñÏáõ Ï³ñ¨áñ ýáõÝÏóÇ³. 

 ï³ñ³Ýç³ï»É ¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÁ (Ñ³É»óÝ»É ¸ÜÂ-Ý) 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ÛùáõÙ, 

 Ï³å»É ¸ÜÂ-Ç ÇÝýáñÙ³ïÇí ßÕÃ³Ý ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝáõÙ:  
TFIIB-Ç ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ ¿ ÙÇ³ÝáõÙ Ý³Ë³å»ë 

Ó¨³íáñí³Í TFIIF-äáÉ II Ñ³Ù³ÉÇñÁ: ÆÝùÝÇÝ TFIIF-·áñÍáÝÁ Ñ»ï»-
ñá¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó ¿, áñÝ áõÕÕáñ¹áõÙ ¿ äáÉ II-Á ¨ ³å³ÑáíáõÙ 
ý»ñÙ»ÝïÇ ×ß·ñÇï ¹Çñù³íáñáõÙÁ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ÛùáõÙ: 

¸ÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇ ï³ñ³ÙÇïÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ¨ë 
»ñÏáõ ·áñÍáÝÝ»ñ: ¸ñ³ÝóÇó ³é³çÇÝÁ ï»ïñ³Ù»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³Ïáõó 
TFIIE-Ý ¿, áñÁ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ »ñÏáõ ï³ñμ»ñ ¹ÇÙ»ñÝ»ñÇó: TFIIE-Ý 
ëï»ÕÍáõÙ ¿ ³ÝÑñ³Å»ßï Ñ³ñÃ³Ï Ñ»ñÃ³Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÇ Ï³åÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ²Û¹ ·áñÍáÝÁ TFIIH-Ý ¿, áñÁ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 
10 »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó, áñáÝóÇó 7-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý Ïáñ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ 
(ÑÇÙÝ³Ï³Ý Ï³éáõÛó): Îáñ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ XPD ëåÇï³ÏáõóÇ ßáõñçÁ 
Ñ³Ù³ËÙμíáõÙ »Ý óÇÏÉÇÝ-Ï³ËÛ³É ÏÇÝ³½³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ¨ »ñÏáõ »Ý-
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Ã³ÙÇ³íáñÝ»ñ, áñáÝóÇó Ù»ÏÝ áõÝÇ Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ, ÇëÏ ÙÛáõëÁª ²ºü³-
½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ (ÝÏ³ñ 58): ²Ûë μ³ñ¹ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
ÉÇñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ §ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ åÕåç³ÏÇ¦ ³é³ç³óÙ³ÝÁ: 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ åÕåç³ÏÁ Ý»ñ³éáõÙ ¿ 20-25 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ 
³å³å³ñáõñí³Í ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³Í, áñÁ ÙÇ³ó³Í ¿ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñ-
Ï³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ¨ äáÉ II-Ç ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇ Ñ»ï (ÝÏ³ñ 59): òÇÏ-
ÉÇÝ-Ï³ËÛ³É ÏÇÝ³½³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ Ï³ï³ñáõÙ ¿ äáÉ II-Ç C-åáãÇÏÇ 
Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 5-ñ¹ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ: TFIIH-Ç 
ÙÇ³óáõÙáí ³í³ñïíáõÙ ¿ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõ-
ÙÁ in vitro å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ: TFIIH-Ç Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ áõ-
Ý»óáÕ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ, û·ï³·áñÍ»Éáí ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý, ³å³å³-
ñáõñáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ý Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ÛùáõÙ: 
 

ÜÏ³ñ 58. îñ³ÝëóñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝ TFIIH-Ç 

»ÝÃ³Ï³éáõóí³ÍùÁ [Gibbons B et al,2012]: 
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ÜÏ³ñ 59. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ åÕåç³ÏÇ Ï³éáõóí³ÍùÁ: 

 
TFIIH-Ç Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ ãÇ ë³ÑÙ³Ý³÷³ÏíáõÙ ½áõï ïñ³ÝëÏ-

ñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÇ ¹»ñáí: ²ÛÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç íÝ³ë-
í³ÍùÝ»ñÇ í»ñ³Ï³Ý·ÝÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ: Ð³Ý¹Çå»Éáí ¸ÜÂ-Ç 
Ë½í³ÍùÇª äáÉ II-Á Ï³Ý· ¿ ³éÝáõÙ: TFIIH-Ç Ñ»ÉÇÏ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝ ¹ñë¨áñáÕ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ, ×³Ý³ã»Éáí äáÉ II-Á, ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 
ý»ñÙ»ÝïÇÝ: Ð³í³ù³·ñ»Éáí ¸ÜÂ-Ç í»ñ³Ï³Ý·ÝáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³ó-
ÝáÕ ³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñª TFIIH-Á Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ Ë½í³ÍùÇ Ýáñá·Ù³-
ÝÁ: ºÃ» ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ùáõï³óÇ³Ý»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí íÝ³ëíáõÙ »Ý 
TFIIH-Ç Ïáñ³ÛÇÝ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñ XPB-Ç ¨ XPD-Ç ·»Ý»ñÁ, ³å³ 
³Û¹åÇëÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñ ÏñáÕ ³é³ÝÓÝÛ³ÏÝ»ñÇ Ù³ßÏÝ ³ñ³· ·áõÝ³-
íáñíáõÙ ¿ Éáõë³ÛÇÝ ×³é³·³ÛÃÝ»ñÇ Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³Ý Å³Ù³Ý³Ï, ¨ 
·áõÝ³íáñí³Í ßñç³ÝÝ»ñáõÙ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý Ëáó»ñ (xeroderma 
pigmentosum): Ð³çáñ¹ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÁ, áñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ 
XPB-Ç ¨ XPD-Ç ·»Ý»ñÇ Ùáõï³óÇ³Ý»ñáí, ÎáÏé»ÛÝÇ ³Ëï³ÝÇßÝ ¿ 
(Ùï³íáñ Ã»ñ½³ñ·³óáõÙ, Ù³½³Í³ÍÏÇ ¨ »ÕáõÝ·Ý»ñÇ ëË³É 
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Ó¨³íáñáõÙ, í³Õ³Å³Ù Í»ñ³óáõÙ, Ñ³Ïí³ÍáõÃÛáõÝ ã³ñáñ³Ï Ýáñ³-
·áÛ³óáõÙÝ»ñÇÝ): 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý in vitro å³ÛÙ³ÝÝ»ñáõÙ (ûñ·³ÝÇ½ÙÇó ¹áõñë-³ñ-
Ñ»ëï³Ï³Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·»ñ): ä³ñ½í»ó, áñ μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»-
ñáõÙ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³-
Å»ßï ¿ Éñ³óáõóÇã ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ TFIIA-Ý: TFIIA-Ý Ï³å-
íáõÙ ¿ TBP-Ç ³ÛÝ ÏáÕÙÇó, áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ åñáÙáïáñÇ í»ñÁÝÃ³ó 
Ñ³ïí³ÍáõÙ:  

TFIID-Ç TAF »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý Ý³¨ ³ÛÝ ·»Ý»-
ñÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ Ó¨³íáñÙ³ÝÁ, áñáÝù ãáõÝ»Ý 
Â²Â² åñáÙáïáñ: Ø³ëÝ³íáñ³å»ë, ¹ñ³Ýù Ï³åíáõÙ »Ý ÇÝÇóÇ³-
ïáñÝ»ñÇ Ñ»ï, ÇÝãÁ μ³ó³ïñáõÙ ¿ ÇÝÇóÇ³ïáñÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõ-
ÝÁ áñå»ë åñáÙáïáñ: Þ³ï ·»Ý»ñÇ Ùáï, áñáÝù ½áõñÏ »Ý Â²Â² 
åñáÙáïáñÇó, TAF-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ÙÇ³Ý³É í³ñÁÝÃ³ó åñáÙáïáñ³-
ÛÇÝ ï³ññÇÝ (DPE-ÇÝ), áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ Ùáï³íáñ³å»ë +30 ¹ÇñùáõÙ: 
²ÛëåÇëáíª ÙÇ³óÝ»Éáí TFIID-Ý ¨ DPE-Ý»ñÁª TAF-»ñÁ ËÃ³ÝáõÙ »Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: TAF-»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ³éÝí³½Ý »ñÏáõ ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÇ. 

 ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
ÉÇñÇ ëï»ÕÍÙ³ÝÁ, áñáÝó åñáÙáïáñÇ ¹»ñáõÙ Ñ³Ý¹»ë ¿ ·³ÉÇë 
Â²Â² ÷³Ã»ÃÁ, 

 ÃáõÛÉ åñáÙáïáñÝ»ñáí ·»Ý»ñÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
ÉÇñÝ»ñÇ ëï»ÕÍÙ³ÝÁ (òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñ, ÇÝÇóÇ³ïáñÝ»ñ):  

TFIID-Ç Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ TAF-»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ÃáõÛÉ 
Ï³å»ñáí ÙÇ³Ý³É òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÇ Ï³Ù ³ÛÉ ÃáõÛÉ åñáÙáïáñÝ»ñÇ 
ÙÇ ù³ÝÇ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ, ÇÝãÇ 
Ñ»ï¨³Ýùáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý 
Ñ³í³ùí»É ï³ñμ»ñ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ Ï³Ûù»ñáõÙ: ²Ûë å³ñ³·³ÛáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇ Ï³ÛùÁ ½áõñÏ ¿ ËÇëï áñáß³ÏÇ ¹ÇñùÇó, 
ÇÝãÁ Ñ³ïáõÏ ¿ Â²Â² åñáÙáïáñáí ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇÝ: 

ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý ³ëí»É ¿, μ³½Ù³ÃÇí åñáÙáïáñÝ»ñÇ ³ßË³-
ï³ÝùÝ ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ùáï Ï³ñáÕ ¿ ËÃ³Ýí»É ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñáí, 
áñáÝù ·ïÝíáõÙ »Ý Ñ³½³ñ³íáñ ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»é³íáñáõÃ-
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Û³Ý íñ³: ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ ëáíáñ³μ³ñ Ï³½Ùí³Í »Ý ÙÇ ù³ÝÇ ïÇåÇ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇó, áñáÝóÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõ-
ñÁ Ï³ñáÕ ¿ Ï³åí»É áñáß³ÏÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÇ Ñ»ï 
(ÝÙ³Ý Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÃÇíÁ ÙÇçÇÝáõÙ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 106: ´³½-
Ù³μçÇç Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ Ùáï ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É åñáÙá-
ïáñÇó ³é³ç, ÇÝïñáÝÝ»ñáõÙ Ï³Ù ³Ý·³Ù ·»ÝÇ í»ñçÇÝ ¿Ï½áÝÇó Ñ»-
ïá: Þ³ï ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ¹ÇñùÁ ÷á÷áËíáõÙ ¿ μçÇçÝ»ñÇ ï»ë³ÏÇó 
Ï³Ëí³Í, ¨ ÙÇ ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ 
Ï³ñ·³íáñí»É ÙÇ ù³ÝÇ ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ Ùáï 
¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, ·ïÝíáõÙ »Ý åñáÙáïáñÝ»ñÇó ³é³ç 
200 ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³ ¨ ÏáãíáõÙ »Ý í»ñÁÝÃ³ó ³ÏïÇí³óÝáÕ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ (Upstream Activating Sequences-UAS): ¾Ý-
Ñ³Ýë»ñÝ»ñÁ, ÇÝãå»ë ¨ åñáÙáïáñ-åñáùëÇÙ³É ³ÛÉ ï³ññ»ñ, Ï³ñáÕ 
»Ý ËÃ³Ý»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³Ý·³Ù, »Ã» ßñçí³Í »Ý Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ 
Ï»ïÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμ 1800-áí: ÜÏ³ñ 60-áõÙ Ç ÙÇ »Ý μ»ñí³Í Å³Ù³Ý³-
Ï³ÏÇó å³ïÏ»ñ³óáõÙÝ»ñÁ, ¨ ·Í³å³ïÏ»ñáõÙ ÁÝ¹Ñ³Ýñ³óí³Í ¿ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ËÃ³ÝáÕ μáÉáñ Ñ³ÛïÝÇ ï³ññ»ñÇ Ñ³ñ³μ»ñ³Ï³Ý 
¹ÇñùÁ Â²Â² åñáÙáïáñ áõÝ»óáÕ ·»ÝÇ ÝÏ³ïÙ³Ùμ: ÜÏ³ñÇó »ñ¨áõÙ 
¿, áñ Â²Â² åñáÙáïáñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ ·»ÝÇ 5° Í³ÛñÇ ³é³çÇÝ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Çó -31-Çó -26 ¹ÇñùáõÙ, 
¹ñ³Ý Ñ»ï¨áõÙ »Ý Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ï»ïÇó 200 ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý íñ³ 
·ïÝíáÕ Ñ³ñ³μ»ñ³Ï³Ýáñ»Ý Ï³ñ× åñáÙáïáñ-åñáùëÇÙ³É ï³ññ»-
ñÁ, áñáÝó »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 6-10 ½Ý: Æ Ñ³Ï³¹ñáõÃÛáõÝ 
¹ñ³Ýóª ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÝ ³í»ÉÇ »ñÏ³ñ »Ýª 50-200 ½Ý, ¨ ¹ñ³Ýó Ù»ç »Ý 
ÙïÝáõÙ 6-10 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ ï³ñμ»ñ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»-
ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ·ïÝí»É Â²Â² åñáÙáïáñÇó 50 000 ½Ý Ñ»é³íáñáõÃÛ³Ý 
íñ³: Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ Ùáï 60-70 %-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý 
Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ áã Ã» Â²Â² åñáÙáïáñáí, ³ÛÉ òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñáí: 
²ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝó åñáÙáïáñÁ òý¶ ÏÕ½Û³ÏÝ»ñÝ 
»Ý, Ï³ñáÕ ¿ ëÏëí»É ÙÇ ù³ÝÇ ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ï»-
ñÇó: Â»¨ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ÙÇ³Å³Ù³Ý³Ï ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ »ñÏáõ Ñ³Ï³-
Ù»ï áõÕÕáõÃÛáõÝÝ»ñáí, 1000 ½Ý »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ç-èÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ 
ëÇÝÃ»½Çó Ñ»ïá ëÏëáõÙ ¿ ·»ñ³Ï³Û»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÇÙ³ëï³-
íáñí³Í áõÕÕáõÃÛáõÝÁ: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ ·»Ý»ñÁ ëáíáñ³μ³ñ Ï³ñ·³-
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íáñíáõÙ »Ý Ù»Ï UAS ï³ññáí, áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³ñÛáõñ ½áõÛ· ÝáõÏÉ»áïÇ¹ ³é³ç, ÇëÏ 
Â²Â² ÷³Ã»ÃÁª 90 ½Ý ³é³ç: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 60. ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ÑÝ³ñ³íáñ ¹Çñù»ñÁ ·»ÝÇ åñáÙáïáñÇ ÝÏ³ï-

Ù³Ùμ: ² Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñ Â²Â² ÷³Ã»Ã³ÛÇÝ åñáÙáïáñáí;  

´ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñ òý¶ åñáÙáïáñáí; ¶ ËÙáñ³ëÝÏÇ ·»Ý  
Â²Â² åñáÙáïáñáí: 

 
 

8.7. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõÉ ¨ èÜÂ  
åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ñ³ëáõÝ³óáõÙ Ï³Ù åñáó»ëÇÝ· 

 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³í³ù³·ñáõÙÇó Ñ»-

ïá äáÉ II-Á ëÏëáõÙ ¿ ÇÝýáñÙ³ïÇí ßÕÃ³ÛÇ ³ñï³ïåáõÙÁ: ê³Ñ»Éáí 
³å³å³ñáõñí³Í ¸ÜÂ-Ç Ù³ïñÇó³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ »ñÏ³ÛÝùáí 3°-5° áõÕ-
ÕáõÃÛ³Ùμª ý»ñÙ»ÝïÁ ëÇÝÃ»½áõÙ ¿ èÜÂ-Ç ßÕÃ³, áñÝ ³×áõÙ ¿ 5°-3° 
áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: ºñμ åáÉÇÙ»ñ³½Á Ñ»é³ÝáõÙ ¿ åñáÙáïáñÇó, Ý³Ë³Ù»Ï-
Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÁ, μ³ó³éáõÃÛ³Ùμ 
TFIID-Ç, ³Ýç³ïíáõÙ »Ý: TFIIB-Ç N-Í³Ûñ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÁ ¹áõñë ¿ ·³ÉÇÝ 
äáÉ II-Ç ³ÏáëÇÏÇó, áñáíÑ»ï¨ ³ÛÝ ¹áõñë ¿ ÙÕíáõÙ Ýáñ³ëï»ÕÍ 
èÜÂ-Ç 5° Í³Ûñáí: äáÉ II-Ç CTD åáãÇÏÇ ýáëýáñÇÉ³óí³Í ë»ñÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ (TFIIH-áí ýáëýáñÇÉ³óí³Í Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 5-ñ¹ ë»ñÇ-
ÝÁ) ³é³ç³óÝáõÙ »Ý Ñ³ñÃ³Ï, áñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ èÜÂ-
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Ý»ñÇ 5° Í³Ûñ»ñÇ Ï»å³íáñÙ³Ý ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ: Î»å³íáñÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÁ Ñ³ïáõÏ ¿ ÙÇ³ÛÝ äáÉ II -áí Çñ³Ï³Ý³óíáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
Ñ³Ù³ñ: 

´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³Ý Ùáï 20-50 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ èÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½Çó Ñ»ïá 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ Ï³Ý· ¿ ³éÝáõÙ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ 
II-Ç Ñ»ï³·³ ³é³çÁÝÃ³óÇÝ Ë³Ý·³ñáõÙ »Ý ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý μ³ó³ë³-
Ï³Ý ·áñÍáÝÇ (NELF-negative elongation factor) ¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ 
II-ÇÝ ÙÇ³ó³Í DSIF-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ñ»ï³·³ 
³é³çÁÝÃ³óÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÇ »ñ-
Ï³ÛÝùáí ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ ¹»åùáõÙ, »ñμ ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ 
»Ý NELF-Á, DSIF-Á ¨ ý»ñÙ»ÝïÇ CTD åáãÇÏÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ »ñÏ-
ñáñ¹ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ë»ñÇÝÝ»ñÁ (Tyr-Ser-Pro-Thr-Ser-Pro-Ser): ²Û¹ 
ýáëýáñÇÉ³óáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ CDK9-óÇÏÉÇÝ T-Ý, áñÇÝ Ñ³×³Ë 
³Ýí³ÝáõÙ »Ý P-TEFb: ¾ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ ·áñÍáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ 
Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý Ý³¨ ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý 
÷áõÉÁ, áñáÝó åñáÙáïáñÝ»ñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý òý¶-ÏÕ½Û³ÏÝ»ñáí: 
ÆÝãå»ë ï»ëÝáõÙ »Ýù, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõÉÇ Ï³ñ-
·³íáñáõÙÁ åñáÙáïáñÇ Ñ³ñ³ÏÇó ßñç³ÝÝ»ñáõÙ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ ·»-
ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý Éñ³óáõóÇã Ù³-
Ï³ñ¹³Ï: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇó Ñ»ïá ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ ¨ë 3 
Ï³ñ¨áñ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñ, áñáÝù ³å³ÑáíáõÙ »Ý ·áñÍáõÝ³Ï ÇÝýáñÙ³-
óÇáÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó: 
¸ñ³Ýù »Ýª 5° Ï»å³íáñáõÙÁ, 3° ×»Õù³íáñáõÙ-åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÝ áõ 
ëåÉ³ÛëÇÝ·Á: Âí³ñÏ³Í ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ Ïáãí³Í »Ý Ñ»é³óÝ»Éáõ áã 
ÇÝýáñÙ³ïÇí ÇÝïñáÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÝ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇó ¨ 
å³ßïå³Ý»Éáõ Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-Ç 5° ¨ 3° Í³Ûñ»ñÁ ×»Õù³íáñáÕ 
ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó: 5° Ï»å³íáñí³Í ¨ 3° åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ó-
í³Í Í³Ûñ»ñÁ ¹ñë¨áñáõÙ »Ý ³ÛÝ μÝáñáß Ñ³ïÏ³ÝÇßÝ»ñÁ, áñáÝù 
ï³ñμ»ñáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ÙÛáõë èÜÂ-
Ý»ñÇó: êÇÝÃ»½í³Í Ç-èÜÂ-Ý ³½³ï ã¿ ¨ μçç³ÏáñÇ½áõÙ ·ïÝíáõÙ ¿ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï Ï³åí³Í íÇ×³ÏáõÙ: ²Û¹ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ 
áñáßÇã ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ï»-
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Õ³÷áËÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ, áñï»Õ ¹ñ³Ýó Ï³ÛáõÝáõÃÛáõÝÝ ³å³Ñá-
íáõÙ »Ý ³ñ¹»Ý óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: Ü³Ëù³Ý óÇ-
ïáåÉ³½Ù ï»Õ³÷áËí»ÉÁ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇó Ñ»é³óíáõÙ »Ý ÇÝï-
ñáÝÝ»ñÇó ³ñï³ïåí³Í Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ë-
Ë³ÝáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ, ¨ ¿Ï½áÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ÙÇ³óíáõÙ »Ý ÙÇÙ-
Û³Ýó ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: ²ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Á 
ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ ¿ ëï»ÕÍáõÙ Ù»Ï ·»ÝÇ ÙÇçáóáí Ïá¹³íáñ»Éáõ ï³ñ-
μ»ñ ýáõÝÏóÇáÝ³É ¹áÙ»ÝÝ»ñáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù Ï³ï³ñáõÙ »Ý 
ÑÛáõëí³Íù-Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ Ï³Ù ûñ·³Ý-Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñ: 
Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇÝ ½áõ·³Ñ»é: 

 
 

8.8. Î»å³íáñáõÙ 
 
²ÝÙÇç³å»ë Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-Ç »ñÏ³-

ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ Ùáï³íáñ³å»ë 25 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç, ¨ ÙáÉ»ÏáõÉÁ 
¹áõñë ¿ ·³ÉÇë èÜÂ åáÉÇÙ»ր ³½ II-Ç ³ÏáëÇÏÇó, Ýñ³ 5° Í³ÛñÇÝ 
ÙÇ³óíáõÙ ¿ å³ßïå³ÝÇã Ï»åÁ  (ï»ñÙÇÝÁ Í³·»É  ¿ ³Ý·É»ñ»Ý cap 
μ³éÇó): Î»åÁ Ç-èÜÂ-ÇÝ μÝáñáß Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝ ¿ ¨ å³ßïå³ÝáõÙ 
¿ ÙáÉ»ÏáõÉÇ 5° Í³ÛñÝ ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÇã ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó Ã»° 
μçç³ÏáñÇ½áõÙ,  Ã»° óÇïáåÉ³½ÙáõÙ: Î»å³íáñáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ 
¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù áõÝ»óáÕ Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÁ, áñÁ Ï³å-
íáõÙ ¿ èÜÂ-åáÉÇÙ»ñ³½Ç ýáëýáñÇÉ³óí³Í CTD ¹áÙ»ÝÇÝ: ÐÇß»Ýù, 
áñ CTD ¹áÙ»ÝÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 5-ñ¹ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Á (Tyr-Ser-
Pro-Thr-Ser-Pro-Ser) ýáëýáñÇÉ³óí³Í ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³-
Ï³Ý ·áñÍáÝ TFIIH-Ç ÏáÕÙÇó: Î³åí»Éáí CTD-Ç ýáëýáñÇÉ³óí³Í ë»-
ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇÝª Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿, ¨ 
³ÏïÇí³ó³Í ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ËÙμíáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-
Ç 5° Í³ÛñÇ íñ³: Î»å³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ Ñ³ïáõÏ ¿ ÙÇ³ÛÝ Ç-
èÜÂ-Ý»ñÇÝ, ù³ÝÇ áñ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñ I-Á ¨ III-Á ãáõÝ»Ý CTD 
¹áÙ»Ý: Î»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ù»ÏÁ ×»ÕùáõÙ ¨ 
Ñ»é³óÝáõÙ ¿ Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇ γ-ýáëýáñ³Ï³Ý ËáõÙμÁ: 

ØÛáõë »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ ¶ºü-Çó ³Ýç³ïí³Í ¶Øü-Á ï»Õ³÷áËáõÙ ¿ 
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Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇ ¹Çýáëý³ï³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ç íñ³ª ³é³-
ç³óÝ»Éáí ³Ýëáíáñ 5°-5° »éýáëý³ï³ÛÇÝ Ï³éáõÛó: ¶áñÍÁÝÃ³óÁ ß³-
ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ Ñ³çáñ¹ ý»ñÙ»ÝïÁª 2° Ù»ÃÇÉ ïñ³Ýëý»ñ³½Á, áñÁ Ý³Ë S-
Ù»ÃÇÉ ³¹»Ýá½ÇÝÇ Ù»ÃÇÉ ËáõÙμÁ ï»Õ³÷áËáõÙ ¿ ·áõ³ÝÇÝÇ 7-ñ¹ ¹Çñ-
ùáõÙ ·ïÝíáÕ ³ÍË³ÍÝÇ íñ³ª ³é³ç³óÝ»Éáí Ù»ÃÇÉ ·áõ³ÝÇÝ, ³å³ 
Ù»ÃÇÉ³óÝáõÙ ¿ éÇμá½Ç 2° ÃÃí³ÍÇÝÁ (ÝÏ³ñ 61 ³, μ): Ü³Ë³-èÜÂ-Ç 
Ï»å³íáñáõÙÁ ë»ñïáñ»Ý Ï³åí³Í ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç ·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛ³Ý Ñ»ï ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ: ´³½Ù³μçÇç 
ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ÁÝÃ³óáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ëÏ½μÝ³Ï³Ý ÷áõÉáõÙ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Á ß³ï ¹³Ý¹³Õ ¿ ß³ñÅíáõÙ ÁÝÃ»ñóíáÕ ¸ÜÂ-Ç 
»ñÏ³ÛÝùáí, ù³ÝÇ áñ åñáÙáïáñ-åñáùëÇÙ³É ßñç³ÝáõÙ Ýñ³Ý ÙÇ³-
ÝáõÙ ¿ NELF ·áñÍáÝÁ (negative elongation factor-¿ÉáÝ·³óÙ³Ý μ³ó³-
ë³Ï³Ý ·áñÍáÝ): ²ÝÙÇç³å»ë Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ ëÇÝÃ»½í³Í Ý³Ë³-
èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÁ Ï»å³íáñíáõÙ ¿ (Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 
»ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ Ùáï 25 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç), èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ 
II-Á Ï³Ý· ¿ ³éÝáõÙ: ü»ñÙ»ÝïÇ Ñ»ï³·³ ³é³çÁÝÃ³óÁ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ 
¹³éÝáõÙ ÙÇ³ÛÝ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ CDK9-óÇÏÉÇÝ T åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³-
½Á ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç CTD ¹áÙ»ÝÇ »ñÏñáñ¹ 
¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ, NELF-Ý ¨ DSIF-Á: ²Ûë 
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç 
ß³ñÅÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ ³×áõÙ ¿, ¨ ³ÛÝ ³ñ³·áñ»Ý Ñ»é³ÝáõÙ ¿ åñá-
ÙáïáñÇ Ñ³ñ³ÏÇó ßñç³ÝÇó: ²ÛëåÇëáíª ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñ-
ÏÇó Ï³ñ× Å³Ù³Ý³Ï ³Ýó èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç ¹³¹³ñÁ ¨ ý»ñÙ»Ý-
ïÇ Ñ»ï³·³ ³é³çÁÝÃ³óÁ ÉÇáíÇÝ Ï³Ëí³Í »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ Ý³Ë³-
èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÇ 5° Í³ÛñÇ Ï»å³íáñÙ³Ý Ñ»ï, ³é³Ýó áñÇ ãÇ Ï³Û³Ý³ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç CTD ¹áÙ»ÝÇ ¨ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇ ýáë-
ýáñÇÉ³óáõÙÁ: 
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ÜÏ³ñ 61. Î»å³íáñáõÙ: ² Ýáñ³ëï»ÕÍ èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇ γ ýáëýáñ³Ï³Ý 

ÙÝ³óáñ¹Á ï»Õ³Ï³Éí»É ¿ Ù»ÃÇÉ ·áõ³ÝÇÉ³ïáí, áñÁ Ï³åí»É ¿ èÜÂ-Ç ßÕÃ³-

ÛÇ Ù»ÃÇÉ³óí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ç Ñ»ï 5° - 5° ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åáí; ´ Ï»-
å³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ÷áõÉ»ñÇ ·Í³å³ïÏ»ñ; Ü–ÝáõÏÉ»á-

ïÇ¹, Ù¶–Ù»ÃÇÉ ·áõ³ÝÇÉ³ï, ÜÙ–Ù»ÃÇÉ³óí³Í ÝáõÏÉ»áïÇ¹: 

 
 

8.9. êåÉ³ÛëÇÝ· 
 

Ð³ëáõÝ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý ³ÛÝ ÝáõÏÉ»áïÇ-
¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ, áñáÝù å³ï×»Ýí»É »Ý ·»ÝÇ ÇÝïñá-
Ý³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó:  

êåÉ³ÛëÇÝ· ÏáãíáÕ ·áñÍÁÝÃ³óÇ ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ Ñ³ëáõÝ Ç-èÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉáõÙ ÇÝïñáÝÝ»ñÇ å³ï×»ÝÝ»ñÁ μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý, ÇëÏ ¿Ï½áÝ-
Ý»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Í³Ûñ»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý 
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ÙÇÙÛ³Ýó: öáùñ ïñ³ÝëÏñÇåóÇáÝ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
ÁÝÃ³óùáõÙ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏëáõÙ ¿ ×»Õù³íáñÙ³Ý-åá-
ÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇó Ñ»ïá (·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
³í³ñïÇó Ñ»ïá): Ø»Í ïñ³ÝëÏñÇåóÇáÝ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ Ùáï, áñáÝó 
¿Ï½áÝÝ»ñÁ ß³ï »Ý, ëåÉ³ÛëÇÝ·Á ëÏëíáõÙ ¿ Ý³Ëù³Ý ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ³í³ñïÁ: 

êåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ï³Ûù»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý Ý³Ë³-èÜÂ-Ç ¿Ï½áÝ-ÇÝï-
ñáÝ ë³ÑÙ³Ý³·ÍÇÝ: ÎÉáÝ³íáñí³Í ¸ÜÂ-Ý»ñÇ ¨ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý 
Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÁ óáõÛó ïí»ó, áñ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ï³Ûù»ñÁ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ áñáß³ÏÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ »Ý, áñáÝù 
·ïÝíáõÙ »Ý ÇÝïñáÝÝ»ñÇ »ñÏáõ Í³Ûñ»ñáõÙ (ÝÏ³ñ 62): êåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
Ï³Ûù»ñÇ (ëåÉ³Ûë-Ï³Ûù»ñÇ) ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ-
Ý»ñÁ ÝáõÛÝÝ »Ý ¿íáÉÛáõóÇáÝ Ï³½Ù³Ï»ñåÙ³Ý ï³ñμ»ñ Ù³Ï³ñ¹³ÏÝ»-
ñÇ íñ³ ·ïÝíáÕ ï»ë³ÏÝ»ñÇ Ùáï: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 62. êåÉ³Ûë-Ï³Ûù»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñ: Â»ù ·Í»ñáí Ýßí³Í ¿ Ù³ëßï³μÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÝ ÁÝ¹·ÍáõÙ ¿ 
ÇÝïñáÝÝ»ñÇ ã³÷»ñÇ ¨ Í³Ûñ³ÛÇÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ áñáß³ÏÇ Ñ³çáñ¹³Ï³-

ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Ñ³ñ³μ»ñ³Ï³Ý Ù»ÍáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÁ: êåÉ³Ûë-Ï³Ûù»ñÇ ÙÇç¨ ·ïÝíáÕ ÇÝïñáÝ³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÇ ½·³ÉÇ Ñ³ïí³ÍÇ Ñ»é³óáõÙÁ ãÇ ³½¹áõÙ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç íñ³, »Ã» 

å³Ñå³Ýí³Í »Ý Í³Ûñ³ÛÇÝ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÁ (30-
40 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ ÇÝïñáÝÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ Í³ÛñáõÙ): 

 
êåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óÇ ÙÇç³ÝÏÛ³É ÷áõÉÝ ïñ³Ýë»Ã»ñÇýÇ-

Ï³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ ¿, áñáÝó ÁÝÃ³óùáõÙ 
ÇÝïñáÝÝ»ñÇó Ó¨³íáñíáõÙ »Ý §É³ñÇ³ïÝ»ñ¦: È³ñÇ³ïÝ»ñÁ ³ÛÝåÇ-
ëÇ Ï³éáõÛóÝ»ñ »Ý, áñáÝóáõÙ 5° ·áõ³ÝÇÝÁ ³Ýëáíáñ 2°-5° ýáëýá¹Ç»Ã»-
ñ³ÛÇÝ Ï³åáí ÙÇ³ó³Í ¿ ÇÝïñáÝÇ ÙÛáõë Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ ³¹»Ýá½Ç-
ÝÇÝ (ÝÏ³ñ 63): ²ÛÝ Ï³ÛùÁ, áñï»Õ ·ïÝíáõÙ ¿ ³¹»Ýá½ÇÝÁ, ÏáãíáõÙ ¿ 
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է ×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý Ï»ï, ù³ÝÇ áñ ³Û¹ Ï»ïáõÙ èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ Ïáñó-
ÝáõÙ ¿ ·Í³ÛÇÝ Ó¨Á ¨ Ó¨³íáñáõÙ ¿ É³ñÇ³ï³ÛÇÝ ÏÇë³ûÕ³Ï: È³-
ñÇ³ïÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ýáëýá»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³å»ñÇ ù³-
Ý³ÏÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝ ï»ÕÇ ãÇ áõÝ»ÝáõÙ, ¨ é»³ÏóÇ³ÛáõÙ ¿Ý»ñ·Ç³ ãÇ 
Í³ËëíáõÙ: 

êåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ÷áùñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ 
èÜÂ-Ý»ñÁ (snRNA), áñáÝó Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ½áõ-
·³íáñíáõÙ »Ý Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ 
Ñ»ï: ²Û¹ ÷.Ï.èÜÂ-Ý»ñÁ Ï³åí³Í »Ý ßáõñç 170 ï³ñμ»ñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: êåÉ³ÛëÇÝ·ÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý U1, U2, U4, U5 
¨ U6 ÷áùñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ, áñáÝù Ñ³ñáõëï »Ý áõñ³óÇÉáí: 
²Ûë  ÷.Ý.èÜÂ-Ý»ñÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñÁ Ï³åí³Í ¿ 6-10 ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ Ñ»ïª Ï³½Ù»Éáí ¿áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçç³ÏáñÇ½Ý»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ éÇ-
μáÝáõÏÉ»ÇÝª ³åñáï»ÇÝ³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñ (snRNP): U1, U2, U4, U5 ¨ 
U6 ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ, Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý ¨ ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ Ù³ë-
Ý³ÏóáÕ ³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ Ñ³Ù³ï»Õ Ï³½ÙáõÙ »Ý Ù»Í éÇμáÝáõÏÉ»Ç-
Ý³åñáï»ÇÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ëåÉ³Ûë³ëáÙ: êåÉ³Ûë³-
ëáÙÇ ½³Ý·í³ÍÁ Ùáï ¿ éÇμáëáÙÇ ½³Ý·í³ÍÇÝ: 

êåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 5° 
ëåÉ³Ûë-Ï³ÛùÁ ¨ U1-Ç Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ èÜÂ-Ç 5° Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÁ: Ð³çáñ¹ ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÁ U2-Ç ¨ ²-×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý 
Ï»ïÇ ßñç³ÝáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ½áõ·³íáñáõÙÝ ¿ (ÝÏ³ñ 63): 
Ü³Ë³ Ç-èÜÂ-Ç ßÕÃ³ÛÇ ³ñï³÷ùáõÙÁ ×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý Ï»ïáõÙ ÃáõÛÉ 
¿ ï³ÉÇë ³¹»ÝÇÝÇ 2° ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμÇÝ Ù³ëÝ³Ïó»É ³é³çÇÝ ïñ³Ýë»-
Ã»ñÇýÇÏ³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³ÛÇÝ: 
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ÜÏ³ñ 63. Ð³çáñ¹³Ï³Ý ïñ³Ýë»Ã»ñÇýÇÏ³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý»ñÁ  
ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: 

 

ÜÏ³ñ 64. êåÉ³Ûë³ëáÙÇ Ó¨³íáñáõÙÁ ¨ ³ßË³ï³ÝùÁ: 
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êåÉ³Ûë³ëáÙÇ Ó¨³íáñáõÙÁ ëÏëáõÙ ¿ U1-Ç Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ 
÷.Ï.èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ½áõ·³íáñáõÙÇó Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 5° 
ëåÉ³Ûë-Ï³ÛùÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï (ÝÏ³ñ 64): ¸ñ³Ý Ñ»ï¨áõÙ ¿ 
SF1-Ç (splicing factor 1-ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍáÝ 1) ÙÇ³óáõÙÁ ²-×ÛáõÕ³-
íáñÙ³Ý Ï»ïÇÝ: ØÇ³Å³Ù³Ý³Ï U2AF (U2-associated factor - U2 
Ï³åí³Í ·áñÍáÝ) Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ Çñ Ù»Í »ÝÃ³-
ÙÇ³íáñáí ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åáÉÇåÇñÇÙÇ¹ÇÝ-Ñ³ñëï³óí³Í ßñç³ÝÇÝ, ÇëÏ 
÷áùñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñáíª ÇÝïñáÝÇ 3° Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ ²¶ ÝáõÏÉ»áïÇ¹-
Ý»ñÇÝ: ºñμ U2-Ç ÷. Ï. èÜÂ-Ý ½áõ·³íáñíáõÙ ¿ ²-×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý Ï»-
ïÇ ßñç³ÝáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ï, SF1-Á ³Ýç³ïíáõÙ ¿ Ñ³-
Ù³ÉÇñÇó: U4-Ç ¨ U6-Ç ÷. Ï. èÜÂ-Ý»ñÁ ½áõ·³íáñíáõÙ »Ý, áñÇó Ñ»ïá 
¹ñ³Ýó ¿ ÙÇ³ÝáõÙ U5-Á: U4/U6/U5 »é³ÏÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ý³-
Ë³å»ë Ï³½Ù³íáñí³Í U1/ U2-Ý³Ë³-Ç-èÜÂ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝª ³í³ñ-
ï»Éáí ëåÉ³Ûë³ëáÙÇ Ó¨³íáñáõÙÁ: êåÉ³Ûë³ëáÙÇ Ó¨³íáñáõÙÇó Ñ»ïá 
Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ Ï.÷. èÜÂ-Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ½áõ·³íáñ-
Ù³Ý Ï³ñ·Á ÷áËíáõÙ ¿, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ñ³Ù³ÉÇñÇó ³Ýç³ïíáõÙ »Ý 
U1-Ï.÷. èÜÂ-Ý»ñÁ: Ð³çáñ¹ ù³ÛÉáõÙ ëåÉ³ÛëáëáÙáõÙ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»-
ÝáõÙ Ýáñ í»ñ³ËÙμ³íáñáõÙÝ»ñ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³Ýç³ïíáõÙ ¿ U4-
èÜä-Ý (U-4-Ý Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ 
Ñ»ï): U4-èÜä-Ç ³Ýç³ïáõÙÇó Ñ»ïá Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ ³é³çÇÝ 
ïñ³Ýë»Ã»ñÇýÇÏ³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý, ¨ ÇÝïñáÝÇ 5°Í³ÛñÇ ýáëý³ïÇ ¨ 
²-×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý Ï»ïÇ 2° ÑÇ¹ñûùëÇÉÇ ÙÇç¨ Ó¨³íáñíáõÙ ¿ 2°-5° ýáë-
ýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÁ: êåÉ³Ûë³ëáÙÁ Ï³½ÙáÕ U-èÜä-Ý»ñÇ ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹Ý»ñÇ ÙÇç¨ Ýáñ ½áõÛ·»ñÇ ¨ U-èÜä-Ý»ñÇ Ýáñ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ 
³é³ç³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ ß³ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿, ¨ »ñÏñáñ¹ ïñ³Ýë»Ã»-
ñÇýÇÏ³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³ÛÇ Ñ»ï¨³Ýùáí »ñÏáõ ¿Ï½áÝÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 
ÙÇÙÛ³Ýó, ÇëÏ ÇÝïñáÝÁ Ï³Ù ÙÇç³ÝÏÛ³É ¿Ï½áÝÁ Ï. ÷. èÜä-Ý»ñÇÝ 
ÙÇ³ó³Í É³ñÇ³ï³ÛÇÝ ÏÇë³ûÕ³ÏÇ Ó¨áí Ñ»é³óíáõÙ ¿ (ÝÏ³ñ 64): 
È³ñÇ³ï-ÇÝïñáÝ-èÜä Ñ³Ù³ÉÇñÝ ³ñ³· ¹ÇëáóíáõÙ ¿, ¨ ³½³ïí³Í 
Ï. ÷. èÜä-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ù³ëÝ³Ïó»É ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ýáñ μáÉáñ³-
ßñç³ÝÇÝ: Îïñí³Í ÇÝïñáÝÁ Ï³Ù ¿Ï½áÝÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ Ñ³ïáõÏ 
èÜ³½Ý»ñáí: 

êåÉ³ÛëÇÝ·Ç ³í³ñïÇó Ñ»ïá ¿Ï½áÝÝ»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý ë³ÑÙ³ÝÇó 
5° Í³ÛñÇ áõÕÕáõÃÛ³Ùμ ·ïÝíáÕ ßáõñç 20 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ ÙÇ³ó³Í »Ý 
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ÙÝáõÙ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ Ñ»ï»ñá·»Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ éÇμáÝáõÏÉ»ÇÝ³åñá-
ï»ÇÝÝ»ñÇÝ (hnRNP- ÑÏ.èÜä-Ý»ñ)ª Ï³½Ù³íáñ»Éáí ¿Ï½áÝÝ»ñÇ-
ÙÇ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ÉÇñ: ¾Ï½áÝ-ÙÇ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ÉÇñÇ èÜä-Ý»ñÇó Ù»ÏÁ 
èÜÂ-¿ùëåáñïÇ Ï³Ù èÜÂ-³ñï³Ñ³ÝÙ³Ý ·áñÍáÝ REF-Ý ¿, áñÁ 
Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ Ñ³ëáõÝ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ñï³Ñ³ÝÙ³ÝÁ 
μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù: Ð³Ù³ÉÇñÇ ÙÛáõë ³Ý¹³ÙÝ»ñÝ Çñ³Ï³-
Ý³óÝáõÙ »Ý áñ³ÏÇ í»ñÑëÏÙ³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÁª ³ÏïÇí³óÝ»Éáí 
³ÛÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ, áñáÝù å³ï³ëË³Ý³ïáõ »Ý ëË³É ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
Ñ»ï¨³Ýùáí Ó¨³íáñí³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: 

àñáß ÇÝïñáÝÝ»ñ (Ù³ñ¹áõ μçÇçÝ»ñáõÙ <1%) ëÏëíáõÙ »Ý áã Ã» 
¶àõ-áí ¨ ³í³ñïíáõÙ ²¶-áí, ³ÛÉ ëÏëíáõÙ »Ý ²àõ-áí ¨ ³í³ñïíáõÙ 
»Ý ²ò-áí: ÜÙ³Ý ÇÝïñáÝÝ»ñÇ ëåÉ³ÛëÇÝ·ÇÝ, Ç ÉñáõÙÝ í»ñÁ Ýßí³Í U-
èÜä-Ý»ñÇ, Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý Éñ³óáõóÇã U -÷.Ï.èÜä-Ý»ñ: 

îñÇå³Ý³ëáÙÝ»ñÇ, ¿í·É»Ý³Ý»ñÇ ¨ ÏÉáñ áñ¹»ñÇ Ñ³ëáõÝ Ç-
èÜÂ-Ý»ñÇ 10-15%-Ý ³é³ç³ó»É »Ý ï³ñμ»ñ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÇ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç (ÏóáõÙÝ»ñÇ) Ñ»ï¨³Ýùáí: ²Û¹ ·áñÍ³éáõÛÃÁ Ïáã-
íáõÙ ¿ ïñ³Ýë-ëåÉ³ÛëÇÝ· ¨ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ³éÙ³Ùμ ÝÙ³Ý ¿ ëåÉ³ÛëÇÝ-
·ÇÝ: 

èÜÂ-Ç ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ¨ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ï³å-
íáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç ýáëýáñÇÉ³óí³Í CTD ¹áÙ»ÝÇÝ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí 
¹ñ³Ýó ï»Õ³ÛÇÝ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý ÏïñáõÏ ³×áõÙ ¿ ³ÛÝ å³ÑÇÝ, »ñμ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½Á å³ï×»ÝáõÙ ¿ ëåÉ³Ûë-Ï³Ûù»ñÝ ¨ åáÉÇ ² Ï³Ûù»-
ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ¸ÜÂ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ: ØÛáõë ÏáÕÙÇó, Ñ»ï»-
ñá·»Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜä-Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ Ýáñ³ëï»ÕÍ èÜÂ-Ç ÙáÉ»-
ÏáõÉÇÝ áõÅ»Õ³óÝáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ï³åÝ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ·áñ-
ÍáÝÝ»ñ DSIF ¨ CDK9-cyclin T-Ç Ñ»ïª ³ñ³·³óÝ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý: ²ÛëåÇëáíª Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý Ï³ñáÕ ¿ ëÇÝÃ»½í»É ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ 
Å³Ù³Ý³Ï, »ñμ ×Çßï ¹Çñù³íáñí³Í »Ý Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ 
μáÉáñ ·áñÍáÝÝ»ñÁ: ¾Ï½áÝÝ»ñÇ Í³Ûñ³ÛÇÝ ëåÉ³Ûë Ï³Ûù»ñÇ ÷áË³½-
¹»óáõÃÛ³Ý ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ Ï³½Ùí³Í Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ¿Ï½áÝÇ 
×³Ý³ãÙ³Ý ÏáÙåÉ»ùëÝ»ñ (Exon definition complexes-EDCs). 

¾Ï½áÝÝ»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ù³ñ¹áõ ·»ÝáÙáõÙ Ï³½ÙáõÙ ¿ ÙÇçÇ-
ÝáõÙ 150 ½Ý, ÙÇÝã¹»é ÇÝïñáÝÝ»ñÇÝÁª Ùáï 3500 ½Ý ¨ ³í»ÉÇÝ: ¸³ Ù»-
Í³óÝáõÙ ¿ ³ÛÝ Ñ³í³Ý³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ, áñ »ñÏ³ñ ÇÝïñáÝÇ ³Ûë Ï³Ù 
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³ÛÝ Ñ³ïí³ÍáõÙ Ï³ñáÕ »Ý å³ñáõÝ³Ïí»É ¿Ï½áÝÝ»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ 
ëåÉ³Ûë Ï³Ù ²-×ÛáõÕ³íáñÙ³Ý Ï³Ûù»ñÇÝ μÝáñáß Ï³ñ× ÝáõÏÉ»áïÇ¹³-
ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ: ´áõÝ ¿Ï½áÝ³ÛÇÝ ëåÉ³Ûë-Ï³Ûù»ñÁ 
ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ÝÙ³Ý ÇÝïñáÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó Ñ»ï¨Û³É Ï»ñå: 
Ü³Ë³-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ¿Ï½áÝÝ»ñáõÙ Ï³Ý ¿Ï½áÝ³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
Ï³Ûù»ñ, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñ: êåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý SR-ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù Ïááå»ñ³-
ïÇí ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí áõÅ»Õ³óÝáõÙ »Ý U1-÷. Ï. 
èÜä-Ç Ï³åÁ 5° ëåÉ³Ûë-Ï³ÛùÇÝ ¨ U2-÷. Ï. èÜä Ï³åÁª ×ÛáõÕ³íáñ-
Ù³Ý Ï»ïÇÝ, ÇÝãÁ Ù»Í³óÝáõÙ ¿ ¿Ï½áÝ³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ñ½áñáõÃÛáõÝÁ: 
 
 

8.10. Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 3° ×»Õù³íáñáõÙ ¨ 
åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙ 

 
¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ μáÉáñ Ç-èÜÂ-Ý»ñÝ 3° Í³ÛñáõÙ áõ-

Ý»Ý μ³½Ù³ÃÇí ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó Ï³½Ùí³Í ¹áÙ»Ý, áñÁ 
ÏáãíáõÙ ¿ 3° åáÉÇ²åáãÇÏ: ´³ó³éáõÃÛáõÝ »Ý Ï³½ÙáõÙ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ Ç-
èÜÂ-Ý»ñÁ, áñáÝù ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ S ÷áõÉáõÙ, 
¨ ¹ñ³Ýó 3° Í³ÛñÇ ×»Õù³íáñÙ³ÝÁ ãÇ Ñ³çáñ¹áõÙ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý 
·áñÍ³éáõÛÃÁ: 

Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ ³Ý-
Ë³Ëï»ÉÇáñ»Ý Ï³åí³Í ¿ Ýáñ³ëï»ÕÍ èÜÂ-Ç ×»Õù³íáñÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÇÝ, ¨ ³Û¹ å³ï×³éáí Ýßí³Í »ñÏáõ ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÁ ¹Çï-
íáõÙ »Ý áñå»ë Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý Ù»Ï ³ÙμáÕç³Ï³Ý ÷áõÉ 
Ö/² (×»Õù³íáñáõÙ/³¹»ÝÇÉ³óáõÙ): ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛ³Ý Ö/² ÷áõÉÁ Ù»ÏÝ³ñÏáõÙ ¿ Ý³Ë³-èÜÂ-Ç 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ åáÉÇ² ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ Ï³ÛùÇó: äáÉÇ² Ï³ÛùÝ ³½¹³-
ÝßáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³í³ñïÁ äáÉ II-áí: äáÉÇ² Ï³ÛùÁ Ù³ë-
Ý³ÏóáõÙ ¿ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý, Ï»å³íáñÙ³Ý, ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ÷áõÉ»ñÇÝ ¨ Ñ³-
ëáõÝ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ¿ùëåáñïÇ ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ (ï»Õ³-
÷áËáõÃÛáõÝ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù): Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ×»Õù³-
íáñáõÙÁ åáÉÇ² Ï³ÛùáõÙ Çñ³Ï³Ý³óÝ»Éáõ Ñ³Ù³ñ Ö/² ÷áõÉÇ Ù³ëÝ³-
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ÏÇó ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ý³Ë å»ïù ¿ Ñ³í³ùí»Ý äáÉII-Ç CTD ¹áÙ»ÝÇ 
íñ³: àÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáï Ýßí³Í ËÙμ³íáñáõÙÁ ý»ñÙ»ÝïÇ CTD 
åáãÇÏÇ Ñ³ïí³ÍáõÙ ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³éÝáõÙ, »ñμ äáÉII-Ý ³í³ñïáõÙ ¿ 
3° Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ ¿Ï½áÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: ²Û¹ Å³Ù³Ý³Ï ³ñ¹»Ý 
ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ, áñÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»-
ÝáõÙ ¿Ï½áÝÇ Í³Ûñ³ÛÇÝ ëåÉ³Ûë Ï³Ûù»ñÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÁ: 3° Í³Û-
ñ³ÛÇÝ ¿Ï½áÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ 3° Í³Ûñ ¿ åáÉÇ² Ï³ÛùÁ: ²Ûë Ï³ÛùáõÙ Ñ³-
í³ùí³Í ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ·áñÍáÝÝ»ñÁ, ÷áË³½¹»Éáí äáÉII-Ç CTD ¹áÙ»-
ÝÇ íñ³ Ñ³í³ùí³Í Ö/² ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ»ï, Ï³½ÙáõÙ »Ý 3° Í³Ûñ³ÛÇÝ 
EDC (¿Ï½áÝÇ ×³Ý³ãÙ³Ý Ñ³Ù³ÉÇñ), áñÁ Ñ³Ù³ï»ÕáõÙ ¿ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç 
¨ Ö/² ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ: ¶áñÍÁÝÃ³óÇ Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ Ýáñ³ë-
ï»ÕÍ èÜÂ-Ç ßÕÃ³Ûáí ÙÇçÝáñ¹í³Í Ï³ÛáõÝ Ï³åÇ ³é³ç³óáõÙ åá-
ÉÇ² ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ Ï³ÛùÇ ¨ äáÉII-Ç ÙÇç¨ (ÝÏ³ñ 65): 

 

 
 

ÜÏ³ñ 65. EDC Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙ ¨ Ö/² ·áñÍÁÝÃ³ó: 

 
Î»Ý¹³Ý³Ï³Ý Í³·Ù³Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ½ÝÝáõÙÁ μ³ó³Ñ³Ûï»ó, áñ 

åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏÇó Ùáï 10-35 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ ³é³ç ·ïÝíáõÙ ¿ 
²²àõ²²² Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ: ²Ûë Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ý ë³Ñ-
Ù³ÝÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ áõÝ»ó³Í ó³ÝÏ³ó³Í Ùáõï³óÇ³, μ³ó³éáõÃÛ³Ùμ 
²àõàõ²²² ÷á÷áËáõÃÛ³ÝÁ, Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³ó-
Ù³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇ Ë³ËïÙ³Ý, áñÇÝ Ñ»ï¨áõÙ ¿ ¹ñ³Ýó áãÝã³óáõÙÁ: 
ÎñÇïÇÏ³Ï³Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Ñ³çáñ¹ Ï³ÛùÁ ·ïÝíáõÙ ¿ 
Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ×»Õù³íáñÙ³Ý Ï³ÛùÇó ßáõñç 50 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ Ñ»ïá: 



178 

²Û¹ Ï³ÛùÇ Ï³½ÙáõÙ ·»ñ³Ï³ÛáõÙ »Ý ·áõ³ÝÇÝÁ ¨ áõñ³óÇÉÁ, ÇÝãÇ 
å³ï×³éáí ßñç³ÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ àõ-Ñ³ñëï³óí³Í ßñç³Ý (U-rich 
region): 

Ö/² ·áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏëáõÙ ¿ Ýñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 
í»ñÁÝÃ³ó ²²àõ²²² åáÉÇ² ³½¹³Ýß³ÝÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 5 åáÉÇå»å-
ïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÇó Ï³½Ùí³Í 360 Î¸ Ù»ÍáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ CPSF 
·áñÍáÝÁ (cleavage polyadenilation specific factor-×»Õù³íáñÙ³Ý-åá-
ÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ·áñÍáÝ): ¸ñ³Ý Ñ»ï¨áõÙ ¿ ¨ë »ñ»ù 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙ: 

1. Ö»Õù³íáñáõÙÁ ËÃ³ÝáÕ ·áñÍáÝ 200Î¸ (CStF-cleavage 
stimulatory factor): CStF-Á Ï³åíáõÙ ¿ ¶/àõ ßñç³ÝÇ ÝáõÏÉ»á-
ïÇ¹Ý»ñÇÝ: 

2. 150 Î¸ ï»ïñ³Ù»ñ³ÛÇÝ ×»Õù³íáñÙ³Ý ·áñÍáÝ 1-Á(CFI -
cleavage factor 1): 

3. Ö»Õù³íáñÙ³Ý ·áñÍáÝ II-Á CFII (cleavage factor II): 
´áÉáñ Ãí³ñÏ³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ñ³Ù³ËÙμíáõÙ »Ý Ù»Ï Ñ»Ýù³-

ÛÇÝ ëÇÙåÉ»ÏÇÝ ÏáãíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ ßáõñç: Ü³Ëù³Ý ×»Õù³íáñáõÙÁ 
Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ åáÉÇÙ»ñ³½ ý»ñÙ»ÝïÁ (PAP): 
¸ñ³ ßÝáñÑÇí ³ÝÙÇç³å»ë 3° Í³ÛñÇ ×»Õù³íáñáõÙÇó Ñ»ïá èÜÂ-ÇÝ 
ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáÉÇÙ»ñÁ, ÇÝãÁ å³ßïå³ÝáõÙ ¿ 3° Í³ÛñÝ 
¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÇã ³½¹»óáõÃÛáõÝÇó: Ö»Õù³íáñÙ³Ý/åá-
ÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³í³ù³·ñáõÙÁ Ñ³ïáõÏ Ï³ÛùáõÙ ß³ï 
ÝÙ³Ý ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñ-
Ù³ÝÁ Â²Â² åñáÙáïáñáõÙ: ºñÏáõ ¹»åùáõÙ ¿É ÙáõÉïÇëåÇï³Ïáõó³-
ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ ÷áË³½¹áõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ëåÇï³Ïáõó-
ëåÇï³Ïáõó ¨ ëåÇï³Ïáõó-ÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõ Ï³å»ñÇ ÙÇçáóáíª ¹ñë¨á-
ñ»Éáí μ³ñÓñ Ïááå»ñ³ïÇíáõÃÛáõÝ: Ö»Õù³íáñÙ³Ý/åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ó-
Ù³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏëíáõÙ ¿ í»ñÁÝÃ³ó åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ³½¹³Ý-
ß³ÝÇÝ ×»Õù³íáñÙ³Ý CPSF ·áñÍáÝÇ ÙÇ³óáõÙÇó: ¸ñ³Ý Ñ»ï¨áõÙ ¿ 
CStF-Ç ÙÇ³óáõÙÁ ¶àõ Ï³Ù áõñ³óÇÉ Ñ³ñáõëï (U-rich) Ñ³ïí³ÍÇÝ ÙÇ 
ÏáÕÙÇó ¨ ÙÛáõë ÏáÕÙÇóª CPSF-ÇÝ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç Ùá-
É»ÏáõÉÁ Ïáñ³ÝáõÙ ¿: ²é³ç³ó³Í Ñ³Ù³ÉÇñÁ ¨ ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý Ï³Ûáõ-
Ý³ÝáõÙ »Ý CFI ¨ CFII ÙÇ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí: Üñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ Ñ³-
Ù³ÉÇñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ åáÉÇÙ»ñ³½Á (PAP), ëÏëíáõÙ ¿ Ý³-
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Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ×»Õù³íáñáõÙÁ åáÉÇ² Ï³ÛùáõÙ, áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ ³é³-
çÇÝ í»ñÁÝÃ³ó åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ³½¹³Ýß³ÝÇó 10-35 ÝáõÏÉ»áïÇ¹ 
Ñ»ïá: Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ×»Õù³íáñáõÙÇó Ñ»ïá ×»Õù³íáñÙ³Ý ·áñ-
ÍáÝÝ»ñ CStF-Á, CFI-Á ¨ CFII-Á ³Ýç³ïíáõÙ »Ý Ñ³Ù³ÉÇñÇó, ¨ ×»Õù³-
íáñí³Í èÜÂ-Ý ³ñ³·áñ»Ý ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ éÇμáÝáõÏÉ»³½Ý»ñáí: PAP-
Á, ÙÝ³Éáí Ï³åí³Í Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-ÇÝ, ¹³Ý¹³Õ ëÏëáõÙ ¿ 12 ³¹»ÝÇ-
É³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ÙÇ³óáõÙÁ 3° ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμÇÝ: 
äáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ ½·³ÉÇáñ»Ý ³ñ³·³ÝáõÙ ¿ Ýñ³ÝÇó 
Ñ»ïá, »ñμ Ï³ñ× åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí 
åáÉÇ³¹»ÝÇÉ-Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ (PABP II- polyA 
binding protein II): 200-250 ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»-
ïá PAP-Á ¹³¹³ñ»óÝáõÙ ¿ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: PABP 
II-Ç ÙÇ³óáõÙÁ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-ÇÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ Ý³¨ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ï»-
Õ³÷áËÙ³Ý Ñ³Ù³ñ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù: Ü³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 
Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ Ñ»é³óíáõÙ ¿ Ý³ËÝ³Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåïÇ 
ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ 95 %-Á: ÆÝïñáÝÝ»ñÁ, áñáÝù Ñ»é³óíáõÙ »Ý Ý³Ë³-
Ç-èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ ù³Ûù³ÛíáõÙ »Ý ¿Ï½áéÇμáÝáõÏ-
É»³½Ý»ñáí, áñáÝù ×»Õù³íáñáõÙ »Ý ¹ñ³Ýó Ã»° 5°, Ã»° 3° Í³Ûñ»ñÇó: 11 
¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÁ ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý èÜÂ Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÇ Ñ»ïª Ï³½Ù»-
Éáí ¿Ï½³ëáÙ ÏáãíáÕ Ï³éáõÛóÝ»ñ: ¾Ï½³ëáÙÝ»ñáõÙ èÜÂ Ñ»ÉÇÏ³½Ý»-
ñÁ ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ½áõ·³íáñÙ³Ý ¨ èÜÂ-
ëåÇï³Ïáõó ÷áË³½¹»óáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í èÜÂ-Ç Ùá-
É»ÏáõÉÇ áã ·Í³ÛÇÝ ï»Õ³Ù³ë»ñÁª Ñ»ßï³óÝ»Éáí ¹ñ³Ýó ×»Õù³íáñáõÙÁ 
¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ ÏáÕÙÇó: ¾Ï½áëáÙÝ»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ÏáñÇ-
½áõÙ ³ÛÉ¨ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ, áñï»Õ ¹ñ³Ýù ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý áã ÉÇ³ñÅ»ùá-
ñ»Ý Ñ³ëáõÝ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: 

²ÛëåÇëáíª ÁÝ¹Ñ³Ýñ³óÝ»Éáí Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý 
Ï³Ù åñáó»ëÇÝ·Ç ÷áõÉ»ñÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍ³éáõÛÃÝ»ñÁª Ï³ñ»ÉÇ ¿ 
³ë»É Ñ»ï¨Û³ÉÁ: 

 ¾áõÏ³ñÇáï ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçç³ÏáñÇ½Ý»ñáõÙ Ý³Ë³-Ç-
èÜÂ-Ý»ñÁ Ï³åí³Í »Ý Ñ»ï»ñá·»Ý éÇμáÝáõÏÉ»ÇÝ³ÃÃáõ-
åñáï»ÇÝ³ÛÇÝ (hnRNP) ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ»ï, ¨ Ñ³ëáõÝ Ç-
èÜÂ-Ý Ó¨³íáñíáõÙ ¿ Ï»å³íáñÙ³Ý, ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ¨ ×»Õù³-
íáñÙ³Ý/åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñáõÙ: ØÇ³ÛÝ Ñ³-
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ëáõÝ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³÷áËí»É 
ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù: 

 îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÇó Ñ»ïá èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç 
CTD ¹áÙ»ÝÇÝ, áñÇ 5-ñ¹ ¹ÇñùáõÙ ·ïÝíáÕ ë»ñÇÝÝ»ñÁ ýáëýá-
ñÇÉ³óí»É ¿ÇÝ TFIIH-Ç ÏáÕÙÇó, ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ï»å³íáñáÕ ý»ñ-
Ù»ÝïÝ»ñÁ, áñáÝù Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý Ýáñ³ëï»ÕÍ Ç-èÜÂ-Ç 
5° Í³ÛñÇ Ï»å³íáñáõÙÁ: 

 êåÉ³ÛëÇÝ·Á, 3° Í³ÛñÇ ×»Õù³íáñáõÙÁ ¨ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÁ 
Ï³ï³ñáÕ ·áñÍáÝÝ»ñÁ CTD ¹áÙ»ÝÇÝ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ Ýñ³ÝÇó 
Ñ»ïá, »ñμ P-TEFb-Ý ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ ¿ ¹áÙ»ÝÇ 2-ñ¹ ¹Çñù»-
ñáõÙ ·ïÝíáÕ ë»ñÇÝÝ»ñÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý 
÷áõÉáõÙ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ ¨ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-
Ç Ñ³ëáõÝ³óáõÙÁ ß³ÕÏ³åí³Í »Ý: 

 êåÉ³ÛëÇÝ·Á Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý 5 ÷áùñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜÂ-
Ý»ñ (÷.Ï.èÜÂ), áñáÝó ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ ½áõ·³íáñíáõÙ »Ý 
ÙÇÙÛ³Ýó ¨ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ»ïª Ó¨³íáñ»-
Éáí ëåÉ³Ûë³ëáÙ: êåÉ³Ûë³ëáÙáõÙ ÁÝÃ³óáÕ ÏáÝýáñÙ³óÇáÝ 
í»ñ³¹³ë³íáñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí Çñ³Ï³Ý³ÝáõÙ »Ý »ñÏáõ 
Ñ³çáñ¹³Ï³Ý ïñ³Ýë»Ã»ñÇýÇÏ³óÙ³Ý é»³ÏóÇ³Ý»ñ, áñáÝó 
Ñ»ï¨³Ýùáí »ñÏáõ ¿Ï½áÝÝ»ñÇ Í³Ûñ»ñÁ ÙÇ³ÓáõÉíáõÙ »Ý, ÇëÏ 
ÙÇç³ÝÏÛ³É ÇÝïñáÝ-É³ñÇ³ï³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÁ ëÕíáõÙ ¿ ¨ Ñ»-
ï³·³ÛáõÙ ù³Ûù³ÛíáõÙ: 

 ºñÏ³ñ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ùáï, áñáÝó μÝáñáß »Ý Ù»Í ÇÝï-
ñáÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ÝáñÙ³É ÁÝÃ³óùÇ Ñ³Ù³ñ 
³ÝÑñ³Å»ßï »Ý SR ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù, ÙÇ³Ý³Éáí ¿Ï-
½áÝ³ÛÇÝ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇÝ ¨ ÷áË³½¹»Éáí 
÷.Ï.èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ»ï, ³å³ÑáíáõÙ »Ý ¿Ï½áÝÝ»ñÇ ÷áË³¹³ñÓ 
×³Ý³ãáõÙÁ ¨ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Ï³Ûù»ñÇ ×Çßï ×³Ý³ãáõÙÁ: 

 ö.Ï.èÜÂ-Ý»ñÇÝ μÝáñáß ¿ μ³ñ¹ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù, ¨ 
¹ñ³Ýù ûÅïí³Í »Ý ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ: 

 ´³ñÓñ³Ï³ñ· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ »ñÏ³ñ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇáÝ ÙÇ³íáñÝ»ñÇ íñ³ ëÇÝÃ»½í³Í Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ëåÉ³ÛëÇÝ·Á ëÏëáõÙ ¿ ½áõ·³Ñ»é èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ëÇÝÃ»½ÇÝ, 
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ÇëÏ 3° Í³ÛñÇ ×»Õù³íáñáõÙÁ/åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÁ ëÏëáõÙ »Ý 
åáÉÇ² Ï³ÛùÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³í³ñïÇó Ñ»ïá: 

 êåÉ³ÛëÇÝ·Ç Å³Ù³Ý³Ï ëÕí³Í ÇÝïñáÝÝ»ñÁ ¨ ×»Õù³íáñ-
Ù³Ý/åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í èÜÂ-Ç 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ »Ý 11 3°-5° ¿Ï½áéÇμáÝáõÏÉ»³½Ý»-
ñÇó ¨ Ñ»ÉÇÏ³½Ý»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í ÙáõÉïÇëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
Ñ³Ù³ÉÇñáõÙ, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ¿Ï½³ëáÙ: 
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8.11. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ  
¹áÙ»Ý³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÁ 

 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ Ã»° åñáÏ³ñÇáï, Ã»° ¿áõÏ³ñÇáï 

ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ãÇ Ï³ñáÕ ÁÝÃ³Ý³É ³é³Ýó áñáß³ÏÇ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ, áñáÝù, Ù³ëÝ³Ïó»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³é³ÝÓÇÝ ÷áõÉ»ñÇÝ, 
Ï³ñáÕ »Ý Ñ³Ý¹»ë ·³É ËÃ³ÝáÕ Ï³Ù ³ñ·»É³ÏáÕ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ¹»ñáõÙ: 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ëïí³ñ ËáõÙμ 
ûÅïí³Í ¿ ÙÇ ÏáÕÙÇó ¸ÜÂ-ÇÝ Ï³åí»Éáõ, ÙÛáõë ÏáÕÙÇó` ³ÛÉ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï ÙÇ³Ý³Éáõ ¨ ÷áË³½¹»Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛ³Ùμ: 

GAL4 ëåÇï³ÏáõóÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³-
Ïáõó ¿, áñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ ËÙáñ³ëÝÏ»ñáõÙ ·³É³Ïïá½Ç Ûáõñ³óÙ³Ý 
Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ý»ñÙ»ÝïÝ»ñ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ·áñÍ³ñÏÙ³Ý 
Ñ³Ù³ñ: ²Ûë ëåÇï³ÏáõóÇ ûñÇÝ³ÏÇ íñ³ óáõÛó ïñí»ó, áñ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇí³óÙ³ÝÁ Ù³ëÝ³ÏóáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõÝ»Ý 
μ³ñ¹ ¹áÙ»Ý³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù: GAL4 ëåÇï³ÏáõóÇ ¹áÙ»ÝÝ»ñÇó 
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Ù»ÏÝ ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Ï³åíáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï, ÇëÏ ÙÛáõëÁ ³ÏïÇ-
í³óÝáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ¨ ÏáãíáõÙ ¿ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ¹áÙ»Ý: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý áõ-
Ý»Ý³É »ñÏáõ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñ: ²ÏïÇí³óÙ³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñÝ áõ 
¸ÜÂ Ï³åáÕ ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³Ýó ÙÇ³óí³Í »Ý ×ÏáõÝ å»åïÇ¹³ÛÇÝ 
ßÕÃ³Ý»ñáí (ÝÏ³ñ 66): ¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇ-
í³ïáñÝ»ñÇ (ËÃ³ÝÇãÝ»ñÇ) ¨ é»åñ»ëáñÝ»ñÇ (³ñ·»É³ÏÇãÝ»ñÇ) ¸ÜÂ 
Ï³åáÕ ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ μ³½Ù³½³Ý »Ý ¨ áõÝ»Ý ï³ñ³μÝáõÛÃ í»ñ»ñÏñáñ-
¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù (Ï³éáõóí³Íù, áñÁ Ý»ñÏ³Û³óí³Í ¿ ÙÇ ù³ÝÇ 
»ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÇ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛ³Ùμ): ²Û¹ 
í»ñ»ñÏñáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý §ÙáïÇíÝ»ñ¦: 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

ÜÏ³ñ 66. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¹áÙ»Ý³ÛÇÝ Ï³-
éáõóí³ÍùÇ ·Í³å³ïÏ»ñ: ê¨ ·áõÛÝáí å³ïÏ»ñí³Í »Ý ¸ÜÂ Ï³åáÕ, ëåÇ-

ï³Ïáíª ³ÏïÇí³óÙ³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ: 
 

ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ, Ã»¨ ³ÝÙÇç³Ï³Ýá-
ñ»Ý ã»Ý Ï³åíáõÙ ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï, ËÃ³ÝáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ýª ÙÇ³-
Ý³Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇÝ: 

¸ÜÂ-Ç Ñ»ï Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¸ÜÂ Ï³åáÕ ¹áÙ»ÝÝ»-
ñÇ α-å³ñáõñ³Ó¨ ßÕÃ³Ý»ñÁ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç Ù»Í 
³ÏáëÇÏÇ ßñç³ÝáõÙ ·ïÝíáÕ áñáß³ÏÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³-
ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ áã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñáí: àã Ïáí³É»Ýï Ï³å»ñÝ ³é³-
ç³ÝáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¹ñ³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ³ñ·ÇÝÇÝÇ ¨ ÉÇ-
½ÇÝÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ¨ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ß³ù³ñ³ýáëý³ï³ÛÇÝ Ñ»ÝùÇ 
μ³ó³ë³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ýáëý³ï³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇç¨ ÇáÝ³-
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Ï³Ý Ï³å»ñÇ ßÝáñÑÇí: àñáß ¹»åù»ñáõÙ ëåÇï³Ïáõó-¸ÜÂ Ï³åÇ ³-
é³ç³óÙ³ÝÁ Ï³ñáÕ »Ý Ù³ëÝ³Ïó»É Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç ÷áùñ ³ÏáëÇÏáõÙ 
·ïÝíáÕ ³ïáÙÝ»ñÁ: 

²é³çÇÝ ¸ÜÂ Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»óÇÝ 
μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ ïñ³ÝÏñÇåóÇ³ÛÇ é»åñ»ëáñÝ»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃ-
Û³Ý ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ: ´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ é»åñ»ëáñÝ»ñÁ, áñå»ë Ï³ÝáÝ, 
¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý, áñáÝó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ 
ÙïÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç Ù»Í ³ÏáëÇÏÇ Ù»ç: ÜÏ³ñ 67-áõÙ å³ïÏ»ñí³Í ¿ 
μ³Ïï»ñÇ³É é»åñ»ëáñÇ αßÕÃ³Ý, áñÇ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÁ ÙËñ×íáõÙ »Ý 

¸ÜÂ-Ç Ù»Í ³ÏáëÇÏÇ Ù»ç: ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï Ï³åíáÕ α ßÕÃ³Ý ÏáãíáõÙ ¿ 

×³Ý³ãáÕ ßÕÃ³: 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ÜÏ³ñ 67. ´³Ïï»ñÇ³ÛÇ é»åñ»ëáñÇ 
ÙÇ³óáõÙÁ ¸ÜÂ-Ç  
ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ: 

 
 

êåÇï³ÏáõóÇ ×³Ý³ãáÕ ßÕÃ³Ý ÑÇ¹ñáýáμ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»-
ñáí ÙÇ³ó³Í ¿ »ñÏñáñ¹ α-å³ñáõñ³Ó¨ ßÕÃ³ÛÇÝ, áñÝ ûÅ³Ý¹³ÏáõÙ ¿ 

ëåÇï³ÏáõóÇ Ï³åÙ³ÝÁ ¸ÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇÝ: ÜÙ³Ý ÙáïÇí Ñ»-
ï³·³ÛáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñ»óÇÝ ³ÛÉ ¸ÜÂ Ï³åáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáõÙ, ¨ 
³ÛÝ Ïáãí»ó å³ñáõÛñ-³é-å³ñáõÛñ ÙáïÇí (helix-turn-helix): 
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¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³½Ù³ÃÇí ·áñÍáÝÝ»ñ, á-
ñáÝù ·áñÍáõÙ »Ý ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ßñç³ÝáõÙ, áõÝ»Ý 60 ³ÙÇ-
Ý³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó Ï³½Ùí³Í ÙáïÇí, áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ ÑáÙ»á¹á-
Ù»Ý: ÐáÙ»á¹áÙ»ÝÁ ÏñÏÝáõÙ ¿ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ é»åñ»ëáñÝ»ñÇÝ μÝá-
ñáß å³ñáõÛñ-³é-å³ñáõÛñ ÙáïÇíÁ: ÐáÙ»á¹áÙ»Ý³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñÁ ËÇëï å³Ñå³ÝáÕ³Ï³Ý »Ý ¿íáÉÛáõóÇ³ÛÇ ³éáõÙáí ¨ Õ»Ï³í³ñáõÙ 
»Ý Ù³ñÙÝÇ Ó¨Ç ¨ ûñ·³ÝÝ»ñÇ ¹³ë³íáñáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ 
·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ßñç³ÝáõÙ: 

´³½Ù³ÃÇí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ áõÝ»Ý óÇÝÏ-ýÇÝ·»ñ³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñ: 
²Û¹ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÙáïÇíÁ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ óÇÝÏÇ (Zn+2) ÇáÝÇ 
ßáõñçÁ ÷³Ã³Ãí³Í åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³, áñÁ Ï³åíáõÙ ¿ Ù»ï³-
ÕÇ ÇáÝÇÝ óÇëï»ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñáí: òÇÝ·-ýÇÝ·»ñ³ÛÇÝ ÙáïÇí 
Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»Ý³É Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï ãÏ³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³½Ù³ÃÇí ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáõÙ »Ý 
óÇÝÏ-C2H2 ÙáïÇíÝ»ñ, áñáÝóáõÙ óÇÝÏÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ÇáÝÇÝ ÙÇ³-
ó³Í »Ý »ñÏáõ óÇëï»ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ: ØÛáõë ïÇåÇ óÇÝÏ-ýÇÝ·»-
ñ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý C4-ýÇÝ·»ñÝ»ñ, ù³ÝÇ áñ ¹ñ³Ý-
óáõÙ óÇÝÏÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý 4 óÇëï»ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ: îñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ Ùáï 50 ·áñÍáÝÝ»ñ Ù³ñ¹áõ Ùáï å³ïÏ³ÝáõÙ »Ý C4-ýÇÝ·»ñÝ»-
ñÇ ïÇåÇÝ: C4-ýÇÝ·»ñÝ»ñÇ ïÇåÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ëï»ñáÇ¹³ÛÇÝ 
ÑáñÙáÝÝ»ñÇ ÏáñÇ½³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÁ: C4-ýÇÝ·»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÁ ¸ÜÂ-ÇÝ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ ÑáÙá¹ÇÙ»ñÝ»ñÇ Ï³Ù Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñ-
Ý»ñÇ Ó¨áí: 
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ÜÏ³ñ 68. ¶ÉáõÏáÏáñïÇÏáÇ¹Ý»ñÇ ¹Ç-
Ù»ñ³ÛÇÝ é»ó»åïáñÇ ÙÇ³óáõÙÁ 
¸ÜÂ-ÇÝ: êÉ³ùÝ»ñáí Ý»ñÏ³Û³óí³Í 
»Ý β ßÕÃ³Ý»ñÁ, Zn-+2-Á ë¨ ·Ý¹ÇÏ, 

Ùáõ· ·áõÝ³íáñí³Í α å³ñáõÛñÝ»ñÁ 

Ï³åíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç Ñ»ï Ù»Í ³Ïá-
ëÇÏÇ ßñç³ÝáõÙ óÇëï»ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇçáóáí:  

 
 

È»ÛóÇÝ-½Çå»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ïÇåÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³½Ù³ÃÇí ·áñÍáÝÝ»ñ: ²Ûë ïÇåÇ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 7-ñ¹ ¹ÇñùÁ ½μ³Õ»ó-
ÝáõÙ ¿ ÑÇ¹ñáýáμ ³ÙÇÝ³ÃÃáõ É»ÛóÇÝÁ: ²Û¹ É»ÛóÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÝ 
³ÝÑñ³Å»ßï »Ý É»ÛóÇÝ-½Çå»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¹ÇÙ»ñÇ½³óÙ³Ý 
Ñ³Ù³ñ, ù³ÝÇ áñ ¸ÜÂ-ÇÝ É»ÛóÇÝ-½Çå»ñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³-
ñáÕ »Ý ÙÇ³Ý³É ÙÇ³ÛÝ ¹ÇÙ»ñ³óí³Í íÇ×³ÏáõÙ: ¸ÇÙ»ñ³ÛÇÝ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ïÇåÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ Ý³¨ å³ñáõÛñ-ÏÇ-
ë³ûÕ³Ï-å³ñáõÛñ ÙáïÇíÝ»ñáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: ²Ûë ïÇåÇ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ÙáÝáÙ»ñ Ï³½Ùí³Í ¿ »ñÏáõ α å³ñáõÛñ-
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Ý»ñÇó, áñáÝù ÙÇÙÛ³ÝóÇó μ³Å³ÝíáõÙ »Ý ³ÝÏ³ÝáÝ Ï³éáõóí³Íù áõ-
Ý»óáÕ åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ Ñ³ïí³Íáí: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý μ³½Ù³ÃÇí ·áñÍáÝÝ»ñÇ ß³ñ-
ùáõÙ Ñ³×³Ë Ñ³Ý¹ÇåáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝó ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ Ñ³-
ñáõëï »Ý áñáß³ÏÇ ïÇåÇ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñáí: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ GAL4, 
GCN4 ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ñ³ñáõëï »Ý ÃÃí³ÛÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñáí (³ëå³-
ñ³·ÇÝ³ÃÃíÇ ¨ ·ÉÛáõï³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ): ÂÃí³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»-
ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ñ³ñëï³óí³Í ÉÇÝ»É áã ÙÇ³ÛÝ ³ëå³ñ³·ÇÝ³ÃÃíÇ ¨ 
·ÉÛáõï³ÙÇÝ³ÃÃíÇ ¨ ·ÉÛáõï³ÙÇÝ³ÃÃáõ-åñáÉÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñáí, ³ÛÉ¨ 
ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμ»ñáí Ñ³ñáõëï ë»ñÇÝ-ïñ»áÝÇÝ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñáí: 
îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ÃÃí³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñÝ áõÝ³Ï »Ý 
ËÃ³Ý»Éáõ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý μáÉáñ ¿áõÏ³ñÇï μçÇçÝ»ñáõÙ: ÂÃí³ÛÇÝ 
¹áÙ»ÝÝ»ñÁ ½áõñÏ »Ý Ï³ÝáÝ³íáñ Ï³éáõóí³ÍùÇó, ¨ ³Û¹ ¹áÙ»ÝÝ»ñÇ 
å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñÁ Ï³ñÍ»ë ÏÍÇÏ »Ý Ï³½ÙáõÙ: ÂÃí³ÛÇÝ ¹áÙ»Ý-
Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ËÃ³Ý»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ÛÝ å³ñ³·³ÛáõÙ, »ñμ 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ñ³Ù³³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÇÝ (co-activator): ØÇ³-
Ý³Éáí Ñ³Ù³³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÇÝª ÃÃí³ÛÇÝ ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ Ó»éù 
»Ý μ»ñáõÙ Ï³ÝáÝ³íáñ 2 α-å³ñáõÛñÝ»ñÇ ï»ëù: ´áÉáñÇó É³í áõëáõÙ-

Ý³ëÇñí³Í ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÁ, áñ å³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ÃÃí³ÛÇÝ 
¹áÙ»Ý, CREB ëåÇï³ÏáõóÝ ¿: Æ å³ï³ëË³Ý ó²Øü-Ç Ý»ñμçç³ÛÇÝ 
å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý Ù»Í³óÙ³ÝÁª CREB-Á ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ ¿, ÇÝãÇó 
Ñ»ïá ÙÇ³ÝáõÙ ¿ CBP Ñ³Ù³³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÇÝ (CREB 
Binding Protein): CREB-CBP Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñáÕ ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇÝ, áñáÝù å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý 
CREB-Ç Ï³åÙ³Ý Ï³Ûù»ñ ¨ ³ÏïÇí³óÝáõÙ ³Û¹ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ é»åñ»ëÇ³ÛÇ ¹áÙ»ÝÝ»ñÝ ³í»ÉÇ ùÇã »Ý Ñ»ï³-
½áïí³Í: àñáß ÏáñÇ½³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÇ ·ÉáμáõÉ³ÛÇÝ ÉÇ·³Ý¹-Ï³-
åáÕ ¹áÙ»ÝÝ»ñ Ï³ñáÕ »Ý ·áñÍ»É áñå»ë é»åñ»ëáñÝ»ñ Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ 
ÉÇ·³Ý¹-ÑáñÙáÝÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛ³Ý ¹»åùáõÙ: è»åñ»ëÇ³ÛÇ ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ 
Ï³ñáÕ »Ý Ñ³Ù³·áñÍ³Ïó»É Ñ³Ù³é»åñ»ëáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ïª 
Ñ³Ù³ï»Õ ³ñ·»É³Ï»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÁ: 

ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ï³ñáÕ 
»Ý ³ßË³ï»É ÑáÙá¹ÇÙ»ñÝ»ñÇ ¨ Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñÝ»ñÇ Ó¨³ã³÷áí: Ð»-
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ï»ñá¹ÇÙ»ñ³óÙ³Ý ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝÁ É³ÛÝ ¹³ßï ¿ μ³óáõÙ ï³ñμ»ñ 
Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ëï»ÕÍÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, ÇÝãÝ ¿É ³í»ÉÇ ¿ ÁÝ¹É³ÛÝáõÙ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝÝ»ñÁ:  
 
 

8.12. ¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÝ»ñÇ ¨ èÜÂ-åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ñ»ï 
 
¾ÝÑ³Ýë»ñÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ùÝÝ³ñÏ»ÉÇë ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ 

Ýß»É, Ã» ÇÝãå»ë ¿ ·»ÝÇó Ñ»éáõ ·ïÝíáÕ ï³ññÁ ËÃ³ÝáõÙ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³Ý: ¾ÝÑ³Ýë»ñÇ ¨ ·»ÝÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Çñ³Ï³Ý³ÝáõÙ 
»Ý »ñÏáõ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: 

1. ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ïáñ³óáõÙÁ ÏÇë³ûÕ³ÏÇ Ó¨áí Ï³ñáÕ ¿ Ùá-
ï»óÝ»É ¿ÝÑ³Ýë»ñÝ ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý ·»ÝÇ åñáÙáïáñÇÝ: 

2. ¾ÝÑ³Ýë»ñÇ ¨ åñáÙáïáñÇÝ ÙÇ³ó³Í èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ 
Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÁ ÙÇçÝáñ¹íáõÙ ¿ Ñ³Ù³³ÏïÇ-
í³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí:  

Ð³Ù³³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¹»ñáõÙ Ï³ñáÕ »Ý Ñ³Ý¹»ë 
·³É ùñáÙ³ïÇÝÇ é»Ùá¹»É³íáñÙ³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõ ÑÇëïáÝÝ»ñÁ 
Ùá¹ÇýÇÏ³óÝáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ, áñáÝù Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ùñáÙ³-
ïÇÝÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ù»ç: ²Û¹åÇëÇ ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ 
Ëáßáñ ÙáõÉïÇåñáï»ÇÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ, áñÝ ³Ýí³ÝíáõÙ ¿ Ø»¹Ç³-
ïáñ: Ø»¹Ç³ïáñÁ Ï³ÙñçáõÙ ¿ ¿ÝÑ³Ýë»ñÁ ¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ÇÝ 
Ï³åí³Í ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª ÙÇ³óÝ»Éáí ¿ÝÑ³Ýë»ñÁ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ: Ø»¹Ç³ïáñÝ»ñÁ Ñ³-
Ù³ñíáõÙ »Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ³ÛÝåÇëÇ ÙÇ³íáñÝ»ñ, áñáÝù Ï³ñáÕ »Ý 
Ã»° ³ÏïÇí³óÝ»É, Ã»° ³ñ·»É³Ï»É ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: 

¶»Ý»ñÇ ¹Çý»ñ»Ýóí³Í ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ï³Ëí³Í ¿ Ýñ³ÝÇó, 
Ã» μççáõÙ áñ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÝ áõ ÇÝã ³ÏïÇí³óÝáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý Ý»ñÏ³: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý μ³½-
Ù³ÃÇí Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í ¸ÜÂ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ¨ í»ñáÑÇßÛ³É 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ï³ñμ»ñ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÷áË-
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Ï³åí³Í ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ý»ñÏ³Û³óíáõÙ ¿ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý 
Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³¹ñ³Ï³Ý Ùá¹»Éáí: 

 

ÜÏ³ñ 69. ÜÏ³ñáõÙ å³ïÏ»ñí³Í ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ 
÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝÁ Ø»¹Ç³ïáñÇ, ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝÝ»-
ñÇ ¨ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½II-Ç Ñ»ï: ²ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý 

¿ÝÑ³Ýë»ñÇÝª Ó¨³íáñ»Éáí ¿ÝÑ³Ýë»áëáÙ: 

 
 

8.13.îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-áí ¨  
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-áí 

 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-áí ¨ III-áí Çñ³Ï³Ý³óíáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³-

ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ ëÏ½μáõÝùáñ»Ý ÝÙ³Ý ¿ 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II-Ç Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ Ó¨³íáñÙ³ÝÁ: 
ê³Ï³ÛÝ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Á ¨ III-Á ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½Ùáí ¨ ¸ÜÂ-Ç Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññ»-
ñáí:  

18S, 5.8S ¨ 28S é-èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
ÙÇ³íáñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ùáï 14 ÑÝ ¿: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç Ñ³Ù³ñ 
¸ÜÂ-Ç Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññÁ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ 
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¿, áñÁ ·ïÝíáõÙ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó -40-Çó ÙÇÝã¨ +5 Ñ»é³íáñáõÃ-
Û³Ý íñ³: ²Û¹ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ Ïáñ³ÛÇÝ ï³ññ: ´³óÇ 
Ïáñ³ÛÇÝ ï³ññÇóª Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÇó -155-Çó ÙÇÝã¨ -60 Ñ»é³íá-
ñáõÃÛ³Ý íñ³ ·ïÝíáõÙ ¿ Éñ³óáõóÇã í»ñÁÝÃ³ó Ï³ñ·³íáñÇã ï³ññÁ: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý åáÉÇÙ»ñ³½ I-áí ëÏëíáõÙ ¿ Ý³Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³-
ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙÇó: êÏ½μáõÙ í»ñÁÝÃ³ó Ï³ñ·³íáñÇã ï³ñ-
ñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý í»ñÁÝÃ³óÇÝ ÙÇ³óáÕ ·áñÍáÝÁ (UBF-upstream 
binding factor) ¨ SL1-Á (selectivity factor-ÁÝïñáÕ³Ï³ÝáõÃÛ³Ý ·áñ-
ÍáÝ): SL1-Á Ï³½Ùí³Í ¿ ÙÇ ù³ÝÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó, áñáÝó Ù»ç 
ÙïÝáõÙ »Ý TBP-Ý ¨ ¨ë 4 TBP-Ï³åí³Í ·áñÍáÝÝ»ñ (TAF-»ñ): SL1-Á 
ÙÇ³ÝáõÙ ¿ åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ßñç³ÝÇÝ: TAF-»ñÁ ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý 
Ï³åíáõÙ »Ý èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇÝ 
¨ ³é³çÝáñ¹áõÙ ý»ñÙ»ÝïÁ ¹»åÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï»ïÁ: îñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý Ý³¨ TIF-LA ·áñÍáÝÁ, Ï³½»ÇÝ ÏÇÝ³-
½Á 2-Á (CK 2), ÏáñÇ½³ÛÇÝ ³ÏïÇÝÁ ¨ ÙÇá½ÇÝÁ, ¹»³ó»ïÇÉ³½ SIR T7-Á 
¨ ïáåáÇ½áÙ»ñ³½ I-Á, áñÁ Ï³ÝË³ñ·»ÉáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ·»ñå³ñáõñáõÙÁ: 
äáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç ÏáÕÙÇó Çñ³Ï³Ý³óíáÕ é-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ-
Ý»ñÇ Ñ»ïïñ³ÝëÉÛ³óÇáÝ Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ÙÇçáóáí, áñáÝó ÃíÇÝ 
»Ý å³ïÏ³ÝáõÙ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ, ³ó»ïÇÉ³óáõÙÁ, ¿ÉáÝ·³óÙ³Ý ³-
ñ³·áõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÝ áõ ¿åÇ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý ³ÛÝ ·áñÍáÝÝ»ñÇ 
Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÁ, áñáÝù ³½¹áõÙ »Ý é-èÜÂ-Ý»ñÇ ³ÏïÇí ·áñÍáÕ ·»-
Ý»ñÇ ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ý íñ³ Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: 
²ÝóáõÙÁ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí íÇ×³ÏÇó ¹»åÇ §Éé»ÉÛ³É¦ íÇ×³ÏÁ Çñ³Ï³-
Ý³óíáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝ-é»Ùá¹»É³íáñáÕ NoRC Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÏáÕÙÇó: 
NoRC-Ç ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí åáÉÇÙ»ñ³½ I-Ç Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ 
Ï»ïÇó ³é³ç ï»Õ³Ï³ÛíáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»áëáÙ, áñÁ ËáãÁÝ¹áïáõÙ ¿ Ý³-
Ë³Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ñ³í³ù³·ñÙ³ÝÁ: 

îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-áí: Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ       
Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ é-èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇª ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ·»-
Ý»ñÇ åñáÙáïáñÝ»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ »ÝÃ³Ï³ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇ ÙÇçÝ³Ù³ëáõÙ: ²Û¹ Ý»ñùÇÝ åñáÙáïáñ³ÛÇÝ ï³ññ»ñÁ Ïáã-
íáõÙ »Ý A ¨ B ÷³Ã»ÃÝ»ñ (A, B-boxes): A ¨ B ÷³Ã»ÃÝ»ñÁ Ï³ï³ñáõÙ 
»Ý áã ÙÇ³ÛÝ åñáÙáïáñÇ ¹»ñ, ³ÛÉ¨ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ 
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ã÷á÷áËíáÕ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ: 5S é-èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÝ áõ-
Ý»Ý Ý»ñùÇÝ ßñç³ÝáõÙ ï»Õ³Ï³Ûí³Í C ÷³Ã»Ã (C-box): ö-èÜÂ-Ý»-
ñÇ ¨ 5S é-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³Ý-
Ññ³Å»ßï »Ý TFIIIC ¨ TFIII B ïñ³ÝëÏñÇåóÇáÝ ·áñÍáÝÝ»ñÁ, ÇëÏ 5S 
é-èÜÂ-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáõÙ ¿ Ý³¨ TFIUA 
·áñÍáÝÁ: TFIII B ·áñÍáÝÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¸ÜÂ-ÇÝ ¨ ï³ñ³Ýç³ïáõÙ ¿ 
ßÕÃ³Ý»ñÁ, ÙÛáõë ÏáÕÙÇó Ï³åíáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç Ù»Ý³Ñ³-
ïáõÏ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó Ù»ÏÇÝ: ²ÛëåÇëáíª ³ÛÝ ÝáõÛÝ³óíáõÙ ¿ TBP-
Ç Ñ»ï, áñÁ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ·áñÍáÝ ¿ μáÉáñ »ñ»ù èÜÂ 
åáÉÇÙ»ñ³½Ý»ñÇ Ñ³Ý³ñ: èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Á Ï³ï³ñáõÙ ¿ Ý³¨ 
³ÛÝ ÷áùñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝó 
í»ñÁÝÃ³ó åñáÙáïáñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáõÙ ¿ Â²Â² ÷³Ã»ÃÁ: 

èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç ÏáÕÙÇó Çñ³Ï³Ý³óíáÕ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³Ý ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ MAF1 ëåÇï³Ïáõóáí, áñÇ ÙáõïùÁ óÇïáåÉ³½-
ÙÇó μçç³ÏáñÇ½ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñáí: 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ Ý³¨ p53 
ëåÇï³Ïáõóáí ¨ é»ïÇÝ³μÉ³ëïáÙ³ÛÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñáí: 
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¶ÉáõË 9  
è-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óáõÙ (åñáó»ëÇÝ·) 

 
9.1. è-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óáõÙ 

 
Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ³ñ³· ³×áÕ μçÇçÝ»ñáõÙ (HeLa μçç³ÛÇÝ ÏáõÉ-

ïáõñ³ÛáõÙ) èÜÂ-Ç ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý 80 %-Á Ï³½ÙáõÙ 
»Ý é-èÜÂ-Ý»ñÁ, 15%-Áª ÷-èÜÂ-Ý»ñÁ, ÙÝ³ó³ÍÁª ëåÇï³Ïáõó Ïá-
¹³íáñáÕ Ç-èÜÂ-Ý: è-èÜÂ-Ý»ñÁ ¨ ÷-èÜÂ-Ý»ñÝ ëÇÝÃ»½Çó Ñ»ïá 
³ÝóÝáõÙ »Ý Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý Ï³Ù åñáó»ëÇÝ·Ç ÷áõÉ: ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý 
Ýßí»É ¿, éÇμáëáÙÝ»ñÁ ½³ñ·³ó³Í ¨ ËÇëï Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í ûñ·³-
Ý»ÉÝ»ñ »Ý, áñáÝó Ï³éáõóí³ÍùÝ ³é³í»É³·áõÛÝë Ñ³Ù³å³ï³ëË³-
Ý»óí³Í ¿ ýáõÝÏóÇ³ÛÇÝª åáÉÇå»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³ÛÇ ëÇÝÃ»½ÇÝ: èÇμá-
ëáÙÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ å³Ñ³ÝçíáõÙ ¿ μçç³ÛÇÝ »ñ»ù èÜÂ åáÉÇ-
Ù»ñ³½Ý»ñÇ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óí³Í ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: îñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ÁÝ-
Ã³óùáõÙ éÇμáëáÙÝ»ñÇ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ÙÇ³íáñÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ 
Å³Ù³Ý³Ï³íáñ ³ÝóáÕÇÏ Ï³å»ñ »Ý Ñ³ëï³ïíáõÙ ³éÝí³½Ý 150 
ï³ñμ»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï: ´³óÇ ¹ñ³ÝÇóª é-èÜÂ-Ý»ñÇ μ³½-
Ù³ÃÇí ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñ ¨ éÇμá½Ç ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ »ÝÃ³ñÏíáõÙ 
»Ý ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ, áñáÝù Ïáãí³Í »Ý Ýå³ëï»Éáõ 
ûñ·³Ý»ÉÇ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý ýáõÝÏóÇ³ÛÇÝ: èÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ë-
ÝÇÏÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ¨ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý ÷áõÉ»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ ï»-
ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ÏáñÇ½³ÏáõÙ, ³í»ÉÇ ÷áùñ Ù³ëÝ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»áå-
É³½ÙáõÙ, »ñμ Ù³ëÝÇÏÁ ÏáñÇ½³ÏÇó ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ¹»åÇ μçç³Ïá-
ñÇ½³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÁ: ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ÙÇçáí ¹»åÇ 
μççÇ óÇïáåÉ³½Ù Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³÷áËí»É ÙÇ³ÛÝ í»ñçÝ³Ï³Ý³å»ë 
¨ ³ÝÃ»ñÇ Ó¨³íáñí³Í éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ: 

¾áõÏ³ñÇáïÝ»ñÇ éÇμáëáÙÝ»ñÇ Ù»Í »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ 28S ¨ 5.8S é-
èÜÂ-Ý»ñÁ, ÇÝãå»ë Ý³¨ ÷áùñ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç ÙïÝáÕ 18S 
é-èÜÂ-Ý Ïá¹³íáñíáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ù»Ï ÙÇ³íáñáí: Ø³ñ-
¹áõ μçÇçÝ»ñáõÙ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-áí ÁÝÃ³óáÕ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
³ñ¹ÛáõÝùáõÙ ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ 45S Ù»ÍáõÃÛ³Ý (Ùáï 13.7 Ñ½Ý) Ý³ËÝ³-
Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåï (Ý³Ë³-é-èÜÂ), áñÇ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý (åñáó»ëÇÝ-
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·Ç) Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ »Ý éÇμáëáÙ³ÛÇÝ 28S, 5.8S ¨ 18S é-
èÜÂ-Ý»ñÁ: âáññáñ¹ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ èÜÂ-Ýª 5S-Á, ·³ÕïÝ³·ñíáõÙ ¿ 
ÏáñÇ½³ÏÇ ë³ÑÙ³ÝÝ»ñÇó ¹áõñë ·ïÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍáõÙ èÜÂ  
åáÉÇÙ»ñ³½ III-áí: 45S Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ý Ïá¹³íáñáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ï-
í³ÍÝ ¿áõÏñÇáïÝ»ñÇ Ùáï áõÝÇ Ñ»ï¨Û³É ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ Ñ³ïÏ³ÝÇßÝ»ñÁ: 

1. Ü³Ë³-é-èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý ËÙμ»ñÇó, áñáÝù 
ÙÇÙÛ³ÝóÇó ï³ñ³Ýç³ïíáõÙ »Ý ëå»Ûë»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç 
ßñç³ÝÝ»ñáí: êå»Ûë»ñ³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ï³ï³Ý-
íáõÙ ¿ 2Ñ½Ý (·áñïÇ Ùáï) ÙÇÝã 30 Ñ½Ý (Ù³ñ¹áõ Ùáï):  

2. ¶»ÝáÙ³ÛÇÝ ßñç³ÝÝ»ñÁ ¹³ë³íáñí³Í »Ý 5°-3° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ 
Ñ»ï¨Û³É Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμª 18S, 5.8S ¨ 28S (ÝÏ³ñ 70):  

3. ´áÉáñ ¿áõÏ³ñÇáï ¨ ³Ý·³Ù åñáÏ³ñÇáï μçÇçÝ»ñáõÙ Ý³Ë³-
é-èÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ç ³ÛÝ-
åÇëÇ ßñç³ÝÝ»ñ, áñáÝù Ñ»é³óíáõÙ »Ý åñáó»ëÇÝ·Ç Å³Ù³-
Ý³Ï: Ð³í³Ý³μ³ñ, Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ç ³Û¹ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ 
³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ÙáÉ»ÏáõÉÇ ×Çßï Í³Éù³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, áñÇó 
Ñ»ïá ÏáñóÝáõÙ »Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ ¨ ³ñ³·áñ»Ý ù³Ûù³Û-
íáõÙ: 

Ü³Ë³-é-èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Ý áõ åñáó»ëÇÝ·Á ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ 
ÁÝÃ³ÝáõÙ »Ý ÏáñÇ½³ÏáõÙ: ÎáñÇ½³ÏÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ áõëáõÙÝ³ëÇ-
ñáõÃÛ³Ý ³ñ¹ÛáõÝùÝ»ñÁ óáõÛó ïí»óÇÝ, áñ ÏáñÇ½³ÏÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ μ³í³ñ³ñ ¿ ³Ý·³Ù Ù»Ï Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
ÙÇ³íáñ: Ü³Ë³-é-èÜÂ-Ç ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñÁ, áñÇó Ï³½-
Ù³íáñíáõÙ ¿ ÏáñÇ½³ÏÁ Ïáãí»ó ÏáñÇ½³ÏÇ Ï³½Ù³Ï»ñåÇã (nucleolar 
organizer): ÎáñÇ½³ÏÇ Ï³½Ù³Ï»ñåÇãÇ ßáõñçÁ Ñ³Ù³ËÙμíáõÙ »Ý 
³å³·³ éÇμáëáÙÇ ÙÛáõë μ³Õ³¹ñ³Ù³ë»ñÁ: ÎáñÇ½³ÏÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç 
»Ý ÙïÝáõÙ Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ý ¨ ³ñ¹»Ý Ï³½Ù³íáñí³Í éÇμáëáÙ³ÛÇÝ 
»ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ: ÆÝãå»ë Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç åñáó»ëÇÝ·Ç Å³Ù³-
Ý³Ï, Ýáñ³ëï»ÕÍ Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇÝ ³ÝÙÇç³å»ë ÙÇ³-
ÝáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñª Ï³½Ù³íáñ»Éáí Ý³Ë³éÇμáëáÙ³ÛÇÝ éÇμá-
ÝáõÏÉ»áåñáï»ÇÝ³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñ (Ý³Ë³-é-èÜä-Ý»ñ): 
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ÜÏ³ñ 70. Ø³ñ¹áõ é-èÜÂ-Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ¹³ë³íáñáõÃÛáõÝÁ:  

I Ñ³ïí³ÍáõÙ ËÙμ³íáñí³Í »Ý 18S, II-5.8S ¨ III-28S ·»Ý»ñÁ: 

 
Ü³Ë³-é-èÜÂ-Ç μ³Õ¹³ïáõÙÁ Ù³ë»ñÇ ëÏëáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ Ý³Ë³-

é-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ÙμáÕç³Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³í³ñïÇó Ñ»-
ïá: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ Ùáï Ý³Ë³-é-èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ Ùáï í»ó ñáå» ¿: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³í³ñïÇó Ñ»ïá 
10 í³ñÏÛ³ÝÇ ÁÝÃ³óùáõÙ é-èÜÂ-Ý ×»Õù³íáñíáõÙ ¿, éÇμá½Ç ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÁ ¨ áñáß ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñ ùÇÙÇ³å»ë Ó¨³÷áËíáõÙ 
»Ý: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ ³ñ³· ³×áÕ μçÇçÝ»ñáõÙ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ í³ÛñÏÛ³-
ÝáõÙ Ï³½Ù³íáñíáõÙ, Ñ³ëáõÝ³ÝáõÙ ¨ óÇïáåÉ³½Ù »Ý ³ñï³Ñ³ÝíáõÙ 
Ùáï 40 ½áõÛ· éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñ: èÇμáëáÙÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç 
μ³ñÓñ ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ 
·»Ý»ñÁ ÏáñÇ½³ÏáõÙ Ý»ñÏ³Û³óí³Í »Ý μ³½Ù³ÃÇí ÏñÏÝ³ÏÝ»ñáí 
(ËÙáñ³ëÝÏ»ñÇ Ùáï 100-200 ûñÇÝ³Ï), áñáÝó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý 
èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ I-áí ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ÙÇ³Ýí³·: èÇμáëáÙ³ÛÇÝ ·»ÝÇ 
Ý³ËÝ³Ï³Ý ïñ³ÝëÏñÇåïÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ 7 Ñ½Ý ¿: äñáó»ëÇÝ·Ç 
ÁÝÃ³óùáõÙ ³ÛÝ Ïïñ³ïíáõÙ ¿ ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñáí ÙÇÝã ³ÛÝ ã³÷»ñÁ, 
áñáÝù μÝáñáß »Ý Ñ³ëáõÝ éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ ³éÏ³ é-èÜÂ-Ý»ñÇÝ: Ð³-
ëáõÝ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ Ý³¨ áñáß éÇμá½³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ 2°-úH ËÙμ»ñÇ Ù»ÃÇÉ³óáõÙ ¨ ³é³ÝÓÇÝ áõñÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ ÷á÷áË³ñÇÝáõÙ åë¨¹ááõñÇ¹ÇÝáí: Ð³í³Ý³μ³ñ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇó Ñ»ïá ï»ÕÇ áõÝ»óáÕ ùÇÙÇ³Ï³Ý ³Û¹ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ 
³ÝÑñ³Å»ßï »Ý éÇμáëáÙÝ»ñáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ûåïÇÙ³É ÁÝ-
Ã³óùÇ Ñ³Ù³ñ, ÇÝãÇ Ù³ëÇÝ ¿ íÏ³ÛáõÙ ¹ñ³Ýó ¿íáÉÛáõóÇáÝ å³Ñå³-
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ÝáÕ³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ: øÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛ³Ý »ÝÃ³Ï³ éÇμá½³ÛÇÝ 
¨ áõñÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ¹ÇñùÁ áñáßáõÙ »Ý 150 ÷áùñ ÏáñÇ½³-
Ï³ÛÇÝ èÜÂ-Ý»ñÁ (snoRNAs), áñáÝù ³é³ç³óÝáõÙ »Ý Å³Ù³Ý³Ï³-
íáñ ÑÇμñÇ¹Ý»ñ Ý³Ë³-é-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ»ï: snoRNA-Ý»-
ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ïª Ï³½Ù»Éáí éÇμáÝáõÏÉ»áåñá-
ï»ÇÝ³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñª snoRNP-Ý »ñ, áñáÝù áõÕÕáñ¹áõÙ »Ý Ù»ÃÇÉ 
ïñ³Ýëý»ñ³½Ý»ñÁ ¨ áõñÇ¹ÇÝ Ùá¹ÇýÇÏ³óÝáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ: 
 
 

9.2.ö-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óáõÙ (åñáó»ëÇÝ·) 
 
ö-èÜÂ-Ý»ñÁ, áñáÝó ÙÇçÇÝ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 75-80 

ÝáõÏÉ»áïÇ¹, ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý μçç³ÏáñÇ½áõÙ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ III-Ç 
ÙÇçÝáñ¹áõÃÛ³Ùμ »ñÏ³ñ Ý³Ë³-÷-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ï»ëùáí: Ð³-
ëáõÝ ÷-èÜÂ-áõÙ å³ñáõÝ³ÏíáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»ñ, 
áñáÝù μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý Ý³Ë³÷-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáõÙ: ö-èÜÂ-Ý»-
ñÇ åñáó»ëÇÝ·Ç ÁÝÃ³óùáõÙ, áñÁ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ μçç³ÏáñÇ½áõÙ, Ý³-
Ë³-÷-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ïïñ³ïíáõÙ »Ý, áñáß ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙ-
ù»ñ ùÇÙÇ³å»ë Ó¨³÷áËíáõÙ »Ý, ¨ Ý³Ë³-÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙÇ Ù³ëÝ 
³ÝóÝáõÙ ¿ ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ÷áõÉáí: ´áÉáñ Ý³Ë³-÷-èÜÂ-Ý»ñÇ 5° Í³Û-
ñáõÙ ³éÏ³ ¿ ÷á÷áË³Ï³Ý »ñÏ³ñáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Éñ³óáõóÇã ÝáõÏ-
É»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ, áñÁ Ñ»é³óíáõÙ ¿åñáó»ëÇÝ·Ç Å³-
Ù³Ý³Ï: 5° Í³ÛñÇ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÁ ×»Õù³íáñíáõÙ »Ý éÇμáÝáõÏÉ»³½ 
P-áí, áñÁ éÇμáÝáõÏÉ»åñáï»ÇÝ³ÛÇÝ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½ ¿ ¨ ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿ 
Mg+2-Ç ÇáÝÝ»ñÇ Ý»ñÏ³ÛáõÃÛ³Ùμ: Ü³Ë³-÷-èÜÂ-Ç ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
ÑÇÙù»ñÇ Ùáï 10 %-Á åñáó»ëÇÝ·Ç ÁÝÃ³óùáõÙ »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ ùÇÙÇ³-
Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ: Ò¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ Ï³ñ»ÉÇ ¿ μ³Å³Ý»É 
3 ÑÇÙÝ³Ï³Ý ËÙμ»ñÇ: 

1. 3° Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ áõñ³óÇÉÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ ï»Õ³Ï³ÉíáõÙ »Ý 
òò² Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ, ÇÝãÁ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ Ñ³ëáõÝ ÷-
èÜÂ-Ç ¨ ³ÙÇÝ³³óÇÉ-÷-èÜÂ ëÇÝÃ»Ã³½Ç ÙÇ³óÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ: òò²-Ý ÙÇ³óÝáÕ ý»ñÙ»ÝïÁ Ï³ñáÕ ¿ ·áñÍ»É ÙÇ³ÛÝ ³ÛÝ 
å³ñ³·³ÛáõÙ, »Ã» Ý³Ë³-÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ áõÝ»Ý 
×Çßï ï³ñ³Í³Ï³Ý Ï³éáõóí³Íù: 
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2. äáõñÇÝ³ÛÇÝ ÑÇÙù»ñÇ Ñ»ï»ñáóÇÏÉÇÏ ûÕ³ÏÝ»ñÇÝ ÙÇ³óíáõÙ 
»Ý Ù»ÃÇÉ ¨ Ç½áå»Ýï»ÝÇÉ ËÙμ»ñ, 2° OH-Ý»ñÁ Ù»ÃÇÉ³óíáõÙ »Ý: 

3. àñáß áõñÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ ÷áËíáõÙ »Ý ¹ÇÑÇ¹ñááõñÇ¹Ç-
ÝÇ, åë¨¹ááõñÇ¹ÇÝÇ ¨ éÇμáÃÇÙÇ¹ÇÝÇ: 

Ü³Ë³-÷-èÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý å³ñáõÝ³Ï»É Ù»Ï Ï³Ù »ñÏáõ 
ÇÝïñáÝÝ»ñ, áñáÝù Ñ»é³óíáõÙ »Ý ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç Å³Ù³Ý³Ï: ö-èÜÂ-
Ý»ñÇ ëåÉ³ÛëÇÝ·Á ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ëåÉ³ÛëÇÝ·Çó, ù³ÝÇ 
áñ. 

1. ³ÛÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ áã Ã» éÇμá½ÇÙÝ»ñáí, ³ÛÉ ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñáí, 

2. ÙÇ³Ýí³· ÏïñíáõÙ »Ý ÇÝïñáÝÇ »ñÏáõ Ñ³Ï³¹Çñ Í³Ûñ»ñÁ, 
3. ÷-èÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ÙÇ³ÓáõÉÙ³Ý Ñ³Ù³ñ û·ï³·áñÍ-

íáõÙ ¿ ¶ºü-Ç ¨ ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý: 
 Ð³ëáõÝ³ó³Í ÷-èÜÂ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù ¿ ³ñï³Ñ³Ý-

íáõÙ ¿ùëåáñïÇÝ t-Ç ÙÇçáóáí: 
 



197 

¶ÈàôÊ 10  
¶»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý  
Ñ»ïïñ³ÝëÏñÇåóÇáÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ 

 
²Ûë Ï³Ù ³ÛÝ ·»Ýáí Ïá¹³íáñíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ù³Ý³ÏÁ 

μççáõÙ Ï³Ëí³Í ¿ áã ÙÇ³ÛÝ ·»ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõ-
ÝÇó, ³ÛÉ Ý³¨ ëÇÝÃ»½í³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ μçç³ÏáñÇ½Çó ¹»åÇ óÇïáå-
É³½Ù ï»Õ³÷áËáõÃÛ³Ý ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÇó, Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ï³-
ÛáõÝáõÃÛáõÝÇó ¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÇó: ²ÛëåÇëáíª 
·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, áñÇ ã³÷³ÝÇßÁ ëÇÝÃ»½í³Í ëåÇï³ÏáõóÇ 
Ï³Ù èÜÂ-Ç ù³Ý³ÏÝ ¿, Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ï³ñμ»ñ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñáí, 
áñáÝù ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³í³ñïÇó ¨ èÜÂ-Ç Ñ³-
ëáõÝ³óáõÙÇó Ñ»ïá: 
 
 

10.1. Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½Çó  
óÇïáåÉ³½Ù 

 
Ð³ëáõÝ³óáõÙÇó Ñ»ïá Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ μçç³ÏáñÇ½áõÙ Ï³åíáõÙ »Ý 

Ñ»ï»ñá·»Ý èÜÂ-ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ (hnRNP) Ñ»ï, ¨ ³Û¹ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»-
ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ç-èÜä-Ý»ñ (ÏáñÇ½³ÛÇÝ éÇμáÝáõÏÉ»áåñá-
ï»ÇÝÝ»ñ): êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ óÇ-
ïáåÉ³½ÙáõÙ, ¨ ³ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ ³ÛÝ Ï³ñáÕ ¿ Ù»ÏÝ³ñÏ»É ÙÇ³ÛÝ Ýñ³-
ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ μçç³ÏáñÇ½Çó ³ÝóÝáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½Ù: 

´çç³ÏáñÇ½Á óÇïáåÉ³½ÙÇó μ³Å³ÝíáõÙ ¿ »ñÏß»ñï Ã³Õ³ÝÃáí, 
áñÁ ÏáãíáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ: ´çç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ ³Ù»-
Ý³áõß³·ñ³í ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÁ Ëáßáñ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ³éÏ³-
ÛáõÃÛáõÝÝ ¿: ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ã³Õ³ÝÃÇ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ÙÇçáóáí Çñ³-
Ï³Ý³ÝáõÙ ¿ ÏáñÇ½-óÇïáåÉ³½Ù §»ñÏËáëáõÃÛáõÝÁ¦, ¨ Ëáßáñ ÙáÉ»Ïáõ-
É³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ (ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜä, éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏ) 
ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½Ù: ´çç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇ-
Ý»ñÁ (nuclear pore complexes-NPC) Ùáï 30 ï³ñμ»ñ ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÝ»ñ 
ÏáãíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇó Ï³½Ùí³Í Ëáßáñ í»ñÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
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ÉÇñÝ»ñ »Ý: NPC-Ý»ñÝ ÁÝÏÕÙí³Í »Ý μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ù»ç ¨ 
ÝÙ³Ý »Ý 30 ÝÙ ïñ³Ù³·ÇÍ áõÝ»óáÕ ËáÕáí³ÏÝ»ñÇ Ï³Ù ëÝ³Ù»ç ·É³-
ÝÇÏÝ»ñÇ (ÝÏ³ñ 71): öáùñ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÝ ³½³ï ³ÝóÝáõÙ »Ý NPC-Ý»ñÇ 
ÙÇçáí, μ³Ûó Ëáßáñ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ï»Õ³÷áËí»É ÙÇ³ÛÝ FG-
ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ùμ: FG-ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÝ»ñÝ áõÝ»Ý 
·ÉáμáõÉ³ÛÇÝ ¹áÙ»Ý, áñáí Ë³ñËëíáõÙ »Ý NPC-Ý»ñÇ ÙÛáõë ÙáÉ»ÏáõÉÝ»-
ñÇÝª Ï³½Ù»Éáí Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³ÏÇ å³ï»ñÁ: Ê³ñëËÙ³Ý Ï»-
ï»ñÇó ¹áõñë »Ý ·³ÉÇë »ñÏ³ñ ³ÝÏ³ÝáÝ Ï³éáõóí³Íùáí Ã»ÉÇÏÝ»ñ, 
áñáÝù áõÕÕí³Í »Ý ¹»åÇ ëÝ³Ù»ç ËáÕáí³ÏÇ Ý»ñëÁ: ²Û¹ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ 
ÑÇ¹ñáýáμ ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó Ï³½Ùí³Í å»åïÇ¹³ÛÇÝ ßÕÃ³Ý»ñ »Ý, 
áñáÝù Ñ³ñáõëï »Ý ý»ÝÇÉ³É³ÝÇÝáí ¨ ·ÉÇóÇÝáí: ü»ÝÇÉ³É³ÝÇÝÇ ¨ ·ÉÇ-
óÇÝÇ μ³½Ù³ÏÇ ÏñÏáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý FG-ÏñÏÝáõÃÛáõÝÝ»ñ: Î»Ýï-
ñáÝ³Ï³Ý ËáÕáí³ÏÇ Ý»ñëáõÙ ³Û¹ å»åïÇ¹³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ Ó¨³íá-
ñáõÙ »Ý ³Ùå³ÝÙ³Ý Ï³éáõÛó: ²Ùå³ÝÙ³Ý Ï³éáõÛóÇ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ ÙÇ 
Í³ÛñÝ áõÕÕí³Í ¿ ¹»åÇ ÝáõÏÉ»³åÉ³½Ù, ÇëÏ ÙÛáõëÁ ¹áõñë ¿ ·³ÉÇë óÇ-
ïáåÉ³½Ù: ²Ùå³ÝÙ³Ý Ï³éáõÛóÝ ³ñ·»Éù ¿ Ù³ÏñáÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ³½³ï 
¹Çýáõ½Ç³ÛÇ Ñ³Ù³ñ NPC-Ý»ñÇ ÙÇçáí, ÙÇÝã¹»é ãÇ ³ñ·»É³ÏáõÙ çñÇ, 
ï³ñμ»ñ ÇáÝÝ»ñÇ, Ù»Ã³μáÉÇïÝ»ñÇ ¨ ÙÇÝã¨ 40-60Î¸ Ù»ÍáõÃÛáõÝ áõÝ»-
óáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³½³ï ¹Çýáõ½Ç³Ý: ²í»ÉÇ Ù»Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ 
áõ ÏáñÇ½³ÛÇÝ èÜä-Ý»ñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñáíª ÷áË³¹ñÇãÝ»ñáí: òÇïáåÉ³½ÙÇó ÏáñÇ½ ï»Õ³÷áËíáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÝ áõÝ»Ý Ñ³ïáõÏ ¹áÙ»Ý, áñÇÝ Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ÷áË³¹ñÇã 
ëåÇï³ÏáõóÁ: ²Û¹ ¹áÙ»ÝÁ ÏáãíáõÙ ¿ ÏáñÇ½³ÛÇÝ ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ý ³½-
¹³Ýß³Ý(nuclear localization signal-NLS): NLS-Ý»ñÁ Ï³½Ùí³Í »Ý 8-30 
³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó ¨ Ñ³ñáõëï »Ý åñáÉÇÝáí, ÉÇ½ÇÝáí ¨ ³ñ·ÇÝÇÝáí 
(¹ñ³Ï³Ý ÉÇóù³íáñí³Í ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñáí): 
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ÜÏ³ñ 71. ÎáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇ: ÎáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ 

ÝÙ³Ý ¿ ÙÇÙÛ³Ýó ÙÇ³ó³Í ³ÝÇíÝ»ñÇ (óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ¨ ÝáõÏÉ»áåÉ³½Ù³ÛÇÝ 
ûÕ³ÏÝ»ñ): FG-ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÝ»ñÇ Ã»É³ÝÙ³Ý »ÉáõëïÝ»ñÁ, ¹áõñë ·³Éáí ÝáõÏ-

É»áåÉ³½Ù, Ó¨³íáñáõÙ »Ý §ÏáñÇ½³ÛÇÝ ½³ÙμÛáõÕÁ¦: 

 
àñå»ë Ï³ÝáÝ, μçç³ÏáñÇ½Çó ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù ï»Õ³÷áËíáõÙ 

»Ý ÏáñÇ½áõÙ ëÇÝÃ»½í³Í èÜÂ-Ý»ñÁ, μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ç-èÜä-Ý»ñÝ 
áõ éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ: ´çç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù ï»-
Õ³÷áËí»Éáõ Ñ³Ù³ñ í»ñÁ Ýßí³Í ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇÝ ¨ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇÝ 
å»ïù ¿ ÙÇ³Ý³Ý Ñ³ïáõÏ ÷áË³¹ñÇã ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù áõÝ»Ý 
ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¿ùëåáñïÇ ³½¹³ÝßÙ³Ý ÏáãíáÕ ¹áÙ»Ý (nuclear export 
signal-NES): êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½ÙÇó 
μçç³ÏáñÇ½ ÝÙ³Ý ¿ μ»éÝ³÷áË³¹ñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇÝ, ¨ ³Û¹ å³ï-
×³éáí ï»Õ³÷áËíáÕ ëåÇï³ÏáõóÁ å³ÛÙ³Ý³Ï³Ýáñ»Ý ³Ýí³ÝíáõÙ 
¿ §Ï³ñ·á¦, ÇÝãÁ ³Ý·É»ñ»Ý Ýß³Ý³ÏáõÙ ¿ §μ»é¦: Î³ñ·áÛÇ ï»Õ³÷á-
ËáõÃÛ³ÝÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý Ran ëåÇï³ÏáõóÁ ¨ ÇÙåáñïÇÝÝ»ñÁ: 

Ran-Á ÙáÝáÙ»ñ³ÛÇÝ G-ëåÇï³Ïáõó ¿, áñÁ ·áÛáõÃÛáõÝ áõÝÇ »ñÏáõ 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý»ñáí, Ù»ÏÁª ÙÇ³ó³Í ¶ºü-ÇÝ, ¨ ÙÛáõëÁª ÙÇ³ó³Í 
¶Îü-ÇÝ: ´³óÇ Ran ëåÇï³ÏáõóÇóª Ï³ñ·áÛÇ ï»Õ³÷áËÙ³ÝÁ μçç³-
ÏáñÇ½ ¨ μçç³ÏáñÇ½Çó ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý Ý³¨ NTF2-
Á, ÇÙåáñïÇÝ α-Ý, ÇÙåáñïÇÝ β-Ý: ÆÙåáñïÇÝ α-Ý ¨ ÇÙåáñïÇÝ β-Ý 

Ï³½ÙáõÙ »Ý Ñ»ï»ñáåáÉÇÙ»ñ: Ð»ï»ñáåáÉÇÙ»ñÇ α »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ 

ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ï³ñ·á ëåÇï³ÏáõóÇ NLS-ÇÝ, ÇëÏ ÇÙåáñïÇÝ β-Ý Ï³å-
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íáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý 
ßñç³ÝáõÙ ·ïÝíáÕ FG-ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÝ»ñÇÝ: Ð³çáñ¹³μ³ñ ï»Õ³-
ß³ñÅí»Éáí Ù»Ï ÝáõÏÉ»áåáñÇÝÇó ÙÛáõëÁª Ï³ñ·á Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ³é³Ýó 
¿Ý»ñ·»ïÇÏ Í³Ëë»ñÇ ß³ñÅíáõÙ »Ý ³ÝóáõÕáõ ÙÇçáí: ÜáõÏÉ»áåÉ³½-
ÙáõÙ ÇÙåáñïÇÝ-ëåÇï³Ïáõó Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ¶ºü-ÇÝ Ï³å-
í³Í Ran ëåÇï³ÏáõóÇÝ: ÆÙåáñïÇÝÇ ¨ Ran-Ç ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá ï»ÕÇ 
¿ áõÝ»ÝáõÙ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ÏáÝýáñÙ³óÇ³ÛÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝ, ÇÝãÇ 
Ñ»ï¨³Ýùáí Ý»ñÏñíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ ³Ýç³ïíáõÙ ¿, ¨ ³½³ï ¿ ³ñ-
Ó³ÏíáõÙ ÝáõÏÉ»áåÉ³½Ù: Ran-¶ºü-ÇÙåáñïÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ Ï³åíáõÙ ¿ 
NPC-Ç ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù áõÕí³Í óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇÝ, 
áñáÝó Ï³½ÙÇ Ù»ç ¿ ÙïÝáõÙ ¶ºü-³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ ËÃ³ÝáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÁ (Ran-GAP): Ran-GAP-Ç Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÇó Ñ»ïá Ran-ÇÝ 
Ï³åí³Í ¶ºü-Á ÑÇ¹ñáÉÇ½íáõÙ ¿ ÙÇÝã ¶Îü, ÇÝãÇ å³ï×³éáí Ran-Ç 
ÏáÝýáñÙ³óÇ³Ý ÷áËíáõÙ ¿ ³ÛÝå»ë, áñ Ýí³½áõÙ ¿ ËÝ³Ù³ÏóáõÃÛáõ-
ÝÁ ÇÙåáñïÇÝÇ Ñ³Ý¹»å: ²Ûë ×³Ý³å³ñÑáí ÇÙåáñïÇÝÝ ³½³ï ¿ 
³ñÓ³ÏíáõÙ óÇïáåÉ³½Ù ¨ áõÝ³Ï ¿ ÉÇÝáõÙ Ï³åí»Éáõ Ýáñ Ï³ñ·áÛÇ 
Ñ»ï: Ran-Á í»ñ³¹³ñÓíáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½ NTF2-Ç ÙÇçáóáí (ÝÏ³ñ 72, 
²): 

´çç³ÏáñÇ½Çó ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù ï»Õ³÷áËí»Éáõ Ñ³Ù³ñ ÝáõÏ-
É»áåÉ³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ ¿ùëåáñïÇÝÝ»ñ ÏáãíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ å»ïù 
¿ ×³Ý³ã»Ý ¨ ÙÇ³Ý³Ý Ï³ñ·á ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³Ù èÜä-Ý»ñÇ NES-
Ý»ñÇÝ: ²ÛÝáõÑ»ï¨ èÜä-¿ùëåáñïÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ å»ïù ¿ ÙÇ³Ý³ 
Ran-¶ºü-Á: ²Ûë μ³ñ¹ ·áõÙ³ñ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ¹»-
åÇ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ ³ÝóáõÕÇÝ: ØïÝ»Éáí ³ÝóáõÕÇª Ñ³Ù³ÉÇñÁ 
Ñ»ñÃ³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ Ï³åíáõÙ ¿ ÙÇÙÛ³Ýó Ñ³çáñ¹áÕ FG-ÝáõÏÉ»áåá-
ñÇÝÝ»ñÇÝª ï»Õ³÷áËí»Éáí ÝáõÏÉ»áåÉ³½Ù³ÛÇÝ Ñ³ñÃáõÃÛáõÝÇó ¹»åÇ 
óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ »½ñÁ, ¨, Ç í»ñçá, èÜä-Ý»ñÁ ¹áõñë »Ý μ»ñíáõÙ óÇ-
ïáåÉ³½Ù (ÝÏ³ñ 72, ´): 

ÆÙåáñïÇÝ, ¿ùëåáñïÇÝ ¨ Ran-¶ºü ÙÇçÝáñ¹íáÕ ï»Õ³÷á-
ËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ áõÕÕáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñáõÙ ¿ Ran-¶ºü-Ç å³ñáõÝ³-
ÏáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½áõÙ: ´çç³ÏáñÇ½áõÙ Ran-¶ºü-Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃ-
ÛáõÝÝ ³í»ÉÇ Ù»Í ¿, ù³Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ: ¸³ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ 
Ýñ³Ýáí, áñ ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙáõÙ ·áñÍáõÙ ¿ ·áõ³ÝÇÝ-ÝáõÏÉ»áïÇ¹-÷á-
Ë³Ý³ÏáÕ ·áñÍáÝ (GEF-guanine exchange factor), áñÁ ³ñ³· ÷áË³-



201 

ñÇÝáõÙ ¿ Ran-¶Îü-Ç ÏñÏÝ³ýáëý³ïÁ ¶ºü-áí: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ, Ñ³-
Ï³é³ÏÁ, ³ÏïÇí ·áñÍáõÙ ¿ ¶ºü-³½ ³ÏïÇí³óÝáÕ ëåÇï³Ïáõó 
(GAP- GTPase activating protein), áñÁ ÑÇ¹ñáÉÇ½áõÙ ¿ Ran-Ç Ñ»ï Ï³å-
í³Í ¶ºü-Áª Ýí³½»óÝ»Éáí Ran-¶ºü-Ç ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý: ø³ÝÇ áñ 
Ï³ñ·áÝ óÇïáåÉ³½Ù ï»Õ³÷áË»ÉÇë Ran-¶ºü ½áõÛ·Á ÉùáõÙ ¿ μçç³-
ÏáñÇ½Á, μçç³ÏáñÇ½áõÙ Ran-Ç ëï³óÇáÝ³ñ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ í»ñ³-
Ï³Ý·ÝíáõÙ ¿ í»ñÁ Ýßí³Í μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ïñ³ÝëåáñïÇ ëåÇï³-
Ïáõó NTF2-Ç ßÝáñÑÇí (nuclear transport factor 2), áñÁ Ran-¶Îü-Á óÇ-
ïáåÉ³½ÙÇó í»ñ³¹³ñÓÝáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ï³ñ·á 
ÙáÉ»ÏáõÉÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛ³Ý áõÕÕáõÃÛáõÝ áñáßíáõÙ ¿ Ýñ³Ýáí, Ã» ÇÝã 
μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ï»Õ³Ï³ÛÙ³Ý ¹áÙ»Ý áõÝÇ Ï³ñ·áÝª NLS Ã» NES: 

Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ³ñ³· ³×áÕ μçÇçÝ»ñÁ 1 ñáå»áõÙ ëÇÝÃ»½áõÙ »Ý 
20 000 éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñ: Ø»Ï μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ³Ýóáõ-
Õáí éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ï»Õ³÷áËÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ 
Ï³½ÙáõÙ ¿ 5-6 »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏ/ñáå»: ÜÏ³ïÇ áõÝ»Ý³Éáí ³ÛÝ, áñ Ïáñ-
½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ÃÇíÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 3000-4000-Ç, Ï³ñ»ÉÇ 
¿ Ñ³ßí³ñÏ»É, áñ 1 ñáå»áõÙ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù Ï³ñáÕ »Ý ï»-
Õ³÷áËí»É 15000-24000 éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñ: òÇïáåÉ³½-
ÙÇó μçç³ÏáñÇ½ Ï³ï³ñíáÕ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ù³Ý³ÏÁ ¿É ³í»ÉÇ 
³ÏïÇí ¿: øñáÙáëáÙÝ»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÇó Ñ»ïá ùñáÙ³ïÇÝÇ Ï³-
éáõóí³ÍùÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÑÇëïáÝÝ»ñÇ ÙáõïùÇ 
³ñ³·áõÃÛáõÝÁ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ³ÝóáõÕáí å»ïù ¿ Ï³½ÙÇ 100 ÑÇëïáÝÇ 
ÙáÉ»ÏáõÉ/ñáå»: 
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ÜÏ³ñ 72. ² êåÇï³ÏáõóÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½ÙÇó μçç³ÏáñÇ½:  
1-ÇÙåáñïÇÝÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ ï»Õ³÷áËíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇÝ 

(Ï³ñ·á); 2-ÇÙåáñïÇÝ-Ï³ñ·á Ñ³Ù³ÉÇñÝ ³ÝóÝáõÙ ¿ ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ ³Ý-
óáõÕáí ¨ ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙáõÙ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ran-¶ºü-ÇÝ; 3-Ï³ñ·á ëåÇï³ÏáõóÁ 
ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙáõÙ ³Ýç³ïíáõÙ ¿ Ï³ñ·á-Ran-¶ºü Ñ³Ù³ÉÇñÇó; 4-Ran-¶ºü-

Á ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ óÇïáåÉ³½Ù; 5-óÇïáåÉ³½ÙáõÙ GAP-Ç ³½¹»óáõÃÛ³Ý 
ßÝáñÑÇí Ran-¶ºü í»ñ³ÍíáõÙ ¿ Ran-¶Îü-Ç, ¨ ÇÙåáñïÇÝÁ ³½³ï ¿ ³ñ-

Ó³ÏíáõÙ: ´ èÇμáÝáõÏÉ»ÇÝ³åñáï»ÇÝÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½Çó 
óÇïáåÉ³½Ù: 1-èÜä-Ç ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ù³ëÇ NES-Á ×³Ý³ãíáõÙ ¿ ¿ùëåáñ-
ïÇÝÇ ÏáÕÙÇó; 2-Ï³½ÙíáõÙ ¿ ¿ùëåáñïÇÝ-Ï³ñ·á èÜä-Ran-¶ºü-Ñ³Ù³ÉÇñÁ;  
3-¿ùëåáñïÇÝ-Ï³ñ·á èÜä-Ran-¶ºü-Ñ³Ù³ÉÇñÁ ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ³Ýóáõ-

Õáí ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù; 4-GAP-Á ×»ÕùáõÙ ¿ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ï³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ 
¶ºü-Á ÙÇÝã¶Îü, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí óÇïáåÉ³½Ù »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ ¿ùëåáñïÇÝÁ ¨ 

Ï³ñ·á èÜä-Ý [Hardin J. et al, 8th ed, 2012]: 
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10. 2.¶»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý  
óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ  

 
¶»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ñ»ï ïñ³ÝÏñÇåóÇáÝ Ù»-

Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ ã»Ý ë³ÑÙ³Ý³÷³ÏíáõÙ μçç³ÏáñÇ½áõÙ ÁÝÃ³óáÕ ·áñ-
Í³éáõÛÃÝ»ñáí: ¶»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ Ý³¨ óÇïáå-
É³½Ù³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñáí: Âí³ñÏ»Ýù ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ-
·³íáñÙ³Ý óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ. 

 ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù ï»Õ³÷áËí³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñÇ Ï³ÛáõÝáõÃÛ³Ý ³å³ÑáíáõÙ, 

 óÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ñ³ÛïÝí³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙ, 

 ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ÷áõÉ»ñÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½Ù-
Ý»ñ:  

¶»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ÷áõÉáõÙ 
³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ »ñÏáõ ËáõÙμ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñ, áñáÝù Ï³½Ùí³Í »Ý 22 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇó: ¸ñ³Ýù »Ý 
mièÜÂ-Ý»ñÁ ¨ Ï³ñ× ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ èÜÂ-Ý»ñ (sièÜÂ-Ý»ñ) »Ý: 
Üßí³Í èÜÂ-Ý»ñÁ, ½áõ·³íáñí»Éáí ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ»ï, ³ñ·»-
É³ÏáõÙ »Ý í»ñçÇÝÝ»ñÇë ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý (ÇÝãÁ μÝáñáß ¿ mièÜÂ-Ý»-
ñÇÝ) Ï³Ù ×»Õù³íáñáõÙ »Ý ÙÇ³ó³Í Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ (³Ûë ·áñÍÁÝ-
Ã³óÁ Ñ³ïáõÏ ¿ sièÜÂ-Ý»ñÇÝ): Ð³ÛïÝ³μ»ñí³Í »Ý Ùáï 500 
mièÜÂ-Ý»ñ: ¸ñ³ÝóÇó ß³ï»ñÁ ³éÏ³ »Ý ÙÇ³ÛÝ áñáß³ÏÇ Ù³ëÝ³-
·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñáõÙ ë³ÕÙÇ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý ï³ñμ»ñ ÷áõÉ»ñáõÙ ¨ 
³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Ñ»ïÍÝÝ¹Û³Ý ßñç³ÝáõÙ: ´³½Ù³ÃÇí mièÜÂ-Ý»ñ 
Ï³ñáÕ »Ý Ï³åí»É áã Ã» Ù»Ï, ³ÛÉ ÙÇ ù³ÝÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ 
Ñ»ï: 
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10.3. ØÇÏñá èÜÂ-Ý»ñ 
 
´³½Ù³μçÇç μáõë³Ï³Ý ¨ Ï»Ý¹³Ý³Ï³Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ ëåÇ-

ï³ÏáõóÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñÙ³ÝÁ É³ÛÝáñ»Ý Ù³ëÝ³Ï-
óáõÙ »Ý ÙÇÏñá èÜÂ-Ý»ñÁ (mièÜÂ-Ý»ñ): ä³ñ½í»ó, áñ Ù³ñ¹áõ ·»-
Ý»ñÇ ·ñ»Ã» Ù»Ï »ññáñ¹Ç ¿ùëåñ»ëÇ³Ý Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ mièÜÂ-Ý»-
ñáí: 

²é³çÇÝ mièÜÂ-Ý Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»ó 1993 Ãí³Ï³ÝÇÝ: ²ÛÝ ëÇÝ-
Ã»½íáõÙ ¿ lin-4 ·»Ý³ÛÇÝ ÉáÏáõëáõÙ ¨ Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ ¿ 22 ÝáõÏ. μ³Õ-
Ï³ó³Í èÜÂ, áñÁ Ù³ëÝ³ÏÇáñ»Ý ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ¿ (÷áËÉñ³óÝáõÙ 
¿) ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ lin-14 ·»ÝÇ Ç-èÜÂ-Ç 3° Í³Ûñ³ÛÇÝ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ 
ã»ÝÃ³ñÏíáÕ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³ÝÁ: mièÜÂ-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÁ ·»ÝáÙáõÙ 
Ï³½ÙáõÙ »Ý ËÙμ»ñ, áñáÝó ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý åáÉÇóÇëïñáÝ³ÛÇÝ ¿ 
(ëÇÝÃ»½íáõÙ ¿ Ù»Ï ÙáÉ»ÏáõÉ Ç-èÜÂ) ¨ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ èÜÂ åáÉÇÙ»-
ñ³½ II-áí: ÜÙ³Ý Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÇ »ñÏ³ñ ÙáÉ»ÏáõÉÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç 
»Ý ÙïÝáõÙ ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³ñÛáõñÇó ÙÇÝã Ñ³½³ñ³íáñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñ, 
áñáÝù Ý»ñÏ³Û³óÝáõÙ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ mièÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ: 
mièÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³Ý³É Ý³¨ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç Ñ³ëáõ-
Ý³óÙ³Ý ÁÝÃ³óùáõÙ Ïïñí³Í ÇÝïñáÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó: 

ºñÏ³ñ Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ³é³ç³ó-
Ý»É »ñÏßÕÃ³ Í³ÙÏ³ÉÝ»ñ, áñáÝù Ý»ñ³éáõÙ »Ý 70 ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ: Ì³ÙÏ³É³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ Ï³½Ù³íáñáõÙ »Ý 
ûÕ³Ï-óáÕáõÝ³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ (óáÕáõÝ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍáõÙ Ï³ñáÕ 
¿ ï»ÕÇ áõÝ»Ý³É ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ áã ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ½áõ·³íáñáõÙ): 
²Ûë ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÝÙ³Ý »Ý ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇÝ ¨ 
áõÝ»Ý Ù»ÃÇÉ-7-·áõ³ÝÇÝ³ÛÇÝ Ï»å 5° Í³ÛñáõÙ ¨ åáÉÇ² åáãÇÏ 3° Í³Û-
ñáõÙ: ºñÏ³ñ Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÁ ×»ÕùíáõÙ »Ý 60-70 ÝáõÏ. »ñÏ³-
ñáõÃÛ³Ùμ Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÇ ¸ñáß³ ëåÇï³Ïáõóáí, áñÝ ûÅïí³Í 
¿ éÇμáÝáõÏÉ»³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ ¨ ·áñÍáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ûÅ³Ý¹³Ï 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ï Ñ³Ù³ï»Õ (ÝÏ³ñ 73): ¸ñáß³-DGRC8 ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ ×»ÕùáõÙ ¿ »ñÏ³ñ Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÇ 
ûÕ³Ï-óáÕáõÝ³ÛÇÝ Ï³éáõÛóÝ»ñÁ óáÕáõÝÇ ÑÇÙùáõÙª Ó¨³íáñ»Éáí ³é³ç-
Ý³ÛÇÝ mièÜÂ-Ý»ñ:  
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²é³çÝ³ÛÇÝ mièÜÂ-Ý»ñÁ óÇïáåÉ³½Ù »Ý ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ùë-
åáñïÇÝ-5-Ç ÙÇçáóáí: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ý³Ë³-mièÜÂ-Ý»ñÁ ×»Õù³-
íáñíáõÙ »Ý ¸³Ûë»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÏáÕÙÇóª ³é³ç³óÝ»Éáí 22-24 
ÝáõÏ. »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ, áñáÝó ÙÇ ßÕÃ³Ý Ñ³ëáõÝ mièÜÂ-Ý 
¿, ÇëÏ ÙÛáõëÁª ³Û¹ ßÕÃ³ÛÇ Ã»ñÙá¹ÇÝ³ÙÇÏáñ»Ý ³ÝÏ³ÛáõÝ ÏñÏÝ³ÏÁ, 
áñÁ Ñ»ï³·³ÛáõÙ ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿: Ð³ëáõÝ mièÜÂÏ³ñáÕ ¿ ½áõ·³íáñ-
í»É ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ç-èÜÂ 5° ¨ 3° ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ã»ÝÃ³ñíáÕ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇ Ñ»ï: ²Û¹ ½áõ·³íáñÙ³Ý Ñ³Ù³ñ áñáßÇã ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ 
mièÜÂ-Ç 5° Í³ÛñÇ 6-7 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ ¨ Ç-èÜÂ-Ç 3° Í³ÛñÇ ÝáõÏ-
É»áïÇ¹Ý»ñÇ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñáõÃÛáõÝÁ: 

Ð³Ù³Ó³ÛÝ Ýáñ³·áõÛÝ ïíÛ³ÉÝ»ñÇª mièÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ½áõ-
·³íáñí»É ³Ý·³Ù Ç-èÜÂ Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ Ñ»ï: mièÜÂ-
Ý»ñÁ ×ÝßáõÙ »Ý Çñ»Ýó Ñ»ï ½áõ·³íáñí³Í ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý, ËÃ³ÝáõÙ Ç-èÜÂ-Ç ù³Ûù³ÛáõÙÁ: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ 
Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 30-50% ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ mièÜÂ-Ý»-
ñáí, ÇÝãÁ ½·³ÉÇ ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ ·»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ ³ñ¹ÛáõÝ³-
í»ïáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»ç: 
 
 

10.4. ÆÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñ 
 
ÆÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ èÜÂ-Ý»ñÁ (ièÜÂÝ»ñ) Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»É »Ý 

å³ï³Ñ³Ï³Ýáñ»Ý, »ñμ Ñ»ï³½áïáÕÝ»ñÁ ÷áñÓáõÙ ¿ÇÝ ×Ýß»É C. 
elegans áñ¹Ç áñáß ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý Ñ³Ï³ë»Ýë³ÛÇÝ ³ñ·»É³Ï-
Ù³Ý Ù»Ãá¹áí: Ð³Ï³ë»Ýë³ÛÇÝ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý Ù»Ãá¹Ç ¿áõÃÛáõÝÝ ³ÛÝ ¿, 
áñ ÙÇÏñáÝ»ñ³ñÏÙ³Ý »Õ³Ý³Ïáí μçÇç »Ý Ý»ñÙáõÍíáõÙ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ 
·»ÝÇ Ç-èÜÂ-ÇÝ ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ÙÇ³ßÕÃ³ èÜÂ-Ç »ñÏ³ñ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñ, áñáÝù, ½áõ·³íáñí»Éáí Ç-èÜÂ-Ç Ñ»ï, ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý í»ñçÇÝÇë 
ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý: öáñÓ»ñÇ ÁÝÃ³óùáõÙ å³ñ½í»ó, áñ ÙÇ ù³ÝÇ Ñ³ñ-
Ûáõñ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Çó Ï³½Ùí³Í »ñÏßÕÃ³ Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ 
ß³ï ³í»ÉÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ï ¿ ×ÝßáõÙ ·»ÝÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý, ù³Ý ÙÇ³-
ßÕÃ³ Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÁ: ºñÏ³ñ ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ èÜÂ-
Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÉÇáíÇÝ ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Á 
μççáõÙ, ¨ ³Ûë Ñ³Ý·³Ù³ÝùÁ ë³ÑÙ³Ý³÷³ÏáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó ÏÇñ³éáõÃ-
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ÛáõÝÁ ³é³ÝÓÇÝ ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ ÁÝïñáíÇ ×ÝßÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ²Û¹ 
Ã»ñáõÃÛáõÝÇó ½áõñÏ »Ý ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñÁ: 

ÆÝï. Ï.èÜÂ-Ý»ñÁ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý »ñÏ³ñ »ñÏßÕÃ³ èÜÂ-Ý»ñÇ 
×»Õù³íáñÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí: ºñÏ³ñ »ñÏßÕÃ³ èÜÂ-Ý»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ 
»Ý ÏáñÇ½áõÙ èÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½ II (äáÉ II) ý»ñÙ»ÝïÇ ÏáÕÙÇó ¨ ï»Õ³-
÷áËíáõÙ óÇïáåÉ³½Ù: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ ¹ñ³Ýù ×»Õù³íáñíáõÙ »Ý 20-
25 ÝáõÏ. »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ¸³Ûë»ñ ÏáãíáÕ ý»ñÙ»Ýïáí, 
áñÁ å³ïÏ³ÝáõÙ ¿ »ñÏßÕÃ³ èÜÂ-Ý»ñÁ ×»Õù³íáñáÕ éÇμáÝáõÏÉ»³½-
Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇÝ: ÆÝï.Ï.èÜÂ-Ý»ñÇ 5° Í³ÛñÇ »ñÏáõ ßÕÃ³Ý»ñÝ ¿É ³-
í³ñïíáõÙ »Ý ýáëý³ï³ÛÇÝ, ÇëÏ 3° Í³ÛñáõÙª ÑÇ¹ñûùëÇÉ ËÙμ»ñáí: 
ºñÏßÕÃ³ èÜÂ-Ç ßÕÃ³Ý»ñÇó Ù»ÏÁ ÏáãíáõÙ ¿ áõÕÕáñ¹áÕ, ÙÛáõëÁª áõÕ»-
ÏÇó: ¸³Ûë»ñáí ×»Õù³íáñí»Éáõó Ñ»ïá »ñÏßÕÃ³ èÜÂ-Ý Ï³åíáõÙ ¿ 
²ñ·áÝ³íï (²·á) ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ, áñáÝù, ûÅïí³Í ÉÇ-
Ý»Éáí éÇμáÝáõÏÉ»³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ, ×»Õù³íáñáõÙ »Ý áõÕ»ÏÇó 
ßÕÃ³Ý: àõÕÕáñ¹áÕ ßÕÃ³Ý ÙÝáõÙ ¿ Ï³åí³Í ²¶à2 Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ñ»ï: 

²·á2 Ñ³Ù³ÉÇñն առաջնորդում ¿ ÇÝï.Ï.èÜÂ-Ç áõÕÕáñ¹áÕ ßÕÃ³Ý 

¹»åÇ èÜÂ-Ù³Ï³Íí³Í ³ñ·»É³ÏáÕ Ñ³Ù³ÉÇñ (èØÈÐ-RISC) ÏáãíáÕ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ËáõÙμÁ, áñÁ Ï³åíáõÙ ¿ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-ÇÝ: 
èØÈÐ-Ç-èÜÂ-ÇÝï.Ï.èÜÂ Ñ³Ù³ÉÇñÁ èØÈÐ-Ç ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¿Ý-
¹áÝáõÏÉ»³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí ×»Õù³íáñáõÙ ¿ ½áõ·³íáñ-
í³Í ßÕÃ³Ý»ñÇ 10-ñ¹ ¨ 11-ñ¹ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ Ï³åáÕ ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³-
ÛÇÝ Ï³åÁ: ø³ÝÇ áñ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Í³Ûñ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÁ Ï»å³-
íáñÙ³Ý ¨ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ßÝáñÑÇí Ó»éù »Ý μ»ñáõÙ »ñÏñáñ¹³ÛÇÝ 

¨ »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ, դրանք ã»Ý ×³Ý³ãíáõÙ èØÈÐ-Ç ÏáÕ-

ÙÇó, ¨ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ËÇëï Ýí³½»É: 
ÆÝï.Ï.èÜÂ-Ý»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ áñáßÇã ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ μáõÛë»-

ñÇ, ×³Ý×»ñÇ ¨ áñ¹»ñÇ Ñ³Ï³íÇñáõë³ÛÇÝ å³ßïå³ÝáõÃÛ³Ý ·áñÍáõÙ: 
ÆÝãå»ë Ñ³ÛïÝÇ ¿, èÜÂ-íÇñáõëÝ»ñáí í³ñ³Ïí»Éáõó Ñ»ïá ï»ñ-
μççáõÙ ëÏëíáõÙ ¿ íÇñáõë³ÛÇÝ ·»ÝáÙÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ, áñÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý ÙÇç³ÝÏÛ³É »ñÏ³ñ »ñÏßÕÃ³ èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ: 
²Û¹ èÜÂ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ×³Ý³ãíáõÙ ¨ í»ñ »Ý ³ÍíáõÙ íÇñáõë³ÛÇÝ           
Ï. ÇÝï. èÜÂ-Ý»ñÇ ¸³Ûë»ñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó: ´áõÛë»ñÇ ï»ñ 
μçÇçÝ»ñÇ ²·á å³ñáõÝ³ÏáÕ èØÈÐ-Ý»ñÁ, ÙÇ³óÝ»Éáí íÇñáõë³ÛÇ-
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ÝÇÝï.Ï.èÜÂ-Ý»ñÁ, ÉÇáíÇÝ ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý íÇñáõë³ÛÇÝ ·»ÝáÙ³ÛÇÝ 
èÜÂ-Ý:  
 
 

10.5. âÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ èÜÂ 
 

²é³çÇÝ ëåÇï³Ïáõó ãÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ èÜÂ-Ý Ñ³ÛïÝ³μ»ñ-
í»ó 1990 Ãí³Ï³ÝÇÝ: Ð»ï³·³ÛáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»óÇÝ Ñ³½³ñ³íáñ 
»ñÏ.ãÏá¹.èÜÂ-Ý»ñ: âÏá¹.»ñÏ.èÜÂ-Ý»ñÇ »ñÏ³ñáõÃÛáõÝÁ ·»ñ³½³Ý-
óáõÙ ¿ 200 ÝáõÏ., ¨ ¹ñ³Ýù ÝÙ³Ý »Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇÝ. áõÝ»Ý 5° Ï»å (Ù»-
ÃÇÉ7 ·áõ³Ýá½ÇÝ) ¨ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏ: âÏá¹.»ñÏ.èÜÂ-Ý»ñÇ 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý Ñ³×³Ë ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ Ïá¹³íáñáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
Ñ»ï Ñ³Ù³ï»Õ: âÏá¹.»ñÏ.èÜÂ-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ³½¹»É ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý íñ³ª Ï³åí»Éáí ¨ ³ñ·»É³Ï»Éáí ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ åñáÙáïáñÝ»ñÇ ³ßË³ï³Ý-
ùÁ: âÏá¹.»ñÏ.èÜÂ-Ý»ñÁ Ý»ñ·áñÍáõÙ »Ý Ç-èÜÂ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÇ ³é³ÝÓÇÝ ÷áõÉ»ñÇ, ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù Ç-èÜÂ ï»Õ³÷á-
ËáõÃÛ³Ý íñ³, ½áõ·³íáñí»Éáí ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-Ç Ñ»ïª ³ñ·»É³-
ÏáõÙ »Ý ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý ¨ ËÃ³ÝáõÙ Ç-èÜÂ ù³Ûù³ÛáõÙÁ: 
âÏá¹.»ñÏ.èÜÂ-Ý»ñÁ ³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ Ç·³Ï³Ý »ñÏ-
ñáñ¹ X ùñáÙáëáÙÇ Éé»óÙ³Ý ·áñÍáõÙ:  
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ÜÏ³ñ 73. ØÇÏñá-èÜÂ-Ý»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý ¨ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ·Í³å³ïÏ»-

ñÁ: ՌՄԼՀ-ՌՆԹ-Ù³Ï³Íí³Í Éé»óÝáÕ Ñ³Ù³ÉÇñ [KungT.Y. et al,Genetics, 

2013]: 
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ÜÏ³ñ 74. ¶»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ ÇÝï.Ï.èÜÂ-áí: 
ÆÝï.Ï.èÜÂ ÷áË³½¹áõÙ »Ý ²¶à 2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ»ïª Ó¨³íáñ»Éáí 
èØÈÐ: èØÈÐ Ó¨³íáñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ÇÝï.Ï.èÜÂ-Ç áõÕÕáñ¹áÕ ßÕÃ³Ý 
μ»éÝíáõÙ ¿ ²¶à2 íñ³, ÙÇÝã¹»é áõÕ»ÏÇó ßÕÃ³Ý ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿: ²ÏïÇí 

èØÈÐ Ó¨³íáñáõÙÇó Ñ»ïá Ï.ÇÝï.èÜÂ-Ç áõÕÕáñ¹áÕ ßÕÃ³Ý ½áõ·³íáñíáõÙ ¿ 

ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-իÑ»ï, ×»Õù³íáñáõÙ ¨ ù³Ûù³ÛáõÙ է ³ÛÝ [Patil S. et al 

Crit Rev Biochem Mol Biol. 2014]: 
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âÏá¹³íáñáÕ Ã»° »ñÏ³ñ ¨ Ã»° Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñÁ, Ù³ëÝ³Ïó»Éáí 
μ³½Ù³ÃÇí ÑÇÙÝ³ñ³ñ μçç³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ, Ù»Í Ýß³Ý³ÏáõÃ-
ÛáõÝ áõÝ»Ý ³Ëï³ÍÇÝ ½³ñ·³óáõÙÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ 
mièÜÂ-Ý»ñÁ Ý»ñ·áñÍáõÙ »Ý Ñ³ñÛáõñ³íáñ ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³ÛÇ 
íñ³: â³ñáñ³Ï Ýáñ³·áÛ³óáõÙÝ»ñÇ Å³Ù³Ý³Ï ³Ëï³Ñ³ñí³Í 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ñ³ÛïÝ³μ»ñíáõÙ »Ý Ùáï 21 mièÜÂ-Ý»ñ, 
áñáÝù μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý ³éáÕç μçÇçÝ»ñáõÙ: ä³ñ½í»É ¿, áñ ßÇ½áýñ»-
ÝÇ³Ûáí ¨ ²ÉóÑ³ÛÙ»ñÇ ÑÇí³Ý¹áõÃÛ³Ùμ ï³é³åáÕ ³ÝÓ³Ýó 15 
mièÜÂ-Ý»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ï³ñμ»ñíáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó å³ñáõÝ³-
ÏáõÃÛáõÝÇó ³éáÕç ³ÝÓ³Ýó Ùáï: Ð³ÛïÝ³μ»ñí»É ¿, áñ Ù»ï³ëï³½-
Ý»ñ ³é³ç³óÝáÕ áõéáõóùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ ßáõñç 3-³Ý·³Ù ³í»ÉÇ ß³ï 
ãÏá¹.»ñÏ.èÜÂ »Ý å³ñáõÝ³ÏáõÙ, ù³Ý ï³ñ³Íí»Éáõ Ñ³ÏáõÙ ã¹ñë¨á-
ñáÕ áõéáõóùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ: Ð³×³Ë ÙÇÏñá, ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ ÷áùñ ¨ 
ãÏá¹³íáñáÕ »ñÏ³ñ èÜÂ-Ý»ñÁ ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý Ù»Ï ³Ýí³Ý ï³Ï ¨ 
ÏáãíáõÙ »Ý Ñ³Ï³ë»Ýë (antisense) èÜÂ-Ý»ñ: Ð³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÇ 
áñáß³ÏÇ ·»Ý»ñ Éé»óÝ»Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ï³Ù Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³Ýë-
ÉÛ³óÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý áõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ¹ñ³Ýó ¹³ñÓÝáõÙ ¿ ³Ý÷áË³-
ñÇÝ»ÉÇ ·áñÍÇù ·»Ý³ÛÇÝ Ã»ñ³åÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ: Ð³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÇ 
ÏÇñ³é³Ï³Ý Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ ë³ÑÙ³Ý³÷³ÏíáõÙ ¿ ³ÛÝ Ñ³Ý·³Ù³Ý-
ùáí, áñ í»ñçÇÝÝ»ñë å»ïù ¿ Ý³Ë ¨ ³é³ç Ý»ñÙáõÍí»Ý μçÇç, áõñ ¨ 
å»ïù ¿ Çñ³Ï³Ý³óÝ»Ý Çñ»Ýó Ñ³ïáõÏ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: ê³Ï³ÛÝ 
Ñ³ÛïÝÇ ¿, áñ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ³ÏïÇíáñ»Ý ·áñÍáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí éÇ-
μáÝáõÏÉ»³½Ý»ñ, áñáÝù ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý ³ÝåÇï³Ý Ï³Ù ûï³ñ³ÍÇÝ 
èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: Ü»ñμçç³ÛÇÝ éÇμáÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇó å³ßï-
å³Ý»Éáõ Ñ³Ù³ñ Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÁ Ý³Ë³å»ë »ÝÃ³ñÏáõÙ »Ý 
ùÇÙÇ³Ï³Ý ï³ñμ»ñ Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ (Ùá¹ÇýÇÏ³óáõÙÝ»ñÇ): 
ä»ïù ¿ ÝÏ³ïÇ áõÝ»Ý³É, áñ Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÇ Ùá¹ÇýÇÏ³óáõÙÁ 
ãå»ïù ¿ Ë³Ã³ñÇ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ·»ÝÇ Ï³Ù Ç-èÜÂ-Ç Ñ»ï Ï³åÙ³Ý 
·áñÍÁÝÃ³óÁ: ²Ûë å³Ñ³ÝçÝ»ñÇÝ μ³í³ñ³ñáõÙ »Ý ß³ù³ñ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ, ýáëýá¹Ç»Ã»ñ³ÛÇÝ Ï³åÇ ÃÃí³ÍÝ³ÛÇÝ ³ïáÙÝ»ñÇ ÷á-
Ë³ñÇÝáõÙÁ Ù»ÃÇÉ³ÛÇÝ, ÃÇáÉ³ÛÇÝ ËÙμ»ñáí Ï³Ù ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙù»-
ñÇ ³ÙÇ¹³óáõÙÁ: Ü»ñÏ³ÛáõÙë Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÁ ÏÇñ³éíáõÙ »Ý 
Ëáßáñ »Õç»ñ³íáñ Ï»Ý¹³ÝÇÝ»ñÇ μñáõó»ÉÛá½ ÑÇí³Ý¹áõÃÛ³Ý Ñ³ñáõ-

óÇã Trypanosoma brucei-ի áãÝã³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: Ð³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý 
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ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ¿ ïñÇå³ÝáëáÙÇ 5¯ Í³ÛñÇ 35 ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇÝ ¨ 
Ñ³çáÕáõÃÛ³Ùμ ëå³ÝáõÙ ¿ Ñ³ñáõóÇãÁ ³ñÛ³Ý Ù»ç: ÊáëïáõÙÝ³ÉÇó ¿ 
Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÇ ÏÇñ³éáõÃÛáõÝÁ Herpes simplex ÁÝï³ÝÇùÇ íÇ-
ñáõëÝ»ñÇ íÝ³ë³½»ñÍÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ²Ûë μÝ³·³í³éáõÙ ÏÇñ³éíáÕ 
Ñ³Ï³ë»Ýë èÜÂ-Ý»ñÁ ³ñï³¹ñíáõÙ »Ý ùëáõÏÝ»ñÇ Ó¨áí ¨ ÏÇñ³é-
íáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ íÇñáõëÇ μ³½Ù³óáõÙÝ ³ñ·»É³Ï»Éáõ, ³ÛÉ¨ ³ñ¹»Ý ÇëÏ 
³é³ç³ó³Í Ëáó»ñÇ μáõÅÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: 
 
 

10.6. Æ-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý Ï³ñáÕ ¿  
ËÃ³Ýí»É óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ÁÝÃ³óáÕ  

åáÉÇ³¹»ÝÇÉացման ßÝáñÑÇí 
 
Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ 5° ¨ 3° ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ã»ÝÃ³ñÏíáÕ ßñç³ÝÝ»ñÁ 

(UTR) ëáíáñ³μ³ñ å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ, áñáÝó 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ýïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÇ íñ³ ³½¹áÕ Ñ³ïáõÏ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñ: ²åÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 3° UTR-Ç 
ë³ÑÙ³ÝÝ»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñÇÝ 
»ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ Ïááå»ñ³ïÇí ÙÇ³óÙ³Ý ûñÇÝ³ã³÷áõÃÛáõÝÝ»ñÇÝª ÑÇ-
ß»óÝ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³í³ù³·ñáõÙÁ ·»ÝÇ åñá-
Ùáïáñ³ÛÇÝ ßñç³ÝáõÙ: àñå»ë Ï³ÝáÝ, ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ           
Ç-èÜÂ-Ç 3° UTR-Ý»ñÇÝ ×ÝßáõÙ ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ: 

´³½Ù³ÃÇí Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³Ý ÑÝ³ñ³íáñ ¿ ¹³éÝáõÙ 
ÙÇ³ÛÝ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÇó Ñ»ïá: Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ 
óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óáõÙÁ Ù»Í Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ áõÝÇ Ï»Ý-

¹³ÝÇÝ»ñÇ ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý í³Õ ÷áõÉ»ñáõÙª ³å³Ñáíելով 

·»Ý»ñÇ ÁÝïñáÕ³Ï³Ý ¿ùëåñ»ëÇ³Ý: úûóÇïÝ»ñÇ (Óí³μçÇçÝ»ñÇ) óÇ-
ïáåÉ³½ÙáõÙ å³ñáõÝ³ÏíáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉ-
Ý»ñ, áñáÝó ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ Ù»ÏÝ³ñÏáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ μ»ÕÙ-
Ý³íáñáõÙÇó Ñ»ïá: ²Ûë §å³Ñ»ëï³ÛÇÝ¦ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇó ß³ï»ñÝ áõ-

Ý»Ý 20-40 A »ñÏ³ñáõÃÛ³Ùμ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ, áñáÝó ÙÇ³ÝáõÙ »Ý PABP-ի 

(åáÉÇ³¹»ÝÇÉ-Ï³åáÕ ëåÇï³Ïáõó) ÙÇ ù³ÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ: ê³ÑÙ³Ý³-

÷³Ï ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ PABP-ի ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ã»Ý Ï³ñáÕ Ï³ÛáõÝ³óÝ»É 
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ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ, ¨ ³Û¹ å³ï-

×³éáí §å³Ñ»ëï³ÛÇÝ¦ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ն ·ñ»Ã» ÉÇáíÇÝ 

³ñ·»É³÷³Ïí³Í ¿: Òí³μççÇ μ»ÕÙÝ³íáñáõÙÇó Ñ»ïá óÇïáåÉ³½ÙáõÙ 
·ïÝíáÕ §å³Ñ»ëï³ÛÇÝ¦ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»-
ñÇÝ ³í»É³óíáõÙ »Ý Ýáñ ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñ, ÇÝãÇ ßÝáñÑÇí 
¹ñ³Ýù »ñÏ³ñáõÙ »Ý ¨ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ³í»ÉÇ Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ùμ 
PABP-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ Ï³å»Éª ÏïñáõÏ Ù»Í³óÝ»Éáí ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ 
ÇÝï»ÝëÇíáõÃÛáõÝÁ: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏÝ»ñÇ »ñ-
Ï³ñ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿, áñ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù ³Ý-
ó³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 3°Í³Ûñ³ÛÇÝ UTR-Ý»ñáõÙ ·áñÍ»Ý »ñÏáõ ³½¹³Ýß³-
Ý³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ: ¸ñ³Ýù »Ýª ²²àô²²² åáÉÇ³¹»ÝÇ-
É³óÙ³Ý ³½¹³Ýß³ÝÁ, áñÁ ·áñÍáõÙ ¿ Ý³¨ Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ μçç³-
ÏáñÇ½³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ¨ Ù»Ï Ï³Ù ÙÇ ù³ÝÇ CPE-
Ý»ñ (cytoplasmic polyadenylation element-óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»-
ÝÇÉ³óÙ³Ý ï³ññ»ñ), áñáÝù Ñ³ñáõëï »Ý áõñ³óÇÉáí: CPE-Ý»ñÁ ÙÇ³-
ÝáõÙ »Ý CPE-Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇÝ (CPEB): ÊÃ³ÝÇã ³½¹³Ýß³ÝÇ 
μ³ó³Ï³ÛáõÃÛ³Ý å³ñ³·³ÛáõÙ CPE-Ý»ñÇÝ ÙÇ³ó³Í CPEB-Ý»ñÁ 
ÙÇ³ó³Í »Ý Maskin ÏáãíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ Ñ»ï, áñÝ Çñ Ñ»ñÃÇÝ ÙÇ³-

ÝáõÙ ¿ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ 5° Ï»å³íáñí³Í Í³ÛñÇÝ միացած Ù»Ï-

Ý³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝ eiF4E-Ç Ñ»ï: ²Ûë Ï³å»ñÇ ßÝáñÑÇí ïñ³ÝëÉÛ³-
óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ÙÝ³ó³Í ·áñÍáÝÝ»ñÁ ã»Ý Ï³ñáÕ³ÝáõÙ ÙÇ³Ý³É 
40S éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÇÝ, ¨ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ý ³ñ·»-
É³ÏíáõÙ ¿: ÊÃ³ÝÇã ·áñÍáÝÝ»ñÇ ÃíÇÝ ¿ å³ïÏ³ÝáõÙ åñá·»ëï»ñáÝ 
ÑáñÙáÝÁ, áñÇ Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ·áñïÇ Ñ³ëáõÝ³óáÕ 
Óí³μçÇçÝ»ñáõÙ ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿ CPEB-Ç ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ 
ýáëýáñÇÉ³óÝáÕ åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½Á: CPEB-Ç ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»-
ñÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí Maskin ëåÇï³ÏáõóÝ ³Ýç³ïíáõÙ ¿, 
¨ ¹ñ³ ï»ÕÁ ½μ³Õ»óÝáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý 
Ñ³ïáõÏ ·áñÍáÝÁ (polyadenilation specific factor CPSF) ¨ óÇïáåÉ³½-
Ù³ÛÇÝ åáÉÇ³¹»ÝÇÉ åáÉÇÙ»ñ³½Á: äáÉÇ ²åáÉÇÙ»ñ³½Ç ßÝáñÑÇí »ñÏ³-
ñ³óí³Í ³¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ßÕÃ³Ý ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ ¿ ï³-
ÉÇë PABP-ÇÝ ÙÇ³Ý³Éáõ ¨ Ï³ÛáõÝ³óÝ»Éáõ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç Ù»Ï-
Ý³ñÏ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ: 
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10.7. Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ  
 
Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ï³Ëí³Í ¿ Ã»° Ùá-

É»ÏáõÉÇ ëÇÝÃ»½Ç ¨ Ã»° ù³Ûù³ÛÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ»ñÇó: ²Ûëå»ë, ûñÇ-
Ý³Ï, »Ã» »ñÏáõ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ÙÇ¨ÝáõÛÝ ³-
ñ³·áõÃÛ³Ùμ, ³í»ÉÇ Ù»Í ÏÉÇÝÇ ³ÛÝ Ç-èÜÂ-Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ, 
áñÝ ³í»ÉÇ Ï³ÛáõÝ ¿: Æ-èÜÂ-Ç ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý Çñ Ñ»ñÃÇÝ ³½¹áõÙ ¿ 
Ý³¨ Ïá¹³íáñí³Í ëåÇï³ÏáõóÇ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ íñ³: Î³ÛáõÝ Ç-
èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáí Ïá¹³íáñí³Í ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Á ß³-
ñáõÝ³ÏíáõÙ ¿ ³Ý·³Ù Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ·»ÝÇ é»åñ»ëÇ³ÛÇó Ñ»ïá: 

´³Ïï»ñÇ³Ý»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñն ³ÝÏ³ÛáõÝ »Ý, ¨ ¹ñ³Ýó ÏÛ³ÝùÇ ï¨á-

ÕáõÃÛáõÝÁ, ³í»ÉÇ ×Çßïª ÏÇë³ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ (Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³Í, á-
ñÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ ù³Ý³ÏáõÃÛ³Ý 

Ï»ëÁ) Ï³½ÙáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ ñáå»: ´Ý³Ï³Ý ¿, áñ μ³Ïï»ñÇ³Ý»ñն ³-

ñ³· ¨ Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý Ñ³ñÙ³ñ³óÝ»É ëÇÝÃ»½íáÕ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½ÙÝ ³ñï³ùÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ÷á÷áËáõÃÛáõÝ-
Ý»ñÇÝ: Ð³Ï³é³Ï ¹ñ³Ýª μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñÇ ×ÝßáÕ 
Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÝ ³åñáõÙ ¿ Ñ³ñ³μ»ñ³Ï³Ýáñ»Ý Ï³ÛáõÝ ÙÇç³í³Û-
ñáõÙ ¨ Ï³ï³ñáõÙ ¿ Ù³ëÝ³·Çï³Ï³Ý μÝáñáß ýáõÝÏóÇ³Ý»ñÝ ûñ»ñÇ, 
³ÙÇëÝ»ñÇ ¨ ³Ý·³Ù ûñ·³ÝÇ½ÙÇ áÕç ÏÛ³ÝùÇ ÁÝÃ³óùáõÙ (ÝÛ³ñ¹³ÛÇÝ 
μçÇçÝ»ñ): ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÝ ³í»ÉÇ Ï³ÛáõÝ 
»Ý, ¨ ¹ñ³Ýó ÏÛ³ÝùÇ ÏÇë³ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ ÙÇ ù³ÝÇ Å³ÙÇ: 
ê³Ï³ÛÝ áñáß ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ å³Ñ³Ýçí³Í »Ý áã Ã» áÕç ÏÛ³ÝùÇ ÁÝ-
Ã³óùáõÙ, ³ÛÉ Ï³ñ×³ï¨ Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍÇ Ñ³Ù³ñ: ÜÙ³Ý ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½ÇÝ μÝáñáß ¿ ³ñ³· ÁÝÃ³óù: úñÇÝ³Ïª μ³½Ù³ÃÇí 
óÇïáÏÇÝÝ»ñÇ (ÇÙáõÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ) 
ëÇÝÃ»½Á ¨ ³ñï³½³ïáõÙÁ ÝÙ³Ý »Ý å³ÛÃÛáõÝÇ, »ñμ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÃÇ-
íÁ Ï³ñ× Å³Ù³Ý³ÏáõÙ ³ñ³·áñ»Ý ³×áõÙ ¿: ´ççÇ μ³½Ù³óÙ³Ý μáÉá-
ñ³ßñç³ÝÇ S ÷áõÉÇ ³ÛÝåÇëÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, ÇÝãå»ëª c-Fos-Ý áõ c-
Jun-Á ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ß³ï Ï³ñ× Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍáõÙ, ¨ ¹ñ³Ýó 
·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ³ñ³· ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¨ ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿, ÇëÏ 
Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÏÛ³ÝùÇ ÏÇë³ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ Ï³½-
ÙáõÙ ¿ Ùáï 30 ñáå» Ï³Ù ³í»ÉÇ ùÇã: 
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òÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ù³Ûù³Ûí»É 3 
ÑÇÙÝ³Ï³Ý áõÕÇÝ»ñáí, áñáÝù å³ïÏ»ñí³Í »Ý ÝÏ³ñ 75-áõÙ: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 75.òÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑÝ»ñÁ: 
 

Æ-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ 
×»Õù³íáñíáõÙ ¿ ³å³³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: ²å³³¹»ÝÇÉ³-
óáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ Ñ³ïáõÏ ³å³³¹»ÝÇÉ³óÝáÕ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½Á, 
áñÁ, ù³ÛÉ ³é ù³ÛÉ ×»Õù³íáñ»Éáí »ñÏ³ñ åáÉÇ²-åáãÇÏÁ, ³ÛÝù³Ý ¿ 
Ï³ñ×³óÝáõÙ ³ÛÝ, áñ åáÉÇ² Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ ³ÛÉ¨ë ãÇ Ï³ñá-
Õ³ÝáõÙ ÙÇ³Ý³É ¨ Ï³ÛáõÝ³óÝ»É 5° Ï»åÇ ¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñ-
Ï³ÛÇÝ ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ñ³Ù³ÉÇñÁ: Ø»ñÏ³ó³Í Ï»åÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ ¿ ³-
å³Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñáí, ÇëÏ Ç-èÜÂ-Ç ³Ýå³ßïå³Ý 5° Í³Û-
ñÁ ×»Õù³íáñíáõÙ ¿ 5°-3° ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½áí: äáÉÇ ² åáãÇÏÇ Ñ»é³óáõÙÝ 
áõÝÇ Ù»Ï Ñ»ï¨³Ýù ¨ë: Æ-èÜÂ-Ý ¹³éÝáõÙ ¿ ³í»ÉÇ ½·³ÛáõÝ 3°-5° ¿Ï-
½áÝáõÏÉ»³½Ý»ñÇ Ñ³Ý¹»å, áñáÝù ·»ñÇßËáõÙ »Ý Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ¿Ï-
½áëáÙÝ»ñáõÙ: ²å³Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ ¨ 5°-3° ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½-
Ý»ñÁ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í »Ý óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ·ïÝíáÕ P Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ: P 
Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ óÇïáåÉ³½ÙÇ ë³ÑÙ³Ý³½³ïí³Í ßñç³ÝÝ»ñ »Ý, áñáÝù 
³é³ÝÓÝ³ÝáõÙ »Ý ³ñï³ëáíáñ Ù»Í ËïáõÃÛ³Ùμ: 

àñáß Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³å³³-
¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÇó ³ÝÏ³Ë: Ð³×³Ë Ç-èÜÂ-Ç 5° Í³ÛñáõÙ 
·ïÝíáÕ ÝáõÏÉ»áïÇ¹Ý»ñÇ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ Ñ³Ù³¹ñáõÃÛáõÝÁ Ù»Í³óÝáõÙ 
¿ 5° Ï»åÇ ½·³ÛÝáõÃÛáõÝÝ ³å³Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÇ ÝÏ³ï-
Ù³Ùμ, áñáÝù ×»Õù³íáñáõÙ »Ý Ï»åÁ: ²Ûë ËÙμÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ áõÕÇÕ Ñ³Ù»Ù³ï³Ï³Ý ¿ ³å³Ï»å³íáñÙ³Ý 
³ñ³·áõÃÛ³ÝÁ ¨ Ñ³Ï³¹³ñÓ Ñ³Ù»Ù³ï³Ï³Ý ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»Ï-
Ý³ñÏÙ³Ý Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛ³ÝÁ: àñù³Ý Ù»Í ¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»Ï-
Ý³ñÏÙ³Ý Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛáõÝÁ, ³ÛÝù³Ý ³í»ÉÇ ¹³Ý¹³Õ ¿ ÁÝÃ³-
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ÝáõÙ ³å³³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: Ð³í³Ý³μ³ñ, ¹³ å³ÛÙ³Ý³-
íáñí³Í ¿ 5° Ï»åÇÝ ÙÇ³ó³Í ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý ·áñÍáÝ-
Ý»ñÇ ³½¹»óáõÃÛ³Ùμ, áñáÝù Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ç åáÉÇ³¹»ÝÇ-
É³ÛÇÝ åáãÇÏÇ Ï³åÁ åáÉÇ ²-Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ Ñ»ïª ³ÝÑ³ë³-
Ý»ÉÇ ¹³ñÓÝ»Éáí ³ÛÝ ³å³³¹»ÝÇÉ³óÝáÕ ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Ç Ñ³Ù³ñ: 

Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ Ï³ñ× ³åñáÕ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÇ 3° UTR ßñç³ÝáõÙ Ï³Ý ²àôàôàÆ² ÝáõÏÉ»áïÇ¹³ÛÇÝ Ñ³çáñ-
¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ μ³½Ù³ÃÇí ÏñÏÝíáÕ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ¶áÛáõÃÛáõÝ 
áõÝ»Ý Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ èÜÂ-Ï³åíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù, ÙÇ ÏáÕ-
ÙÇó, ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ýßí³Í 3° ²àô-Ñ³ñáõëï Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇÝ, ÙÛáõë ÏáÕ-
ÙÇóª ³å³³¹»ÝÇÉ³óÝáÕ ý»ñÙ»ÝïÇÝ ¨ ¿Ï½³ëáÙÇÝ: ÜÙ³Ý ÷áË³½¹»-
óáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ÙáÉ»ÏáõÉÇ ³ñ³·ÁÝÃ³ó ×»Õù³-
íáñáõÙ 3°-5° áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: Æ-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ³ñ³-
·áõÃÛáõÝÝ ³Ûë Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí Ï³Ëí³Í ã¿ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏ-
Ù³Ý Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛáõÝÇó: ²ÛëåÇëáíª 3° UTR-áõÙ ²àôàôàÆ² 
Ñ³ïí³ÍÝ»ñ å³ñáõÝ³ÏáÕ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý áõÝ»-
Ý³É ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ Ù»ÏÝ³ñÏÙ³Ý Ù»Í Ñ³×³Ë³Ï³ÝáõÃÛáõÝ ¨ 
ÝáõÛÝã³÷ ³ñ³· Ï³ñáÕ »Ý ù³Ûù³Ûí»É: ÜÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ÑÝ³ñ³íá-
ñáõÃÛáõÝ ¿ ï³ÉÇë Çñ³Ï³Ý³óÝ»Éáõ Ïá¹³íáñíáÕ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»-
½Ç Ã»° ³ñ³·ÁÝÃ³ó ³×Á, Ã»° ÝáõÛÝã³÷ ëñÁÝÃ³ó ³ñ·»É³ÏáõÙÁ (ÝÏ³ñ 
75): ÜÏ³ñ 75-áõÙ å³ïÏ»ñí³Í ¿ Ý³¨ Ç-èÜÂ-Ç ù³Ûù³ÛÙ³Ý ¿Ý¹á-
ÝáõÏÉ»áÉÇïÇÏ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ, áñáõÙ μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý ³å³Ï»å³íáñ-
Ù³Ý ¨ ³å³³¹»ÝÇÉ³óÙ³Ý ù³ÛÉ»ñÁ: ¾Ý¹áÝáõÏÉ»áÉÇïÇÏ ù³Ûù³ÛÙ³Ý 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ·áñÍáõÙ ¿ Ýñ³ ßÝáñÑÇí, áñ Ç-èÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÑÇμ-
ñÇ¹³óíáõÙ »Ý ÏáÙåÉ»Ù»Ýï³ñ ÇÝï»ñý»ñ»ÝóíáÕ Ï³ñ× èÜÂ-Ý»ñÇ 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ Ñ»ï ¨ ½³Ý·í³Í³μ³ñ ù³Ûù³ÛíáõÙ (ÝÏ³ñ 74): Æ-èÜÂ-
Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ Ï³ñáÕ »Ý ù³Ûù³Ûí»É P Ù³ñÙÝÇÏÝ»-
ñáõÙ: ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, P Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ ßñç³ÝÝ»ñ »Ý, áñáÝù 
³é³ÝÓÝ³ÝáõÙ »Ý ÙÝ³ó³Í óÇïáåÉ³½ÙÇó ã³÷³½³Ýó Ù»Í ËïáõÃ-
Û³Ùμ: P Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ ÙÇÏñá-èÜÂ-Ý»ñÇÝ Ï³åí³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 
ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ù³Ûù³ÛíáõÙ »Ý èØÈÐ-»ñáõÙ (èÜÂ-Ù³Ï³Íí³Í Éé»ó-
ÝáÕ Ñ³Ù³ÉÇñ) (ÝÏ³ñ 73, 74): P Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í »Ý 
³å³Ï»å³íáñáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñÁ, ³å³Ï»å³íáñÙ³Ý ËÃ³ÝÇãÝ»ñÁ, 
5°-3° ¿Ï½áÝáõÏÉ»³½Á, ¨ Ïáõï³ÏíáõÙ »Ý Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ: P Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ 
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ãáõÝ»Ý Ï³ÛáõÝ ã³÷»ñ, ¨ Ýñ³Ýó Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ Ï³ñáÕ ¿ ÷áËí»Éª Ï³Ë-
í³Í Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý ¨ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ³ñ³·áõÃ-
ÛáõÝÝ»ñÇó, ÇÝãå»ë Ý³¨ ³ÛÝ ³ñ³·áõÃÛáõÝÇó, áñáí Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ Ï³-
ñáÕ »Ý Éù»É P Ù³ñÙÝÇÏÁ ¨ ÙÇ³íáñí»É ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ »ÝÃ³ñÏíáÕ Ç-
èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ»ï: 
 
 

10.8. êåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç í»ñ³ÑëÏÙ³Ý TOR  
×³Ý³å³ñÑÁ 

 
Æ å³ï³ëË³Ý ûï³ñ ûñ·³ÝÇ å³ïí³ëïÙ³ÝÁ (ûñ·³ÝÝ»ñÇ 

ïñ³ÝëåÉ³Ýï³óÇ³)ª ëÏëáõÙ ¿ ·áñÍ»É ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ÇÙáõÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³-
Ï³ñ·Áª ¹ñë¨áñ»Éáí å³ßïå³Ý³Ï³Ý é»³ÏóÇ³Ý»ñ, áñáÝù áõÕÕí³Í 
»Ý ûï³ñ³ÍÇÝÇ Ý»ñËáõÅÙ³Ý ¹»Ù: ÆÙáõÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç é»³Ï-
óÇ³Ý»ñÝ Ç í»ñçá Ñ³Ý·»óÝáõÙ »Ý Ý»ñÙáõÍí³Í ûñ·³ÝÇ Ù³Ñí³Ý, ÇÝ-
ãÁ ½ñáÛ³óÝáõÙ ¿ ïñ³ÝëåÉ³Ýï³óÇ³ÛÇ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ïáõÃÛáõÝÁ: ÆÙáõ-
Ý³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç é»³ÏóÇ³Ý»ñÁ ×Ýß»Éáõ Ñ³Ù³ñ ÏÇñ³éíáõÙ ¿ é³-
å³ÙÇóÇÝ Ñ³Ï³μÇáïÇÏÁ, áñÁ ëï³ÝáõÙ »Ý Streptomyces μ³Ïï»ñÇ³-
Ý»ñÇó: ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ áñáß Ùáõï³ÝïÝ»ñ Ï³ÛáõÝ »Ý é³å³ÙÇóÇÝÇ 
ÝÏ³ïÙ³Ùμ: ²Û¹ Ï³ÛáõÝáõÃÛ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛáõÝÁ 
ÃáõÛÉ ïí»ó Ñ³ÛïÝ³μ»ñ»É é³å³ÙÇóÇÝÇ μçç³ÛÇÝ ÃÇñ³ËÁ (target of 
rapamycyn-TOR): TOR-Á Ëáßáñ ëåÇï³Ïáõó ¿, áñÁ Ï³½Ùí³Í ¿ Ùáï 
2400 ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇó ¨ ûÅïí³Í ¿ åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³-
½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ: ÊÙáñ³ëÝÏÇ μççáõÙ TOR-Á Ï³ñ·³íáñáõÙ ¿ 
³ÛÝ Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ßÕÃ³Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ, áñáÝù Ï³åí³Í 
»Ý ëÝÝ¹³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ý Ñ»ï: ´³½Ù³μçÇç ¿áõÏ³-
ñÇáï ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ (metazoanTOR-mTOR) mTOR-Á 
Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ μ³½Ù³ÃÇí ³ñï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³Ýß³ÝÝ»ñÇ Ù»Ùμñ³-
Ý³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÇ (Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ÁÝÏ³ÉÇãÝ»ñÇ) ·áñÍáõÝ»áõÃ-
Û³ÝÁ ¨ Ñ³Ù³Ó³ÛÝ»óÝáõÙ ¿ μççÇ ³×Ç áõ ½³ñ·³óÙ³Ý ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý 
Íñ³·ñ»ñÁ ëÝÝ¹³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇ å³ÛÙ³ÝÝ»ñÇÝ: mTOR-Á Ù»Í³ó-
ÝáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ ÙÇ ù³ÝÇ áõÕÕáõÃÛ³Ùμª 

 ýáëýáñÇÉ³óÝ»Éáí éÇμáëáÙ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ,  
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 ýáëýáñÇÉ³óÝ»Éáí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÛÝ ·áñÍáÝÝ»ñÁ, 
áñáÝù ËÃ³ÝáõÙ »Ý ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ 
Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ¨ ÷-èÜÂ-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Á: 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
ÜÏ³ñ 76. ÎáñÇ½³ÛÇÝ É³ÙÇÝ³ÛÇ ¿É»ÏïñáÝ³ÛÇÝ Ù³Ýñ³¹Çï³Ï³ÛÇÝ Éáõë³-

ÝÏ³ñ [Lodish H et al, 8th ed.]: 
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¶ÈàôÊ 11 
´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ »ÝÃ³Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ 

 
11.1. ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùë ¨ É³ÙÇÝ³ 

 
´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÝ ¨ É³ÙÇÝ³Ý Ñ»Ýù »Ý Í³é³ÛáõÙ 

μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ »ÝÃ³Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ: Â»¨ μçç³ÏáñÇ½Ç 
½³Ý·í³ÍÇ 80-90 %-Á Ï³½ÙáõÙ »Ý ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ, í»ñ-
çÇÝÝ»ñÇë ·ñ»Ã» ³ÙμáÕç³Ï³Ý Ñ»é³óáõÙÇó Ñ»ïá (μçç³ÏáñÇ½Ç Ùß³-
ÏáõÙ ÝáõÏÉ»³½Ý»ñáí ¨ ¹»ï»ñ·»ÝïÝ»ñáí) μçç³ÏáñÇ½Á å³Ñå³ÝáõÙ 
¿ Ñ³ïáõÏ Ó¨Á ¨ ã³÷»ñÁ: ÆÝãå»ë å³ñ½í»ó 70-³Ï³ÝÝ»ñÇÝ, ¹³ ³-
å³ÑáíáõÙ »Ý ³ÝÉáõÍ»ÉÇ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ, áñáÝù ³é³-
ç³óÝáõÙ »Ý »é³ã³÷ ó³Ýó μçç³ÏáñÇ½Ç Ý»ñëáõÙ ¨ Ñ³ñÃ ó³Ýó, áñÁ 
³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý å³ïáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ý»ñùÇÝ Ã»ñÃÇÏÁ 
(É³ÙÇÝ³): ²Ûë Ï³éáõÛóÁ Ïáãí»ó μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùë Ï³Ù 
μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ÏÙ³Ëù: øñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ ³ÝÙÇç³Ï³Ýá-
ñ»Ý Ï³åíáõÙ »Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇÝ, ¨, ÇÝãå»ë å³ñ½í»ó, 
ÑåÙ³Ý Ï³Ûù»ñÇ ÙÇç¨ ·ïÝíáÕ ¸ÜÂ-Ç Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇó ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ 
³ÏïÇí ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ ¨ ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙ: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, 
áñ ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÁ, Ë³ñëË»Éáí ùñáÙ³ïÇÝ³ÛÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ, 
μ³Å³ÝáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó ³é³ÝÓÇÝ ýáõÝÏóÇáÝ³É Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ (ÑÇß»Ýù, 
áñ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÏÇë³ûÕ³ÏÝ»ñÝ ³Ùñ³óíáõÙ »Ý ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
Ñ»ÝùÇÝ), áñáÝù ¿É Ñ³Ý¹Çë³ÝáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ¨ ¸ÜÂ-Ç 
é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ÙÇ³íáñÝ»ñ: ²í»ÉÇÝ, μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇ Ã»-
ÉÇÏÝ»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý Ï³½Ù»É ÏÇë³ËáõÕ³ÏÝ»ñ, áñáÝóáí Ñ³ëáõÝ³ó³Í 
Ç-èÜÂ-Ý ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ ¹»åÇ μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ ³ÝóáõÕÇÝ»-
ñÁ: 

´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ É³ÙÇÝ³ÛÇ Ï³éáõóí³ÍùÝ ³í»ÉÇ É³í ¿ áõëáõÙ-
Ý³ëÇñí³Í: È³ÙÇÝ³ÛÇ ó³Ýó³Ó¨ Ï³éáõóí³ÍùÁ Ñáõë³ÉÇ Ñ»Ýù ¿ 
μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ñ³Ù³ñ: È³ÙÇÝ³ÛÇ ³é³ÝÓÇÝ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ 
Ñ³ëïáõÃÛáõÝÁ Ï³½ÙáõÙ ¿ 10-40 ÝÙ, ¨ ¹ñ³Ýù å³ïÏ³ÝáõÙ »Ý ÙÇçÇÝ 
Ñ³ëïáõÃÛ³Ý É³ÙÇÝ³ñ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇÝ: ²Ûë ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÁ Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ, ¨ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ 
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·»Ý»ñÇ ÝáõÛÝÇëÏ Ù»Ï ³½áï³Ï³Ý ÑÇÙùÇ Ùáõï³óÇ³Ý Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ 
μ³½Ù³ÃÇí Í³Ýñ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ: ÜÙ³Ý ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ 
ß³ñùÇÝ ¿ å³ïÏ³ÝáõÙ Ð³ïãÇÝëáÝÇ åñá·»ñÇ³Ý Ï³Ù í³Õ³Å³Ù Í»-
ñ³óáõÙÁ: ²Ûë ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÁ ¹ñë¨áñíáõÙ ¿ Ýñ³Ýáí, áñ í³Õ Ù³Ý-
Ï³Ï³Ý Ñ³ë³ÏáõÙ Ç Ñ³Ûï »Ý ·³ÉÇë Í»ñ³óÙ³ÝÁ μÝáñáß Ñ³ïÏ³ÝÇß-
Ý»ñª ëñï³ÝáÃ³ÛÇÝ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñ, Ù³½³Ã³÷áõÃÛáõÝ, Ù³ßÏÇ, 
ÙÏ³ÝÝ»ñÇ, áëÏáñÝ»ñÇ Ñ»ï½³ñ·³óáõÙ ¨ í³Õ³Ñ³ë Ù³Ñ: 

´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ É³ÙÇÝ³Ý Ï³½Ùí³Í ¿ »ñ»ù ï³ñμ»ñ ïÇåÇ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇóª É³ÙÇÝ A, É³ÙÇÝ B ¨ É³ÙÇÝ C-Çó: È³ÙÇÝÝ»ñ A-Ý ¨ 
C-Ý Ïá¹³íáñíáõÙ »Ý ÝáõÛÝ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñáí ¨ ï³ñμ»ñ-
íáõÙ »Ý Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ³Éï»ñÝ³ïÇí Ï³Ù ³ÛÉÁÝïñ³Ýù³ÛÇÝ 
ëåÉ³ÛëÇÝ·Ç ßÝáñÑÇí: ²Ûë É³ÙÇÝÝ»ñÁ ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ÙÇ³ÛÝ A ëåÇ-
ï³ÏáõóÇ C-Í³ÛñáõÙ ·ïÝíáÕ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ Ù»Ï ÙÝ³óáñ¹áí, áñÁ μ³ó³-
Ï³ÛáõÙ ¿ É³ÙÇÝ C-áõÙ: È³ÙÇÝ B-Ý Ïá¹³íáñíáõÙ ¿ ³ÛÉ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ ÙÇ³íáñáí ¨ ïñ³ÝëÉÛ³óÇ³ÛÇó Ñ»ïá »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ ùÇÙÇ³-
Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛ³Ý: ØáÉ»ÏáõÉÇ C-Í³ÛñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Ç½áåñ»ÝÇÉÇ 
(×³ñå³ÃÃáõ) ÑÇ¹ñáýáμ ÙÝ³óáñ¹Á, áñÁ Ñ»ßïáõÃÛ³Ùμ ÙËñ×íáõÙ ¿ 
ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ý»ñùÇÝ Ã»ñÃÇÏÇ ÉÇåÇ¹³ÛÇÝ »ñÏß»ñïÇ Ù»çª ³å³-
Ñáí»Éáí É³ÙÇÝ B-Ç ë»ñï ÙÇ³óáõÙÁ ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ý»ñùÇÝ ß»ñ-
ïÇÝ: ØÇïá½Ç G2 ÷áõÉáõÙ ³ÏïÇí³ó³Í CDK-Ý»ñÁ ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ 
»Ý »ñ»ù É³ÙÇÝÝ»ñÇ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí 
¹ñ³Ýù ³å³åáÉÇÙ»ñ³óíáõÙ »Ý (Ã»ÉÇÏÝ»ñÁ ³Ýç³ïíáõÙ »Ý ÙÇÙÛ³Ý-
óÇó): È³ÙÇÝÝ»ñ A-Ý ¨ C-Ý ³½³ï »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ, ÇëÏ É³ÙÇÝ B-Ý 
ÙÝáõÙ ¿ Ë³ñëËí³Í μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ Ý»ñùÇÝ Ã»ñÃÇÏÇÝ: Ø³ï-
ñÇùëÇ ¨ É³ÙÇÝ³ÛÇ ³å³åáÉÇÙ»ñ³óáõÙÁ ³å³ÑáíáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½³-
Ã³Õ³ÝÃÇ ¨ μçç³ÏáñÇ½Ç ³å³ÙáÝï³ÅÇ ·áñÍÁÝÃ³óÁ ÙÇïá½Ç Å³-
Ù³Ý³Ï: 

 
 

11.2. ÎáñÇ½³Ï 
 
´çç³ÏáñÇ½Ý áõÝÇ μ³ñ¹ ¹áÙ»Ý³ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íù, áñáõÙ ³é³ÝÓ-

Ý³ÝáõÙ »Ý Ñ³ïáõÏ Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í ßñç³ÝÝ»ñ: ¸ñ³Ýù Ñ³í³ù³-
Ï³Ýáñ»Ý ³Ýí³Ýí»óÇÝ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñ, Ã»¨ ³Û¹ 
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ßñç³ÝÝ»ñÁ Ã³Õ³ÝÃáí ï³ñ³Ýç³ïí³Í ã»Ý ¨ ÝÙ³Ý »Ý ÝáõÏÉ»áå-
É³½ÙáõÙ Ï³Ëí³Í ·Ý¹ÇÏÝ»ñÇ: ²Û¹ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ »ÝÃ³Ï³éáõó-
í³ÍùÝ»ñáõÙ Ïáõï³Ïí³Í »Ý Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ ¨ èÜÂ-
Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ: ²Ù»Ý³Ï³ñ¨áñ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÁ ÏáñÇ-
½³ÏÝ ¿, áñáõÙ ÁÝÃ³ÝáõÙ »Ý éÇμáëáÙ³ÛÇÝ »ÝÃ³Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç 
¨ Ï³½Ù³íáñÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ: ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñÇ ýÉáõáñ»ëó»Ýï³ÛÇÝ ÝÇß³íáñáõÙÁ óáõÛó ïí»ó, áñ μçç³ÏáñÇ½Ý áõÝÇ 
³ñï³Ï³ñ· ¹ÇÝ³ÙÇÏ Ï³éáõóí³Íù, áñÇÝ μÝáñáß »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñÇ ³ñ³· ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙÇ áÕç Í³í³ÉáõÙ: 
´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ 
ÝáõÛÝå»ë ß³ñÅíáõÙ »Ý Ù³ñÙÝÇÏÇ ë³ÑÙ³ÝÝ»ñÇó ¹»åÇ ¹áõñë áõ Ý»ñë, 
μ³Ûó ÝÙ³Ý ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ ³í»ÉÇ ÷áùñ ¿, ù³Ý 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ß³ñÅÙ³Ý ÙÇçÇÝ ³ñ³·áõÃÛáõÝÝ ³½³ï ÝáõÏÉ»áå-
É³½ÙáõÙ: ºÃ» ÷áñÓ»Ýù ³ÝóÏ³óÝ»É ½áõ·³Ñ»éÝ»ñ, ³å³ μçç³ÏáñÇ-
½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ Ï³ñ»ÉÇ ¿ ¹Çï»É áñå»ë Ñ»ï»ñá·»Ý Ã»ñÙá¹ÇÝ³-
ÙÇÏ³Ï³Ý Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç ëï³óÇáÝ³ñ Ñ³í³ë³ñ³ÏßéáõÃÛ³Ý ³é³Ý-
ÓÇÝ Ï³Ûù»ñ, áñï»Õ ß³ñÅáõÝ³Ï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, ÷áË³½¹»Éáí ÙÇÙ-
Û³Ýó Ñ»ï, ³é³ç³óÝáõÙ »Ý ÇÝùÝ³Ï³½Ù³Ï»ñåíáÕ Ï³éáõÛóÝ»ñ: ²Û¹ 
Ï³éáõÛóÝ»ñáõÙ ëï³óÇáÝ³ñáõÃÛ³Ý íÇ×³ÏÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ ³ÛÝåÇëÇ ÷áË³½¹»óáõÃÛáõÝ, áñÇ ßÝáñÑÇí ¹ñ³Ýù ËÙμ³-
íáñíáõÙ »Ý, μ³Ûó å³Ñå³ÝáõÙ »Ý Ï³ÛùÇó Ñ»é³Ý³Éáõ ¨ í»ñ³¹³éÝ³-
Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ: 

Ü»ñÏ³ÛáõÙë μ³ó³Ñ³Ûïí»É »Ý ÏáñÇ½³ÏÝ»ñÇ Éñ³óáõóÇã ýáõÝÏ-
óÇ³Ý»ñ: ä³ñ½í»É ¿, áñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ μçç³ÛÇÝ ³ñï³½³ïÙ³ÝÝ 
(ë»Ïñ»óÇ³ μççÇó ¹áõñë) ¨ ¿Ý¹áåÉ³½Ù³ÛÇÝ ó³ÝóÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇ 
Ý»ñ÷ùÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ èÜä-Ý»ñÁ ËÙμ³íáñíáõÙ 
»Ý ÏáñÇ½³ÏáõÙ, ÇÝãÇó Ñ»ïá ï»Õ³÷áËíáõÙ »Ý óÇïáåÉ³½Ù, áñï»Õ 
ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ¹ñ³Ýó í»ñçÝ³Ï³Ý Ñ³ëáõÝ³óáõÙÁ: ØÇïá½Ç í»ñç-
Ý³Ï³Ý ÷áõÉÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ Cdc14 åñáï»ÇÝ ýáëý³ï³½Á ÙÇÝã ùñá-
ÙáëáÙÝ»ñÇ ï³ñ³ÙÇïáõÙÁ Ï»ÝïñáÝ³ó³Í ¿ ÉÇÝáõÙ ÏáñÇ½³ÏáõÙ: 

ÎáñÇ½³ÏáõÙ ¿ ·ïÝíáõÙ Ý³¨ áõéáõóù³·áÛ³óáõÙÝ ³ñ·»É³ÏáÕ 
ARF ëåÇï³ÏáõóÁ, áñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ p53 ëåÇï³ÏáõóÇ (³Ûë ëåÇ-
ï³ÏáõóÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ Ùáõï³óÇ³Ý Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í ¿ áõéáõóù³-
ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ ßáõñç 50 %-Ç Ùáï) ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý ·áñ-
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ÍÁÝÃ³óÇÝ: Æ å³ï³ëË³Ý ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³ÍùÇª ARF ëåÇï³ÏáõóÁ 
¹áõñë ¿ ·³ÉÇë ÏáñÇ½³ÏÇó: ÎáñÇ½³ÏÇÝ Ñ³ñ³ÏÇó ùñáÙ³ïÇÝÇ 
ßñç³ÝÝ»ñÁ Ñ³×³Ë Ý»ñÏ³Û³ó³Í »Ý Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝÇ Ó¨áí, ÇÝãÁ 
»ÝÃ³¹ñáõÙ ¿, áñ ÏáñÇ½³ÏÝ»ñáõÙ Ý»ñÏ³ »Ý Ñ»ï»ñáùñáÙ³ïÇÝ³óáõ-
ÙÁ å³ÛÙ³Ý³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: 

Cajal Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñ ¨ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ óáõåÇÏÝ»ñ: Cajal Ù³ñÙ-
ÝÇÏÝ»ñÁ 0,2-1μÙ ïñ³Ù³·Íáí ·Ý¹³Ó¨ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ »Ý, áñáÝù 
Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»É »Ý ßáõñç 100 ï³ñÇ ³é³ç: ä³ñ½í»É ¿, áñ Cajal 
Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ëåÉ³Ûë³ëáÙÝ»ñáõÙ ·áñÍáÕ éÇμá-
ÝáõÏÉ»ÇÝáåñáï»ÇÝ³ÛÇÝ ÏáÙåÉ»ùëÝ»ñÇ (èÜä-Ý»ñÇ) Ï³½Ù³íáñáõÙ: 
Cajal Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ snèÜÂ-Ý»ñÁ (³ÕÛáõë³Ï 1) é-èÜÂ-Ý»ñÇ ÝÙ³Ý 
»ÝÃ³ñÏíáõÙ »Ý ùÇÙÇ³Ï³Ý Ó¨³÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ. áõñÇ¹ÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³-
óáñ¹Ý»ñÇ ÙÇ Ù³ëÁ ÷áËíáõÙ ¿ åë¨¹ááõñÇ¹ÇÝÇ, ¨ áñáß éÇμá½Ý»ñÇ 
2°OH-Á Ù»ÃÇÉ³óíáõÙ ¿: ²Ûë ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ áõÕÕáñ¹íáõÙ »Ý 
snoèÜÂ-Ç (³ÕÛáõë³Ï 1) ïÇåÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñáí, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý 
÷áùñ Cajal Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ Ñ»ï Ï³åí³Í èÜÂ-Ý»ñ (small Cajal body-
associated RNAs-scaRNAs): êåÉ³ÛëÇÝ·Ç Å³Ù³Ý³Ï Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç 
Ï³½ÙÇó Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ÇÝïñáÝÇ Ñ»é³óáõÙÇó Ñ»ïá U4, U6, U5 ÙáÉ»-
ÏáõÉÝ»ñÝ ³½³ï »Ý ³ñÓ³ÏíáõÙ: Cajal Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»-
ÝáõÙ Ç-èÜÂ-Ç ëåÉ³ÛëÇÝ·Ý Çñ³Ï³Ý³óÝáÕ U4/U6/U5-snèÜä ÏáÙå-
É»ùëÇ í»ñ³ÙÇ³íáñáõÙÁ: Ø³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ å³ñáõÝ³ÏáõÙ »Ý Ý³¨ U7 
snèÜä, áñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ 3° Í³ÛñÇ 
åñáó»ëÇÝ·ÇÝ (ÑÇß»Ýù, áñ ÑÇëïáÝÝ»ñÇ Ç-èÜÂ-Ý»ñÁ ãáõÝ»Ý åáÉÇ³-
¹»ÝÇÉ³ÛÇÝ åáãÇÏ), ¨, Ñ³í³Ý³μ³ñ, ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ Ñ³-
ëáõÝ³óÙ³Ý ³Ûë ÷áõÉÁ, ÇÝãå»ë Ý³¨ Ã»ÉáÙ»ñ³½³ÛÇÝ èÜä-Ý»ñÇ 
Ó¨³íáñáõÙÁ, ÝáõÛÝå»ë ÁÝÃ³ÝáõÙ »Ý Cajal Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ: 

´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ óáõåÇÏÝ»ñÝ ³Ùáñý Ï³éáõóí³Íùáí 0,5-2μÙ 
Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñ »Ý, áñáÝó ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ μçç³ÏáñÇ½áõÙ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 
25-50: ²Ûë Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ãáõÝ»Ý Ï³ÝáÝ³íáñ Ó¨ ¨ å³Ñ»ëï³íáñáõÙ 
»Ý Ý³Ë³-Ç-èÜÂ-Ç ³åÉ³ÛëÇÝ·ÇÝ Ù³ëÝ³ÏóáÕ snèÜä-Ý»ñÁ: 

äñáÙÇ»ÉáïÇÏ É»ÛÏ»ÙÇ³ÛÇ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñ: äñá-
ÙÇ»ÉáïÇÏ É»ÛÏ»ÙÇ³ÛÇ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ (PML-
promyelocytic leukemia nuclear bodies) ÃÇíÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ μçç³Ïá-
ñÇ½Ý»ñáõÙ ï³ï³ÝíáõÙ ¿ 10-30: ¸ñ³Ýù ·Ý¹³Ó¨ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñ »Ý 0.3-
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1μÙ ïñ³Ù³·Íáí: Ð³í³Ý³μ³ñ ³Ûë Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ Ïáõï³Ïí³Í »Ý 
¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³óÙ³Ý (Ýáñá·Ù³Ý) ¨ ³åáåïá½Ç Ù³Ï³ÍÙ³Ý Ñ³-
Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ¨ p53 ëåÇï³ÏáõóÁ, áñÁ Ñ³ÛïÝÇ 
¿, áñå»ë áõéáõóù³·áÛ³óáõÙÁ ×ÝßáÕ ëåÇï³Ïáõó: Æ å³ï³ëË³Ý 
¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ p 53-Á »ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ Ñ»ï ïñ³ÝëÉÛ³óÇáÝ 
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ¨ ³ó»ïÇÉ³óÙ³Ý PML Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ: ¸³ áõÅ»-
Õ³óÝáõÙ ¿ p53-Ç ËÃ³ÝáÕ ³½¹»óáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÇ 
íñ³, áñáÝù ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç íÝ³ëí³ÍùÝ»ñáí (¸ÜÂ-Ç 
íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇÝ ³ñÓ³·³ÝùáÕ ·»Ý»ñ): äñáÙÇ»ÉáïÇÏ É»ÛÏ»ÙÇ³ÛÇ 
μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ¸ÜÂ-íÇñáõëÝ»ñÇÝ 
Ñ³Ï³½¹áÕ μçç³ÛÇÝ å³ï³ëË³ÝÝ»ñÇ Ó¨³íáñÙ³ÝÁ (ÇÝï»ñý»ñáÝ-
Ý»ñÇ ³ñï³½³ïáõÙ): PML Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ Ý³¨ áõ-
μÇËÇïÇÝ³óÝáÕ ÷áùñÇÏ ëåÇï³Ïáõóª SUMOl (small ubiquitin-
likemoiety- I)-Ç ÙÇ³óáõÙÝ ³é³ÝÓÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ, ÇÝãÝ áõÕÕáñ-
¹áõÙ ¿ ¹ñ³Ýó Ñ»ï³·³ ß³ñÅáõÙÁ ¹»åÇ ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙÇ áñáß³ÏÇ 
ßñç³ÝÝ»ñ: îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ μ³½Ù³ÃÇí ·áñÍáÝÝ»ñ SUMO-ÇÉ³ó-
Ù³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ÇÝ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý, ¨ ³Û¹ ×³Ý³å³ñÑáí PML 
Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ Ù³ëÝ³ÏóáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ñ·»É³ÏÙ³Ý ·áñ-
ÍÁÝÃ³óÇÝ: 
 
  

¶ð²Î²ÜàôÂÚàôÜ 
  

1. Ambros V. (2001). MicroRNAs: tiny regulators with great 
potential. Cell, 107:823-826. 

2. Bentley D. (2002). The mRNA assembly line: transcription and 
processing machines in the same factory Curr. Opin. Cell 
Biol.14:336-342. 

3. Black D. L. (2003). Mechanisms of alternative pre-mRNA 
splicing. Ann. Rev. Biochem. 72:291-336. 

4. Blanc V., Davidson N. O. (2003). C-to-U RNA editing: 
mechanisms leading to genetic diversity. J. Biol. Chem. 
278:1395-1398. 



223 

5. Burke B., Ellenberg J. (2002). Remodeling the walls of the 
nucleus. Nature Rev. Mol. Cell Biol. 3:487-497. 

6. Chook Y. M., Blobel G. (2001). Karyopherins and nuclear 
import. Curr. Opin. Struct. Biol. 11:703-715. 

7. Dreyfuss G., Kim V. N., Kataoka N. (2002). Messenger-RNA-
binding proteins and the messages they carry. Nature Rev. 
Mol.Cell Biol. 3:195-205. 

8. Faustino N. A., Cooper T. A. (2003). Pre-mRNA splicing and 
human disease. Genes Devel. 17:419-437. 

9. Hannon G. J. (2002). RNA interference. Nature 418:244-251. 
10. Kloc M., Zearfoss N. R., Etkin L. D. (2002). Mechanisms of 

subcellular mRNA localization. Cell 108:533-544. 
11. Kung J. T. Y., Colognori D., Lee J. T. (2013). Long Noncoding 

RNAs: Past, Present, and Future, Genetics, Vol. 193, 651-669.  
12. Maniatis T., Tasic B. (2002), Alternative pre-mRNA splicing and 

proteome expansion in metazoans. Nature 418:236-243. 
13. Moore M. J. (2002). Nuclear RNA turnover. Cell 108:431-434. 
14. Patil S. V., Zhou R., Tariq R. M. (2014), Gene regulation by 

noncoding RNAs, Crit Rev Biochem Mol Biol.; 49(1): 16-32. 
doi:10.3109/10409238.2013.844092. 

15. Pufall M. Kaplan D. A  Mechanisms of eukaryotic transcription, 
Genome Biol. 2013; 14(9): 311. 

16. Rout M. P., Aitchison J. D. (2001).  The nuclear pore complex as 
a transport machine. J. Biol. Chem. 276:16593-16596. 

17. Shatkin A. J., Manley J. L. (2000). The ends of the affair: 
capping and polyadenylation. Nature Struct. Biol. 7:838-842. 

18. Van Hoof A., Parker R. (2002). Messenger RNA degradation: 
beginning at the end. Curr. Biol. 12:R285-R287. 

19. Wilkinson M. F., Shyu A. B. (2002). RNA surveillance by 
nuclear scanning? Nature Cell Biol. 4:E144-E147. 

 



224 

¶ÈàôÊ 12  
´çÇçÝ»ñÇ μ³½Ù³óáõÙ 

 

 
 

ÜÏ³ñ 77. ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ·Í³å³ïÏ»ñ: ´çÇçÝ»ñÇ μ³Å³ÝáõÙÁ Ï³-
ï³ñíáõÙ ¿ M ÷áõÉáõÙ: G1 ¨ G1/ S CDK-Ý»ñÁ Ý³Ë³å³ïñ³ëïáõÙ »Ý S ÷áõ-
ÉÁ, SCF áõμÇËÇïÇÝ åñáï»ÇÝ ÉÇ·³½Á Ù³Ï³ÍáõÙ ¿ S ÷áõÉÁ, ÙÇïáïÇÏ CDK-

Ý»ñÁ ËÃ³ÝáõÙ »Ý ÙÇïá½Á: 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

ÜÏ³ñ 78. øñáÙáëáÙÝ»ñÇ 
ÙÇ³óáõÙÁ μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ 
Ù³Ýñ³Ã»É»ñÇÝ: 
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12.1. ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³Ý 
 
´ççÇÝ μáÉáñ³ßñç³Ý ¿ ÏáãíáõÙ ³ÛÝ Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍÁ, áñÝ 

ÁÝÏ³Í ¿ »ñÏáõ μçç³ÛÇÝ μ³Å³ÝáõÙÝ»ñÇ ÙÇç¨, ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ ËÇëï áñá-
ß³ÏÇ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛ³Ùμ ÙÇÙÛ³Ýó Ñ»ï¨áÕ ÷áõÉ»ñáí ¨ ³í³ñï-
íáõÙ ¿ μççÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙáí: ´áÉáñ³ßñç³ÝÁ μ³Å³ÝíáõÙ ¿ ãáñë 
ÑÇÙÝ³Ï³Ý ÷áõÉ»ñÇ: G1 ÷áõÉáõÙ μçÇçÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½áõÙ »Ý ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñ ¨ èÜÂ, ³×áõÙ »Ý, å³ïñ³ëïíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½ÇÝ: ºñμ 
μçÇçÝ»ñÁ Ñ³ëÝáõÙ »Ý áñáß³ÏÇ ã³÷Ç ¨ Ïáõï³ÏáõÙ »Ý ³ÝÑñ³Å»ßï 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, ¹ñ³Ýù Ñ³ëÝáõÙ »Ý G1 ÷áõÉÇ å³ÛÙ³Ý³Ï³Ý START 
Ï»ïÇÝ ¨ å³ïñ³ëï »Ý μ³Å³ÝÙ³ÝÁ: ´çÇçÝ»ñÇ μ³Å³ÝÙ³Ý ·áñÍÁÝ-
Ã³óÁ ëÏëáõÙ ¿ S (synthesis) ÷áõÉáí, áñáõÙ μçÇçÝ»ñÁ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙ 
»Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ Ñ³í³ù³Ï³½ÙÁ: M (mitotic) μáõÝ ÙÇïá½Ç ÷áõÉÁ, 
áñÝ ÇÝùÝÇÝ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ ÙÇ ù³ÝÇ »ÝÃ³÷áõÉ»ñÇó, ëÏëíáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ 
G2 ÷áõÉÇó Ñ»ïá: ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ¹Çï³ñÏÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï 
áñå»ë ùñáÙáëáÙ ÁÝ¹áõÝíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ³ñ¹»Ý ÏñÏÝ³å³ïÏí³Í 
Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñÁ, áñáÝù Ëï³ó³Í »Ý ¨ ï»ë³Ý»ÉÇ »Ý Éáõë³ÛÇÝ Ù³Ý-
ñ³¹Çï³Ïáí: ²ÛëåÇëáí` Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ùñáÙáëáÙ μ³ÕÏ³ó³Í ¿ 
¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ ÝÙ³Ý³ïÇå ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó (¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý 
Ñ»ï¨³Ýùáí), ÑÇëïáÝÝ»ñÇó ¨ áã ÑÇëïáÝ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇó: 
¸ÜÂ-Ç »ñÏáõ ÝÙ³Ý³ïÇå ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý ùáõÛñ ùñáÙ³ïÇ¹-
Ý»ñ: øáõÛñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÝ ³ÙμáÕç »ñÏ³ÛÝùáí ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ÙÇÙÛ³Ýó 
Ñ³ïáõÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÙÇçáóáí: ÆÝï»ñý³½Á μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³-
ßñç³ÝÇ ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÝ ¿, áñÝ ÁÝ¹·ñÏáõÙ ¿ M ÷áõÉÇ í»ñçÇó ÙÇÝã¨ 
ÙÛáõë μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉÁ ÁÝÏ³Í Å³Ù³Ý³Ï³Ñ³ïí³ÍÁ: ÆÝ-
ï»ñý³½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ μçç³ÏáñÇ½Ç ³ñï³ùÇÝ Ã³Õ³ÝÃÝ ³ÝÙÇç³Ï³-
Ýáñ»Ý ÙÇ³ó³Í ¿ ¿Ý¹áåÉ³½Ù³ïÇÏ ó³ÝóÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇÝ: M ÷áõÉÇ 
åñáý³½áõÙ ³Û¹ Ï³åÁ Ë³ËïíáõÙ ¿, ¨ ¿Ý¹áåÉ³½Ù³ïÇÏ ó³ÝóÇ Ã³-
Õ³ÝÃÝ»ñÇ ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ Ïáñ³Ý³Éáí å³ñ÷³ÏíáõÙ »Ý` 
³é³ç³óÝ»Éáí åÕåç³ÏÝ»ñ: ²Ûë ·áñÍÁÝÃ³óÁ ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ ¿ 
ÁÝÓ»éáõÙ ó»ÝïñáëáÙÝ»ñÇÝ ÙÇ³ó³Í Ù³Ýñ³Ã»É»ñÇÝ ³ÛÝå»ë ÙÇ³-
Ý³Éáõ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇÝ, áñå»ë½Ç Ï³½Ù³íáñíÇ μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÁ: 
¸ñ³ Ñ³Ù³ñ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ó»ÝïñáÙ»ñáõÙ Ó¨³íáñíáõÙ ¿ ÏÇÝ»ïá-
Ëáñ: ´çç³ÏáñÇ½Ç Ã³Õ³ÝÃÇ ù³Ûù³ÛáõÙÇó Ñ»ïá ùáõÛñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»-
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ñÇ ÏÇÝ»ïáËáñÝ»ñÁ ÙÇ³ÓáõÉíáõÙ »Ý μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ñ³Ï³é³Ï 
μ¨»éÝ»ñÇó ¹áõñë »ÏáÕ Ù³Ýñ³Ã»É»ñÇ Ñ»ï: M ÷áõÉÇ Ù»ï³ý³½áõÙ 
ùñáÙáëáÙÝ»ñÁ ¹Çñù³íáñíáõÙ »Ý μ³Å³ÝíáÕ μççÇ Ï»ÝïñáÝ³Ï³Ý 
Ï³Ù Ñ³ë³ñ³Ï³Í³ÛÇÝ Ñ³ñÃáõÃÛáõÝáõÙ (ÝÏ³ñ 78): 

²Ý³ý³½áõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ùáõÛñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÇ ï³ñ³Ýç³-
ïáõÙ: øáõÛñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÁ Ó·íáõÙ »Ý ¹»åÇ μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ñ³-
Ï³é³Ï μ¨»éÝ»ñÁ, áñáÝó ß³ñáõÝ³Ï³Ï³Ý ï³ñ³ÙÇïáõÙÁ Ñ³Ý·»ó-
ÝáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÇ ÉÇ³Ï³ï³ñ ³Ýç³ïÙ³ÝÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó: øñáÙá-
ëáÙÝ»ñÇ í»ñçÝ³Ï³Ý ï³ñ³Ýç³ïáõÙÇó Ñ»ïá ëÏëáõÙ ¿ μ³Å³ÝÙ³Ý 
ÇÉÇÏÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ ¨ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ³å³ÏáÝ¹»ë³íáñáõÙÁ: ØÇïá½Ç 
³Ûë ÷áõÉÁ ÏáãíáõÙ ¿ Ã»Éáý³½: Â»Éáý³½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ 
ùñáÙáëáÙÇ ßáõñç Ó¨³íáñíáõÙ »Ý μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ å³ïÇ×-
Ý»ñ, áñáÝó Ñ»ï³·³ ÙÇ³ÓáõÉÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ÝáõÙ ¿ ³ÙμáÕ-
ç³Ï³Ý μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃ: òÇïáåÉ³½ÙÇ μ³Å³ÝÙ³Ùμ (óÇïáÏÇ-
Ý»½áí) ³í³ñïíáõÙ ¿ Ù»Ï Ù³Ûñ³Ï³Ý μççÇó »ñÏáõ ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñÇ 
³é³ç³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: ØÇïá½Çó Ñ»ïá μçÇçÝ»ñÁ ÙïÝáõÙ »Ý 
μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉÁ: Â»¨ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÷áõ-
É»ñÁ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ »Ý μáÉáñ ¿áõÏ³ñÇáï μçÇçÝ»ñÇ Ñ³Ù³ñ, μáÉáñ³ßñç³-
ÝÇ ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ ï³ñμ»ñ ¿: Ø³ñ¹áõ ³ñ³· μ³½Ù³óáÕ μçÇçÝ»ñÇ 
Ùáï μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ Ùáï 24 Å³Ù ¿ª G1- 9 Å³Ù, S-10 
Å³Ù, G2- 4,5 Å³Ù, ÙÇïá½Áª 30 ñáå»: Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ ¹ñ³Ýª ËÙá-
ñ³ëÝÏ»ñÇ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ï¨áÕáõÃÛáõÝÁ 90 ñáå» ¿, ÇëÏ 
Drosophila melanogaster åïÕ³×³Ý×Ç ë³ÕÙÇ ½³ñ·³óÙ³Ý í³Õ ÷áõ-
É»ñáõÙ ³ÛÝ ï¨áõÙ ¿ ÁÝ¹³Ù»ÝÁ 8 ñáå»: ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ á-
ñáß Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñ (ÝÛ³ñ¹³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñ, ³ãùÇ áëåÝÛ³-
ÏÇ μçÇçÝ»ñ) ¹áõñë »Ý ·³ÉÇë μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇó ¨ ³ÙμáÕç 
ÏÛ³ÝùÇ ÁÝÃ³óùáõÙ ã»Ý μ³½Ù³ÝáõÙ: ÜÙ³Ý §Ñ»ïÙÇïáïÇÏ¦ μçÇçÝ»-
ñÁ ëáíáñ³μ³ñ ¹áõñë »Ý ·³ÉÇë μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇó G1 ÷áõÉáõÙª 
³ÝóÝ»Éáí ÛáõñûñÇÝ³Ï G0 ÷áõÉ (ÝÏ³ñ 77): àñáß μçÇçÝ»ñ Ï³ñáÕ »Ý 
¹áõñë ·³É G0 ÷áõÉÇó ¨ ³í³ñï»É μ³Å³ÝÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: ´çç³ÛÇÝ 
μáÉáñ³ßñç³Ý í»ñ³¹³éÝ³Éáõ ·áñÍÁÝÃ³óÁ í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ Ñ³ïáõÏ 
Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñáí, áñáÝù Ïáãí³Í »Ý Ï³ñ·³íáñ»Éáõ μçÇçÝ»ñÇ μ³½-
Ù³óÙ³Ý ³ñ³·áõÃÛáõÝÁ: 
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12.2. ¾áõÏ³ñÇáï μçÇçÝ»ñÇ μçç³ÛÇÝ óÇÏÉÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ 
óÇÏÉÇÝ ÏÇÝ³½Ý»ñáí 

 
´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÷áõÉ»ñÇ ×Çßï Ñ»ñÃ³÷áËáõÃÛáõÝÁ 

Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñ³ÛÇÝ åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½Ý»ñáí, áñáÝù 
μ³ÕÏ³ó³Í »Ý Ï³ï³ÉÇïÇÏ ¨ Ï³ñ·³íáñÇã »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÇó: Î³-
ï³ÉÇïÇÏ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÝ»ñÝ Ñ³í³ù³Ï³Ýáñ»Ý ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý óÇÏ-
ÉÇÝ-Ï³ËÛ³É ÏÇÝ³½Ý»ñ (CDK-»ñ): CDK-Ý»ñÇ ÏáÝó»Ýïñ³óÇ³Ý Ï³-
ÛáõÝ ¿ ¨ ãÇ ÷áËíáõÙ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ áÕç ÁÝÃ³óùáõÙ, ë³Ï³ÛÝ 
Ï³ï³ÉÇïÇÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý Ó»éù μ»ñ»É ÙÇ³ÛÝ Ï³ñ-
·³íáñÇã »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇÝ ÙÇ³Ý³Éáõó Ñ»ïá: Î³ñ·³íáñÇã »ÝÃ³ÙÇ³-
íáñÝ»ñÁ ÏáãíáõÙ »Ý óÇÏÉÇÝÝ»ñ: ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ Ûáõñ³ù³Ýã-
Ûáõñ ÷áõÉÇÝ Ñ³ïáõÏ ¿ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ËÇëï áñáß³ÏÇ Ñ³í³ù³Ï³½Ù: 
Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ Ï³ï³ÉÇïÇÏ ÙÇ³íáñ Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É ï³ñμ»ñ óÇÏ-
ÉÇÝÝ»ñÇ Ñ»ï, áñáÝù ¿É áñáßáõÙ »Ý ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý »ÝÃ³Ï³ ëåÇï³-
ÏáõóÇ ÁÝïñáõÃÛáõÝÁ: ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝÃ³óùáõÙ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ 
ù³Ý³Ï³Ï³Ý å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ μçÇçÝ»ñáõÙ ÷áËíáõÙ ¿: ²ÛëåÇëáíª 
óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ËÇëï Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÁ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ áñá-
ß³ÏÇ ÷áõÉÇÝ ¨ ¹ñ³Ýó å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý ù³Ý³Ï³Ï³Ý ï³ï³ÝáõÙ-
Ý»ñÁ ÑÝ³ñ³íáñáõÃÛáõÝ »Ý ï³ÉÇë Ýñμáñ»Ý Ï³ñ·³íáñ»Éáõ óÇÏÉÇÝ-
Ï³ËÛ³É CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: òÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ Ï³-
ñáÕ »Ý ³ÏïÇí³óÝ»É Ï³Ù ³ñ·»É³Ï»É μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝ-
Ã³óùÝ ³å³ÑáíáÕ Ñ³ñÛáõñ³íáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ 
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ÙÇçáóáí: ²ÛÉ Ï»ñå ³ë³Íª μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
Ï³ÝáÝ³íáñ ÁÝÃ³óùÇ Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ §×Çßï¦ óÇÏÉÇÝ-CDK 
Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙÁ §×Çßï¦ Å³Ù³Ý³ÏÇÝ: úñÇÝ³Ïª S ÷áõÉÇ 
ÁÝÃ³óùáõÙ ³ÏïÇí óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ÉÇáíÇÝ ÏáñóÝáõÙ »Ý 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ÙÇïá½Ç ÷áõÉáõÙ, ÇëÏ ÙÇïáïÇÏ ³ÏïÇí óÇÏÉÇÝ-CDK-
Ý»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý ÙÇ³ÛÝ ÙÇïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
μÝ³Ï³ÝáÝ ÁÝÃ³óùÇ ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ CDK-Ý»ñÇ å³ñμ»ñ³Ï³Ý ³Ï-
ïÇí³óáõÙÁ: ÜÙ³Ý å³ñμ»ñ³Ï³Ý ³ÏïÇí³óÙ³Ý ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ 
Ñ³Ï³¹³ñÓ ¹ñ³Ï³Ý Ï³å»ñÇ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ, áñÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë Ûáõñ³-
ù³ÝãÛáõñ CDK-ÇÝ ËÃ³Ý»É ë»÷³Ï³Ý ëÇÝÃ»½Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ: Ð³Ï³-
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¹³ñÓ ¹ñ³Ï³Ý Ï³å»ñÇ ûÕ³ÏÝ»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý Ñ³Ï³¹³ñÓ μ³ó³ë³-
Ï³Ý Ï³å»ñÇ Ñ»ï ÙÇ³ëÇÝ, áñáÝó ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÑÇÙùáõÙ ÁÝÏ³Í ¿ 
CDK-Ý»ñÇ ÇÝùÝ³³ñ·»É³ÏáÕ ³½¹»óáõÃÛáõÝÁ: 

CDK-Ý»ñÁ å³ïÏ³ÝáõÙ »Ý 30-40 Î¸ Ù»ÍáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ ë»-
ñÇÝ/ïñ»áÝÇÝ³ÛÇÝ ÏÇÝ³½Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇÝ: CDK-Ý»ñÇ ý»ñÙ»Ýï³-
ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ëÏëáõÙ ¿ ¹ñë¨áñí»É ÙÇ³ÛÝ óÇÏÉÇÝÇ (Ï³ñ·³íáñÇã 
»ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ) ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá: Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ ·áñ-
ÍáõÙ »Ý ÇÝÁ CDK-Ý»ñ, áñáÝóÇó ãáñëÇª CDK1, CDK2, CDK4 ¨ CDK6 
·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ μççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝáõÙ Ñëï³Ïáñ»Ý ³å³óáõóí³Í 
¿: 
 

²ÕÛáõë³Ï 4. òÇÏÉÇÝÝ»ñ ¨ CDK-Ý»ñ 
CDK òÇÏÉÇÝ üáõÝÏóÇ³ ²Ýí³ÝáõÙ 

CDK1 óÇÏÉÇÝ A,  
óÇÏÉÇÝ B 

ÙÇïá½ ÙÇïáïÇÏ  
CDK-Ý»ñ 

 
CDK2 

 
óÇÏÉÇÝ E,  
óÇÏÉÇÝ A 

 
Ùáõïù S ÷áõÉ 

G1/S ÷áõÉÇ  
CDK-Ý»ñ 

S ÷áõÉÇ CDK-Ý»ñ 
 

CDK4 
 

óÇÏÉÇÝ D 
Ùáõïù μçç³ÛÇÝ 
μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 

G1 ÷áõÉ 

 
G1 CDK-Ý»ñ 

 
CDK6 

 
óÇÏÉÇÝ D 

Ùáõïù μçç³ÛÇÝ 
μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 

G1 ÷áõÉ 

 
G1 CDK-Ý»ñ 

 
CDK4 ¨ CDK6-Á G1 ÃáõÉÇ CDK-Ý»ñ »Ý ¨ ËÃ³ÝáõÙ »Ý μççÇ 

ÙáõïùÁ μáÉáñ³ßñç³Ý, CDK2-Á ·áñÍáõÙ ¿ áñå»ë G1/S ³ÝóáõÙ³ÛÇÝ ¨ 
S ÷áõÉÇ CDK, ÇëÏ CDK 1-Á ÙÇïáïÇÏ CDK ¿ (³ÕÛáõë³Ï 4): CDK-Ý»-
ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ áã ÙÇ³ÛÝ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ÙÇ³óÙ³Ý 
ßÝáñÑÇí, ³ÛÉ¨ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí: ÀÝ¹ áñáõÙª ýáëýáñÇ-
É³óáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ Ã»° ³ÏïÇí³óÝ»É, Ã»° ³ñ·»É³Ï»É CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝÁ: 
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12.3. òÇÏÉÇÝÝ»ñ 
 
òÇÏÉÇÝ ³Ýí³ÝáõÙÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ³Ûë ÙáÉ»-

ÏáõÉÝ»ñÇ Ý»ñμçç³ÛÇÝ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ »ÝÃ³Ï³ ¿ μçç³ÛÇÝ μáÉá-
ñ³ßñç³ÝÇ (óÇÏÉÇ) ³é³ÝÓÇÝ ÷áõÉ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ å³ñ-
μ»ñ³Ï³Ý ï³ï³ÝáõÙÝ»ñÇ: òÇÏÉÇÝÝ»ñÁ ÙÇ³íáñíáõÙ »Ý ëåÇï³Ïáõó-
Ý»ñÇ Ù»Ï ÁÝï³ÝÇùáõÙ ¨ ¹ñ³Ýó μÝáñáß »Ý Ñ»ï¨Û³É ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ Ñ³ï-
ÏáõÃÛáõÝÝ»ñÁ: 

1. òÇÏÉÇÝÝ»ñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí CDK-Ý»ñÇÝ, ³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý í»ñ-
çÇÝÝ»ñÇë: Úáõñ³ù³ÝãÛáõñ CDK-Ç åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½³ÛÇÝ 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¨ ëáõμëïñ³ïÇ ëå»óÇýÇÏáõÃÛáõÝÁ áñáßáõÙ 
»Ý óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñ Ñ³Ù³ÉÇñÇ óÇÏÉÇÝÇ »ÝÃ³-
ÙÇ³íáñÁ: 

2. òÇÏÉÇÝÝ»ñÇ Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ËáõÙμ Ý»ñÏ³ ¿ μççáõÙ μáÉá-
ñ³ßñç³ÝÇ ËÇëï áñáß³ÏÇ ÷áõÉáõÙ: ´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³-
ÝÇ ÙÛáõë ÷áõÉ»ñáõÙ ¹ñ³Ýù μ³ó³Ï³ÛáõÙ »Ý: 

3. òÇÏÉÇÝÝ»ñÁ áã ÙÇ³ÛÝ Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý μççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
³Ûë Ï³Ù ³ÛÝ ÷áõÉÇ ÁÝÃ³óùÁ, ³ÛÉ¨ Ý³Ë³å³ïñ³ëïáõÙ »Ý 
Ñ³çáñ¹ ÷áõÉÁ: ²Ûë ×³Ý³å³ñÑáí óÇÏÉÇÝÝ»ñÝ áõÕÕáñ¹áõÙ 
»Ý μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ³é³çÁÝÃ³óÁ: 

Àëï Ý»ñÏ³ÛáõÃÛ³Ý ¨ ¹ñë¨áñ³Í ³ÏïÇíáõÃÛ³Ýª óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ μ³-
Å³ÝíáõÙ »Ý ãáñë ¹³ë»ñÇª G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñ, G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñ, S ÷áõÉÇ 
óÇÏÉÇÝÝ»ñ ¨ ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñ (³ÕÛáõë³Ï 4): Â»¨ óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ 
ÙÇÙÛ³ÝóÇó ï³ñμ»ñíáõÙ »Ý ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï³½Ùáí, μáÉáñÇÝ Ñ³-
ïáõÏ ¿ óÇÏÉÇÝ³ÛÇÝ ÷³Ã»ÃÇ ³éÏ³ÛáõÃÛáõÝÁ, áñÁ áñáß³ÏÇ »ññáñ¹³-
ÛÇÝ Ï³éáõóí³Íùáí 100 ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í ßÕÃ³ ¿: 

G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ áñáßÇã ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ³ñï³ùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñÇ 
Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³ÝÁ Ý»ñ¹³ßÝ³Ï μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝÃ³óùÇ Ï³ñ-
·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙáõÙ: G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý μççÇ ³-
×Á ËÃ³ÝáÕ Ï³Ù ³ñ·»É³ÏáÕ ·áñÍáÝÝ»ñÇó Ï³Ëí³Í ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ 
áõÕÇÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ: ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ G1 óÇÏ-
ÉÇÝÝ»ñÝ ³Ýí³ÝíáõÙ »Ý Ý³¨ D óÇÏÉÇÝÝ»ñ: G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¨ 
³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý CDK 4-Á ¨ CDK 6-Á: Æ å³ï³ëË³Ý ³ñï³ùÇÝ 
ÙÇç³í³ÛñÇó »ÏáÕ ³½¹³Ýß³ÝÝ»ñÇ ¨ μççáõÙ ëåÇï³ÏáõóÇ ëÇÝÃ»½Ç 
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Ù³Ï³ñ¹³ÏÇ ÷á÷áËáõÃÛ³Ýª G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ ³ëïÇ-
×³Ý³μ³ñ Ù»Í³ÝáõÙ ¿ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ³ÙμáÕç ÁÝÃ³óùáõÙ: 

G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÝ ³ÛÉ Ï»ñå ÏáãíáõÙ »Ý E óÇÏÉÇÝÝ»ñ: E óÇÏÉÇÝÝ»-
ñÇ ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÝ ³×áõÙ ¿ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉáõÙ ¨ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 
³é³í»É³·áõÛÝ Ù»ÍáõÃÛ³Ý, »ñμ μçÇçÝ»ñÁ Ã¨³ÏáËáõÙ »Ý S ÷áõÉÁ: S 
÷áõÉÇ ÁÝÃ³óùáõÙ G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ μçÇçÝ»ñáõÙ 
³ëïÇ×³Ý³μ³ñ Ýí³½áõÙ ¿: G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí CDK 2-ÇÝ ¨ 
óÇÏÉÇÝ, D-CDK 4/6 Ñ»ï ÙÇ³ëÇÝ ËÃ³ÝáõÙ »Ý G1 ÷áõÉÇó S ÷áõÉÇ 
³ÝóÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ: ²Ûë ³ÝóáõÙ³ÛÇÝ å³ÑÝ ³Ýí³ÝíáõÙ ¿ START 
Ï»ï: START Ï»ïÝ ³½¹³ÝßáõÙ ¿ μççÇ ³Ýí»ñ³¹³ñÓ ÙáõïùÁ μçç³-
ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³Ý, áñÝ ³í³ñïíáõÙ ¿ μççÇ ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ùμ: 
START Ï»ïáõÙ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ Ñ»ï¨Û³É ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ. 
μççáõÙ ëÏëíáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç é»åÉÇÏ³óáõÙÝ áõ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ó»Ýïñá-
Ù»ñÝ»ñÇ ÏñÏÝ³å³ïÏáõÙÁ: 

S ÷áõÉÇ óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ Ñ»ï ÙÇ³Å³-
Ù³Ý³Ï: ¸ñ³Ýó Ù»Í ù³Ý³ÏáõÃÛáõÝÁ å³Ñå³ÝíáõÙ ¿ S ÷áõÉÇ ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ ¨ ãÇ Ýí³½áõÙ ÙÇÝã ÙÇïá½Ç í³Õ ßñç³ÝÁ: î³ñμ»ñíáõÙ »Ý »ñÏáõ 
ïÇåÇ S ÷áõÉÇ óÇÏÉÇÝÝ»ñª óÇÏÉÇÝ E ¨ óÇÏÉÇÝ A: ºñÏáõ óÇÏÉÇÝÝ»ñÝ ¿É 
ÙÇ³ÝáõÙ »Ý CDK 2-ÇÝ ¨ áõÕÕ³ÏÇáñ»Ý å³ï³ëË³Ý³ïáõ »Ý ¸ÜÂ-Ç 
ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ: ²Ûë åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½Ý»ñÁ ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ ¨ ³Ï-
ïÇí³óÝáõÙ »Ý ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ËÃ³ÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ Ñ»ÉÇ-
Ï³½Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¨ ×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙ »Ý ¸ÜÂ åáÉÇÙ»ñ³½-
Ý»ñÁ ¸ÜÂ-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ íñ³: 

ØÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý CDK 1-ÇÝª ËÃ³Ý»Éáí ÙÇïá-
½Ç ëÏÇ½μÁ ¨ Ñ»ï³·³ ÁÝÃ³óùÁ: ØÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý 
å³ïÏ³ÝáõÙ óÇÏÉÇÝ A-Ý ¨ óÇÏÉÇÝ B-Ý: òÇÏÉÇÝ A-Ý, ÉÇÝ»Éáí ÙÇïáïÇÏ 
óÇÏÉÇÝ, Ï³ñáÕ ¿ ÙÇ³Ý³É CDK 2-ÇÝ ¨ ËÃ³Ý»É S ÷áõÉÁ: Â»¨ ÙÇïá-
ïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñ-CDK-Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý S ¨ G2 ÷áõÉ»ñáõÙ 
Ï³ÛáõÝ Ç-èÜÂ-Ý»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇó, ¹ñ³Ýó ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ×Ýßí³Í 
¿ ÙÝáõÙ ÙÇÝã ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½Ç ³í³ñïÁ (ÝÏ³ñ 79): ØÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝ-
CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÝ ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ áñáß³ÏÇ Ï³Ûù»-
ñÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ßÝáñÑÇí, ¨ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ÏÇÝ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝÁ í»ñ³Ï³Ý·ÝíáõÙ ¿ ÙÇ³ÛÝ ³Û¹ Ï³Ûù»ñÇ ¹»ýáëýáñÇÉ³óáõ-
ÙÇó Ñ»ïá: ²ÏïÇí³ó³Í ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ýáë-



231 

ýáñÇÉ³óÝáõÙ »Ý ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ËÃ³ÝáõÙ »Ý ùñáÙáëáÙ-
Ý»ñÇ ÏáÝ¹»Ýë³óáõÙÁ, μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ, Ù³ëÝ³Ï-
óáõÙ »Ý μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ó¨³íáñÙ³ÝÁ ¨ Ù»ï³ý³½áõÙ Ýå³ëïáõÙ 
»Ý ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ï»Õ³μ³ËßÙ³ÝÁ μççÇ Ñ³ë³ñ³Ï³Í³ÛÇÝ Ñ³ñ-
ÃáõÃÛáõÝáõÙ: ²Ý³ý³½Ç Å³Ù³Ý³Ï, »ñμ ¹áõëïñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÁ 
ëÏëáõÙ »Ý ï³ñ³ÙÇïí»É ¹»åÇ μççÇ Ñ³Ï³é³Ï μ¨»éÝ»ñ, μáÉáñ óÇÏÉÇÝ 
B-»ñÁ ëÏëíáõÙ »Ý ù³Ûù³Ûí»É: ØÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÝ Ç-
ñ³Ï³Ý³óÝáõÙ ¿ APC Ñ³Ù³ÉÇñÁ (anaphase-promoting complex)ª åá-
ÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óÝ»Éáí ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: APC Ñ³-
Ù³ÉÇñÝ»ñÁ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óÝáõÙ »Ý ³é³Ýóù³ÛÇÝ Ï³ñ·³íáñÇã 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª ¹³ï³å³ñï»Éáí ¹ñ³Ýó ×»Õù³íáñÙ³Ý åñáï»á-
ëáÙÝ»ñáõÙ: APC Ñ³Ù³ÉÇñÇ ³ÏïÇí ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ Ï³Ëí³Í ¿ Ù»Ï 
³ÛÉ ëåÇï³ÏáõóÇ ÙÇ³óáõÙÇó: ²Û¹ ûÅ³Ý¹³Ï ëåÇï³ÏáõóÁ áñáßáõÙ ¿ 
³ÏïÇí³ó³Í APC Ñ³Ù³ÉÇñÇ ëáõμëïñ³ïÇ ÁÝïñáõÃÛáõÝÁ: ºÃ» APC 
Ñ³Ù³ÉÇñÁ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ APC-Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ ·áñÍáÝ Cdh1-ÇÝ (APC 
specificity factor), ³å³ ³ÛÝ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óÝáõÙ ¿ ¨ ¹³ï³å³ñ-
ïáõÙ ×»Õù³íáñÙ³Ý ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝ B-Ý: Cdh1-Á ³ÏïÇí³ÝáõÙ ¿ áõß 
³Ý³ý³½áõÙ, »ñμ ùñáÙáëáÙÝ»ñÁ ÙÇÙÛ³ÝóÇó μ³í³Ï³ÝÇÝ Ñ»é³ó³Í 
»Ý ÉÇÝáõÙ: ØÇÝã ³Û¹ Cdh1-Á ãÇ Ï³ñáÕ ÙÇ³Ý³É APC-ÇÝ, áñáíÑ»ï¨ 
³ÛÝ ýáëýáñÇÉ³óí³Í ¿ ÉÇÝáõÙ G1 ÷áõÉáõÙ ·áñÍáÕ óÇÏÉÇÝ-CDK-Ý»-
ñáí: APC Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ »ñÏñáñ¹ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ ëáõμëïñ³ïÁ ë»ÏÛáõ-
ñÇÝÝ ¿, áñÁ, ÙÇ³ó³Í ÉÇÝ»Éáí ë»å³ñ³½ ý»ñÙ»ÝïÇÝ (Ï³ëå³½Ý»ñÇ 
ÁÝï³ÝÇùÇÝ å³ïÏ³ÝáÕ ý»ñÙ»Ýï), ×ÝßáõÙ ¿ í»ñçÇÝÇë ³ÏïÇíáõÃ-
ÛáõÝÁ: ²Ûë ÃÇñ³ËÁ åáÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óÝ»Éáõ Ñ³Ù³ñ APC Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ 
å»ïù ¿ ÙÇ³Ý³ Cdc 20 ëåÇï³ÏáõóÁ: 

Ð³ÛïÝÇ ¿, áñ ¹áõëïñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý ó»ÝïñáÙ»ñ-
Ý»ñáí ¨ ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñáí, áñáÝù Ñ³í³ù³Ï³Ýáñ»Ý 
ÏáãíáõÙ »Ý ÏáÑ»½ÇÝÝ»ñ (ÝÏ³ñ 80): ê»ÏÛáõñÇÝÁ ³ñ·»É³ÏáõÙ ¿ »ñÏáõ 
¹áõëïñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÁ ÙÇ³óÝáÕ ÏáÑ»½ÇÝÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁª å³Ñ-
å³Ý»Éáí ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ¨ Ï³åÁ μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ã»ÉÇÏ-
Ý»ñÇ Ñ»ï: ì³Õ ³Ý³ý³½áõÙ, »ñμ ³ñ¹»Ý μáÉáñ ùñáÙáëáÙÝ»ñÇ ÏÇÝ»-
ïáËáñÝ»ñÁ ÙÇ³ó³Í »Ý ÉÇÝáõÙ μ³Å³ÝÙ³Ý ÇÉÇÏÇ Ã»ÉÇÏÝ»ñÇÝ, ¨ 
¹ñ³Ýù ¹³ë³íáñíáõÙ »Ý μççÇ Ñ³ë³ñ³Ï³Í³ÛÇÝ Ñ³ñÃáõÃÛáõÝáõÙ 
(ÙÇïáïÇÏ ÃÇÃ»Õ), APC Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Cdc 20-ÇÝ ¨ åá-
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ÉÇáõμÇËÇïÇÝ³óÝáõÙ »Ý ë»ÏÛáõñÇÝÁª ³å³Ñáí»Éáí í»ñçÇÝÇë ×»Õù³-
íáñáõÙÁ åñáï»áëáÙÝ»ñáõÙ: ê»ÏÛáõñÇÝÇó ³½³ïí³Í ë»å³ñ³½Á 
ù³Ûù³ÛáõÙ ¿ ÏáÑ»½ÇÝÝ»ñÁ, ÇÝãÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ¹áõëïñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÁ 
Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ³Ýç³ïí»É ÙÇÙÛ³ÝóÇó ¨ ï³ñ³ÙÇïí»É ¹»åÇ μççÇ 
Ñ³Ï³¹³ñÓ μ¨»éÝ»ñÁ: 
 
 

12.4. CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ  
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ¨ ¹»ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ×³Ý³å³ñÑáí 

 
CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ áã ÙÇ³ÛÝ óÇÏÉÇÝÝ»-

ñáí, ³ÛÉ¨ CDK »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙáí: ÀÝ¹ áñáõÙª ýáëýá-
ñÇÉ³óáõÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ¨° ³ÏïÇí³óÝ»É, ¨° ³ñ·»É³Ï»É CDK »ÝÃ³ÙÇ³íá-
ñÇ ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ï³½Ù³íá-
ñáõÙÇó Ñ»ïá: CDK-Ý»ñÁ ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý, »ñμ ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝÇ 
Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ ·ïÝíáÕ Ãñ»áÝÇÝÇ ÙÝ³óáñ¹Á ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ ¿ 
CAK (CDK-activating kinase) ý»ñÙ»Ýïáí: àñáß ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ 
CAK-Á Ï³ñáÕ ¿ ·áñÍ»É óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ï³½Ù³íáñáõÙÇó Ñ»-
ïá, ÇëÏ ÙÛáõëÝ»ñáõÙª Ý³Ëù³Ý óÇÏÉÇÝÇ ÙÇ³óáõÙÁ CDK-Ç »ÝÃ³ÙÇ³-
íáñÇÝ: 

Þ³ï ³í»ÉÇ Ù»Í Ýß³Ý³ÏáõÃÛáõÝ áõÝÇ CDK »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ ³ÛÝ-
åÇëÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ, áñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ »ÝÃ³ÙÇ³-
íáñÇ ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: ²Ûë ³ñ·»É³ÏáÕ ýáëýáñÇÉ³ó-
Ù³Ý Å³Ù³Ý³Ï CDK-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÇ ²ºü-Á Ï³åáÕ ·ñå³ÝÇÏÇ Ñ³ñ¨³Ý 
¹Çñù»ñáõÙ ·ïÝíáÕ ÃÇñá½ÇÝÇ (15 ¹Çñù) ¨ Ãñ»áÝÇÝÇ (14 ¹Çñù) ýáëýá-
ñÇÉ³óáõÙÁ Ë³ËïáõÙ ¿ ²ºü-Ç ×Çßï ¹Çñù³íáñáõÙÝ ³ÏïÇí Ï»Ýïñá-
ÝáõÙ ¨ Ñ³Ý·»óÝáõÙ ¿ ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ³ñ·»É³ÏÙ³ÝÁ: 
CDK-Ç ÝÙ³Ý ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ Ï³ï³ñáõÙ ¿ Weel ÏÇÝ³½Á, ÇëÏ ¹»-
ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ å³ï³ëË³Ý³ïáõ ¿ Cdc 25 åñáï»ÇÝ ýáë-
ý³ï³½Á: Üßí³Í ýáëýáñÇÉ³óáõÙÝ»ñÁ áñáßÇã ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ÙÇ-
ïáïÇÏ CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»çª ÉÇÝ»Éáí 
G1/S ¨ S ÷áõÉ»ñÇ CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ í»ñ³ÑëÏáÕ Ù»Ë³ÝÇ½Ù-
Ý»ñÇ μ³Õ³¹ñ³Ù³ë: 
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ÆÝãå»ë ³ñ¹»Ý Ýßí»É ¿, ÙÇïáïÇÏ CDK-Ý»ñÝ ³ÏïÇí³ÝáõÙ »Ý 
ÙÇïá½Ç ÷áõÉáõÙ: ØÇÝã ³Û¹ ¹ñ³Ýó ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ×ÝßíáõÙ ¿ Ýñ³ 
ßÝáñÑÇí, áñ ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÁ ÙÝáõÙ ¿ ýáëýáñÇÉ³óí³Í 
ÙÇÝã ¸ÜÂ-Ç ÏñÏÝ³å³ïÏÙ³Ý ³í³ñïÁ: ØÇïáïÇÏ CDK-Ý»ñÁ 
ËÃ³ÝáõÙ »Ý Çñ»Ýó ÇëÏ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¹ñ³Ï³Ý Ñ³Ï³¹³ñÓ Ï³åáíª 
×Ýß»Éáí Wee1 ÏÇÝ³½Á ¨ ³ÏïÇí³óÝ»Éáí Cdc 25 ýáëý³ï³½Á: üáë-
ýáñÇÉ³óÝ»Éáí μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ù³ïñÇùëÇ É³ÙÇÝÝ»ñÁ ¨ ÏáñÇ½³Ã³-
Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇ ûÕ³ÏÝ»ñÁ Ï³½ÙáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁª ÙÇïá-
ïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ μ³Õ¹³ïáõÙ »Ý μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ Ã³Õ³ÝÃÁ: 

üáëý³ï³½Ý»ñÁ ÙÇßï Ý»ñÏ³ »Ý μççáõÙ, ¨ ¹ñ³Ýó ³ßË³ï³ÝùÇ 
Ñ»ï¨³Ýùáí ¹»ýáëýáñÇÉ³óíáõÙ »Ý ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù »Ý-
Ã³ñÏí»É ¿ÇÝ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»-
ñáí: ØÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ×ÝßíáõÙ ¿ ÙÇïá-
ïÇÏ óÇÏÉÇÝ-CDK-Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ÏÇÝ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÇ 
ßÝáñÑÇí ýáëý³ï³½Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ¹³éÝáõÙ ¿ ·»ñ³Ï³ÛáÕ: 
üáëý³ï³½Ý»ñÇ ¹»ýáëýáñÇÉ³óÝáÕ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí 
Ã»Éáý³½áõÙ ï³ñ³ÙÇïí³Í ùñáÙáëáÙÝ»ñÝ ³å³ÏáÝ¹»Ýë³ÝáõÙ »Ý, 
ëÏëáõÙ ¿ í»ñ³Ï³Ý·Ýí»É μçç³ÏáñÇ½³Ã³Õ³ÝÃÁ, ¨ ³é³ÝÓÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇó Ó¨³íáñíáõÙ »Ý ³å³·³ ¹áõëïÁ μçÇçÝ»ñÇ ¶áÉçÇÇ ³å³-
ñ³ïÝ»ñÁ: Æ í»ñçá, μ³Å³ÝíáõÙ ¿ óÇïáåÉ³½ÙÁ, ¨ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý »ñ-
Ïáõ ¹áõëïñ μçÇçÝ»ñ: 

´ççÇ Ñ³çáñ¹ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉáõÙ üáëý³ï³½Ý»ñÁ ¹»-
ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç Ý³Ë³é»åÉÇÏ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ÉÇñÇ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÁ, áñáÝù ýáëýáñÇÉ³óí»É ¿ÇÝ ¹»é¨ë Ý³Ëáñ¹ μáÉáñ³-
ßñç³ÝÇ S ÷áõÉÇ óÇÏÉÇÝ-ÏÇÝ³½³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñáí: ²Ûë ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³ó³Í íÇ×³ÏÁ å³Ñå³Ýí»É ¿ñ ³í»ÉÇ áõß ·áñÍáÕ 
ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝ-ÏÇÝ³½Ý»ñÇ ßÝáñÑÇí: ¸»ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ý-
ùáí Ýßí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ñáÕ³ÝáõÙ »Ý ËÙμ³íáñí»É ¸ÜÂ-Ç 
é»åÉÇÏ³óÙ³Ý ûñÇçÇÝÝ»ñÇ Ùáïª Ý³Ë³å³ïñ³ëï»Éáí Ñ³çáñ¹áÕ S 
÷áõÉÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ÁÝÃ³óùÁ: G1óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ G1 ÷áõÉÇ 
í»ñçáõÙ ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ ¨ ÇÝ³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý APC Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÁ, 
áñáÝó Ýí³½³Í ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ëÏëáõÙ »Ý Ïáõï³Ïí»É S ¨ 
ÙÇïáïÇÏ ÷áõÉ»ñáõÙ ·áñÍáÕ óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ: 
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´çç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÁÝÃ³óùÁ áõÝÇ »ñ»ù ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý 
å³Ñª 

1. ³ÝóáõÙ G1 ÷áõÉÇó S ÷áõÉ, 
2. Ù»ï³ý³½-³Ý³ý³½ ³ÝóáõÙ, 
3. ³ÝóáõÙ ³Ý³ý³½Çó Ã»Éáý³½ ¨ óÇïáÏÇÝ»½: 
Üßí³Í ³ÝóáõÙÝ»ñÁ Ñ³Ù³ñíáõÙ »Ý μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÏñÇ-

ïÇÏ³Ï³Ý Ï»ï»ñ, ù³ÝÇ áñ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ×»Õ-
ù³íáñÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ¨ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ »Ý: ²ÝóáõÙ³ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³ó-
Ý»ñÇ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇáõÃÛ³Ý ßÝáñÑÇí μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÝ ÁÝÃ³ÝáõÙ ¿ 
ËÇëï áñáß³ÏÇ áõÕÕáõÃÛ³Ùμ: ´³ñÓñ³Ï³ñ· ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñáõÙ μçç³-
ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ G1 óÇÏÉÇÝ-CDK 
Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç ¨ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý í»ñ³ÑëÏÙ³Ý ßÝáñÑÇí (ÝÏ. 
80):  
  

 
 

ÜÏ³ñ 79. APC-Cdc20 Ñ³Ù³ÉÇñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ ³Ý³ý³½áõÙ: 
¸áõëïñ ùñáÙ³ïÇ¹Ý»ñÇ ÙÇ³óáõÙÁ ÏáÑ»½ÇÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñáí: SMC1-Á ¨ 

SMC3-Á ÏáÑ»½ÇÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý: 
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12.5. òÇÏÉÇÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý  
Ï³ñ·³íáñáõÙÁ μççÇçÝ»ñáõÙ 

 
ì»ñÁ ùÝÝ³ñÏí»óÇÝ óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý 

Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ, áñáÝù ÙÇçÝáñ¹íáõÙ ¿ÇÝ CDK »ÝÃ³-
ÙÇ³íáñÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ùμ-¹»ýáëýáñÇÉ³óÙ³Ùμ Ï³Ù óÇÏÉÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÇ³íáñÇ ù³Ûù³ÛáõÙáí (APC): ´³½Ù³ÃÇí ³ñï³μçç³ÛÇÝ ³×Ç ·áñ-
ÍáÝÝ»ñ ·áñÍáõÙ »Ý áñå»ë ÙÇïá·»ÝÝ»ñ (ÙÇïá½Ç ËÃ³ÝÇãÝ»ñ)ª Ù³-
Ï³Í»Éáí G1 óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ »ÝÃ³ÙÇ³íáñÇ ëÇÝÃ»½Á: 
Üñ³ÝÇó Ñ»ïá, »ñμ μçÇçÝ»ñÁ Ã¨³ÏáËáõÙ »Ý START Ï»ïÁ, ÙÇïá-
·»ÝÝ»ñÇ Ñ»é³óáõÙÁ μçç³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñÇó ãÇ ³½¹áõÙ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
³é³çÁÝÃ³óÇ íñ³: ²ÏÝÑ³Ûï ¿, áñ μ³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ ÑÛáõë-
í³ÍùÝ»ñÇ ¨ ûñ·³ÝÝ»ñÇ ×Çßï Ó¨³íáñáõÙÁ ¨ Ñ»ï³·³ ·áñÍáõÝ»áõÃ-
ÛáõÝÁ Ù»Í³å»ë Ï³Ëí³Í »Ý μççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ÁÝÃ³ó-
ùÇó, áñÁ, Çñ Ñ»ñÃÇÝ, Ï³Ëí³Í ¿ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ áñ³Ï³Ï³Ý ¨ ù³Ý³Ï³-
Ï³Ý Ï³½ÙÇ ×ß·ñÇï Ï³ñ·³íáñáõÙÇó: ²Û¹ Ï³ñ·³íáñáõÙÝ Çñ³·áñ-
ÍáõÙ »Ý ÙÇ ù³ÝÇ μçç³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ, áñáÝù ³å³ÑáíáõÙ »Ý Ñ³-
Ï³¹³ñÓ ¹ñ³Ï³Ý ¨ μ³ó³ë³Ï³Ý Ï³å»ñÇ Ï³ñ·³íáñÇã ·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛáõÝÁ: Üßí³Í Ï³ñ·³íáñÇã Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ ÃíÇÝ ¿ å³ïÏ³-
ÝáõÙ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ μççáõÙ: êáÙ³-
ïÇÏ μçÇçÝ»ñáõÙ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³ÉÇù³Ó¨ ÷á÷á-
ËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í »Ý Ñ³ïáõÏ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ 
·áñÍáÝÝ»ñÇ å³ñμ»ñ³Ï³Ý ³ÏïÇí³óÙ³Ùμ: ÜÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ ·áñ-
ÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÑÇÙÝ³Ï³Ý ëÏ½μáõÝùÝ ³ÛÝ ¿, áñ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ³Ï-
ïÇí³óÙ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ëÇÝÃ»½íáõÙ »Ý ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ-
Ý»ñ, áñáÝù ³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý ³ÛÝ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝó 
·»Ý-³ñ·³ëÇùÝ»ñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ Ñ³çáñ¹ 
÷áõÉáõÙ Ñ³Ý¹»ë »ÏáÕ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ëÇÝÃ»½Ç Ñ³Ù³ñ: 
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ÜÏ³ñ 80. ´ççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý Ï»ï»ñÁ å³ïÏ»ñí³Í »Ý 
÷áùñ ßñç³Ý³ÏÝ ÁÝ¹Ñ³ïáÕ ·ÍÇÏÝ»ñáí: 

 

 
ÜÏ³ñ 81. CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÁ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³-

ÝÇ ï³ñμ»ñ ÷áõÉ»ñáõÙ: 
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12.6. îñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ E2F-Ç ¹»ñÁ 
 
G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ Ý»ñÏ³ »Ý áÕç G1 ÷áõÉÇ ÁÝÃ³óùáõÙ, ¨ ¹ñ³Ýó 

å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ù»Í³ÝáõÙ ¿ μçç³ÛÇÝ ³×Ç ·áñÍáÝÝ»ñÇ Ý»ñÏ³-
ÛáõÃÛ³Ùμ: G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ³×áÕ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ ËÃ³ÝáõÙ ¿ E2F-
ÁÝï³ÝÇùÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ³ßË³ï³ÝùÁ: E2F-ÁÝ-
ï³ÝÇùÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇ ³½¹»óáõÃÛáõÝÝ ³ñ·»É³Ï-
íáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó Ñ»ï Ï³åí³Í Rb ëåÇï³Ïáõóáí (é»ïÇÝ³μÉ³ëïáÙ³ÛÇ 
ëåÇï³Ïáõó), áñÇÝ ÙÇ³ó³Í »Ý ÑÇëïáÝÝ»ñÇ åáãÇÏÝ»ñÇ ÉÇ½ÇÝ³ÛÇÝ 
ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ ¹»³ó»ïÇÉ³óÝáÕ ¨ Ù»ÃÇÉ³óÝáÕ ý»ñÙ»ÝïÝ»ñ: Rb ëåÇ-
ï³ÏáõóÇ Ñ³ñ³ÏÇó ßñç³ÝÝ»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÁ Ëï³ÝáõÙ ¿, ¨ ¹ñ³ 
Ñ»ï¨³Ýùáí ×ÝßíáõÙ ¿ ³Û¹ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: ²ÛëåÇ-
ëáíª ÙÇ³Ý³Éáí E2F-ÇÝª Rb ëåÇï³ÏáõóÁ ·áñÍáõÙ ¿ áñå»ë ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³ÛÇ é»åñ»ëáñ: G1 óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÁ, ýáëýáñÇÉ³óÝ»Éáí 
Rb ëåÇï³ÏáõóÁ, ³½³ï ¿ ³ñÓ³ÏáõÙ E2F ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍá-
ÝÁ: E2F-Á ³ÏïÇí³óÝáõÙ ¿ ³ÛÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·»Ý»ñÁ, áñáÝù Ù³ë-
Ý³ÏóáõÙ »Ý ¸ÜÂ-Ç ëÇÝÃ»½ÇÝ ¨ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñ »Ý 
G1/S ÷áõÉÇ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ¨ S ÷áõÉÇ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇå-
óÇ³ÛÇ Ñ³Ù³ñ: G1-CDK-Ý»ñÁ, ýáëýáñÇÉ³óÝ»Éáí Rb ëåÇï³ÏáõóÁ, áã 
ÙÇ³ÛÝ ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý ¹ñ³ ÙÇ³óáõÙÁ E2F-Ý»ñÇÝ, ³ÛÉ¨ Ýå³ëïáõÙ »Ý 
Rb ëåÇï³ÏáõóÇ ¹áõñëμ»ñÙ³ÝÁ μçç³ÏáñÇ½Çó óÇïáåÉ³½Ù: ²½³ï-
í³Í E2F-Ý»ñÝ μçç³ÏáñÇ½áõÙ ³ÏïÇí³óÝáõÙ ¿ ¨° ë»÷³Ï³Ý, ¨° ³ÛÝ 
·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, áñáÝó ³ßË³ï³ÝùÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ S 
÷áõÉÇ μÝ³Ï³ÝáÝ ÁÝÃ³óùÇ Ñ³Ù³ñ: ²ÛëåÇëáíª Rb ëåÇï³ÏáõóÇ Ùá-
É»ÏáõÉÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ Ù³Ï³ÍáõÙ ¿ G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ¨ CDK-Ý»-
ñÇ ëÇÝÃ»½Á, áñáÝù, Çñ»Ýó Ñ»ñÃÇÝ, áõÅ»Õ³óÝáõÙ »Ý Ñ³í»ÉÛ³É Rb Ùá-
É»ÏáõÉÝ»ñÇ ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ áõß G1-áõÙ: ê³ Ñ³Ï³¹³ñÓ ¹ñ³Ï³Ý Ï³-
åÇ ¹³ë³Ï³Ý ûñÇÝ³Ï ¿, »ñμ G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ ¨ CDK-Ý»ñÝ áõÅ»Õ³ó-
ÝáõÙ »Ý Çñ»Ýó ÇëÏ ëÇÝÃ»½Á: ²é³Ýó ³Ûë Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ßÕÃ³Û³-
Ï³Ý ÷áË³Ï»ñåáõÙÝ»ñÇ μçÇçÁ ãÇ Ï³ñáÕ Ã¨³ÏáË»É G1 ÷áõÉÇ 
START Ï»ïÁ: ÆÝãå»ë ï»ëÝáõÙ »Ýù, Rb ëåÇï³ÏáõóÝ ³é³Ýóù³ÛÇÝ 
¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý 
Ù»ç, ¨ Rb ëåÇï³ÏáõóÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»ÝÇ (RB) Ùáõï³óÇ³Ý ½áõÛ· ³-
É»ÉÝ»ñáõÙ ³ãùÇ ó³Ýó³Ã³Õ³ÝÃÇ ã³ñáñ³Ï áõéáõóùÇ (é»ïÇÝ³μÉ³ë-
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ïáÙ³ÛÇ) å³ï×³é ¿: S, G2 ¨ ÙÇïá½Ç í³Õ ÷áõÉ»ñáõÙ Rb ëåÇï³Ïáõ-
óÇ ýáëýáñÇÉ³óí³Í íÇ×³ÏÝ ³å³ÑáíáõÙ »Ý S ÷áõÉÇ ¨ ÙÇïáïÇÏ 
CDK-Ý»ñÁ: ²Ý³ý³½Ç ³í³ñïÇó Ñ»ïá ¨ Ñ³çáñ¹ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ 
í³Õ G1-áõÙ Ï³Ù G0-áõÙ ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ μáÉáñ óÇÏÉÇÝ-CDK-Ý»ñÇ 
³ÏïÇíáõÃÛ³Ý ÏïñáõÏ Ýí³½áõÙ, ÇÝãÇÝ Ñ»ï¨áõÙ ¿ Rb ëåÇï³ÏáõóÇ 
¹»ýáëýáñÇÉ³óáõÙÁ: ÂáõÛÉ ýáëýáñÇÉ³óí³Í Rb-Ý ×ÝßáõÙ ¿ E2F-Ý»ñÇ 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ μççÇ ·³ÉÇù μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1-áõÙ Ï³Ù G0-áõÙ: G1/S 
÷áõÉÇ CDK-Ý»ñÁ ÙÝáõÙ »Ý áã ³ÏïÇí ³ÛÝù³Ý Å³Ù³Ý³Ï, áñù³Ý 
μççáõÙ ã»Ý ëï»ÕÍíáõÙ Ý³Ë³å³ÛÙ³ÝÝ»ñ μ³½Ù³óÙ³Ý Ýáñ μáÉá-
ñ³ßñç³ÝÇ ëÏëÙ³Ý Ñ³Ù³ñ, áñáÝù, ËÃ³Ý»Éáí G1- CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇ-
íáõÃÛáõÝÁ, ëÏÇ½μ »Ý ¹ÝáõÙ Rb ëåÇï³ÏáõóÇ ýáëýáñÇÉ³óÙ³ÝÁ ¨ E2F-
Ý»ñÇ íñ³ Rb-Ç ³ñ·»É³ÏáÕ ³½¹»óáõÃÛ³Ý ã»½áù³óÙ³ÝÁ: E2F-Ý»ñÁ 
ËÃ³ÝáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ G1/S óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý, 
³ÛÉ¨ ÙÇïáïÇÏ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: 

òÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ³é³ÝÓÇÝ ËÙμ»ñ, ÇÝãå»ë μ³½ÙÇóë Ýßí»É ¿, Ñ³Ý¹»ë 
»Ý ·³ÉÇë μççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ËÇëï áñáß³ÏÇ ÷áõÉ»ñáõÙ: ²Ûë Ñ³Ù³-
å³ï³ëË³ÝáõÃÛáõÝÁ áñáßáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ¹ñ³Ýó ëÇÝÃ»½Á Ï³ñ·³-
íáñáÕ (óÇÏÉÇÝÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙ, áñÇÝ Ñ»ï¨áõÙ 
¿ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý óÇÏÉÇÝÇ ëÇÝÃ»½Á), ³ÛÉ¨ ïíÛ³É μçç³ÛÇÝ ÷áõÉÇ 
Ñ³Ù³ñ ³í»Éáñ¹ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: êåÇï³-
ÏáõóÇ ×»Õù³íáñáõÙÝ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇ ·áñÍÁÝÃ³ó ¿, ¨ óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Û-
ù³ÛÙ³Ý ³Ý¹³ñÓ»ÉÇáõÃÛáõÝÝ ³å³ÑáíáõÙ ¿ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ ÷áõÉ»ñÇ 
áõÕÕí³ÍáõÃÛáõÝÁ G1-Çó ÙÇÝã¨ ÙÇïá½ ¨ ¹ñ³Ýó ³Ý¹³ñÓ»ÉÇáõÃÛáõÝÁ: 
òÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ù³Ûù³ÛÙ³Ý ³Ù»Ý³ï³ñ³Íí³Í Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ áõμÇËÇïÇÝ³óáõÙáí ÙÇçÝáñ¹í³Í ×»Õù³íáñÙ³Ý áõÕÇÝ ¿: 

CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÝ ³ñ·»É³ÏÇãÝ»ñáí: 
CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñáõÙÁ Ï³ï³ñíáõÙ ¿ Ý³¨ ÇÝÑÇμÇ-
ïáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý CDK ÇÝÑÇμÇïáñÝ»ñ (CKi): 
CKi-Ý»ñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí óÇÏÉÇÝ-CDK Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇÝ, ×ÝßáõÙ »Ý ¹ñ³Ýó 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ ¨ Ù»Í ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ G1/S ³ÝóÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï: 
ä³ï³Ñ³Ï³Ý ã¿, áñ μ³½Ù³ÃÇí áõéáõóù³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñáõÙ CKi-Ý»ñ 
Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñÁ Ùáõï³óÇ³ÛÇ »Ý »ÝÃ³ñÏí³Í: ´áÉáñ ÙÇïáïÇÏ ¨ 
S ÷áõÉÇ CDK-Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ »ÝÃ³Ï³ ¿ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý CKi-
Ý»ñáí, ÇÝãÁ Ï³ÝË³ñ·»ÉáõÙ ¿ ¹ñ³Ýó Å³Ù³Ý³Ï³íñ»å ³ÏïÇí³óáõ-
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ÙÁ: Æ å³ï³ëË³Ý åñáÉÇý»ñ³óÇ³Ý (μççÇ μ³Å³ÝáõÙÁ) ³ñ·»É³ÏáÕ 
³ñï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñÇª CKi-Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ÙÇ ËáõÙμ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ÏáãíáõÙ »Ý ÏÇÝ³½ 4-Ç ÇÝÑÇμÇïáñÝ»ñ (INK4), ×ÝßáõÙ 
»Ý G1 ÷áõÉÇ CDK-Ý»ñÁª ³ñ·»É³Ï»Éáí CDK4 ¨ CDK6-ÇÝ ÙÇ³óáõÙÁ 
óÇÏÉÇÝ D-ÇÝ ¨ ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý åñáï»ÇÝ ÏÇÝ³½³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ùμ 
ûÅïí³Í Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñÇ ³é³ç³óáõÙÁ: 
 
 

12.7. ²ñï³ùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñÇ Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÁ 
μççÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ íñ³ 

 
ÊÙáñ³ëÝÏ»ñÇ μçÇçÝ»ñÁ μáÉáñ³ßñç³Ý »Ý ÙïÝáõÙ, »ñμ Ñ³ëÝáõÙ 

»Ý áñáß³ÏÇ ã³÷»ñÇ (ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý ã³÷ë): ´ççÇ ÏñÇïÇÏ³Ï³Ý 
ã³÷ëÁ Ï³ñ·³íáñíáõÙ ¿ ëÝáõóáÕ ÝÛáõÃ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ùμ ßñç³-
Ï³ ÙÇç³í³ÛñáõÙ: ´³½Ù³μçÇç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ»ñÇ Ùáï ëÝáõóáÕ ÝÛáõÃ»ñÇ 
å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÝ ³ñï³μçç³ÛÇÝ ÙÇç³í³ÛñáõÙ Ñ³Ù»Ù³ï³μ³ñ 
Ï³ÛáõÝ ¿ ¨ μ³í³ñ³ñ μçÇçÝ»ñÇ μ³½Ù³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ²Ûë å³ñ³·³-
ÛáõÙ μçÇçÝ»ñÇ μ³Å³ÝáõÙÁ Ï³Ëí³Í ¿ ÙÇïá·»ÝÝ»ñÇ ¨ Ñ³Ï³ÙÇïá-
·»ÝÝ»ñÇ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÇó: 

ØÇïá·»ÝÝ»ñÝ ³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý μ³½Ù³ÃÇí ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏ-
ñÇåóÇ³Ý: ²Ûë ·»Ý»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý »ñÏáõ ÑÇÙÝ³Ï³Ý ËÙμÇª í³Õ 
³ñÓ³·³ÝùáÕ ¨ áõß ³ñÓ³·³ÝùáÕ ·»Ý»ñª Ï³Ëí³Í Ýñ³ÝÇó, Ã» áñ-
ù³Ý ³ñ³· ¿ Ñ³ÛïÝíáõÙ ·»ÝÇ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý Ç-èÜÂ-Ý μççáõÙ: 
ì³Õ ³ñÓ³·³ÝùáÕ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ëÏëíáõÙ ¿ ÙÇïá·»ÝÇ 
Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÇó ÙÇ ù³ÝÇ ñáå» Ñ»ïá, ù³ÝÇ áñ Ý»ñμçç³ÛÇÝ ³½-
¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ áõÕÇÝ»ñÁ μççÇ óÇïáåÉ³½ÙáõÙ ¨ ÝáõÏÉ»áåÉ³½ÙáõÙ ³Ï-
ïÇí³óÝáõÙ »Ý ³ñ¹»Ý ÇëÏ ·áÛáõÃÛáõÝ áõÝ»óáÕ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý 
ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÁ: ì³Õ ³ñÓ³·³ÝùáÕ ·»Ý»ñÇ ß³ñùÇÝ 
»Ý å³ïÏ³ÝáõÙ c-Fos ¨ c-Jun ·»Ý»ñÁ, áñáÝù å³ï³ëË³Ý³ïáõ »Ý 
áõß ³ñÓ³·³ÝùáÕ ·»Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ: ì³Õ ³ñÓ³·³ÝùáÕ 
·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝÝ»ñÇó AP-1-Á ¨ Myc-Á ³ÏïÇí³ó-
ÝáõÙ »Ý G1 óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ¨ CDK-Ý»ñÇ ·»Ý»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: àñáß 
ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñáõÙ ÙÇïá·»ÝÝ»ñÁ ×ÝßáõÙ »Ý CKi-Ý»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý-
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¹³Ù p15INK4b-Ç ëÇÝÃ»½Áª ³ñ·»É³÷³Ï»Éáí Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý ·»-
ÝÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: ÆÝÑÇμÇïáñÇ ù³Ý³ÏÇ Ýí³½áõÙÁ ËÃ³ÝáõÙ ¿ 
μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉÁ: ´çÇçÝ»ñÇ μ³Å³ÝáõÙÁ Ï³ñ·³íáñ-
íáõÙ ¿ áã ÙÇ³ÛÝ ÙÇïá·»ÝÝ»ñáí, ³ÛÉ¨ Ñ³Ï³ÙÇïá·»ÝÝ»ñáí, áñáÝù 
×ÝßáõÙ »Ý μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÁ: 

àñå»ë Ï³ÝáÝ, Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñÁ ¹³¹³ñáõÙ »Ý μ³-
Å³Ýí»É ¨ ÙïÝáõÙ »Ý G0 Ñ³Ý·ëïÇ ÷áõÉ: àñáß Ù³ëÝ³·Çï³ó³Í 
μçÇçÝ»ñ (ýÇμñáμÉ³ëïÝ»ñ, ÉÇÙýáóÇïÝ»ñ, Ñ»å³ïáóÇïÝ»ñ) Ï³ñáÕ 
»Ý ÝáñÇó ÙïÝ»É μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³Ý ¨ ÏñÏÝ³å³ïÏí»É: Ø³ëÝ³-
·Çï³ó³Í μçÇçÝ»ñÇ Ù»Í Ù³ëÁ »ñμ»ù ãÇ μ³Å³ÝíáõÙ Ýñ³ ßÝáñÑÇí, 
áñ Ñ³Ï³ÙÇïá·»ÝÝ»ñÝ ¨ Ù³ëÝ³·Çï³óÙ³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ Ï³Ý-
Ë³ñ·»ÉáõÙ »Ý G1 CDK-Ý»ñÇ Ïáõï³ÏáõÙÁª ×Ýß»Éáí óÇÏÉÇÝÝ»ñÇ ³ñ-
ï³¹ñáõÃÛáõÝÝ ¨ ËÃ³Ý»Éáí CKi-Ý»ñÇ ëÇÝÃ»½Á: ²Ù»Ý³Ñ½áñ Ñ³Ï³-
ÙÇïá·»ÝÇ ûñÇÝ³Ï ¿ ïñ³ÝëýáñÙ³óÝáÕ ³×Ç ·áñÍáÝ 13-Á (TGF-13), 
áñÝ ³ñ·»É³÷³ÏáõÙ ¿ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ G1 ÷áõÉÁ: 

 

ÜÏ³ñ 82. òÇÏÉÇÝ-CDK-Ý»ñÇ ³ÏïÇíáõÃÛ³Ý Ï³ñ·³íáñÙ³Ý áõÕÇÝ»ñ: 
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ÜÏ³ñ 83. ¸³ëï³ÏÇ Ó¨³íáñáõÙÝ áõ 
ß»ñ»÷áõÏÇ åáãÇ í»ñ³óáõÙÁ ë³ÕÙÝ³-
ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ: 
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¶ÈàôÊ 13  
´çÇçÝ»ñÇ Ù³Ñ 

 
13.1. ²åáåïá½ 

 
²åáåïá½ ¿ ÏáãíáõÙ μçÇçÝ»ñÇ Ù³Ñí³Ý ³ÛÝ »Õ³Ý³ÏÁ, áñ ÁÝ-

Ã³ÝáõÙ ¿ ÙÇÙÛ³Ýó Ñ³çáñ¹áÕ Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ¨ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ 
÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ËÇëï áñáß³ÏÇ ÷áõÉ»ñáí: ²åáåïá½Ç Ñ»ï¨³Ý-
ùáí μçÇçÝ»ñÁ μ³Õ¹³ïíáõÙ »Ý μçç³Ã³Õ³ÝÃÇ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ Ù»ç 
å³ñ÷³Ïí³Í ³é³ÝÓÇÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇª ³åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ: 
²åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÁ »ÝÃ³ñÏíáõÙ »Ý ý³·áóÇïá½Ç Ñ³ñ¨³Ý 
³éáÕç μçÇçÝ»ñÇ Ï³Ù Ù³ëÝ³·Çï³óí³Í ý³·áóÇïÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó: 
²åáåïá½Ý ¿Ý»ñ·³Ï³ËÛ³É ·áñÍÁÝÃ³ó ¿: Æ ï³ñμ»ñáõÃÛáõÝ Ý»Ïñá-
½Çª μçÇçÝ»ñÇ ³åáåïÇÏ Ù³ÑÁ μáñμáù³ÛÇÝ åñáó»ëÝ»ñ ãÇ Ñ³ñáõ-
óáõÙ, ÇÝãÇ å³ï×³éáí Ù³Ñí³Ý ³Ûë Ó¨Á ÏáãíáõÙ ¿ μççÇ ýÇ½ÇáÉá·Ç³-
Ï³Ý Ù³Ñ: ²åáåïá½Ç Ñ³çáñ¹ ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ ³ÛÝ ¿, áñ ³-
åáåïá½áí Ï³ñáÕ ¿ Ù³Ñ³Ý³É Ù»Ï ³é³ÝÓÇÝ μçÇç, ÙÇÝã¹»é Ý»Ïñá-
½áí Ù³Ñ³ÝáõÙ »Ý μçÇçÝ»ñÇ Ù»Í ËÙμ»ñ: ²åáåïá½ ï»ñÙÇÝÝ ³é³-
çÇÝ ³Ý·³Ù ßñç³Ý³éáõÃÛ³Ý Ù»ç Ùïóí»ó 1972 Ãí³Ï³ÝÇÝ: ê³ÕÙÝ³-
ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý ÷áõÉáõÙ ³åáåïá½Ç ßÝáñÑÇí Ó¨³íáñíáõÙ »Ý Ù³ñÙ-
ÝÇ ¨ ³é³ÝÓÇÝ ûñ·³ÝÝ»ñÇ ËáéáãÝ»ñÁ, ¹³ëï³ÏÝ»ñÇ ¨ áïÝ³Ã³Ã»-
ñÇ Ù³ïÝ»ñÇ Ó¨³íáñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï ³åáåïá½áí Ù³Ñ³ÝáõÙ »Ý ÙÇ-
ç³ÝÏÛ³É Ù»½»ÝËÇÙ³É μçÇçÝ»ñÁ, Ó¨³íáñíáõÙ »Ý ë»é³Ï³Ý ûñ·³ÝÝ»-
ñÁ, í»ñ³ÝáõÙ »Ý ë³ÕÙÝ³ÛÇÝ ½³ñ·³óÙ³Ý í³Õ ÷áõÉáõÙ ³é³ç³ó³Í 
Ý»ÛñáÝÝ»ñÇ ³í»ÉÇ ù³Ý 50 %-Á, ³åáåïá½áí »Ý í»ñ³ÝáõÙ ß»ñ»÷áõÏ-
Ý»ñÇ åáãÇ μçÇçÝ»ñÁ (ÝÏ³ñ 83): Ø³ñ¹áõ ÇÙáõÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·áõÙ 
Ûáõñ³ù³ÝãÛáõñ ûñ ³é³ç³ÝáõÙ »Ý Ñ³ñÛáõñ Ñ³½³ñ³íáñ B ¨ T ÉÇÙýá-
óÇïÝ»ñ, áñáÝó ·ñ»Ã» 95 %-Á Ù³Ñ³ÝáõÙ ¿ ³åáåïá½áí: ò³ÝÏ³ó³Í 
μçÇç, áñÇ μáÉáñ³ßñç³ÝÁ Ë³Ëïí³Í ¿, Ù³Ñ³ÝáõÙ ¿ ³åáåïá½áí: 
²åáåïá½Á áã ÙÇ³ÛÝ ÁÝÏ³Í ¿ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ÝáñÙ³É Ó¨³íáñÙ³Ý ¨ 
·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÑÇÙùáõÙ, ³ÛÉ¨ ¹ñ³ Ë³ËïáõÙÝ»ñÁ μ³½Ù³ÃÇí Ý»Û-
ñá¹»·»Ý»ñ³ïÇí ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ, Çß»ÙÇÏ íÇ×³ÏÝ»ñÇ, ÑáñÙáÝ-
Ï³ËÛ³É Ñ»ï³×»ñÇ, ³áõïáÇÙáõÝ³ÛÇÝ ÑÇí³Ý¹áõÃÛáõÝÝ»ñÇ ¨ ã³ñá-
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ñ³Ï Ýáñ³·áÛ³óáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³é³ç³óÙ³Ý å³ï×³é »Ý: Úáõñ³-
ù³ÝãÛáõñ í³ÛñÏÛ³Ý Ù³ñ¹áõ ûñ·³ÝÇ½ÙáõÙ ÙÇïá½áí ³é³ç³ÝáõÙ »Ý 
100 000 Ýáñ μçÇçÝ»ñ, ¨ ·ñ»Ã» ÝáõÛÝù³Ý μçÇçÝ»ñ Ù³Ñ³ÝáõÙ »Ý ³-
åáåïá½áí: 

²åáåïá½ÇÝ μÝáñáß Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ¨ Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷á-
÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ áõëáõÙÝ³ëÇñáõÃÛ³Ý ¹³ë³Ï³Ý ³é³ñÏ³ ¹³ñÓ³í 
C.elegance ÏÉáñ áñ¹Á: ²Ûë áñ¹Ç μçÇçÝ»ñÁ ½³ñ·³ÝáõÙ »Ý ÙÇ¨ÝáõÛÝ ·»-
Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Íñ³·ñáí, áñÝ ³Ý÷á÷áË ¿ μáÉáñ ³é³ÝÓÝÛ³ÏÝ»ñÇ 
Ùáï: Ð³ëáõÝ áñ¹Ç ûñ·³ÝÇ½ÙÝ ³é³ç³ÝáõÙ ¿ ½Ç·áïÇ Ùáï 10 μçç³-
ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÝ»ñÇó Ñ»ïá, ¨ áñ¹Ç Ù³ñÙÝÇ Ù»ÍáõÃÛáõÝÁ Ñ³ëÝáõÙ ¿ 
1 ÙÙ-Ç: ê³ÕÙÝ³ÛÇÝ ßñç³ÝáõÙ áñ¹»ñÇ Ù³ñÙÇÝÁ Ï³½Ùí³Í ¿ 1090 
μçÇçÝ»ñÇó, áñáÝóÇó 131-Á Ù³Ñ³ÝáõÙ ¿ ³åáåïá½áí ë»é³Ï³Ý Ñ³-
ëáõÝ³óÙ³Ý ßñç³ÝáõÙ, ÇëÏ Ñ³ëáõÝ Ñ»ñÙ³ýñá¹Çï áñ¹»ñÇ Ù³ñÙÇÝÁ 
Ï³½Ùí³Í ¿ 959 μçÇçÝ»ñÇó: ´çÇçÝ»ñÇ ³åáåïÇÏ Ù³ÑÝ áõÝÇ Ï³éáõó-
í³Íù³ÛÇÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÇ μÝáñáß å³ïÏ»ñ (ÝÏ³ñ 84): Ø³Ñ³-
óáÕ μçÇçÁ ë»ÕÙíáõÙ ¿, μçç³ÏáñÇ½Ç å³ñáõÝ³ÏáõÃÛáõÝÁ Ëï³ÝáõÙ ¿, 
³ÛÝáõÑ»ï¨ μçç³ÏáñÇ½Á ¨ μçÇçÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý Ã³Õ³ÝÃáí ë³ÑÙ³-
Ý³½³ïí³Í Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ (³åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ): ¶áñÍÁÝÃ³óÁ 
ÝÙ³Ý ¿ μ³ñ¹ Ï³éáõÛóÇ Ï³ÝáÝ³íáñ ³å³ÙáÝï³ÅÙ³ÝÁ, ÇÝãÁ ¨ ÑÇÙù 
Í³é³Û»ó »ÝÃ³¹ñ»Éáõ, áñ ³Ûë Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ 
³å³ÑáíáÕ Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý áõÕÇÝ»ñÁ Ï³ÝËáñáßí³Í »Ý Ñ³Ù³å³-
ï³ëË³Ý ·»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Íñ³·ñ»ñáí (Íñ³·ñ³íáñí³Í Ù³Ñ): Ð»-
ï³·³ÛáõÙ å³ñ½í»ó, áñ Ï³½Ù³Ï»ñåí³Í ³åáÙáÝï³ÅáõÙÁ μÝáñáß 
¿ áã ÙÇ³ÛÝ ³åáåïá½ÇÝ, ¨ §Íñ³·ñ³íáñí³Í Ù³Ñ¦ ï»ñÙÇÝÁ ï»ÕÁ  
½Çç»ó ³í»ÉÇ Ñëï³Ï Ó¨³Ï»ñåáõÙÝ»ñÇÝ: ²åáåïá½Ç Ñ»ï¨³Ýùáí ³-
é³ç³ó³Í ³åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÝ ³ñ³· Ûáõñ³óíáõÙ »Ý Ñ³ñ¨³Ý 
Ï»ÝëáõÝ³Ï μçÇçÝ»ñÇ Ï³Ù ý³·áóÇïÝ»ñÇ ÏáÕÙÇóª ³é³Ýó μáñμáù³-
ÛÇÝ é»³ÏóÇ³ÛÇ: ºÝÃ³¹ñíáõÙ ¿, áñ ³ñ¹ÛáõÝ³í»ï ý³·áóÇïá½Á å³Û-
Ù³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ¹»åÇ ¹áõñëÁ ÏáÕÙÝáñáßí³Í ýáëý³ïÇ-
¹ÇÉë»ñÇÝ³ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÇ ßÝáñÑÇí ³åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ Ã³-
Õ³ÝÃÝ»ñÁ ×³Ý³ã»ÉÇ »Ý ý³·áóÇïá½Ç Ñ³Ù³ñ: Î»ÝëáõÝ³Ï μçÇçÝ»ñÇ 
Ùáï ýáëý³ïÇ¹ÇÉë»ñÇÝÁ ·ïÝíáõÙ ¿ Ã³Õ³ÝÃÇ ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù -
ÏáÕÙÝáñáßí³Í Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ íñ³: ²åáåïá½ÇÝ μÝáñáß Ï»Ýë³ùÇ-
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ÙÇ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ áõÕ»ÏóíáõÙ »Ý ÝáõÛÝã³÷ μÝáñáß, áñù³Ý 
Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñáí; 

Ü»ñÏ³ÛáõÙë ÁÝ¹áõÝí³Í ¿ ³ÛÝ ï»ë³Ï»ïÁ, áñ ³åáåïá½Á í»-
ñ³ÑëÏáÕ ·»Ý»ñÁ Ïá¹³íáñáõÙ »Ý »ñ»ù ï³ñμ»ñ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñáí 
ûÅïí³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ËÙμ»ñ. 

1. ùÇÉ»ñ (ëå³ÝáÕ) ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ³-
åáåïá½Ç ·áñÍÁÝÃ³óÁ ëÏë»Éáõ Ñ³Ù³ñ, 

2. ³å³ÙáÝï³ÅáÕ (¹»ëïñáõÏïÇí) ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù 
ù³Ûù³ÛáõÙ »Ý Ù³Ñ³óáÕ μççÇ ¸ÜÂ-Ý ¨ ³ÛÉ μ³ñÓñ³ÙáÉ»-
ÏáõÉ³ÛÇÝ μçç³ÛÇÝ »ÝÃ³Ï³éáõÛóÝ»ñÁ, 

3. ÏÉ³ÝÙ³Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ, áñáÝù ËÃ³ÝáõÙ »Ý ³åáåïÇÏ 
Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ ý³·áóÇïá½Ý ³ÛÉ μçÇçÝ»ñÇ ÏáÕÙÇó: 

C.elegance-Ç ³åáåïá½áí Ù³Ñ³óáÕ 131 μçÇçÝ»ñáõÙ Ï»Ýë³ùÇ-
ÙÇ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÁ ëÏëáõÙ »Ý ÙÇ ËáõÙμ óÇëï»ÇÝ åñá-
ï»³½Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ùμ (ced-3, ced-4, ced-9): ¶»Ý»ïÇÏ³Ï³Ý Ñ»-
ï³½áïáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ³ñ¹ÛáõÝùáõÙ å³ñ½í»ó, áñ ced-3, ced-4 ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÁ Ïá¹³íáñáÕ ·»Ý»ñ ced-3-Ç ¨ ced-4-Ç Ùáõï³óÇ³Ý Ï³ÝË³ñ-
·»ÉáõÙ ¿ ¹³ï³å³ñïí³Í 131 μçÇçÝ»ñÇ Ù³ÑÁ: C.elegance -Ç ced-3, 
ced-4, ced-9, egl-1 ³åáåïÇÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³-
ÝáÕ ýáõÝÏóÇ³Ý»ñáí ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ Ñ³ÛïÝ³μ»ñí»óÇÝ Ï³ÃÝ³ëáõÝ-
Ý»ñÇ Ùáï: ²åáåïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ ³ÏïÇí³óáÕ åñáï»³½Ý»ñÝ Çñ³-
Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ×»Õù³íáñáõÙÁ å»åïÇ¹³ÛÇÇÝ 
ßÕÃ³ÛÇ ³ëå³ñ³·ÇÝ³ÃÃíÇ ÙÝ³óáñ¹ÇÝ Ñ³çáñ¹áÕ Ï³ÛùáõÙ, ÇëÏ 
¹ñ³Ýó ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ ý»ñÙ»Ý-
ïÇ³ÏïÇí Ï»ÝïñáÝáõÙ ·áñÍáÕ óÇëï»ÇÝÇ ÙÝ³óáñ¹áí: ²åáåïá½Ç 
åñáï»³½Ý»ñÁ Ñ³í³ù³Ï³Ýáñ»Ý Ïáãí»óÇÝ Ï³ëå³½Ý»ñ (Ï-óÇë, 
³ëå-³ëå³ñï³ï): 
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ÜÏ³ñ 84. ´çÇçÝ»ñÇ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñÝ ³åáåïá½Ç ¨ 
Ý»Ïñá½Ç Å³Ù³Ý³Ï: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 85. ²åáåïá½Ç Å³Ù³Ý³Ï ³ÏïÇí³óáÕ åñáï»³½Ý»ñÁ C.elegance-Ç 
Ùáï ¨ ¹ñ³Ýó Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ùáï: 
ced-3-Á ÙÇ³Ï Ï³ëå³½Ý ¿, áñÁ ·áñÍáõÙ ¿ C.elegance-Ç μçÇçÝ»ñÇ ³åáåïá½Ç 
Å³Ù³Ý³Ï, ced-3-ÇÝ Ñ³Ù³å³ï³ëË³ÝáõÙ ¿ ³åáåïÇÏ åñáï»³½Ý»ñÝ ³Ï-
ïÇí³óÝáÕ ·áñÍáÝ Apaf-1-Ý: Egl-1-Á: ced-9-Á Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý³μ³ñ åñá-
³åáåïÇÏ (³åáåïá½Á ËÃ³ÝáÕ) ¨ Ñ³Ï³³åáåïÇÏ (³åáåïá½Á ³ñ·»É³-
ÏáÕ) Bcl-2 ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÝ »Ý, áñáÝù Ù»Í Ýß³Ý³-

ÏáõÃÛáõÝ áõÝ»Ý ³åáåïá½Ç Ï³ñ·³íáñÙ³Ý Ù»ç: 
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Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ùáï ¹ÇïíáÕ ³åáåïá½áõÙ ³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ 
Ï³ï³ñáÕ ³é³çÇÝ ·»ÝÁ ÏÉáÝ³íáñí»ó Ù³ñ¹áõ ýáÉÇÏáõÉ³ÛÇÝ ÉÇÙýá-
Ù³ÛÇ μççÇó (ã³ñáñ³Ï í»ñ³ë»ñáõÙ ³åñ³Í ÉÇÙýáóÇï): ÆÙáõÝ³ÛÇÝ 
μçÇçÝ»ñÇÝ Ñ³ïáõÏ ·»Ý³ÛÇÝ í»ñ³¹³ë³íáñáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ÉÇÙ-
ýáÙ³ÛÇ μçÇçÝ»ñáõÙ bcl-2 ·»ÝÇ ëåÇï³Ïáõó Ïá¹³íáñáÕ Ñ³ïí³ÍÁ 
»ÝÃ³ñÏíáõÙ ¿ ÇÙáõÝ³·ÉáμáõÉÇÝ³ÛÇÝ ·»Ý»ñÇ ¿ÝÑ³Ýë»ñÇ Ñ½áñ ËÃ³-
ÝÇã Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³ÝÁ: ÜÙ³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝ Ïñ³Í μçÇçÝ»ñáõÙ ¹Çï-
íáõÙ ¿ Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÇ ³í»ÉóáõÏ³ÛÇÝ ³ñï³¹ñáõÃÛáõÝ, ÇÝãÝ ³ñ-
·»É³ÏáõÙ ¿ í»ñ³ë»ñí³Í μçÇçÝ»ñÇ ³åáåïá½Á: Ø³ñ¹áõ Bcl-2 ëåÇ-
ï³ÏáõóÁ Ï³ï³ñáõÙ ¿ ÝáõÛÝ ¹»ñÁ, ÇÝã C.elegance-Ç ced-9-Á, Ã»å»ï 
³Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ï³½ÙÁ ï³ñμ»ñ ¿ (ÝáõÛÝÝ »Ý 
³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇ 23 %-Á): Bcl-2 ¨ ced-9-Á ×ÝßáõÙ »Ý ³åáåïá½Á, ¨ 
»ñÏáõëÝ ¿É áõÝ»Ý ïñ³ÝëÙ»Ùμñ³Ý³ÛÇÝ Ñ³ïí³Í, áñÁ ËáóáõÙ ¨ ³Ýó-
ÝáõÙ ¿ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ³ñï³ùÇÝ Ù»Ùμñ³ÝÁ: 

²åáåïá½áí Ù³Ñ³óáÕ μçÇçÝ»ñáõÙ ï»ÕÇ »Ý áõÝ»ÝáõÙ áñáß³ÏÇ 
Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ»ñ: 

 î»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ×»Õù³íáñáõÙ Ï³ëå³½Ý»-
ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇÝ å³ïÏ³ÝáÕ åñáï»³½Ý»ñáí: 

 ´çç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý ×»Õù³íáñáõÙ ¿ ³ÏïÇí³ó³Í 
Ca/+2Mg+2- ¨ Mg+2-Ï³ËÛ³É ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½Ý»ñáí ÇÝï»ñÝáõÏ-
É»áëáÙ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñáõÙ: ¸ÜÂ-Ç ×»Õù³íáñáõÙÝ ûÉÇ·á-
ÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ ³åáåïá½Ç ³Ù»Ý³μÝáñáß 
Ï»Ýë³ùÇÙÇ³Ï³Ý ÷á÷áËáõÃÛáõÝÝ ¿, áñÝ ³½¹³ñ³ñáõÙ ¿ 
·áñÍÁÝÃ³óÇ ³Ý¹³ñÓ»ÉÇáõÃÛáõÝÁ: 

  ÊÃ³ÝíáõÙ ¿ ý³·áóÇï³ÛÇÝ ×³Ý³ãÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÁ:  
²åáåïÇÏ Ù³ñÙÝÇÏÝ»ñÇ ×³Ý³ãáõÙÝ ¨ ³ñ³· ÏÉ³ÝáõÙÁ å³ÛÙ³-

Ý³íáñí³Í »Ý Ýñ³Ýáí, áñ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ å³ñ÷³ÏáÕ Ã³Õ³ÝÃÇ ³ñ-
ï³ùÇÝ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÝ áõÝÇ Ñ³ïáõÏ ÝÇßª ýáëý³ïÇ¹ÇÉë»ñÇÝ: ²åáå-
ïá½Ç Ù»ÏÝ³ñÏÇó Ñ»ïá ýáëý³ïÇ¹ÇÉë»ñÇÝÇ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ §ó³ïÏáõÙ 
»Ý¦ ¨ Ñ³ÛïÝíáõÙ Ã³Õ³ÝÃÇ ³ñï³ùÇÝ Ù³Ï»ñ¨áõÛÃÇ íñ³: ´³óÇ ýáë-
ý³ïÇ¹ÇÉë»ñÇÝÇóª ÝÙ³Ý ¿ùëï»éÝ³ÉÇ½³óáõÙ »Ý ³åñáõÙ Ý³¨ áñáß 
Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ: ²Û¹ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ »Ý ²Ý»ùëÇÝ I-Á 
(Annexin I) ¨ Ï³Éñ»ïÇÏáõÉÇÝÁ (Annexin V): Î³Éñ»ïÇÏáõÉÇÝÁ ÙÇ Í³Û-
ñáí Ï³åíáõÙ ¿ ³åáåïá½³ÛÇÝ μççÇ Ã³Õ³ÝÃÇ ³ñï³ùÇÝ ß»ñïáõÙ 
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·ïÝíáÕ ýáëý³ïÇ¹ÇÉë»ñÇÝÇÝ, ÇëÏ ÙÛáõë Í³Ûñáíª ÏÉ³ÝáÕ μççÇ Ã³-
Õ³ÝÃ³ÛÇÝ Ñ³ïáõÏ é»ó»åïáñ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÇÝª ³ñ³·³óÝ»Éáí 
ý³·áóÇïá½Á: 
 
 

13.2. Î³ëå³½Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙ 
 
´çÇçÝ»ñáõÙ Ï³ëå³½Ý»ñÁ ·ïÝíáõÙ »Ý áã ³ÏïÇí åñáý»ñÙ»Ýï-

Ý»ñÇ Ï³Ù ½ÇÙá·»ÝÝ»ñÇ Ó¨áí: ²ÏïÇí³Ý³Éáí ¹ñ³Ýù Ï³ñáÕ »Ý Ï³ë-
Ï³¹³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½Ùáí ³ÏïÇí³óÝ»É ÁÝï³ÝÇùÇ ÙÝ³ó³Í ³Ý¹³ÙÝ»-
ñÇÝª ³é³ç³óÝ»Éáí ³ÏïÇí Ï³ëå³½Ý»ñÇ ù³Ý³ÏÇ å³ÛÃÛáõÝ³ÝÙ³Ý 
³í»É³óáõÙ: ²ÏïÇí Ï³ëå³½Ý»ñÇ Ý»ñμçç³ÛÇÝ å³ñáõÝ³ÏáõÃÛ³Ý ³-
ñ³· ³×Á μ³½Ù³ÏÇ ³Ý·³Ù áõÅ»Õ³óÝáõÙ ¿ ³åáåïá½ ËÃ³ÝáÕ ³½-
¹³Ýß³ÝÇ Ñ½áñáõÃÛáõÝÝ áõ Ñ³Ý·»óÝáõÙ μççÇ ³ñ³· ÇÝùÝ³í»ñ³óÙ³-
ÝÁ: Î³ëå³½Ý»ñÁ μ³Å³ÝíáõÙ »Ý »ñ»ù ¹³ëÇª 

1. ÇÝÇóÇ³ïáñ Ï³Ù Ù»ÏÝ³ñÏ³ÛÇÝ Ï³ëå³½Ý»ñ -2, -8, -9, -10, 
2. ¿ý»Ïïáñ Ï³Ù Ï³ï³ñ³Íáõ Ï³ëå³½Ý»ñ -3, -6, -7, 
3. μáñμáù³ÛÇÝ Ï³ëå³½Ý»ñ -1, -4, -5: 
Î³ëå³½-11-Á Ï³ñ·³íáñáõÙ ¿ ³åáåïá½Á ¨ å³ï³ëË³Ý³-

ïáõ ¿ óÇïáÏÇÝÝ»ñÇ Ñ³ëáõÝ³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ë»åïÇÏ ³Ë-
ï³Ñ³ñÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï, Ï³ëå³½-12-Á ÙÇçÝáñ¹áõÙ ¿ ³ÙÇÉáÇ¹ β-áí 
Ññ³Ññí³Í óÇïáïáùëÇÏáõÃÛáõÝÁ, Ï³ëå³½ 13-Á Ñ³ÛïÝ³μ»ñí³Í ¿ 
Ëáßáñ »Õç»ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáï, ¨ Ï³ëå³½ 14-Ý ³éÏ³ ¿ ÙÇ³ÛÝ ë³ÕÙ-
Ý³ÛÇÝ ÑÛáõëí³ÍùÝ»ñÇ μçÇçÝ»ñáõÙ: 

Î³ëå³½Ý»ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý ÑáÙá¹ÇÙ»ñÝ»ñÇ Ó¨áí, áñáÝó ÙáÝáÙ»ñ-
Ý»ñÇó Ù»ÏÁ Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ ¿ ÙÛáõëÇ ý»ñÙ»Ýï³ÛÇÝ ³ÏïÇíáõÃÛáõÝ 
¹ñë¨áñáÕ ¹áÙ»ÝÁ: ´áÉáñ Ï³ëå³½Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ å»ïù 
¿ ï»ÕÇ áõÝ»Ý³ Ù³ëÝ³ÏÇ åñáï»áÉÇ½: ÆÝÇóÇ³ïáñ Ï³Ù Ù»ÏÝ³ñÏ³-
ÛÇÝ Ý³Ë³Ï³ëå³½Ý»ñ -8-Ç ¨ -10-Ç Ùáï Ù³ëÝ³ÏÇ åñáï»áÉÇ½áí Ñ»-
é³óíáõÙ ¿ §Ù³Ñí³Ý ¿ý»Ïïáñ ¹áÙ»Ý¦ (DED) å³ñáõÝ³ÏáÕ Ù³ëÁ, 
ÇëÏ Ý³Ë³Ï³ëå³½ -9-Ç ¨ -2-Ç Ùáïª ³ÛÝ Ñ³ïí³ÍÁ, áñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç 
ÙïÝáõÙ ¿ §Ñ³í³ù³·ñÙ³Ý¦ ¹áÙ»ÝÁ (CARD): úñÇÝ³Ïª Ï³ëå³½-9-Ç 
³ÏïÇí³óÙ³Ý Ñ³Ù³ñ ³ÛÝ å»ïù ¿ ³·ñ»·³óíÇ Apaf-1-Ç Ñ»ï: ¾ý»Ï-
ïáñ Ï³Ù Ï³ï³ñ³Íáõ Ï³ëå³½Ý»ñÝ áõÝ»Ý Ý³Ë³ËÝ³ÙáõÃÛáõÝ áñá-
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ß³ÏÇ ³ÙÇÝ³ÃÃí³ÛÇÝ Ñ³çáñ¹³Ï³ÝáõÃÛáõÝÝ»ñ å³ñáõÝ³ÏáÕ ëåÇ-
ï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³Ý¹»å: ¸ñ³Ýó Ù»Ý³Ñ³ïáõÏ μçç³ÛÇÝ ÃÇñ³ËÝ»ñÝ 
»Ý ÏáñÇ½³ÛÇÝ É³ÙÇÝ³ÛÇ ¨ μçç³ÛÇÝ ÏÙ³ËùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: 
 
 

13.3. ²åáåïá½Ç ÙáÉ»ÏáõÉ³ÛÇÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÁ 
 
²åáåïá½Ç ýÇ½ÇáÉá·Ç³Ï³Ý ¹»ñÁ ÝáõÛÝù³Ý Ù»Í ¿, áñù³Ý ÙÇ-

ïá½ÇÝÁ, ¨ ½³ñÙ³Ý³ÉÇ ã¿, áñ μçç³ÛÇÝ Ù³Ñí³Ý ³Ûë Ó¨Ý áõÝÇ Ï³ñ-
·³íáñÙ³Ý ÝáõÛÝù³Ý μ³ñ¹ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ: 

Ü»ñÏ³ÛáõÙë ³é³í»É ÝÏ³ñ³·ñí³Í »Ý ³åáåïá½Ç »ñÏáõ ÑÇÙ-
Ý³Ï³Ý Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñª ³ñï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí (extrinsic 
pathway) ¨ Ý»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí (intrinsic pathway) ËÃ³Ýí³Í Ù»Ë³-
ÝÇ½ÙÝ»ñÁ: ²åáåïá½Ç ¨ë »ñÏáõ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñ Çñ³Ï³Ý³óÝáõÙ »Ý 
T-ÉÇÙýáóÇïÝ»ñÇ óÇïáïáùëÇÏ Ý»ñ·áñÍáõÃÛ³Ùμ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í 
μçÇçÝ»ñÇ Ù³ÑÁ ¨ ·ñ³Ý½ÇÙ/å»ñýáñÇÝ-Ï³Ëí³Í μçç³ÛÇÝ Ù³ÑÁ: 
¶ñ³Ý½ÇÙÝ»ñÁ ë»ñÇÝ³ÛÇÝ åñáï»³½Ý»ñ »Ý, áñáÝù å»ñýáñÇÝÇ Ñ»ï 
Ñ³Ù³ï»Õ å³ñáõÝ³ÏíáõÙ »Ý óÇïáïáùëÇÏ T-ÉÇÙýáóÇïÝ»ñÇ ¨ μÝ³-
Ï³Ý ùÇÉ»ñ ÇÙáõÝ³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ·ñ³ÝáõÉÝ»ñáõÙ: 
ä»ñýáñÇÝÁ Ûáõñ³Ñ³ïáõÏ ³ÝóáõÕÇ ³é³ç³óÝáÕ ëåÇï³Ïáõó ¿, áñÁ 
Ù³ëÝ³ÏóáõÙ ¿ Ý³¨ Ñ³Ï³μáñμáù³ÛÇÝ ÇÙáõÝ³ÛÇÝ å³ï³ëË³ÝÇ 
Ù»ç: ²åáåïá½Ç ³ñï³ùÇÝ, Ý»ñùÇÝ ¨ ·ñ³Ý½ÇÙ B-áí Ù³Ï³Íí³Í 
Ó¨»ñÁ ½áõ·³ÙÇïáõÙ »Ý í»ñçÇÝ §Ï³ï³ñáÕ³Ï³Ý ÷áõÉáõÙ¦: ²Û¹ ÷áõ-
ÉÇÝ Ñ³ïáõÏ »Ý ¸ÜÂ-Ç ÇÝï»ñÝáõÏÉ»áëáÙ³ÛÇÝ ×»Õù³íáñáõÙÁ, μçç³-
ÛÇÝ ÏÙ³ËùÇ ¨ ÏáñÇ½³ÛÇÝ É³ÙÇÝ³ÛÇ ù³Ûù³ÛáõÙÁ, ³åáåïÇÏ Ù³ñÙ-
ÝÇÏÝ»ñÇ Ó¨³íáñáõÙÁ, ý³·áóÇïá½Ç Ñ³Ù³ñ ³ÝÑñ³Å»ßï ÉÇ·³Ý¹Ý»-
ñÇ ³å³ùáÕ³ñÏáõÙÁ Ï³Ù Ó¨³íáñáõÙÁ: ¶ñ³Ý½ÇÙ A-áí Ù³Ï³Íí³Í 
³åáåïá½Ç Å³Ù³Ý³Ï ³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ »Ý Ï³ï³ñáõÙ ¸ÜÂ-Ç 
ÙÇ³ßÕÃ³ Ë½áõÙÝ»ñÁ: 

²ñï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí Ñ³ñáõóí³Í ³åáåïá½Ç (extrinsic 
pathway) Ù»Ë³ÝÇ½ÙáõÙ ³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ ïñ³ÝëÙ»Ùμ-
ñ³Ý³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛ³Ùμ Çñ³Ï³Ý³óíáÕ ³ñ-
ï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³Ýß³ÝÇ Ñ³Õáñ¹Ù³Ý áõÕÇÝ»ñÇ Ý»ñ¹³ßÝ³Ï ·áñÍáõ-
Ý»áõÃÛáõÝÁ: ÜÙ³Ý é»ó»åïáñÝ»ñÇÝ ÃíÇÝ »Ý å³ïÏ³ÝáõÙ TNF-Ç 
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(tumor necrosis factor) é»ó»åïáñÝ»ñÁ: ÈÇÝ»Éáí Ù»Ï ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñª ³Ûë é»ó»åïáñÝ»ñÝ áõÝ»Ý Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ 
ÁÝ¹Ñ³ÝñáõÃÛáõÝÝ»ñª óÇëï»ÇÝáí Ñ³ñáõëï ³ñï³μçç³ÛÇÝ ¹áÙ»Ý ¨ 
Ùáï 80 ³ÙÇÝ³ÃÃáõÝ»ñÇó μ³ÕÏ³ó³Í óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ¹áÙ»Ý, áñÁ 
ÏáãíáõÙ ¿ §Ù³ÑÇ ¹áÙ»Ý¦ (death domain-DD): DD ¹áÙ»ÝÁ Ï»ÝïñáÝ³-
Ï³Ý ¹»ñ ¿ Ï³ï³ñáõÙ ³ñï³μçç³ÛÇÝ ³½¹³Ýß³ÝÇ ÁÝÏ³ÉÙ³Ý μçç³-
ÛÇÝ ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: Ü»ñÏ³Û³óÝ»Ýù ³é³í»É Ñ³ÛïÝÇ Ù³Ñ³μ»ñ ³½-
¹³ÏÝ»ñÁ (ÉÇ·³Ý¹Ý»ñÁ, Ýßí³Í »Ý L) ¨ Ñ³Ù³å³ï³ëË³Ý é»ó»å-
ïáñÝ»ñÁ (Ýßí³Í »Ý R)` FasL/FasR, TNF-α/TNFR1, TNF-α/TNFR1, 
Apo3L/DR3, Apo2L/ DR4 ¨ Apo2L/DR5 (ÝÏ³ñ 86): 

è»ó»åïáñ-ÉÇ·³Ý¹ ÙÇ³óáõÙÇó Ñ»ïá ï»ÕÇ ¿ áõÝ»ÝáõÙ §³¹³å-
ïáñ¦ ÏáãíáÕ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ñ³í³ù³·ñáõÙ: ²-
¹³åïáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõÝ»Ý DD ¹áÙ»ÝÝ»ñ, áñáÝó ÙÇçáóáí 
¹ñ³Ýù ÙÇ³ÝáõÙ »Ý Ù³Ñí³Ý é»ó»åïáñÝ»ñÇ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ Ñ³ï-
í³ÍÝ»ñÇÝ: FasL/FasR ÙÇ³óÙ³Ý Å³Ù³Ý³Ï Ñ³Ù³ÉÇñÇÝ ÙÇ³ÝáõÙ ¿ 
FADD ³¹³åïáñ ëåÇï³ÏáõóÁ, ÇëÏ TNF-α/TNFR1-Ç ÙÇ³óÙ³Ý 
¹»åùáõÙª TRADD, FADD ¨ RIP ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 86. è»ó»åïáñÝ»ñáí ÙÇçÝáñ¹í³Í Ï³ëå³½Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óáõÙ ³ñ-
ï³ùÇÝ ³½¹³Ïáí Ññ³Ññí³Í ³åáåïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: 
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²¹³åïáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³Ñí³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñÁ ¹ÇÙ»ñ³óíáõÙ 
»Ý Ý³Ë³Ï³ëå³½-8-Ç Ù³Ñí³Ý ¹áÙ»ÝÝ»ñÇ Ñ»ïª ·áÛ³óÝ»Éáí Ù³ÑÇ 
Ù³Ï³ÍÙ³Ý ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ Ñ³Ù³ÉÇñ (death-inducing signaling 
complex-DISC): Ü³Ë³Ï³ëå³½-8-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ ¹³ë³íáñíáõÙ »Ý 
ÙáïÇÏ Ñ³ñ¨³ÝáõÃÛ³Ùμ ¨ Ó»éù »Ý μ»ñáõÙ ÇÝùÝ³Ï³ï³ÉÇïÇÏ áõÝ³-
ÏáõÃÛáõÝ: Ü³Ë³Ï³ëå³½-8-Á ³ÝóÝáõÙ ¿ ³ÏïÇí íÇ×³ÏÇª ¹³éÝ³Éáí 
Ï³ëå³½-8: Î³ëå³½-8-Ç ³ÏïÇí³óáõÙáí ³í³ñïíáõÙ ¿ ³åáåïá-
½Ç Ý³Ë³å³ïñ³ëï³Ï³Ý, ¨ ëÏëíáõÙ ¿ Ï³ï³ñáÕ³Ï³Ý ÷áõÉÁ: Ø³-
ÑÇ é»ó»åïáñÝ»ñáí Ï³ñ·³íáñíáÕ ³åáåïá½Á Ï³ñáÕ ¿ ×Ýßí»É c-
FLIP ëåÇï³Ïáõóáí, áñÁ, ÙÇ³Ý³Éáí FADD-ÇÝ ¨ Ï³ëå³½-8-ÇÝ, 
×ÝßáõÙ ¿ í»ñçÇÝÝ»ñÇë ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ: 
 
 

13.4. ¶ñ³Ý½ÇÙ/å»ñýáñÇÝ Ï³ËÛ³É Ù»Ë³ÝÇ½Ù 
 
ÆÙáõÝ³ÛÇÝ Ñ³Ù³Ï³ñ·Ç ³é³Ýóù³ÛÇÝ ¹»ñ³Ï³ï³ñ T ÉÇÙýá-

óÇïÝ»ñÇ CD+8 »ÝÃ³åáåáõÉÛ³óÇ³Ý (ùÇÉ»ñ ÉÇÙýáóÇïÝ»ñ-CTL) 
ûÅïí³Í ¿ óÇïáïáùëÇÏ Ñ³ïÏáõÃÛ³Ùμ: øÇÉ»ñÝ»ñÇ óÇïáïáùëÇÏ ³½-
¹»óáõÃÛáõÝÁ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ¹ñ³Ýù 
ëå³ÝáõÙ »Ý ûñ·³ÝÇ½ÙÇ ³Ëï³Ñ³ñí³Í ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÁª ³Ï-
ïÇí³óÝ»Éáí í»ñçÇÝÝ»ñÇë ³åáåïá½Ç FasL/FasR-Ï³ËÛ³É áõÕÇÝ: 
ä³ñ½í»ó, áñ CTL-Ý»ñÁ Ï³ñáÕ »Ý ëå³Ý»É íÇñáõë³ÏÇñ ¨ áõéáõóù³-
ÛÇÝ í»ñ³ë»ñáõÙ ³åñ³Í μçÇçÝ»ñÁ Ù»Ï ³ÛÉ ×³Ý³å³ñÑáí ¨ë: ²åáå-
ïá½Ç ³Ûë Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ Çñ³Ï³Ý³óíáõÙ ¿ Ñ»ï¨Û³É Ï»ñå. CTL-Ý»ñÝ 
³ñï³¹ñáõÙ »Ý ïñ³ÝëÙ»Ùμñ³Ý³ÛÇÝ (μçç³Ã³Õ³ÝÃÁ ËáóáÕ) ³Ýóáõ-
ÕÇ ³é³ç³óÝáÕ ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ (å»ñýáñÇÝÝ»ñ), áñáÝù ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ 
μçÇçÝ»ñÇ μçç³Ã³Õ³ÝÃÝ»ñáõÙ ³é³ç³óÝáõÙ »Ý ³ÝóáõÕÇÝ»ñ: ²Û¹ Ýá-
ñ³·áÛ³ó³Í ³ÝóáõÕÇÝ»ñáí Ï³ï³ñíáõÙ ¿ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ ÉÇïÇÏ 
Ù³ëÝÇÏÝ»ñÇ ï»Õ³÷áËáõÃÛáõÝÁ ùÇÉ»ñ μççÇó ¹»åÇ ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ μçÇ-
çÁ: î»Õ³÷áËíáÕ óÇïáåÉ³½Ù³ÛÇÝ Ù³ëÝÇÏÝ»ñÁ ÑÇÙÝ³Ï³ÝáõÙ μ³Õ-
Ï³ó³Í »Ý ë»ñÇÝ³ÛÇÝ åñáï»³½Ý»ñ-·ñ³Ý½ÇÙÝ»ñ A-Çó ¨ B-Çó: 
¶ñ³Ý½ÇÙ B-Ý ×»ÕùáõÙ ¿ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³ëå³ñï³ïÇ ÙÝ³óáñ¹-
Ý»ñÇ Ï³Ûù»ñáõÙª ³ÏïÇí³óÝ»Éáí Ý³Ë³Ï³ëå³½-10-Á: ¶ñ³Ý½ÇÙ          
B-Ý Ï³ñáÕ ¿ ³ÏïÇí³óÝ»É Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç ×»Õù³íáñáõÙÝ Çñ³Ï³Ý³ó-
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ÝáÕ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½ CAD-Á (caspase activated DNase)ª ×»Õù»Éáí ý»ñ-
Ù»ÝïÇ ÇÝÑÇμÇïáñ ëåÇï³Ïáõó ICAD-Á (Inhibitor of Caspase 
Activated DNAse): ¶ñ³Ý½ÇÙÝ»ñÁ ËÃ³ÝáõÙ »Ý áã ÙÇ³ÛÝ ³åáåïá½Ç 
ÝÏ³ñ³·ñí³Í Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ, ³ÛÉ¨ Ï³ñáÕ »Ý ³ÏïÇí³óÝ»É ³åáåïá½Ç 
Ý»ñùÇÝ ËÃ³ÝÙ³Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ-Ï³ËÛ³É Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ: ¶ñ³Ý½ÇÙ 
B-Ç ³½¹»óáõÃÛ³Ý ³Ù»Ý³Ï³ñ× áõÕÇÝ Ï³ëå³½-3-Ç ³ÏïÇí³óáõÙÝ ¿: 
²Ûë ×³Ý³å³ñÑÁ ÃáõÛÉ ¿ ï³ÉÇë ßñç³Ýó»É ³åáåïá½Ç Ý³Ë³å³ï-
ñ³ëï³Ï³Ý ÷áõÉÁ ¨ ³ÝÙÇç³Ï³Ýáñ»Ý Ã¨³ÏáË»É Ï³ï³ñáÕ³Ï³Ý 
÷áõÉ: 

¶ñ³Ý½ÇÙ A-Ý ÝáõÛÝå»ë Ù»Í³å»ë Ýå³ëïáõÙ ¿ CTL-Ý»ñÇ óÇ-
ïáïáùëÇÏ ³½¹»óáõÃÛ³Ý ¹ñë¨áñÙ³ÝÁ: Ð³ÛïÝí»Éáí ÃÇñ³Ë³ÛÇÝ 
μççáõÙª ·ñ³Ý½ÇÙ A-Ý ³ÏïÇí³óÝáõÙ ¿ ¸ÜÂ-Ç ÙÇ³ßÕÃ³ Ë½áõÙÝ»ñª 
³é³ç³óÝáÕ ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½ NM23-H1-Á: ²Ûë ¸Ü³½Á Ù»Í ¹»ñ áõÝÇ 
áõéáõóù³ÛÇÝ μçÇçÝ»ñÇ í»ñ³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óáõÙ: ¸Ü³½ NM23-H1-
Ç ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ μçÇçÝ»ñáõÙ ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ ÝáõÏÉ»áëáÙÝ»ñÇ Ï³½-
Ù³íáñáõÙÁ Ï³ñ·³íáñáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ SET ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ 
Ñ³Ù³ÉÇñáí: ¶ñ³Ý½ÇÙ A-Ý ù³Ûù³ÛáõÙ ¿ SET Ñ³Ù³ÉÇñÁ ¨ ³ÏïÇí³ó-
Ý»Éáí NM23-H1-Áª ËÃ³ÝáõÙ ¿ ³åáåïá½Á: êåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ SET 
Ñ³Ù³ÉÇñÇ Ï³½ÙÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ Ý³¨ ¸ÜÂ-Ç é»å³ñ³óÙ³ÝÁ Ù³ë-
Ý³ÏóáÕ ¨ ùñáÙ³ïÇÝÇ ÷³Ã»Ã³íáñáõÙÝ ³å³ÑáíáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 
Ape1-Á, p32, HMG2-Á: ø³Ûù³Û»Éáí SET Ñ³Ù³ÉÇñÁª ·ñ³Ý½ÇÙ A-Ý 
Ý³¨ ³å³Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ï³ïáõóí³ÍùÁ, ÇÝãÝ ÇÝùÝÇÝ 
³åáåïá½Á ËÃ³ÝáÕ ³½¹³Ï ¿: 
 
 

13.5. Ü»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí Ñ³ñáõóí³Í ³åáåïá½ 
 
Ü»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí Ñ³ñáõóí³Í ³åáåïá½Á Ï³Ëí³Í ã¿ 

μçç³Ã³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ é»ó»åïáñÝ»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÇó ¨ Çñ³Ï³Ý³-
ÝáõÙ ¿ ³ÛÝ Ý»ñμçç³ÛÇÝ ³½¹³Ýß³Ý³ÛÇÝ áõÕÇÝ»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý 
ßÝáñÑÇí, áñáÝó í»ñçÝ³Ï³Ý ÃÇñ³ËÁ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÝ »Ý Ï³Ù 
μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ý: Ü»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñáí ËÃ³Ýí³Í ³åáå-
ïá½Ç Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ Ï³ñáÕ ¿ ³ÏïÇí³Ý³É ³×Ç ·áñÍáÝÝ»ñÇ, ÑáñÙáÝ-
Ý»ñÇ ¨ óÇïáÏÇÝÝ»ñÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛ³Ý å³ñ³·³ÛáõÙ (μ³ó³ë³Ï³Ý 
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³½¹³ÏÝ»ñ): ÜÙ³Ý ³½¹³ÏÝ»ñÇ μ³ó³Ï³ÛáõÃÛáõÝÁ í»ñ³óÝáõÙ ¿ 
¹ñ³Ýó ³ñ·»É³÷³ÏáÕ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ, ¨ ·áñÍÇ ¿ ¹ñíáõÙ ³åáå-
ïá½Ç Íñ³·ÇñÁ: ØÛáõë ïÇåÇ (¹ñ³Ï³Ý) ³½¹³ÏÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý å³ï-
Ï³ÝáõÙ ×³é³·³ÛÃ³Ñ³ñáõÙÁ, ÃáõÛÝ»ñÁ, ÃÃí³ÍÝÇ å³Ï³ëÁ (ÑÇåûù-
ëÇ³), ÙÇç³í³ÛñÇ μ³ñÓñ ç»ñÙ³ëïÇ×³ÝÁ (ÑÇå»ñÃ»ñÙÇ³), íÇñáõë³-
ÛÇÝ ³Ëï³Ñ³ñáõÙÁ, ³½³ï é³¹ÇÏ³ÉÝ»ñÁ: ¸ñ³Ï³Ý ³½¹³ÏÝ»ñÇ 
×ÝßáÕ Ù»Í³Ù³ëÝáõÃÛáõÝÁ Ý»ñ·áñÍáõÙ ¿ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ý»ñùÇÝ 
Ã³Õ³ÝÃÇ Ï³éáõóí³ÍùÇ íñ³, áñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí Ã³Õ³ÝÃÝ»ñáõÙ μ³ó-
íáõÙ »Ý ³ÝóáõÕÇÝ»ñ, í»ñ³ÝáõÙ ¿ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ïñ³ÝëÙ»Ùμ-
ñ³Ý³ÛÇÝ ¿É»Ïïñ³Ï³Ý åáï»ÝóÇ³ÉÁ, ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇ ÙÇçÃ³Õ³Ý-
Ã³ÛÇÝ ï³ñ³ÍáõÃÛáõÝÇó ¹»åÇ μççÇ óÇïáåÉ³½Ù ¿ ³ñï³ÑáëáõÙ ³-
åáåïá½-ËÃ³ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ »ñÏáõ ËáõÙμ: ²é³çÇÝ ëåÇï³-
Ïáõó³ÛÇÝ ËÙμÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ óÇïáùñáÙ c-Ý, Smac/DIABLO-Ý, ë»-
ñÇÝ³ÛÇÝ åñáï»³½ HtrA/Omi-Ý: ²Ûë ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³ÏïÇí³ó-
ÝáõÙ »Ý ³åáåïá½Ç Ï³ëå³½ Ï³ËÛ³É ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙ³ÛÇÝ Ù»Ë³-
ÝÇ½ÙÁ: Smac/DIABLO ¨ HtrA2/Omi ËÃ³ÝáõÙ »Ý ³åáåïá½Áª ×Ýß»Éáí 
IAP-Ý»ñÁ (inhibitors of apoptosis proteins): 

ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇó ³ñï³Ñáë³Í ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ »ñÏñáñ¹ 
ËÙμÇ Ù»ç »Ý ÙïÝáõÙ AIF-Á (apoptosis inducing factor), ¿Ý¹áÝáõÏÉ»³½ 
G-Ý, CAD-Á (caspase activated DNase): ºñÏñáñ¹ ËÙμÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»-
ñÇ ³ñï³ÑáëùÁ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇó ³í»ÉÇ áõß ¿ ï»ÕÇ áõÝ»ÝáõÙ: AIF-Á 
ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½ ¨ ³é³ç μ»ñáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ý³ËÝ³-
Ï³Ý Ëï³óáõÙ ¨ ×»Õù³íáñáõÙ 50-300 Ñ½Ý Ñ³ïí³ÍÝ»ñÇ: ¾Ý¹áÝáõÏ-
É»³½ G-Ý ÝáõÛÝå»ë ï»Õ³÷áËíáõÙ ¿ μçç³ÏáñÇ½, áñï»Õ Çñ³Ï³Ý³ó-
ÝáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ñ»ï³·³ ×»Õù³íáñáõÙÁ ÙÇÝã ûÉÇ·áÝáõÏÉ»áëáÙ³-
ÛÇÝ Ñ³ïí³ÍÝ»ñ: ´çÇçÝ»ñÇ ÝáñÙ³É Ï»Ýë³·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý ÁÝÃ³ó-
ùáõÙ CAD-Ç ³ÏïÇíáõÃÛáõÝÝ ³ñ·»É³ÏíáõÙ ¿ ý»ñÙ»ÝïÇ ÙáÉ»ÏáõÉÇÝ 
ÙÇ³ó³Í ÇÝÑÇμÇïáñ ëåÇï³ÏáõóÇ ßÝáñÑÇí: ²åáåïá½Ç Ù»ÏÝ³ñÏáõ-
ÙÇó Ñ»ïá CAD-Á ¹áõñë ¿ ·³ÉÇë ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇó ¨ ï»Õ³÷áËíáõÙ 
¿ μçç³ÏáñÇ½, áñï»Õ Ï³ëå³½-3-Á ù³Ûù³ÛáõÙ ¿ ý»ñÙ»ÝïÇ ÇÝÑÇμÇ-
ïáñÁ: CAD-Á ß³ñáõÝ³ÏáõÙ ¿ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ñ»ï³·³ ×»Õù³íáñáõÙÁ ¨ 
³í»ÉÇ ¿ áõÅ·Ý³óÝáõÙ ùñáÙ³ïÇÝÇ Ëï³óáõÙÁ: 

ØÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ ³åáåïá½-ËÃ³ÝÇã ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ 
Ëëïáñ»Ý í»ñ³ÑëÏíáõÙ ¿ Bcl-2 ëåÇï³Ïáõó³ÛÇÝ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³Ù-
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Ý»ñáí: Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ Ïá¹³íáñíáõÙ 
»Ý 25 ·»Ý»ñáí, Ï³ñ·³íáñáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇ 
Ã³÷³Ýó»ÉÇáõÃÛáõÝÁ ¨ Áëï ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ý μÝáõÛÃÇª μ³Å³ÝíáõÙ »Ý 
»ñÏáõ ËÙμÇª Ñ³Ï³³åáåïá½³ÛÇÝ ¨ ³åáåïá½-ËÃ³ÝáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñÇ (³ÕÛáõë³Ï 5):  

 

 
 

ÜÏ³ñ 87. ²åáåïá½³ÛÇÝ ³½¹³ÏÇ Ý»·áñÍáõÃÛ³Ý Ñ»ï¨³Ýùáí ÙÇïáùáÝ¹-
ñÇáõÙÇó ³ñï³ÑáëáõÙ ¿ óÇïáùñáÙ c-Ý: òÇïáåÉ³½ÙáõÙ óÇïáùñáÙ c-Ý (ë¨ 

áõÕÕ³ÝÏÛáõÝ) ÙÇ³ÝáõÙ ¿ Apaf-1-ÇÝ (apoptosis activating factor), ¨ 7 ÙÇ³íáñ-
í³Í ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñ Ï³½ÙáõÙ »Ý §³åáåï³ëáÙ¦ ÏáãíáÕ ³ÝÇí³ÝÙ³Ý Ï³éáõÛó: 
²åáåï³ëáÙÇÝ »Ý ÙÇ³ÝáõÙ Ý³Ë³Ï³ëå³½-9-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: ²åáåï³-
ëáÙÇ Ï³éáõóí³Íù³ÛÇÝ ³é³ÝÓÝ³Ñ³ïÏáõÃÛáõÝÝ»ñÇ ßÝáñÑÇí ³ÏïÇí³ÝáõÙ 
»Ý Ý³Ë³Ï³ëå³½-9-Ç ÙÇ³íáñÝ»ñÁ, áñáÝù ¹ÇÙ»ñ³óí»Éáí ¹³éÝáõÙ »Ý ³Ï-

ïÇí Ï³ëå³½-9: 
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ÜÏ³ñ 88. Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ¹áÙ»Ý³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÁ: 

 
²ÕÛáõë³Ï 5.  

Ð³Ï³³åáåïá½³ÛÇÝ ¨ ³åáåïá½-ËÃ³ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 

Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 
Ð³Ï³³åáåïá½³ÛÇÝ 

ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 
²åáåïá½-ËÃ³ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ 

(åñá³åáåïÇÏ) 
Bcl-2 Bcl-10 
Bcl-x Bax 
BclXL Bak 
BclXS Bid 
Bcl-w Bad 
BAG Bim 
Bik Puma 
Blk Noxa 

 
Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ù³ëÝ³ÏóáõÃÛáõÝÝ ³åáåïá-

½ÇÝ μ³½Ù³μÝáõÛÃ ¿, ¨ Ý»ñÏ³ÛáõÙë ³é³ç³ñÏí³Í »Ý »ñÏáõ í³ñÏ³Í-
Ý»ñ, áñáÝù μ³ó³ïñáõÙ »Ý Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ Ï³ñ·³íáñÇã ¹»-
ñÁ: Ð³Ù³Ó³ÛÝ ³é³çÇÝ Ùá¹»ÉÇª Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³ÝÙÇç³Ï³-
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Ýáñ»Ý í»ñ³ÑëÏáõÙ »Ý Ï³ëå³½Ý»ñÇ ³ÏïÇí³óÙ³Ý ·áñÍÁÝÃ³óÝ»ñÁ, 
»ñÏñáñ¹ Ùá¹»ÉÁ Ñ»ÝíáõÙ ¿ Ýñ³ íñ³, áñ Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ í»-
ñ³ÑëÏáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇ ³ÙμáÕç³Ï³ÝáõÃÛáõ-
ÝÁ: Bcl-2 ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÁÝï³ÝÇùÇ μáÉáñ ³Ý¹³ÙÝ»ñÝ áõÝ»Ý Bcl-
2-ÑáÙáÉá· ¹áÙ»ÝÝ»ñ (BH), ÁÝ¹áõÝ³Ï »Ý ³é³ç³óÝ»É ûÉÇ·áÙ»ñÝ»ñ, 
ß³ï»ñÁ ïñ³ÝëÃ³Õ³ÝÃ³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñ »Ý (ËáóáõÙ »Ý Ã³-
Õ³ÝÃÁ): àÕÝ³ß³ñ³íáñÝ»ñÇ Ùáï Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ Bax Ï³Ù Bak ³Ý-
¹³ÙÝ»ñÝ ³ÝÑñ³Å»ßï »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ Ã³Õ³ÝÃÝ»ñÇ Ã³-
÷³Ýó»ÉÇáõÃÛ³Ý ÷á÷áËáõÃÛ³Ý Ñ³Ù³ñ ¨ ËÃ³ÝáõÙ »Ý ³åáåïá½Á: 
ÀÝï³ÝÇùÇ ÙÛáõë åñá³åáåïÇÏ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÝÙ³Ý ¹ñ³Ýù áõ-
Ý»Ý ÝÙ³Ý³ïÇå »ññáñ¹³ÛÇÝ Ï³éáõóí³ÍùÝ»ñ ¨ BH ¹áÙ»ÝÝ»ñ (ÝÏ³ñ 
88): Bax-Á ¨ Bak-Á ·ïÝíáõÙ »Ý ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇ ³ñï³ùÇÝ Ã³Õ³Ý-
ÃáõÙ ¨ ³Ùáõñ Ï³åí³Í »Ý Bcl-2-ÇÝ: ºñμ ³Ûë Ñ³Ù³ÉÇñÝ»ñáõÙ Bax-Á ¨ 
Bak-Á ï»Õ³Ï³ÉíáõÙ »Ý ÙÇ³ÛÝ BH3 ¹áÙ»Ý å³ñáõÝ³ÏáÕ ëåÇï³-
ÏáõóÝ»ñáí, ³½³ïí³Í Bax-Á ¨ Bak-Á Ó»éù »Ý μ»ñáõÙ ûÉÇ·áÙ»ñÝ»ñ 
Ï³½Ù»Éáõ áõÝ³ÏáõÃÛáõÝ: Bax-Ç ¨ Bak-Ç ûÉÇ·áÙ»ñÝ»ñÁ ËáóáõÙ »Ý ÙÇ-
ïáùáÝ¹ñÇáõÙÇ ³ñï³ùÇÝ Ã³Õ³ÝÃÁ, ¨ óÇïáùñáÙ c-Ý ³ñï³ÑáëáõÙ ¿ 
óÇïáåÉ³½Ù: òÇïá½áÉáõÙ óÇïáùñáÙ c-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ Ï³åíáõÙ »Ý 
Apaf-1-Ç Ñ»ï, ³ÏïÇí³óÝáõÙ ³ÛÝ: ²ÏïÇí³ó³Í Apaf-1-Ý Çñ Ñ»ñÃÇÝ 
³ÏïÇí³óÝáõÙ ¿ Ï³ëå³½-9-Á (ÝÏ³ñ 88): 

Î³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ ¨ ×³Ý×»ñÇ Ùáï ³åáåïá½Ç Ý»ñùÇÝ ³½¹³Ï-
Ý»ñáí Ù³Ï³Íí³Í Ù»Ë³ÝÇ½ÙÁ μ³ñ¹³óí³Í ¿ ³åáåïá½ÇÇÝÑÇμÇ-
ïáñ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ (IAPs) Ï³ñ·³íáñÇã ·áñÍáõÝ»áõÃÛ³Ùμ: IAP-Ý»-
ñÁ ·áñÍáõÙ »Ý ÝáñÙ³É μçÇçÝ»ñáõÙ ¨ ³ñ·»É³ÏáõÙ »Ý Ï³ëå³½Ý»ñÇ 
³ÏïÇíáõÃÛáõÝÁ, ÇÝãÝ ³ÝÑñ³Å»ßï ¿ μçÇçÝ ³åáåïá½Çó å³ßïå³-
Ý»Éáõ Ñ³Ù³ñ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÝ»ñÇ å³ï³Ñ³Ï³Ý íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÇ 
¹»åùáõÙ: ºñμ Í³·áõÙ ¿ μççÇ í»ñ³óÙ³Ý ³ÝÑñ³Å»ßïáõÃÛáõÝÁ, IAP-
Ý»ñÇ ·áñÍáõÝ»áõÃÛáõÝÁ ¹³¹³ñ»óíáõÙ ¿ SMAC/DIABLO ÁÝï³ÝÇùÇ 
ëåÇï³ÏáõóÝ»ñáí, áñáÝù ¹áõñë »Ý ÑáëáõÙ ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇó 
Bax/Bak Ñ»ï»ñá¹ÇÙ»ñáí ³é³ç³ó³Í ³ÝóáõÕÇÝ»ñÇó: ²ÛëåÇëáíª 
Ï³ÃÝ³ëáõÝÝ»ñÇ Ùáï ³åáåïá½ Ù³Ï³ÍáÕ Ý»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ ³é³-
ç³óÝáõÙ ¿ Bax ¨ Bak ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ÑáÙá¹ÇÙ»ñÝ»ñ ¨ Ñ»ï»ñá¹Ç-
Ù»ñÝ»ñ, áñáÝù ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇ ³ñï³ùÇÝ Ã³Õ³ÝÃáõÙ ëï»ÕÍáõÙ »Ý 
³ÝóáõÕÇÝ»ñ: ²ÝóáõÕÇÝ»ñáí ÙÇïáùáÝ¹ñÇáõÙÇó ¹»åÇ óÇïáåÉ³½Ù »Ý 
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³ñï³ÑáëáõÙ SMAC/DIABLO ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ áõ óÇïáùñáÙ c-Ý: 
Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ Ñ³Ï³³åáåïá½³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÝ ³ñ·»É³-
ÏáõÙ »Ý ³åáåïá½Áª Ï³ÝË³ñ·»É»Éáí Bax ¨ Bak ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ûÉÇ·á-
Ù»ñ³óáõÙÁ: Bcl-2 ÁÝï³ÝÇùÇ ³åáåïá½-Ñ³ñáõóáÕ ³Ý¹³ÙÝ»ñÁ 
(Puma, Bad) ËÃ³ÝáõÙ »Ý Bax ¨ Bak ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÇ ûÉÇ·áÙ»ñ³óáõÙÁ ¨ 
³åáåïá½Á: 

²åáåïá½Ç Ù³Ï³ÍÙ³Ý Ñ½áñ Ý»ñμçç³ÛÇÝ ³½¹³ÏÝ»ñÇ ÃíÇÝ »Ý 
å³ïÏ³ÝáõÙ μçç³ÏáñÇ½³ÛÇÝ ¸ÜÂ-Ç ï³ñ³μÝáõÛÃ íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÁ 
¨ μçç³ÛÇÝ μáÉáñ³ßñç³ÝÇ Ë³ËïáõÙÝ»ñÁ: Â»° ×³é³·³ÛÃ³Ñ³ñÙ³Ý, 
Ã»° ùÇÙÇ³Ï³Ý ³½¹»óáõÃÛáõÝÝ»ñÇ Ñ»ï¨³Ýùáí ³é³ç³ó³Í ¸ÜÂ-Ç 
íÝ³ëí³ÍùÝ»ñÝ Ç í»ñçá Ñ³Ý·»óÝáõÙ »Ý p53 ëåÇï³ÏáõóÇ ³ÏïÇ-
í³óÙ³ÝÁ: p53-Á ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³ÛÇ ·áñÍáÝ ¿, áñÁ ËÃ³ÝáõÙ ¿ Bcl-2 
ÁÝï³ÝÇùÇ ³åáåïá½-Ñ³ñáõóáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ (Puma, NOXA, 
Bax, Fas, Apaf-1) ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý ¨ ×ÝßáõÙ Ñ³Ï³³åáåïá½³ÛÇÝ 
Bcl-2-Ç ¨ BclXL-Ç ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ïñ³ÝëÏñÇåóÇ³Ý: 

 

 
ÜÏ³ñ 88. Bax ¨ Bak ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ åñá³åáåïÇÏ ¹»ñÁ: ê¨ ù³é³ÏáõëÇ-

Ý»ñáí Ýßí³Í »Ý óÇïáùñáÙ c-Ç ÙáÉ»ÏáõÉÝ»ñÁ: 
 

²åáåïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ ëå³éíáõÙ ¿ ²ºü-Ç ¿Ý»ñ·Ç³Ý, ¨ ³-
åáåïá½Á Ù»Í³å»ë Ï³Ëí³Í ¿ μççÇ ¿Ý»ñ·»ïÇÏ å³ß³ñÝ»ñÇó: ºÃ» 
μçÇçÁ ãáõÝÇ ²ºü-Ç μ³í³ñ³ñ å³ß³ñÝ»ñ, ³å³ ó³ÝÏ³ó³Í Ù³Ñ-
í³Ý ³½¹³Ï ëï³Ý³ÉáõÝ å»ë ³ÛÝ ÏÙ³Ñ³Ý³ Ý»ÏñáïÇÏ Ù³Ñáí: ¸³ 
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å³ÛÙ³Ý³íáñí³Í ¿ Ýñ³Ýáí, áñ ³åáåïá½Ç Ý³Ë³å³ïñ³ëï³-
Ï³Ý ÷áõÉÇ ³é³Ýóù³ÛÇÝ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÁ μ³½Ù³ÃÇí Ï³å»ñáí 
ÙÇ³ó³Í »Ý Ý»ñμçç³ÛÇÝ Ï³ñ·³íáñÇã ³ÛÉ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÝ»ñÇÝ, áñáÝóÇó 
Ï³ñ¨áñ³·áõÛÝÁ åáÉÇ (²Îü-éÇμá½) åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ Ï³ñ·³íáñÙ³Ý 
áõÕÇÝ ¿: äáÉÇ (²Îü-éÇμá½) åáÉÇÙ»ñ³½³ÛÇÝ Ï³ñ·³íáñáõÙÁ Ñ³Ý¹»ë 
¿ ·³ÉÇë áñå»ë μ³Ý³ÉÇ, áñÁ Ï³ï³ñáõÙ ¿ Ù³Ñí³Ý ³ÛÝ Ù»Ë³ÝÇ½ÙÇ 
ÁÝïñáõÃÛáõÝÁ, áñÁ Ï»Ýë³μ³Ýáñ»Ý ³ñ¹³ñ³óí³Í ¿ ³Ûë Ï³Ù ³ÛÝ 
å³ñ³·³ÛáõÙ: 
 

 
 

ÜÏ³ñ 88. SMAC/DIABLO ¨ IAP-Ý»ñÇ Ï³ñ·³íáñÇã ¹»ñÁ Ý»ñùÇÝ ³½¹³ÏÝ»-
ñáí Ññ³Ññí³Í ³åáåïá½Ç ÁÝÃ³óùáõÙ: 
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ÜÏ³ñ 89. ¶»ÝáïáùëÇÏ Ý»ñ·áñÍáõÃÛáõÝÝ»ñÝ ³ÏïÇí³óÝáõÙ »Ý åñáï»ÇÝ 
ÏÇÝ³½Ý»ñÁ, áñáÝù ýáëýáñÇÉ³óÝáõÙ »Ý p 53 ëåÇï³ÏáõóÇ áñáß³ÏÇ ë»ñÇÝ³-
ÛÇÝ ÙÝ³óáñ¹Ý»ñÁ: üáëýáñÇÉ³óáõÙÁ Ï³ÛáõÝ³óÝáõÙ ¿ p 53-Á ¨ ³ÛÝ ï»Õ³-
÷áËí»Éáí μçç³ÏáñÇ½ª ÷áËáõÙ ¿ ³åáåïá½Á Ï³ñ·³íáñáÕ ¨ Çñ³Ï³Ý³ó-
ÝáÕ ëåÇï³ÏáõóÝ»ñÇ ·»Ý»ñÇ ¿ùëåñ»ëÇ³Ý: 

 

 
 

ÜÏ³ñ 99. ²åáåïá½Ç áõÕÇÝ»ñÇ ÁÝ¹Ñ³Ýáõñ å³ïÏ»ñÁ: 
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