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Eutheria, îá û÷ íî èìå íó å ìûå ïëà öåí òàð íû ìè, îò -
íî ñÿò ñÿ ê íà è áî ëåå ïðî äâè íó òî ìó èí ôðàê ëàñ ñó
ìëå êî ïè òà þ ùèõ [1]. Ïëà öåí òàð íûå ìëå êî ïè òà þ -
ùèå â îò ëè ÷èå îò îä íîïðî õîä íûõ (Monotremata)
è ñóì ÷à òûõ (Marsupialia) îá ëà äà þò áî ëåå ñî âåð -
øåí íîé ðåï ðî äóê òèâ íîé ñèñ òå ìîé. Ýòî ïî çâî ëÿ -
åò èì çà íè ìàòü ðàç íî îá ðàç íûå ýêî ëî ãè ÷åñ êèå
íèøè è àê òèâ íî ðàñ ïðîñ òðà íÿòü ñÿ ïî ðàçë è÷íûì
êëè ìà òè ÷åñ êèì çî íàì. Òàì, ãäå Monotremata è
Marsupialia âñòó ïà ëè â êîí êó ðåí öèþ ñ Eutheria,
ïðå è ìó ùåñ òâî, êàê ïðà âè ëî, îñòà âà ëîñü íà ñòî ðî -
íå ïðåä ñòà âè òå ëåé ïî ñëåä íèõ. Îá ýòîì ñâè äå -
òåëüñòâó þò êàê ïà ëå îí òî ëî ãè ÷åñ êèå äàí íûå [2],
òàê è äàí íûå ýêî ëî ãîâ, íà áëþ äàâ øèõ çà ïðî öåñ -
ñîì êî ëî íè çà öèè àâñòðà ëèé ñêî ãî êîí òè íåí òà
ïëà öåí òàð íû ìè ìëå êî ïè òà þ ùè ìè [1]. 

Õî òÿ íà ëè ÷èå ïëà öåí òû ÿâ ëÿ åò ñÿ íà è áî ëåå õà -
ðàê òåð íûì ïðè çíà êîì âû ñøèõ ìëå êî ïè òà þ ùèõ,
îíà âñòðå ÷à åò ñÿ òàê æå ó íå êî òî ðûõ ÿùå ðèö, çìåé è
ñóì ÷à òûõ [1, 3]. Îäíà êî òîëü êî ó Eutheria ïëà öåí òî -
îá ðà çî âà íèþ ïðåä øåñ òâó åò ïå ðè îä ïå ðè èì ïëàí òà -
öèè [3]. Ïå ðè èì ïëàí òà öèÿ ó ñà ìîê ìëå êî ïè òà þ ùèõ 

õà ðàê òå ðè çó åò ñÿ ðÿ äîì ìîð ôî ëî ãè ÷åñ êèõ è ôè çè î -
ëî ãè ÷åñ êèõ èç ìå íå íèé èõ ìàò êè è ýì áðè î íà [3–6].
Íà è áî ëåå ïî ëíàÿ èí ôîð ìà öèÿ îá ýòèõ ñîáûòèÿõ
ñîáðàíà â èññëåäîâàíèÿõ, ïðîâîäèâøèõñÿ íà
ìûøåâèäíûõ ãðûçóíàõ [3, 4]. 

Â ïî ñëåä íèå ãî äû ðàç ðà áî òà íû ìå òî äî ëî ãèè,
íà ïðàâ ëåí íûå íà èç ó÷å íèå ÿâ ëå íèé, îá óñëîâ ëè âà þ -
ùèõ òå ÷å íèå ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íî ãî ïðî öåñ ñà è åãî 
çà âåð øà þ ùå ãî ýòà ïà – èì ïëàí òà öèè íà ìî ëå êó ëÿð -
íî-ãå íå òè ÷åñ êîì óðîâ íå [7]. Èõ ïðè ìå íå íèå íà
ïðàê òè êå ïî çâî ëè ëî ïî ëó ÷èòü îïðå äå ëåí íîå ïðåä -
ñòàâ ëå íèå î íà ñëå äñòâåí íûõ ïðî ãðàì ìàõ è ìî ëå êó -
ëÿð íûõ ïóòÿõ ðåàëèçàöèè äàííûõ ïðîãðàìì, àñ -
ñîöèèðîâàí íûõ ñ óïî ìÿ íó òûì ïðîöåññîì. 

Â ðå çóëü òà òå âû ÿñ íè ëîñü, ÷òî ñî áû òèÿ, ñâÿ çàí -
íûå ñ ïîä ãî òîâ êîé è óñïåø íûì çà âåð øå íè åì ïðî -
öåñ ñà ïå ðè èì ïëàí òà öèè, â ñó ùåñ òâåí íîé ìå ðå çà âè -
ñÿò îò «äè à ëî ãà» ìåæ äó ýì áðè î íîì è ìàò êîé, ïðî -
èñ õî äÿ ùå ãî íà êëå òî÷ íî-ìî ëå êó ëÿð íîì óðîâ íå
[8–10]. Ïî äîá íûé «äè à ëîã» ïðè çâàí èíè öè è ðî âàòü
âîñ ïðè èì ÷è âîñòü ìàò êè è ãî òîâ íîñòü ýì áðè î íà ê
èì ïëàí òà öèè [3, 10, 11]. Ñîñ òî ÿ íèå âîñ ïðè èì ÷è -
âîñ òè äëèò ñÿ îãðà íè ÷åí íîå âðå ìÿ [3, 4, 10]; ïðè
ýòîì ìà òî÷ íàÿ ñðå äà ñïî ñîá íà ïîä äåð æè âàòü ðîñò
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áëàñòîöèñòû, åå ïðèêðåïëåíèå, à òàê æå ïî ñëå äó þ -
ùèå ïðîöåññû èìïëàíòàöèè [3, 12].

Ãëàâ íû ìè ôàê òî ðà ìè, îïðå äå ëÿ þ ùè ìè ìà òî÷ -
íóþ âîñ ïðè èì ÷è âîñòü, ÿâ ëÿ þò ñÿ îâà ðè àëü íûå ñòå -
ðî è äû – ïðî ãåñ òå ðîí è/èëè ýñ òðî ãå íû. Íî åñ ëè ó
ìû øåé è êðûñ óñïåõ èì ïëàí òà öèè çà âè ñèò îò îáîèõ 
ãîð ìî íîâ, òî ó êóíü èõ, ñâè íåé, ìîð ñêèõ ñâè íîê,
êðî ëè êîâ è õî ìÿ÷ êîâ óêà çàí íûé ïðî öåññ îá åñ ïå ÷è -
âà åò ñÿ èñêëþ÷èòåëüíî ïðîãåñòåðîíîì [3, 4, 13, 14]. 

Ñà ìîå ñó ùåñ òâåí íîå ïðî äâè æå íèå â ïî íè ìà íèè 
ïðè ðî äû ôàê òî ðîâ, êîí òðî ëè ðó þ ùèõ òå ÷å íèå ïå -
ðè èì ïëàí òà öè îí íî ãî ïå ðè î äà ó ìëå êî ïè òà þ ùèõ,
äîñ òèã íó òî â èñ ñëå äî âà íè ÿõ íà ìû øå âèä íûõ ãðû -
çó íàõ. Óñòà íîâ ëå íî, ÷òî ïðî öåñ ñû àê òè âà öèè è èì -
ïëàí òà öèè èõ áëàñ òî öèñò áûñ òðî èíè öè è ðó þò ñÿ
åäè íè÷ íîé èíú åê öè åé ýñòðîãåíà  â çàïðàâëåííóþ
ïðîãåñòåðîíîì ìàòêó [3, 4]. 

Âîñ ïðè èì ÷è âîñòü ìàò êè ê èì ïëàí òà öèè ïîä ðàç -
äå ëÿ åò ñÿ íà òðè ôà çû: ïðå ðå öåï òèâ íîå (ìàò êà åùå
íå îá ðå ëà âîñ ïðè èì ÷è âîñ òè ê èì ïëàí òà öèè), ðå öåï -
òèâ íîå (ìàò êà âîñ ïðè èì ÷è âà ê èì ïëàí òà öèè) è íå -
ðå öåï òèâ íîå – ðåô ðàê òîð íîå (ìàò êà óòðà òè ëà âîñ -
ïðè èì ÷è âîñòü ê èì ïëàí òà öèè) [4]. Âðå ìåí íîé ïå -
ðè îä, êîã äà ìàò êà íà õî äèò ñÿ â ðåöåïòèâíîé ôàçå,
ïîëó÷èë íàçâàíèå «îêíî èìïëàíòàöèè» [3].

Êàê îò ìå ÷à ëîñü âû øå, ó ïëà öåí òàð íûõ ìëå êî -
ïè òà þ ùèõ ïå ðå õîä ìàò êè â ñî ñòî ÿ íèå ðå öåï òèâ íîñ -
òè âîç ìî æåí ëèøü â óñëî âè ÿõ åå îá ùå íèÿ ñ ýì áðè î -
íîì [3, 8–11]. Ïðî äîë æè òåëü íîñòü ýòî ãî ñîñòîÿíèÿ
êðàéíå îãðàíè÷åíà [4]. 

Âû ÿñ íè ëîñü [3, 4], ÷òî ó ìû øè ìàò êà ïî ëíîñ òüþ 
ðå öåï òèâ íà íà ÷åò âåð òûé äåíü, à â òå ÷å íèå ïåð âûõ
òðåõ äíåé áå ðå ìåí íîñ òè èëè ïñåâ äî áå ðå ìåí íîñ òè
åå ìîæ íî ñ÷è òàòü ïðå ðå öåï òèâ íîé. Â òî æå âðå ìÿ
ìàò êó ìû øè ìîæ íî ñäå ëàòü ðå öåï òèâ íîé, îá ðà áî -
òàâ îñî áè ìà ëû ìè äî çà ìè ýñ òðî ãå íà ÷å ðåç 24–48 ÷
ïî ñëå çà ïðàâ êè ìàò êè ïðî ãåñ òå ðî íîì. Ðå öåï òèâ -
íîñòü ìàò êè è ñî îò âå òñòâå ííî ýô ôåê òèâ íîñòü èì -
ïëàí òà öèè ïî ñòå ïåí íî ñíè æà þò ñÿ è ê øåñ òî ìó äíþ 
ìàò êà ñòà íî âèò ñÿ ïî ëíîñ òüþ ðåô ðàê òîð íîé. Óñòà -
íîâ ëå íî, ÷òî ñî ñòî ÿ íèå îò êðû òîñ òè–çà êðû òîñ òè
«îêíà èì ïëàí òà öèè» ó ìû øåé îïðå äå ëÿ åò ñÿ èç ìå -
íå íè ÿ ìè óðîâ íåé êîí öåí òðà öèé ýñ òðî ãå íà â ïðåä å -
ëàõ äî âîëü íî óçêîé îá ëàñ òè: ïðè íèç êèõ óðîâ íÿõ
ýñ òðî ãå íà îêíî îñòà åò ñÿ îò êðû òûì â òå ÷å íèå äîñ òà -
òî÷ íî äëè òåëü íî ãî âðå ìå íè, îäíà êî îíî ðåç êî çà -

êðû âà åò ñÿ ïî ìå ðå èõ ïî âû øå íèÿ. Ïðè ýòîì î÷åíü
âû ñî êèå óðîâíè ýñòðîãåíà, ïåðåâîäÿ ìàòêó â ôàçó
íåðåöåïòèâíîñòè, îáóñëîâëèâàþò íåõàðàêòåðíóþ
äëÿ äàííîé ôàçû ýêñïðåññèèþ ãåíîâ, ñâÿçàííûõ ñ
èìïëàíòàöèåé [4]. 

Åùå îäíèì âàæ íûì ôàê òî ðîì, êîí òðî ëè ðó þ -
ùèì íà ðÿ äó ñ ýñ òðî ãå íà ìè ïðî öåññ ôîð ìè ðî âà íèÿ
«îêíà èì ïëàí òà öèè», ÿâ ëÿ åò ñÿ áëàñ òî öèñ òà; îïðå -
äå ëÿÿ òî÷ íåå – ñî ñòî ÿ íèå åå àêòèâíîñòè [15].

Î÷å âèä íî, ÷òî àê òèâ íàÿ è ñïÿ ùàÿ áëàñ òî öèñ òû
ìî ëå êó ëÿð íî è ôè çè î ëî ãè ÷åñ êè ðàç ëè÷ íû. Òàê, ðå -
öåï òîð ýïè äåð ìàëü íî ãî ôàê òî ðà ðîñ òà, öèê ëî îê ñè -
ãå íà çà-2 (ÖÎÃ-2) è ðå öåï òîð ãèñ òà ìè íà âòî ðî ãî òè -
ïà ÿâ ëÿ þò ñÿ ôàê òî ðà ìè, ñâÿ çàí íû ìè ñ ðå àê öè åé
ïðè êðåï ëå íèÿ, è ýêñ ïðåñ ñè ðó þò ñÿ â ðå àê òè âè ðî -
âàí íûõ áëàñ òî öèñ òàõ, íî ñíè æà þò ñâîþ ýêñ ïðåñ -
ñèþ â ïî êî ÿ ùèõ ñÿ [15–18]. Íàï ðî òèâ, ñâÿ çàí íûé ñ
áåë êîì G êàí íà áè íî èä íûé ðå öåï òîð, àê òè âè ðó þ -
ùèé ñÿ ââå äå íè åì êàí íà áè íî è äîâ, à òàê æå ýí äî êàí -
íà áè íî è äà ìè, ñíè æà åò ñâîþ ýêñ ïðåñ ñèþ â «àê òèâ -
íûõ» áëàñ òî öèñ òàõ è ïî âû øà åò åå – â «ñïÿ ùèõ»
[19]. Â öå ëîì ýòè äàí íûå îò ðà æà þò ñïå öè ôè êó ìî -
ëå êó ëÿð íûõ ìå õà íèç ìîâ, êîí òðî ëè ðó þ ùèõ àê òè âà -
öèþ áëàñ òî öèñ òû è ñî ñòî ÿ íèå åå ïî êîÿ.

Èíòèì íûé äè à ëîã ìåæ äó áëàñ òî öèñ òîé è ìàò -
êîé âî âðå ìÿ èì ïëàí òà öèè èìå åò íå êî òî ðûå îñî -
áåí íîñ òè ðå öèï ðîê íûõ ýïè òå ëè àëü íî-ìå çåí õèì -
íûõ âçà è ìî äå éñòâèé è âêëþ ÷à åò ðÿä ýâî ëþ öè îí -
íî-êîí ñåð âà òèâ íûõ ñèã íàëü íûõ ôàê òî ðîâ [3, 9, 20].
Ìíî ãèå èç íèõ èã ðà þò âàæ íóþ ðîëü â ïðî öåñ ñàõ
èì ïëàí òà öèè è ïðî ñòðà íñòâåí íî ãî ðàç ìå ùå íèÿ çà -
ðî äû øà â ìàò êå; ê òà êî âûì, â ÷àñ òíîñ òè, îò íî ñÿò ñÿ
ýïè äåð ìàëü íûå ôàê òî ðû ðîñ òà (ÝÔÐ), ôàê òî ðû
ðîñ òà ôèá ðîá ëàñ òîâ, ëè ïè äû, èí ñó ëè íî ïî äîá íûå
ôàê òî ðû ðîñ òà, ìîð ôî ãå íå òè ÷åñ êèå áåë êè êîñ òè
(ÌÁÊ), áåë êè, êî äè ðó å ìûå ãå íîì Indian hedgehog
(Ihh), à òàê æå èõ ðå öåï òî ðû èëè àí òà ãî íèñ òû [4,
21–23]. Â òå ÷å íèå ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íî ãî ïå ðè î äà
ýòè ôàê òî ðû ýêñ ïðåñ ñè ðó þò ñÿ â ìàò êå ìû øåé â
îïðå äå ëåí íîé ïðî ñòðà íñòâåí íî-âðå ìåí íîé ïî ñëå -
äî âà òåëü íîñ òè. Âû ÿñ íè ëîñü, ÷òî ðå àê öèÿ ïðè êðåï -
ëå íèÿ áëàñ òî öèñ òû ñâÿ çà íà ñ ëî êàëü íîé (â ñòðî ìå
ìàò êè) èí äóê öè åé ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ ÌÁÊ-2 è
ôàê òîð ðîñ òà ôèá ðîá ëàñ òîâ-2 [9, 21]. Â òåõ æå
èññëå äî âà íè ÿõ âû ÿâ ëå íî, ÷òî áó ñèí êè, ñìî ÷åí íûå
ãå ïà ðèí ñâÿ çû âà þ ùèì ÝÔÐ-ïî äî áíûì ôàê òî ðîì
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ðîñ òà (ÃÑÝÔÐ) èëè èí ñó ëè íî âûì ôàêòîðîì
ðîñòà-I, íî íå äðóãèìè áåëêàìè, èíäóöèðóþò â
ìàòêå ëîêàëüíûå ðåàêöèè, àíàëîãè÷íûå âû çû âà å -
ìûì áëàñòîöèñòîé: ïîâûøåííóþ ñîñóäèñòóþ
ïðîíèöàåìîñòü, äåöèäóàëèçàöèþ, à òàê æå ýêñ ïðåñ -
ñèþ ÌÁÊ-2 è ÖÎÃ-2. 

Ïî êà çà íî òàê æå, ÷òî ïðè ïîä ãî òîâ êå ìàò êè ê èì -
ïëàí òà öèè íà áëþ äà åò ñÿ ïðî ñòðà íñòâåí íî-âðå ìåí -
íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ êîì ïî íåí òû
Hedgehog(Hh)-ñèã íàëü íî ãî ïó òè [24–26]. Èõ ýêñ -
ïðåñ ñèÿ âîç ðàñ òà ëà â ýïè òå ëèè ïðî ñâå òà è æå ëå çàõ
ìàò êè, íà ÷è íàÿ ñ 3-ãî äíÿ áå ðå ìåí íîñ òè, è äîñ òè ãà -
ëà ñà ìûõ âû ñî êèõ óðîâ íåé íà 4-é äåíü [27]. Ó îâà -
ðèýê òî ìè ðî âàí íûõ ìû øåé òðàíñ êðèï öèÿ ãå íîâ Hh- 
ñèã íàëü íî ãî ïó òè èí äó öè ðî âà ëàñü òîëü êî ïðî ãåñòå -
ðî íîì [26]. Ïðè ýòîì â ìàò êàõ ìû øåé, ìó òàíòíûõ
ïî ãå íó ðå öåï òî ðà ïðî ãåñ òå ðî íà, èí äóê öèþ óêà çàí -
íûõ ãå íîâ â îò âåò íà îá ðà áîò êó ïðî ãåñ òå ðî íîì  íà -
áëþ äà ëè íà çíà ÷è òåëü íî áî ëåå íèç êîì óðîâ íå.
Çàôèê ñè ðî âà íà òàê æå ýêñ ïðåñ ñèÿ ãå íà Ihh â ìàòêàõ
õîìÿêîâ ïîä âëèÿíèåì óïî ìÿ íóò î ãî ãîð ìî íà [28].

Ïî âñåé âå ðî ÿò íîñ òè, ïðî ãåñ òå ðîí ðå ãó ëè ðó åò
ýêñ ïðåñ ñèþ ãå íîâ, êî äè ðó þ ùèõ êîì ïî íåí òû
Hh-ñèã íàëü íî ãî ïó òè, íå òîëü êî ÷å ðåç ñâîé ÿäåð íûé 
ðå öåï òîð, íî è èíûì, ìèíóþùèì åãî, ïóòåì [29]. 

Íà ñå ãî äíÿø íèé äåíü ñî âåð øåí íî î÷å âèä íî,
÷òî ñèã íàëü íûå ïó òè, îá ðà çó þ ùèå ñåòü äè à ëî ãîâ
ìåæ äó çà ðî äû øåì è ìàò êîé, ÿâ ëÿ þò ñÿ íå îòú åì ëå -
ìûì àò ðè áó òîì  ïðî öåñ ñà èì ïëàí òà öèè ó âñåõ
èçó÷åí íûõ âè äîâ ïëà öåí òàð íûõ ìëå êî ïè òà þ ùèõ
[3, 9, 21, 23, 30]. Â ÷àñ òíîñ òè, èí òåã ðè íû è èõ ðå öåï -
òî ðû, òðî ôè íèí-òåñ òèí-áèñ òè íî âûé êîì ïëåêñ è
ðÿä äðó ãèõ ìî ëå êóë êëå òî÷ íîé ïî âåð õíîñ òè, ó÷àñ -
òâó þò â àä ãå çèâ íîì êàñ êà äå, îá åñ ïå ÷è âà þ ùåì ôèê -
ñà öèþ áëàñ òî öèñò â ìåñ òàõ èì ïëàí òà öèè [3, 20, 31,
32]. Èçâåñ òíî, ÷òî ÃÑÝÔÐ, ôàê òîð, èí ãè áè ðó þ ùèé
ëåé êå ìèþ (ËÈÔ), ãî ìå î áîêñ-ñî äåð æà ùèå òðàíñ -
êðèï öè îí íûå ôàêòîðû òàêæå èãðàþò âàæíóþ ðîëü
â ïðîöåññå èìïëàíòàöèè ó ìíîãèõ âèäîâ
ìëåêîïèòàþùèõ [4, 9, 10, 17, 20]. Ïðåä ïî ëà ãà þò,
÷òî îíè, îá ðà çóÿ åäè íûé ñèã íàëü íûé ïóòü, ñëè âà -
þò ñÿ íà ïî ñëåä íåì ýòà ïå ñ ôîñ ôî ëè ïà çà-À2-ÖÎÃ-2
ñèã íàëü íûì ïó òåì, îá åñ ïå ÷è âàÿ òåì ñà ìûì
óñïåøíóþ èìïëàíòàöèþ [9].

Â ïî ñëåä íåå âðå ìÿ ñëî æè ëîñü ïðåä ñòàâ ëå íèå î
òîì, ÷òî ýí äî êàí íà áè íî è äû ÿâ ëÿ þò ñÿ êëþ ÷å âûì

çâå íîì ñèã íà ëè çà öèè, îá åñ ïå ÷è âà þ ùèì ñèí õðîí -
íîñòü ýì áðè î íàëü íî ãî ðàç âè òèÿ è âîñ ïðè èì ÷è âîñ -
òè ìàòêè [9, 19, 20, 30, 33, 34]. 

Îäíà êî äî ñèõ ïîð íå èç âåñ òíû âñå «ó÷àñ òíè êè»
ñèã íàëü íûõ ïó òåé èì ïëàí òà öèè, à òàê æå îñòà þò ñÿ
çà ãàä êîé îñî áåí íîñ òè èõ ôóíê öè î íè ðî âà íèÿ, à
èìåí íî – ôóíê öè î íè ðó þò ëè îíè íå çà âè ñè ìî, ïà -
ðàë ëåëü íî èëè êîí âåð ãè ðó þò ê îáùåìó
çíàìåíàòåëþ [4, 9]? 

Íåñ ìîò ðÿ íà òî, ÷òî ìå õà íè êà è êëå òî÷ íàÿ àð õè -
òåê òó ðà èì ïëàí òà öèè ó áîëü øè íñòâà ïðåä ñòà âè òå -
ëåé ïëà öåí òàð íûõ âàðü è ðó þò [3], ìîæ íî âû äå ëèòü
ðÿä ìî ìåí òîâ, òîæ äåñ òâåí íûõ äëÿ óïî ìÿ íó òî ãî
ïðî öåñ ñà. Òàê, èì ïëàí òà öèÿ ïðî èñ õî äèò íà ñòà äèè
áëàñ òî öèñ òû, äëÿ íåå õà ðàê òåð íû íà ëè ÷èå «îêíà»
ìà òî÷ íîé ðå öåï òèâ íîñ òè, ðå öèï ðîê íîå âçà è ìî äå -
éñòâèå ìåæ äó áëàñ òî öèñ òîé è ìàò êîé, à òàê æå óâå -
ëè ÷å íèå ìà òî÷ íîé ñî ñó äèñ òîé ïðî íè öà å ìîñ òè â
ìåñ òå ïðè êðåï ëå íèÿ áëàñ òî öèñ òû [3, 4]. Òà êèì îá -
ðà çîì, ðàñ ïîç íà âà íèå è èç ó÷å íèå ñèã íàëü íûõ ïó òåé 
íà ýòèõ ýòà ïàõ ìî æåò äàòü íà ÷à ëî óíè ôè öè ðî âàí -
íîé ñõå ìå èì ïëàí òà öèè [3], â ïî ëüçó ÷å ãî ñâè äå -
òåëüñòâó þò äàí íûå, ïî ëó ÷åí íûå â èñ ñëå äîâ íè ÿõ íà
êóíü èõ. 

Âû ÿñ íè ëîñü, ÷òî ó àìå ðè êàí ñêèõ íî ðîê â ïðî -
öåñ ñå èì ïëàí òà öèè áå ëîê ËÈÔ ëî êà ëè çî âàí íà äíå
è øåé êå ìàò êè [35]. Â ìàò êå ñêóí ñà íà áëþ äà åò ñÿ ïî -
âû øåí íàÿ êîí öåí òðà öèè ìÐÍÊ b-ðå öåï òî ðà ËÈÔ â
ìåñ òàõ èì ïëàí òà öèè áëàñ òî öèñò [36, 37].

Ðå çóëü òà òû ýòèõ èñ ñëå äî âà íèé ïî çâî ëè ëè àâ òî -
ðàì ïðåä ïî ëî æèòü, ÷òî ËÈÔ ó êóíü èõ ó÷àñ òâó åò â
êîí òðî ëå èì ïëàí òà öèè áëàñòîöèñò [35–37].

Èìå þò ñÿ ñâå äå íèÿ, ÷òî âî âðå ìÿ èì ïëàí òà öèè
ãåí Öîã-2 ýêñ ïðåñ ñè ðó åò ñÿ â ìàò êå íî ðîê, â ìåñ òàõ
ïðè êðåï ëå íèÿ è èí âà çèè òðî ôîá ëàñ òà [38]. Â ñâîþ
î÷å ðåäü, ðå çóëü òà òû, ïî ëó ÷åí íûå íà ñêóí ñàõ, ïî êà -
çà ëè, ÷òî âî âðå ìÿ èì ïëàí òà öèè ãåí Öîã-2 ýêñ ïðåñ -
ñè ðó åò ñÿ íå òîëüêî â ìàòêå, íî è â áëàñòîöèñòå [39].

Òà êèì îá ðà çîì, âîç ðàñ òà íèå ýêñ ïðåñ ñèè Öîã-2
êàê ó íîð êè, òàê è ó ñêóí ñà êîð ðå ëè ðó åò âî âðå ìå íè
ñ ïðè ëè âîì ïëàç ìåí íûõ áåë êîâ â ìàò êó è ðå àê öè åé
ïðè êðåï ëå íèÿ áëàñ òî öèñ òû. Ýòè ôàê òû, ïî ìíå íèþ
àâ òî ðîâ [38, 39], ïîä òâåð æäà þò òî, ÷òî ëî êàëü íàÿ
ïðî äóê öèÿ ïðî ñòàã ëàí äè íà ó êóíü èõ ìî æåò ÿâ ëÿòü -
ñÿ íà ÷àëü íûì èí äóê òî ðîì ïðî öåñ ñîâ, îòâå÷àþùèõ
çà ïîäãîòîâêó ìàòêè ê èìïëàíòàöèè. 
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Èññëå äî âà íèÿ íà ñêóí ñàõ â ïðî öåñ ñå ïå ðè èì -
ïëàí òà öèè âû ÿ âè ëè ðåç êîå óâå ëè ÷å íèå ðå öåï òî ðîâ
ÝÔÐ â áëàñ òî öèñ òàõ, à òàê æå ïî âû øå íèå êî ëè ÷åñ -
òâà åãî òðàíñ êðèï òîâ â ìàò êå, ñî âïà äà þ ùèå ñ
âîçîá íîâ ëå íè åì ýì áðè î íàëü íî ãî ðàç âè òèÿ è ïðè õî -
äÿ ùè å ñÿ íà òîò ìî ìåíò, êîã äà ñêî ðîñòü ìè òî òè ÷åñ -
êîé àêòèâíîñòè ýìáðèîíîâ ðåçêî âîçðàñòàëà [40].

Íå äàâ íî ó ðå àê òè âè ðî âàí íûõ áëàñ òî öèñò àìå -
ðè êàí ñêèõ íî ðîê îá íà ðó æå íà ýêñ ïðåñ ñèÿ ôàê òî ðà
ðîñ òà ôèá ðîá ëàñ òîâ-4 (ÔÐÔ-4), à òàê æå ýêñ ïðåñ ñèÿ
ðå öåï òî ðà ÔÐÔ-2 (ÔÐÔÐ-2), îïðå äå ëÿ å ìàÿ ó áëàñ -
òî öèñò ëèøü íà 5-é äåíü ïî ñëå èõ ðå àê òè âà öèè [41].
Ïðè ýòîì âû ÿñ íè ëîñü, ÷òî âíóò ðåí íÿÿ êëå òî÷ íàÿ
ìàñ ñà áëàñ òî öèñ òû íîð êè ýêñ ïðåñ ñè ðó åò è ÔÐÔ-4,
è ÔÐÔÐ-2, à òðî ôîá ëàñò – èñ êëþ ÷è òåëü íî ÔÐÔÐ-2,
èã ðà þ ùèé âàæ íóþ ðîëü â ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íîé
ïðî ëè ôå ðà öèè ýì áðè î íàëü íûõ êîì ïî íåí òîâ. 

Ïðî âå äå íû òàê æå èñ ñëå äî âà íèÿ ïî âû ÿâ ëå íèþ
ðî ëè âàñ êó ëÿð íî ãî ýí äî òå ëè àëü íî ãî ôàê òî ðà ðîñ òà
(ÂÝÔÐ) è åãî ðå öåï òî ðîâ â ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íûõ
ïðî öåñ ñàõ ó àìå ðè êàí ñêèõ íî ðîê.Óñòà íîâ ëå íî, ÷òî
ó ñà ìîê â òå ÷å íèå ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íî ãî ïå ðè î äà
ïðî èñ õî äèò ñó ùåñ òâåí íûé ðîñò ìà òî÷ íîé ýêñ ïðåñ -
ñèè ÂÝÔÐ è åãî ðå öåï òî ðîâ, ÂÝÔÐÐ-1 è ÂÝÔÐÐ-2
[42]. Äàí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ ðå ãó ëè ðó åò ñÿ ïðî ñòàã ëàí -
äè íà ìè, ïðî èç âîä íû ìè ÖÎÃ-2, ÷òî ïîä òâåð æäå íî
ðå çóëü òà òà ìè èñ ñëå äî âà íèé íà ìû øàõ [43]. Îáíà -
ðó æå íî, ÷òî ïðî ñòà öèê ëèí, ïðî èç âîä íûé ÖÎÃ-2
ïðî ñòàã ëàí äè íà, âîâ ëå êà åò ñÿ ó ìû øåé â ïðî öåññ
èìïëàíòàöèè, à åãî äåéñòâèå îïîñ ðå äó åò ñÿ ïðî ëè -
ôå ðà òî ðîì ïå ðîê ñè ñîì-àê òè âè ðî âàí íî ãî ðå öåï òî -
ðà d (ÏÏÀÐd) [44]. 

Ó íî ðîê ýêñ ïðåñ ñèÿ ÖÎÃ-2 ÿâ ëÿ åò ñÿ ñêî ðî òå÷ -
íûì ñî áû òè åì, îíà ïðî èñ õî äèò âî âðå ìÿ ïðè êðåï -
ëå íèÿ òðî ôîá ëàñ òà è èí âà çèè áëàñ òî öèñ òû [38] è
ñî âïà äà åò ñ íà áëþ äà þ ùèì ñÿ ïî âû øå íè åì ýêñ ïðåñ -
ñèè ÂÝÔÐ â ìàò êå èõ ñà ìîê [42]. Ïðî öåññ èì ïëàí -
òà öèè ó íî ðîê ñî ïðî âîæ äà åò ñÿ òàêæå ýêñïðåññèåé â
ýíäîìåòðèè ÏÏÀÐd [45]. 

Â ëè òå ðà òó ðå åñòü äàí íûå î òîì, ÷òî íå òîëü êî
ìàò êà [38], íî è ðå àê òè âè ðî âàí íûå ýì áðè î íû íî ðîê 
ïðî äó öè ðó þò ïðî ñòàã ëàí äè íû, â ÷àñ òíîñ òè ÏÃE

2

[45, 46]. Ïîñ ëåä íèé ýô ôåê òèâ íî èí äó öè ðó åò ýêñ -
ïðåñ ñèþ ÂÝÔÐ â ðàç ëè÷ íûõ òêà íÿõ [47], à åãî
ñîáñòâåí íàÿ ýêñ ïðåñ ñèÿ íà áëþ äà åò ñÿ â ìàòêå
ìûøåé â òå÷åíèå èìïëàíòàöèè [44].

Åùå îäíèì êàí äè äà òîì íà ðîëü ðå ãó ëÿ òî ðà ýêñ -
ïðåñ ñèè ÂÝÔÐ ÿâ ëÿ åò ñÿ ÏÃJ, àê òè âè ðó þ ùèé â ìàê -
ðî ôà ãàõ ÷å ëî âå êà ãåí ÂÝÔÐ ïî ñðå äñòâîì ÏÏÀÐg
[48]. Ó íî ðîê ýêñ ïðåñ ñèÿ ÏÏÀÐg çà ôèê ñè ðî âà íà â
òðî ôîá ëàñ òå âî âðå ìÿ èì ïëàí òà öèè áëàñ òî öèñ òû
[45]. Íà ïîì íèì, ÷òî ÂÝÔÐ äå éñòâó åò ÷å ðåç ñâîè òè -
ðî çèí êè íàç íûå ðå öåï òî ðû ÂÝÔÐÐ-1 è ÂÝÔÐÐ-2
[49]. Ó íî ðîê ïîä ú åì óðîâ íåé ýêñ ïðåñ ñèè ðå öåï òî -
ðîâ ÂÔÝÐ òàê æå êîð ðå ëè ðó åò ñ èì ïëàí òà öè åé è àñ -
ñî öè è ðî âàí ñ ïðè ñó òñòâè åì â ìàò êå ðå àê òè âè ðî âàí -
íûõ ýì áðè î íîâ [42]. 

Â îä íîé èç ïî ñëåä íèõ ðà áîò ïðè âå äå íû äî êà çà -
òåëüñòâà òî ãî, ÷òî ó íî ðîê âàæ íóþ ðîëü â ïðî öåñ ñå
âàñ êó ëÿ ðè çà öèè, ñâÿ çàí íîì ñ èì ïëàí òà öè åé áëàñ òî -
öèñò, èã ðà åò ÏÃE

2
; ïðè ýòîì îí äå éñòâó åò íà óêà çàí -

íûé ïðî öåññ ÷å ðåç ñâîè ðåöåïòîðû EP2 è EP4 [46]. 
Èç âû øå èç ëî æåí íî ãî ñëå äó åò, ÷òî èç âåñ òíûå íà 

ñå ãî äíÿ äå òà ëè ñèã íàëü íèõ ïó òåé èì ïëàí òà öèè ó
ïðåä ñòà âè òå ëåé êóíü èõ [10] îá íà ðó æè âà þò îïðå äå -
ëåí íîå ñõî äñòâî ñ òà êî âû ìè ó ìûøåâèäíûõ
ãðûçóíîâ [23].

Èòàê, èç ïðî âå äåí íî ãî àíà ëè çà ìîæ íî ñäå ëàòü
âû âîä î òîì, ÷òî ïå ðè èì ïëàí òà öè îí íûé ïå ðè îä õà -
ðàê òå ðè çó åò ñÿ àê òèâ íûì äè à ëî ãîì ìåæ äó ýì áðè î -
íîì è ìàò êîé, ïðè çâàí íûì îá å ïå ÷èòü ïîä ãî òîâ êó
åãî ó÷àñ òíè êîâ ê èì ïëàí òà öèè. Èíôîð ìà öè îí íàÿ
ñî ñòàâ ëÿ þ ùàÿ äàí íî ãî äè à ëî ãà ñôîð ìè ðî âà íà ïî -
ëî æè òåëü íûì îò áî ðîì â ïðî öåñ ñå ýâî ëþ öèè ïëà -
öåí òàð íûõ ìëå êî ïè òà þ ùèõ. Îíà ïðåä ñòàâ ëÿ åò ñî -
áîé «ãèá ðèä íóþ» (ýì áðè î íî-ìà òå ðèí ñêóþ) ïîä -
ïðîã ðàì ìó, êîíòðîëèðóþùóþ ïðî öåññ ïå ðè èìï-
ëàí òà öèè. 

Íà ëè ÷èå ýòîé ïîä ïðîã ðàì ìû îò ëè ÷à åò Eutheria
îò äðó ãèõ ïðåä ñòà âè òå ëåé êëàñ ñà ìëå êî ïè òà þ ùèõ – 
Monotremata è Marsupialia. Îíà ïðè çâà íà îñó ùå -
ñòâëÿòü èí ôîð ìà öè îí íóþ ïîä äåð æêó, íà ïðàâ ëåí -
íóþ íà êî îð äè íà öèþ ìîð ôî ãå íå òè ÷åñ êèõ ïðî öåñ -
ñîâ, îá åñ ïå ÷è âà þ ùèõ, â êî íå÷ íîì èòî ãå, ñâî åâ ðå -
ìåí íóþ èì ïëàí òà öèþ áëàñ òî öèñò. Íåñ ìîò ðÿ íà
îïðå äå ëåí íûå âè äî âûå ðàç ëè ÷èÿ â ñî äåð æà íèè äàí -
íîé ïîä ïðîã ðàì ìû, ó âñåõ èç ó÷åí íûõ ïðåä ñòà âè òå -
ëåé ïëà öåí òàð íèõ îíà ðå à ëè çó åò ñÿ â òå÷åíèå
ïåðèîäà ïåðèèìïëàíòàöèè èñ êëþ ÷è òåëü íî àê òèâ -
íûì ýìáðèîíî-ìàòî÷íûì äè à ëî ãîì. Ïðè ýòîì ýêñ -
ïðåñ ñè ðó åò ñÿ, ïî ñî âðå ìåí íûì îöåí êàì, îò íå -
ñêîëü êèõ ñî òåí äî, âîç ìîæ íî, áî ëåå ÷åì îä íîé òû -
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ñÿ ÷è ãå íîâ, âõî äÿ ùèõ â ñî ñòàâ ãå íî ìîâ ìà òå ðè è
ýì áðè î íà [4, 11, 19, 23, 30]. Èõ ýêñ ïðåñ ñèÿ èìå åò
÷åò êî âû ðà æåí íóþ ïðî ñòðà íñòâåí íî-âðå ìåí íóþ
ïî ñëå äî âà òåëü íîñòü, îò êëî íå íèå îò êî òî ðîé ìî æåò
ïðè âåñ òè ê ôà òàëü íûì ïî ñëå äñòâè ÿì äëÿ ðàç âè -
âàþùå ãî ñÿ â óòðî áå ìà òå ðè ïî òî ìñòâà [3, 4]. Ôà -
òàëü íû ìè äëÿ ðàç âè âà þ ùå ãî ñÿ ïî òî ìñòâà ìî ãóò
ñòàòü è ãå íå òè ÷åñ êèå íà ðó øå íèÿ, âûçûâàþùèå èí -
ôîð ìà öè îí íûå èçìåíåíèÿ äàí íîé ïîä ïðîã ðàì ìû.

Òà êèì îá ðà çîì, îò êà ÷åñ òâà è ñâî åâ ðå ìåí íîñ òè
ðå à ëè çà öèè ìîð ôî ãå íå òè ÷åñ êîé ïîä ïðîã ðàì ìû,
êîí òðî ëè ðó þ ùåé ïðî öåññ ïå ðè èì ïëàí òà öèè, âî
ìíî ãîì çà âè ñèò ðåï ðî äóê òèâ íûé óñïåõ ïëà öåí òàð -
íûõ ìëåêîïèòàþùèõ. Èñõî äÿ èç ýòî ãî ìîæ íî çà -
êëþ ÷èòü, ÷òî äå éñòâèå â ïðî öåñ ñå èì ïëàí òà öèè ñòà -
áè ëè çè ðó þ ùå ãî òè ïà ïî ëî æè òåëü íî ãî îò áî ðà, óñòà -
íîâ ëåí íîå â èñ ñëå äî âà íè ÿõ íà àìå ðè êàí ñêèõ
íîð êàõ [50], íà ïðàâ ëå íî íà çà ùè òó è â îïðå äå ëåí -
íûõ ñëó ÷à ÿõ íà êîððåêöèþ óïîìÿíóòîé âûøå
ïîäïðîãðàììû [51].

Yu. V. Vagyn

Periimplantation subprogram for morphogenesis – the evolutionary

know-how of eutherians

Summary

The occurrence of periimplantation subprogram for morphogenesis 
in eutherians, as a specific evolutionary acquirement, typical for
members of the infraclass involved, has been substantiated.

Keywords: eutherians, morphogenesis, evolution.
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Ïåð³³ìïëàí òàö³éíà ï³äïðîã ðà ìà ìîð ôî ãå íå çó – åâî ëþö³éíå

know how ïëà öåí òàð íèõ ññàâö³â

Ðå çþ ìå

Îáãðóí òî âà íî íà ÿâí³ñòü ó ïëà öåí òàð íèõ ññàâö³â ïåð³³ìïëàí -
òàö³éíî¿ ï³äïðîã ðà ìè ìîð ôî ãå íå çó ÿê ñïå öèô³÷íî ãî åâî -
ëþö³éíî ãî íàäáàí íÿ, õà ðàê òåð íî ãî äëÿ ïðåä ñòàâ íèê³â
çà çíà ÷å íî ãî ³íôðàê ëà ñó.

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: ïëà öåí òàðí³ ññàâö³, ìîð ôî ãå íåç, åâî ëþö³ÿ.
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