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Ç ÒÓ‚ÂÏÂÌÌÓÈ ÌÂÈÓ·ËÓÎÓ„ËË ÓÒÚÓ ÒÚÓËÚ ‚Ó-
ÔÓÒ Ó ÏÂı‡ÌËÁÏ‡ı ‡Á‚ËÚËfl ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÒÚÛÍÚÛ
„ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË Ó „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ ‰Â-
ÚÂÏËÌ‡ˆËË Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËË ÏÓÁ„‡ Ë Ó ÓÎË ‚ÌÂ¯-
ÌËı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚ Â„Ó ‡Á‚ËÚËË (Krubitzer, Huffman,
2000; Pallas, 2001). äÓ‡ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı fl‚ÎflÂÚ-
Òfl ÍÎ‡ÒÒË˜ÂÒÍËÏ Ó·˙ÂÍÚÓÏ ‰Îfl ÔÓ‰Ó·ÌÓ„Ó Ó‰‡
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ (ÒÏ. Ó·ÁÓ˚: Rubenstein, Rakic, 1999;
O’Leary, Nakagawa, 2002). éÌ‡ Ó·Î‡‰‡ÂÚ ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÌÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËÂÈ Ë ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ ‚ ÒÂ·fl ÓÍÓÎÓ
50 Â„ËÓÌÓ‚ Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ (Brodmann, 1909) Ë ÓÍÓÎÓ
20 ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ – Û Ï˚¯Ë (Ragsdale,
Grove, 2001), ÓÚÎË˜‡˛˘ËıÒfl ‰Û„ ÓÚ ‰Û„‡ ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚Ï ÒÓÒÚ‡‚ÓÏ, ˆËÚÓ-, ıÂÏÓ- Ë ÏËÂÎÓ‡ıËÚÂÍÚÓÌË-
ÍÓÈ, ‚ıÓ‰fl˘ËÏË Ë ËÒıÓ‰fl˘ËÏË ÔÓÂÍˆËflÏË. í‡Í
Í‡Í ÍÓ‡ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ fl‚ÎflÂÚÒfl ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍË ÌÂÓ‰ÌÓÓ‰ÌÓÈ ÒÚÛÍÚÛÓÈ, ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ
ÓÌÚÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ÂÂ
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ë ÒÚÛÍÚÛÌÓÈ „ÂÚÂÓ„ÂÌÌÓÒÚË
fl‚ÎflÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ ÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ ËÁÛ˜ÂÌËfl ˝‚ÓÎ˛ˆËË „Ó-

ÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ (Krubitzer, Kahn, 2003; Krubitzer,
Kaas, 2005).

Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ËÈ ÏÓÏÂÌÚ ÒÎÓÊËÎËÒ¸ ‰‚Â ÍÓÌˆÂÔ-
ˆËË, Ó·˙flÒÌfl˛˘ËÂ ÔÓˆÂÒÒ˚ ‡Á‰ÂÎÂÌËfl ÍÓ˚ Ì‡
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â Ó·Î‡ÒÚË. ëÓ„Î‡ÒÌÓ “ÏÓ‰ÂÎË
ÔÓÚÓÍ‡Ú˚” (Rakic, 1988), Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÔÓ-
ËÒıÓ‰ËÚ ‚ ÔÂ‚Û˛ Ó˜ÂÂ‰¸ ÔÓ‰ ‚ÎËflÌËÂÏ ‚ÌÛÚÂÌ-
ÌËı, „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍË ‰ÂÚÂÏËÌËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ù‡ÍÚÓÓ‚:
‚ÂÌÚËÍÛÎflÌ‡fl ÁÓÌ‡ ÔÓ‰‡Á‰ÂÎflÂÚÒfl Ì‡ Ú‡Ì„ÂÌ-
ˆË‡Î¸Ì˚Â ‰ÓÏÂÌ˚, ÙÓÏËÛ˛˘ËÂ “ÔÓÚÓÍ‡ÚÛ”
·Û‰Û˘ÂÈ ÍÓ˚. Ç ÚÓ ÊÂ ‚ÂÏfl ÒÚÓÓÌÌËÍË “ÏÓ‰Â-
ÎË ÔÓÚÓÍÓ˚” (O’Leary, 1989) „Ó‚ÓflÚ Ó „Î‡‚ÂÌ-
ÒÚ‚Û˛˘ÂÈ ÓÎË ‚ÌÂ¯ÌËı Ù‡ÍÚÓÓ‚ ‚ ÔÓˆÂÒÒ‡ı
ÌÂÓÍÓÚËÍ‡Î¸ÌÓÈ Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËË: ÍÓÍÓ‚˚Â
ÔÂ‰¯ÂÒÚ‚ÂÌÌËÍË “ÌÂ Á‡ÔÓ„‡ÏÏËÓ‚‡Ì˚” ÒÚ‡-
ÌÓ‚ËÚ¸Òfl ÌÂÈÓÌ‡ÏË ÒÚÓ„Ó ÚÓÈ ËÎË ËÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË,
‡ ÔËÓ·ÂÚ‡˛Ú Ò‚Ó˛ ÒÔÂˆËÙËÍ‡ˆË˛ ‚ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂ
‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÛ˛˘ËıÒfl ÌÂÈÓÌÓ‚
Ò ÍÎÂÚÓ˜Ì˚Ï ÓÍÛÊÂÌËÂÏ Ë/ËÎË ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÈ
‡ÙÙÂÂÌÚ‡ˆËË.
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àÁ ‰ÂÒflÚÍÓ‚ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚, ‡·ÓÚ‡˛˘Ëı ‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÍÓÂ, ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ Ì‡È‰ÂÌÓ ÌË Ó‰ÌÓ„Ó,
˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÍÓÚÓÓ„Ó ·˚Î‡ ·˚ Ó„‡ÌË˜ÂÌ‡ ÒÚÓ„Ó Ó‰ÌÓÈ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚ¸˛ ÍÓ˚. å˚ Ó·Ì‡-
ÛÊËÎË, ˜ÚÓ Û Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓÈ ÎËÌËË Ï˚¯ÂÈ 6Ä-99 ˝ÍÒÔÂÒÒËfl LacZ-ÂÔÓÚÂÌÓ„Ó „ÂÌ‡ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ËÁ-
·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡. Ç ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËfl ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡Ì‡ ‚ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ÓÏ ÔÓÎÂ, ‚ÍÎ˛˜‡fl ÁÓÌÛ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ‚Ë·ËÒÒ, ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı
Î‡Ô, ̃ ÂÎ˛ÒÚÂÈ Ë „ÓÎÓ‚˚. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, LacZ-˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËÂ ÍÎÂÚÍË Ì‡È‰ÂÌ˚ ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ fl‰‡ı „ËÔÓÚ‡Î‡ÏÛÒ‡ Ë ̄ ‚‡ ÒÂ‰ÌÂ„Ó Ë ÔÓ‰ÓÎ„Ó‚‡ÚÓ„Ó ÏÓÁ„‡. Ç ÍÓÂ Ú‡ÌÒ-
„ÂÌÌ‡fl ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl ‚ÔÂ‚˚Â ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ 3-Ë ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚Â ÒÛÚ Ë Óı‚‡Ú˚‚‡ÂÚ ÚÓÎ¸ÍÓ Ó·Î‡ÒÚ¸ ÔÂ‚Ë˜-
ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚: ÁÓÌ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÏÓ‰Ó˜ÍË, ‚Ë·ËÒÒ Ë ÌËÊÌÂÈ ˜ÂÎ˛ÒÚË. ç‡ 5-Â ÒÛÚ
ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl ‚˚‡ÊÂÌÌ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓÂ Ë ÁÓÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô. ùÍÒÔÂÒÒËfl ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â Á‡‰ÌËı Î‡Ô ÒÚ‡ÌÓ-
‚ËÎ‡Ò¸ Á‡ÏÂÚÌÓÈ Ì‡ 7-Â ÒÛÚ. ùÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ËÒ˜ÂÁ‡Î‡ Í 50-Ï ÒÛÚ – Í
‚ÓÁ‡ÒÚÛ ÓÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ÍÓ˚. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸-
ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÔÓˆÂÒÒ˚ Â„ÛÎflˆËË Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚-
¯ÂÈ ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl ÓÚ Ú‡ÍÓ‚˚ı ‚ ‰Û„Ëı Ó·Î‡ÒÚflı ÍÓ˚. í‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99 ÏÓÊÂÚ ÒÎÛÊËÚ¸ ÒÔÂˆËÙË˜Â-
ÒÍËÏ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Ï Ï‡ÍÂÓÏ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Û Ï˚¯ÂÈ Ë ·˚Ú¸ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ-
‚‡ÌÌ˚Ï ‰Îfl ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ë ˝ÔË„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËË ÌÂÓÍÓÚÂÍÒ‡.

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡: „ÂÌÌ‡fl “ÎÓ‚Û¯Í‡”, ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌ‡fl ÍÓ‡, Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËfl ÌÂÓÍÓÚÂÍÒ‡, ÔÓÒÚÌ‡-
Ú‡Î¸Ì˚È ÓÌÚÓ„ÂÌÂÁ, „ÂÚÂÓıÓÌËfl.
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ã‡ÁÛÚÍËÌ Ë ‰.

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ‡ÏÍ‡ı ÔÓ·ÎÂÏ˚ ÍÎÂÚÓ˜-
Ì˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËË ÍÓ˚ ‚ÓÁÌËÍ ‚Ó-
ÔÓÒ Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË „ÂÌÓ‚, ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛˘ËıÒfl ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚflı ‡Á‚Ë‚‡-
˛˘ÂÈÒfl ÍÓ˚ (Rubenstein, Rakic, 1999).
ëÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËÂ “ÔÓÚÓÍ‡Ú˚” Ë ÂÂ “ÔÂÂÌÓÒ” ËÁ
‚ÂÌÚËÍÛÎflÌÓÈ ÁÓÌ˚ ‚ ÍÓÍÓ‚Û˛ ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ, ‡
Á‡ÚÂÏ Ë ‚Ó ‚ÒÂ ÒÎÓË ÍÓ˚ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó-
‚‡ÌËÂ Ì‡·Ó‡ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ÏÓÎÂÍÛÎ, „‡ÌËˆ˚
‡ÒÔÂ‰ÂÎÂÌËfl ÍÓÚÓ˚ı ‰ÓÎÊÌ˚ ÒÓ‚Ô‡‰‡Ú¸ Ò ·Û-
‰Û˘ËÏË ‡Ì‡ÚÓÏË˜ÂÒÍËÏË „‡ÌËˆ‡ÏË ÒÚÛÍÚÛ.
é‰Ì‡ÍÓ ÔÓËÒÍË Ú‡ÍËı „ÂÌÓ‚ ‰Ó ÒËı ÔÓ ÌÂ ÔËÌÂÒ-
ÎË Á‡ÏÂÚÌ˚ı ÛÒÔÂıÓ‚. åÌÓ„ËÂ ËÁ ËÁ‚ÂÒÚÌ˚ı „ÂÌÓ‚,
‡ÍÚË‚Ì˚ı ‚ ‡Á‚ËÚËË, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ÎË·Ó ÔÓ
ÚËÔÛ „‡‰ËÂÌÚ‡ (Ì‡ÔËÏÂ, Emx1 Ë Emx2: Gulisano
et al., 1996; Mallamaci et al., 1998; Pax6: Walther,
Gruss, 1991; Stoykova, Gruss, 1994), ÎË·Ó ‚ ÌÂÒÍÓÎ¸-
ÍËı Û‰‡ÎÂÌÌ˚ı ‰Û„ ÓÚ ‰Û„‡ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı Ó·-
Î‡ÒÚflı (Lhx2: Porter et al., 1997; Nakagawa et al.,
1999), ÎË·Ó Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Óı‚‡Ú˚‚‡ÂÚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸-
ÌÛ˛ ˜‡ÒÚ¸ ÍÓ˚, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘Û˛ ‡ÁÌ˚Â ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸Ì˚Â Ó·Î‡ÒÚË (COUP-TF1, Tbr1 Ë Id2: Ruben-
stein et al., 1999; Liu et al., 2000).

Ç Ì‡¯ÂÈ ‡·ÓÚÂ ÓÔËÒ˚‚‡ÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl β-„‡-
Î‡ÍÚÓÁË‰‡ÁÌÓ„Ó Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓ„Ó Ï‡ÍÂ‡ (LacZ) ‚
ÏÓÁ„Û Û Ï˚¯ÂÈ ÎËÌËË 6Ä-99, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚ı ÏÂÚÓ-
‰ÓÏ „ÂÌÌÓÈ “ÎÓ‚Û¯ÍË” (gene trapping) (Salminen
et al., 1998) ‚ àÌÒÚËÚÛÚÂ ·ËÓÙËÁË˜ÂÒÍÓÈ ıËÏËË ËÏ.
å. èÎ‡ÌÍ‡ (ÉÂÚÚËÌ„ÂÌ, ÉÂÏ‡ÌËfl). LacZ-Ï‡ÍÂ ‚
ÒÓÒÚ‡‚Â ‚ÂÍÚÓ‡ IRESβgalNeo(+pA) ‚ÒÚ‡Ë‚‡ÎÒfl
ÒÎÛ˜‡ÈÌ˚Ï Ó·‡ÁÓÏ ‚ ÌÂ‡ÍÚË‚ÌÛ˛ Ñçä ÔÎ˛Ë-
ÔÓÚÂÌÚÌ˚ı ÒÚ‚ÓÎÓ‚˚ı ÍÎÂÚÓÍ, Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ
ÍÓÚÓ˚ı ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ·˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ÎËÌËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı Ï˚¯ÂÈ. äÓÌÒÚÛÍˆËfl ‚ÂÍÚÓ‡ ÔÓÁ-
‚ÓÎflÎ‡ Á‡ÔÛÒÍ‡Ú¸Òfl Ï‡ÍÂÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ-
ÒÚË ‚ÒflÍËÈ ‡Á, ÍÓ„‰‡ ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡ÎÒfl ÏÂ˜ÂÌÌ˚È
Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ „ÂÌ Ë/ËÎË ÔÓÏÓÚÓ (Salminen et al.,
1998). í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËË LacZ ÏÓÊÌÓ
ÒÛ‰ËÚ¸ Ó ‡·ÓÚÂ Ï‡ÍËÓ‚‡ÌÌÓ„Ó Û˜‡ÒÚÍ‡ „ÂÌÓÏ‡. 

èÂ‰‚‡ËÚÂÎ¸Ì˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ̃ ÚÓ Û ̋ ÚÓÈ
ÎËÌËË Ï˚¯ÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl LacZ ËÏÂÂÚ ÔÓÒÚ‡Ì-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ Ó„‡ÌË˜ÂÌÌÛ˛ ÎÓÍ‡ÎËÁ‡ˆË˛ ‚ ÍÓÂ „Ó-
ÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡. ì˜ËÚ˚‚‡fl ˝ÚÓ, Ï˚ ÔÓÒÚ‡‚ËÎË ÒÎÂ-
‰Û˛˘ËÂ Á‡‰‡˜Ë: ‚˚fl‚ËÚ¸, Í‡ÍËÂ Ó·Î‡ÒÚË ÍÓ˚
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛Ú Ú‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99 Ë ÒÓ‚Ô‡‰‡˛Ú ÎË
„‡ÌËˆ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ Ò „‡ÌËˆ‡ÏË Í‡ÍËı-
ÎË·Ó ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÍÓ˚, ‡ Ú‡ÍÊÂ
ÛÒÚ‡ÌÓ‚ËÚ¸ ‚ÓÁ‡ÒÚÌÛ˛ ‰ËÌ‡ÏËÍÛ ˝ÚÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË.

å‡ÚÂË‡Î Ë ÏÂÚÓ‰ËÍ‡

Ç ‡·ÓÚÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË 44 Ï˚¯Ë ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 0
(n = 3), 1 (n = 4), 3 (n = 5), 5 (n = 6), 7 (n = 6), 14 (n = 5),
21 (n = 6), 30 (n = 5) Ë 50 (n = 4) ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ı ÒÛÚ.
í‡ÌÒ„ÂÌÌ˚Â ÊË‚ÓÚÌ˚Â ÔÂ‚Ó„Ó ÔÓÍÓÎÂÌËfl ·˚ÎË
ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ Ï˚¯ÂÈ ÎËÌËË NMRI.
Ñ‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÂ ‡Á‚Â‰ÂÌËÂ Ë ÔÓ‰‰ÂÊ‡ÌËÂ ÍÓÎÓÌËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı Ï˚¯ÂÈ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÎË Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â ÎË-
ÌËË Ï˚¯ÂÈ 129sv. í‡ÌÒ„ÂÌÌÛ˛ ÎËÌË˛ ÔÓ‰‰ÂÊË-

‚‡ÎË ‚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò Ô‡‚ËÎ‡ÏË ‡Á‚Â‰ÂÌËfl ËÌ-
·Â‰Ì˚ı ÎËÌËÈ ÊË‚ÓÚÌ˚ı. 

éÔÂ‰ÂÎÂÌËÂ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ÑÂÌ¸ ÓÊ-
‰ÂÌËfl ÔËÌËÏ‡ÎË Á‡ 1-Â ÒÛÚ ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚Ë-
ÚËfl. ÖÒÎË Ì‡·Î˛‰‡ÎË ÏÓÏÂÌÚ ÓÊ‰ÂÌËfl, ‚ÓÁ‡ÒÚ
ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÔËÌËÏ‡ÎË Á‡ ÌÛÎÂ‚˚Â ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚Â
ÒÛÚÍË.

ÉÂÌÓÚËÔËÓ‚‡ÌËÂ. èÂÂ‰ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ‡ÏË Û
ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÓÔÂ‰ÂÎflÎË Ì‡ÎË˜ËÂ Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡. ÑÎfl „Â-
ÌÓÚËÔËÓ‚‡ÌËfl ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË Ñçä, ‚˚‰ÂÎÂÌÌÛ˛
ËÁ ı‚ÓÒÚÓ‚. LacZ-ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ‡ÏÔÎËÙËˆË-
Ó‚‡ÎË ÔË ÔÓÏÓ˘Ë ÔÓÎËÏÂ‡ÁÌÓÈ ˆÂÔÌÓÈ Â‡Í-
ˆËË (èñê) Ë ‚˚fl‚ÎflÎË ‡ÏÔÎËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â
Ù‡„ÏÂÌÚ˚ Ñçä ÏÂÚÓ‰ÓÏ „ÓËÁÓÌÚ‡Î¸ÌÓ„Ó „ÂÎ¸-
˝ÎÂÍÚÓÙÓÂÁ‡.

Ç˚‰ÂÎÂÌËÂ Ñçä (‚ÒÂ Â‡„ÂÌÚ˚ ÙËÏ˚ “Sig-
ma”, ëòÄ). é·‡Áˆ˚ ÎËÁËÓ‚‡ÎË ‚ ‡ÒÚ‚ÓÂ ÔÓ-
ÚÂËÌ‡Á˚ ä (0.5 Ï„/ÏÎ), ÔË„ÓÚÓ‚ÎÂÌÌÓÏ Ì‡ ·ÛÙÂ-
Â, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÏ 0.01M ÚËÒ-HCl (pH 7.5), 0.01M
ùÑíÄ (pH 8.0), 0.1M NaCl Ë 0.025%-Ì˚È ‰Ó‰ÂˆË‰-
ÒÛÎ¸Ù‡Ú Ì‡ÚËfl ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 18–20 ˜ ÔË ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ-
Â 56°ë. ãËÁËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ó·‡Áˆ˚ ˆÂÌÚËÙÛ„ËÓ-
‚‡ÎË ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 20–30 ÏËÌ ÔË 13000 Ó·/ÏËÌ Ë ÓÒ‡-
Ê‰‡ÎË ËÁ ÒÛÔÂÌ‡Ú‡ÌÚ‡ Ñçä ‰Ó·‡‚ÎÂÌËÂÏ
‰‚ÓÈÌÓ„Ó Ó·˙ÂÏ‡ 96%-ÌÓ„Ó ˝Ú‡ÌÓÎ‡, 1/20 Ó·˙ÂÏ‡
3å NaCH3COO (ç 5.5) Ë 1/10 Ó·˙ÂÏ‡ 5å NaCl.
éÒ‡‰Ë‚¯ËÂÒfl ÌËÚË Ñçä ÔÓÏ˚‚‡ÎË 70%-Ì˚Ï
˝Ú‡ÌÓÎÓÏ, ‚˚ÒÛ¯Ë‚‡ÎË Ì‡ ‚ÓÁ‰ÛıÂ Ë ÂÒÛÒÔÂÌ‰Ë-
Ó‚‡ÎË ‚ ·Ë‰ËÒÚËÎÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ‚Ó‰Â ÔË 37°ë Ë ÔÓ-
ÒÚÓflÌÌÓÏ ‚ÒÚflıË‚‡ÌËË.

ÄÏÔÎËÙËÍ‡ˆËfl Ë ‚˚fl‚ÎÂÌËÂ LacZ-ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË. êÂ‡ÍˆËÓÌÌÛ˛ ÒÏÂÒ¸, ‚ÍÎ˛˜‡˛˘Û˛ ‚
ÒÂ·fl 5 × 10–12å/ÏÍÎ LacZ-ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚ı Ô‡ÈÏÂ-
Ó‚ GC105 (TTG GCG TAA GTG AAG CGA C,
“IBA GmbH”, ÉÂÏ‡ÌËfl) Ë GC106 (AGC GGC TGA
TGT TGA ACT G, “IBA GmbH”, ÉÂÏ‡ÌËfl), 3 × 10–9å
ÒÏÂÒ¸ ‰ÂÁÓÍÒËË·ÓÌÛÍÎÂÓÚË‰Ó‚ (“ëËÎÂÍÒ å”, êÓÒ-
ÒËfl) Ë 0.5 Â‰/Â‡ÍˆË˛ Taq Ñçä-ÔÓÎËÏÂ‡Á˚ (“ëË-
ÎÂÍÒ å”, êÓÒÒËfl), „ÓÚÓ‚ËÎË Ì‡ ·ÛÙÂÂ ‰Îfl Taq/Tth
Ñçä-ÔÓÎËÏÂ‡Á˚ (“ëËÎÂÍÒ å”, êÓÒÒËfl). ä 49 ÏÍÎ
Â‡ÍˆËÓÌÌÓÈ ÒÏÂÒË ‰Ó·‡‚ÎflÎË 1 ÏÍÎ ÂÒÛÒÔÂ‰ËÓ-
‚‡ÌÌÓÈ Ñçä Ë ‡ÏÔÎËÙËˆËÓ‚‡ÎË ‚ èñê-‡ÏÔÎË-
ÙËÍ‡ÚÓÂ (“Hybaid”, ëòÄ) ‚ ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ ÂÊËÏÂ:
‰ÂÌ‡ÚÛ‡ˆËfl ÔË 95°C – 2 ÏËÌ, ‰‡ÎÂÂ 30 ˆËÍÎÓ‚:
56°C – 30 Ò, 72°C – 1 ÏËÌ, 95°C – 50 Ò; Á‡ÍÎ˛˜Ë-
ÚÂÎ¸Ì˚Â ÓÚÊË„ Ò Ô‡ÈÏÂ‡ÏË (56°C – 30 Ò) Ë ˝ÎÓÌ-
„‡ˆËfl (72°C – 10 ÏËÌ). ÄÏÔÎËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÔÓ-
·˚ ÔÓ‰‚Â„‡ÎË ˝ÎÂÍÚÓÙÓÂÁÛ ‚ 1%-ÌÓÏ ‡„‡ÓÁ-
ÌÓÏ „ÂÎÂ (“Sigma”, ëòÄ) ‚ TAE-·ÛÙÂÂ,
ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÏ 0.5 ÏÍ„/ÏÎ ·ÓÏËÒÚÓ„Ó ˝ÚË‰Ëfl (“Carl
Roth GmbH”, ÉÂÏ‡ÌËfl), Ë ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË ‚ ÔÓ-
ıÓ‰fl˘ÂÏ ÛÎ¸Ú‡ÙËÓÎÂÚÓ‚ÓÏ Ò‚ÂÚÂ.

èË„ÓÚÓ‚ÎÂÌËÂ ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚. è‡ÚÚÂÌ˚ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Ë Â„Ó ‚ÓÁ‡ÒÚÌÛ˛ ‰ËÌ‡-
ÏËÍÛ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÎË Ì‡ ÚÓÚ‡Î¸Ì˚ı ÔÂÔ‡‡Ú‡ı ÍÓ˚
Û Ï˚¯‡Ú ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 0, 1, 3, 5, Ë 7 ÒÛÚ Ë Ì‡ ·ÎÓÍ‡ı
„ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ ÚÓÎ˘ËÌÓÈ 2–3 ÏÏ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚
‚ÓÁ‡ÒÚÂ 3, 14, 21, 30 Ë 50 ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ı ÒÛÚ. 
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ÜË‚ÓÚÌ˚ı ÛÏÂ˘‚ÎflÎË Ú‡ÌÒÔÓÁËˆËÂÈ ̄ ÂÈÌÓ-
„Ó ÔÓÁ‚ÓÌÍ‡, ËÁ‚ÎÂÍ‡ÎË ÏÓÁ„ Ë Á‡ÚÂÏ ÎË·Ó ‰ÂÎ‡ÎË
Â„Ó ÚÓÚ‡Î¸Ì˚Â ÔÂÔ‡‡Ú˚ (ÍÓ‡ Ë ·ÎÓÍË), ÎË·Ó
ËÁ„ÓÚ‡‚ÎË‚‡ÎË Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚Â ÒÂËÈÌ˚Â ÒÂÁ˚.
ÅÎÓÍË ÚÓÎ˘ËÌÓÈ 2–3 ÏÏ Ì‡ÂÁ‡ÎË ËÁ ÌÂÙËÍÒËÓ-
‚‡ÌÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ ÒÍ‡Î¸ÔÂÎÂÏ, ÒÏÓ˜ÂÌÌ˚Ï ÙËÁËÓÎÓ-
„Ë˜ÂÒÍËÏ ‡ÒÚ‚ÓÓÏ. ÑÎfl ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚
ˆÂÎÓÈ ÍÓ˚ ËÁ‚ÎÂ˜ÂÌÌ˚È ÏÓÁ„ ‡ÁÂÁ‡ÎË ÔÓÔÓ-
Î‡Ï ‚ Ò‡„ËÚÚ‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË Ë Á‡ÚÂÏ ÎÂÁ‚ËÂÏ
ÒÍ‡Î¸ÔÂÎfl ÓÚ‰ÂÎflÎË ÍÓÛ ÓÚ ÔÓ‰ÍÓÍÓ‚˚ı ÒÚÛÍ-
ÚÛ. ÑÎfl ÔË„ÓÚÓ‚ÎÂÌËfl Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁÓ‚
ÍÓ˚ ÔÓÎÛ¯‡Ëfl Á‡ÊËÏ‡ÎË ÏÂÊ‰Û ‰‚ÛÏfl ÔÂ‰-
ÏÂÚÌ˚ÏË ÒÚÂÍÎ‡ÏË Ë Á‡ÏÓ‡ÊË‚‡ÎË ‚ Ô‡‡ı ÊË‰-
ÍÓ„Ó ‡ÁÓÚ‡. í‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚Â ÒÂÁ˚ ÚÓÎ˘ËÌÓÈ
40 ÏÍÏ ËÁ„ÓÚ‡‚ÎË‚‡ÎË Ì‡ ÍËÓÒÚ‡ÚÂ-ÏËÍÓÚÓÏÂ
Microm HM505E (“Microm”, ÉÂÏ‡ÌËfl) ÔË ÚÂÏÔÂ-
‡ÚÛÂ –15 … –18°C. ëÂÁ˚ ÔÓÏÂ˘‡ÎË Ì‡ ÒÚÂÍÎ‡,
ÔÓÍ˚Ú˚Â ÔÓÎË-L-ÎËÁËÌÓÏ (“Sigma”, ëòÄ), Ë ÔÂ-
Â‰ „ËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍËÏË Â‡ÍˆËflÏË ÔÓ‰ÒÛ¯Ë‚‡ÎË. 

ÉËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍÓÂ ‚˚fl‚ÎÂÌËÂ β-„‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡-
Á˚. åÂÒÚ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ÓÔÂ‰ÂÎfl-
ÎË ÏÂÚÓ‰ÓÏ „ËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍÓ„Ó ‚˚fl‚ÎÂÌËfl ‚ÌÛÚË-
ÍÎÂÚÓ˜ÌÓÈ β-„‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡Á˚ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ X-gal
(5-·ÓÏÓ-4-ıÎÓÓ-3-ËÌ‰ÓÎËÎ-β-D-„‡Î‡ÍÚÓÔË‡ÌÓÁË-
‰‡). ÑÎfl ÓÔÂ‰ÂÎÂÌËfl „‡ÌËˆ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ ‚
ÍÓÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË Ú‡ÍÊÂ ‰‚ÓÈÌÓÂ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂ
Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁÓ‚, ÍÓÏ·ËÌËÛfl ÓÍ‡¯Ë‚‡-
ÌËÂ X-gal Ò „ËÒÚÓıËÏË˜ÂÒÍËÏ ‚˚fl‚ÎÂÌËÂÏ ˆËÚÓ-
ıÓÏÓÍÒË‰‡Á˚ ËÎË ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂÏ ÔÓ çËÒÒÎ˛
ÌÂÈÚ‡Î¸Ì˚Ï Í‡ÒÌ˚Ï (Û 14-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı Ï˚¯‡Ú). 

éÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂ ÚÓÚ‡Î¸Ì˚ı ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚. íÓ-
Ú‡Î¸Ì˚Â ÔÂÔ‡‡Ú˚ ÒÓ·Ë‡ÎË ‚ 12-ÎÛÌÓ˜Ì˚Â
ÍÛÎ¸ÚÛ‡Î¸Ì˚Â ÔÎ‡Ì¯ÂÚ˚ (“Corning”, ëòÄ), ÓÚ-
Ï˚‚‡ÎË ÚËÊ‰˚ ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ (ç 7.4) Ë
ÙËÍÒËÓ‚‡ÎË ÔË 4°C ‚ ‡ÒÚ‚ÓÂ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÏ
0.1%-Ì˚È ÙÓÏ‡Î¸‰Â„Ë‰, 0.2%-Ì˚È „ÎÛÚ‡‡Î¸‰Â-
„Ë‰, 0.02%-Ì˚È Nonidet NP-40 (‚ÒÂ ÔÂÔ‡‡Ú˚
ÙËÏ˚ “Sigma”, ëòÄ) ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ
(ç 7.4), ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 45–60 ÏËÌ ÔË ÔÓÒÚÓflÌÌÓÏ ÔÓ-
Í‡˜Ë‚‡ÌËË. èÓÒÎÂ ÙËÍÒ‡ˆËË ÔÂÔ‡‡Ú˚ ÓÚÏ˚‚‡-
ÎË ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ˚
‰‚‡ ‡Á‡ ÔÓ 20 ÏËÌ. èÓÒÎÂ ÓÚÏ˚‚ÍË ÎÛÌÍË Ò Ó·‡Á-
ˆ‡ÏË Á‡ÔÓÎÌflÎË Í‡Òfl˘ËÏ ‡ÒÚ‚ÓÓÏ (2 ÏÎ Ì‡
ÎÛÌÍÛ), ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÏ X-gal (1 Ï„/ÏÎ, “Gibco BRL”,
ëòÄ), 5 Ïå ä3[Fe(CN)6] (“Sigma”, ëòÄ), 5 Ïå
ä4[Fe(CN)6] (“Sigma”, ëòÄ) Ë 2 Ïå MgCl2 (“Sig-
ma”, ëòÄ) ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ, Ë ËÌÍÛ·ËÓ‚‡ÎË
‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ÔË 30°C ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 20–24 ˜. éÍ‡¯ÂÌ-
Ì˚Â ÔÂÔ‡‡Ú˚ ÓÚÏ˚‚‡ÎË ‰‚‡ ‡Á‡ ÔÓ 20 ÏËÌ ÙÓÒ-
Ù‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ Ë ÓÒ‚ÂÚÎflÎË ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ‚ ÒÂËË
„ÎËˆÂËÌÓ‚ (“Sigma”, ëòÄ) ‚ÓÁ‡ÒÚ‡˛˘ÂÈ ÍÓÌ-
ˆÂÌÚ‡ˆËË (15, 30, 50, 70, 80% ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂ-
Â). Ç Í‡Ê‰ÓÏ ËÁ ‡ÒÚ‚ÓÓ‚ ÔÂÔ‡‡Ú˚ ‚˚‰ÂÊË-
‚‡ÎË ÓÚ 1 ‰Ó 2 ÒÛÚ ‰Ó Ëı ÔÓÎÌÓ„Ó ÔÓ„ÛÊÂÌËfl.
éÍ‡¯ÂÌÌ˚Â Ó·‡Áˆ˚ ı‡ÌËÎËÒ¸ ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ÔË
4°C ‚ 80%-ÌÓÏ „ÎËˆÂËÌÂ.

éÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂ ÒÂÁÓ‚. èÂÂ‰ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËÂÏ
ÒÂÁ˚, ÔÓÏÂ˘ÂÌÌ˚Â Ì‡ ÒÚÂÍÎ‡, ÙËÍÒËÓ‚‡ÎË

5 ÏËÌ ÔË 4°C ‚ ‡ÒÚ‚ÓÂ ÚÓ„Ó ÊÂ ÒÓÒÚ‡‚‡, ˜ÚÓ Ë
‰Îfl ÚÓÚ‡Î¸Ì˚ı ÔÂÔ‡‡ÚÓ‚. èÓÒÎÂ ÙËÍÒ‡ˆËË ÒÂ-
Á˚ ÓÚÏ˚‚‡ÎË ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ ÚË ‡Á‡ ÔÓ
5 ÏËÌ ÔË ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ Ë ËÌÍÛ·ËÓ‚‡-
ÎË Ì‡ ÔÓÍÓ‚Ì˚ı ÔÎ‡ÒÚËÌ‡ı (Cover Plate, “Shan-
don”, ÇÂÎËÍÓ·ËÚ‡ÌËfl) ‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ‚ Í‡Òfl˘ÂÏ ‡Ò-
Ú‚ÓÂ (100 ÏÍÎ Ì‡ ÒÚÂÍÎÓ), ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÏ 4 Ï„/ÏÎ X-
gal , 10 Ïå ä3[Fe(CN)6], 10 Ïå ä4[Fe(CN)6] Ë 2 Ïå
MgCl2 ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ, ÔË 37°C ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ
18–20 ˜. éÍ‡¯ÂÌÌ˚Â ÒÂÁ˚ ÓÚÏ˚‚‡ÎË ÚË ‡Á‡
ÔÓ 5 ÏËÌ ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ ÔË ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ
ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ Ë ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎË ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ ÎË·Ó
‰Îfl ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËfl, ÎË·Ó ‰Îfl
‚˚fl‚ÎÂÌËÂfl ˆËÚÓıÓÏÓÍÒË‰‡Á˚.

Ç˚fl‚ÎÂÌËÂ ˆËÚÓıÓÏÓÍÒË‰‡Á˚. Ç ‡·ÓÚÂ ÔË-
ÏÂÌflÎË ÏÂÚÓ‰ËÍÛ ìÓÌ„-ê‡ÈÎË (Wong-Riley, 1979) Ò
‡Á‚Â‰ÂÌËÂÏ Í‡Ú‡Î‡Á˚, ÔÂ‰ÎÓÊÂÌÌ˚Ï ÜËÚÚÓ-
ÌÓÏ Ë ÒÓ‡‚Ú. (Gitton et al., 1999b). ëÂÁ˚ ÓÚÏ˚‚‡ÎË
ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·ÛÙÂÓÏ ÚË ‡Á‡ ÔÓ 5 ÏËÌ Ë ËÌÍÛ·Ë-
Ó‚‡ÎË ÒÌ‡˜‡Î‡ ‚ ‡ÒÚ‚ÓÂ 4%-ÌÓÈ D+Ò‡ı‡ÓÁ˚
(“Sigma”, ëòÄ) ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ (ç 7.4) ‚
ÚÂ˜ÂÌËÂ 90 ÏËÌ ÔË ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ, ‡ Á‡-
ÚÂÏ ‚ Ò‚ÂÊÂÏ ‡ÒÚ‚ÓÂ, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ÂÏ 24 ÏÍå ˆË-
ÚÓıÓÏ ë (“Serva”, ÉÂÏ‡ÌËfl), 1.4 Ïå ‰Ë‡ÏËÌÓ-
·ÂÌÁË‰ËÌ ÚÂÚ‡„Ë‰ÓıÎÓË‰ (“Sigma”, ëòÄ),
500 Â‰/ÏÎ Í‡Ú‡Î‡Á˚ (“Sigma”, ëòÄ) Ë 4%-ÌÛ˛ Ò‡-
ı‡ÓÁÛ ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ, ‚ ÚÂ˜ÂÌËÂ 60–90 ÏËÌ
‚ ÚÂÏÌÓÚÂ ÔË 37°C. êÂ‡ÍˆË˛ ÓÒÚ‡Ì‡‚ÎË‚‡ÎË ÔÓ-
ÏÂ˘ÂÌËÂÏ ÒÂÁÓ‚ Ì‡ 5 ÏËÌ ‚ ‡ÒÚ‚Ó 4%-ÌÓÈ
D+Ò‡ı‡ÓÁ˚ ‚ ÙÓÒÙ‡ÚÌÓÏ ·ÛÙÂÂ. éÍ‡¯ÂÌÌ˚Â
ÒÂÁ˚ ÓÚÏ˚‚‡ÎË ‰‚‡ ‡Á‡ ÔÓ 5 ÏËÌ ÙÓÒÙ‡ÚÌ˚Ï ·Û-
ÙÂÓÏ Ë 5 ÏËÌ ‰ËÒÚËÎÎËÓ‚‡ÌÌÓÈ ‚Ó‰ÓÈ ÔË ÍÓÏ-
Ì‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛÂ, Ó·ÂÁ‚ÓÊË‚‡ÎË ‚ ÒÂËË ÒÔË-
ÚÓ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚ‡˛˘ÂÈ ÍÓÌˆÂÌÚ‡ˆËË (70, 96,
100%-Ì˚È (‡·ÒÓÎ˛ÚÌ˚È) ˝Ú‡ÌÓÎ, 100%-Ì˚È ˝Ú‡-
ÌÓÎ:Ó-ÍÒËÎÓÎ (1:1), Ó-ÍÒËÎÓÎ) Ë Á‡ÍÎ˛˜‡ÎË ÔÓ‰ ÔÓ-
ÍÓ‚Ì˚Â ÒÚÂÍÎ‡ ÔË ÔÓÏÓ˘Ë ÒÂ‰˚ EUKITT
(“O.Kindler GmbH&Co”, ÉÂÏ‡ÌËfl).

Ç˚fl‚ÎÂÌËÂ ÏÓÙÓÎÓ„ËË ÔÓ çËÒÒÎ˛ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚Îfl-
ÎË Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÌÂÈÚ‡Î¸ÌÓ„Ó Í‡ÒÌÓ„Ó (“Sigma”,
ëòÄ). ëÂÁ˚, ÔÂ‰‚‡ËÚÂÎ¸ÌÓ ÓÍ‡¯ÂÌÌ˚Â X-gal,
ÓÚÏ˚‚‡ÎË Ë ÔÓÏÂ˘‡ÎË ‚ 1%-Ì˚È ‡ÒÚ‚Ó ÌÂÈÚ‡Î¸-
ÌÓ„Ó Í‡ÒÌÓ„Ó Ì‡ 20 ÏËÌ ÔË ÍÓÏÌ‡ÚÌÓÈ ÚÂÏÔÂ‡ÚÛ-
Â, ‡ ÔÓÒÎÂ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËfl ‰Â„Ë‰‡ÚËÓ‚‡ÎË ‚ ÒÂËË
ÒÔËÚÓ‚ ÔÓ 1 ÏËÌ ‚ Í‡Ê‰ÓÏ Ë Á‡ÍÎ˛˜‡ÎË ÔÓ‰ ÔÓÍÓ‚-
Ì˚Â ÒÚÂÍÎ‡.

ë·Ó ‰‡ÌÌ˚ı. éÍ‡¯ÂÌÌ˚Â Ó·‡Áˆ˚ Í‡˜Â-
ÒÚ‚ÂÌÌÓ ‡Ì‡ÎËÁËÓ‚‡ÎË Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Ò‚ÂÚÓ‚Ó„Ó
ÏËÍÓÒÍÓÔ‡ Olympus SZX12, üÔÓÌËfl (ÚÓÚ‡Î¸Ì˚Â
ÔÂÔ‡‡Ú˚ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡) ËÎË Olympus BX50
(ÒÂÁ˚). àÁÓ·‡ÊÂÌËfl ÒÌËÏ‡ÎË ˆËÙÓ‚ÓÈ Í‡ÏÂ-
ÓÈ Nikon DXM1200, üÔÓÌËfl.

êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚

åÂÒÚ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99. Å˚ÎÓ
Ì‡È‰ÂÌÓ ̄ ÂÒÚ¸ Ó·Î‡ÒÚÂÈ ‚ ÌÂÓÍÓÚÂÍÒÂ, „ËÔÓÚ‡Î‡-
ÏÛÒÂ, ÒÂ‰ÌÂÏ Ë ÔÓ‰ÓÎ„Ó‚‡ÚÓÏ ÏÓÁ„Û, Ó·Î‡‰‡˛-
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ã‡ÁÛÚÍËÌ Ë ‰.

˘Ëı ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99. Ç „ËÔÓÚ‡Î‡ÏÛ-
ÒÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ Ì‡·Î˛‰‡Î‡Ò¸ ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı
Ô‡‡‚ÂÌÚËÍÛÎflÌ˚ı Ë ‰ÓÒÓÏÂ‰Ë‡Î¸Ì˚ı fl‰Â. Ç
ÔÓ‰ÓÎ„Ó‚‡ÚÓÏ Ë ÒÂ‰ÌÂÏ ÏÓÁ„Û ˝ÍÒÔÂÒÒËfl LacZ
·˚Î‡ Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸Ì˚ı fl‰‡ı ¯‚‡ (Ç7) Ë
‚ fl‰‡ı Í‡Û‰‡Î¸ÌÓÈ „ÛÔÔ˚ fl‰Â ¯‚‡: nuclei raphe
pallidus (B1) Ë obscurus (B2). 

éÒÓ·ÓÂ ‚ÌËÏ‡ÌËÂ ·˚ÎÓ Û‰ÂÎÂÌÓ ÓÔÂ‰ÂÎÂÌË˛
„‡ÌËˆ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÌÂÓÍÓÚÂÍ-
ÒÂ. ùÚÛ ÓˆÂÌÍÛ ÔÓËÁ‚Ó‰ËÎË Û 30-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı ÊË‚ÓÚ-
Ì˚ı. ä ˝ÚÓÏÛ ‚ÓÁ‡ÒÚÛ ‚ ÍÓÂ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ Á‡‚Â-
¯ÂÌ ÔÓˆÂÒÒ ÒÚ‡ÚËÙËÍ‡ˆËË, „‡ÌËˆ˚ ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÍÓ˚ ÛÊÂ ÒÙÓÏËÓ‚‡Ì˚. ç‡
ËÒ. 1 ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ β-„‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡ÁÌ‡fl ‡ÍÚË‚-
ÌÓÒÚ¸ ‚ ÍÓÂ ı‡‡ÍÚÂÌ‡ ÚÓÎ¸ÍÓ ‰Îfl Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı
Ï˚¯ÂÈ Ë ÌÂ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‰ËÍÓ„Ó ÚË-
Ô‡. Ç ÌÂÓÍÓÚÂÍÒÂ 30-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı Ï˚¯ÂÈ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Ó·Î‡‰‡Î‡ ˜ÂÚÍËÏË ÓÒÚÓÍ‡-
Û‰‡Î¸Ì˚ÏË Ë Î‡ÚÂÓÏÂ‰Ë‡Î¸Ì˚ÏË „‡ÌËˆ‡ÏË.
èÂ‰‚‡ËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÒÓÔÓÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ „‡ÌËˆ Ú‡ÌÒ-
„ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚Ó ÙÓÌÚ‡Î¸Ì˚ı ·ÎÓÍ‡ı Ò ÒÓ-
ÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÏË ÛÓ‚ÌflÏË ‚ ‡ÚÎ‡ÒÂ (Franklin,
Paxinos, 1997) ÔÓÍ‡Á‡ÎÓ, ˜ÚÓ Ú‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99 ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ Ë ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ. Ç ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ
ÍÓÂ Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ‡fl ̋ ÍÒÔÂÒÒËfl Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ
‚ „‡ÌÛÎflÌ˚ı ÁÓÌ‡ı: ‚ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ÓÏ ÔÓÎÂ, ÁÓÌÂ

ÉËÔ

Ñí

í„

êËÒ. 1. àÁ·Ë‡ÚÂÎ¸Ì‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚
ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚¯ÂÈ ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 30 ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ
ÓÊ‰ÂÌËfl, Ò‡„ËÚÚ‡Î¸Ì˚Â ·ÎÓÍË. ( ) – „‡ÌËˆ˚ ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËË; ÉËÔ – „ËÔÔÓÍ‡ÏÔ; í„ – Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚Â Ï˚¯Ë;
Ñí – Ï˚¯Ë ‰ËÍÓ„Ó ÚËÔ‡. å‡Ò¯Ú‡·: 2.5 ÏÏ.

‡

·

S1HL

S1HL

S2

ALBSF

PMBSF

S1J

‚

„

êËÒ. 2. ùÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı ÔÓÎflı ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Ï˚¯ÂÈ (Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚Â
ÒÂÁ˚ ÚÓÎ˘ËÌÓÈ 40 ÏÍÏ). ‡, · – ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËË ÏÓÁ„‡ 14-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı Ï˚¯ÂÈ, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â Ì‡ÎÓÊÂÌËÂÏ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸-
Ì˚ı ÒÂÁÓ‚, ÍÓÌÚ‡ÒÚËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÌÂÈÚ‡Î¸Ì˚Ï Í‡ÒÌ˚Ï ‰Û„ Ì‡ ‰Û„‡: ‡ – Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÒÎÓfl IV (3 ÏËÍÓÙÓÚÓ„‡ÙËË), · –
Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÒÎÓfl V ÍÓ˚ (11 ÏËÍÓÙÓÚÓ„‡ÙËÈ); ‚ – ÒıÂÏ‡ ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı ÔÓÎÂÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚; „ – ÔÓÂÍˆËÓÌ-
Ì˚Â ÔÓÎfl ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Ï˚¯ÂÈ ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 7 ÒÛÚ, ‚˚fl‚ÎÂÌÌ˚Â Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÓÍ‡¯Ë‚‡ÌËfl Ì‡ ˆËÚÓ-
ıÓÏÓÍÒË‰‡ÁÛ. 
S1, S2 – ÔÂ‚Ë˜Ì‡fl Ë ‚ÚÓË˜Ì‡fl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌ‡fl ÍÓ‡ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ; ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡: Á‡‰ÌËı (HL) Ë ÔÂÂ‰ÌËı (FL)
Î‡Ô, ÌËÊÌÂÈ ˜ÂÎ˛ÒÚË (J); PMBSF, ALBSF – Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸ÌÓÂ (ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ‚Ë·ËÒÒ) Ë ÔÂÂ‰ÌÂÎ‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÂ ·Ó-
˜ÓÌÍÓ‚˚Â ÔÓ‰ÔÓÎfl. å‡Ò¯Ú‡·: 500 ÏÍÏ.
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ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ˜ÂÎ˛ÒÚÂÈ, ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı
Î‡Ô. Ç ‡„‡ÌÛÎflÌÓÈ ÁÓÌÂ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌ-
ÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Ó·Ì‡Û-
ÊÂÌ‡ ÌÂ ·˚Î‡. 

óÚÓ·˚ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓ ÓÔÂ‰ÂÎËÚ¸, ‚ Í‡ÍËı ÁÓÌ‡ı
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ
ÍÓÂ Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99,
Ï˚ ‚˚fl‚ÎflÎË β-„‡Î‡ÍÚÓÁË‰‡ÁÌÛ˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ì‡
Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁ‡ı ÍÓ˚ 14-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı Ï˚-
¯ÂÈ Ò ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÈ ÂÍÓÌÒÚÛÍˆËÂÈ ÒÓÏ‡ÚÓÚÓÔË-
˜ÂÒÍËı ÔÓÂÍˆËÈ ÔÛÚÂÏ Ì‡ÎÓÊÂÌËfl ÒÓÒÂ‰ÌËı ÒÂ-
ÁÓ‚ ‰Û„ Ì‡ ‰Û„‡. ë ̋ ÚÓÈ ̂ ÂÎ¸˛ ËÁ„ÓÚ‡‚ÎË‚‡ÎË ÒÂ-
ËÈÌ˚Â Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚Â ÒÂÁ˚ Ì‡ ÛÓ‚Ìflı ÒÎÓÂ‚
ÍÓ˚ IV Ë V. ëÂÁ˚ ÒÓ‚ÏÂ˘‡ÎË ‰Û„ Ò ‰Û„ÓÏ ÔÓ
ÓÚ‚ÂÒÚËflÏ, ÔÂ‰‚‡ËÚÂÎ¸ÌÓ Ò‰ÂÎ‡ÌÌ˚Ï ‚ Á‡ÏÓ-
ÓÊÂÌÌÓÏ ÏÓÁ„Û. Å˚ÎË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ ‰‚Â ÂÍÓÌ-
ÒÚÛÍˆËË ËÁ Ì‡·Ó‡ ÒÂÁÓ‚: Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÒÎÓfl IV, ‚˚-
fl‚Îfl˛˘ËÂ ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚Â ÔÓÎfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ
ÍÓ˚, Ë Ì‡ ÛÓ‚ÌÂ ÒÎÓfl V. ä‡Í ‚Ë‰ÌÓ Ì‡ ËÁÓ·‡ÊÂ-
ÌËflı (ËÒ. 2, ‡, ·), ÓÒÌÓ‚ÌÓÂ ÒÍÓÔÎÂÌËÂ ÍÎÂÚÓÍ,
˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘Ëı Ú‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99, Ì‡ıÓ‰ËÎÓÒ¸ Ì‡
ÛÓ‚ÌÂ ÔË‡ÏË‰ÌÓ„Ó ÒÎÓfl ÍÓ˚. èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â Â-
ÍÓÌÒÚÛÍˆËË ÒÓ‚Ô‡‰‡ÎË Ò „‡ÌËˆ‡ÏË ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚ı
ÔÓÎÂÈ, ‚˚fl‚ÎflÂÏ˚ı Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ˆËÚÓıÓÏÓÍÒË‰‡-
Á˚, Ë ÔÓ‰Ú‚Â‰ËÎË ÔËÛÓ˜ÂÌÌÓÒÚ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Í ÁÓÌ‡Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÔÂÂ‰-
ÌËı, Á‡‰ÌËı Î‡Ô, ‚Ë·ËÒÒ, ‚ÂıÌËı Ë ÌËÊÌËı ˜ÂÎ˛-
ÒÚÂÈ Ë ÏÓ‰Ó˜ÍË (ËÒ. 2, ‚, „). ùÍÒÔÂÒÒËfl LacZ ÚÂÏ
ÌÂ ÏÂÌÂÂ ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ÚÛ-
ÎÓ‚Ë˘‡; Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌ-
ÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ÒÓ‚Ô‡‰‡-
Î‡ ÚÓÎ¸ÍÓ Ò ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ÏË, ËÏÂ˛˘ËÏË ·Ó-
˜ÓÌÍÓ‚Û˛ Ó„‡ÌËÁ‡ˆË˛. 

ÇÓÁ‡ÒÚÌ‡fl ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡
6Ä-99 ‚ ÍÓÂ. Ç ÔÂÔ‡‡Ú‡ı ÏÓÁ„‡ Ï˚¯‡Ú ÌÓ‚Ó-

ÓÊ‰ÂÌÌ˚ı (0 ÒÛÚ) Ë ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 1 ÒÛÚ, ÓÍ‡¯ÂÌÌ˚ı
in toto, ˝ÍÒÔÂÒÒËfl 6Ä-99 ‚˚fl‚ÎÂÌ‡ ÌÂ ·˚Î‡
(ËÒ. 3). ÇÔÂ‚˚Â Á‡ÏÂÚÌÛ˛ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ Ú‡ÌÒ„Â-
Ì‡ ‚ ÍÓÂ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ ÙËÍÒËÓ‚‡ÎË Ì‡ 3-Ë ÒÛÚ
ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl. Ç ˝ÚÓÏ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ Ó·Î‡ÒÚ¸, ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËÛ˛˘‡fl Ú‡ÌÒ„ÂÌ, ÔÓ‚ÚÓflÎ‡ Ó˜ÂÚ‡ÌËfl
ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Ë ÒÓÒÚÓflÎ‡ ËÁ
‰‚Ûı ÒıÓ‰fl˘ËıÒfl ÔÓÎÓÒ, ‚ÂıÌflfl ËÁ ÍÓÚÓ˚ı ÒÓÓÚ-
‚ÂÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ ÁÓÌ‡Ï ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÌËÊÌÂÈ ˜Â-
Î˛ÒÚË Ë ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô. Ç ˝ÚÓÈ ˜‡ÒÚË ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌ-
ÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ó·Î‡‰‡Î‡ ÌËÁÍÓÈ ËÌÚÂÌ-
ÒË‚ÌÓÒÚ¸˛, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â
ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô. çËÊÌflfl ¯ËÓÍ‡fl ÔÓÎÓÒ‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚-
ÎflÎ‡ ÒÓ·ÓÈ ·Û‰Û˘ËÂ Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸ÌÓÂ Ë ÔÂÂ‰ÌÂ-
Î‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÂ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚Â ÔÓ‰ÔÓÎfl, fl‚Îfl˛˘ËÂÒfl
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ÏË ‚Ë·ËÒÒ Ë ÔÂÂ‰ÌÂÈ ˜‡ÒÚË
ÏÓ‰Ó˜ÍË ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ. ùÍÒÔÂÒÒËfl ‚ ˝ÚÓÈ ˜‡-
ÒÚË ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ ·˚Î‡ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÂÈ,
˜ÂÏ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ˜ÂÎ˛ÒÚÂÈ (ËÒ. 3). ç‡Ë-
·ÓÎ¸¯‡fl ÔÎÓÚÌÓÒÚ¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËË 6Ä-99 Ì‡·Î˛‰‡-
Î‡Ò¸ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸ÌÓ„Ó
·Ó˜ÓÌÍÓ‚Ó„Ó ÔÓ‰ÔÓÎfl Ë Á‡ÚÛı‡Î‡ ÔÓ „‡‰ËÂÌÚÛ ‚
Ì‡Á‡Î¸ÌÓÏ Ë ÚÂÏÔÓ‡Î¸ÌÓ-‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚-
ÎÂÌËflı. ì ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 3-ı ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸-
Ì˚ı ÒÛÚ ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ ‚Ó
‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ. ùÚÓ ·˚ÎÓ ‚Ë‰-
ÌÓ Í‡Í Ì‡ ÔÂÔ‡‡Ú‡ı ˆÂÎÓÈ ÍÓ˚, Ú‡Í Ë Ì‡ ÙÓÌ-
Ú‡Î¸Ì˚ı ·ÎÓÍ‡ı „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡, „‰Â Ú‡ÌÒ„ÂÌ
˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡ÎÒfl ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÒÎÓÂ V ÍÓ˚. ùÍÒÔÂÒ-
ÒËfl ÔË ˝ÚÓÏ ÌÓÒËÎ‡ ÏÂÌÂÂ ËÌÚÂÌÒË‚Ì˚È ı‡‡Í-
ÚÂ, ˜ÂÏ ‚ ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘Ëı ‚ÓÁ‡ÒÚ‡ı.

ç‡ 5-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl „‡ÌËˆ˚ ÌÂÓÍÓÚË-
Í‡Î¸ÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ÔËÓ·ÂÚ‡-
ÎË ·ÓÎÂÂ ̃ ÂÚÍËÂ Ó˜ÂÚ‡ÌËfl, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ‚ Ì‡Á‡Î¸ÌÓÈ
˜‡ÒÚË, „‰Â ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÒÚ‡ÌÓ‚ËÎ‡Ò¸ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ËÌ-
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êËÒ. 3. ÇÓÁ‡ÒÚÌ‡fl ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚¯ÂÈ ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 1, 3, 5, 7 ÒÛÚ (è1,
3, 5, 7) ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl (ÔÂÔ‡‡Ú˚ ÍÓ˚ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡, ÓÍ‡¯ÂÌÌ˚Â X-gal in toto). èÓÍ‡Á‡Ì‡ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸
ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ı ‚Ë·ËÒÒ (v), ÏÓ‰Ó˜ÍË (s), ÌËÊÌÂÈ ˜ÂÎ˛ÒÚË (j), ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓ-
Ï‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ (S2), ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ÔÂÂ‰ÌËı (f) Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô (h). å‡Ò¯Ú‡·: 1 ÏÏ.
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ã‡ÁÛÚÍËÌ Ë ‰.

ÚÂÌÒË‚ÌÓÈ. Ç Ó·Î‡ÒÚË Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸ÌÓ„Ó ·Ó˜ÓÌÍÓ-
‚Ó„Ó ÔÓ‰ÔÓÎfl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl LacZ ·˚Î‡ ÏÂÌÂÂ ËÌÚÂÌ-
ÒË‚ÌÓÈ, Ú‡ÍÓÈ ÊÂ Í‡Í Ì‡ 3-Ë ÒÛÚ. á‡‰Ìflfl „‡ÌËˆ‡
˝ÚÓ„Ó ÔÓ‰ÔÓÎfl ÌÂ ·˚Î‡ ÓÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸ÌÓ ÓÙÓÏÎÂÌ‡.
Ç ÁÓÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÌËÊÌÂÈ ̃ ÂÎ˛ÒÚË Ú‡ÌÒ-
„ÂÌ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡ÎÒfl, Ó‰Ì‡ÍÓ „‡ÌË-
ˆ‡ ÏÂÊ‰Û ˝ÚÓÈ ˜‡ÒÚ¸˛ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓ˚ Ë ÔÂÂ‰ÌÂÎ‡ÚÂ‡Î¸Ì˚Ï ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚Ï
ÔÓ‰ÔÓÎÂÏ ÌÂ ·˚Î‡ ‚˚‡ÊÂÌ‡. ç‡ 5-Â ÒÛÚ ÔÓfl‚Îfl-
Î‡Ò¸ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ‚ ÁÓÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ Á‡‰ÌËı
Î‡Ô, ‡ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô Ì‡·Î˛-
‰‡Î‡Ò¸ ÒÎ‡·‡fl Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl, ·ÓÎÂÂ
ÒËÎ¸Ì‡fl, Ó‰Ì‡ÍÓ, ˜ÂÏ ‚ ÒÓÒÂ‰ÌÂÏ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸-
ÒÚ‚Â Á‡‰ÌËı Î‡Ô Ë ˜ÂÏ Ì‡ 3-Ë ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl.
í‡Í ÊÂ ‚˚‡ÊÂÌÌ‡fl, Ò ˜ÂÚÍËÏË „‡ÌËˆ‡ÏË ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡-
ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ (ËÒ. 3).

ç‡ 7-Â ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚Â ÒÛÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl 6Ä-99 ‚
ÍÓÂ ·˚Î‡ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ‚˚‡ÊÂÌÌÓÈ. àÌÚÂÌÒË‚ÌÓ
ÔÓÍ‡¯Ë‚‡ÎËÒ¸ ÁÓÌ˚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÌËÊÌÂÈ
˜ÂÎ˛ÒÚË, ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ
˝ÍÒÔÂÒÒËfl ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â Á‡‰ÌËı Î‡Ô ·˚Î‡

ÒÎ‡·ÂÂ, ˜ÂÏ ‚ Ú‡ÍÓ‚ÓÏ ÔÂÂ‰ÌËı. åÂÌÂÂ ËÌÚÂÌÒË‚-
Ì‡fl ÓÍ‡ÒÍ‡ ‚ ÚÂÏÔÓ‡Î¸ÌÓÈ ˜‡ÒÚË Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸-
ÌÓ„Ó ·Ó˜ÓÌÍÓ‚Ó„Ó ÔÓ‰ÔÓÎfl ÒÓı‡ÌflÎ‡Ò¸, Ó‰Ì‡ÍÓ
Á‡‰Ìflfl „‡ÌËˆ‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ‚Ë·ËÒÒ ÒÚ‡ÌÓ-
‚ËÎ‡Ò¸ ·ÓÎÂÂ ˜ÂÚÍÓÈ, ÔÓÒÏ‡ÚË‚‡ÎËÒ¸ ÔÓÎÓÒ˚,
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘ËÂ fl‰‡Ï ·Ó˜ÓÌÍÓ‚. èÂ‰ÒÚ‡‚Ë-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ÌËÊÌÂÈ ̃ ÂÎ˛ÒÚË ÓÚ„‡ÌË˜Ë‚‡ÎÓÒ¸ ÓÚ ÔÂ-
Â‰ÌÂÎ‡ÚÂ‡Î¸ÌÓ„Ó ÔÓ‰ÔÓÎfl, ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡
ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô ÔËÌËÏ‡ÎË ı‡‡ÍÚÂÌ˚È
Ó·ÓÒÓ·ÎÂÌÌ˚È ı‡‡ÍÚÂ (ËÒ. 3).

íÓÚ‡Î¸Ì˚Â ÔÂÔ‡‡Ú˚ ÍÓ˚ Ï˚¯ÂÈ ÒÚ‡¯Â
7 ÒÛÚ ÔÓÎÛ˜ËÚ¸ ÌÂ‚ÓÁÏÓÊÌÓ ËÁ-Á‡ ÌÂ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓÈ
ÚÍ‡ÌÂ‚ÓÈ ÔÓÌËˆ‡ÂÏÓÒÚË X-gal. Ç Ò‚flÁË Ò ˝ÚËÏ
ÓˆÂÌÍÛ „‡ÌËˆ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Û ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı ÒÚ‡¯Ëı ‚ÓÁ‡ÒÚÓ‚ ÔÓËÁ‚Ó‰ËÎË Ì‡ Â-
ÍÓÌÒÚÛÍˆËflı ÒÂËÈÌ˚ı Ú‡Ì„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁÓ‚.
É‡ÌËˆ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËË LacZ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ
14 ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ı ÒÛÚ ·˚ÎË ‡Ì‡ÎÓ„Ë˜Ì˚ÏË ÚÓÏÛ,
˜ÚÓ Ì‡·Î˛‰‡ÎÓÒ¸ Û 7-ÒÛÚÓ˜Ì˚ı Ï˚¯‡Ú, Ó‰Ì‡ÍÓ, ‚
ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÌËı, Ó‰ËÌ‡ÍÓ‚Ó ËÌÚÂÌÒË‚Ì‡fl ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ·˚Î‡ ÓÚÏÂ˜ÂÌ‡ ‚Ó ‚ÒÂı ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ı (ËÒ. 2, ·). í‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99 ÔÂ-

è14 è21

è30 è50
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êËÒ. 4. ÇÓÁ‡ÒÚÌ‡fl ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚¯ÂÈ ‚ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ 14, 21, 30, 50 ÒÛÚ
(è14, 21, 30, 50) ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl (ÙÓÌÚ‡Î¸Ì˚Â ·ÎÓÍË „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ ÚÓÎ˘ËÌÓÈ 2–3 ÏÏ, ÓÍ‡¯ÂÌÌ˚Â X-gal in toto).
(        ) – „‡ÌËˆ˚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ (S1) Ë ‚ÚÓË˜ÌÓÈ (S2) ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, (�) – ÒÎÓË ÍÓ˚, ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛˘ËÂ LacZ.
å‡Ò¯Ú‡·: 1 ÏÏ.
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Í‡˘‡Î ̋ ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÍÓÂ Í 50-Ï ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ
ÓÊ‰ÂÌËfl (ËÒ. 4).

éÅëìÜÑÖçàÖ

êÂ„ËÓÌ‡Î¸Ì‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚
ÍÓÂ. ç‡¯Ë ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ Ú‡ÌÒ„ÂÌ
6Ä-99 Ó·Î‡‰‡ÂÚ ‚˚‡ÊÂÌÌÓÈ, ÔÓÒÚ‡ÌÒÚ‚ÂÌÌÓ
Ó„‡ÌË˜ÂÌÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ‚ ÍÓÂ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ-
„‡. É‡ÌËˆ˚ Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˜ÂÚÍÓ ÒÓ‚Ô‡‰‡˛Ú Ò
ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏË „‡ÌËˆ‡ÏË ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚ı ÔÓ-
ÎÂÈ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Ë ÒÓ ‚ÚÓ-
Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÓÈ. 

í‡ÍÓÈ ı‡‡ÍÚÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÌÂÓÍÓÚÂÍÒÂ fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÌÂÓ·˚˜Ì˚Ï. ä Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÏÛ ‚ÂÏÂÌË ËÁ‚Â-
ÒÚÂÌ ÚÓÎ¸ÍÓ ÌÂ·ÓÎ¸¯ÓÈ Ì‡·Ó „ÂÌÓ‚, ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸-
ÌÓ ‡ÍÚË‚Ì˚ı ‚ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ ÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡Ì-
Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚflı ÍÓ˚ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡. í‡Í,
Ì‡ÔËÏÂ, Û ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Ï˚¯ÂÈ ÏÂÒÚ‡ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË Í‡‰ıÂËÌÓ‚ Cdh6, Cdh8 Ë Cdh11 ÍÓÂÎË-
Û˛Ú Ò ÔÓfl‚Îfl˛˘ËÏËÒfl Â„ËÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË „‡ÌËˆ‡-
ÏË ÏÓÚÓÌÓÈ, ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ, ÒÎÛıÓ‚ÓÈ Ë ÁË-
ÚÂÎ¸ÌÓÈ ÍÓ˚ (Suzuki et al., 1997), ˝ÍÒÔÂÒÒËfl
ephrine-A5 ·ÓÎÂÂ ËÌÚÂÌÒË‚Ì‡ ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ, ˜ÂÏ ‚ ÒÓÒÂ‰ÌËı Ó·Î‡ÒÚflı (Mack-
arehtschian et al., 1999). íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl
˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ‚ ÍÓÂ ÎË·Ó ÌÂ ËÏÂÂÚ ÒÚÓÎ¸ ÊÂ ÓÚ˜ÂÚ-
ÎË‚˚ı „‡ÌËˆ, Í‡Í ÓÔËÒ˚‚‡ÂÏ˚È Ì‡ÏË Ú‡ÌÒ„ÂÌ
6Ä-99, ÎË·Ó ˝ÚË „ÂÌ˚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl ·ÓÎÂÂ ˜ÂÏ
‚ Ó‰ÌÓÈ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË. ÑÓÒÚ‡ÚÓ˜ÌÓ
ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓ ‚ ÍÓÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËÛ˛ÚÒfl LAMP (lim-
bic system-associated membrane protein) – ÍÎ‡ÒÒË˜Â-
ÒÍËÈ Ï‡ÍÂ ÎËÏ·Ë˜ÂÒÍÓÈ ÍÓ˚ (Eagleson, Levitt,
1999), – ‡ Ú‡ÍÊÂ Otx2, ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‡·ÓÚ‡˛˘ËÈ
‚ ÁËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÍÓÂ (Nothias et al., 1998). 

é‰Ì‡ÍÓ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Ï Ï‡ÍÂ-
ÓÏ, Ó˜Â˜Ë‚‡˛˘ËÏ ÒÚÓ„Ó ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚È ÙÛÌÍ-
ˆËÓÌ‡Î¸Ì˚È Â„ËÓÌ ÍÓ˚, ‰Ó ÒËı ÔÓ fl‚ÎflÎÒfl
Ú‡ÌÒ„ÂÌ H-2Z1, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚È ÒÎÛ˜‡ÈÌÓÈ ‚ÒÚ‡‚ÍÓÈ
LacZ ‚ „ÂÌÓÏ Ï˚¯Ë (Cohen-Tannoudji et al., 1994;
Gitton et al., 1999a, b). Ö„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ÔËÛÓ˜ÂÌ‡
Í ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ, ÁÓÌ‡Ï ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô, ÌËÊÌÂÈ ˜Â-
Î˛ÒÚË, ÔÂÂ‰ÌÂ- Ë Á‡‰ÌÂÏÂ‰Ë‡Î¸Ì˚Ï ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚Ï
ÔÓ‰ÔÓÎflÏ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ÍÓ ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓÂ. èË ˝ÚÓÏ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ˝ÚÓ„Ó Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡
Ó„‡ÌË˜ÂÌ‡ ÚÓÎ¸ÍÓ ÒÎÓÂÏ IV ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ Ó·-
Î‡ÒÚË ÌÂÓÍÓÚÂÍÒ‡ (Cohen-Tannouji et al., 1994). 

Ç ̂ ÂÎÓÏ Ó·Î‡ÒÚË ̋ ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ H-2Z1 ‚
ÍÓÂ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ÒÓ‚Ô‡‰‡˛Ú Ò Ó·Ì‡ÛÊÂÌÌ˚ÏË Ì‡-
ÏË ÌÂÓÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚ÏË „‡ÌËˆ‡ÏË ˝ÍÒÔÂÒÒËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ Ú‡ÌÒ„ÂÌ˚ 6Ä-99 Ë
H-2Z1, Ó˜Â‚Ë‰ÌÓ, ÓÚ‡Ê‡˛Ú ‡·ÓÚÛ ‡ÁÌ˚ı „ÂÌÓ‚
ËÎË ÔÓÏÓÚÓÓ‚, ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‡·ÓÚ‡˛˘Ëı ‚ ÒÓ-
Ï‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ. é· ˝ÚÓÏ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ
˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ëı ‚ ‡ÁÌ˚ı ÒÎÓflı ÍÓ˚: Ú‡ÌÒ„ÂÌ H-
2Z1 fl‚ÎflÂÚÒfl Ï‡ÍÂÓÏ ÒÎÓfl IV, Ú‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-99 –
ÒÎÓÂ‚ II–V; ‡ Ú‡ÍÊÂ ÓÚÎË˜‡˛˘‡flÒfl ‚ÓÁ‡ÒÚÌ‡fl ‰Ë-

Ì‡ÏËÍ‡. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, Ì‡¯‡ ‡·ÓÚ‡ ÓÔËÒ˚‚‡ÂÚ
‚ÚÓÓÈ ÔËÏÂ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ„Ó
Ï‡ÍËÓ‚‡ÌËfl ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË ÍÓ˚.

î‡ÍÚ Ì‡ÎË˜Ëfl ‰‚Ûı ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‡·ÓÚ‡˛˘Ëı
Ú‡ÌÒ„ÂÌÓ‚ ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ì‡‚Ó‰ËÚ Ì‡
Ï˚ÒÎ¸ Ó ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡ÌËË ‡ÁÎË˜ËÈ ÏÂÊ‰Û ÙÛÌÍˆË-
ÓÌ‡Î¸Ì˚ÏË Ó·Î‡ÒÚflÏË ÍÓ˚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ÔÓ ˆËÚÓ‡-
ıËÚÂÍÚÓÌË˜ÂÒÍËÏ ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍ‡Ï, Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË
‚ıÓ‰fl˘Ëı Ë ËÒıÓ‰fl˘Ëı Ò‚flÁÂÈ, Ò‚ÓÈÒÚ‚‡Ï ıÂÏÓ- Ë
ÏËÂÎÓ‡ıËÚÂÍÚÓÌËÍË (ÒÏ. Ó·ÁÓ: O’Leary, 1989),
ÌÓ Ë ÔÓ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÏ ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚflÏ
Â„ÛÎflˆËË Ëı ‡Á‚ËÚËfl. Ç Ò‚flÁË Ò ˝ÚËÏ ÔÓÏËÏÓ
ÓÔËÒ‡ÌÌÓÈ ‚˚¯Â ˝ÍÒÔÂÒÒËË ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı Ï‡-
ÍÂÓ‚ ÒÎÂ‰ÛÂÚ ÓÚÏÂÚËÚ¸ Â˘Â Ó‰ËÌ Ù‡ÍÚ. çÂ‰‡‚ÌÓ
·˚ÎÓ Ó·Ì‡ÛÊÂÌÓ, ˜ÚÓ ‡ÌÚËÚÂÎ‡ ÔÓÚË‚ ë-ÚÂÏË-
Ì‡Î¸ÌÓ„Ó ‰ÓÏÂÌ‡ ÒËÌ‡ÔÒËÌ‡ Ia/b (anti-SynI-C) ÒÔÂ-
ˆËÙË˜ÌÓ Ò‚flÁ˚‚‡˛ÚÒfl Ò ÍÎÂÚÍ‡ÏË Ë ÔÓÍÒËÏ‡Î¸-
Ì˚ÏË ‰ÂÌ‰ËÚ‡ÏË ÔÓÎÓÒÚË ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ Ë Ú‡ÍËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓ ÓÍ‡¯Ë‚‡˛Ú ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚Â
ÔÓÎfl ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ (Nowicka
et al., 2003). Ä‚ÚÓ˚ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡˛Ú, ˜ÚÓ anti-SynI-C
‡ÒÔÓÁÌ‡˛Ú ÔÓ‚ÂıÌÓÒÚÌ˚Â ÔÓÎËÒ‡ı‡Ë‰Ì˚Â ˝ÔË-
ÚÓÔ˚, ÒÔÂˆËÙË˜Ì˚Â ‰Îfl ÔÂËÌÂÈÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒÂÚÂÈ
ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚. ÖÒÎË ˝ÚÓ Ú‡Í,
ÚÓ ‰ÓÎÊÌ˚ ÒÛ˘ÂÒÚ‚Ó‚‡Ú¸ „ÂÌ˚ Ë ÙÂÏÂÌÚ˚, ËÁ·Ë-
‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‡·ÓÚ‡˛˘ËÂ ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌ-
ÒÓÌÓÈ ÍÓÂ, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚Â ‰Îfl ‡Á‚ËÚËfl Ú‡ÍÓ„Ó
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÎÂÚÓ˜ÌÓ„Ó ‡ÔÔ‡‡Ú‡. í‡ÍËÏ Ó·-
‡ÁÓÏ, Ì‡¯Ë ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ë ‰‡ÌÌ˚Â ‰Û„Ëı ‡‚ÚÓÓ‚
Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Û˛Ú Ó ÚÓÏ, ˜ÚÓ ÔÓˆÂÒÒ˚ Â„ÛÎflˆËË
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ ‚ ‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚¯ÂÈ ÓÚÎË˜‡˛ÚÒfl ÓÚ Ú‡ÍÓ‚˚ı ‚ ‰Û„Ëı
ÍÓÍÓ‚˚ı Ó·Î‡ÒÚflı.

Ñ‡ÌÌ˚Â Ó Ô‡ÚÚÂÌ‡ı ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Otx2 Ë
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ H-2Z1 ÔÓÏËÏÓ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ÒÔÂˆËÙË-
Í‡ˆËË ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÌÂÓÍÓÚÂÍÒ‡ ‚
‡Á‚ËÚËË Ì‡‚Ó‰flÚ Ì‡ Ï˚ÒÎ¸ Ë Ó “Ï‡ÍËÓ‚‡ÌÌÓ-
ÒÚË” ‡ÙÙÂÂÌÚÌ˚ı ‚ıÓ‰Ó‚ ‚ ÍÓÛ. ÉÓÏÂÓ·ÓÍÒÌ˚È
„ÂÌ Otx2 ÔÓÏËÏÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÁËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÍÓÂ
˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl Ú‡ÍÊÂ Ë ‚ ÒÂÚ˜‡ÚÍÂ Ë Î‡ÚÂ‡Î¸-
ÌÓÏ ÍÓÎÂÌ˜‡ÚÓÏ ÚÂÎÂ (Nothias et al., 1998). í‡ÌÒ-
„ÂÌ H-2Z1 ÔÓÏËÏÓ ÒÎÓfl IV ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚
˝ÍÒÔÂÒÒËÛÂÚÒfl ‚ fl‰‡ı Ú‡Î‡ÏÛÒ‡, ÔÓÒ˚Î‡˛˘Ëı
ÔÓÂÍˆËË ‚ S1 (Gitton et al., 1999a). àÒıÓ‰fl ËÁ ˝ÚÓ-
„Ó ÏÓÊÌÓ ·˚ÎÓ ·˚ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡Ú¸ Ì‡ÎË˜ËÂ ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÍÓÂ, ÌÓ Ë ‚
Ú‡Î‡ÏË˜ÂÒÍËı fl‰‡ı. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ‚ Ú‡Î‡ÏÛÒÂ ̋ ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl LacZ Ì‡ÏË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ‡ ÌÂ ·˚Î‡, ÌÓ ·˚Î‡
Ì‡È‰ÂÌ‡ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸Ì˚ı fl‰‡ı ̄ ‚‡ (Ç7), Ú. Â. ‚ fl‰‡ı,
ÔÓÒ˚Î‡˛˘Ëı Ò‚ÓË ÔÓÂÍˆËË ‚ ÌÂÓÍÓÚÂÍÒ, ‚ ˜‡ÒÚ-
ÌÓÒÚË ‚ S1 (ÒÏ. Ó·ÁÓ: Rubenstein, 1998), ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚
Ô‡‡‚ÂÌÚËÍÛÎflÌ˚ı fl‰‡ı „ËÔÓÚ‡Î‡ÏÛÒ‡, ÔÓÎÛ-
˜‡˛˘Ëı Ó·ËÎ¸ÌÛ˛ ÒÂÓÚÓÌËÌÓ‚Û˛ ‡ÙÙÂÂÌÚ‡-
ˆË˛ ÓÚ fl‰Â ¯‚‡ (Petrov et al., 1992; Larsen et al.,
1996). èÓ˝ÚÓÏÛ ÌÂ ËÒÍÎ˛˜ÂÌÓ, ˜ÚÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ÏÓÊÂÚ
·˚Ú¸ Ò‚flÁ‡Ì‡ Ò ÒËÌ‡ÔÚË˜ÂÒÍËÏË ˝ÙÙÂÍÚ‡ÏË ÒÂÓ-
ÚÓÌËÌ‡, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚ÏË ‰Îfl ÌÓÏ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚Ë-
ÚËfl ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ (ÒÏ. Ó·ÁÓ: Erzurumlu, Kind, 2001). 
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ã‡ÁÛÚÍËÌ Ë ‰.

ÇÓÁ‡ÒÚÌ‡fl ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡
6Ä-99. Ç˚‡ÊÂÌÌ‡fl ˝ÍÒÔÂÒÒËfl 6Ä-99 ‚ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl Ì‡ 3-Ë ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ-
‰ÂÌËfl. Ç ˝ÚÓÏ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌ‡fl ÍÓ‡
ËÏÂÂÚ ‰ËÙÙÂÂÌˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÒÎÓË I, V Ë VI; ‡
ÒÎÓÈ IV, ‚ ÍÓÚÓÓÏ ‚ ·Û‰Û˘ÂÏ ·Û‰ÛÚ ‡ÒÔÓÎ‡„‡Ú¸-
Òfl ·Ó˜ÓÌÍË Ë ÔÓ ÍÓÚÓÓÏÛ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌ‡fl ÍÓ‡
ˆËÚÓ‡ıËÚÂÍÚÓÌË˜ÂÒÍË Á‡ÏÂÚÌÓ ÓÚÎË˜‡ÂÚÒfl ÓÚ
ÓÒÚ‡Î¸Ì˚ı Â„ËÓÌÓ‚, Â˘Â ÌÂ ‚˚‰ÂÎËÎÒfl ËÁ ÍÓÍÓ-
‚ÓÈ ÔÎ‡ÒÚËÌÍË (Rice, Van Der Loos, 1977), ÒÔÂˆË-
ÙË˜ÂÒÍËÂ ‡ÙÙÂÂÌÚ˚ ËÁ Ú‡Î‡ÏÛÒ‡ ‡ÍÚË‚ÌÓ ‚ÂÚ-
‚flÚÒfl ‚ ÒÎÓflı ÍÓ˚ V, VI (Auladell et al., 2000). íÂÏ
ÌÂ ÏÂÌÂÂ, ÔflÚ¸ fl‰Ó‚ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚, ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Û˛˘Ëı
fl‰‡Ï ‚Ë·ËÒÒ, ‡ ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, Ë „‡ÌËˆ˚ ÒÓÏ‡-
ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl ‡ÁÎË˜ËÏ˚ Ì‡ Ú‡Ì-
„ÂÌˆË‡Î¸Ì˚ı ÒÂÁ‡ı, ËÏÔÂ„ÌËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÒÂÂ·-
ÓÏ (Waite, 1977), ÓÍ‡¯ÂÌÌ˚ı Ì‡ J1/ÚÂÌ‡ÒˆËÌ
(Steindler et al., 1989) ËÎË ÒÂÓÚÓÌËÌ (Gittton et al.,
1999a), Ì‡˜ËÌ‡fl ÒÓ 2-ı ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ı ÒÛÚ. í‡ÍËÏ
Ó·‡ÁÓÏ, ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚
ÍÓÂ ÓÚÒÚ‡ÂÚ ÓÚ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl „‡ÌËˆ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓ˚. ùÚÓ ÏÓÊÂÚ ÓÁÌ‡˜‡Ú¸, ̃ ÚÓ ‡ÍÚË‚‡ˆËfl Â„Ó
Ú‡ÌÒÍËÔˆËË ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÂÚÒfl ÌÂ Ù‡ÍÚÓ‡ÏË, ÓÚ-
‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌ˚ÏË Á‡ ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ „‡ÌËˆ ‰‡ÌÌÓÈ Ó·-
Î‡ÒÚË ÍÓ˚, ‡ ÒÍÓÂÂ, ÒË„Ì‡Î‡ÏË, ‰ÂÈÒÚ‚Û˛˘ËÏË
‚ÌÛÚË ÛÊÂ ÒÙÓÏËÓ‚‡ÌÌ˚ı „‡ÌËˆ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌ-
ÒÓÌÓÈ ÍÓ˚. 

ÇÌÂ‰ÂÌËÂ Ú‡Î‡ÏË˜ÂÒÍËı ‚ÓÎÓÍÓÌ ‚ ÍÓÍÓ‚Û˛
ÔÎ‡ÒÚËÌÍÛ Ë ÍÎ‡ÒÚÂËÁ‡ˆËfl Ëı Ì‡ ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚Â ·Ó-
˜ÓÌÍË Ì‡˜ËÌ‡ÂÚÒfl ÔËÏÂÌÓ Ì‡ 4–5-Â ÒÛÚ (Wise,
Jones, 1978). Ç ˝ÚÓÏ ÊÂ ‚ÓÁ‡ÒÚÂ ‚˚‰ÂÎfl˛ÚÒfl ÒÎÓË
III Ë IV ÍÓ˚, ÓÚÓÒÚÍË ÍÎÂÚÓÍ ÍÓÚÓ˚ı Ó·ÂÒÔÂ˜Ë-
‚‡˛Ú Ò‚flÁË ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı Ë ‚ÚÓË˜Ì˚ı ÔÓÂÍˆËÓÌ-
Ì˚ı ÁÓÌ (ÑÛËÌflÌ, êÛ·ËÌ, 1971), ‡ ·Ó˜ÓÌÍË ‚ÔÂ-
‚˚Â ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl ‡ÁÎË˜ËÏ˚ Í‡Í ˆËÚÓ‡ıËÚÂÍÚÓÌË-
˜ÂÒÍËÂ Â‰ËÌËˆ˚ (Rice, Van Der Loos, 1977).
àÏÂÌÌÓ ‚ ˝ÚË ÒÓÍË Ï˚ Ì‡·Î˛‰‡ÎË Á‡ÏÂÚÌÓÂ ÛÒË-
ÎÂÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ Ë

ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ÂÂ ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ-
Â. É‡ÌËˆ˚ Ú‡ÌÒ„ÂÌÌÓÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË ÒÚ‡ÌÓ‚ËÎËÒ¸
flÍËÏË Ë ̃ ÂÚÍËÏË Í 7-Ï ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl, Ú.Â. Í
‚ÓÁ‡ÒÚÛ, ÍÓ„‰‡ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚˚Â ÔÓÎfl ÒÚ‡ÌÓ‚flÚÒfl ÔÓÎ-
ÌÓÒÚ¸˛ ÒÙÓÏËÓ‚‡ÌÌ˚ÏË (Rice, Van Der Loos,
1977). Ç ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ÂÏ ÔÓ‰ÓÎÊ‡ÂÚÒfl ÒÚ‡ÚËÙË-
Í‡ˆËfl ÍÓ˚, ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ Ë‰ÂÚ ÒËÌ‡ÔÚÓ„ÂÌÂÁ Ë
ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ËÌÚÂ- Ë ËÌÚ‡ÍÓÚËÍ‡Î¸Ì˚ı Ò‚fl-
ÁÂÈ (å‡ÍÒËÏÓ‚‡, 1990). ùÍÒÔÂÒÒËfl 6Ä-99 Ú‡ÍÊÂ
Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ‚ ˝ÚË ÒÓÍË. í‡ÌÒ„ÂÌ ÔÂÂÒÚ‡ÂÚ
˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Í 50-Ï
ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl, Í ‚ÓÁ‡ÒÚÛ, ÍÓ„‰‡ Ï˚¯Ë ‰Ó-
ÒÚË„‡˛Ú ÔÓÎÓ‚ÓÁÂÎÓÒÚË Ë Á‡‚Â¯‡ÂÚÒfl ÒÓÁÂ‚‡-
ÌËÂ ÍÓ˚ „ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËfl 6Ä-99 Ì‡·Î˛‰‡Î‡Ò¸ ‚ Ó˜Â˜ÂÌÌ˚ı ‚Â-
ÏÂÌÌ ı ‡ÏÍ‡ı, Á‡ı‚‡Ú˚‚‡‚¯Ëı ÔÂËÓ‰ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ
ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, Ò
ÏÓÏÂÌÚ‡ ÔÂ‚Ó„Ó ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ÂÂ „‡ÌËˆ ‰Ó ÓÍÓÌ˜‡-
ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ÂÂ Ò‚flÁÂÈ Ë ˆËÚÓ‡ıËÚÂÍÚÓ-
ÌËÍË. ùÚË ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú „Ó‚ÓËÚ¸ Ó Ú‡ÌÒ„Â-
ÌÂ 6Ä-99 Í‡Í Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÏ Ï‡ÍÂÂ ËÏÂÌÌÓ
‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚. èÓÎ¸ÁÛ-
flÒ¸ ˝ÚËÏ Ó·ÒÚÓflÚÂÎ¸ÒÚ‚ÓÏ, Ï˚ Â¯ËÎË ÔÓÒÎÂ-
‰ËÚ¸ ‰ËÌ‡ÏËÍÛ ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı ÔÓÎÂÈ
ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, ÔËÏÂÌflfl 6Ä-99 ‚ Í‡˜Â-
ÒÚ‚Â ËÌ‰ËÍ‡ÚÓ‡ ÔÓˆÂÒÒÓ‚ ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ‚ ˝ÚÓÈ Ó·-
Î‡ÒÚË.

ùÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Ë „ÂÚÂÓıÓÌÌ‡fl
‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ‡Á‚ËÚËfl ÓÚ‰ÂÎÓ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ
ÍÓ˚. ç‡¯Ë ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú, ˜ÚÓ ˝ÍÒÔÂÒÒËfl
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ
ÍÓÂ ÔÓfl‚ÎflÂÚÒfl ‡Ì¸¯Â, ˜ÂÏ ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ. ùÚÓ
ÒÓ„Î‡ÒÛÂÚÒfl Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó ·ÓÎÂÂ ‡ÌÌÂÏ ÒÓÁÂ‚‡-
ÌËË ‚ ÓÌÚÓ„ÂÌÂÁÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ ·ÓÎÂÂ ÒÚ‡˚ı ÔÂ-
‚Ë˜Ì˚ı ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò
·ÓÎÂÂ ÏÓÎÓ‰˚ÏË ‚ÚÓË˜Ì˚ÏË Ë ÚÂÚË˜Ì˚ÏË Ó·-
Î‡ÒÚflÏË Û ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ (èÓÎflÍÓ‚, 1938–1948; äÓÌÓ-
ÌÓ‚‡, 1962) Ë Ï˚¯Ë (del Rio et al., 1994). ç‡·Î˛‰‡-
ÂÏ‡fl ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍ‡fl „ÂÚÂÓıÓÌËfl ÏÓÊÂÚ fl‚-
ÎflÚ¸Òfl ÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÂÏ „ÂÚÂÓıÓÌÌÓ„Ó ‚Ó‚ÎÂ˜ÂÌËfl
„ÂÌÓ‚, ÍÓÌÚÓÎËÛ˛˘Ëı ÒÓÁÂ‚‡ÌËÂ ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı Ë
‚ÚÓË˜Ì˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ, Ó ˜ÂÏ, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, Ò‚Ë‰Â-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚ÛÂÚ ‡ÁÌÓÂ ÔÓ ÒÓÍ‡Ï ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒ-
ÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ Ë ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓ-
Ï‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ÓÔËÒ‡ÌÌ‡fl „Â-
ÚÂÓıÓÌËfl ÌÂ fl‚ÎflÂÚÒfl, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ó·˘ËÏ
Ô‡‚ËÎÓÏ ‰Îfl Â„ËÓÌÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÈ Â„ÛÎflˆËË ˝ÍÒ-
ÔÂÒÒËË, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‚ÚÓÓÈ ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËÈ Ï‡-
ÍÂ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, Ú‡ÌÒ„ÂÌ H-2Z1, ‚ ÓÚ-
ÎË˜ËÂ ÓÚ Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99, Ì‡˜ËÌ‡ÂÚ ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ-
‚‡Ú¸Òfl ‚Ó ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ
Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌÌÓ Ò ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ – Ì‡ 2-Â ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ-
‰ÂÌËfl (Gitton et al., 1999a). 

ê‡ÒÒÏÓÚËÏ ÚÂÔÂ¸ ‡Á‚ËÚËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË 6Ä-99 ‚
‡ÁÌ˚ı ÓÚ‰ÂÎ‡ı ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ-
˚. ì Ï˚¯ÂÈ ˝Ú‡ Ó·Î‡ÒÚ¸ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ‡ ‚ ‚Ë‰Â
‰‚Ûı ÒıÓ‰fl˘ËıÒfl ÔÓÎÓÒ: ¯ËÓÍ‡fl ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÛÂÚ
ÁÓÌ‡Ï ÔÓÂÍˆËÈ ‚Ë·ËÒÒ Ë ÏÓ‰Ó˜ÍË; ‚ÚÓ‡fl, ·Ó-
ÎÂÂ ÛÁÍ‡fl, – ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡Ï ÌËÊÌÂÈ ̃ ÂÎ˛ÒÚË,

˚́

êËÒ. 5. ÑËÌ‡ÏËÍ‡ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡
6Ä-99 ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ï˚¯ÂÈ ‚
‚ÓÁ‡ÒÚÂ 3, 5, 7 ÒÛÚ (è3, 5, 7) ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl (ÒıÂÏ‡).
àÌÚÂÌÒË‚ÌÓÒÚ¸ ÓÍ‡ÒÍË ÓÚ‡Ê‡ÂÚ ÒÓÍË ÔÓfl‚ÎÂÌËfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË, ( ) – Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËÂ ‡ÒÔÓÒÚ‡ÌÂÌËfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË.

ÇË·ËÒÒ˚

åÓ‰Ó˜Í‡

çËÊÌflfl
˜ÂÎ˛ÒÚ¸

èÂÂ‰Ìflfl
Î‡Ô‡

á‡‰Ìflfl Î‡Ô‡

è5

è7

è3

è3

è5
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ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô (ËÒ. 2, ·; 3). ùÚÓÚ ÔÓˆÂÒÒ,
ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÔÓ‰˜ËÌflÂÚÒfl ‡ÁÌ˚Ï ÔËÌˆËÔ‡Ï
(ËÒ. 5). 

ÑÎfl ÁÓÌ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ‚Ë·ËÒÒ Ë ÏÓ‰Ó˜ÍË
ÓÔËÒ‡Ì „‡‰ËÂÌÚÌ˚È ÔËÌˆËÔ ‡Á‚ËÚËfl. Ç ‡·ÓÚÂ
ÜËÚÚÓÌ‡ Ë ÒÓ‡‚Ú. (Gitton et al., 1999a) ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡-
Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ÏÂÊ‰Û 3-ÏË Ë 7-ÏË ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ÏË ÒÛÚ
‡Á‚ËÚËÂ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ Ë ‚‡ÒÚ‡ÌËÂ Ú‡Î‡ÏË˜ÂÒÍËı ‡Ù-
ÙÂÂÌÚÓ‚ ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÛ˛ ÍÓÛ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ ÔÓ
Í‡Û‰ÓÓÒÚ‡Î¸ÌÓÏÛ „‡‰ËÂÌÚÛ. ÇÌ‡˜‡ÎÂ Ú‡Î‡ÏË-
˜ÂÒÍËÂ ‚ÓÎÓÍÌ‡, ‚˚fl‚ÎflÂÏ˚Â Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ËÏÏÛÌÓ-
„ËÒÚÓıËÏËË Ì‡ ÒÂÓÚÓÌËÌ, ÔÓfl‚Îfl˛ÚÒfl ‚ Á‡‰ÌÂÏÂ-
‰Ë‡Î¸ÌÓÏ (ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ‚Ë·ËÒÒ), ‡ ÔÓÚÓÏ ‚
ÔÂÂ‰ÌÂÎ‡ÚÂ‡Î¸ÌÓÏ (ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ÏÓ‰Ó˜-
ÍË) ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ÓÏ ÔÓ‰ÔÓÎÂ. ÑËÌ‡ÏËÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ˝ÚÓÈ ˜‡ÒÚË ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚Ó‚‡Î‡ ˝ÚÓ-
ÏÛ „‡‰ËÂÌÚÛ Ë ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ ÒÌ‡˜‡Î‡ ‚ ÁÓÌÂ ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ‚Ë·ËÒÒ, ‡ Á‡ÚÂÏ ‚ ÁÓÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚Ë-
ÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÏÓ‰Ó˜ÍË (ËÒ. 3, 5). èÓ ‰‡ÌÌ˚Ï
ÜËÚÚÓÌ‡ Ë ÒÓ‡‚Ú. (Gitton et al., 1999a), H-2Z1 Ì‡˜Ë-
Ì‡Î ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ÏÓ-
‰Ó˜ÍË (‚ ‚ÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ Â„Ó ˜‡ÒÚË) ‡Ì¸¯Â (Ì‡ 2-Â
ÒÛÚ), ˜ÂÏ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ‚Ë·ËÒÒ (Ì‡ 3-Ë ÒÛÚ).
íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ ‚ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËfl ‡Ò-
ÔÓÒÚ‡ÌflÎ‡Ò¸ ‚ ‰ÓÒ‡Î¸ÌÓÏ (ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÏ
ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ 6Ä-99) Ë ÓÒÚ‡Î¸-
ÌÓÏ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËflı. í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, ‚ ÁÓÌÂ ÔÓÂÍ-
ˆËË ‚Ë·ËÒÒ Ë ÏÓ‰Ó˜ÍË ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌÓ‚
6Ä-99 Ë H-2Z1 ‚ ˆÂÎÓÏ (Á‡ ËÒÍÎ˛˜ÂÌËÂÏ ÔÂ‚˚ı
ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚ı ‰ÌÂÈ ̋ ÍÒÔÂÒÒËË H-2Z1) ÒÎÂ‰Ó‚‡Î‡
Í‡Û‰ÓÓÒÚ‡Î¸ÌÓÏÛ „‡‰ËÂÌÚÌÓÏÛ ÔËÌˆËÔÛ. 

é‰Ì‡ÍÓ fl‰ ‰‡ÌÌ˚ı ÛÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ ÚÓ, ˜ÚÓ ˝‚Ó-
Î˛ˆËÓÌÌÓ ·ÓÎÂÂ ‰Â‚ÌËÈ „‡‰ËÂÌÚÌ˚È ÚËÔ ‡Á‚Ë-
ÚËfl ÏÓÊÂÚ Ì‡Û¯‡Ú¸Òfl ËÎË ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ Á‡ÏÂÌflÚ¸Òfl
ÒËÒÚÂÏÌ˚Ï ÔËÌˆËÔÓÏ, ÓÚ‡Ê‡˛˘ËÏ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‚ÍÎ˛˜ÂÌËfl ‡ÁÌ˚ı
ÒËÒÚÂÏ Û ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌÓ„Ó, Ò‚flÁ‡ÌÌÛ˛ Ò ˝ÍÓÎÓ„ËÂÈ
‰‡ÌÌÓ„Ó ‚Ë‰‡ (ÄÌÓıËÌ, 1949). ùÚÓ, ‚ ̃ ‡ÒÚÌÓÒÚË, Ì‡-
·Î˛‰‡ÂÚÒfl ‚ ÒÎÛ˜‡Â ·ÓÎÂÂ ‡ÌÌÂÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ H-2Z1 ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â ÏÓ‰Ó˜ÍË
ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ÓÏ ‚Ë·ËÒÒ (Git-
ton et al., 1999a), ̃ ÚÓ Ì‡Û¯‡ÂÚ ‚ ÔÂ‚˚Â ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ
ÒÛÚÓÍ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl Í‡Û‰ÓÓÒÚ‡Î¸Ì˚È „‡‰Ë-
ÂÌÚ. é‰Ì‡ÍÓ Â˘Â ·ÓÎÂÂ Ì‡„Îfl‰Ì˚Ï ÔËÏÂÓÏ ˝ÚÓ-
„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ÔÂ‰-
ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ Î‡Ô Ë ˜ÂÎ˛ÒÚÂÈ, ÍÓÚÓ‡fl ÔÓËÒıÓ-
‰ËÚ ‚ ÔÓÚË‚ÓÔÓÎÓÊÌÓÏ ÓÔËÒ‡ÌÌÓÏÛ ‡ÌÂÂ
Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË. ÄÌ‡ÎËÁ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌÓ‚ 6Ä-99
Ë H-2Z1 (Gitton et al., 1999a) ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, ˜ÚÓ ÓÌ‡
ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ ‚ ÁÓÌÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ ÌËÊÌÂÈ ˜Â-
Î˛ÒÚË ‡Ì¸¯Â, ˜ÂÏ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â Î‡Ô (Ì‡
3-Ë ÒÛÚ). èÓfl‚ÎÂÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸-
ÒÚ‚Â ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô ÓÔÂÂÊ‡ÎÓ ÂÂ ‚ÓÁÌËÍÌÓ‚ÂÌËÂ ‚
ÔÓÂÍˆËÓÌÌÓÈ ÁÓÌÂ Á‡‰ÌËı ÍÓÌÂ˜ÌÓÒÚÂÈ (Ú‡ÌÒ„ÂÌ
H-2Z1 Ì‡˜ËÌ‡Î ˝ÍÒÔÂÒÒËÓ‚‡Ú¸Òfl Ì‡ 5-Â ÒÛÚ, ‡
˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99, ıÓÚ¸ Ë ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ Ì‡
3-Ë ÒÛÚ, ÌÓ Ò‡‚ÌËÏÓÈ Ò Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ‚ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸-
ÒÚ‚Â ÌËÊÌÂÈ ̃ ÂÎ˛ÒÚË ÒÚ‡ÌÓ‚ËÎ‡Ò¸ ÚÓÎ¸ÍÓ Í 5-Ï ÒÛÚ).

Ç ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚Â Á‡‰ÌËı Î‡Ô ˝ÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ-
„ÂÌ‡ H-2Z1 ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ ÚÓÎ¸ÍÓ Í 6–7-Ï ÒÛÚ ÔÓÒÎÂ
ÓÊ‰ÂÌËfl, ‡ Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99, ÒÎ‡·Ó ‡ÁÎË˜ËÏ‡fl, –
Ì‡ 5-Â ÒÛÚ Ë ‚˚‡ÊÂÌÌ‡fl – Í 7-Ï ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸Ì˚Ï
ÒÛÚ (ËÒ. 3, 5). 

ùÚ‡ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ÔÓÂÍˆË-
ÓÌÌ˚ı ÁÓÌ ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı ÍÓÌÂ˜ÌÓÒÚÂÈ ÔÓ‰-
Ú‚ÂÊ‰‡ÂÚÒfl ‰‡ÌÌ˚ÏË ‰Û„Ëı ‡‚ÚÓÓ‚. èÓÍ‡Á‡ÌÓ,
˜ÚÓ ‡Á‚ËÚËÂ ÍÓÚËÍÓÒÔËÌ‡Î¸Ì˚ı Ò‚flÁÂÈ ÔÓËÒ-
ıÓ‰ËÚ ‚ ÚÓÏ ÊÂ Ì‡Ô‡‚ÎÂÌËË: ÒÌ‡˜‡Î‡ ˝ÙÙÂÂÌÚ˚
‰ÓÒÚË„‡˛Ú ÌËÊÌËı ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚ ¯ÂÈÌÓ„Ó ÓÚ‰ÂÎ‡
ÒÔËÌÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡ (3–5-Â ÒÛÚ Û Í˚Ò), ‡ Á‡ÚÂÏ ÌËÊÌËı
ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚ ÔÓflÒÌË˜ÌÓ„Ó Ë ÍÂÒÚˆÓ‚Ó„Ó ÓÚ‰ÂÎ‡
(9−12-Â ÒÛÚ) (Donatelle, 1977; Jones et al., 1981).
Ç ÚÓÈ ÊÂ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Ë‰ÂÚ Ë Ëı ÏËÂÎËÌË-
Á‡ˆËfl (Jones et al., 1981). êÂÚÓ„‡‰Ì˚Ï ÏÂ˜ÂÌËÂÏ
ÍÓÚËÍÓÒÔËÌ‡Î¸Ì˚ı ‚ÓÎÓÍÓÌ ·˚ÒÚ˚Ï „ÓÎÛ·˚Ï
·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ ‚ÓÎÓÍÌ‡ ÓÚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡-
ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ ‰ÓÒÚË„‡˛Ú Û Í˚Ò ÌËÊÌËı ̄ ÂÈ-
Ì˚ı ÒÂ„ÏÂÌÚÓ‚ Ì‡ 4-Â ÒÛÚ, ‡ ÔÓflÒÌË˜Ì˚ı ÓÚ‰ÂÎÓ‚ –
ÎË¯¸ Ì‡ 7-Â ÒÛÚ (Schreyer, Jones, 1988). 

ùÎÂÍÚÓÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Ú‡ÍÊÂ
ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰‡˛Ú ÓÔËÒ‡ÌÌÛ˛ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸
‡Á‚ËÚËfl ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı Ó·Î‡ÒÚÂÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓ˚. èÓÚÂÌˆË‡Î˚, ‚˚Á‚‡ÌÌ˚Â ÒÚËÏÛÎflˆËÂÈ
‚Ë·ËÒÒ Û ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı Í˚ÒflÚ, Ì‡·Î˛‰‡˛ÚÒfl
‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ÒÔÛÒÚfl 12 ˜ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰Â-
ÌËfl, ÚÓ„‰‡ Í‡Í ‡Á‰‡ÊÂÌËÂ ÔÂÂ‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı ÍÓ-
ÌÂ˜ÌÓÒÚÂÈ ‚˚Á˚‚‡ÂÚ ÔÓfl‚ÎÂÌËÂ ÔÓÚÂÌˆË‡ÎÓ‚
ÚÓÎ¸ÍÓ ÒÔÛÒÚfl 24 Ë 36 ˜ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌÌÓ (McCan-
dlish et al., 1993), Ë ˝Ú‡ ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÛÂÚ
‚˚fl‚ÎÂÌÌÓÈ ‡ÌÂÂ ‰Îfl Ò‚flÁ˚‚‡ÌËfl ÎÂÍÚËÌÓ‚ Ò ‡-
‰Ë‡Î¸ÌÓÈ „ÎËÂÈ ‚ÌÛÚË „‡ÌËˆ ·Ó˜ÓÌÍÓ‚ (McCan-
dlish et al., 1989). ÑÂÚ‡Î¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËfl
‰‚ËÊÂÌËÈ Î‡Ô Û ÔÎÓ‰‡ ÍÓÎËÍ‡ ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ Ëı ÍÓÊ-
ÌÛ˛ ÒÚËÏÛÎflˆË˛ (ËÁÓÎËÓ‚‡ÌÌ˚Â Ë Ó‰ÌÓ‚ÂÏÂÌ-
Ì˚Â ÙÎÂÍÒËË Ë ˝ÍÒÚÂÌÁËË, ÂˆËÔÓÍÌ˚Â Ë ‡Î¸ÚÂ-
ËÛ˛˘ËÂ ‰‚ËÊÂÌËfl) ‚ ‡·ÓÚ‡ı ëÚ‡Í‡ÎË˜ (ˆËÚ.
ÔÓ: ÇÓÎÓıÓ‚, 1968) ÔÓÍ‡Á‡Î, ˜ÚÓ ‰ËÌ‡ÏËÍ‡ ÒÚ‡ÌÓ‚-
ÎÂÌËfl ‰‚ËÊÂÌËÈ Á‡‰ÌËı Î‡Ô ÒıÓ‰Ì‡ Ò Ú‡ÍÓ‚ÓÈ ÔÂ-
Â‰ÌËı, Ó‰Ì‡ÍÓ Ò Á‡ÏÂÚÌ˚Ï ÓÔÓÁ‰‡ÌËÂÏ ‚ ÒÓÍ‡ı. 

éÔËÒ‡ÌÌ˚Â ‰ËÒÒÓˆË‡ˆËË ‚ ÒÓÁÂ‚‡ÌËË ‡ÁÌ˚ı
ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı ÁÓÌ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ-
˚ ÒÓ„Î‡ÒÛ˛ÚÒfl Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó „ÂÚÂÓıÓÌÌÓÏ ÒÚ‡ÌÓ‚-
ÎÂÌËË ‡ÌÌËı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ Û ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı Ë, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, Ó·ÛÒÎÓ‚ÎÂÌ˚ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛ Ëı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‚ÍÎ˛˜ÂÌËfl Û
ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌÓ„Ó (ÄÌÓıËÌ, 1968). ì ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌ-
Ì˚ı ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Ó‰ÌËÏË ËÁ Ò‡Ï˚ı ÔÂ‚˚ı ÔÓ-
‚Â‰ÂÌ˜ÂÒÍËı ÒËÒÚÂÏ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚Â
ÒËÒÚÂÏ˚ ÒÓÒ‡ÌËfl Ë ÔÓËÒÍ‡ Ï‡ÚÂË (ÇÓÎÓıÓ‚, 1968;
òÛÎÂÈÍËÌ‡, 1971). ê‡ÌÌÂÂ ÒÓÁÂ‚‡ÌËÂ ÔÓÂÍˆËÓÌ-
Ì˚ı ÁÓÌ ÏÓ‰Ó˜ÍË, ‚Ë·ËÒÒ Ë ˜ÂÎ˛ÒÚÂÈ ‚ ÒÓÏ‡ÚÓ-
ÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ‰Û„ËÏË ÔÂ‰ÒÚ‡-
‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚‡ÏË, ÒÍÓÂÂ ‚ÒÂ„Ó, Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ‚ÍÎ˛˜ÂÌË-
ÂÏ Ú‡ÍÚËÎ¸Ì˚ı ÂˆÂÔÚÓÓ‚ ˝ÚËı ˜‡ÒÚÂÈ ÚÂÎ‡ ‚
Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËÂ ˝ÚËı ÔÂ‚˚ı ÔÓ‚Â‰ÂÌ˜ÂÒÍËı ‡ÍÚÓ‚.
ê‡ÌÌÂÂ ‡Á‚ËÚËÂ Ú‡ÍÚËÎ¸ÌÓÈ ˜Û‚ÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚË
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ã‡ÁÛÚÍËÌ Ë ‰.

ÏÓ‰Ó˜ÍË Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÛÊÂ Û ÌÓ‚ÓÓÊ‰ÂÌÌ˚ı
ÍÓÎ¸˜‡Ú: ˜ÂÂÁ ÌÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ˜‡ÒÓ‚ ÔÓÒÎÂ ÓÊ‰ÂÌËfl
ÓÌË ÒÔÓÒÓ·Ì˚ Ô˚„‡Ú¸ ‚ ÒÚÓÓÌÛ ‡Á‰‡ÊËÚÂÎfl Ë
ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎflÚ¸ ÒÓÒ‡ÚÂÎ¸Ì˚Â ‰‚ËÊÂÌËfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡
ÒÚËÏÛÎflˆË˛ ÏÓ‰Ó˜ÍË ÍËÒÚÓ˜ÍÓÈ (ÇÓÎÓıÓ‚,
1968). ëıÓ‰Ì˚Â ÔÓËÒÍÓ‚˚Â Ë ÒÓÒ‡ÚÂÎ¸Ì˚Â ‰‚ËÊÂ-
ÌËfl ‚ ÓÚ‚ÂÚ Ì‡ Ú‡ÍÚËÎ¸ÌÛ˛ Ë ÚÂÔÎÓ‚Û˛ ÒÚËÏÛÎfl-
ˆË˛ ÏÓ‰Ó˜ÍË Ì‡·Î˛‰‡˛ÚÒfl Ú‡ÍÊÂ Û ÍÓÚflÚ, ˘Â-
ÌflÚ Ë Í˚ÒflÚ (ëÎÓÌËÏ, 1961; òÛÎÂÈÍËÌ‡, 1971). 

ÉÂÚÂÓıÓÌËË ‚ ‡Á‚ËÚËË ÔÂ‰ÒÚ‡‚ËÚÂÎ¸ÒÚ‚ ÔÂ-
Â‰ÌËı Ë Á‡‰ÌËı Î‡Ô ‚ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ Ú‡Í-
ÊÂ Ì‡ıÓ‰flÚ Ò‚ÓÂ ÓÚ‡ÊÂÌËÂ Ì‡ ÔÓ‚Â‰ÂÌ˜ÂÒÍÓÏ
ÛÓ‚ÌÂ. í‡ÍÚËÎ¸Ì‡fl Ë ÔÓÔËÓˆÂÔÚË‚Ì‡fl ˜Û‚ÒÚ‚Ë-
ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ ÔÂÂ‰ÌËı Î‡Ô Û Í˚Ò ‡Á‚Ë‚‡ÂÚÒfl ‡Ì¸-
¯Â, ˜ÂÏ Á‡‰ÌËı (4–7-Â Ë 9–13-Â ÒÛÚ ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ÂÌ-
ÌÓ) (Donatelle, 1977). í‡ ÊÂ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸
Ì‡·Î˛‰‡ÂÚÒfl ÔË „ÂÚÂÓıÓÌÌÓÏ ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËË ÎÓ-
ÍÓÏÓˆËË Û ÌÂÁÂÎÓÓÊ‰‡˛˘ËıÒfl ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛-
˘Ëı (ÇÓÎÓıÓ‚, 1968). 

í‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ, „ÂÚÂÓıÓÌÌÓÒÚ¸ ‡ÍÚË‚‡ˆËË
Ú‡ÌÒ„ÂÌÓ‚ 6Ä-99 Ë H-2Z1 ‚ ‡ÁÌ˚ı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸-
Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓ-
ÏÛ, ÏÓÊÂÚ ÓÚ‡Ê‡Ú¸ ÌÂÓ‰ÌÓÓ‰ÌÓÂ ‚ÍÎ˛˜ÂÌËÂ
˝ÚËı ÁÓÌ ÍÓ˚ ‚ ÒÓÁÂ‚‡ÌËÂ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÙÛÌÍˆËÓ-
Ì‡Î¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ ‚ ‡ÌÌÂÏ ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸ÌÓÏ ÔÂËÓ‰Â.
ëÎÂ‰Û˛˘ËÏ ‚‡ÊÌ˚Ï ‚ÓÔÓÒÓÏ fl‚ÎflÂÚÒfl, Ó·Û-
ÒÎÓ‚ÎÂÌ˚ ÎË ˝ÚË „ÂÚÂÓıÓÌËË ‚ÌÛÚËÍÓÍÓ‚˚ÏË
ÍÎÂÚÓ˜Ì˚ÏË ÒË„Ì‡Î‡ÏË ËÎË ÓÌË ‚ÓÁÌËÍ‡˛Ú ÔÓ‰
‚ÎËflÌËÂÏ ‚Á‡ËÏÓ‰ÂÈÒÚ‚ËÈ Ò ÔÂËÙÂËÂÈ. í‡ÌÒ-
„ÂÌ 6Ä-99, fl‚ÎflflÒ¸ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Ï Ï‡ÍÂÓÏ ‡Á-
‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚, ÏÓÊÂÚ ÒÎÛ-
ÊËÚ¸ Û‰Ó·Ì˚Ï ËÌÒÚÛÏÂÌÚÓÏ ‰Îfl ‰‡Î¸ÌÂÈ¯Â„Ó
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ „ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó Ë ˝ÔË„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ˝ÚËı ÔÓ-
ˆÂÒÒÓ‚.

Ç Ì‡¯ÂÈ ‡·ÓÚÂ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ: 1) Ú‡ÌÒ„ÂÌ 6Ä-
99 Ó·Î‡‰‡ÂÚ ËÁ·Ë‡ÚÂÎ¸ÌÓÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËÂÈ ‚ ÍÓÂ
„ÓÎÓ‚ÌÓ„Ó ÏÓÁ„‡: „‡ÌËˆ˚ Â„Ó ˝ÍÒÔÂÒÒËË ˜ÂÚÍÓ
ÒÓ‚Ô‡‰‡˛Ú Ò ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËÏË „‡ÌËˆ‡ÏË ·Ó-
˜ÓÌÍÓ‚˚ı ÔÓÎÂÈ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ-
˚ Ë ÒÓ ‚ÚÓË˜ÌÓÈ ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÓÈ. 

2) ùÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 Ì‡·Î˛‰‡Î‡Ò¸
ÚÓÎ¸ÍÓ ‚ ÔÂËÓ‰ Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ËÌÚÂÌÒË‚ÌÓ„Ó ÔÓÒÚÌ‡-
Ú‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚: Ò ÏÓ-
ÏÂÌÚ‡ ÔÂ‚Ó„Ó ÔÓfl‚ÎÂÌËfl ÂÂ „‡ÌËˆ (3-Ë ÒÛÚ) ‰Ó
ÓÍÓÌ˜‡ÚÂÎ¸ÌÓ„Ó ÒÓÁÂ‚‡ÌËfl ÂÂ Ò‚flÁÂÈ Ë ˆËÚÓ‡ıË-
ÚÂÍÚÓÌËÍË (‰Ó 50-ı ÒÛÚ).

3) ùÍÒÔÂÒÒËfl Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚ ÔÂ‚Ë˜ÌÓÈ ÒÓ-
Ï‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓÂ ÔÓfl‚ÎflÎ‡Ò¸ ‡Ì¸¯Â, ˜ÂÏ ‚Ó
‚ÚÓË˜ÌÓÈ, ˜ÚÓ ÒÓ„Î‡ÒÛÂÚÒfl Ò ‰‡ÌÌ˚ÏË Ó ·ÓÎÂÂ
‡ÌÌÂÏ ÒÓÁÂ‚‡ÌËË ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ ‡Á‚ËÚËfl ˝‚ÓÎ˛ˆË-
ÓÌÌÓ ·ÓÎÂÂ ÒÚ‡˚ı ÔÂ‚Ë˜Ì˚ı ÔÓÂÍˆËÓÌÌ˚ı Ó·-
Î‡ÒÚÂÈ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò ·ÓÎÂÂ ÏÓÎÓ‰˚ÏË ‚ÚÓË˜-
Ì˚ÏË.

4) èÓfl‚ÎÂÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË Ú‡ÌÒ„ÂÌ‡ 6Ä-99 ‚
‡ÁÌ˚ı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı Û˜‡ÒÚÍ‡ı ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓ-
ÌÓÈ ÍÓ˚ ÔÓËÒıÓ‰ËÚ „ÂÚÂÓıÓÌÌÓ Ë ÏÓÊÂÚ ÓÚ-
‡Ê‡Ú¸ ÌÂÓ‰ÌÓÓ‰ÌÓÂ ‚ÍÎ˛˜ÂÌËÂ ˝ÚËı ÁÓÌ ÍÓ˚ ‚

ÒÓÁÂ‚‡ÌËÂ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı ÒËÒÚÂÏ ‚
‡ÌÌÂÏ ÔÓÒÚÌ‡Ú‡Î¸ÌÓÏ ÔÂËÓ‰Â.

5) èÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú „Ó‚ÓËÚ¸ Ó
Ú‡ÌÒ„ÂÌÂ 6Ä-99 Í‡Í Ó ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÏ Ï‡ÍÂÂ
‡Á‚Ë‚‡˛˘ÂÈÒfl ÒÓÏ‡ÚÓÒÂÌÒÓÌÓÈ ÍÓ˚ Ë ‰‡˛Ú
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸ Â„Ó ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ËÌÒÚÛ-
ÏÂÌÚ‡ ‰Îfl ‰‡Î¸ÌÂÈ¯Â„Ó ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ÏÓÎÂÍÛÎfl-
Ì˚ı ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó Ë ˝ÔË„ÂÌÂÚË˜Â-
ÒÍÓ„Ó ÍÓÌÚÓÎfl ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÈ Â„ËÓÌ‡ÎËÁ‡ˆËË
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Transgene 6A-99 Is a Molecular Marker

of Developing Somatosensory Cortex in Mice
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Abstract—Among dozens of known genes, active in the developing cortex, none possessed expression strictly
limited by one functional area of the cortex. We found that in 6A-99 transgenic mice, Lac-Z-reported gene was
expressed selectively in the somatosensory cortex. In the primary somatosensory cortex, expression was local-
ized in the barrel field, including the zone of representation of vibrissae, fore and hind limbs, jaws, and head.
In addition, LacZ-expressing cells were found in the secondary somatosensory cortex, as well as in the nuclei
of hypothalamus and dorsal and caudal raphe nuclei. In the cortex, expression of transgene 6A-99 began on day
3 of postnatal development (P3) and embraced only the area of primary somatosensory cortex: zones of repre-
sentation of the snout, vibrissae, and lower jaw. On P5, pronounced expression 6A-99 was detected in the sec-
ondary somatosensory cortex and zone of representation of fore paws. Expression in the zone of representation
of hind paws was observed on P7. Expression of 6A-99 in the somatosensory cortex disappeared by P50, the
age of final functional maturation of the cerebral cortex. Our results suggest that the regulation of transcription
in the developing mouse somatosensory cortex differs from those in other cortical areas. Transgene 6A-99 may
serve as a specific molecular marker of the developing somatosensory cortex in mice and can be used for study-
ing the mechanisms underlying genetic and epigenetic control of the neocortex functional regionalization.

Key words: gene trap, somatosensory cortex, regionalization of neocortex, postnatal development, heterochro-
ny.


