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� ������ P�D������!���� �������’ ���������� ��;�� ����������������� ������������ ���;�-
��’ ������. %����� � ������A���������!����� ������������ ���;���# ������ =�����’@� =���=�-
��;��!, A�� � ������!��� �������� �� ��;�� �����������! =��������������� ���=��������� ����-
��A����� ���, �=�+�Q�A��� ��’ ��;��# ������ �������’. E��=���������!��� =������;����’ P��#
��=����� �������A������� � ���D�@� ���!��#&�� �����������#. /���� �� ��@A���� ������-
���!��� ��;�� ����! ��������+�’ ���������# ���;���’ ������ � P��=������� �����, =�����������
������A����# ��Q����+��, ��=��������# � ������# � ������!��� ��������. %�’ P���� ���D������
���B������! �������������@ ��Q����+�@ � =������@B�@ +�#���Q����@ ������ �D���+�� � ���-
��&�����, �������A��� ��’ ���=��������’ �����!��� ������. � ��&�# ��D��� =����������� ��-
���!���� =��������’ �������� ��Q����+�� P��=�������� P�D������!��# ����� �� P�����A���
��D������ � =���B!@ �����D������# � ��&�# ��D�������� ��������� ��’ �������������# �������-
��# ��Q����+��. E��� =����� =������� ���������������! ���;���’ ����������!��� ������ � ����’��-
��� P��=�������� ���&� D�����+��’ ������# �������� X. laevis � ���������! =�������� ���A���’ �����-
��� � ������� ��Q����+��, ���D������� ��’ ���+��+�� ���;���# ������ ������ P��=�������.

#�0���3� 
����Q ������A����� ����, ��������������� ���;���’ ������, ��������, �������’+�’,
P�D����, ��Q����+�’ �����, Xenopus laevis
DOI: 10.31M57OS0475145022020045

��
%
<"

<�=��������� ������������ ���;���’ ���-

��� ��=���’@� ��@A���@ ���! � =��+����� P�-
D������!���� Q�����D��������’ (Solnica-�rezel,
2005). L���A����# ������� ��;�� �������@B�-
�� �������� ��;�� ��’ =�����;���’ ��=�����-
��’ �����+�� (Xumortier et al., 2012). 	�������,
A�� =�� �����+�� �����A���� �������’ Q���A�-
���# ������� �D��=�A����� =�����A� ������A�-
���# ���� �� ������@B�� ������ ����D! =�����,
A�� =������� � ��������@ ���������� ������!-
��� ���=������, ��������@B�� =��’����������
Q����������� �������=���# (|eber et al., 2012}
Xas et al., 2015). E�� ������ � ������A���������!-
����� �����A��# �����+�� =�����’@� =���=���-

;��!, A�� ��B�����@B�� � P�D������!��� ����’�
�������=�+�Q�A����� =��������������� ���=��-
������� ������A����# ���� (Reloussov et al., 1975)
��;�� ’��’�!�’ ����� �� Q�������, ��������@-
B�� =����;����! ������ =�� ������������ ���-
;���’� � ������!��� ��������. E��=���������!-
��� =������;����’ P��# ��=�����, �� �����#
������, �������A������� � ���D�@� ���!��#-
&�� �����������# (Reloussov et al., 201M).

	����� P��=���������!��� ��������!���� �A�-
���’ ���!����#����@B�� ������A����� ��� � ����-
�’+�� ������������ ���;���# ������ D��� =����-
������������� � ��D��� ��������� � ���������
(Reloussov et al., 2000). � P��# ��D��� D��� ��=��-
���� �����P��=��� ����’;���� P��=�������� ���-

U(# :=.9F�:==

���8������
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&� D�����+��’ �����# �������� X. laevis, �������
�������� =�������� ��������� ������ ����! ���
��Q����+�� �D���+�. � ��A���� A��� =���� ����A�-
��’ ����’;���’ ������ ��������������� �����-
��@ ����+�@, =����=���� ������B�’�! � ������-
�����A����# Q����. L���=����, ����������� ��’
������ ������’����� �D���+��, ����B����! �� ��-
�����=����, A���! �� ������� D��� �������������
=��=�������’��� ��� ����’;���’. ����� ������!-
�� A���� =���� ��������’ ���Q������ ������ ��-
���’���! � Q���� P��=������� ��� +�����. "���-
A��!�� �������# P��=������ =����=���� �����’�-
�’ ����! ��� ����’;���’, � ���� Q�����������!
������!��’ D������ ��� ����������� ����������-
��� ����B���’ �� ���+�� (Reloussov et al., 2000).
�������A��� ��������� ���Q������ ������ =���-
&������� ��A��� ������������!��# ��������’+�� �
�������������� X. laevis, ������’ =������� � ����-
����@ =�������# (]fister et al., 2016).

	���A�������� Q���� =�����’@� =���=���-
;��!, A�� ������A����’ ���� �=���D�� ���+����-
���! ��������’+�@ ������ � P�D������!��� ���-
�’�. /�����, A��D� �������A�� �������! �D ��-
������’+��, ���D������ =����������������!, A��
�� ���������� ���Q������ ������� =����=������
������. %�’ P���� ��;�� =��������! ����������
���;���’ �����!��� ������ � ����’����� P��-
=������� P�D������!��# �����.

���D� =���#�� � ��=������@ P��# +���, ���D-
������ ���B������! �������������@ ��Q����-
+�@ �D���+�� P�D������!��# ����� � =������@-
B�@ +�#���Q����@ ������ ����’����� �D���+�� �
������� �����&�����. %�’ P���� ���D����’ �����-
D����! ��������� ��’ �������������# ���������#
��Q����+��, ������’ =�������� D� =�������!
�������� ����’;���’ P��=�������� P�D������!-
��# ����� �� =�����A��� P�����A��� ��D������
(Uarpi, ]iel, 2014} joddard et al., 2020) � ������-
���! =�������� ���A���’ �������� � ������� ��-
Q����+��, ���D������� ��’ ���+��+�� ���;�-
��# ������ ������ P��=�������.

���
�"��� " �
�/%�

%�������� � ��������������� @��������

E�D����� �. laevis =���A��� �=�������������
in vitro �������� ������������ =�������� (Sive et al.,
2000). ����� 30�45 ��� =���� �=�����������’
����’�� ����������� �D���A��, ����D���’ P�-
D����� � 2� �������� ‘-+������� �� 0.1× ^arc�s
^odified \inger (^^\). 	���� ����D�+�� � +����-
��� P�D����� =�������� 4�5 ��� 0.1× ^^\ �
���!���������� � 0.1× ̂ ^\ �� ���D������# ���-
���. *����@ �������’ P�D������ �=�����’�� =�
��D��+�� ������!���� �������’ (Nieuwkoop,
_aber, 195M).

)������� ��#
%�’ ���������+�� �����+ ������ ���B�����’-

�� �����+�@ ��<? ���D������� (jY]43-j_])
� ’������� (W2R-mUherry) ��������. ��<? ���-
���������� � ���@B���’ � ��D�������� =������
pUS2�OjY]43-j_] � pUS2�OW2R-mUherry, ��-
����� �@D���� =���������� ������ Xietmar jradl
(�arlsruhe Institute of Zechnology, �arlsruhe). ��-
������� +������ =������ =���� ��=��Q���+��
���B�����’�� � =���B!@ ��D��� ]lasmid ^ini-
prep (Jvrogen), ������ �<? � � =���B!@ ��D���
m^JSSYjJ m^YUWINJ� S]6 Zranscription (In-
vitrogen), �������� =��������������� =��������-
����� =��������. /D� ��D��� D��� �@D���� =����-
�������� *. �. ?�������� (��Q. P�D�������� �8F
��. �.�. ����������).

E�D����� �� �����’� �� 2-� �� 4-� D�������-
��� =��������� �� 0.1 ̂ ^\ � ������� Q������ ��
0.3 ^^\. >���� ���B�����’�� �����+�@ ���-
D������� (�<? jY]43-j_]) � ’������� (�<?
W2R-mUherry) �������� �DB�� ����A������ 230 =�
� ���A�� jY]43-j_] � 230 =� � ���A�� W2R-mUherry.
"����+�@ =���������� � ��;��# �� ���� (A���-
���) ������!��� D����������, ��������# �D���
�����+�� �������’� 9.2 ��. 	���� �����+�� P�D��-
��� ������’�� � �������� Q������ �� 0.3 ^^\ ��’
=��������B���’ �D��������’ =�������# � ������
�����+�� � ���!���������� =�� ���=������� 14�
15°U �� �����;���’ ������&��� ������ 10�10.5
�������� ��D��+�� ������!���� �������’.

&�������������
��� ��������
� ���� ������������A����� �=���+�# =����-

���� P�����=�+�@ ���&� D�����+��’ P�D������
�� �����’� 10�10.5 ��’ P��=��������� =� �����-
�������# ��Q����+�� (Nieuwkoop, _aber, 1967).
	���� ��A���� �=���+�� ����������@ �D���A��
������� 2.5� ��������� +������� � 1× ^^\,
;����A��@ �D���A�� ������� =��+����� ���A-
��@. >���� P�D����� =��������� � A�&�� 	����,
��=�������@ 1× ^^\, ��� � =���B!@ �������-
�����A������ ��;� � �����’���# =���A�� P��-
���=������� ��D�����@ ����. 	���A��&���’
P��=������� =��������� � ������� =����������-
��� ����D�+������ ������ (��. ������ �"����-
�������’ ��Q����+�’ P��=���������) � =���B!@
=��c������# =�=����.

)
��

������� 
�?������� @�
���������
%�’ ������������# ��Q����+�� P��=�������

=�����=�’�� � P�����A���� ��D������ � =���B!@
������������ =������’ �� D����� ��������A����
��������, =���� A��� ����’������ ��D�����. ������-
����� =������� �D��=�A����� =�����A� ����’;�-
��’ �� ��D������ � P��=�������. ����’;���� ��D-
������ ���B�����’�� � =���B!@ ������������# ��
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%/� � ��.

����� ��������� ��’ ��������A���� �����������
����’;���’ P�����A��� ���D������� ��’ ���!����-
������’ ������ � P�D������!��� �����# (���. 1�}
=����� \�2723726U1, /// �����+��# ��;����-
��# +�����, �����’). %���� � ������ ����!� �� D�-
��� �������! �� ����������# ��’ ����’;���’�.

� ��A����� P�����A���� ��D������ ��=��!������
��� ����D�+�����# ������, ������������# �� =�-
������������������ (]X^S), ������� =�������-
�’�� ��D�# ��!��������@ =�����A��@ ���D����
���B���# 100�200 ���. "�=��!������ ��� ��=� ��-
���: �������!��� ������, ������������� � ��&�#

��D��������, � ���=������ ����’;���’ �� M5� �
������A����� ����D�+������ ������ =�������-
���� SZ\J� (SZ\J� Inc., *G�) � ���=������ ���-
�’;���’ �� 20�.

%�’ �����������’ ����� � ��D��������, ����-
���� Q������� ����������# P�����A��# =�����
jel-]ak ]_-40-�0 (jel-]ak, *G�) � ���D����-
���� ��������A������ ���������, ������� ��-
B����# ���# � � =���B!@ =��+��� =���������
=����� � =���������@ A�&�� 	���� � 70� P����-
���, =���� A��� ����D������� � ��A���� 20 ���
�� ��A���� ��’ �������’ �������� ��=���� ����-

���= 1= (�) /DB�# ��� ��������� ��’ ����’;���’. (D) ������������ P�����A��# ����D�+�����# ������ � ��;���
��������� ��’ ����’;���’. (�) /DB�# ��� ��������� ��’ ����’;���’, �������������# �� �*?�.

(�)

(�) (�’) (�)
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����’ ��B������ =������’. >���� =����� =���-
������ � ����@ ���&�� A�&�� 	���� � ��&���
=�� ���������. 	���� =������ ��������’ �=��-
�� �� =����� ������������� D������ �� ]X^S �
��������������� ���������� ��;�� D�������� �
=�����# � =���B!@ ����������# ������ Wigh
Vacuum jrease (Xow Uorning, *G�).

���D� �D��=�A��! ������@ P��=�������� ��
��� �����, �� ���� �������� ����������� =����-
��� �� Q�D��������� A�������. %�’ ��������’
������������ =������’ ��� ������A�����, ��� �
�������!��� ������ =���� P��=���������
=��������� =����������!��# �D��D����. %�’ P����
��� ������ �D��A��� =�� FL-���=�# �������� ��
������’��� 3 �� �� ���=� � ��A���� 30�45 ���,
A��D� ������! ����A��!�� �����Q�D��# ������-
�� ������ D���� �����Q��!��� � �����A��! ���
�������� � Q�D��������� (Yzioune et al., 2011}
joddard et al., 2020). <��������� =���� �D��A�-
��’ �����! ������ ������� 1 �� Q�D��������� A�-
������ � ���+�����+��# 1 ��O�� (/// �"�����,
�����’) � ������’�� ����D������!�’ �� ��A! =��
4°* (Xavidson et al., 2002} \amos, XeSimone, 1996).
<� �����@B�# ���! ����’�� ������� ��������
Q�D���������, �������� � ����D�+�����@ ��-
���� 1�2 �� 1× ^^\ � ����������� �� � ����-
����� ��’ ����’;���’ (���. 1D��1D�). 	���� ���-
������ P��=�������� ����D�+�����@ ������
=�������’������ �� 0.5 ��, A��D� ����������-
���! =��������� ���.

	���� =��������� ����D�+�����# ������ P��-
���=������� ���&� D�����+��’ P�D������ �. lae-
vis �� ������ 10�10.5 (��. ������ �������������-
A����� �=���+���) (Nieuwkoop, _aber, 195M). E��-
=������� ���&� =���B��� � ����D�+�����@
������ ��=�P��������# �� ��D�����, ���������
=��;����� =�������� ������� �� �����������
��;���, =���� A��� ����D������� � ��A���� ����

A���� =�� ��������# ���=������� ��’ ������’-
+�� ������� P��=�������� � ��������. 	���� ����
A���� ����D�+�� ������� =�������� ������ �, �
����������� �� ����A�, ����������� ���������
��’ ����’;���’ � �����=�����# � ��# ����D�+�-
����# ������# �� =��������# ������ ��D�����-
�� ��������=� (���. 1D��).

%�’ �=��������’ PQQ���������� ����������-
��# ��Q����+�� P��=�������� P�D������!��#
�����, ��Q����+�@ ��D������ � =������@B�@
������ P��=�������� ���B�����’�� �� ������-
��������=� [lympus S�� 9 (���. 2�). %�’ ������-
A����# ��Q����+�� P��=�������� ����D�+���-
��@ ������ ����’������ �� 20� � &���� 3OM ���
� ��A���� 10 � (��D�� ������� ����’;���’ �D�’�-
�’���’ � ������� ������!�����). E��=������� Q�-
�����Q������� �� � =���� ����’;���’, =���� A���
�����’�� ��������� P��=������� =�� �������#
����A��� ��Q����+�� ��D������.

%�’ ��������+�� ���;���# ������ =���� ��-
����A����# ��Q����+�� P��=�������� P�D���-
���!��# �����, ��Q����+�@ ��D������ � =����-
��@B�@ +�#���Q����@ ������ ���B�����’�� ��
�������� �������@B�� ���Q����!��� �����-
���=� �eiss ‘S^M00 (���. 2�). ���D� �+����! ��-
������� Q���� P��=�������� � ���� ����’;���’,
=���� ������������# ��Q����+��#, P��=�������
Q������Q������� � =�����’B�� ����� �� ����-
���!��� ���A���’� +�Q������ �����A���’. /���-
�������� �������������� ������ =� Q������-
+������ �������, A��D� �+����! ���=��! =��-
���=����’ P��=�������� =� ���Q������ ������
��� �� =���Q���� (���. 2���2��). 
��� ������ ���-
��# �D����� ��������������� ����������@ ��’
������ P=�P�������� P=�������!��@ ���Q���-
��@, ����A��@ �� ����������!��# ���Q������
������ ��=�P��������, �� P�� ��������!��������
� =������A������ ����� P��=�������, �, �������-

���= 2= (�) "���D�+�����’ ������ � P��=��������� ���&� D�����+��’ �� ����’ ���A�����# ����D�+��. (D) /DB�# ���
P��=�������� ���&� D�����+��’ =���� ���A�����# ����D�+�� �� P�����A��� ��D������. (�) /=��������� PQQ�����-
����� ������������# ��Q����+�� P��=�������� P�D������!��# �����. 	� ��� �������: ��������� P��=������� ����!
��� ����’;���’ � �. ?�;��# D��� ��������� ������� ������������� ���==� �� 4�6 P��=��������, ������� � �������
��������’ � ���==�, ����’ � P����@�����’ �������. *����’’ PQQ���������! ��������’ ��������� 54.7 – 26.5�.
(�) ?��� +�#���Q����# ������ P��=������� ���&� D�����+��’ =���� ����’;���’. L�������, ���������# �����#
�=������ � ��A��#� � �����A��’ ������� (+���� ������� �D����A�� ������# ��A��#), Q�������, ���������# =������-
��# �����# � �A����� �����+� P��=�������, =������������# �� �����, Q�������, ���������# �=��&��# �����# �
�A����� �����+� P��=�������, =������������# �� e�e��. %���� ������� ������� 100 ��� (������) � Q������Q�� P��-
=������� ���&� D�����+��’ =���� ����’;����� (��), =���� ����’;���’ (��) � =� ���A���� A�����# +�#���Q����#
������ (���} D���# ������: �����+� P��=������� � ��A��� � � ���+� ������, ������� � ��=�������� ���B���’ �����-
+�). (�, �) ��������!��� �����A�’ � ���������� ��=���������� ���;���’ ������. >� ����’ +�#���Q����# ������ ���-
��+� P��=�������, ��������������’ =��=�������’��� ��=�������@ ����’;���’ ���������! �� ������’��� �� 35 ��
60 ��� (�����), � �� ����’ ����’ ��� �����+�, ��������������� =�������!�� ��=�������@ ����’;���’ (Q�������,
���������# �=��&��# �����#) =�����A���� �� ���������! (�����). (�����) "�������� =���;���’ �����+� P��=���-
����, ��������������# =��=�������’��� ��=�������@ ����’;���’: (�) � =���;���� �����+� ����� =���� 13�14�
����’;���’ P��=�������, (��) � A���� 19 ��� =���� ����A���’ ����’;���’, (��) � A���� 39 ��� =���� ����A���’ ���-
�’;���’, (���) � A���� 59 ��� =���� ����A���’ ����’;���’} �=��&��’ ����’ � ����B�� =���;���� �����+� P��=���-
����, =��������’ ����’ � =���;���� ����+� P��=������� � ���+� ������, ������� � ��=�������� ���;���’ �����+�
P��=�������. (�����) "�������� =���;���’ �����+� P��=�������, ��������������# =�����!�� ��=�������@ ����’-
;���’: (�) � =���;���� �����+� ����� =���� 13�14� ����’;���’ P��=�������, (��) � A���� 19 ��� =���� ����A���’
����’;���’, (��) � A���� 39 ��� =���� ����A���’ ����’;���’, (���) � A���� 59 ��� =���� ����A���’ ����’;���’} �D�-
���A���’ �� ;�, A�� � � (�). %���� ������� ������� �� (�) � (�) 100 ���.
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