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����5  ��������������  ������  
 

�(*$��)���*)  ����
������ . �������  ,���!��  1*-  �����������  
"�������  	��	!��	  ����$�  ��  ���
����  ��"���  �  �����$�����  ,���!������  
���������������  �  ���������� . #����������!  ���������� -��������� ���  
����������  1*-  �����������  ����	���	  �  ���������  ���$	  ���
��  ���$����  �  
��	��  �  (�����$  ����� �������$  �  �������  ,������$�����  ��������������  ������  
�����  �����������  "������� , �  ��$  �����  �  ���(��  (��
 , �$��
�� ).   #�������  
���������  �  ,���!��  1*-  ��
  ����$���  �  ,��$  �	��  ���
��  $���� . ��
�  -  
���
����  �������  ��������  ����������� , ���������!/��  ��  25000 ��  31000 ����� , 
�  ������$  �  �������  ,���!��  �����������  �������� ���  ����
��������	 . 2��  ,��  
����
��������	  ���������  ��  ����������  ��  1*- , �����  ���������� -
��������� ���  �����$�  $����  ���������  ����  
������  ����� , �  �����  ����������  
��$�����	 ? )�"��  ��  ,��������������  ������ , ����������  ��  ������������	�  
����� ���  �����  ����������� , �  ��$  �����  �  ��
 , ��  ������  "������� , ���!��	  
$��������!/��  �  �������� ? 

�  �������  ,$
������ ����  �������	  �����������  $�  ��������$�	  �  �����$�  
��������$�  ���$�������	  �	��  �������  ���������  $���� . 3��  �������	  �  �����!  
������  ���������  $���� . ��� , �  ���������  ��
  (Actinopterygii) ��������  $���  
����������	  ��  ,������������$�  ���� , ��������� ��  ������!/�$��	  ��  ���������  
$����  ����������������  ���� , ������������  ��	  
�� (������  ������  �����  
����������� , ���!��	  ��	/����  �  ���	����(�/��  ��
 . -�������  �����$�����  
��������� , ,�����	  ��������  �  �������  �������	  ���������  $����  �  ���$�������!  
����(���� , ��(�����  ������� ���  $�������  "��������� , �����  ���  �  ����(���	� , 
�����������  ��  ��������������$�  ���� , "��������  ���$���!��	 . 3��  ��	����  �  
�����$�  ����������	$�  $������  ��������  �  ��  �������������$  �  ����������  
����(���	 , ���  �������� ��  �������	��  ����������  ��$������  ���  ����(����  
,��������������  �  ����������������  �����  (Butler, Hodos, 2005; Wullimann, Verner, 
2007). #� -��  ,������  ���������  $����  ������  �  $��������"����  �  ��$������  �	��  
�������  ����(����  ���������  ��
  �������	  ��  ���  ���  �������$ . �  �����$�����  
����������  ��/�����!�  ������  (�����  ��	$�  �����������"��� ) ��������  
��������� ��  ������  ����  ��$������  (Northcutt, 2008; Medina, 2009). 3��  ��	���� , �  
��������� , �  �������������� !  ���  ��"�  ����������$  �	��  
������  ������  �  
���������� -��������� ���  ����������  �������  $����  ��
  (���
����  �  
��������������  �����  ��"���  �  ,���!�����$  �����  ����� , ���  ���������  �  
��������� ).  
 �  �����	/��  ���$	  �������  ������������	  �  $������$��  ���������������  
���������  ���������  �����$����������  $�������!/��  �����$  �  �������$  $����  
��
  ��  ����$������� . ����� ����  ������������  ��  ���������  ������������	�  
���������  ��
  ��������  ��/���������  $�"���������  ������	  �  ����������  ���  
��������������  ($����$������������ , ����$������������ , ���������������  �  
�� .), ���  �  ������������  �����������  �������  �  ��������  $���  (Arevalo, et al., 
1995; Wullimann, 1998, Adrio et al., 1999; Clemente et al., 2004). -������$ , 
�������!/�$  ��  ���  �������$��  ��������������  ������	/��  �����$  $���� , 
�����	�  ��/�  �����  �������������!  ���  �����$����	����� , �������!/��  
������ ���  ������������  �����������  $�"���������  ����$��������� , 
�
��������!/��  ���������������!  ��	�  ���������  �  $�������  ������  ���  
���$��������  $�������  ������$$  ��������	 . +��  ,��$  ������	/��  �����$�  
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��������  �  ���������  ��
  �$�!�  ��/���������  ���
������� , ��	������  �  
�����������  ���������  �����$  �  ��  ������ ���  ������� , ����
�������$  ����  
���  �����  �����  ������������ , (������  ����������  �������� , ���
��  ������ !  
���������  $����  �  ���
�$  ����$  �����������  1*- . #�������  ,���  ��������  
	��	���	  �����  ��  �����  ��(���  �����������	 . 
 �  ���������  ����  �������� ���  ���$����  �����
�������  ����������  ������	  
����������  �������  �  ��
���  $����  «�����
������  ����������� »: ������  �����  (NO) �  
������������  (* 2S). #�  �����������  �
����"������	  �  $����  �  ��������������  
������  �����  ����������� : ��  �����������  ��  �������� . *�$�������������  ������  
�������!�  ��  ������!  ������  �����
�� �����  �  �������������  
�������������������  ��������  �  $����  ��
  (Villani et al., 1995; Anken Rahman, 1996; 
Villani, Guarnieri, 1999), �  �������	  �
  �������  ������  �����  �  ������������  �  
��������� ���  ����������  �������  �����$�  ��
  ������	������  �  ������������� . 
�
��/���  ��  ��
	  ���$����  ���  ���� , ���  ��������� ���  ����������  NO-
���������!/��  ��������  �  ������  ����  �  ��������� , �������� ���  �  
�������������  ������  $����  ��
  ��/��������  �����(���  �������  �  ����$���  
����������� , �  ���������  $��������!/��  (Arevalo et al., 1995; Villani, Guarnieri, 
1999; Bordieri et al., 2003). 3��  ������������  
����  (������  �  ������
������  �������  
NO �  $���
����$�  ��������  �  ����  �  1*-  ��
  ��  ��������!  �  $��������!/�$� . 
������  �������	  �  ����$�����(���	�  NO-��������!/��  ��������  $����  ��
  �  
�����$�$�  ������������  �����$��������� , �����  ���  ���������� , ��������$���  �  
'�)2 , �  ����������  ���������!� . +����������  ������  ��  ��������  �  �������������  
* 2S-��������!/��  �����$  �  1*-  ���������  ��
 . ���
��  ��������  ,��  
�����������	  ����
����!�  �  ��	��  �  ��	���(�$��	  �����$�  �  $����������������  
����  ������������  �  �����
������  �����������  �  �����������  1*-  �����������  
"�������  (0��!$�� , 2010). 

)���  ��
  �
������  ������ ���  ��	  �����������  ���
������ !  – ��  ������  ��  
$���  �����  �������$�  �  �������  ����  "���� . �  ��	��  �  ,��$  ��
�  	��	!��	  ���
��$  
$���� ��$  �
4����$  ��	  �������	  ,$
������ ����  �  ����,$
������ ����  �������	  
1*- , ���	��	  ��  ,��  �������  ���������  �������� . +������� , ���  �  $����  ��������  
�����������  ������	���	  �����$�  ��$
��� ���  ,��$����� , ���������  �������  
������	��  ������	�  �����	�!  ��������  �  ����  �  �������  ������ ����  �������  
�����  ��"����	  (Zupan� , 2009). �  �����	/��  ���$	  $������$�  ��� - �  
��������� ����  $����������  $����  �  ��
 , �������  ������  ���$	  ������	!�  
����������  �����	��� , �����������  ��  �������  (Zupan� , 1995; Grandel et al., 2006; 
Kaslin et al., 2008). 

���
����  ,��  �������	  ����  � .� . «������ ���  ���� » �  ��������  $����������  
$���� , ������	  �  ������������	  ���������������  ���  �  $����  ��������  ��
 . 
����� ����  ������������  ��  Danio rerio �������� , ���  �����
����������  ������  
�����!��	  ��  "��������  ����
  $���� , ���  ���  �����������!��	  �  �������  
(Zupanc, 2006). 5���  ����������� , ���  �����  �����������  ������������  ����  
����  ������ -������ ���  ���  $���� . #������  �  �����������!  ,���  ��������  �  ��
  
�
��������  �/�  �  ��$ , ���  «������ ��	  ���	 », ��	�����	  �  �������$�  $������  �  
��������������  ��������  �  ����  �  �������� ��$  ������� , �  
�� (�$  ����������  
������������  �  $����  ��
  �  ��  �������$  �����	���  (�  �������  ��  ������  
����������� ). ������ , ���$���	  ��  �$�!/���	  �  ����������  �������	 , �������  �'  �  
�������  �����������  ��������  "�������  $���  ������� . �����  ��  ������  
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����������  �����  �����$���  	��	���	  ��
�� (��  ����������  �������������  �  ,��$  
�����  �����  �  �����  ��
 , ����������  ����"���  $�������  �'  �  ���(��  ����������� .  
 ���������  �  ���������  ��
� , 	���(���	  �������$�  �
4����$�  ��(���  
�����������	 , ���������	!�  ��
��  �������(��  ������  ����������� , 	��	!/���	  
���
����  ���$������$�  ����	$�  ���������  ��
  (&�������� , 1998; ���!��� , 2008). 
*�  ������	(���  ���  �������	  �  ��������  $����  ���������  �  ��������� , 
����$�����(���	�  ,$
������ ���  �  ������������  ������  �  ���  ��������� , 
��������  ��� - �  ��������� ����  ����������� , ����������  �  ����������	  
�����$����������  �  $�������!/��  �����$  $����  �  ����������  ������  ���������� . 
���
����  ,��  �������	  ���������  ��
 , ,���!�	  �������  ���/�����	���  ��  ����  
����$������ , ��	  ��������  ����������  ��$�������  ��$���  ����������  �������  ���  
��  �����$  �  ���������	  �  ��������  ���
��  ,$
������ ����  �����	��	  
�����������!/��  ��������� .  
 #
�)  ���*�3
'  /�+�*&  – ����������  ���������! , �����������  
���
�������  �  ����$�����(���	  ��������������������  �����$ , ��������!/��  
������������  �����$��������  (��������$��� , ���������� , ��$$� -�$���$���	��	  
�������  – '�)2 ) �  ���������$������  (�����  �����  �  ����������� ), �  $����  ��
  �  
�����  ��  �������  �  ��������  ����,$
������ ����  $����������  1*- . 
 
�  /�+�*
  /
6����)  ��
�$73�
  4���%� : 
 
1. *�  ������  ��
��������  �  ������������  ������  ���  $���� -
��������� ��!  ��������������  �����$�$  ������������  (��������$������������ , 
��������������� , '�)2 -���������� ) �����$���������  �  ��
 .  
2. +��������������  ��,������ -��������� ���  ����$�����(���	  �  
�������
������  �  ������
������  ��
 ; ���  �����  $�������������� , 
�������$�������  ���������  ���������  �  ���$�"��������  $����  �  ����������  ��	��  
���������  �����$  �  �������$  $����$ . 
3. ���������������  ���������!  $���������������������  �����$  �������  
�  ���������  �������  ����,$
������ ����  $���������� . -���������  ���������  
���������������  ����������  $��������  ���  $����  �  �������������$  
$�������������������  �  ���������$��������  �����$ . 
4. -���������  ���������!  $���������������������  �
���������  
�������	����  ���$��� , ���������  �  �������� ���  ������  ������  �  ��������  
$����  �  �����$�$� , ,����������!/�$�  ���������$������ .  
5. #���������  ����$�����(����  ��������  �����������  �  ��������  �  
�������  ��������������  �  ��������  ���������  �����$  $����  �  
����,$
������ ���  ������ . 
6. �����  �������  �����
������  $���������  �  ��������  
����,$
������ ����  $����������  ��
 .  
 ��$%��  ����4��  /�+�*& . �������  ���������  ������������  $�������������� , 
�������$�������  ����������  �  ��	���  ���������  ������  ���������  �  
���$�"��������  $����  ��$�  Oncorhynchus masou. 0���������� , ���  �  ��������  ��$�  
������������  ������ ���  ��$�����  ��������$�����������!/��  (��������  
��������  �  ������� ���  �
����	�  ������������ , ��������� ��	  ����������	  
�������� , �� -����$�$� , ��  ,�����������  �������  �������$  �������$�  ������  
����������� . 
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 #����������  ���������	  ��������$������������  ������  �������$��������  �  
����������  �������  $����  ������������	  ������
������  �������  Rhodeus sericeus. 
�������  �������  ����$�����(���	  ��������$������������  �  NO-��������!/��  
�����$  ���$�"��������  $���� . 0����������  ���  ���������  ��������$������������  
���������  ���������  $���� , �������� , ���  �������  �������$������������  ������  
�������
���� ���  �
�����  	��	!��	  ���������$  ������	/��  �������  �  
������� ���  ����������� . 
 #����������  �������$������	  ���������  ��������� , $�����	����  �  
������ ���  �������  $����  ��
 . +������� , ���  �  ��$�  NO 	��	���	  
�����$����	����$  ���������������  ��$��� -, ���������������  �  ������$�������  
�����$  ��������������  �  ��������  $���� . 0  �$�������  ������  Acipencer schrenckii 
�������  �������  ����$�����(���	  ��������$������������  �  NO-��������!/��  
�����$  ��������  $���� .  
 �������  �����������  �������  ����,$
������ ����  $����������  1*-  ������  
�  ��$� , �  �������  ������  ���$	  ������	!��	  ��������  ����� ���  ���������� . 
0���������� , ���  �  �������������	����  �
�����  $����  ��$�  �* -, '�)2 -��  �  
NADPH-d-����������  ������ , �$�!/��  $��������!  ������ ���  ���� , 
�������"���  �  �
����	�  PCNA-�$$���������  ���������������  ��� . 
 0���������� , ���  �  $����  �$�������  ������  �  ���������  �������  ����������  
������"�!��	  
�������  �����������������  ������� . &�	  �������  
����,$
������ ����  �������  ����������  ���$��������  ���������  $��������  ��� . 
�  
����  �������  ������  �������	  �������  �����������  �  ��������  �  $����  ������  
�����
����!�  ���$�������!  �  �������!  ������ ���  �������  ���������  
�
������  $���� .  
 �������  �  1*-  ��
  �����������  �������������  H2S-��������!/��  
,��$����� , �$�!/��  ����������������  ���
������� . 0  ��$�  �������  
����$�����(���	  NO- �  H2S-��������!/��  �����$ . 0����������  �������  H2S �  
$����	��  '�)2 -����������  ����������$�����  �  $����  ��
 .  
 �
�/
*�%
�(�
  �  2/�(*�%
�(�
  4��%
��
  /�+�*& . #�������  ��������  
,���!�������  �������	  1*-  �����������  "�������  �  ��	������  �
/��  
������$��������  ��
���  ���������  $����  "�������  �  ��������  	��	���	  ��"���  
�����$����� ���  ���
��$��  ,���!������  $��������� . #�����������  
��,������ -��������� ���  ����(����  �  (�����  ������������  ������  ���������  
��
  �  ��	��  �  ,�������  ��  �������$��������  ������  	��	���	  ������ ��$  �������$  
��	  �����(���	  �	��  ��������  ��������� ���  ��$������  $����  ��
  �  ������  
����������� . #�������  $��������������  �  �������$�������  ����������  �  ��	���  
���������  �  ���$�"��������  �������  $����  �  ���
�  ���������  �������������  
�������  	��	���	  �����������$  ������$  �  ��(����  ,���  ���
��$� . #�����������  
��	���  	���  ������$����	�����  ��$������  ��$�  ��	����  ������	/��  �������  �  
$����� ��!  �  ������� ��!  ����  ������$� . +���������  ������  �������"��!�  
�������� , ���  ������$����	��� -$�$���	����  ��$�����  �  $����� ��	  ����  
������ ����  ������������  ��
 , �������!/��  �  ��������  �
�����	  �  ��$	�� , 
$����  	��	� �	  ��������� ��$�  �������$�  ��$
�������  �����$�  
$��������!/�� .  
 #�����������  ��������$������������  �����$�  �  ������
������  ��	����  
�������  ������������������������  ��$������  23  ������  �  ���$�"������$  $���� , 
����  �������  �����������  NO �  �
������  ������	/��  �������  ��  ������� ��!  
����  (�������$ ) ���������  $���� . #���������������	  ��$�  �����$�  �  $����  



 

 

7 

�������  Rhodeus sericeus, ���$�"�� , �������������  ��������������  �����$�  $����  
�$���� . 0���������� , ���  ��������  ������������	  ��������$�����������!/��  
������  $����  �  ���������  �  ������
������  ��
  �������� ��  ������!��	 .  
 ����� ����  ������  ��
���  $����  ������  �����  �  ����$����  ���������  
$������$��  ���$�������	  ���������  1*-  ��
  �  ����,$
������ ���  ������  
���������� . 0������������  ���
�������  �����������  �  �������$�������  
����������  �  ��������������  
�������  �����������������  ��������  
(����������� , $������  �  ������������  �������  ������ ) ��  ���$	  
���$�������	  �������  ���������  $����  �  ��
  �  ��������$�  ,$
�����������  
���(��	!�  ��/�����!/��  ������������	  �  �����������  ������  ��������  �  
��������� ���  ������ . +������������	 , ���  ��  ���$	  ����,$
������ ����  
����������  �  ��
  �	�  ����������$�������  �  �����
������  �����������  $����  
����$������� �	  �  ��������  �������� , �������!/��  �  ��������!/��  ���������  �  
��������  �������  ������������  ������$$�  �������	  $���� . )��������  �������  
�����������	  �������	!�  ����  ,������$����� ���  $������  ��	  �������	  ��������  
����,$
������ ����  ����������� . +���������  ������  $����  
��  ����� ������  �  
������������  $��������������  ��������  �  �������  ����������  �������� , 
���������� , ,$
�������� .  
 
 �2/�+�1�  /�+�*& . )��������  ��������������  ��
���  ����"���  �  
�
��"����  ��  )�"���������$  ��$�����  «-����$�����  ���
��$�  ����������  �  
,�������  $������  "�������  (��
� , ���� , $��������!/�� )» (������ -�� -&��� , 
2002); IV )�"����������  ����������  ��  ��������� ���  �����$���������  
«2����������  �����	 » (-+
 , 2002); VII �������� ���  ����������  ��  ������ ��$  
���
��$�$  ,������� , $������  
�������  �  
������������  ��������� , ���������� , 
$������  ��������������  �  �����������  �����  �  �������  ����������  &�� ����  
�������  ������  (����������� , 2004); -�$�����$�  �  $�"���������$  �������$  
«2�������� , $������	����  �  ,���!������  �������  $���������� » ()����� , 2007); 
)�"����������  ������ -������������  ����������  «+��
��$�  �$$�������� , 
���������  �  ������  ������ 	  ��
  �  ������  �����
������  – 2» (5���� , 2007); 3-�$ , 5-
�$ , 6-�$  �  8-�$  )�"����������  $�"�������������  ����������  «*���������  ��	  
$������  �  ���������� » (-���� , 0������ , 2007, 2009, 2010, 2012); �������������  
����������  �  $�"���������$  �������$  «)������$�  �����,����������  
�����	�� , ����	/�����  90-����!  �����$���  � .) . �������� » ()����� , 2008); 
)�"����������  �������  ����������  «+��
��$�  �����	��  ������� ���  
������ » ()���� , 2008); 11- and 12-th  Multidisciplinary International Neuroscience and 
Biological Psychiatry Conference «Stress and Behavior» (St-Petersburg, 2008; 2009); 
�������������  ����������  �  $�"���������$  �������$  «������ ���  �������  
��������� ���  $�"����(�����  ���$$�����  �  ����������������� » (*##  $����  
��)* , )����� , 2008); )�"����������  �������  ���������� , ����	/�����  200-
����!  6��� ��  &������  «-����$�����  ����	��  ��  ,���!�!  �������������  $��� » 
(2��� , 0������ , 2009); X-XII �������  �����	�  )������  
������������  ������  
-���� -+����
��������  ����������������  ������������  (-���� -+����
��� , 2009; 
2010; 2011); )�"����������  ����������  «.�����$�������  �������	  
��������������  �����	���  �  ��  �������	 » ()���� , 5������ , 2009); XV 
)�"����������  ����������  ��  �������
��������  (������ -�� -&��� , 2009); X 
���������  $�"����������  ��������  $���������  (7������� , 2010); VIII 
�������������  ���������� , ����	/�����  85-����!  � .8 . +�������  
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«*����,������������	 -2010» (C+
 , 2010); XXI ������$  ����/����  
«�����$����� ���  �  ����������  �������  ���������� » �  80-����!  ���� . � .� . 
2��(���  (-+
 , 2010); �������������  ����������  �  $�"���������$  �������$  
«-����$�����  ����������	  ������������  ��������� ���  $�"����(�����  
���$$�����  �  ������������  $���� . 3������$����� ���  �  �������������  �������  
����������������� » ()����� , 2010); III )�"����������  ����������  
«-����$�����  ���
��$�  ����������  �  
����$��  ������  �������$�� » 
(+����������� , 2010); ������  �����	�  ��$	��  �����$���  � .8 . 2�� 	����  
(����������� , 2011); )�"����������  �������  ����������  «������ ���  �������  
�����  �  �
��������	 » ()����� , 2011); XIV )�"���������$  ����/����  �  VII (����  
��  ,���!������  ���������� , ����	/�����  ��$	��  ���� . 8 .� . ��
���  (-+
 , 2011); 
II �������������  ����������  �  $�"���������$  �������$  "-����$�����  ���
��$�  
,���!������  $���������  "������� " �  105-����!  ��  ��	  ��"����	  �����$���  � .� . 
#������  (-+
 , 2011); )�"����������  �������  ����������  «������ ���  �������  
�����  �  �
��������	 » ()����� , 2012); XI ���������  $�"����������  ��������  
$���������  (-�$��� , 2012), First European Conference on the Biology of Hydrogen 
Sulfide (Smolenice, Slovakia 2012), II International Neural Regeneration Symposium 
(China, Shinjan, 2012). 2��$�  ���� , ����� ����  ����������  �
��"�����  ��  
�"�������  �������  ���������	�  #��������  
�������  $��	  �$ . � .� . %��$�������  
&��  ��*  �  ������  �  2002 ��  2012 �� .  
  
����8
�� , �&����.&
  ��  4�3�*$ : 
 
1. )��������� -������������  �����$�  �  $����  ��
  �����������!��	  
$��������������  �  ��������� ���  ������������� ! , ����"�!/��  ��  
$������	����  �  ��������������  ���
������� . 0  ��
  ���������	  $��������� -
������������  �����$  ��������	  �  ������������  �  ��  ��������� ���  
������������ , �$�!/��  �����������!  ������������� . *������  
$�������������  �  ��������� ��  ������������  �����	��  ��������  �  ��
  �  
��������$�  ����������  ��	����  �  �������$  $��������� -������������  �����$  �  
�����	��  ����,$
������ ����  $����������  1*- .  
2.    ���$��������  �����$�  �������$�������  ��$$�������  �  1*-  ��$�  O. masou 
�  ����,$
������ ���  ������  ��������  �  ���  ,���� . *�  �����$  ,����  
�������������������  ������  ���������!��	  �  $��������  �����  $����  �  
,����������!�  ������������  �������  (23 , '�)2 , NO, ���������������  
������� ). 3��  ��/����� , �������	  ���������� , �������!�  �  �����	��  
�������  
�����������������  �������� : ����������� , $������  ������ , ��������������  
������ -$�(����  �  ,���������  ��  �������������  �������� . +��  �����������$  
������  ��������  ��  �����$  ,����  ����������  ���$��������  ������������  ��	��� , 
��������  ���������  ��������  �  ������������ .  
3. -����������  ������������  �����$  ��������  ���������  $����  �  
����,$
������ ���  ������  ���/�����	���	  �������� ��  �  ���������������  �  
��������$  ������$����	�����  ��$������ . -����$�  �����������  �  ����������  
(������������� ) ����������$�����  �  $����  ��$�  ��/�����!�  �������$���� , 
�����
����	  �����  $����  �  �������  ����  "���� . 
4.    0  ������  A. schrenckii �  ������  ����,$
������ ����  $����������  $���� , � , �  
��������� , �������	  ���������  �����$  ��"��  ������������  ������(����  ��������  
�����������  �  �������� , �$�!/��  NO-������$��  $������$  �����	�� .  
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5.     NO- �  * 2S-��������!/��  �����$�  �  $����  ��
 :  
1) 	��	!��	  ��$����	��� ��$�  ��������$�  ��$������$� , ������	!/�$�  
�����������������  ������  �  ��
���  $������  ���������  ����� ; 
2) ���������	!�  ��
��  ����� ���  ��  ���������!/���	  $�"��  ��
��  �����$�  
������ - �  $�"����������  ���������� , $�������!/��   ���������  ����� - , '�)2 - �  
��������$������������  �����$ , �������������� ;  
3) ��������!�  �������  ����,$
������ ����  �����������  �  $��������  �����  $���� . 
  
�$+��(�1��  /
4$�)*�*��  /�+�*& . +�  ��$�  ����������  ���
��������  66 �������  
��
�� , �����  �������  45 ������  (�  ��$  �����  25 �  "������� , ���!������  �  
«+������  ����/��  ���������$��  �������  "�������  �  ������� , �  �������  
���"��  
��  ���
��������  ��������  �������  ����� ����  ����������  ��  
���������  ������  �������  �������  �  ���������  ���� », ����	/��  �  $�"����������  

���  ���������	 ), �  1 ���
�� -$�����������  ����
�� .  
 ��
���  ���������  �  8�
��������  �������������  #��������  
�������  $��	  
�$ . � .� . %��$�������  &��  ��* . ���  ,������$����� ���  ������  ��������  ������$  
�����  ���  ���  ���  ���������������$  ������� . ����� ���  ,����  ��
���  
������	���  �  �����������  �  ����������$�  �	��  ��
��������  #��������  
�������  
$��	  �  ����������$�  1*#8  &�� ������������  ����������������  $����������  
������������  (� . 9�
������ ) �  ����������$�  �������  ��������  �  ����������  
-���� -+����
��������  ����������������  ������������ .  
 �+9
.  �  �*/$(*$/�  ����
/*�1�� . &��������	  ����"���  ��  361 �������  
$�(����������  ������ , �������  ��  �������	 , �
����  ���������� , $���������  �  
$������  �����������	 , �	��  ���� , ����"�!/��  ����� ����  ��
��������  
������������ , ��  �
��"����	 , ����!����	  �  ������� . -�����  ����������  �����"��  
384 ���������  (24 �������������  �  360 ����
�"���  ������� ). &��������	  
���!����������  95 �������$�  �  21 ��
���� .  
 &������������	  ��
���  ������	���  �  ��$���  ��������  ������ -
������������ ����  ��
���  #��������  
�������  $��	  �$ . � .� . %��$�������  &��  
��*  ���  ����������  ������"��  �������  &��  (������  ::  03-3� -06-097, 04-3- -
06-001, 05-III-� -06-099, 09-III-B-06-266, 12-III-� -06-095), '�����  �$�����������  
�����  ���"�������  ������������  �  �������	  (CRDF) �  )�����������  �
��������	  
��  (:  Y2-B-03-05), '�����  +���������  ��  (�� -9001.2006.4). 

 
 

��������  ��-��:����  ������  
 
 

 ��/�(*
/��*�(�  �+9
(*��  ����
������ . ��
���  ���������  ��  9 �����  
���������  ��
 , �����  �������  ���
����  ����� ��  
���  �����������  ��$�  
Oncorhynchus masou (��$ . Salmonidae), �$������  �����  Acipencer schrenckii (��$ . 
Acipenseridae) �  �$������  ������  Rhodeus sericeus (��$ . Cyprinidae). �  ��
���  1 
���������  �
/�	  ��������������  ��������������  $�������� . +��������  
�����������	  $��������������  �  �������$�������  ����������  ���������  �������  
$���� , ��  ��	���  �  ��������� ����  $����������  1*- .  
0  ��$�  2–3 �������  ��������  
���  �����������  �������������  �����$�  $���� : 
��������  $��� , ������ ���  �����$  �  $��"���� ; �  ���$�"������$  $����  �����������  
���������  ����  – ������$����	����  ��$����� , ���!��!/��  �������� , ������� ���   
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�������  1 
�+9
(*&  ����
������  

 
'�����  �������������  ��
    6����  ���
��   

)����  ��$�  Oncorhynchus masou �  ��������  3 $��	�  20 
)����  ��$�  Oncorhynchus masou �  ��������  6 $��	��  20 

)����  ��$�  Oncorhynchus masou �  ��������  1 ���  20 
)����  ��$�  Oncorhynchus masou �  ��������  2 ����  40 

-�$�  Oncorhynchus masou 3 ����  60 
2���  Oncorhynchus keta 20 
'�����  Rhodeus sericeus 30 

)����  ������  Acipencer shrenkii �  ��������  2 $��	��  40 
�����  �$������  Acipencer shrenkii 3 ����  19 

2���  Cyprinus carpio 10 
����������  Pholidapus dybowskii 10 

'�� 	�  Phoxinus percnurus 8 
2����  Carassius carassius 8 

�����  Pholis nebulosus 8 
������  Hexagrammus octogrammus 8 

�
/��  ����������  �������������  ��
  321 
 
������$����	����  	��� , ��
���$����	����  	���  �  $�$���	����  ���� ; 
�������������	���  �������"�����  ���������������  	��� : �������������  $���� - �  
��������������� , ����� - �  ���������
���� ��� , �������������	����  ����� , ����� -
$����� ���  �  ������$����� ���  	���  ����$��� , $����
���� ���  ��������$�� ; �  
������$  $��� e – 	���  III �  IV ������� -$�������  ������ , �����$����� ���  	���  
���$����$� , $��������������!  �������	���!  ���$��! ; �  $��"����  
�������������  $����� ��!  �  ������ ��!  �
�����  ���� , �����
��� -������� ���  ����  
�  �������� ; �  ����(������  �
�����  – 	���  (�� , ���������  ��������  	��� , 	���  
����(���� ; �  ������������$  $����  – 	���  V, VI, VII, IX, X ������� -$�������  ������ , 
�������  ,����������  ������ -������� ���  ������� , �  $����� ���  �������	����  
���$���  – �������������� ���  �  $�"��������  ������ ; �  ������$  $����  – 
�������  ������� ���  ������$�������  ������� ; ������������  
������  ���������  �  
������ ���  �
����� .  
 #����������	  ���������  �  ��������������������  ����������  
�������$��������  ������  �������������  �������  
���  ���������  ��  3–-4 ���������  
���
	�  ����  Oncorhynchus keta (��$ . Salmonidae), ������  ����  59–65 �$  �  $�����  2.7–
4.2 �� , �������  �����������  ��  ������  ��������  �������  2000–2002 �� . �  � . *����  
+��$�������  ���	 . -�������� ���  �����������	  �������������������  ����������  
	���  ������$����	�����  ��$������ , (�� , ��������������  �  ��������  $����  
�����������  ��  ������������  ���
	�  $������  ������
������ : �������  Hexagrammus 
octogrammus (��$ . Hexagrammidae), ������  Pholis nebulosus, �����������  
Pholidapus dybowskii (��$ . Stichaeidae), �  ������
������ : ��� 	��  Phoxinus percnurus, 
������  Carassius carassius (��$ . Cyprinidae). +��  ��������� ��$  ������������  * 2S-
��������!/��  ������  $����  ������  ��  ��$�  �����������  �  ����� ����$�  
$����������	  CBS �  �������������  �����  Cyprinus carpio (��$ . Cyprinidae).  
 +������  ����,$
������ ����  $����������  1*-  �����������  ��  $�����  ��$�  
�  ��������  3-� , 6-�  $��	�� , ���������  �  ���� - �  ����������  ���
	� . %�������  
���  
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��������  �  �	����������  ,������$����� �� -�����������������  ��
��������  ������  
(+��$������  ���� ) �  2005–2009 �� .  &����$  �
4����$  �������	  ����,$
������ ����  
�����������  
���  $����  �$�������  ������  Acipencer schrenckii �  ��������  60 ����  �  
$�$����  ������� , �  ���"�  ����������  ���
�  ,����  ���� . %�������  3-�������  
�������� , $�����  ����  900–1100 � , ������  48–55 �$  
���  ��������  �  �	����������  
,������$����� �� -�����������������  ��
��������  ������  �  2009 � .  
 +��  �����  ���������������  ����������  $����  �  ���	��	  �����	������  
��������  ��  ������������  �������  &*2  �  ������  Acipencer schrenckii �����������	  
���������  ��  ����  �  $����� . +��������  �������  ���������  �  ����/������  $�� ���  
������  ���/�����	���  �  ����  *����$������� , ��!������ , �����$�������  
,������$����� �� -����������������  ��
�������  �������  (9�
��������  ���� ). 
#���
��!  ���������  ���������  ��  ������  ��
�����	  ���������������  ���� . 
������  ���������������  ����������  $�����  ������  ���/�����	��  ��  60 ���  
����
���  �����  ��$�/����$  ���
��  �  �����������!  �����  �
�����	 .  
 �
*��&  ����
������ . &�	  ��	
����������  �����������  $�������  
����(�����  ��  �����������  $�������  *����	  �����������$  ����$  ��
�  
���������$  ���������$  (M������� , 1969), 
�����  �
����"�����  �  �������  �  
����!����  �  ��$$�����!  �$��� . &�	  ��������������������  ��������������  
����������  �������  ����� ������  
������  $����  �$��������  ��  '�� �"�  �  
$���������  5!
�����  (��$��� , 1953). *�  �$��������������  ����������  $����  ��
  
�����������  $��������������  ����$����  �������  ������  ��  $�������  8��������  
(1978). #��
��"���	  ������  
���  ��������  ����$  ���������  ����������  �  ��$�/ !  
������� ����  ��������  �� -70  4.2 (�����	 ) ���  100-������$  ����������  �
4������ . 
&�	  ��������������  ��������  ��$��	��  
�� (��  (� ) �  $����  (b) ���$����  ������ , 
�����  ��������� , �
/�!  �����  ������ , �����  ��������  ������  �  �����  ��������	 , 
���/��  ������ . #�  ,���  ��$������  ������	��  ��������  ���$��  ������ : 

(Cl)= a+b/2; 
�
4�$  ����  ������  Vcl ������	��  ��  ���$��� : 

Vcl=4/3; (b/2)2(a/2). 
 &�	  ��������������  �����  ������������  $����$����������  ��������  
��������  ��$�  �  ��������  1 �  2 ���  
���  ����� ������  $�����  ������� ���  
���$������� . &�	  ����������	  ������� ���  ���$�������  (���������  ���������	  
����������  ���������������  ������������ ) �  ������������  (���������  
��������������  ��������� ) ����� -
����  ���
��"���	  ��������  (����������  ���  
��$�/�  ������� ����  ��������  ���  100-������$  ���������� ) �����������  �  
�����(����$  300 �����  ��  �!�$  ���  ���������$  ���������� . ������� ��	  
���$������  ���
��"����  ����������  �  ��$�/ !  ��$� !������  ������$$�  Benoi 
1.3 (TruSoft Intel Inc.). .�������  ������� ���  ���$�������  ����������  $�����$�  
���
����	  ��  ��������  (box-counting) �  �����$�������  ���$�������  (information 
dimension) ��	  ��
����  �������� , ���!��!/��  50 ������  ��"����  ������ . .�������  
������������  ����������  �  ������$$�  ImageJ 1.20 (National Instituties of Health, 
USA) ���  ��$�/�  �������  FracLac (Audrey Karperin, Charles Sturt University).  
 &�	  ��������������  �����$����������  �����$  ��������  ���������  �  ��������  
$����  ��
  
���  ����� ������  $������	��� -
������������  ������� , ��	������  �  
��	������$  �������$�������  �  �$$����������$�������  ����������  $���������  
��
�  ���$�����  ��  ������� . -�����������  ��������  ���"�  ����� �������  ��$�  
���  ��	������  ����������������  	�������  �������� , ����������������  �������  
Pax6 �  ��� ��  ��	����!/���  
����  ������ 
�$��� .  &�	  �����������	  ��	���  
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���������  $����  ���$��	���  $�����������  �������  �������  �  ��$�/ !  
���
�����������  ��������	  DiI. &�	  �����"�����	  ������	/��  
$���������������������  �������  ��������$������������  ������  ����� ������  
$����  �$$�����!�����������  $����������	  �������������������  �  ���������  �  
$�����������$  DiI.  
 &�	  
	����������  	�����  ��  NADPH-���
�	���  (NADPH-d, *�  1.6.99.1) 
��������  $���  ��
  �����������  �  4% ��������  �������$�� ������ , �������������$  
��  0.1 )  ��������$  
�����  (�*  7.2), �  �������  2 �  ���  4°- . .���$  $�������  
�	��������  ���$�����  �  �������  �����  �  30% ��������  ��������  ���  ���  "�  
��$�������� . +�������������  ��  ���������  ��������  ������� ���  �����  ���/����  
30 $�$  ����
�������  1 �  ���  37°C  �  ����� , �����"�/��  0.5 $)  b-NADPH (Sigma), 
0.5 $)  �����������  ��������������  (Sigma) �  0.3 % �������  9 -100 �  0.15 )  ���� -
*- l 
����� , �*  8.0 (Hope, Vincent, 1989). +����  ����
���  ���������  ���$�����  �  
����������������  ���� , �
����"�����  �  �������  ��������!/��  ����������  �  
����!����  �  ��$$�����!  �$��� . 2������ ���  ���������  ��$�/���  �  �����  �  
��
�������$  ����
�����  NO-�������  10 $)  Nw-����� -L-�������� .  

&�	  ��������������  �����
������  �����	�������  ��	����  �  $����  
��
  ���$��	��  $�����������  ���������������������  (9�� ; *�  2.3.1.6.). )���  
"�������  �����������  �  1% ��������  ���$�� ������ , �������������$  ��  0.1 )  
�����������$  
�����  �  0.32 )  ��������� , (�*  5.0), ���  4°-  �  �������  2 � . )�������  
���$�����  �  �����������$  
�����  (�*  5.2) �  ���������  �  �������  18 �  �  7-�������  
�$����  �������� , ��$���"�����  �  ������  ��  ���������  ���/����  25 $�$ . &�	  
����!����	  ��������������  �������������  ����������  �  ����
������!  ����� , 
����"�����!  ��  4°-  (�*  6.0), ��
���	��  2 $$��  ����������������������  (&�� ), 
10% �������� , 25 $$��  �������������  
�����  �  ��$�/���  ��  ���	��!  
��!  (0–
4°- ) ��  1 � . +����  ��������
���  �����  ��$�/���  �  ����
������!  �����  �*  6.0 ��  
�����!/��  ��������  ����������� : 25 $$��  �������������  
����� , 1 $$��  
&�� , 4 $$��  ������������ , 1 $$��  �������������  ����� , 5% �������� , 0.3 
$$��  ����� -2�� . -����  ���$������������  ���  37°-  �  �������  2 � . +��$�����  �  
����������������  ���� , �����  ����  �
��
�������  �  5% ��������  ��� ����  �$$���	 . 
.���$  �����  ���������������  �  5% ��������  ���$�� ������  ��  0.1 )  �����������$  

����� , (�*  5.2) �  0.32 )  ���������  �  �������  5 $�� , �����  ����  �
����"�����  �  
����!����  �  
�� ��$ . �  ������� ���  ,������$�����  ��  ����
�������  �����  
����!����  &�� , ��
�  ����� -2�� , ���  ����������� .  
 &�	  ������������  ��������$�������"�/��  ��������  ���$��	��  ����  
�����
���	��������  ��	��	������  �  ����� �������$  ������ -���������  
������������  �������  (5���(  �  �� , 1991). ��
  ��������������  �  �!����  �  0.1% 
��������$  ) S-222 (�������  $������� ������ ), ���������  �����  �  ���������  
��������  $��� . -��"��  $���  ��$���"�����  �  ���������  �  �������������  ��������  
�����  ���/����  25–30 $�$ . -����  $����������  ��  "�����������������  
����$�����  ������ . �  100 $�  ��������  -�'  ���������������  ��  ����������������  
����  �����"����  ��������  – 10.2% , 2* 2�� 4 – 4.2% �  ������������  �������  – 1.5% 
(p*  7.2). &�����  �������  ��������  ��  �
4�$�  150 $�  ����������������  ����� . �  
�������$  ��������  -�'  (pH 7.4) �����  ����
�������  �  �������  3–5 � , ����$  
����(����� . *�  �����  ��������  ����!  ��  ��!�������!/���  $������ ����  
�$$����������  $����  �  ��$�/���  �  ��(�� ���  (���  �  ��$���������  95º-  ��  2.5 
$�� . +��������  ����$��������  ��  ��!���������$  $���������  Leica DM (235–250 
�$ ).  
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�������������������  �����  ����������� . -  ��$�/ !  
�$$�����������������  �  �$$�����!�����������  $����������	  ��  
���
���������!��  ������  �����������  ���������!  �������� ���  NO-������� , 
����������  <-�������  (CBS), '�)2 , �������������������  (�* ), ������ 
�$��� , 
����������������  �������  Pax6, ����������������  	�������  ��������  (PCNA). �  
��
���  
���  ����� ������  ���������  $�(����  $�������� ���  ��������  ������  
�*  (Vector Laboratories; 1:10000), '�)2  (ICN, Biomedicals, -= A; 1:5000), PCNA 
(Dako, &���	 ), $��������� ���  ��������  ��������  ������  ����������������  
�������  Pax6 (Chemicon, -= A), $��������� ���  ��������  �	��(��  ������  +�  
(ICN, Biomedicals, -= A; 1:4000), ���������� ���  ��������  �������  ������  nNOS 
(ICN, Biomedicals, -= A; 1:5000), ���������� �� e ��������  $�(�  ������  CBS 
(Abcam ab54883, �����	  1:5000), ���������  
����������������  ��������  ��(���  
������  �$$������
������  $�(�  (Vector Labs, Burlingame, -=� ) �  ��������  ����  
������  �$$������
������  $�(�  ���4!���������$�  �  Alexa 546 (Molecular Probs, 
-= A, 1:300), 
����������������  ��������  ��(���  ������  �$$������
������  
��������  (Vector Labs), 
���������������$�  ��������$�  $�(�  ������  
�$$������
������  �������  (LSAB 2 System, HRP, Dako, &���	 ), 

����������������  ��������  ����  ������  �$$������
������  �������  (Biomedicals, 
'��$���	 ). &�	  �����������  #'9  $����������	  nNOS �����  ���
�������  �  
������������ -������������$  ��$������$  (Biomedicals, '��$���	 ), �����������  
������ -
���������  �����$��  �����������  ABC-��$������  (Vectastain Elite ��-  
Kit, Vector Labs, Burlingame, -=� ). &�	  ��	�����	  ���������  ������  ����� ������  
��
������  ��������  �  ���� -������  �����  (VIP Substrate Kit, Vector Labs, Burlingame, 
-= A) ���  ��	��	��  �  ��$�/ !  3,3¢-�����������������  ���$���
��������  (Sigma, 
-=� ), ����������	  ������  �������	  ����(�����	  ���  $���������$ ; �����  
���$�����  �  ���� , $����������  ��  ����$�����  ������ , �
����"�����  ��  
�����������  $�������  �  ����!����  �  ��$$�����!  �$��� . 

&�	  �����  ������������  �$$����������$�������  ������  ����� ������  
$����  �����������  �������	 . -����  $���� , �$����  ���������  ������� , ����
�������  
�  1% ���$�����  ����������  �  �������  1 ���  �  �����  ���������  ���  �  ��������$�  
��������$� . ��  ����  ������� ���  ,������$�����  �$$������������	  �����	  
������������� .  

��	��	�����  �	�����  �	����  �  �	����	���	����  ��������  �  
����� �  DiI.  &�	  �����������	  �������  ����(������  �
�����  ����� ������  
������������  ���
����������  ��������  1,1>-dioctadecil-3,3,3>,3>-
tetramethylindocarbocyanine perchlorate (DiI, Aldrich, Sigma, -= A). )���  ��
  
�����������  �  4% ��������  �������$�� ������  �  �������  1 ��� , ����$  �  �
����  
����������  ���������  	��� , ����  $��"���� , ���(�  ��������  $���� , ��������� ����  
	���  �  ������ -$����� ����  ���$����  �����(��  $����  ��  ������  ����(����  �������  
���������  ��������	 . &�	  �����������	  ��	���  ������$����	��� -$�$���	�����  
��$������  ��$�  ���������  DiI �������  �  �
����  ��������� , $����� ����  
������$����	����  	���  �  $�$���	����  ��� . +��������  ����
�������  �  4% ��������  
�������$�� ������  �  ��
�������$  0.01% 3&��  ���  ��$������  ��$��������  
(Hofmann, Bleckmann 1999). *�  ��
����$�  (VIBRATOME 3000; Sectioning system, 
'��$���	 ) �������������  ������� ��� , �������� ���  �  ���������� ���  ����� , 
���/����  50 $�$ , �������  ����!����  �  ������� . &�	  �����������  $������  
����� ������  ���������!  �����$�  AXIOPLAN-2, Imaging (Gerinang).  
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 &�	  �����������	  �������  �* -�$$�������������  ��������  
������
���	������  ��	��	�����  ��	�������	��������  �������  �  
�	����	������  DiI  ��������  �  �������  ��  ������� ���  ����������������  
�
�����  ������� . )���  ��
  �����������  �  4% ��������  �������$�� ������ , 
�������������$  ��  0.1 )  ��������$  
������$  ��������  (�*  7.2), �  �������  2 � , 
����$  �  �
����  ������� ����  ������������  �������  ���������  ��������	  �  
����
�������  �  �����$  ��������  �/�  1 ��� . ������� ��� , �������� ���  �  
���������� ���  ��
����$���  �����  ���/����  50 $�$  ����
�������  �  ��������$�  
$��������� ��$�  ��������$�  $�(�  ������  �*  (Vector Laboratories, Burlingame, 
-= A) �  ����������  1:1000 ���  4°-  �  �������  2 ��� . &����  �����  ����
�������  �  
��������$�  ��������$�  ����  ������  �$$������
������  $�(� , ���4!���������$�  
�  Alexa 546 (Molecular Probs, -= A) �  ����������  1:300 �  �������  ���� . &����  �����  
$����������  ��  ������  �  ����!����  �  �����  Vectashield (Vector, -= A). &�	  
�����������  ��������  $����������	  �*  �  ���
����������  $����  ����� ������  
�������� ��!  �������!  �����$�  Leica TSC SPE ('��$���	 ).  
 &�	  �����������	  ���������������  ����������  ������  $����  ��
 : 3, 6 
$��	���� , 1, 2, 3 ���������  ��$� ; 60 �������  $�����  �  3 ������  �������  ���$��	��  
��	��	�����  �	���
	��������  ��	����  �������  (PCNA). )����  ������  �  
��������  60 ���  ��������������  �  ��$�/ !  0.1% ��������  MS-222 (Sigma, -= A) �  
�������  5 $��  �  �����$  ��������  �  ������� , �����  ����  ��������  ��������  
����������  �����  ���/����  5-6 $�$ . %�������  3 �������  ��������  ������ , 
��������������  �  0.1% ��������  MS-222 �  �������  10-15 $�� . ��  �������������!  
������  �
�����"������  "��������  �  ��$�/ !  (����  �������������  4% �������  
�������$�� ������ , ���������������  ��  0.1 )  ��������$  
�����  (�*  7,2). )���  
��
  ���������  ��  ������  �  ����$����������  ��  �����!/��  ������ : $�����	����  – 
��  ������  �����  V, VII �  X ������ , $��"���� , ������� ��!  ����  ������  – ��  ������  
����(���� , ����$��  �  ����(���	$�  �����$�  �  ����������  ����  ��������$��� , �  
��������  �  �������  ��  �
/�����	���  $������� . +��������  #'9  $�����������  
PCNA ��  �����������  ������ , �  ���$������  ���  37° - . +����  �$$���$����������	  
�����  �����(�����  �����  ��$����������$  8���� –)�����  �  �������  30 � , ���$�����  
���������  �����  15–20 $�� , �
����"�����  ��  �����������  $�������  �  ����!����  �  
��$$�����!  �$��� . 
 &�	  ������������  ����������  ������  �  $����  3-�������  ������  ����� ������  
����  �������	�����������  ��	��	������  TUNEL, ����������  ��  ��	������  
����$������������  ������  &*2 . +����  �����������  �������  �  4% ��������  
�������$�� ������ , �������������$  ��  0.1 )  ��������$  
�����  (�*  7.2), 
����$������������  ��  ��(������������  ���$�  ������  $����  ������  ���$�����  �  
�������  �����  �  0.1 )  ��������$  
����� , ����$  $�������  ��$�/���  �  30% �������  
��������  ��  0.1 )  ��������$  
�����  ��	  ������������  �  �����"�����  ��$  ��  
�������  �����"���	 . ������� ���  �  ���������� ���  �����  ���/����  20 $�$  
�������������  ��  ��������� . &�	  ��	�����	  TUNEL-����������  ��������  
����� ������  ����������!  �$$���������������!  �����$�  ������������  Apoptag 
Peroxidase In Situ Apoptosis Detection Kit (Chemicon International Inc., -= A). -����  
����
�������  ��������  �����������  �������  ��  ���"���  ��$���  �  �������  1 �  ���  
��$��������  37°- . &�	  �����������  ���������  ������  �����  $����  ����
�������  �  
��
������  ��	  ��	�����	  �����������  (VIP Substrate Kit, Vector Labs, Burlingame, 
-= A), ����������	  ������  �������	  �������  ���  $���������$ , ����$  ���$�����  �  
����  �$����  ����������  
�����  �  $����������  ��  ����$�����  ������ . 7���  ������  
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�����(�����  $�������$  ������$  ��  $�����  5��(�  ()������� , 1969). �
����"�����  
��  �����������  $�������  �  ����!����  �  ��$$�����!  �$��� .  
 !����  ��	
���	������  ���������  ��	�  �  ��	���  �  $����  $�����  
������  ���������  ��  $�������  1��������  �  ��������$�  (2006). +��  ���������  
������ , �������!/��  ������������������  �  ���������������  ����� , �������  ��� , 
�����"�/��  1 ����  "�������  ��  1% ��������  $���� ����  �������  �  2 �����  50% 
��������  AgNO3. -�����  ���$������������  ���  37°-  �  �������  10–15 $�� . 
)����$����!  	���(��  �  	���  ���������  �  ��$�/ !  $����$����������  �����$�  
�������  ��������
��"���	  «)�2�- -1 ». 3������$����  ���������  ��  60-�������  
$�����  ������  $�����  10–20 �  ���  ��������  �$  �����	������  �������� : ��������  (H-
Arg-Tyr-D-Ala-Phe-Gly-OH) �  ���  
��������������  �������  (H-Tyr-D-Ala-Phe-Gly-
OH), ���������������  �  ��
��������  ��$��  ��������  (#�������  
��������������  
��$��  �$ . �����$����  ) .) . =�$	����  �  ? .� . �����������  ��* , )����� ) ���� . 
� .$.� . � .# . &������$ , ����������  �
��
�������  ��������������!  ���� . %�������  
�  ������� ���  ������  
���  ��������$� .  
 "������������  ��	������  ���	���� . +������  �����  ��������  ��	  
�������$�������  ������  ��	�����	  9�� , ��������$����  �  NADPH-d ���������  �  
20–25 ������������ ���  ��������  ������ , ���!��!/��  ������ ���  �
�����  
��������$��  	��� . 0��������  �
���!����  ����������  ����������  ��������  �  
�����������  ��  ���!  ��  �����  ������ , ����(�����  �  �������  �
����	�  ��  *����! . 
�  ������ ���  �  ������� ���  �
����	�  ���������  $����  �����������  ��  150 ��  200 
$������������  ������ . �  $����� ��� , ������ ���  �  ������� ���  �
����	�  �����$�  
�  �������  5–6 �����������������  �����  ��
�����  ��  30 ��  50 $������������  
��������  �  ��  10 ��  20 ��������  �����"�/��  $������������  ������� . �  $��"����  
�������������  $����� ��!  �  ������ ��!  �
�����  ���� , �����
��� -������� ���  ����  
�  �������� . �  ��"���  �
�����  �  �������  �������������������  ��������	 , 
������	�����  �  $������	�����  �����  ��
�����  ��  30 ��  50 $������������  ������  �  
��������  �����"�/��  ������� . �  ������  $����  (	���  ������� -$�������  ������ , (�� , 
���������  ��������  	��� ), �������	����  ���$���  (�������������� ��� , 
$�"��������  ������ ), ������� ���  ������$�������  �������  
���  �����������  ��  
50 ��  100 $������������  ������ . &�����  �  �������������  ��������  �
��
�������  
$�����$  �����������  ����������  �  �����������$  �������	  �������������  ��  
-� !����� . ��������  ��������  �������������  ���������	  (SD) ���  �(�
��  
��������  (SE) ����� ������  ���  ����������  �������  ��������  ������� . &�	  
�
����"���	  ��������  $�"��  ������$�  ����� ������  ��������  -� !�����  (t-test). 
�������	  ��������  �������������  �����$�$�  ���  � <0.05.  

#�$������  ����������  ���������  ���������  ������  �  �����  ��������  �  
����$�����  ���������  ���  (
�� (��  �  $�� (��  ���$��� ) ���������  �  ��$�/ !  
������$$����  �
��������	  $���������  Axiovert Apotome. &�	  ,����  �  ������ ���  
$�����  ��  ���������  ��$��	��  ���������!  ��������  ���� . ���������!  ��������  
����������  �  �������$�  $������������  ������  ��$��	��  ��  7–10 ���������� , 
��
���	  ��	  �������  10–15 ������  ������  ���� . #�  ��������������������  
�����������  ����  ��������  �����������  ��������  ����������  ���������  ��	  
��"����  ����  ������ , ������	  �����������  ��������  �  ��������� ���  �������  
����������  ���������  (��+ ).  

+��  #'9  $�����������  CBS, +� , '�)2 , �  �������$�������  ������������  
NADPH-d �  ��$�  
���  �������������  ����  ��������  �  ������$�� ���  �������  ��  
��������� , ���  ������	��  ��������������  $������������  �������  ��  �����!/��  
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���� : I – ������������  $�� �����	����  ������  �  1–5 ��������$�  ��������$� , 
���$���$  ����  ��  40 $�$  �  
���� ; II – �������  �  ��������  ���$���  ������  �  ���$	  ���  

����  ��������$� , ���$��  ����������  ����  �������	��  25–40 $�$ ; III ���  – c�������  
���$���  ������  �  1–3 ��������$� , ��(����$�  ����������  ����/���� , �  ���$���$  
����  15–25 $�$ ; IV ���  – $�����  ������ , �������� , ���� ���  ��
�  
����	����  
���$�  ����  ���$���$  6–15 $�$ . 2����� , ���$���  ���   �������  ��  �����(���  6 $�$ , 
����������������  ��$�  ���  �����$����  �  
���  ��������  �  V ���� .  
 2������������!  �����  �����"���	  �����������!/��  �  ��������������  
������  ���������  �  �����$  ������(����  PCNA- �  TUNEL-$������������  	���  �  ��  
�
/�$�  ���������� . #�$�����	  ���������  ���  400-������$  ����������  �  5 
��������  ��
������  ���	�  �����	  ��	  ��"���  �
�����  �����������	 . #�����  
�����������  (#+ ) �������	��  �  �������  ��  1$$ 2 �����������  �����  ��  ���$��� : 

 

#+  = 
6����  PCNA-����������  	���

 ×100 
�
/��  �����  	���  

#�����  ��������  (#� ) �������	��  ���"�  �  �������  ��  1$$ 2 �����������  �����  ��  
���$��� : 

#�  = 
6����  TUNEL-����������  	���

 ×100 
�
/��  �����  	���  

+��  �
��
����  ����� �����  ��	  $�"���������  ���������  ���$��	��  
����$����������  $����  (t-����  -� !����� ). 6�������  ������  ������������  ���  
�������  ± �(�
��  ��������  (M±m). 

&�	  �����  �������  ����	"�������  (��	�� ) $�"��  ��������$�  (��������$�  
����$����� ) ����� ������  ������	������  ������ . 2�����	������  $�����  
���������  ���  ��$�/�  ������$$�  Statistica 6.0 (StatSoft Inc.) �  Microsoft Excel.  

 
�
4$�)*�*&  ����
������  �  �,  �+�$8�
��
  

 
#�����  �����������  ��	��	�������	��  �  ����$��	����� ���  

��	����  	��  
 

+����������  �����������	  ������	!�  ����������� , ���  �  $����  �������  
(��$� ) ��  ���������  ,�����  ����,$
������ ����  �������	  ��/�����!�  ���  ���$�  
$�"���������  ��$$������� . +����	  ���������  ��  ������  �����	�  
����,$
������ ����  �������	  �  ���������	��  ��
��  $�"���������  ����$��������� , 
���/�����	!/���	  ����������$  ����$  �  ������ , �����  ������  �/�  ��  �$�!�  
��������  ���������  �  �������������  ��������� , ������  �����  
$��������������������  ���������  ���$�  �"�  �����
��  ,�������������  
������������  ������� : ���������  �����$��������  �  ���������!/��  ��  ���$���� , 
���������$������ , ���������������  �������  �  �� . (��� . 1� , � –' ). )�  ������$ , 
���  
�� (������  ����������$��  �  ,���  ������  ��������  ���������  �  �����	��  
��������������  �������� -$�(����  �  ,���������  ��  �������������  �������� , 
�������	  �  ����  $����������������  �������� , ���  ����������	  �  ��������  ) .� . 
0��!$���  (2011) �  ��������  $����  $��������!/��  �  ������  ,$
������ ����  
���������� . 0"�  ��  ������  �����	�  ����,$
������ ����  $����������  �  ��$�  
�������$����  ��/�����!�  ���  �����$�  �������$��������  ���������� :  
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��� . 1. #$$������������	  �������������������  (� ), ����������������  	�������  
��������  (5), �������� ���  ����������������  (� ) �  ����������������  �������  
Pax6 (' ) �  �������������	���$  ��,��������  6 $��	����  $�����  ��$� . � : 
������� ����$�  ��������  �$$�������������  ������  ������ ���  �����$���� ; ' : 
��	$����� ����$  ���������  �������  �$$�������������  ������ , �
����!/��  
��������� ���  (� 1) �����$�� . )��(��
 : � , �  – 100 $�$ , 5, '  – 50 $�$ . 
 
����$�����������	  �  '�)2 -���������	 , �������!/��  �����������  �  ���$�"��  
�����������  ���	���  ��  ������ -$�(���  ��  ���$�������	  �������������  ���������  
�  ������  ����������$�����  ������������  $�"�������� ���  ��	��� . #�����������  
��  ����  �������� , ���  $����$�� ��	  ���������	  D1 ����$������  ���������  
��	�����  �  �������������	����  �
����	�  (Kapsimali et al., 2000) – $��������  �����  
$����  �  �������  ����������  ������"����	  �  �������  ����  "����  "�������� . 
-��������� �� , ������ , �������"�����  �  �����������!/��  �
����	�  	��	!��	  
$�(��	$�  ��	  �����	�������  ����������	  ����$��� . 8�������	�  ��  ����������  
�������(��  ����������  ���������  (�������$��������  �  ������ ���� ), 
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����������$��  �  ,���  ��������  ��/�����  (����$��  �  '�)2 ) $����  ��������  �  
������ ��!  �����$�  ���������  �  �����  �  �
/�!  �����$�  �����	�� , �������	  
�����	������  ,����������  �����������  �  ��  ��������������  ������  (Trudeau, 1997). 
����$  �
����$ , ���  ���  ��������	  ����������� , ���  �  ���������������  �
����	�  
���$�"��������  �  ������������$  �������  $����  $�����  ��$�  ����$�� , '�)2  �  
�������������������  �������  �������������	����  �  ��
���������	����  
�
������  	��	!��	  ���������$�  �������	  ($���������������$�  �������$� ).  

�������  2 
��/0�.
*/�%
�(�
  ,�/�(*
/��*�(�  �  �*����*
�)�&
  (���%
�*��  �
'/����  
/�4��%�&,  �
'/�,�.�%
�(�,  *�2��  �  �/�,  2/
	��.
/$�/��	�  (�.2�
(��  �  

	��.
/$�/��.  �/
  .�4	�  ��.&  Oncorhynchus masou 

 
*��	��  �  ���������  ���$��  $�"���������  �����������  �  �������  �  ����������  

����������  ��������  �  ������������  �����$  ��������  �������$��������  ������  �  
��������  �����$�  ����������  $�"���������  ����������� . #��������$  ,���  
������������  ��	���  	��	!��	  	���  ������$����	�����  ��$������ . ��������  
�����������  �����$  �  �������  ����������  �������� ��  �  ���$��������$  
���������  	���  ������$����	�����  ��$������ . �  $����  ��$��������!/��  
�����������  �
4�$  ���������  �����������  ���  ������������	  �  �������  "����  
"��������  �  �
�����������	  ,��  ��  ����  �����������  ������ ���  ���������  
������ , �������"�����  �  �
����	�  ���
��  �����������������  ��(  (Kaslin et al., 
2008). 3��  ��	����  �  ���
����$��� !  ��������  1*-  "�������  �  ���������!  
���$���  ����  �  �������!  �������  ���������  ���������  ����������� . )�  ������$ , 
���  ���  �������  ����$�� -, '�)2 - �  NO-����������  �����$  ���/�����	���	  
�����	�	  
�������  �����������������  �������� : ���������  $������  �  
��������������  ������� - �  ����������������  ����� , ������ ��  	���  +'2  
�����"��  $�������������  �  �������$������  ������������  �����	��  ������  (��
� . 
2), ���������	!/��  ���������  ������  ����������  ��������  ���������  ����� . 
2����� , �
����������  �  ���������������  (PCNA-�����"�/�� ) �����  ��,�������� , 
$������!�  �  �
����  ������$����	�����  ��$������ , ���  ����������  ��  
�������!/�	  ��������������  �  ���� . 3��  �������  ��������!��	  ����$���$  �  
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'�)2 , �  ��$  �  ���������  �������� ������  �������  D1 �  D2 ����$������  (Kapsimalli 
et al., 2000; Verner, Wullimann, 2009) �  
����������������  '�)2  ���������  �  ����  
(Mueller, Guo, 2009) �  �����$  	���  �  ��
 . 2���������$  ,����$  ����
������	  
�����������  ����$�����(����  �  $����  ��$�  $�"��  ������  ������  ��  
���$�������	  ��$���,�������������  
�� ���  ('35 ), �������  ��  �����$  (Horsberg, 
2011) �  �������  ���$������	  �  �������  �������  ����  "���� . �  �������!/��  ������  
����������  ����������  ���$��������  ������������  ��	��� , �  ���"�  ��������  
���������  ���������  �  ��������  �  ������������ .  
     *�  ������	(���  ���  ��������  �������  ������ ���  ����  �  ��������  
����,$
������ ����  �����������  ����$  ���$$��������  $������ , �  ����� ����  
��������  ����  ������		  ������  �������	  �  �������������	����  �
�����  �  �$���  
�������!  ���$� , �����	  "�  �$���  �������  �������� , �������  ������������  $�"��  
��	����� �	  ����$  ��$�� ���  �����������  (Noctor et al., 2004). +������� , ���  �  
,$
���������  ��������  ����(����������  ����$������������  ��������  �  
���� ���  
�����  ��������  $����  �$�!�  $��������!  ������ ���  ����  (Hebsgard et al., 2009). 
)�����������  �*  �  �������  ������ ���  ����  �  ��$�  ���������  ���������  (��� . 2 � –
&), �  ���"�  ������  �  ��$ , ���  �* - �  '�)2 -��  ������  ������������  ��  ����������  
PCNA-��  ���������������  ���  �  �$����  �  PCNA $����������  �����$����!  
���������  ���$�"��������  �  ��������������  �������  $���� , 
���������  
�������� ������ , ���  ����$�� - �  '�)2 -���������	  ����������	  ���������  �  
��������  ����,$
������ ����  �����������  $����  ��$� , ���  $�  �����������$ , �  
��������  ����������  �������	 . *�(�  ������  �������!��	  �  ����� ����$�  
$����������	  ��$
�$����  $����  �  ,$
�����  �����  Scyliorhinus canicula (Rodríguez-
Moldes et al., 2011). 
     &�������������  ������  �  ���������  �������  $����  ��$�  ����������  ��  $����$  
������������ . �  ������ ���  �������  $����  �������������� ���  ������ , �  	���  (�� , 
	����  V, VII, IX �  X ���  ������� -$�������  ������  ������ , ��$����  ��� (�  
����
����!�  �����  ��������������  ����������� , ��$  �  ����������  
�������$��������  ������ . �  ��������  ������  �  ��������  $����  �  ��$�  1- �  2-���  
�����  "����  �$�!��	  ����������  ��������  ��������  �  ������ , ��  ������� , ��$  ��  
$���� , ����������!�  ����"�����  �����  ����� , ���  ���������  ��  ������"�!/���	  �  
����,$
������ ���  ������  ����  �  ��������  ,���  ��������  �  ��  ��� ���(�!  
��������������  (#�����  �  �� ., 2006). �  ��������  3 ���  �  ��$�  �  	����  ���������  �  
������$  $����  
���  ��	�����  �������  �����������������  ������ , 
,����������!/��  �* , '�)2  �  ������ 
�$��  �  �������  ������ ���  �������  
$����������� , 	���  ������� -$�������  ������ , �������������� ���  ������ , 	���  
���$�"��������  $���� . 
     *��	��  �  �����$�$�  �������  ������������  ����������$�������  
���  �����������  
�$$������������	  ����������������  �������  Pax6, $�����������  ��������  
���������  ����"���  �����$����!  ���������!  $����  ��$�  ���������  ��������� . 0  
������  $�����  (3 �  6 $�� ) Pax6-��  ������  ��  �$���  ���������  �  ���$�������  
��
�� (��  �������� , �����������!/��  �������$������$  �����$���$  (� 1-� 3), �  �  
������������$  $����  �����  ��������	  $����������  ������� ���  (R1-R2) ��$
�$���  
(��� . 3). *�  �������  �����$����  �$$���$�����������  PCNA �  Pax6 ������������� . 
0  ����������  ��$�  $�����������  Pax6 
���  ��	�����  �  �������  �  ������ ���  
�������� , �������"�����  �  �������������	����  �  ��
���������	����  �
����	�  
���$�"��������  $���� , ���  �������������  �����$  �  $�����������  Pax6 ������ ���  
����  �  �����  ��������� ����  �����������  �  $��������!/��  (Kaslin et al., 2008). *�   



 

 

20 

  

 
 
��� . 2. #$$����������$�	  �������������������  �  ������$  $����  (� ) �  �����$�  (5) 
���������  ��$� , �  ���$�"������$  (� , ' ) �  ������������$  (&) �������  3- ���������  
��$� . -������$�  ��������  ������ ���  ������� ; � : ��	$����� ����$  ����������  
�������  ������ ���  ������� , ���$���!/��  «�������  ��"�� »; ' : ��  ������  
$�"��  ������ ��$�  �����$���$�  �$$���$�����������  �*  ����������� ; &: 
��	$����� ����$  ����������  $�"�������	  �
���� , �����"�/�	  ������ ���  
������� . )��(��
 : � , 5, '  – 50 $�$ ; �  �  & – 100 $�$ . 
 
�������  �������$�������  �����$����  �$$���$�����������  Pax6 �  3-������  
���
��  ������������� . 3��������	  Pax6 
���  ���"�  ��	�����  �  ���$����	���$  	���  
�  	����  ������$����	�����  ��$������ , ���  �������� ������  �  $����������������  
��������  ��  ����������  ,����  �������(���  ����������  �����  �  
����,$
������ ���  ������ . #$$������������	  Pax6 �  ���$����	���$  	���  
���  
�
����"���  �  ������������  ���������  ��������	� , �����������!/�� , ��  ��(�$�  
$����! , ����������$������$  ����$ , �  �������  ���/�����	���	  ��������������  
�������� , ������	/��  ���������  ����  ���������  ����������� . +����������  
�����������	  ������	!�  ����������� , ���  ������  Pax6 ���������  �  �������������  
���������  $����  �  �  ����,$
������ ���  ������ , �  ���  ,��������	  �  ��$�  ���������  
���������  �������� ������ , ���  �������  ����������$�����  �  $�����	  ������ ,  
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��� . 3. #$$������������	  �������  Pax6 �  ���$�"������$  (� ) �  ������������$  (5) 
�������  $����  3 $��	����  $�����  ��$� . )��(��
 : �  – 100 $�$ ; 5 – 200 $�$ . 
 
����$���������  �  ���������������  �����  $����  �  ,��  ����������  ������� , 
��������!��	  �  ��$�/ !  �������  ���������������  ������� .  
    �  ����������  ��/�������  ����������	  ��  ������  ����������  �  ����������  
����$�� -, '�)2 - �  NO-����������  ��$�������  �  �������$  $����  ���������  ��
 . 
-�/���������  ������	  �  ����������  $����������  �����$  �  ���������  �����  ��
  
������	��	  
����  �
4	���$�$� , �������	  ��(�����������!  ���$� . )�  ������$ , 
���  $����������  �����$�  �  $����  ��
  �������  ����$�������  ��  ��� ��  �  
�
/�����	���  �����  �����	  ��  ������������  ����������$�������  ��������� , ��  
���
����$�  ��������  ���"�  ������  �  �����������$  $������	���$  ��������  
����$������������ , '�)2  � , �� -����$�$� , NO-����������  �����$ . ����$  �
����$ , 
��	  �����������	  ��$������ , ���	��  �  �����$��������$  ����"����$ , ������
�����  
��������  ������� , �����!  �������	 , ���������������  ������ , �  ���"�  ���  
"�������� .  
     0  ��������  ���
��  ��$�  �  ����  ������  ����� -������ ���  �
�����  ���������  
$����  �������!�  �������  �������  �����������  �  ��  ������������  ��$��� -
)�������  $����  
��  ��������  �  �������������$�  ���� . �����  ������  ��$�  
�
����"���  ��(  �  ���
����  ������  ���
�� , ���/��  ��  ������ , �������  �������  
�������	�  4–5 ��� . �����  ��  ���$  �����������  �����  ������  	��	���	  �������  �  
���  ����  
���� ���  ��������� , �$�!/��  (����� . 3��  �������������  
�����������$��  ��$�  �����������  �����  ������  ���  ������������  (��������  
������������� , ���/�����	!/��  ��	��  �  �����$�  �
����	$�  ������ ���  ���� . 
=������  ���������������  TH �  '�)2  �  �������$  $����  ��������  ���
��  ��$�  
���������  ��  �� , ���  �  ��
  �  ,��$�  �������  �������	 , ���	��  �  ����������� , 
��/�������  �  ���������	  ����������$����	 , ������	  ���������	  ����
����!/��  ��  
$���  ��� ���(���  �����������������  �������	  �  �������	  "�������� . )�  ������$ , 
���  ����
�������  (���������  ��������  �������$�  ������ ���  (Vd) �  ����������  
(Vi) �
������  ������� ���  ����  $�"��  ����$������� �	  ���  ����  ��  ������  
�����������������  �������	  ��������  $���� , �������� ����!/�	  �  ����������  
��$�����	�  �  ����������  ����$������������  �����$�  ������� .  
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��� . 4. ���  ����  �������� , ,����������!/��  �������������������  �  
���$�"������$  $����  ������� : �  – ������  1-��  ����  �  �������
���� ��$  	��� , 5 �  �  
– ������  2-��  ���� , '  – �����������������!/��  ������ . )��(��
 : �  – 100 $�$ ; 5–'  
– 50 $�$ . 
 
     �  ��������  $�����  ��	  ��������  �� �����������  ��������  ��$�  
���  �����������  
1*-  �������  (Cyprinidae), �������!/���  �������  ��������  ��  �����$  ����  "���� . �  
����������  ����  XX ����  �������  ��������������  ������� , ����!/���	  
����������  �  ����������  ��������$������������  �����$�  $����  ����������� , 
��	��	�$��  $�����$�  ���$�� ����� -�������������  ��!��������  (FIF) �  #'9 -
$����������	  ������������������� . �  ,���  ������  
���  ����$���������  ��������  �  
��/����������  �  $����  ��
  ����$�� -��������!/��  �����$�  (Meek, 1994). &�����  
�  �����$�����  ����������  �  $������	����  $������� , �������	!/��  
����$������������  �������  ��������  D. rerio, ��	�����  ��(  �������  (Yamamoto, 
Vernier, 2011). �  $����  �������  ��$�  
���  �������������  3 ����  ������ : $�����  
�������� , �������  ���(�������  ��
�  ��������������  �  
����	����  
�����������������!/��  (822 ) (��� . 4). -�������  ������������  )���  (Meek, 
1994), �������  ������  �  822  �  �������  $����  
��  ��������  �  ,��$����$  ����$�� -
��������!/��  �����$� . �  ��������$���  �������  
���  �
����"���  
��$�������������  822  �  �����$  ������$  ����������  �* , ��  $�������$��  
������������  �������� . 0  ���������  ��
  �������������  ���
�������  $���������  
822  (�  ��������� , �������  ������ ����  �������� , �
��/������  �  �������  $��������  
"�������� ) �  �� , ���  ,��  ������ , 	��		�  FIF-���������$� , ��  �����"��  ���$�����  
�������  ��������$����  (TH-���������� ), �����"���  ������$  ��	  ��������"���	 , 
���  ����
���  ������  ��$����	��� ��  ��  ���������!�  ��������$��� , ��  ������!�  ��  
��  ���(���  ���������� , �  ��������� , �������  ���  �������  ����$������������  
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��������  (Rink, Wullimann, 2001). &�����  $����������	  ��������$������������  
�����$  ��  ������  �������  �����������  ��������!� , ���  ����$��  �  ������������ , 
������������  �  ������� , �$�!�  
�� (��  ��������  ��	  ��$��������!/��  
����������� , ������ ��  �  $��������!/��  822  ���
/�  ��  
���  ���������������  
(Smeets, Gonzales, 2000). 3��  ������  ��  ������������ , �  �������"��!�  ����� ���� , 
����������  ��$�  ��  ��$� .  

 
��� . 5. -��$�  �����������$��  ������	/��  ��������$������������  �����$  �������  �  
������������  �  �����$�  #'9 -$����������	  �������������������  �  ���������  �  
�������������$  DiI.  
 
     ����������  �  ������
������  ��
  ���$����	�����  	���  ��  $����$  �������	��  
������������  ��$������  ������	/��  ���������  �������  �  ��������  $���  �  
������$�  ������  ��
  (Wullimann, 1998). &�	  �����������	  ����������  23  
���������  ������� ���  �����  ���������  $����  �������  �����������  �������  ��  
,���  �
�����  $���� . �������������  �����  ����$������������  �������  ������� ����  
������������  �������  �������� , ���  ���	��  �  �������������� ��$�  
��������$�����������$�  ��������$�  ������$�  ��/�����!�  �  
,���������������������  ���������  ���������  ������ ���  �  ������� ���  	���  
(��� . 5). #��������$�  ����$������������  �������  �  ������� ��!  ����  ���������  
$����  	��	!��	  ���  �����	��  ������  �������
���� ���  �
�����  ������� : �������  2 
����  �  $�����  ��������  1 ���� . �����  ������  �������!��	  ��  ������ ��!  �  
������� ��!  ����  ������� ���  �����  ������������  ��������������  �  
����$������!��	  ��$�  �  ��������  $���� -��������� ���  ,�����������  
$��������������  �  $�����$
�������  �����$  $��������!/�� . #����������	  �  D. 
rerio ����$������������  �������  �  ������ ���  �
�����  ������������  (Rink, 
Wullimann, 2001) ������	��  ����������� , ���  ���������  �$�!�  ���"�  ,����������  
$����������� ���  ($���������� ��� ) �����$� .  
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��� . 6. �������������������  �  ��������  ��������������  $����  ������� . �  �  5 – 
�������  $�"��������  ������ , �  �  '  – �������  area postrema. )��(��
 : � –�  – 100 
$�$ ; 5 – 50 $�$ .  
 
     �  $�����	���$  ������  �������  
���  ���������������  3 �����	��  �* -��  
������ : 1) $�"�������	  ������  ������ , 2) ������ , ��	�����	  �  �����$��  

��"��!/���  �����  �  3) ������ , �������������	  �  area postrema (��� . 6). 0  3- 
������  ��$�  ��  ����  ��(��������������  �
����	�  ������  
���  ���"�  
���������������  �������  �* -��  ������  �  ����"����$�  ��������$�  
��������������  ��������������  (��� . 2&). ������  ���	��  �  
����������������$�  �$$������������$�  ,��$����$�  �  ��$�  �
����"���  �����  
��  ���������  ���������
����  TH-��  ,��$���� : $�����  �������������������  
������ , �������"�����  ��  ����������  ���������������  �������������	����  �  
��
���������	����  ���  (��� . 7� , ' ), $�������������  ������ ���  ������� , �$�!/��  
��������!  ���������!  �  $�����	���$  ������  (��� . 2 � –&). )�  �������$ , ���  
�������  �����  ,��$�����  �  ����"����$�  ��������$�  ����� ���  ���������� , �  
���"�  ������ ���  �������  �  $����  3-������  ��$�  ��	����  �  �������$�  
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����,$
������ ����  $����������  $���� , �  �����������������  �* -��  �������  
���������	!�  ��
��  ��������� ��  ��������  �  ,��$�  �������  ����������  ,��$����  
����������  23  �����$� . #�����������  23  �����$�  $�����	�����  ������  �������  
�
����"���  ����"�����  �����  ����������� , ��	������  �  �����������  
$�����	����  23  ��$������� . ������  ,���  ���
��������  ������� , ���  �  �������  23  
������  �  ������  $����  �$�!�  ��	�  �  ��������$�  �����$�$�  �  $����  ��������  �  
��������  ����� ���  �������������  ���  �����������  ��������������  ��������  �  
�������  �������� ���  ����� , ��
�  ���������	�  ��
��  ����������������  ,��$���� . 
)��������	  $�"��������  ��������  �������  ������	��  �����������  ��  
����������!  �  ��������  ����� ���  $�"���$��������  �������� , ������ ��  ��  
��������  ���$���!�  ������������������!  ���  (��� . 6� , 5). ���  ���  ������  
$�����	����  TH-��  ��������  �������  ������!�  ��������  �  ������ ���  
��������$������������  ����� . 6���  $�"��������  ������  	��	���	  
�������������$�  �������$� , �������!/���	  �  ������� ��!  ����  �������	����  
���$��� , ����(���  �  ���������  ��������  	���  – ��������  ����� , $�"��  
��������$�  ��������$�  	���$�  ��������������  $����  �  ��������$�  �����$�  
������� ����  ����$��� . 2�����  2-��  �  3-��  �����  (��������"���� ��  
����$������������ ) �$�!�  ������  �  IV "��������  � , ����	��� , 	��	!��	  
��$���������$�  ,��$����$� , ���/�����	!/�$�  ��	�  $�"��  ���
�������� ���  
"������ !  �  ������������$  $����$  (��� . 6� , ' ). #$����  �  ,���  �������  �  �������  

��  �
����"��  ����  �������  ������  ����������  �* , ���  ������	��  ��$  
 

 
 
��� . 7. #$$������������	  ����������������  	�������  ��������  (� , 5) �  
�������������������  (� , ' ) �  �������������	����  �
�����  ��������������  $����  
���������  ��$� . )��(��
 : � , '  – 200 $�$ ; 5, �  – 50 $�$ . 
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�����������  �������  ,���  ������  �  ��������  ����������  ����$���  �  
������$�������  "������� . ����$  �
����$ , ���  ���  ������  23  ������  �������  $����  
���/�����	�  ���������������!  �  ��������!  ������ , ��	������  �  ������  
����"���	  ��/�  �  ������������  �  �
���������  $�����!  ��
�  ��������!  
������!����� ��!  ���������  ���  ����������  $�������������� , ������ ���  �  
��������  ������  �������������� . 0  ��$�  �������������  ������  ����  TH-��  
������ , ��������������  �  �����������  �
����	�  ��������������  $���� , $����  �$��  
������!  ��������� ��!  ����������!  (��� . 2&). ������  ����  
�����������������  ��$�  �* -��  ,��$�����  �������"���  �  ���������������  
(PCNA-$�������$�� ) �����  $�����	�����  ������  (��� . 7� –' ) �  ��  
����  ������  
�����	�  ����������  $������!�  �����$����!  ���������  $�����	�����  ������ .  *�  

����  �������  ,�����  �������	  �* -�$$������������	  ��	�����  �  ��������  
������ ���  ����  �  $�"��������  �
����� , ��  ����������  ��$
�������  	$�� , �  ���"�  
�  �����	��  $�����  ������  �������������	����  �  ��
���������	����  �
������  
(��� . 2&). 0  �������  ��������  ������������	  ����
���  �������������  ��  ������  
���������  ���$  �  �������������	����  �
�����  $����  �������� ��  ��"� , ��$  �  
��$� . )�  ������$ , ���  ���
�������  �$$�������������  �*  �  $�����	���$  ������  
��$�  �  �������  �������"��!�  ����������  ��������"����  �
  �������  ����$���  �  
��������  $�����������������  ������� , ��������!/���  ��������  $����  ��
  �  
����,$
������ ���  ������ . 

 
 

#�����  �����	�������	��  �  ���������  �����  �����������  
��	�������	��  �  	��  

 
     #�����������  $�������!/���  ���	��	  ���������$�������  ��  �����$�  
������������  �����$���������  �  $����  ��
  �����  ��  ���������� . �  ��(��  
�����������	�  
���  �������� , ���  ��$$����	  ������������������	  �������	  �  
	����  ������  �  ���������  �����  ��
  �������� ��  �����(���  ���������� , 
�������������  ��	  ������  �����  �����������  � , �  ��������� , $��������!/�� . ��� , 
�  ���$�  �  ���������  �����  ��
  NO-��������!/��  �������  
���  
�������������  �  ��$��� - �  ���������������  �  ������$�������  	����  
��������������  $����  (V, VII, IX, X 	����  ������� -$�������  ������ , ��� . 8), 
,����������  ������ -������� ���  �������� , 	����  ����(���� , ��������$  �������$  
	��� , 	����  (�� , 	����  ������������� ����  ��$������  (III, IV �  VI 	����  ������� -
$�������  ������ ). 5�� (������  ,���  ��$�������  �  ��
  	��	!��	  ��������������$�  
�����$�  ������ , �������!/�$�  �  ���������  
�����$�������  $����������  �  
�����$�!/��  ���������  �����  ��  ��$������������ , ��������  ,����� - �  
��������� ��� , $�������������� , ������ -������� ���  ��������� . 0  ��
  �  ����  
�������  �����	  ���������  $����  
�� (������  ���������  ������  ��  
��$������������  (	���  V), ������ -������� ��� , ��������  ,��������� ���  (	���  VII), 
��������� ���  (	���  IX) �������������  ��  ����������  $�����	�����  ������ , 
��,��$�  �$����  ,���  �
���� !  ��������$����	  
�� (��  �
4�$  ����	/��  ���������  
�����$���  (�$ . ���$�  ��  ��� . 9). *��$���	  ��  �������� ���  $�"�������  
$����������������  ������	 , �  ������
������  �  ������
������  ��
  ��	�����  
�����  ��������  �  ����������  $�����	����  �  ������ ���  NO-��������!/��  
������ . 0������  NO �  $����	��  ���������  �����$  �������$��������  ������  
$��������!/��  ��  ������	(���  ���  ��������  (Kiss, 2000). )�  �����������$ , ���  �  
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������������$  $����  ��
  NO ���/�����	��  $����	�!  ���������  ���������  
������ , �������"�����  �  �������  ��������������  $����  (	����  ������� -$�������  
������ ). 0  ��$�  ���  ��(��������������  	���  ���������  �  ����(������  �
�����  
	��	!��	  ��������������$�  �  ,����������!�  nNOS (�$ . ���$�  ��  ��� . 9). 
+��������  ���������  	���  (V, VII, VIII, IX �  X) �  ���������  ��������  	���  
(���������  ��������  	��� , 	���  ����(���� ) ��$� , ���������!/��  �����$���� ��!  
��������!  ����������!  �  	���  ������$����	�����  ��$������ , $�������!��	  NO 
(��� . 9). )�  �����������$ , ���  �  $����  ��$�  NO 	��	���	  $����	����$  ���������  �  
�������� ���  ���������������  ������ .  
 

  
 
��� . 8. 2�������������  �������������  �  ���������	  ��������  NADPH-d-
����������  ��������  �  ������������$  $����  ��
 : �  – ������ , 
  – ����������� , �  – 
������� , �  – �����	 .  
 
     ��"���(�$  ��������$  �����$ , ������	/�$  ����������!  �����$��!  �  
��
 , 	��	!��	  	���  (�� . *�$�  ����������� , ���  �  ���������  �����  ��
  

�� (������  ��������  ��������  �  ��"����  	���  (��  ,����������!�  NADPH-d. 3��  
�������"����  ������ , �������������  ��  $��������!/��  �  �������� , ���  NO 
	��	���	  $��������$  �������  (5�������  �  �� ., 2010). *������  nNOS-
��������!/��  ��������  �  ������	  ���������  NADPH-d �  	����  (�� , ������ ���  
��������  ��������  $����  �  ���������  �����  	���  �����������  �����  �������� ������  
�
  �������  ������  �����  �  $����	��  ��������  ������������  �  ��$�������������  
������  ��������������  $����  ��
 .  
     #�����������  ����������  nNOS �  ���������������  	����  ���$�"��������  
$����  ��������  ���
��  �������  �������� , ���  �* -��  �  NO-��������!/��  �����$�  
�  �������������	����  �  ��
���������	����  	����  �  ���$  �$�!�  ������!  
���������! , �  �����  ������������  ,���  �����$�������  	��	���	  
�������������	����  	���  �������  
������ , ���  nNOS �  �*  ������������  �  
��
�� (��  ������� , ���$���!/��  ������	/��  ��  ������� ���  �����������  



 

 

28 

������� . �  �����  �������  NO $�"��  $����������  ������������!  �����������  
�����������  ����$������������  ��������  �  �����������  ,������!  ����$��� . 

      
��� . 9. -��$�  ���������	  ���������  �����������  ��  	���  V, VII, IX, X �  ������ -
������� ���  ������  ��������������  $����  �  ��������  $��� . �  �����  �����  ��������  
,����������  ������	/��  �  ������	/��  �������  ��������� , $����� ����  
������$����	����  	���  �  $�$$��	�����  ����  ��$�  ���  $�����������  DiI (+�/��� , 
2012). *������������������  	���  ������  ��������  �����$� , ���������������  – 
������$�  ���"��$� . �
4	�����	  �  ������ .  
 
#�����������  ���������������  ����������  ������������  �  �������  �����$�  
$��������!/��  �������  �������  (Kimura, 2002), �  ��	������  ���  ����  �  1*-  ��
  
�����  ��  ���������� . ����� ����  ������������ , �����������  ��$�  ��  ��
�� , 
������	!�  ����������� , ���  �����������  ���������  ���  ��������� , ��������!/��  
�	�  ���$����������  ������  ������ . �������������  ���$����  �������  H2S �  1*-  
��
  ��������������	  ����"����$�  ���������������$�  ���
������	$� , ���$�"�� , 
����"�!/�$�  ��  ������������  ��������  �  ��������� ���  ������  "�������� .  
     #$$������������	  ����������  <-�������  �  1*-  ��������  ���
��  ��$�  O. 
mas	 u �  �����  Cyprinus carpio �
����"���  �  ��������  ������� ���  ������$�������  
������� , ��������������  $���� , ��������  �  �������  $��"���� , ���������$  �����$�  �  
�������$  $���� . -�������� ���  �����������	  �$$�������������  CBS �  
�������$����������  ������  �  ���������  ����������  $����  ��$�  �  �����  ��������  
$�"�������  ������	 , �$�!/�� , �������� , ������������  ��������  (��� . 10). �  
���������  �
����	�  $����  ��$�  ��	�����  ���������	  ��
�  ������	  
$����������� �����  ����������  �  ��  ��������� , ���  $�"��  �������� �������  �  
������������$  ��
�  ����������$  �����
�  �����
�"����	  H2S �  ,���  �
����	�  $����  
�  ��
 .  
     �  �����	/��  ���$	  ��������  �������  '�)2  �  �����	��  ,����������  ����������  
���$����  ��������� -�������������  ��$������  �  ������  $�����  Salmo trutta fario 
(Diaz et al., 2011). *�  ��������  �  ������  $�����  ,����  ����  �������  �����������  
�������  '�)2 -����������  ���������  �  �����	��  �������  ������������  
���������  ���$���� : $������������  �  ��������  (Diaz et al., 2011). �  ��(��  
�����������	�  ��  ��$�  ���������  ���������  �����  
���  �
����"��� , ���  '�)2 -��  
�������  ����������!�  �  ���������  �������  ���������  $���� : �������$ , 
�������������	����  	����  ���$�"�������� , ������$������$  ���$����$� , ������ , 
$��"����  �  ������$  $����  (��� . 11). +�$�$�  ���������  ����������  ��$�  
���  
���������������  $�����  �������������������  ���$�  ������ , ������ ���  
������� , ��������������  �  �
����	� , ���  ��������������	  ���������  ������  
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������	���	  �  �  ��������  "�������  (��� . 11� , ' ). 3��  ����  
���  
���������������  �  ���$�"������$  $����  – ��  ����������  ������������� ,  

 
��� . 10. &������$����������  ������  ����������  ����������  <-�������  �  
�������������  ������  $����  ��$�  O. masou �  �����  � . carpio: �  – ������ ���  
����������� , 
  – ������� ���  ����������� , �  – $��"���� , �  – ������ ���  �����$ . 
+�  ���  �
����  – �
���������  ���  $���� ; ��  ���  �������  – ������  ����������  
��������� . -������  ����
�  – ��$� , ��$���  – ���� .  
 
�������
���� ���  �  ����$�������  �  ��������$�������  �
������ , �  �
�����  
������ ����  ������  ��/�����  ������$��������  ���$����$� , ��  $�����	���$  ������  
– �  $�"��������  �
�����  �  �������������	���  ��  ������  	���  IX–X ���  ������� -
$�������  ������  �  �  ������$  $���� . +�������  ������������	  '�)2 -����������  
,��$�����  �  $����  ��$�  ��  $����$  ����$���!�  �������������  �* -��  �������� , 
�����$  ,��  ��������  ���	��	���	  �  �������  ���  �������������  ������  ���������  
���$ , ���  �  �������������������  ,��$����� , �$�!/��  �������������	���!  �  
��
���������	���!  ���������!  �  $������!/��  �����$����!  ���������  $���� . 
����	  �$$���$��������	  '�)2 -����������  �������� , �
����"����	  ��$�  �  ��$�  
������  ����������  ����� , $�"��  �������� , ��� , ����
��  ����$��� , '�)2  ���"�  
�������  ����$�������  �  ��������  $�����������������  ������� , �������!/���  
���	���  ��  ����,$
������ ���  ��������  $����  ��$� .  
     '�)2 -���������	  �������������  ��������������	  �������  ��$�������� !  
�������������  ������� . 0  $��������!/��  �����������  ����������  �����	���  
'�)2 -���������  ���������  �������� , ��������������  ��� - �  ����������������  
(Han et al., 2005). 0  ��������  ��$�  �  �
����	�  ���������  �  ������$  $���� , 
�����"�/��  �������  �����������  ������ : ������ ���  	����  ���$����$� , 
$����� ���  �������	����  ���$��� , �������������� ���  ������� , ��������  
������� ���  ������$�������  �������  
���  �����������  ���$�����	  ���������	  
'�)2 , +�  �  CBS (��� . 12). #$����  ,��  ���������������  �
��������	  �  $����  ��
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��� . 11. #$$������������	  '�)2  �  $����  3-������  ��$� : �  – �  ��,�������� , 
�����  ������  �  ������ ��$�  ��������$�  �  �������  �������$�������  �����$����  
(� 1–� 3), ��  �������  �������  �$$���$�����������  ����������� ; 5 – �  ���$����$� , �  
– �  $�"��������  �
����� ; '  – �  	����  IX–X ������ ; & – �  ������$  $���� . 5���$�  
�������$�  ��������  ������ , �����$�  – �������  ������ ���  ���� . )��(��
 : �  – 100 
$�$ ; 5–& – 200 $�$ . 
 
�������!�  �  ����������  
������  �������� ���  �������  (Grillner, 2011). �  
$�����	����  �������  $����� ���  ��  �  �
�����  �-)2  ��$�  ������  ������������  
CBS, '�)2  �  +�  ����  ������  (��� . 12. –2). -�������	 , ���  �������  ������ 
�$���  
�����
������  ���$�������!  
�������  ��� �����  �����$ , ������	!/��  
�
�������  $��"��������!  �������!  ����������  �������	  �  ��������  �  
��������������$�  ����	��$�  (Celio, 1986). ������	  ������  ������������  +� , 
������$��������  �  2-���������!����  ���"�  ��������� , ���  ������ 
�$��  ��	���  �  
��������$�  �����$�$� , �����������!/�$��	  ������$  ������$  ��������� ����  
$���
����$�  (Braun et al., 1985). +������� , ���  ���  ��������$  H2S �����"����  
����������������  ��� �	  �  ��������  �  ����� ���  �������  �
����$�  ������������	  
(Dedman, Kaetzel, 1995; Lee et al., 2006). +���
���  �)� -������$��  $������$  
��������  $�"��  
��  ����������  �  �  �����������������  ��$�  ���������������  
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CBS- �  +� -��  �����	�	�  ������ . 2��  ����������� , ���������  �������  H2S ��������  

 
��� . 12. -��$�  ������������	  ����������  <-������� , '�)2 - �  ������ 
�$�� - 
�$$�������������  �������  ��  ������� ���  ������  1*-  ��$� . CBS-, '�)2 - �  +� - 
�$$�������������  �������  �
��������  ����$� , ������$�  �  �����$�  ������$�  
�������������� . �
��������	 : �$ . ������  �����/���� . 
 
�  �������� ��$�  ���"���!  �����	  ����������������  ��� �	 . 3��  �������"����  
����!�����  �  ��$����$  ���	���  H2S-������$��  �����  ��  ���$�����  ��������������  
��������  ��� ������  ��$�������  �  ��������  (Dedman, Kaetzel, 1995).  
     .������� ��	  �������������  CBS-, '�)2 - �  +� -��  ��
�����	��  ��������  ��  
����  �
����	�  $����  ��$�  ���������  ��  ��������"����  �����  �����  �  ��������$  
�������$������$  �  ,��������������������$  �����$�$ . +�������  ������������	  
CBS-, +� - �  '�)2 -��  ������  �  ��$�  ���
����  ������  �  �����	���  �  
���������������  ������ ���  ��������  $����  – �  �
����	�  ����������  �������� -
������ ���  �������� , «��������������� » $������������  ������  �  ��������  
�-)2 . * 2S-������$�	  �����	�	  �����
�"����	  ��� �	  �  �������$  +�  $�"��  
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�����/��  �  �����������!/��  ��������  ������������  ������  �����  ��������  
����������  �������	  � , ���������� �� , �����  "������$�  ������������  
�������������  ,���!������  ����$�/����� . ����$  �
����$ , �  �����	��  �������  
���$�����  �������� , �����"�/��  ����(����!  ���������!  ����������������  
Ca2+, ,������	  '�)2  ��  ��(�$�  $����!  $�"��  $���������� �	  �  ��$�/ !  
������������ .  
     #�����������  ����$�����(����  NO- �  * 2S-��������!/��  �����$  �  $����  ��$�  
�������� , ���  ���  ���������	!�  ����� ���  ��  ���������!/���	  �����$�  ������ - �  
$�"����������  ���������� . +����������  ��$�  ������������  ������������	  
NADPH-d-���������� , nNOS- �  CBS-�$$�������������  ,��$�����  �  ���������  
�������  ���������  $����  ��$� , �  ���"�  ���
�������  �$$���$����������	  ������  �  
�������  �������!�  ��  �� , ���  NO- �  * 2S-��������!/��  �����$�  ���������	!�  
��$����	��� ���  ���������  ��$������ , ������	!/��  �����������������  
������  �  ��
���  $������  ���������  ����� .  
     �  ������ ���  �
�����  ���������  $����  ��$�  NO 	��	���	  ����
����!/�$  
���������$������$ , ,������  ��������  �������!��	  ����������$  ����$  �  
�������	!�  ��������  NO �  ��������  �
4�$����  ����������$������ . �  ������� ���  
�
�����  ����
������  �����$�  �������  ������������ . �  ,���  �
�����  ���������  $����  
��$�  ��	�����  ������	  ���������  CBS, ���$�"��  �$�!/�	  ������������!  
���������! , �������� ��	  $�������������	  �������������  ������  �  ������ ��$  
	���  (�� ) �  ���������	  ������� �����  ���������� . +� -����$�$� , �  �������$  $����  
��$�  �����
  �����
�"����	  ���������$�������  ���	��  ��  ��������  ��������$��  
�$�  �����$����	������  ,������� .  
     �  �������������	����  ����  ���$�"��������  $����  �  �����$�  ��$�  
��������������  ���  CBS-, ���  �  nNOS- �  NADPH-d-��������!/��  ������ . 
*������  NO- �  * 2S-��������!/��  ,��$�����  �  ,���  �
����	�  ���������  ��  
���$�"���  �������  ������������  �  ������  �����  �  $����������  ,���  �������  $���� .  
     0  ��$�  
���  ��	�����  CBS-��  �������  �����������  ���� , ���������!/��  ����  
������  +����� �  $��"���� . *������  �����  �������  �  CBS-��  ���������  �  
�����������������$  ���������  $��"���� , ���$�"�� , �������� ������  �  
������������$  �����
�  �����
�"����	  H2S �  ,���  �
�����  $����  ��$� .  
     *������  �������������������  ������  �  �������  �  $��"����  �����  
���  ��������  
��  ������  �����  ��
  ����$  �������$��������  $����������	  NADPH-d (Arevalo et 
al., 1995; Brüning et al., 1995; Giraldez-Perez et al., 2008). �
����"����  nNOS �  
,��������������  �������  ��$�  �������"����  ����������  ��$�  �����  ������  �  
�������$������$  $�����������  NADPH-d �  ��������  ,����  ����  �  ��
  (Pus� hina, 
Varaksin, 2001). +�  �����$  #������  �  ��������$�  (Ikenaga et al., 2006), 
�� (������  
3&2  �  ��
  	��	!��	  �����������������$�  �  ������!�  '�)2 -����������  �$��� ��  
��  ������  +����� � . -�������  ��(�$  �����$ , �����	�	  3&2  ��$�  �����"��  
'�)2 -����������  �  +� -��  ������ . #����������������  �  ��$�  ������  nNOS-��  
������� , ��  ��(�$�  $����! , 	��	!��	  ������$�  ,��������������  �������� . ����$  
�
����$ , �����  ����� , ��������	�  �  �����������  3&2 , ���������  �  ��������  
$����	����  ������������������  �������� , �������!/��  �  �������  ,����������  
�������  �  ��������$  �������$  $����  ��$� .  
     8��������	  nNOS, NADPH-d �  CBS �  $�"�������� , ������������	����  ��  
������������  )�  (Ma, 1997), �������  ��$�  ���������������  ������� . )�  
������$ , ���  $�"��������  CBS- �  nNOS-��  �������  ��$�  ���������	!�  
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������ ���  ��
�����	��  ������  �������	���  ���$��� , $�������!/��  '�)2 - �  
���������������  �����$�  ��������������  $����  �������������� .  

�������  3 
 

��/0�.
*/�%
�(�
  ,�/�(*
/��*�(�  NADPH-d-, nNOS- �  CBS-2/��$1�/$73�,  
(�
*�(  2
/
6

%��'  �+���*�  �  �*����  ��.&  O. masou 

    
 
     ���������  ��������  	���  ����$���������	  �  ��������  ������� ����  
��������������  �����  ��������������  $����  ��
  (Ma, 1997). 0  �����  �  ,��$  	���  

���  ��	�����  �$$������������	  CBS, �  �  ��$�  ���������  ��������  	���  CBS-
�$$������������ , ��  �����"��  NADPH-d �  nNOS (��
� . 3). )�  �������$ , ���  ���  
�������  H2S- �  NO-��������!/��  �����$  �  $����  ��
  ���/�����	���	  $����	�	  
���������  ������ , ��	������  �  ������  ����"���	  ��/�  �  ������������  �  
����������  $�������������� , ������ ���  �  ��������  ������ . 0  �����  �������$  
�����$��������$  ��������  �����$�  	��	���	  ����������� , �  �  ��$�  – �����  ����� , 
���  �������"����  ��������"����  �
  ����� ������	  ��
�$�  ������
������  
��������������������  �����$  ��	  ��������  �������$�������  �����$���  �  
��������� ��  �������  ��$������� . 

*�$�  ��	�����  �������  NO- �  H2S-��������!/��  ��������  �  ��������$  �  
����(�����$  �������  $����  ��$� . nNOS-��  �  NADPH-d-����������  �������  
���  
�
����"���  �  �������  ��$��� - �  ���������������  (V, VII, IX-X) �  
������$�������  (III, IV �  VI) 	���  ������� -$�������  ������ , ������ -������� ����  
,�����������  ��$������ , $����� ���  �������	����  ���$���  (��
� . 2). CBS �  
������������$  $����  ��$�  
���  �
����"���  �  ��������  	���  X ����� , 
�������������� ���  �������  �  ������ -������� ���  �������	����  ���$��� . 
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�������������  NO- �  * 2S-��������!/��  ��������  �  	����  ��������������  $����  
��$�  ��������� , ���  NO 	��	���	  ����
����!/�$  �����$����	����$  ��$��� -, 
���������������  �  ������$�������  �����$  ��������������  $���� , �  * 2S, 
����	��� , $���������  ���������������  �����$� , ��	������  �  	���$  X ����� , �  
������	/��  �������� ���  �����$� .  

 
%����	�������	�  ���  	������	�  ����$��	����� ����   

��	�����  	��  
 

�  �������  ��  $��������!/�� , $���  ��
  �
������  �������  �������� ���  
����������� !  �  �����
��  �����������  �����  ������  �  �������  ����  "����  
(Wulliman, Puelles, 1999). ����� ����  ��(���  �����������	  �������!�  ��  �������  
nNOS �  NADPH-d ���  �  �������� , ���  �  �  ����� ���  �������  ��$� . +������� , ���  
NO ������  ���  ������ ����  ������ , ��������!/���  �������  �������������  �����  
�������  �  ��������� , �  ���"�  $�����!  �����������!/���	  ��������  (Platel et 
al., 2010). 0���������� , ���  ��
���������	����  ����  ���������  $����  
$��������!/��  ����"���  NO-��������!/�$�  �������$�  (Moreno-López et al., 
2000; Romero-Grimaldi et al., 2008). 2����� , ,����������!/��  nNOS, 
���  ��	�����  
�����  ������ -����(�����������  ��
�����  �����  �������$��  $������  ������  (Islam 
et al., 2003). 3��  �
�����  $����  �����!��	  ����$�  ����,$
������ ����  ����������� , 
�  �������  ����������	  ������  ������	���	  �  �������  ����  "����  $��������!/��  
"�������  �  �������� . ����� ����  ��(��  ������������  (��� . 13� , 5) ������	!�  
����������� , ���  �  �������������	����  �
�����  ��������������  $����  ��$� , 
�����"�/��  PCNA-��  �����������!/��  ������ , �  ������  ����������  �������  NO 
$�"��  ��������  �  ��������  �����	����  ����������� , ���  �������"����  ������ , 
����������  ��  $��������!/�� .  

�  �������������	����  �
�����  ��������������  $���� , ������� ���  �  ������� ���  
�����  $��"����  ����� , �����!/���	  $�������$�  ����$�  $����  �  �������  ����  
(Extrom et al., 2001), ��	�����  ������  CBS-�$$���������  ������ , ��(�����  
���������  (��� . 13� , ' ). ���$���  ������ , ��  $��������"����  �  $����  �  
����$�����(����  �  H2S-��������!/�$�  �������$�  �������!�  ��  �������  H2S-
��������!/��  ����  �  $��������  ����  $����  ����� . �  �������  �
����	�  $����  ��$�  
����
���  ������  �
����"���  ��  
��� . +����� ��  �  �����	/��  ���$	  �������  
���������$�������  �  �����	��  ����,$
������ ����  �����������  $��������!/��  
��������  (Zhou, Zhu, 2009), $�  �������$ , ���  �  �����  H2S $�"��  ��������  �  
��������  ����
����  ������ , ������ ��  �������  CBS �  �������  ���������������  
�
������  $����  $�  ����$�������$ , ���  ����  ��  ��������� ���  ,���� .  
     ����$  ��  $������$�� , ��������!/��  �  ��
  �������������  
�� (���  �����  
������ , �
����������  �  ��$  �����  �  �  ����,$
������ ���  ������ , 	��	���	  �������  
(Zupun� , 2009). #�����������  60-�������  $�����  ������  ��������  �������  
����������  �����������!/��  ��� , �����"�/��  PCNA-��  ������ , �  
�������$������$  ������ . �������	  ����������	  ������  �  ,���  ������  �������	  
������  ������	���	  ���$��������$  ���������  �����������������  ��� .  

     0  3-���������  �������  ����  �����������  �  ��������  �  ���������  ����	�  
���������  1*-  ������	!��	  (��� . 14� , 5). *��
����  ������	  ��������������	  
���������  
���  ��	�����  �  �������������	����  ����  ��������������  $���� , ���  
������	��  ����$�������  ,��  �
����  ���  ��"���(�!  ����  ����,$
������ ����  
�����������  (��� . 14� , 155). �  $����� ���  �������	����  ���$��� , ������ ���   
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��� . 13. NO-��������!/��  ������  �  �������������	����  ($�������� ) �
�����  
��������������  $����  ��$�  (�  �  5) �  ����������� -��������!/��  ������  �  
�������������	����  �
�����  �����  (�  �  &). )��(��
 : � , �  – 200 $�$ ; 5, '  – 50 $�$ .  
 
	����  ����$��� , ���������$  ����������$  ����  �����$�  �  ������� ��$  ��������$���  

���  �
����"���  $����$�� ���  ����������  ��������������  ,��$����� . 3��  
�
���	��� ����  ������	��  ������� , ���  ������  ����  �  $����  ������  �����������!�  
�
����	$  ����������  ����$�����������  �����
������ . �  ���������  ������  
(�����$�  �  	����  V, VII �  X ������ ) 
���  ��	�����  �����
�� ���  ������(���	  
��������  �����������  �  ��������  (��� . 15� ), ���  ���������  ��  ���������  ��$��  
�����  �  ������������  ������ ���  �  ��$����������  ������  �  $����  ������ . �  
�������  ��  $��������!/�� , �  �������  ������ ���  ������  ���������  �����$  �  
$�$����  ��"����	  � /���  ������  �����  ����  �"�  ������� !  ����$�������  �  
�����	��	  �  ������������  �  ����������$  ���������  ��������� , �  ��
  ����  �  
��������  ���������  �������  �  $����  $����  ������"�� �	  �  �������  ����  "���� . 
����	  ���
������  ��
  ��	����  �  ���
����$��� !  ��������  ����������  1*-  ��
  
�  ��������/�!/�$��	  �������� ��$�  ���������!  ���$����  ����  � , �������������� , 
����(���!  �
4�$�  ����	/��  ���������  �����$��� . ����� ����  ��(��  
������������  �������  ��$��� - �  ���������������  	���  ��������������  $����  �  
������ ����  �����$�  �����������  ������  �  ���$  �����������  ��������"���	  �   
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��� . 14. +�������������	  ���������  (�  �  5) �  �������  (�  �  ' ) �  $����  �����������  
������  A. schrenckii. P- NA-��  ������  ��������  ������� ��$�  �������$� , TUNEL-
$������������  ,��$����  – �����$�  �������$� . )��(��
 : �  – 100 $�$ ; 5, �  – 50 
$�$ ; '  – 200 $�$ . 
 
���	���  ����,$
������ ����  �����������  �  ��������  ��  ���
�������  
��������� ����  �������	  ���������  �����$ . *�(�  ����� ����  �������!��	  �  
�����$�  �
  ��������  ����������� ����  �����  �  ���������  ���������  �
����	�  
����  nucl. vagus �  ����� , �  ���"�  ��������  �  �����$�  �  �����  ��  ��������!  �  ������$  
�  ������  ��������  $����  (Brandstätter, Kotrschal, 1990; Marcus et al., 1999).  
     &�  �����	/���  ���$���  ���������� , ���  ��  ����  ��������  �������!�  �  
���������!��	  �  �����������!/��  ����  �  �����/�$  $����  ��
 . ���$�"�� , ���  
���������  ����� ���  ������  ����������  ���������  �����  �  ��
  ��������������	  
�"�  ��  ���$	  �������  ������� , �  �������  ��(  ���������  �����  �
����!��	  �  
���������!��	  �  ��/�����!/��  ����  �  �������  �������!/��  "���� . 
     -�������	 , ���  ���
�	  �����
����  �  ��$�/���!  ���  ������������!  �����  
��������  �  $����  $��������!/��  ��	����  �  ������������  �����
���� !  �����  
������  ������������ �	  �  ������  ���������  ����  (Rakic, 2004). -�/�������  
��������"���� , ���  ������� , �
����������  de novo �  ��������  "������� , 
������!��	  
����  �������  ����������� !  ��  ��������!  �  ������/�����!/�$�  
(Song et al., 2005; Lledo et al., 2006). ����	  �����  �����	  ����(�  ����������	  �  
����� ����$�  ��(��  ������������  ��  ������  �  ������	��  ����������� , ���  
����,$
������ ���  ����������  ��	���  �  ���������������$  �����$  ���������  
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�����$  �  ���������  �
������  $���� ; ����$  �
����$ , ������  ����$��  $�"��  
�
���������  ���$�"�����  ��	  �
��
����  ������  �����������������  ����� . 
���������  �����  ������  �  �����  ��/��������(��  ���������  ����  �  �������  
���������  �
������ , ����$� , ��	����  ���"��  �����  �  ����������$  ���$����  $����  �  
����  �����  ���
� . ������  ���
����$�  ��������  �� , ���  �  ��
  �  $�$����  �������  
�������  �$�!��	  �"�  ��������� ��  ����$���������  ���������  �  �������� ���  
�����$� , 
�������	  ������$  "�������  �����
��  ����������  
�����  ����
�����  
���"���  �������������  ������ , �����$��  ��������  �����������  ��/�  �  ��
������  
��/����� . 3��  �������� ������  �  ��$ , ���  ���������  �����  1*-  ��
 , 
�
��������!/��  �
��
����  �����$���  �  ��������!  ���
����$��  �  ������  
������  "����  ��������� ���  �����
������  �������$� , ������!�  
�������������  �/�  �����  �������$ . 5����  �������  "�  ����,$
������ ���  ����  
$�"��  ����$������� �	  ���  �����������  �������� , �������  ��	����  �  �
���������$  
������ , ���
����$��  �  ��� ���(�$ , �����$�� , ��	  �����������	  �������� ���  
��	���  ���  ��������  ��������	 . -��������� �� , ���������  �����  $����  ������  
����������  ����!��	  �  ��	���
����	�  �����	���  �  �������  �������  ���$���  �����  
,$
��������� . 3��  ��������"����  �
4	��	��  �������  ����������  ���������������  
����������  �  ���������  �
����	�  $����  ������ . ���
�!  ������ ����  ����������  
����� ����  ����
����!�  �  ��	��  �����	�����$�  �����	$�  ������  �����  �  
������������ , ����$������!/�$��	  ��$�  �  ��������  �����	�����  
����,$
������ ����  �����������  �  $����  ��
 . �
����"�����  ��$�  nNOS-��  
�������  �����������  ����  �  ��
���������	����  ����  ��������  $���� , �  ���"�  
�������  PCNA- �  nNOS-��  ������  �  �������  �������������	����  �
�����  
���$�"��������  �  ��������������  �������  $����  ������  �  ��$�  �������� ������  �  
�������  NO-��������!/��  ,��$�����  �  �����  �����"�/��  �����������!/��  
������ . -  ������  ������� , �
����"����  �������������������  ����������  �  TUNEL-
����������  �
����	�  $����  ������  ���������  ��  �������  ������  �����  �  
 

  
��� . 15. #�����������  ��������  �����������  �  ��������  �  ���������  ��������  
��������������  $����  ������ : �  – �  	����  �����������  (	 V) �  �������  (	 VII) ������  
�  �����"�/��  �  ��$  ��������������  �����  (+*.  V, +*.  VII); 5 – �  ����  

��"��!/���  ����� . +�  ���  �������  – ��������  �������  �����������  (#+ , 
����  
����
� ) �  �������  ��������  (#� , ��$���  ����
� ). 
 
�����	��  �������� . ����$  �
����$ , ���$�"�� , ���  �  $����  ������  NO 	��	���	  ���  
��������������$ , ���  �  ��������!/�$  ����������!  �������$ , ���/�����	!/�$  
������"����  
������  $�"��  ���$	  ,��$�  �������$� . 1��������������  �  
�����������������  ,������  NO $�"��  ����$�������  ���  ����$���	������  
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,��$����  ������  �������	 : ����  ��
�������  �
���������  NO ����������  
$������$�  ��������  �  �����  ����������  ����$�����������  �����
������ , ��  
������� , ���"�!/��  ����
����  NO, $�"��  ������  ��$����������$� . 
 
 

* * * 
 

����$  �
����$ , $�  ������$ , ���  ���
�������  ������������	  �������������  
��$�  �����$  �������  ������������  �����$���������  ('�)2 , ��������$���� ), �  
���"�  ���������$�������  (NO �  H2S) ����	$�!  ��	����  ��  �����
���� !  ���������  
$����  ��
  �  �����  �  �������  ����  "���� . )�  ����������������  ����������  ��$�  
����� ����  �$����  �  �����$  ��������� . 3��  �������  ���  �  ����!����! , ���  
���������  ������������  ����������$������  (����$�� , '�)2 ), �  ���"�  
�����
������  ����������  (NO �  H2S) 	��	!��	  ��  ��� ��  �����	����$�  
��������� ���  ����������  ��������  �  $����	����$�  �������������  ��������  �  
������  ���������  ���	� , ��  �  ����$������!��	  �  ��������  ����������  �������	  
($����������������  �������� ) $����  �  ����,$
������ ��$  ����������  ��
 . 
&�������� ����$  ,��$�  	��	���	  �
����"����  ��������������  ��������  ,��$�����  
�  $����  ��$�  �����������  �������� , ,����������!/��  ��(����������  $�������  �  
���������������  �����  $���� , �  ���"�  ,��$����� , �$�!/��  $��������!  
������ ���  ���� . *������  $�������  �����
������  �����������  �  �
����	� , 
,����������!/��  ���������������  	������  �������  (PCNA), ����������  �������  
���������$�������  �  �����	��  ����,$
������ ����  ����������� . 0  ��
  �  
���������������$  ����$  �������	  (��$�  �  ���� ) �����  $������  (NO �  H2S) �  
�������������	����  ���������������  �
����	�  $����  $����  ������� �	 , ���  
����������	  �  �������������$  �  ��$ , ���  �  ��������� ��  �������  ��$�������  �  
"�������  $����  
��  �������������  ���������  ��������������������  �����$� . 
��������  �������  �����$�  �������  �  ������� , �  �������  ��  (�����  
����������������  �����������������  $�����  D. rerio, ����������  �  �������  
������ ����  �������  ���$��� . +�  ��(�$  �����$ , ��������  ���������  ��������  
1*-  ��$�  ��������������	  ����"�����  ������������� , � .� . ������  ������ ���  
�������  $����  �������� ��  ��� (� , ��$  �������  �������$�������  ������� , 
����
����!�  �����  ��������������  ����������� . )�  �
�"����  �  ��$ , ���  $���  
,���  "�������  ������  ���$	  ������	��  ��������  ����� ���  ���������� , �  �������  
�  �������  �������  �  �������  �����  "����  $��������������������  �������������  
��������  ���������  ���$ , �������"����  ,��  �������� .  
     *����	/�	  ��
���  ���������  �����  �����������  ������������  ���������  
$������$��  ���$�������	  �����������  ����������  �  ����,$
������ ��$  $����  
��
 , �  �������	  $������������� ���  ���	������  �����������������  ��������  �  
������  �������  ��������� ����  ���������� . +�������  �����  ������������  ������ , 
����!/���	  ��������  �������	  �������  �����  �  ���������  �  ���������  ��
 , 
����$���  ���$�������	  �������  ���������  $����  �  ���
��������  ������������	  
������������  ����������$�������  �  �����
������  �����������  �  �����$  ������  �  
��������/�!/�$�	  ����,$
������ ��$  ����������� .  
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����-�  

1. )��������� -������������  �����$�  1*-  ��
  �����������!��	  
$��������������  �  �������$�������  ������������� ! . 9�$�����������������	  
���������  $����  ��
 , �
��������!/�	  ��������� ��!  ����������!  ���������  
�������� ���  �  �������������  �����$ , �$���  �����������!  ������������� . 
����$���������  $�"��  ��������$�  ��  �������  ��������������  ��������  ������$� , 
������(����  �������  ����$������  ��$��	���	  �  ���������  �������  
����,$
������ ����  ���������� , ���/�����	���	  �������$����  ��/�����!/�$�  
���$�$�  �������$�������  �����������  – �����������  �  ������������� .  
2. �  �������������	����  ���������������  �����  ��	�����  ,��������	  
������������������� , '�)2 , NO �  H2S, �������!/��  �  �����	��  
������  
�����������������  ��������  �  ��������  $����������������  �������� , 
���/�����	!/��  ����������!  �  ����������!  �����	�!  �����������  ������ -
����(����������� , $�����!  �����������!/���	  ��������  �  ,��������!  
������������  �����  �  �������� .  
3. +�������  ������������	  ������������������� , '�)2 -, Pax6, PCNA-
,����������!/��  �������������	����  ���������  ���  �  ���������  �������  
����,$
������ ����  $����������  $������!�  �����$����!  ���������  $����  ��$� . 
3��������	  ����������������  �������  Pax6 �����$�������  �������  
�������������  $����  ��  ��� ��  �  ������  ����,$
������ ���   (3 �  6 $�� ), ��  �  �  

����  �������  (1–3 ���� ) ������� , ����������	  �������� ��!  ����������!  
������ -����(�����������  �  �������$������$  �  ��$
�,����������$  �������  $���� .  
4. 7���  ������$����	�����  ��$������  (+'2 ) ��$�  ���$���!�  ����������  ��	��  
��  ������ ��$  (�����$ ) �  $�������������$  (����������  ����� ) �����$�  ��������  
$����  �  �������!��	  �  ������� ��!  ����  ���������  $���� . 0����������  ������	  
$�������������	  �  �������$������	  �������������  ����������  �������  +'2 . 
���������  ��������"���	 , ��� : 1) +'2  	��	���	  �������$  ����$������$  �����$ , 
������	/�$  ��������!  �����$��!  �  ��������  $���  ��  ���������  
�������������������  	��� ; 2) �  �����  +'2  ��$� , ,����������!/��  Pax6, 
����������  ��������������  ������������� , ������	/��  ���������  ����  
���������  �����$��� ; 3) +'2  �����"��  �����	�!  $���������(��  ��  
�������������	����  ����  ������ , �����	/���	  ��  ���������  �����	�  
�������������� .  
5. �  �������
���� ���  �
�����  �������  Rhodeus sericeus �����������  �������  
��������$������������  �������� , $��������$��  ������$  ����� . +�������  ��	��  
TH-��������!/��  ������  �������
���� ���  �
�����  �  ������� ���  �����  
���������  $���� , �������  ����$������!��	  ��$�  ���  ��������� ���  �������  $��� -
�����������  �  $��� -��$
�������  $����	������  �����$  $����  $��������!/�� .  
6. �  	����  ����(������  �
�����  (����(���� , ����������  ���������  	��� ) �  ������� -
$�������  ������  ��������������  $���� , $����� ���  �������	����  ���$��� , 
������� ���  ������$�������  �������  ��$�  NO 	��	���	  $����	����$  
���������������  ��$��� -, ���������������  �  ������$�������  �����$ .  
7. 0  $�����  ������  Acipencer schrenckii ��	�����  ���������������  ����  
($����������������  ���	 ), ��������������  �  �������������	���$�  �
����	$�  
������ ����  �  ������� ����  ������������ , �������������  �
���� !  (P5), 
������� ��$  (P3) �  ������ ��$  ����$���$  (P2), ,������$���$  (P2), ��������$�$  
(P3), �����$  
������$  (P3) �  ��������$���$  (P5). �  �
����	�  �  ����(�����  
���������������  ��������� ! : ������������ , ��������$� , ������� ��$  ����$��� , 
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���������$  ���������  ��������$�� a �  ���������$  ������  ��	�����  ����  
����������  ����������� .  
8. �  ���������  �  �������� ���  ������  $����  3-�������  ������  ������	���	  �������  
������  �����������  �  �������� , �������!/��  ��  �������������  �����	���  
������  �������� . �  ���������  ������ : �����$�  �  ������	�  	���  V, VII �  X ������  
�����������  ������!/���	  ������(���	  $�"��  ������$  �����������  �  �������� , 
�������� ����!/��  �  ���������  ��$���  �����  �  ��������������  ������ ���  �  
��$����������  ������  �  $����  ������ .  
9. �  $����  ������  �������  �
����������  ,��$����!  ��
��������  ����������  
����$�����������  �����
������  �  ���������  ������  $���� : �������	����  
���$��� , ������ ��$  ����$��� , ���������$  ����������$  ����  �����$�  �  
������� ��$  ��������$��� , �
��������	  �������  $����������  �  ���������  �  
�������� ���  �
����	�  $����  �  ����,$
������ ���  ������ .  
10. �  ������� ���  ������$�������  ������� , ������������$  $���� , $��"���� , 
�����$�  �  �������$  $����  ��$�  Oncorhynchus mas	 u �  �����  Cyprinus carpio 
�����������  �������  ��������  �  ������� , ����"���� ��  �������!/��  ��  
����������  <-�������  (CBS). +�������  �������  ����������  �  �������  
$����������� �����  CBS-��������!/��  ����������  �  ��������� . ���������  
��������"����  �
  ����� ������	  ��
�$�  ������
������  (NO- �  * 2S-
��������!/�� ) ��������������������  �����$  ��	  ��������  �������$�������  
�����$���  �  ��������� ��  �������  ��$������� .  
11. CBS-, '�)2 - �  ������ 
�$�� -��������!/��  �����	��  ������  ��$�  
��������"��  �  ��������$  �������$������$  �  ,��������������������$  �����$�$  
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-+#-�2  #-+�8@.���**A9  -�2��B�*#C . 
IV – ���������  "�������� , R1 – ������� ���  ��$
�$�� , ��  – �����	���	  ��$������ , 
�+  – area postrema, 5-�  – 
�� 
������� ���  ����� , �� , �� , �� , ��  – ������� ��	 , 
������ ��	 , ������� ��	  �  �������$������� ��	  ����  ������� ���  �
����� , ���  – 
���������  ��������  ����� , ��7  – ���������  ��������  	��� , �&�  – ����������  
�����
������  ������� , �$�	  – ������$����� ���  ����$�������  	��� , �-)2  – 
������� ��	  ������$������	  ������� , ��  – ������� ���  ����$�� , '2  – 
���������� ��	  ��$������ , '+2  – ���$���������
���  ��$������ , '�-  – 
������	����  ���� , '  – ������ ���  ��������$�� , '	  – ���$����	����  	��� , &VII – 
���	  �������  ����� , &X – ���	  
��"��!/���  ����� , &� , &� , &$, &  – ������ ��	 , 
������� ��	 , $����� ��	  �  ������ ��	  ����  ������ ���  �
����� , &87�  – 
������������ ���  	���  ���$����$� , &�  – ������ ���  ����$�� , &�7  – ������ ���  
����$�������  	��� , ."  – ������  "�������� , .2  – ����		  ��$������ , .�7  – 
�������
���� ���  	��� , .9  – ������ ��	  ����$� , #��  – �������
���$ , 2'  – 
������	����  ������ , 2)  – ������  $������	�����  ���	 , 23  –��������$������������ , 
27  – 	���  2����	 , 8'  – ������� ���  ��������$�� , 8"  – ������� ���  "�������� , 8�  
– ������� ���  ����� , )  – $��"���� , )�+  – $����� ���  �����������  ����� , ).  – 
$��"������	  �������� , )2  – $��"�������  ����� , )+'7  – $����� ���  
������$����	����  	��� , )++  – $����� ���  ������ ���  ����� , )��  – $����� ��	  
�������	���	  ���$��	 , )-  – $������	����  ���� , )�  – $�$���	����  ���� , *��  – 
������	/��  ���  �����������  ����� , �83*  – ������ -������� ���  ,����������  
������� , �+)  – ���������  �����  )������� , +�  – ����������  ����� , +�.  – 
�������������	���	  ���� , +��  – �������������	����  ����� , +'2  – 
������$����	����  ��$����� , +2  – ������		  ��$������ , +)�  – �������� -
$�$���	����  ����� , +*.  – �������������	  ���� , +��  – ���������������  
�������������  	��� , +�$  – $�������������  �������������  	��� , ++'7  – ��������  
������$����	����  	��� , ++7  – �������������	����  ��������� ���  	��� , +-  – 
�������������	����  ���� , +�  – ��������$ , +�  – ������ ���  ����� , +�
7  – 
���������
���� ���  	��� , +�	  – ��������� ���  	��� , � 1-� 3 – ������ ���  �����$��� , 
�'  – ������ ��	  ���	 , ��  – �������	���	  ���$��	 , ���  – ������ ���  �����$ , �*  – 
������������������� , 9�  – ��
����� , 12  – ������ ���  ����� , 12-  – ������ ���  
���������  ���� , 1-  – ������ ���  �����  ���� , 3 – ,����� , 7�  – 	���  ����(���� , 
	 III – 	���  ������������� ����  ����� , 	 IV – 	���  
��������  ����� , 	 IX-X – 	���  
	��������������  �  
��"��!/���  ������ , 	 V – 	���  �����������  ����� , 	 VII – 	���  
�������  ����� , 7.��  – �������������	����  	���  �������  
������ . 
 


