
I. £ÄÇÆÇÐËÇ

°ÃÞÚÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÄÔÇ ÙÄÇÕÑÄÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ
ÉËÄÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË ËÎË ÐËÊ-
ÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏË ÒËÅÏÇÐÕÂÏË. ¬ÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ØÓÑÏÑÒÓÑ-
ÕÇËÐÞ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÐÇÃÑÎßÛÖá ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÐÇÃÇÎÍÑÄÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ

ËÎË ËÑÐ ÏÇÕÂÎÎÂ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÄÇÚÂáÕ ÊÂ ØÓÑÏÑÅÇÐÐÞÇ ÔÄÑÌ-
ÔÕÄÂ ÃÇÎÍÂ. °ÆÐÂÍÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ ÊÇÎÇÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ (Green Fluorescent Protein, GFP), ÑÕÍÓÞÕÑÅÑ Ä
1961 Å. ³ËÏÑÏÖÓÑÌ Ô ÔÑÕÓ.1 ÒÓË ËÊÖÚÇÐËË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
ÏÇÆÖÊÞ Aequorea victoria ËÊ ÍÎÂÔÔÂ Hydrozoa, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÂ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÄÐÖÕÓÇÐÐËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ
ÃÇÎÍÂ Ë ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕ ÖÚÂÔÕËâ ÍÂÍËØ-ÎËÃÑ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ. ®ÐÑÅËÇ
ÅÑÆÞ GFP ËÊÖÚÂÎÔâ ÑÚÇÐß ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇ-
ÎÇÌ ÍÂÍ ÃÇÎÑÍ, âÄÎâáÜËÌÔâ ÚÂÔÕßá ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ
ÔËÔÕÇÏÞ.2 ±ÑÔÎÇ ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐËâ ÅÇÐÂ GFP ËÐÕÇÓÇÔ Í ÐÇÏÖ
ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÄÑÊÓÑÔ, Ë Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ GFP, Â ÕÂÍÉÇ ÇÅÑ
ÏÖÕÂÐÕÞ âÄÎâáÕÔâ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞÏË ÅÇÐÇÕË-
ÚÇÔÍËÏË ÏÂÓÍÇÓÂÏË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ.3 ë 5 £ 2008 Å. ¯ÑÃÇ-
ÎÇÄÔÍÑÌ ÒÓÇÏËË ÒÑ ØËÏËË ÃÞÎË ÖÆÑÔÕÑÇÐÞ ÂÏÇÓËÍÂÐÔÍËÇ
ÖÚÇÐÞÇ ³ËÏÑÏÖÓÂ, ¹ÂÎ×Ë Ë ´ÔßÇÐ ÊÂ ÓÂÊÓÂÃÑÕÍÖ Ë ÒÑÎÖÚÇÐËÇ
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ×ÑÓÏ GFP.6 °ÚÇÓÇÆÐÞÏ ËÏÒÖÎßÔÑÏ Í ÓÂÊÄËÕËá
àÕÑÅÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ Ä ÃËÑÕÇØÐÑÎÑÅËË ÒÑÔÎÖÉËÎÑ ÍÎÑÐËÓÑÄÂ-
ÐËÇ ÅÇÐÑÄ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜËØ Ä ÉÇÎ-
ÕÑÌ, ÑÓÂÐÉÇÄÑÌ, ÍÓÂÔÐÑÌ Ë ÆÂÎßÐÇÌ ÍÓÂÔÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕâØ
ÔÒÇÍÕÓÂ.7 ¯Â ÆÂÐÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ËÊÄÇÔÕÐÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ
ÃÇÎÍË ÄÔÇÌ ÙÄÇÕÑÄÑÌ ÅÂÏÏÞ (ÑÕ ÅÑÎÖÃÑÅÑ ÆÑ ÆÂÎßÐÇÅÑ ÍÓÂÔ-
ÐÑÅÑ), ÍÑÕÑÓÞÇ ÑØÄÂÕÞÄÂáÕ ÔÒÇÍÕÓ ÑÕ 424 ÆÑ 655 ÐÏ. ¯ÂË-
ÏÇÐÇÇ ÑÔÄÇÜÇÐÐÞÏË Ä ÎËÕÇÓÂÕÖÓÇ ÑÔÕÂáÕÔâ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ
ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÍÑÕÑÓÞÏ Ë ÒÑÔÄâÜÇÐ ÆÂÐÐÞÌ
ÑÃÊÑÓ.

¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË (Red Fluorescent Proteins,
RFPs) ËÏÇáÕ ÏÂÍÔËÏÖÏÞ àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÒÓÇÄÞ-
ÛÂáÜËÇ 560 ÐÏ. £ÔÇ RFPs ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÆÇÎËÕß ÐÂ ÆÄÇ ÃÑÎßÛËÇ
ÅÓÖÒÒÞ: ÒÇÓÏÂÐÇÐÕÐÑ ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË Ë ÍÓÂÔ-
ÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÕÓÇÃÖáÕ µ¶-ËÊÎÖÚÇÐËâ
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ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ³ÎÇÆÖÇÕ ÕÂÍÉÇ ÖÒÑÏâÐÖÕß ÕÂÍËÇ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ
ÃÇÎÍË, ÍÂÍ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ (CPs), ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÒÑÔÑÃÐÞ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑ ÒÑÅÎÑÜÂÕß ÔÄÇÕ, ÑÆÐÂÍÑ ÒÓË àÕÑÏ ÐÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÕ.
·ÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ ËÏÇáÕ ÑÆËÐ ÏÂÍÔËÏÖÏ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË
560 ë 610 ÐÏ, Ë ÆÎËÐÂ ÄÑÎÐÞ àÕÑÅÑ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ
ÙÄÇÕ ÕÂÍÑÅÑ ÃÇÎÍÂ. ¹ÂÔÕÑ ÒÓË ÔÑÊÓÇÄÂÐËË RFPs ÒÓÑØÑÆâÕ
ÚÇÓÇÊ ÅÑÎÖÃÑÇ ËÎË ÊÇÎÇÐÑÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ¿ÕÑ
ÔÄÑÌÔÕÄÑ RFPs ÃÞÎÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÑ ÆÎâ ÔÑÊÆÂÐËâ ÕÂÍ ÐÂÊÞ-
ÄÂÇÏÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÂ ÓÂÐÐËØ ÔÕÂ-
ÆËâØ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÕ Ä ÅÑÎÖÃÑÌ ËÎË ÊÇÎÇÐÑÌ
ÑÃÎÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ, Â Ä ÒÑÎÐÑÔÕßá ÔÑÊÓÇÄÛÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ì
Ä ÍÓÂÔÐÑÌ.

II. ¶ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÍÓÂÔÐÞØ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

1. ªÔÕÑÚÐËÍË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ë ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ

±ÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÇ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÐÇÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÑÓÅÂ-
ÐËÊÏÞ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÍÑÓÂÎÎÞ, ÏÑÅÖÕ ÔÑÆÇÓÉÂÕß GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÒÇÓÄÞÏ ÄÞÔÍÂÊÂÎ À.¡.­ÂÃÂÔ.
£ 1999 Å. ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa ÃÞÎÑ ÄÞÆÇÎÇÐÑ
Ë ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐÑ ÛÇÔÕß ÐÑÄÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÑÆËÐ ËÊ
ÍÑÕÑÓÞØ (drFP583) ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÑÕÎËÚÂÎÔâ ÑÕ GFP ÒÑ ÔÒÇÍÕ-
ÓÂÎßÐÞÏ ÔÄÑÌÔÕÄÂÏ, ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá Ä ÍÓÂÔ-
ÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ.7 ¥ÂÐÐÞÌ ÃÇÎÑÍ, ÅÇÐ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÃÞÎ
ÑÒÕËÏËÊËÓÑÄÂÐ ÆÎâ àÍÔÒÓÇÔÔËË Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ,
ÔÕÂÎ ÒÇÓÄÞÏ ÍÑÏÏÇÓÚÇÔÍË ÆÑÔÕÖÒÐÞÏ ÍÓÂÔÐÞÏ ÃÇÎÍÑÏ
(RFP), ÐÂÊÄÂÐÐÞÏDsRed. ¿ÕÑÕ ÃÇÎÑÍ ÕÂÍÉÇ âÄÎâÇÕÔâ ÒÇÓÄÞÏ
RFP, ÍÑÕÑÓÞÌ ÖÆÂÎÑÔß ÄÞÆÇÎËÕß Ä ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË,
ÚÕÑ ÆÂÎÇÇ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÑÎÖÚËÕß ÓâÆ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ RFPs Ô
ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.

£ ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÏ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ RFPs ÃÞÎÑ ÄÞÆÇÎÇÐÑ Ë
ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐÑ ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa, ÑÃËÕÂá-
ÜËØ Ä ªÐÆÑ-´ËØÑÑÍÇÂÐÔÍÑÏ ÃÂÔÔÇÌÐÇ. £ ÍÑÓÂÎÎÂØ ÒÑÆÍÎÂÔÔÂ
Zoantharia ÃÞÎÑ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÆÄÖØÙÄÇÕ-
ÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ (ÍÓÂÔÐÑÌ Ë ÊÇÎÇÐÑÌ), Â ÕÂÍÉÇ ÃÇÎÍÑÄ,
ÒÓÑâÄÎâáÜËØ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ, Ë ÐÇ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ CPs.8 ë 12 °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÊÂÏÇÐÂ ÄÔÇÅÑ ÎËÛß
ÑÆÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í ÊÂÏÇÕÐÑÏÖ ÄÑÊÓÂ-
ÔÕÂÐËá ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË.9 ²ÖÍÑÄÑÆÔÕÄÖâÔß
ÆÂÐÐÑÌ ÔÕÓÂÕÇÅËÇÌ, ÂÄÕÑÓÞ ÓÂÃÑÕÞ 11 Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ
ÅÇÐÐÑ-ËÐÉÇÐÇÓÐÞØ ÏÇÕÑÆÑÄ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ CPs, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ
Heteractis crispa, Condylactis gigantea Ë Goniopora tenuidens,
ÒÑÎÖÚËÎË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËË, ÔÆÄËÐÖÕÞÏ Ä ÆÂÎßÐáá ÍÓÂÔÐÖá ÑÃÎÂÔÕß (ÑÕ 615 ÆÑ
640 ÐÏ). ¥ÓÖÅËÇ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÞÇ RFPs ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÐÂ
ÑÔÐÑÄÇ CPs, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÅÑÎÖÃÞØ ÍÑÓÂÎÎÑÄ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ
Actinaria.13

³ÂÏÞÏ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÞÏ ÒÓËÓÑÆÐÞÏ RFP, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞÏ
ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa, âÄÎâÇÕÔâ eqFP611,
ÐÂÌÆÇÐÐÞÌ Ä ÏÑÓÔÍÑÌ ÂÍÕËÐËË Entacmaea quadricolor.14 ªÊ
àÕÑÅÑ ÉÇ ÑÓÅÂÐËÊÏÂ ÃÞÎ ÄÞÆÇÎÇÐ ÃÇÎÑÍ eqFP578,15 ÍÑÕÑÓÞÌ Ä
ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ÄÞÒÑÎÐËÎ ÓÑÎß ÑÔÐÑÄÞ ÆÎâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÏÑÐÑÏÇÓ-
ÐÞØ RFPs Ô ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.15, 16 ¬ÓÂÔÐÞÌ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ Kusabira-Orange Ô ÔÂÏÑÌ
ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÃÞÎ ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐ ËÊ
ÍÑÓÂÎÎÂ Fungia concinna.17

¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÃÞÎË ÐÂÌÆÇÐÞ Ë Ä ÆÓÖÅËØ
ÍÎÂÔÔÂØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ. ´ÂÍ, GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐ
anm2CP (ÔÏ.18) ËÊ Anthomedusae (ÍÎÂÔÔ Hydrozoa) ËÏÇÇÕ
ÔÒÇÍÕÓ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ, ×ÑÓÏÂ Ë ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÔØÑÆÐÞ Ô
ÆÂÐÐÞÏË ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂÏË CPs Ë RFPs ËÊ ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa.
¿ÕÑ ÔØÑÆÔÕÄÑ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÙÇÎÇÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑ ÄÄÇÔÕË ÕÂÍËÇ ÏÖÕÂ-

ÙËË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓËÄÇÎË Í ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËá anm2CP Ä RFPs,
ÐÂÊÄÂÐÐÞÇ JRed Ë KillerRed. ¿ÕË ÃÇÎÍË âÄÎâáÕÔâ ÇÆËÐÔÕÄÇÐ-
ÐÞÏË ËÊÄÇÔÕÐÞÏË ÐÂ ÔÇÅÑÆÐâÛÐËÌ ÆÇÐß ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍË ÍÑÆËÓÖÇ-
ÏÞÏË ×ÑÕÑÔÇÐÔËÃËÎËÊÂÕÑÓÂÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß
ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐÞ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Ä ÍÎÇÕÍÂØ-ÏËÛÇÐâØ.19, 20

°ÆÐÂÍÑ ÒÑÒÞÕÍÂ ÒÑÎÖÚËÕß RFP ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÖÎÖÚÛÇÐÐÑÅÑ GFP
ËÊ Aequorea victoria ÑÍÂÊÂÎÂÔß ÐÇÖÆÂÚÐÑÌ.21

¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ, Â ÕÂÍÉÇ
ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ RFPs ÒÇÓÄÑÅÑ ÒÑÍÑÎÇÐËâ, ÑÒËÔÂÐÐÞÇ ÄÞÛÇ,
ËÏÇáÕ ÓâÆ ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÔËÎßÐÑ ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÜËØ ËØ ÒÓËÏÇ-
ÐÇÐËÇ: ÔÍÎÑÐÐÑÔÕß Í ÂÅÓÇÅÂÙËË, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÕÇÕÓÂÏÇÓÑÄ,
ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ Ë ÐÇÒÑÎÐÑÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ (ÕÂÃÎ. 1).

2. ¡ÅÓÇÅÂÙËâ

®ÐÑÅËÇ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ ÃÇÎÍË ËÊ Anthozoa, ÄÍÎáÚÂâ DsRed,
ÒÓÑâÄÎâáÕ ÔÍÎÑÐÐÑÔÕß Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÂÅÓÇÅÂÕÑÄ ÍÂÍ in vivo,
ÕÂÍ Ë in vitro.12 ¡ÅÓÇÅÂÙËâ ÃÇÎÍÑÄ ÐÇÉÇÎÂÕÇÎßÐÂ ÒÓË ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐËË ËØ in vivo ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÕÑÍÔËÚÐÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ ÂÅÓÇÅÂÕÑÄ
ÐÂ ÍÎÇÕÍË.

¥Îâ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÇÐËâ ÂÅÓÇÅÂÙËË ÃÇÎÍÂ DsRed1 ÃÞÎ ËÔ-
ÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÔÂÌÕ-ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞÌ ÐÂ
ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËË Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ Ä ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ÂÅÓÇÅÂÕÑÄ ÓÇÛÂá-
ÜÖá ÓÑÎß ËÅÓÂáÕ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË, ÓÂÔ-
ÒÑÎÑÉÇÐÐÞÇ ÄÃÎËÊË N-ÍÑÐÙÂ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ. ¯ÇÂÅÓÇÅËÓÖá-
ÜËÇ ÏÖÕÂÐÕÞ DsRed1 ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß ÒÑÎÖÚËÕß ÊÂÏÇÐÑÌ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ Arg Ë Lys ÐÂ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÇ ËÎË ÐÇÌÕ-
ÓÂÎßÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ. ¥Îâ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÃÞÎ ÄÞÃÓÂÐ
ÐÇ ÆËÍËÌ ÕËÒ DsRed1, Â ÇÅÑ ÏÖÕÂÐÕ E57 Ô ÕÓÇÏâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ-
ÐÞÏË ÊÂÏÇÐÂÏË: V105A, I161T Ë S197A. ¿ÕÑÕ ÏÖÕÂÐÕ ÑÕÎË-
ÚÂÎÔâ ÃÑÎÇÇ ÃÞÔÕÓÞÏ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇÏ, ÇÅÑ ÍÓÂÔÐÂâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËâ ÒÑâÄÎâÎÂÔß Ä ÆÄÂ ÓÂÊÂ ÃÞÔÕÓÇÇ, ÚÇÏ Ö DsRed1 ÆËÍÑÅÑ
ÕËÒÂ.37 °ÆÐËÏ ËÊ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ àÕÑÌ ÓÂÃÑÕÞ ÔÕÂÎÑ ÒÑÎÖÚÇÐËÇ
ÕÓÑÌÐÑÅÑ ÏÖÕÂÐÕÂ E57-NA Ô ÊÂÏÇÐÂÏË R2A, K5E Ë K9T,
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÏË ÏËÐËÏÂÎßÐÞÌ ÖÓÑÄÇÐß ÂÅÓÇÅÂÙËË ÍÂÍ in
vivo, ÕÂÍ Ë in vitro. ¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË E57-NA
(ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËâ Ë ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË) ÑÍÂÊÂÎËÔß ÑÚÇÐß ÃÎËÊÍË Í
ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÏ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂÏ ËÔØÑÆÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ E57, ÚÕÑ
ÔÆÇÎÂÎÑ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÐÞÏ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÇ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÏÖÕÂÐÕÂ
E57-NA.12

3. °ÎËÅÑÏÇÓËÊÂÙËâ

£ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ GFPs ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ ÍÎÂÔÔÂ Hydrozoa,
âÄÎâáÜËØÔâ ÆËÏÇÓÂÏË, RFPs, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ËÊ ÍÎÂÔÔÂ Antho-
zoa, Ä ÓÂÊÃÂÄÎÇÐÐÞØ ÓÂÔÕÄÑÓÂØ ÑÃÓÂÊÖáÕ ÔÕÂÃËÎßÐÞÇ ÕÇÕÓÂ-
ÏÇÓÐÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÆËÔÔÑÙËËÓÖáÕ ÕÑÎßÍÑ Ä ÉÇÔÕÍËØ
ÆÇÐÂÕÖÓËÓÖáÜËØ ÖÔÎÑÄËâØ.38, 39 ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÕÇÕÓÂÏÇÓËÊÂÙËâ
DsRed ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÍÂÍ ÒÓË ÑÚÇÐß ÐËÊÍËØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ
ÃÇÎÍÂ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ in vitro (ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÑÎËÅÑÏÇÓËÊÂÙËË ÑÙÇÐË-
ÄÂÇÕÔâ Ä 1079 ÏÑÎß . Î71),40 ÕÂÍ Ë Ä ÍÎÇÕÍÂØ in vivo.38 °ÎËÅÑ-
ÏÇÓËÊÂÙËâ ÒÓÑâÄÎâÇÕÔâ Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ×ÑÓÏÞ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑ-
ÜÇÐËâ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÃÇÎÍÂ.

ªÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ ÕÓÇØÏÇÓÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÂ DsRed1 Ë ÑÃ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÂØ, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ, ÑÍÂÊÂ-
ÎÂÔß ÒÑÎÇÊÐÑÌ ÒÓË ÔÑÊÆÂÐËË ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ÐÇÑÎËÅÑÏÇÓÐÞØ
×ÑÓÏ RFPs. ¢ÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÒÑÕÇÓâ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË
ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÕÇÕÓÂÏÇÓÞ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í ÓÇÊÍÑÏÖ
ÖÏÇÐßÛÇÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ë ÔÍÑÓÑÔÕË
ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄ.26, 41 ¥Îâ ÄÂÓËÂÐÕÑÄ DsRed ÒÓÑÃÎÇÏÂ
ÑÎËÅÑÏÇÓËÊÂÙËË ÃÞÎÂ ÓÇÛÇÐÂ Ô ÒÑÏÑÜßá ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐ-
ÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ.26 ¢ÞÎÂ ÔÑÊÆÂÐÂ ÏÑÐÑÏÇÓÐÂâ ÏÖÕÂÐÕÐÂâ
×ÑÓÏÂ DsRed1 ì mRFP1, ì ÍÑÕÑÓÂâ ÔÑÆÇÓÉÂÎÂ 33 ÊÂÏÇÐÞ:
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3 Ä ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÑÌ Ë 10 Ä ÅËÆÓÑ×ËÎßÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕâØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕ-
ÄËâ, 3 Ä ÍÑÓÑÕÍÑÏ N-ÍÑÐÙÇÄÑÏ ÖÚÂÔÕÍÇ, 13 ÄÑ ÄÐÖÕÓÇÐÐËØ
ÑÃÎÂÔÕâØ b-ÃÑÚÑÐÍÂ (b-barrel) Ë 4 ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ,
ÕÑÚÐÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÐÂ ×ÖÐÍÙËË Ë ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ÃÇÎÍÂ
ÐÇËÊÄÇÔÕÐÑ. ¯ÇÆÑÔÕÂÕÍÂÏË ÏÖÕÂÐÕÂ mRFP1 âÄÎâÎËÔß ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄËÇ ×ÓÂÍÙËË ÃÇÎÍÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ äÊÇÎÇÐÞÌã ØÓÑÏÑ×ÑÓ, Ë
ÇÅÑ ÔÍÎÑÐÐÑÔÕß Í ÆËÏÇÓËÊÂÙËË, ÚÕÑ ÑÅÓÂÐËÚËÄÂÎÑ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ
ÆÂÐÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ËÐÆÖÍ-
ÕËÄÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ (×ÈÓÔÕÇÓÑÄÔÍÑÅÑ) ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË
(FRET) Ë ÆÎâ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË. ¯Â ÑÔÐÑÄÇ
mRFP1 ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÃÇÎÍË mRFPmars 30 Ë mRFPruby,31

ÅÇÐÞ ÍÑÕÑÓÞØ ÑÒÕËÏËÊËÓÑÄÂÐÞ ÆÎâ àÍÔÒÓÇÔÔËË Ä Dictyoste-
lium Ë ÍÎÇÕÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.

¥Îâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÖÎÖÚÛÇÐÐÞØ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ ÄÇÓÔËÌ mRFP1
ÃÞÎ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÔÎÖÚÂÌÐÞÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ Ä ÔÑÚÇÕÂÐËË Ô ÄÞÔÑÍÑ-

ÒÓÑÆÖÍÕËÄÐÞÏÏÇÕÑÆÑÏ ÔÇÎÇÍÙËË ÍÎÇÕÑÍ ÐÂ ÒÓÑÕÑÚÐÑÏ ÙËÕÑ-
×ÎÖÑÓËÏÇÕÓÇ (Fluorescence Activated Cell Sorting, FACS).22, 34

¯ÑÄÞÇ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÇ RFPs, ÐÂÊÄÂÐÐÞÇ mFruits, ÒÑÍÓÞÄÂÎË
ÔÒÇÍÕÓ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÛËÓÑÍÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ (ÑÕ 562 ÆÑ
649 ÐÏ), Â ÕÂÍÉÇ ÑÃÎÂÆÂÎË ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÏË ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÔÕËÍÂÏË ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ, âÓÍÑÔÕË Ë ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË ÒÑ
ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ËÔØÑÆÐÞÏ mRFP1. ³ÓÇÆË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎ-
ÍÑÄ ËÊ ÔÇÓËË mFruits ÐÂËÃÑÎßÛÇÌ ÒÑÒÖÎâÓÐÑÔÕßá ÔÇÅÑÆÐâ
ÒÑÎßÊÖÇÕÔâ mCherry, ÕÂÍ ÍÂÍ ÑÐ ÑÃÎÂÆÂÇÕ ÑÒÕËÏÂÎßÐÞÏ
ÔÑÚÇÕÂÐËÇÏ âÓÍÑÔÕË, ÄÓÇÏÇÐË ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ, ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË
Ë ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË.

¥Îâ ÒÓÇÑÆÑÎÇÐËâ ÂÅÓÇÅÂÙËË ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, Ä ÔÑÔÕÂÄ
ÍÑÕÑÓÞØ ÄØÑÆâÕ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË (FPs) ËÊ Anthozoa,
ÃÞÎË ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÞ ÆÓÖÅËÇ ÒÑÆØÑÆÞ. °ÆÐËÏ ËÊ ÐËØ âÄÎâÇÕÔâ
ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÂâ ÔÛËÄÍÂ ÒÑ ÕËÒÖ äÅÑÎÑÄÂ Í ØÄÑÔÕÖã ÆÄÖØ ËÆÇÐÕËÚ-

´ÂÃÎËÙÂ 1. ³ÄÑÌÔÕÄÂ ÍÓÂÔÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.

¢ÇÎÑÍ °ÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ Exmax , Emmax , e, QY pKa t1/2 ÔÑÊÓÇ- ¶ÑÕÑ- ÁÓ- ³ÔÞÎ-
ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÐÏ ÐÏ Î .ÏÑÎß71 . ÔÏ71 ÄÂÐËâ ÒÓË ÔÕÂÃËÎß- ÍÑÔÕß a ÍË

ÒÓË 308C, Ú ÐÑÔÕß, Ô

mBanana ®ÑÐÑÏÇÓ 540 553 6 000 0.70 6.7 1.0 1.4 4 22
mKO ã 548 559 51 600 0.60 5.0 4.5 122 31 17
E2-Orange ´ÇÕÓÂÏÇÓ 540 561 36 500 0.54 4.5 1.3 81 20 23
mOrange ®ÑÐÑÏÇÓ 548 562 71 000 0.69 6.5 2.5 9 49 22
mKOk ã 551 563 105 000 0.61 4.2 1.8 7 64 24
mOrange2 ã 549 565 58 000 0.60 6.5 4.5 228 35 25
tdRFP2 ¥ËÏÇÓ 552 579 120 000 0.68 4.8 7 7 82 26
dTomato ã 554 581 138 000 0.69 4.7 1 64 95 22
DsRed ´ÇÕÓÂÏÇÓ 558 583 75 000 0.79 4.7 10 326 59 7
TagRFP ®ÑÐÑÏÇÓ 555 584 98 000 0.41 <4.0 1.7 37 40 15
TagRFP-T ã 555 584 81 000 0.41 4.6 1.7 337 33 25
mTangerine ã 568 585 38 000 0.30 5.7 7 5.1 11 22
E2-Red/Green ´ÇÕÓÂÏÇÓ 560 585 53 800 0.67 4.5 1.2 93 36 23
DsRed-Express ã 554 586 30 100 0.42 7 0.70 71 13 27
DsRed2 ã 561 587 43 800 0.55 7 6.5 7 24 27
DsRedT3 ã 560 587 49 500 0.59 7 1.3 7 29 27
DsRed-Max ã 560 589 48 000 0.41 7 1.2 9 20 28
DsRed-Express2 ã 554 591 35 600 0.42 7 0.7 64 15 28
DsRed-Monomer ®ÑÐÑÏÇÓ 557 592 27 300 0.14 7 1.3 15 4 29
mApple ã 568 592 75 000 0.49 6.5 0.5 4.8 37 25
mStrawberry ã 574 596 90 000 0.29 <4.5 0.8 11 26 22
mRFPmars ã 585 602 32 600 0.25 7 7 7 8 30
mRFPruby ã 585 603 32 300 0.25 7 7 7 8 31
mRuby ã 558 605 112 000 0.35 5 2.8 179 39 32
mRFP1 ¥ËÏÇÓ 584 607 50 000 0.25 4.5 <1 8.7 13 26
mCherry ®ÑÐÑÏÇÓ 587 610 72 000 0.22 <4.5 0.25 135 16 22
KillerRed ã 585 610 45 000 0.25 7 7 7 11 20
JRed ã 584 610 44 000 0.20 5.0 ®ÇÆÎÇÐÐÑ 7 9 19
mKeima ã 440 620 14 400 0.24 6.5 7 7 3 33
mRaspberry ã 598 625 86 000 0.15 7 0.9 7 13 34
mKate2 ã 588 633 62 500 0.40 5.4 <0.33 118 25 35
tdKatushka2 ¥ËÏÇÓ 588 633 132 500 0.37 5.4 <0.33 144 50 35
Katushka ã 588 635 65 000 0.34 5.5 7 7 22 16
mKate ®ÑÐÑÏÇÓ 588 635 31 500 0.28 6.2 1.25 71 9 16
t-HcRed ¥ËÏÇÓ 590 637 130 000 0.04 7 7 7 5 36
HcRed ´ÇÕÓÂÏÇÓ 592 645 70 000 0.05 7 7 7 4 11
mPlum ®ÑÐÑÏÇÓ 590 649 41 000 0.10 <4.5 1.7 77 4 34
AQ143 ´ÇÕÓÂÏÇÓ 595 655 90 000 0.04 7 7 7 4 13

±ÓËÏÇÚÂÐËÇ. ©ÆÇÔß Ë ÆÂÎÇÇ ÒÓËÐâÕÞ ÔÎÇÆÖáÜËÇ ÑÃÑÊÐÂÚÇÐËâ: Exmax ì ÏÂÍÔËÏÖÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, Emmax ì ÏÂÍÔËÏÖÏ
àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, eìÏÑÎâÓÐÞÌ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ àÍÔÕËÐÍÙËË, QYì ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. a ÁÓÍÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÍÂÍ ÒÓÑËÊÄÇÆÇÐËÇ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ ÐÂ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÏÑÎâÓÐÑÌ àÍÔÕËÐÍÙËË, ÆÇÎÇÐÐÑÇ ÐÂ 1000.
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ÐÞØ ÍÑÒËÌ FPs, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÕÂÐÆÇÏÐÞÌ
ÆËÏÇÓ, ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÂáÜËÌ ÂÅÓÇÅÂÙËá ÏÇÚÇÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ. ¿ÕÑÕ
ÒÑÆØÑÆ ÃÞÎ ÖÔÒÇÛÐÑ ÒÓËÏÇÐÇÐ ÆÎâ ÃÇÎÍÑÄ HcRed1 (ÔÏ.36) Ë
ÆËÏÇÓÐÞØÏÖÕÂÐÕÐÞØ ×ÑÓÏDsRed1,22, 26 Â ÕÂÍÉÇ ÆÎâKeima 42

Ë Katushka2.35 ¯ÂËÎÖÚÛËÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑ ÔÍÑÓÑÔÕË ×ÑÓÏË-
ÓÑÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ë ÍÑÐÇÚÐÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÇÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÆÎâ ÎËÐÍÇÓÑÄ ÆÎËÐÑÌ 4 Ë 12
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÆÎâ HcRed1 Ë ÆËÏÇÓÐÞØ ÏÖÕÂÐÕ-
ÐÞØ ×ÑÓÏ DsRed1, Keima Ë Katushka2 ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. ´ÂÐ-
ÆÇÏÐÞÇ ÃÇÎÍË ÑÃÞÚÐÑ ÑÃÎÂÆÂáÕ ÕÂÍËÏË ÉÇ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÏË
ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂÏË, ÍÂÍ Ë ËÔØÑÆÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÑÆÐÂÍÑ ÏÑÅÖÕ
ÔËÎßÐÑ ÐÂÓÖÛÂÕß ÎÑÍÂÎËÊÂÙËá ÃÇÎÍÂ-ÏËÛÇÐË, Ô ÍÑÕÑÓÞÏ
ÑÐË ÔÑÇÆËÐÇÐÞ.

4. ³ÑÊÓÇÄÂÐËÇ: ×ÑÎÆËÐÅ ÃÇÎÍÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ

³ÑÊÓÇÄÂÐËÇ RFP ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÆÄÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞÇ ÔÕÂÆËË:
ÔÄÑÓÂÚËÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. °ÃÞÚÐÑ
ÄÐÇÛÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞ ÊÂ ×ÑÎÆËÐÅ
ÃÇÎÍÂ, Â ÄÐÖÕÓÇÐÐËÇ ì Ä ÃÑÎßÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË ÊÂ ÔÍÑÓÑÔÕß Ë
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ¤ÇÐÐÑ-ËÐÉÇÐÇÓ-
ÐÞÏË ÏÇÕÑÆÂÏË ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÕÇÕÓÂÏÇ-
ÓÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÑÚÇÐß ÄÂÉÐÞÏ àÕÂÒÑÏ ÒÓË ÔÑÊÓÇÄÂÐËË RFPs.

¢ÑÎßÛËÐÔÕÄÑ RFPs, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ
ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa, Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ GFP ËÊ Aequorea, ÎÖÚÛÇ
ÔÑÊÓÇÄÂáÕ ÒÓË 378C, ÚÇÏ ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ.
ªÔÍÎáÚÇÐËÇ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ ÃÇÎÍË eqFP578 Ë eqFP611, ÔÑÊÓÇÄÂ-
ÐËÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ ÐËÉÇ 308C.14, 15, 41

¿ÕÑ ÓÂÊÎËÚËÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÔÄâÊÂÐÐÑ Ô ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÑÌ, ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓÐÑÌ ÆÎâ ÉËÊÐË ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ, ËÊ ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎË ÄÞÆÇÎÇÐÞ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË.43

±ÇÓÄÞÇ ÒÑÒÞÕÍË ÖÔÍÑÓËÕß ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ DsRed Ô ÒÑÏÑÜßá
ÔÎÖÚÂÌÐÑÅÑ Ë ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÑÍÂÊÂÎËÔß ÐÇ-
ÖÆÂÚÐÞÏË,38 ÐÑ ÃÞÎË ÐÂÌÆÇÐÞ ÏÖÕÂÙËË (K83M Ë Y120H),
ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓËÄÑÆâÕ Í ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏÖ ÔÆÄËÅÖ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá ÑÃÎÂÔÕß (602 Ë 600 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÇÐÐÑ). £ ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ÏÖÕÂÙËË V105A, S197T ÒÓËÄÇÎË Í
ÒÑÎÖÚÇÐËá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÕÂÌÏÇÓÂ E5, ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ
ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÒÇÓÇØÑÆËÕ ËÊ ÊÇÎÇÐÑÌ Ä ÍÓÂÔÐÖá Ô ÕÇÚÇÐËÇÏ ÄÓÇ-
ÏÇÐË.44 ¥ÂÎßÐÇÌÛËÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ ÅÇÐÂ DsRed ÒÑÊÄÑÎËÎ ÒÑÎÖ-
ÚËÕß ÏÖÕÂÐÕÞ E5up (V105A) Ë E57 (V105A, I161T, S197A) Ô
ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÏË ÔÕÇÒÇÐßá Ë ÔÍÑÓÑÔÕßá ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ,37 Â ÕÂÍÉÇ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐ
DsRed-NF.45

©ÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÏÇÐßÛËÕß ÄÓÇÏâ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ DsRed ÖÆÂ-
ÎÑÔß ÂÄÕÑÓÂÏ ÓÂÃÑÕÞ 27, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÔÎÇ ÔÇÏË ÓÂÖÐÆÑÄ ÔÎÖÚÂÌ-
ÐÑÅÑ Ë ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÒÑÎÖÚËÎË ÕÓËÏÖÕÂÐÕÂ
(DsRedT1, DsRedT3 Ë DsRedT4) Ô ÒÇÓËÑÆÑÏ ÒÑÎÖÔÑÊÓÇÄÂÐËâ
ÑÕ 0.7 ÆÑ 1.3 Ú. ¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß Ä ÔÍÑÓÑÔÕË
ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ËÅÓÂÇÕ ÊÂÏÇÐÂ N42Q, ÒÓËÄÑÆâÜÂâ Í
ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËá ÔÄâÊË Ô Q66, ÄØÑÆâÜËÏ Ä ÔÑÔÕÂÄ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.
¢ÇÎÑÍ DsRedT1 ÔÕÂÎ ÍÑÏÏÇÓÚÇÔÍË ÆÑÔÕÖÒÇÐ ÒÑÆ ÐÂÊÄÂÐËÇÏ
DsRed-Express (ÍÑÏÒÂÐËâ Clontech, USA). ¯ÇÆÂÄÐÑ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ
DsRed-Express ÃÞÎË ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÞ ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÇ ÄÇÓÔËË,
ÐÂÊÄÂÐÐÞÇ DsRed-Express2, DsRed-Max,28 E2-Orange Ë
E2-Red/Green;23 ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÃÇÎÍË ÑÃÎÂÆÂáÕ ÏËÐËÏÂÎß-
ÐÑÌ ÙËÕÑÕÑÍÔËÚÐÑÔÕßá Ë ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ, ÚÕÑ
ÆÇÎÂÇÕ ËØ ÃÑÎÇÇ ÒÓËÄÎÇÍÂÕÇÎßÐÞÏË ÆÎâ àÍÔÒÓÇÔÔËË Ä ÕÓÂÐÔ-
ÅÇÐÐÞØ ÉËÄÑÕÐÞØ Ë ÔÕÂÃËÎßÐÞØ ÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÎËÐËâØ. °ÆÐÂÍÑ
ÕÇÕÓÂÏÇÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÇ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÕß ËØ ÒÓË ÔÑÊÆÂÐËË ØËÏÇÓÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ¥ÓÖÅËÏ ÐÇÆÑÔÕÂÕ-

ÍÑÏ àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÐÂÎËÚËÇ Ö ÐËØ ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËË, ÚÕÑ ÊÂÕÓÖÆÐâÇÕ ÒÓÑÄÇÆÇÐËÇ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË.
£ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏÂÓÍÇÓÂ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ DsRed-Monomer (ËÎËDsRed.M1)ìÏÑÐÑ-
ÏÇÓÐÂâ ÄÇÓÔËâ ÃÇÎÍÂ DsRedT4.29 ±ÓË àÕÑÏDsRed.M1 ÒÑÚÕË Ä
4 ÓÂÊÂ ÏÇÐÇÇ âÓÍËÌ ÃÇÎÑÍ, ÚÇÏ ÇÅÑ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍ DsRedT4.
¢ÇÎÑÍ DsRed.M1 ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô DsRedT4 ËÏÇÇÕ 37 ÏÖÕÂÙËÌ,
ËÊ ÍÑÕÑÓÞØ 31 ÄÐÇÛÐââ.

¢ÇÎÍË ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ eqFP578 Ë eqFP611 ÒÎÑØÑ ÔÄÑÓÂÚË-
ÄÂáÕÔâ ÒÓË 378C, ÚÕÑ ÆÇÎÂÇÕ ËØ ÐÇÒÓËÅÑÆÐÞÏË ÆÎâ àÍÔÒÓÇÔÔËË
Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ. ³ ÒÑÏÑÜßá ÔÎÖÚÂÌÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇ-
ÐÇÊÂ ÃÞÎÂ ÑÒÕËÏËÊËÓÑÄÂÐÂ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÆÂÐÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ. ¥Îâ eqFP611 ÃÞÎÑ ÐÂÌÆÇÐÑ ÆÄÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ
ÊÂÏÇÐÞ (I57V Ë F102I), ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÎÖÚÛËÎË ÔÑÊÓÇ-
ÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÂ ÒÓË 378C. ¥Îâ ÃÇÎÍÂ RFP630, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ
ÏÖÕÂÙËá N143S, ÃÞÎË ÐÂÌÆÇÐÞ ÆÓÖÅËÇ ÊÂÏÇÐÞ (S171F Ë
V184D), ÖÎÖÚÛÂáÜËÇ ÇÅÑ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ. £ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÓÂÊÎË-
ÚËÇ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ ÃÇÎÍË eqFP611 Ë RFP630 ÔÑÆÇÓÉÂÕ
ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÕÓÂÐÔ- Ë ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ (ÔÏ.
ÓÂÊÆÇÎ V.2).46 ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ R35G, L83F Ë S135P
ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÎÖÚÛËÎË ÔÍÑÓÑÔÕß ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ Ë pH-ÔÕÂÃËÎß-
ÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ eqFP578.15

5. ¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß

£ÔÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÍÂÍ Ë ÐËÊÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ, ÒÓË ÆÎËÕÇÎßÐÑÏ ÑÃÎÖÚÇÐËË ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÂáÜËÏ ÔÄÇÕÑÏ ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËá. ¶ÑÕÑ-
ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ËÏÇÇÕ ÃÑÎßÛÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÆÎâ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÑÄ,
ÕÓÇÃÖáÜËØ ÆÎËÕÇÎßÐÑÌ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÍÑÐÍÓÇÕÐÑÌ ÍÎÇÕÍË
ËÎË ÄÔÇÅÑ ÄËÆËÏÑÅÑ ÒÑÎâ. ³ÍÑÓÑÔÕß ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ
ÔËÎßÐÑ ÄÂÓËÓÖÇÕÔâ ÆÎâ ÓÂÊÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÒÓË-
ÚÇÏ ÆÂÉÇ ÃÇÎÍË Ô ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏË ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËÏË ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÔÕËÍÂÏË ÏÑÅÖÕ ËÏÇÕß ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÓÂÊÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ×ÑÕÑ-
ÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ. ¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ ÕÂÍÉÇ ÔËÎßÐÑ ÊÂÄË-
ÔËÕ ÑÕ ÆÑÔÕÖÒÂ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ Í ÑÃÓÂÊÙÖ: Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÍËÔÎÑÓÑÆÂ
×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÃÞÔÕÓÇÇ.25

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÂâ ÏÇÕÑÆËÍÂ ËÊÏÇÓÇÐËâ ÔÍÑÓÑÔÕË
×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄ ÃÞÎÂ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÂ ´ÔßÇÐÑÏ.47

¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ ËÊÏÇÓâÇÕÔâ Ä ÍÂÒÎâØ ÄÑÆÐÑÅÑ ÓÂÔ-
ÕÄÑÓÂ, ÐÂØÑÆâÜËØÔâ Ä ÏÂÔÎÇ. ¬ÂÒÎË ÓÂÔÕÄÑÓÂ ÃÇÎÍÂ, ÔÑÒÑ-
ÔÕÂÄËÏÞÇ ÒÑ ÓÂÊÏÇÓÂÏ Ô ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍÑÌ, ÄÞÉËÅÂáÕÔâ ÒÑÆ
ÒÑÔÕÑâÐÐÞÏ ËÊÎÖÚÇÐËÇÏ Ô ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍËÏ ÆÇÕÇÍÕËÓÑÄÂÐËÇÏ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÎâ ÒÑÔÕÓÑÇÐËâ ÍÓËÄÑÌ
×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÐÑÓÏËÓÖáÕÔâ ÐÂ
ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ Ë ÍÑà××ËÙËÇÐÕ àÍÔÕËÐÍÙËË ÃÇÎÍÂ, Â ÕÂÍÉÇ
ÐÂ ÔÒÇÍÕÓÞ ÎÂÏÒÞ Ë ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ×ËÎßÕÓÑÄ. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÌ
ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÊÂ ÍÂÍÑÇ ÄÓÇÏâ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ ÕÇÓâÇÕ 50% ÒÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË
àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË (1000 ×ÑÕÑÐÑÄ Ä 1 Ô). ¥ÂÐÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ
ËÏÇÇÕ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ÐÂ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÑÅÑ ÆÎâ
×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ ËÊÎÖÚÇÐËâ, ÍÑÕÑÓÑÇ ÆÑÎÉÐÑ ÃÞÕß
ÒÑÓâÆÍÂ 10 £Õ . ÔÏ72; ÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÇ ËÊÎÖÚÇÐËÇ ÒÓËÄÑÆËÕ
Í ÒÓÑâÄÎÇÐËá ÐÇÎËÐÇÌÐÞØ à××ÇÍÕÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÕÓÖÆÐÑ ÖÚÇÔÕß
ÒÓË ÐÑÓÏËÓÑÄÍÇ ÆÂÐÐÞØ.

³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÒÇÓËÑÆÑÄ ÒÑÎÖÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ, ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ
ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇÆÇÐÐÑ ÆÂÐÐÞÏ ÏÇÕÑÆÑÏ, ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ
ÃÇÎÍË DsRed, TagRFP-T Ë mOrange2 ÐÂËÃÑÎÇÇ ×ÑÕÑ-
ÔÕÂÃËÎßÐÞ (ÔÏ. ÕÂÃÎ. 1). °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÄÞÃÑÓÇ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÆÎâ ÍÑÐÍÓÇÕÐÑÅÑ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ ÔÎÇÆÖÇÕ
ÒÑÏÐËÕß, ÚÕÑ ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ ÔËÎßÐÑ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ
ÖÔÎÑÄËÌ ÇÅÑ ÃËÑÔËÐÕÇÊÂ Ë ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ.

276 ¬.¥.±ÇÕÍÇÄËÚ, ¦.¯.¦×ÓÇÏÇÐÍÑ, £.£.£ÇÓØÖÛÂ, ³.¥.£ÂÓ×ÑÎÑÏÇÇÄ



III. µÎÖÚÛÇÐÐÞÇ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÇ ÍÓÂÔÐÞÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË

®ÑÐÑÏÇÓÐÞÇ RFPs ÒÇÓÄÑÅÑ ÒÑÍÑÎÇÐËâ (mFruits,22, 34 mKO,17

TagRFP,15 mKate 16) ÏÑÅÖÕ ÖÔÒÇÛÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕßÔâ ÍÂÍ ÏÂÓ-
ÍÇÓÞ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË, ÆËÐÂÏËÍË Ë ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÃÇÎÍÑÄ.
°ÆÐÂÍÑ ÐÇÄÞÔÑÍÂâ âÓÍÑÔÕß Ë ÐËÊÍÂâ ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÆÂÐ-
ÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÑÔÎÑÉÐâÇÕ ËØ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ. ¯ÇÆÂÄÐÑ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ
àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ ÃÞÎÂ ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÂ ÙÇÎÂâ ÔÇÓËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ c ÖÎÖÚÛÇÐÐÞÏË âÓÍÑÔÕßá Ë ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕßá.
¢ÞÎË ÕÂÍÉÇ ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÕÂÌ-
ÏÇÓÞ (FTs) Ô ÓÂÊÐÞÏË ÒÇÓËÑÆÂÏË ËÊÏÇÐÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
Ô ÅÑÎÖÃÑÌ ÐÂ ÍÓÂÔÐÖá 48 (ÕÂÃÎ. 2). °ÕÆÇÎßÐÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ÖÒÑÏâ-
ÐÖÕß ÃÇÎÑÍ mKeima, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÎÂÆÂÇÕ ÔÂÏÞÏ ÃÑÎßÛËÏ
ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ ÔÆÄËÅÑÏ (180 ÐÏ) ÔÓÇÆË ÄÔÇØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ.33 ¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÆÇÎËÕß
ÐÂ ÆÄÇ ÅÓÖÒÒÞ ÒÑ ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË: ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË Ë ÆÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÞÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË (ÔÏ. ÕÂÃÎ. 1).

1. ¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË

¢ÇÎÑÍ mKO, âÄÎââÔß ÖÎÖÚÛÇÐÐÑÌ ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÌ ÄÇÓÔËÇÌ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ Kusabira-Orange,17 ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ËÊ
ÍÑÓÂÎÎÂ Fungia concinna, ËÏÇÇÕ ÄÞÔÑÍËÇ âÓÍÑÔÕß Ë ×ÑÕÑÔÕÂ-
ÃËÎßÐÑÔÕß, ÚÕÑ ÆÇÎÂÇÕ ÇÅÑ ÒÓËÄÎÇÍÂÕÇÎßÐÞÏ ÆÎâ ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËâ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏÂÓÍÇÓÑÄ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ. ¥ÂÐÐÞÌ
ÃÇÎÑÍ ÏÑÉÐÑ ÕÂÍÉÇ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÍÂÍ ÂÍÙÇÒÕÑÓ Ä FRET-
ÒÂ'ÓÂØ Ô ÙËÂÐÑÄÞÏË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË. ¤ÎÂÄÐÞÏ
ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÑÏ àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ âÄÎâÇÕÔâ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ
ÒÓË 378C: ÒÇÓËÑÆ ÒÑÎÖÔÑÊÓÇÄÂÐËâ (t1/2) ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 4.5 Ú.
£ÄÇÆÇÐËÇÏ 7 ÏÖÕÂÙËÌ ÖÆÂÎÑÔß ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÎÖÚÛËÕß
âÓÍÑÔÕß Ë ÄÓÇÏâ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ mKO.49 µÎÖÚÛÇÐÐÂâ ÄÇÓÔËâ
mKOk ÃÞÎÂ ÖÔÒÇÛÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÍÂÍ FRET-ÂÍÙÇÒÕÑÓ.24

¥ÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÐÞÏ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÑÏ ÆÎâ ÒÑÎÖ-
ÚÇÐËâ ÔÇÓËË ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ RFPs ÑÍÂÊÂÎÔâ ÃÇÎÑÍ eqFP578.
°ÔÐÑÄÞÄÂâÔß ÐÂ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÇÅÑ ÂÐÂÎÑÅÂ
eqFP611,41, 50 ÄÞÆÇÎÇÐÐÑÅÑ ËÊ ÕÑÅÑ ÉÇ ÑÓÅÂÐËÊÏÂ, ÖÆÂÎÑÔß
ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÍÎáÚÇÄÞÇ ÒÑÊËÙËË, ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞÇ ÊÂ ÆËÏÇÓËÊÂ-
ÙËá ÃÇÎÍÂ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÓÂÖÐÆÑÄ ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄ-
ÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ ÒÑÊËÙËâÏ ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ
ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÌ ÃÇÎÑÍ TagRFP.15 ±ÑÏËÏÑ ÄÞÔÑÍËØ âÓÍÑÔÕË Ë
ÔÍÑÓÑÔÕË ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ TagRFP ÕÂÍÉÇ ÑÕÎËÚÂÎÔâ ØÑÓÑÛÇÌ
pH-ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕßá. °ÆÐÂÍÑ ÅÎÂÄÐÞÏ ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÑÏ TagRFP
ÃÞÎÂ ÐËÊÍÂâ ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß.

´ÔßÇÐÖ Ô ÔÑÂÄÕ.25 ÖÆÂÎÑÔß ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÎÖÚÛËÕß ×ÑÕÑ-
ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÃÇÎÍÑÄ TagRFP Ë mOrange. °ÕÃÑÓ ÐÂËÃÑÎÇÇ
âÓÍËØ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ÍÑÎÑÐËÌ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ
ÃÇÎÍË TagRFP Ë mOrange, ÒÑÔÎÇ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÚÂÔÑÄ ËØ ÑÃÎÖÚÇ-

ÐËâ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÊÇÎÇÐÑ-ÉÇÎÕÞÏ ÔÄÇÕÑÏ ÒÑÊÄÑÎËÎ ÄÞÆÇÎËÕß
×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÞÇ ÍÎÑÐÞ. ¥Îâ TagRFP ÒÑÕÓÇÃÑÄÂÎÂÔß ÄÔÇÅÑ
ÑÆÐÂ ÏÖÕÂÙËâ S158T, ÚÕÑÃÞ ÖÄÇÎËÚËÕß ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß
ÃÇÎÍÂ Ä 9 ÓÂÊ, ÒÓË àÕÑÏ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ËÊÏÇÐËÎËÔß ×ËÊËÍÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÃÇÎÍÂ. °ÆÐÂÍÑ ÕÓË ÏÖÕÂÙËË
(Q64H, F99Y Ë G196D) Ä mOrange, ÒÓËÄÇÆÛËÇ Í 25-ÍÓÂÕÐÑÏÖ
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÇÅÑ ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË, ÖØÖÆÛËÎË âÓÍÑÔÕß Ë
ÖÄÇÎËÚËÎË ÄÓÇÏâ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ. ¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß
mOrange2 ÑÍÂÊÂÎÂÔß ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÂ Í ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄËá ÍËÔÎÑÓÑÆÂ, Ä ÔÎÖÚÂÇ TagRFP-T ×ÑÕÑÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕß
Í ÍËÔÎÑÓÑÆÖ ÔÑØÓÂÐâÎÂÔß.25

¥Îâ ÏÑÐÑÏÇÓËÊÂÙËË ÃÇÎÍÂ RFP611 ÒÑÕÓÇÃÑÄÂÎÑÔß ÄÔÇÅÑ
ÆÄÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÊÂÏÇÐÞ (122R Ë 194A).46 °ÆÐÂÍÑ ÆÂÐÐÞÇ
ÏÖÕÂÙËË ÒÓËÄÇÎË Í ÒÑÎÐÑÌ ÒÑÕÇÓÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÃÇÎÍÂ.
£ ÒÑÔÎÇÆÖáÜËØ ÓÂÖÐÆÂØ ÔÎÖÚÂÌÐÑÅÑ Ë ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ
ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÃÞÎÑ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ ÄÄÇÆÇÐÑ 20 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÊÂÏÇÐ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÎË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá ÃÎÂÅÑÆÂÓâ
ÖÎÖÚÛÇÐËá ÔÄÑÓÂÚËÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ Ë ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, Â
ÊÂÏÇÐÂ 10 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÐÂ ³-ÍÑÐÙÇ ÃÇÎÍÂ ÒÓÇÆ-
ÑÕÄÓÂÕËÎÂ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËá Ä ÑÓÅÂÐÇÎÎÂØ ÒÓË ÃËÑÔËÐÕÇÊÇ Ä ÍÎÇÕ-
ÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ. £ ËÕÑÅÇ ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÌ
ÃÇÎÑÍ mRuby, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÍÂÍ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÞÌ ÏÂÓÍÇÓ ÆÎâ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÒÇÓÑÍÔËÔÑÏ Ä ÉËÄÑÕÐÞØ
ÍÎÇÕÍÂØ.32

¯Â ÑÔÐÑÄÇ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂ, ÍÎÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ËÊ
ÍÑÓÂÎÎÂMontipora sp., ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË
Ô ÃÑÎßÛËÏ ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ ÔÆÄËÅÑÏ, ËÏÇáÜËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËâ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 440 ÐÏ.33, 42 ³ÑÚÇÕÂÐËÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ËÏÇáÜËØ ÑÆÐÖ ÆÎËÐÖ ÄÑÎÐÞ ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÐÑ ÓÂÊÐÞÇ ÔÕÑÍÔÑÄÞ ÔÆÄËÅË, ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÑ ÆÎâ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÆÄÖØ×ÑÕÑÐÐÑÌ ÏËÍÓÑ-
ÔÍÑÒËË.51 ¯Â ÑÔÐÑÄÇ ÕÂÍËØ ÃÇÎÍÑÄ ÏÑÉÐÑ ÔÑÊÆÂÕß FRET-
ÔÇÐÔÑÓÞ Ô ÒÑÎÐÞÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇÏ àÏËÔÔËÑÐÐÞØ ÒËÍÑÄ, ÚÕÑ
ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÒÓÑÔÕËÕ ÆÇÕÇÍÕËÓÑÄÂÐËÇ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË.

2. ¥ÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË

£ÔÇ ÃÑÎßÛËÌ ËÐÕÇÓÇÔ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎË ÐÂÚËÐÂáÕ ÒÓÑâÄÎâÕß Í
ÆÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÞÏ FPs, ÍÑÕÑÓÞÇ ËÏÇáÕ ÃÑÎßÛÑÇ ÒÓÇËÏÖÜÇ-
ÔÕÄÑ ÒÇÓÇÆ ÑÔÕÂÎßÐÞÏË RFPs ÒÓË ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÔËÅÐÂÎÂ Ä
ËÐÕÂÍÕÐÞØ ÕÍÂÐâØ ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÉËÄÑÕÐÞØ,16, 35 Â Ä ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÇ
ÏÑÅÖÕ ÐÂÌÕË ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ Ë Ä ÏÇÆËÙËÐÔÍÑÌ ÒÓÂÍÕËÍÇ. ¥ÂÎßÐÇ-
ÍÓÂÔÐÞÇ FPs ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ ÆÎâ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ
ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÉËÄÞØ ÍÎÇÕÑÍ 47 Ë âÄÎâáÕÔâ ÖÆÑÃÐÞÏË ÏÂÓÍÇ-
ÓÂÏË ÆÎâ ÏÇÚÇÐËâ ÃÇÎÍÑÄ ÆÂÉÇ Ä ÔËÎßÐÑ ÂÄÕÑ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖá-
ÜÇÏ ÑÍÓÖÉÇÐËË. ªÐ×ÓÂÍÓÂÔÐÞÇ FPs, ÒÑÎÖÚÇÐÞÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ×ÑÕÑØÓÑÏÑÄ,52 ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ ÍÑÐÍÖÓÇÐÙËá
GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÏ ÆÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÞÏ FPs.

¸ÇÎÂâ ÔÇÓËâ âÓÍËØ ÆÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÞØ FPs ÃÞÎÂ ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÂ
ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÃÇÎÍÂ eqFP578. ³ÎÖÚÂÌÐÞÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ ÅÇÐÂ eqFP578
ÒÓËÄÇÎ Í ÒÑÎÖÚÇÐËá ÆËÏÇÓÐÑÅÑ ÆÂÎßÐÇ-ÍÓÂÔÐÑÅÑ FP, ÐÂÊÄÂÐ-
ÐÑÅÑ Katushka.16 ®ÑÐÑÏÇÓÐÂâ ÄÇÓÔËâ àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÐÂÊÄÂÐÐÂâ
mKate, ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÆÎâ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÔÕÓÖÍÕÖÓ
Ä ÉËÄÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÂØ, ÑÆÐÂÍÑ ÄÞÔÑÍÂâ pH-ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕß Ë
ÐÇÃÑÎßÛÂâ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËâ ÆÂÐÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÔËÎßÐÑ ÊÂÕÓÖÆÐâáÕ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÒÑÎÖÚÂÇÏÞØ ÆÂÐÐÞØ.

±ÓË ÂÐÂÎËÊÇ ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ mKate ÃÞÎÑ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ,53 ÚÕÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÃÇÎÍÇ ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä
ÆÄÖØ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËâØ: ÙËÔ Ë ÕÓÂÐÔ. £ ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÙËÔ-ÍÑÐ×Ë-
ÅÖÓÂÙËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ âÄÎâÇÕÔâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ, ÃÇÎÑÍ ÔÕÓÂÐÔ-
ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ âÄÎâÇÕÔâ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜËÏ. ÕÓÂÐÔ-¬ÑÐ×Ë-
ÅÖÓÂÙËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÅËÆÓÑÍÔËÅÓÖÒÒÑÌ
ÑÔÕÂÕÍÂ Ser165 ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË,

´ÂÃÎËÙÂ 2. ³ÄÑÌÔÕÄÂ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ.48

¢ÇÎÑÍ Exmax , Emmax , e QY pKa t1/2 ÔÑÊÓÇ-
ÐÏ ÐÏ (ÔÏ.a) ÄÂÐËâ ÒÓË

378C, Ú

Fast-FT 403 466 49 700 0.30 2.8 0.25
583 606 75 300 0.09 4.1 7.1

Medium-FT 401 464 44 800 0.41 2.7 1.2
579 600 73 100 0.08 4.7 3.9

Slow-FT 402 465 33 400 0.35 2.6 9.8
583 604 84 200 0.05 4.6 28

a £ Î .ÏÑÎß71 . ÔÏ71.
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ÕÂÍÉÇ ÍÂÍ Ä ÃÇÎÍÇ eqFP611 Ë ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂØ. ©ÂÏÇÐÂ ÑÔÕÂÕÍÂ
Ser ÐÂ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÌAla Ä ÒÑÊËÙËË 165 ÒÓËÄÇÎÂ Í ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá
âÓÍÑÔÕË ÃÇÎÍÂ mKate ÒÑÚÕË Ä 2 ÓÂÊÂ Ë ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÇÅÑ
pH-ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË. ³ ÒÑÏÑÜßá ÔÎÖÚÂÌÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÅÇÐÂ
S165A_mKate ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÕÓË ÏÖÕÂÙËË (V48A, M151T Ë
K238R), ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÒÑÄÞÔËÄÛËÇ âÓÍÑÔÕß Ë ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎß-
ÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ; ÐÑÄÞÌ ÃÇÎÑÍ ÃÞÎ ÐÂÊÄÂÐmKate2.®ÖÕÂÙËË V48A
ËK238R ÑÍÂÊÂÎËÔß ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞ ÊÂ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÇ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ
ÔÍÑÓÑÔÕË Ë ÔÕÇÒÇÐË ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ. ´ÂÍ, ÒÇÓËÑÆ ÒÑÎÖÔÑÊÓÇ-
ÄÂÐËâ ÆÎâ mKate2 ÔÑÔÕÂÄËÎ <20 ÏËÐ.35

£ÑÊÏÑÉÐÑ, ÆÎâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ àÏËÔÔËË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ ÃÑÎßÛÇ 650 ÐÏ ÒÑÕÓÇÃÖÇÕÔâ
ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÂâ ÒÑÔÕÕÓÂÐÔÎâÙËÑÐÐÂâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÆÎâ ÓÂÔ-
ÛËÓÇÐËâ ÔÑÒÓâÉÇÐÐÑÌ p-ÔËÔÕÇÏÞ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ Ë ÔÆÄËÅÂ ÒËÍÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ Ä ÃÑÎÇÇ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá
ÑÃÎÂÔÕß. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ Ä ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËË
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÏÑÅÖÕ ËÊÏÇÐâÕß ÔÕÑÍÔÑÄ ÔÆÄËÅ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ.

¥Îâ ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÐËÊÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ ÒÑÎÑÉÇ-
ÐËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÒÓË ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËË
ÒÑÎâÓÐÑÔÕË ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâ ËÊ-ÊÂ ÓÂÊÐËÙÞ ÆËÒÑÎßÐÞØ ÏÑÏÇÐ-
ÕÑÄ ÑÔÐÑÄÐÑÅÑ Ë ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ³ËÐ-
ÕÇÕËÚÇÔÍËÇGFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÞ ÕÑÉÇ ÑÃÎÂÆÂáÕ ÕÂÍËÏ
ÔÑÎßÄÂÕÑØÓÑÏÐÞÏ à××ÇÍÕÑÏ Ë ËÊÏÇÐâáÕ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÏÂÍÔË-
ÏÖÏÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÒÑÎâÓÐÑÔÕË ÓÂÔÕÄÑ-
ÓËÕÇÎâ. °ÆÐÂÍÑ Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËØ ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÄ
ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ËÏÇáÕ ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ÔÕÑÍ-
ÔÑÄ ÔÆÄËÅ, ÚÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÐÂÎËÚËË ÑÍÓÖÉÇÐËâ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ, ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÅÑ ÆÎâ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÇÐËâ ÃÇÊÞÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÑÌ
ÓÇÎÂÍÔÂÙËË Ä ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ³ÄÇÓØÃÞÔÕÓÂâ ÄÓÇÏâÓÂÊÓÇ-
ÛÂáÜÂâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÂâ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËâ ÒÑÍÂÊÂÎÂ ËÊÏÇÐÇÐËÇ
ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞÏÂÍÔËÏÖÏÂ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÎâmPlumÑÕ 625 ÆÑ
650 ÐÏ ÊÂ 500 ÒÔ.54 ¿ÕË ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÑÃÝâÔÐÇÐÞ
ÃÞÔÕÓÑÌ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ Ô ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ. ªÊ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ ÃÞÎÑ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ä mPlum âÄÎâÇÕÔâ
ÃÑÎÇÇ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏ, ÚÇÏ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä DsRed, Â ÍÎáÚÇÄÖá
ÓÑÎß Ä ÔÆÄËÅÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÆÂÎßÐáá ÍÓÂÔÐÖá ÑÃÎÂÔÕß
ËÅÓÂÇÕ ÑÔÕÂÕÑÍ E16. ¬ÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ àÕÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ
ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÄÑÆÑÓÑÆÐÖá ÔÄâÊß Ô ÂÕÑÏÑÏ
ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ, ÚÕÑ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í
ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÑÃÎÂÔÕË ÆÇÎÑÍÂÎËÊÂÙËË p-àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕ-
ÐÑÔÕË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.

3. ¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÕÂÌÏÇÓÞ

¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÕÂÌÏÇÓ (FT) DsRed-E5 ÔÑ ÄÓÇÏÇÐÇÏ ÏÇÐâÇÕ
ÙÄÇÕ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ô ÊÇÎÇÐÑÌ ÐÂ ÍÓÂÔÐÖá. °ÆÐÂÍÑ DsRed-E5
ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÔÚËÕÂÕßÔâ ËÔÕËÐÐÞÏ FT, ÕÂÍ ÍÂÍ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ËÊ-ÊÂ
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËâ FRET ÏÇÉÆÖ äÊÇÎÇÐÞÏËã Ë äÍÓÂÔÐÞÏËã
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË ÕÇÕÓÂÏÇÓÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÒÑÏÇÓÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÍÓÂÔ-
ÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.

¯ÇÆÂÄÐÑ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÃÇÎÍÂ mCherry ÃÞÎÂ ÒÑÎÖÚÇÐÂ ÔÇÓËâ
ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ, ÏÇÐâáÜËØ ÙÄÇÕ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ô ÔËÐÇÅÑ ÐÂ ÍÓÂÔÐÞÌ Ô ÓÂÊÎËÚÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá.48

¥Îâ ÃÞÔÕÓÑÅÑ, ÔÓÇÆÐÇÅÑ Ë ÏÇÆÎÇÐÐÑÅÑ ÕÂÌÏÇÓÑÄ ÏÂÍÔËÏÖÏ
ÔËÐÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 378C ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ ÊÂ 0.25, 1.2 Ë 9.8 Ú,
Â ÒÑÎÑÄËÐÂ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËËì ÊÂ 7.1, 3.9 Ë
28 Ú ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. ±ÓË ÔÑÊÓÇÄÂÐËË FT ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß
ÔËÐÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÑÔÎÇ ÆÑÔÕËÉÇÐËâ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÖÏÇÐß-
ÛÂÇÕÔâ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÆÑ ÐÖÎâ. £ ÛËÓÑÍÑÏ ËÐÕÇÓÄÂÎÇ ÕÇÏÒÇÓÂ-
ÕÖÓ (ÑÕ 16 ÆÑ 458C) ÒÇÓÇØÑÆ ÃÇÎÍÂ ËÊ ÔËÐÇÌ Ä ÍÓÂÔÐÖá ×ÑÓÏÞ
âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÎÐÞÏ, ÔÍÑÓÑÔÕß ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÍÂÉÆÑÌ ×ÑÓÏÞ ×ÎÖÑ-

ÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÕÂÌÏÇÓÂ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂ-
ÊÑÏ, ÒÑ ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕÇÌ ÍÓÂÔÐÑÌ Ë ÔËÐÇÌ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÄÔÇÅÆÂ ÏÑÉÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÄÑÊÓÂÔÕ FT. £ÔÇ
×ÑÓÏÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ âÄÎâáÕÔâ pH-ÔÕÂÃËÎß-
ÐÞÏË (ÔÏ. ÕÂÃÎ. 2).

IV. ¶ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÇ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞÇ
ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË

¯ÇÆÂÄÐÑ ÃÞÎÑ ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÑ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÞØ ×ÑÕÑ-
ÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ (PAFPs). ¿ÕË ÃÇÎÍË
ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÏÖ ËÊÏÇÐÇÐËá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÔÄÑÌÔÕÄ ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ËØ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ
ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ. ¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ PAFPs ÒÇÓÇØÑÆâÕ ËÊ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÒÑÆ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇÏ
ÑÃÎÖÚÇÐËâ (×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËâ), Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÆÓÖÅËÇ ÕÑÎßÍÑ
ËÊÏÇÐâáÕ ÙÄÇÕ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÔÄÇÕÑÏ (×ÑÕÑ-
ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËÇ). ³ÑÊÆÂÐÐÞÇ Í ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË ×ÑÕÑÂÍÕË-
ÄËÓÖÇÏÞÇ ÍÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË (PARFPs) ÏÑÅÖÕ
ÃÞÕß ÓÂÊÆÇÎÇÐÞ ÐÂ ÚÇÕÞÓÇ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ Ä ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô
ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË.

¬ ÒÇÓÄÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÑÕÐÑÔâÕÔâ PARFPs, ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í
ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
µ¶-ÔÄÇÕÂ. £ àÕÖ ÅÓÖÒÒÖ ÄØÑÆâÕ ÃÇÎÍË PAmRFP1 (ÔÏ.55) Ë
ÐÇÆÂÄÐÑ ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÞÌ PAmCherry1.56 ¥Îâ ÃÇÎÍÂ
PAmRFP1, ÔÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ mRFP1 Ô ÄÄÇÆÇ-
ÐËÇÏ ÊÂÏÇÐ Ä ÒÑÎÑÉÇÐËâØ 148, 165 Ë 203, ÃÞÎÂ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÂ
ÐÇÑÃÓÂÕËÏÂâ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËâ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ µ¶-ÑÃÎÖÚÇÐËâ Ô
ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 340 ë 380 ÐÏ Ä ÕÇÚÇÐËÇ 25 ÏËÐ. ¢ÇÎÑÍ
PAmRFP1-1 (×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÂâ ÏÖÕÂÐÕÐÂâ ×ÑÓÏÂ mRFP1,
ÑÃÎÂÆÂáÜÂâ ÐÂËÎÖÚÛËÏË ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂÏË) ËÊÐÂÚÂÎßÐÑ
ËÏÇÇÕ ÔÎÂÃÖá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá Ä ÔËÐÇÌ ÑÃÎÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ, Â
×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËâ ÒÓËÄÑÆËÕ Í 70-ÍÓÂÕÐÑÏÖ ÖÄÇÎËÚÇÐËá ËÐÕÇÐ-
ÔËÄÐÑÔÕË ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. °ÆÐÂÍÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÂâ
ÍÓÂÔÐÂâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÂâ ×ÑÓÏÂ âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÔÕÂÃËÎßÐÑÌ:
ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË (t1/2) ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 9 Ú ÒÓË 378C. £ÞÔÑÍÂâ ×ÑÕÑ-
ÕÑÍÔËÚÐÑÔÕß ÂÍÕËÄËÓÖÇÏÑÅÑ ÔÄÇÕÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÐËÊÍÂâ âÓÍÑÔÕß Ë
ÑÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÔËÎßÐÑ ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÕ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ
PAmRFP1. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÌ
×ÑÓÏÞ PAmRFP1 ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÐËÉÇ, ÚÇÏ Ö ÇÅÑ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐ-
ÐËÍÂ mRFP1.

£ÔÇ ÐÇÆÑÔÕÂÕÍË, ÒÓËÔÖÜËÇ ÃÇÎÍÖ PAmRFP1, ÃÞÎË ÒÓÇÑÆÑ-
ÎÇÐÞ Ä ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÏ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÑÏ ÃÇÎÍÇ PAmCherry1,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÃÞÎ ÂÃÔÑÎáÕÐÑ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ Ä ÕÇÏÐÑÏ (ÐÇ-
ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ) ÔÑÔÕÑâÐËË, ÐÑ ÎÇÅÍÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÎÔâ ËÊ-
ÎÖÚÇÐËÇÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 399 ÐÏ. ¦ÅÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÂâ
ÍÓÂÔÐÂâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÂâ ×ÑÓÏÂ ÃÞÎÂ ÔÕÂÃËÎßÐÑÌ, ÒÇÓÇØÑÆ Ä
ÕÇÏÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÐÇ ÐÂÃÎáÆÂÎÔâ ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ Ä ÕÇÚÇÐËÇ
24 Ú, Â ÍÑÐÕÓÂÔÕ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË (ÑÕÐÑÛÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕÇÌ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÑ Ë ÒÑÔÎÇ ÂÍÕËÄÂÙËË) ÆÑÔÕËÅÂÎ 4000.
±ÑÏËÏÑ àÕÑÅÑ ÃÇÎÑÍ PAmCherry1 ÑÃÎÂÆÂÎ ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕßá ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ, Â ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞØ ÒËÍÑÄ Ä
ÔÒÇÍÕÓÂØ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÑÊÄÑÎËÎÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÇÅÑ ÆÎâ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ÄÞÔÑÍÑÅÑ
ÓÂÊÓÇÛÇÐËâ.56

¶ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÇ ÃÇÎÍË ÄÕÑÓÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í
ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÏÖ ÒÇÓÇØÑÆÖ ËÊ ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ×ÑÓÏÞ
Ä ÍÓÂÔÐÖá ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ µ¶- ËÎË ÅÑÎÖÃÑÅÑ ÔÄÇÕÂ (ÆÇÌÔÕÄËÇ
ÃÑÎÇÇ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÔÄÇÕÂ ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÍÑÎßÍÑ-ÐËÃÖÆß
ÊÂÏÇÕÐÑÌ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË). ¥Îâ ÄÔÇØ ÃÇÎÍÑÄ ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÔËÎßÐÑ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ pH ÔÓÇÆÞ.
¢ÇÎÍË ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ËÏÇáÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÌ ØÓÑÏÑÅÇÐÐÞÌ ÕÓË-
ÒÇÒÕËÆH7Y7G.¿ÕÑÕ ÍÎÂÔÔ ÃÇÎÍÑÄ ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÃÇÎÍË ËÊ
ÍÑÓÂÎÎÑÄÞØ ÒÑÎËÒÑÄ: ÃÇÎÑÍKaede ËÊTrachyphyllia geoffroyi,57

278 ¬.¥.±ÇÕÍÇÄËÚ, ¦.¯.¦×ÓÇÏÇÐÍÑ, £.£.£ÇÓØÖÛÂ, ³.¥.£ÂÓ×ÑÎÑÏÇÇÄ



ÃÇÎÍË mcavRFP, rêoRFP (ÔÏ.7) Ë EosFP ËÊ Lobophyllia hempri-
chii, ÓÇÍÑÏÃËÐÂÐÕÐÞÇ ×ÑÓÏÞ tdEosFP, mEosFP,58 mEos2
(ÔÏ.59) Ë IrisFP,60 Â ÕÂÍÉÇ KikGR Ë mKikGR7ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ
×ÑÓÏÞ ÃÇÎÍÂ KikG ËÊ Favia favus.61, 62

¢ÇÎÍË ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ Kaede, mcavRFP Ë rêoRFP ÎÇÅÍÑ
×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖáÕÔâ ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 350 ë 400 ÐÏ, ÐÑ
mcavRFP Ë rêoRFP ÒÓÑâÄÎâáÕ ÇÜÇ Ë ÔÄÑÌÔÕÄÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ÕÂÌÏÇÓÑÄ, ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÒÇÓÇØÑÆâ Ä ÍÓÂÔÐÑÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÃÇÊ ÑÃÎÖÚÇÐËâ µ¶-ÔÄÇÕÑÏ.8 ¢ÇÎÑÍ Kaede ÕÂÍËÏ
ÔÄÑÌÔÕÄÑÏ ÐÇ ÑÃÎÂÆÂÇÕ, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ à××ÇÍÕËÄÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÕß ÇÅÑ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÑÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ
ÏÂÓÍÇÓÂ.57 ¬ÑÐÕÓÂÔÕ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÆÎâ Kaede ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ
*2000. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ Kaede ÒÓË 378C ÒÑÊÄÑÎâÇÕ
ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÕß ÇÅÑ ÃËÑÔËÐÕÇÊ Ä ÉËÄÑÕÐÞØ ÍÎÇÕÍÂØ.

¢ÇÎÑÍ ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ EosFP, ÐÂÊÄÂÐÐÞÌ Ä ÚÇÔÕß ÃÑÅËÐË
ÖÕÓÇÐÐÇÌ ÊÂÓË Ä ÅÓÇÚÇÔÍÑÌ ÏË×ÑÎÑÅËË, ÐÂ 84% ÅÑÏÑÎÑÅËÚÇÐ
ÃÇÎÍÖ Kaede Ë ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 390 ÐÏ
ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ËÊ ÊÇÎÇÐÑÌ Ä ÍÓÂÔ-
ÐÖá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÖá ×ÑÓÏÖ (ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
ÒÓË 516 Ë 581 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ).58 ³ÍÑÓÑÔÕß ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË
EosFP ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÒÓË ÖÏÇÐßÛÇÐËË pH, ÚÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ
ÕÑÏ, ÚÕÑ ËÏÇÐÐÑ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÂâ ×ÑÓÏÂ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÑÆ-
ÄÇÓÅÂÇÕÔâ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË. ¢ÞÎË ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÞ ÕÂÐÆÇÏ-ÆËÏÇÓ-
ÐÂâ (tdEosFP) Ë ÏÑÐÑÏÇÓÐÂâ (mEosFP) ÄÇÓÔËË EosFP,
ÍÑÕÑÓÞÇ ËÏÇáÕ ËÆÇÐÕËÚÐÞÇ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÖ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÇ
Ë ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË. ¢ÇÎÑÍ mEosFP ÐÇ
ÔÑÊÓÇÄÂÇÕ ÒÓË 378C, ÚÕÑ ÔËÎßÐÑ ÊÂÕÓÖÆÐâÇÕ ÇÅÑ ÃËÑÔËÐÕÇÊ Ä
ÍÎÇÕÍÂØ ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ. ¯ÇÆÂÄÐÑ ÃÞÎÂ ÒÑÎÖÚÇÐÂ ÖÎÖÚÛÇÐ-
ÐÂâ ÄÇÓÔËâmEosFP, ÍÑÕÑÓÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑ ÔÑÊÓÇÄÂÇÕ ÒÓË 378CË
ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÍÂÍ ÏÂÓÍÇÓ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË ÏÐÑÅËØ
ÃÇÎÍÑÄ.

¢ÇÎÑÍ mEos2 ì ÑÆËÐ ËÊ ÒÑÔÎÇÆÐËØ ÒÑ ÄÓÇÏÇÐË ÒÑÎÖÚÇ-
ÐËâ. ¦ÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÏÑÉÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÆÄÖØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ×ÑÓÏÂØ. ¢ÇÎÑÍ mEos2 ÔÑØÓÂÐâÇÕ ÄÞÔÑÍÖá âÓÍÑÔÕß,
ÍÑÐÕÓÂÔÕÐÑÔÕß ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË Ë ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß, ÍÑÕÑ-
ÓÞÏË ÑÃÎÂÆÂáÕ ÇÅÑ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍË.59

°ÕÆÇÎßÐÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß ÐÑÄÞÌ ÃÇÎÑÍ IrisFP, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ EosFP ÄÄÇÆÇÐËÇÏ ÑÆÐÑÌ ÏÖÕÂÙËË
F173S Ë ÔÑÚÇÕÂÇÕ Ä ÔÇÃÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÍÂÍ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÑÅÑ,
ÕÂÍ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÑÅÑ ÃÇÎÍÂ. µ¶-³ÄÇÕ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑ
×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÒÇÓÇØÑÆ ÃÇÎÍÂ IrisFP ËÊ ÊÇÎÇÐÑÌ Ä ÍÓÂÔÐÖá
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÖá ×ÑÓÏÖ, ÒÓËÚÇÏ ÊÇÎÇÐÂâ Ë ÍÓÂÔÐÂâ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞÇ ×ÑÓÏÞ ÏÑÅÖÕ ÑÃÓÂÕËÏÑ ÄÍÎáÚÂÕßÔâ Ë ÄÞÍÎáÚÂÕßÔâ
ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 440 Ë 561 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.60 ¤ÎÂÄ-
ÐÞÏ ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÑÏ ÃÇÎÍÂ IrisFP ÑÔÕÂÇÕÔâ ÇÅÑ ÕÇÕÓÂÏÇÓÐÑÇ
ÔÑÔÕÑâÐËÇ.

³ ÖÚÇÕÑÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÃÞÎ ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÓÂÙËÑÐÂÎß-
ÐÞÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ ÊÇÎÇÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ KikG, ÍÑÕÑ-
ÓÞÌ ÐÇ ÑÃÎÂÆÂÇÕ ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, Ë
ÑÕÑÃÓÂÐÞ ÏÖÕÂÐÕÞ, ÔÒÑÔÑÃÐÞÇ Í ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËá ÒÓË
ÑÃÎÖÚÇÐËË ËØ µ¶-ÔÄÇÕÑÏ. ¯Â ÒÇÓÄÑÌ ÔÕÂÆËË ÓÂÙËÑÐÂÎßÐÑÅÑ
ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ÃÞÎÂ ÄÄÇÆÇÐÂ ÏÖÕÂÙËâ 65H ÆÎâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ H7Y7G. ±ÑÔÎÇ 30 ÓÂÖÐÆÑÄ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ àÄÑÎáÙËË
ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÌ ÃÇÎÑÍ KikGR, ËÏÇáÜËÌ
8 ÏÖÕÂÙËÌ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá ÔÑ ÔÄÑËÏ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÑÏ KikG.
±ÓË ÑÃÎÖÚÇÐËËKikGRµ¶-ÔÄÇÕÑÏ ÒÓÑËÔØÑÆËÎÂ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓ-
ÔËâ ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÑÓÏÞ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 517 ÐÏ
Ä ÍÓÂÔÐÖá Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 593 ÐÏ.61 ¥ÂÎß-
ÐÇÌÛÂâ ÑÒÕËÏËÊÂÙËâ ÃÇÎÍÂ KikGR ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÒÑÎÖÚËÕß ÇÅÑ
ÏÑÐÑÏÇÓÐÖá ÄÇÓÔËá mKikGR, ÑÃÎÂÆÂáÜÖá ÕÂÍËÏË ÉÇ
×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.62 ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÑÕÑÂÍ-
ÕËÄÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ KikGR Ë mKikGR ÔËÎßÐÑ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÆÎËÐÞ
ÄÑÎÐÞ ÂÍÕËÄËÓÖáÜÇÅÑ ÔÄÇÕÂ (350 ë 420 ÐÏ) Ë ÑÕ pH ÔÓÇÆÞ,
ÍÑÐÕÓÂÔÕ ËØ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÆÑÔÕËÅÂÇÕ 560. ¥ÂÐÐÞÇ ÃÇÎÍË

ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÞ ÏâÅÍËÏ ËÊÎÖÚÇÐËÇÏ ËÐ×ÓÂÍÓÂÔ-
ÐÑÅÑ ÎÂÊÇÓÂ. ¬ÓÂÔÐÂâ ×ÑÓÏÂ KikGR ÒÑÚÕË Ä 4 ÓÂÊÂ ÃÑÎÇÇ
×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÂ, ÚÇÏ ÍÓÂÔÐÂâ ×ÑÓÏÂ ÃÇÎÍÂ mEosFP, ØÑÕâ
ËÏÇÇÕ ÔÎÑÉÐÖá ÍËÐÇÕËÍÖ ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ.

´ÓÇÕßâ ÅÓÖÒÒÂ PAFPs ÄÍÎáÚÂÇÕ ÃÇÎÑÍ dendGFP ËÊ ÑÍÕÑ-
ÍÑÓÂÎÎÂ Dendronephthya sp. Ë ÐÇÆÂÄÐÑ ÔÑÊÆÂÐÐÞÌ ÐÂ ÇÅÑ
ÑÔÐÑÄÇ ÐÑÄÞÌ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÌ ÃÇÎÑÍ Dendra2.63 ¢ÇÎÍË àÕÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÊÇÎÇÐÑÅÑ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ Ä ÍÓÂÔÐÑÇ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÍÂÍ
ÖÎßÕÓÂ×ËÑÎÇÕÑÄÑÅÑ, ÕÂÍ Ë ÄËÆËÏÑÅÑ ÔËÐÇÅÑ ÔÄÇÕÂ. ±ÓË ÒÑÎ-
ÐÑÌ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÃÇÎÍÂDendra2 ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 405
ËÎË 488 ÐÏ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ô ÏÂÍÔË-
ÏÖÏÑÏ ÒÓË 575 ÐÏ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ä 150 ë 300 ÓÂÊ, Â ÖÓÑÄÇÐß
ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÓË 505 ÐÏ ÖÏÇÐß-
ÛÂÇÕÔâ Ä 15 ë 20 ÓÂÊ. ¢ÇÎÑÍ Dendra2 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ
ÒÇÓÄÞÌ PAFP, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ âÄÎâÇÕÔâ ÏÑÐÑÏÇÓ-
ÐÞÏ, à××ÇÍÕËÄÐÑ ÔÄÑÓÂÚËÄÂÇÕÔâ ÒÓË 378C Ä ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ
ÍÎÇÕÍÂØ Ë ÍÎÇÕÍÂØ ÉËÄÑÕÐÞØ Ë ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ
ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 488 ÐÏ, ÑÃÎÂÆÂáÜËÏ ÐËÊÍÑÌ
×ÑÕÑÕÑÍÔËÚÐÑÔÕßá. °ÆÐÂÍÑ ÆÎâ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË Dendra2
ÐÇÑÃØÑÆËÏ ÔÄÇÕ ÃÑÎßÛÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË, ÔÄÇÕ ÐËÊÍÑÌ ËÐÕÇÐ-
ÔËÄÐÑÔÕË Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 400 ë 490 ÐÏ ÆÂÉÇ ÊÂ ÆÎËÕÇÎßÐÑÇ
ÄÓÇÏâ ÐÇ ÔÒÑÔÑÃÇÐ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÍÓÂÔÐÖá ×ÑÓÏÖ ÆÂÐÐÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ. ¿ÕÑ ÔÄÑÌÔÕÄÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ, ÄÞÃËÓÂâ ÔÄÇÕ ÐÖÉÐÑÌ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË, ÄÑÊÃÖÉÆÂÕß ÊÇÎÇÐÖá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá ÃÇÊ
×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÃÇÎÍÂ Ë ÎÑÍÂÎßÐÑ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÊÇÎÇÐÖá
×ÑÓÏÖ. ¬ÓÂÔÐÂâ ×ÑÓÏÂ ÃÇÎÍÂ Dendra2 ÒÑ ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË
Ä 4 ÓÂÊÂ ÒÓÇÄÑÔØÑÆËÕ ÃÇÎÑÍ DsRed, ÚÕÑ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÒÓÑ-
ÜÂÇÕ ÒÓÑÄÇÆÇÐËÇ ÆÎËÕÇÎßÐÑÌ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÃÇÎÍÂ.

¹ÇÕÄÇÓÕÂâ ÅÓÖÒÒÂ PAFPs ÄÍÎáÚÂÇÕ ÃÇÎÍË KFP1, ÏÖÕÂÐÕ-
ÐÖá ×ÑÓÏÖ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂ asFP595 ËÊ ÏÑÓÔÍÑÌ ÂÍÕËÐËË
Anemonia sulcata,64, 65 rsCherry Ë rsCherryRev, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÐÂ
ÑÔÐÑÄÇ ÃÇÎÍÂ mCherry.66 ¢ÇÎÍË ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í
×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËáËÊ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ×ÑÓÏÞ ÄÑ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÖá Ë ÐÂÑÃÑÓÑÕ ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ËØ ÔÄÇÕÑÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ
ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ.

¢ÇÎÑÍ ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ asFP595 à××ÇÍÕËÄÐÑ ÒÑÅÎÑÜÂÇÕ ÔÄÇÕ
(ÏÂÍÔËÏÖÏ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË 568 ÐÏ), ÐÑ ÐÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖÇÕ.
£ ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÑÃÎÖÚÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÊÇÎÇÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ ÃÇÎÑÍ
ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ (äÓÂÊÉËÅÂÇÕÔâã) Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 575 ÐÏ Ë ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ËÊÎÖÚÇ-
ÐËâ ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 595 ÐÏ.9 ±ÑÔÎÇ ÒÓÇÍÓÂÜÇÐËâ ÑÃÎÖÚÇÐËâ
ÊÇÎÇÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ ÃÇÎÑÍ ÃÞÔÕÓÑ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÐÂÚÂÎßÐÑÇ ÐÇ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ (t1/2<10 c). ³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÕÖÛÇ-
ÐËÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐÑ
ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÞÏ (ÅÑÎÖÃÞÏ, *450 ÐÏ) ÔÄÇ-
ÕÑÏ. °ÃÂ ÒÓÑÙÇÔÔÂ (äÓÂÊÉËÅÂÐËÇã Ë ÕÖÛÇÐËÇ) ÑÃÓÂÕËÏÞ.64, 65

¬ÑÓÑÕÍÑÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÒÓÇÒâÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËá ÃÇÎÍÂ ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ asFP595 Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÎÑÍÂÎßÐÑ ÂÍÕËÄËÓÖÇÏÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÏÇÕÍË ÃÇÎÍÑÄ Ë
ÑÓÅÂÐÇÎÎ in vivo. £ ÔÄâÊË Ô àÕËÏ ÃÞÎÂ ÔÑÊÆÂÐÂ ÏÖÕÂÐÕÐÂâ
×ÑÓÏÂ asFP595, ÐÂÊÄÂÐÐÂâ KFP1 (Kindling Fluorescent Pro-
tein, KFP), Ô ÃÑ'ÎßÛËÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ (t1/2& 50 Ô). ¢ÇÎÍË KFP1 Ë asFP595 ÑÕÎËÚÂáÕÔâ
ÄÔÇÅÑ ÕÓÇÏâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÊÂÏÇÐÂÏË: ÏÖÕÂÙËâ A148G
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ, K9T Ë
K10EìÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÂáÕ ÂÅÓÇÅÂÙËá ÃÇÎÍÂ. ¢ÇÎÑÍKFP1, ÍÂÍ Ë
asFP595, ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÒÓË ÑÃÎÖ-
ÚÇÐËË ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÊÇÎÇÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ Ë ÕÖÛËÕÔâ ÒÓË ÑÃÎÖÚÇ-
ÐËË ÅÑÎÖÃÞÏ ÔÄÇÕÑÏ. ³ÍÑÓÑÔÕß Ë ÔÕÇÒÇÐß ÑÃÓÂÕËÏÑÅÑ
äÓÂÊÉËÅÂÐËâã Ë ÕÖÛÇÐËâ ÊÂÄËÔâÕ ÑÕ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË Ë ÆÎË-
ÕÇÎßÐÑÔÕË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÅÑ ÑÃÎÖÚÇÐËâ. ±ÓË äÓÂÊÉË-
ÅÂÐËËã KFP1 ËÏÇÇÕ ÒÑÎÑÔÖ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÓË
ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 580 ÐÏ Ë ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÑÎÑÔÞ ËÊÎÖÚÇÐËâ ÒÓË
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ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 600 ÐÏ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÑÃÎÖÚÇÐËÇ KFP1 ÊÇÎÇÐÞÏ
ÔÄÇÕÑÏ ÇÜÇ ÃÑÎßÛÇÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ËÎË Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÃÑÎÇÇ
ÒÓÑÆÑÎÉËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÓÑÏÇÉÖÕÍÂ ÄÓÇÏÇÐË (ËÎË Ë ÕÑ, Ë ÆÓÖÅÑÇ
ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ) ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇØÑÆ ÃÇÎÍÂ ÄÑ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, ÒÓË àÕÑÏ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ Ä 30 ÓÂÊ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
ÐÇÑÃÎÖÚÇÐÐÞÏ ÃÇÎÍÑÏ. ¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑ ÂÍÕËÄË-
ÓÑÄÂÐÐÑÅÑ KFP1 ÖÔÕÑÌÚËÄÂ ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÑÆÐÑÅÑ
ÅÑÆÂ.

³ ÒÑÏÑÜßá ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ØÓÑÏÑÒÓÑ-
ÕÇËÐÑÄ cgigCP Ë hcriCP ÃÞÎÂ ÔÑÊÆÂÐÂ ÙÇÎÂâ ÔÇÓËâ äÓÂÊÉËÅÂÇ-
ÏÞØã ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.65 £ÔÇ àÕË ÃÇÎÍË ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÍÂÍ Í
ÑÃÓÂÕËÏÑÌ, ÕÂÍ Ë Í ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ËÊ ÐÇ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ¥ÄÇ ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ
×ÑÓÏÞ hcriCP Ô ÇÆËÐËÚÐÞÏË ÊÂÏÇÐÂÏË N165A Ë N165G
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑÆÄÇÓÅÂáÕÔâ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
ÔËÐÇÅÑ ÔÄÇÕÂ. ±ÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÑÏ àÕËØ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ×ÑÓÏ ÒÑ
ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÆÓÖÅËÏË KFPs âÄÎâÇÕÔâ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ×ÑÐÑÄÑÌ
×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË
äÓÂÊÉËÅÂÐËËã ÃÇÎÍÑÄ. ä²ÂÊÉËÅÂÇÏÞÇã FPs Ä äÓÂÊÑÉÉÇÐÐÑÏã
ÔÑÔÕÑâÐËË ËÏÇáÕ ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÍÓÂÔÐÑÌ
ÑÃÎÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ (ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ 580 ë 590 ÐÏ,
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË 600 ë 630 ÐÏ). °ÆÐÂÍÑ ÒÑÍÂ ÄÔÇ ÃÇÎÍË, ÔÑÊÆÂÐ-
ÐÞÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂ asFP595, âÄÎâáÕÔâ
ÕÇÕÓÂÏÇÓÂÏË.

±ÇÓÄÞÏË ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÏË ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞÏË ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË âÄÎâáÕÔâ rsCherry Ë rsCherryRev, ÔÑÊÆÂÐ-
ÐÞÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇmCherry.66 ¢ÇÎÍË rsCherry Ë rsCherryRev ËÏÇáÕ
ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÞÇ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËâ, Õ.Ç. ÉÇÎ-
ÕÞÌ ÔÄÇÕ (550 ÐÏ) ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÍÓÂÔÐÖá ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá
rsCherry, Â ÔËÐËÌ ÔÄÇÕ (450 ÐÏ) ÇÇ ÕÖÛËÕ, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ ÆÎâ

rsCherryRev ÉÇÎÕÞÌ ÔÄÇÕ Ë ÔËÐËÌ ÔÄÇÕ ÄÞÊÞÄÂáÕ ÒÓÑÕËÄÑ-
ÒÑÎÑÉÐÞÇ ÆÇÌÔÕÄËâ. £ÓÇÏÇÐÂ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË (t1/2) ×ÑÓÏ Ô ÏÂÍ-
ÔËÏÂÎßÐÑÌ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÆÎâ rsCherry Ë
rsCherryRev ÆÑ ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ 40 Ë
13 Ô ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. ¢ÑÎÇÇ ÆÇÕÂÎßÐÑÇ ËÊÖÚÇÐËÇ ÔÄÑÌÔÕÄ
rsCherry Ë rsCherryRev 56 ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎ àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÕß ØÓÑÏÑ×ÑÓ, ÐÇ
ÔÒÑÔÑÃÐÞ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕßÔâ, Ô ÚÇÏ ÔÄâÊÂÐÂ Ä ÙÇÎÑÏ ÐËÊÍÂâ
âÓÍÑÔÕß ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞØ ÂÐÔÂÏÃÎÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎ ÃÇÎÍÑÄ. ¥ÓÖ-
ÅËÏË ÐÇÆÑÔÕÂÕÍÂÏË ÃÇÎÍÑÄ rsCherry Ë rsCherryRev âÄÎâáÕÔâ
ÐËÊÍËÌ ÍÑÐÕÓÂÔÕ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËâ Ë ÑÔÕÂÕÑÚÐÂâ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËâ Ä äÄÞÍÎáÚÇÐÐÑÏã ÔÑÔÕÑâÐËË, ÚÕÑ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÑÅÓÂ-
ÐËÚËÄÂÇÕ ËØ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ ÆÎâ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË Ô ÄÞÔÑÍËÏ
ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ. ±Ñ ÄÔÇÏ ÍÎáÚÇÄÞÏ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂÏ ÆÂÐÐÞÇ ÃÇÎÍË
ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÔÕÖÒÂáÕ ÔÄÑËÏ ÍÑÐÍÖÓÇÐÕÂÏ.

°ÔÐÑÄÐÞÇ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ËÊÄÇÔÕÐÞØ
×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÖÏÏËÓÑ-
ÄÂÐÞ Ä ÕÂÃÎ. 3.

V. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

1. ¬ÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÒÇÓÄÞØ
ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ RFPs Ô GFP ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÐÇ-
ÄÞÔÑÍÖá ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÖá ÅÑÏÑÎÑÅËá (*20 ë 30%) ÕÓÇÕËÚ-
ÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
âÄÎâÇÕÔâ ÄÞÔÑÍÑÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÌ Ë ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÕÂÍ
ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÌ b-ÃÑÚÑÐÑÍ. °ÆÐÂÍÑ Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ GFP, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÒÓË ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËË ÔÄÇÓØÖ ËÏÇÇÕ ×ÑÓÏÖ ÍÓÖÅÂ, ÏÑÐÑÏÇÓ RFPs
ËÏÇÇÕ ÑÄÂÎßÐÖá ×ÑÓÏÖ, ÚÕÑ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÄÎËâÇÕ ÐÂ

´ÂÃÎËÙÂ 3. ³ÄÑÌÔÕÄÂ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ÍÓÂÔÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.

¢ÇÎÑÍ °ÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ Exmax , Emmax , e, QY pKa ¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎß- ³ÔÞÎ-
ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÐÏ ÐÏ Î .ÏÑÎß71 . ÔÏ71 ÐÑÔÕß, Ô ÍË

Dendra2 ®ÑÐÑÏÇÓ 490 507 45 000 0.50 6.6 45 63
553 573 35 000 0.55 6.9 378 63

IrisFP ´ÇÕÓÂÏÇÓ 488 516 52 200 0.43 7 7 60
551 580 35 400 0.47 7 7 60

EosFP ã 506 516 72 000 0.70 5.7 58 58
571 581 41 000 0.55 7 489 58

tdEosFP ¥ËÏÇÓ 506 516 84 000 0.66 5.7 47 67
569 581 33 000 0.60 7 380 67

mEosFP ®ÑÐÑÏÇÓ 505 516 67 200 0.64 7 7 58
569 581 37 000 0.62 7 7 58

mEos2 ã 506 519 56 000 0.84 5.6 42 59
573 584 46 000 0.66 6.4 323 59

PA-mCherry1 ã 404 7 6 500 7 7 18 56
564 594 18 000 0.46 6.3 7 56

PAmRFP1-1 ¥ËÏÇÓ 578 605 10 000 7 4.4 7 55
Kaede ´ÇÕÓÂÏÇÓ 508 518 98 800 0.88 5.6 53 57

572 580 60 400 0.33 5.6 386 57
mKikGR ®ÑÐÑÏÇÓ 505 515 49 000 0.69 7 14 62

580 591 28 000 0.63 7 21 62
KikGR ´ÇÕÓÂÏÇÓ 507 517 28 200 0.7 4.2 7 61

583 593 32 600 0.65 5.5 7 61
KFP1 ã 570 600 123 000 <0.001 7 7 64

570 600 59 000 0.07 7 7 64
rsCherryRev ®ÑÐÑÏÇÓ 572 608 85 000 0.0003 5.5 7 66

572 608 84 000 0.005 5.5 7 66
rsCherry ã 572 610 81 000 0.009 6.0 7 66

572 610 80 000 0.02 6.0 7 66
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ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ë, ÄÑÊÏÑÉÐÑ, ËÏÇÇÕ ÊÐÂÚÇÐËÇ
ÒÓË ÔÑÊÓÇÄÂÐËË ÃÇÎÍÂ. £ÐÖÕÓË ÍÂÉÆÑÅÑ b-ÃÑÚÑÐÍÂ ÆËÂÅÑ-
ÐÂÎßÐÑ ÒÓÑÕâÐÖÕÂ a-ÔÒËÓÂÎß, ÐÇÔÖÜÂâ ØÓÑÏÑ×ÑÓ. ·ÓÑÏÑ×ÑÓ
ÓÂÔÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ Ä ÙÇÐÕÓÇ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÒÑÎÑÔÕË b-ÃÑÚÑÐÍÂ, ÚÕÑ
ÃÞÎÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐÑ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË, ÒÑÎÖ-
ÚÇÐÐÞÏË ÆÎâ ÒÇÓÄÑÅÑ RFP.68, 69 ¬ÑÓÑÕÍËÇ a-ÔÒËÓÂÎßÐÞÇ
ÖÚÂÔÕÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÍÂÊÂÎËÔß Ä ÄÞÔÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄ-
ÐÞÏË, ÑÃÓÂÊÖáÕ äÆÐÑã Ë äÍÓÞÛÍÖã ÍÂÉÆÑÅÑ ÃÑÚÑÐÍÂ; N- Ë
C-ÍÑÐÙÞ ÃÇÎÍÂ ÐÂØÑÆâÕÔâ ÄÐÇ b-ÃÑÚÑÐÍÂ, ÚÕÑ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÖÒÓÑÜÂÇÕ ÒÑÎÖÚÇÐËÇ ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ RFPs.
®ÑÐÑÏÇÓÐÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ ËÏÇÇÕ ÏÂÔÔÖ 25 ë 30 Í¥Â Ë ÔÑÔÕÑËÕ
ËÊ 220 ë 240 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÓÂÊÏÇÓ ÏÑÐÑÏÇÓÂ
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 42624�A.

£ ÕÇÕÓÂÏÇÓÇ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ ÑÃÓÂÊÖáÕ ÆÄÇ
ÒÂÓÞ ÆËÏÇÓÑÄ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÐÑÏÇÓÞ ÑÓËÇÐÕËÓÑÄÂÐÞ ÂÐÕË-
ÒÂÓÂÎÎÇÎßÐÑ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÂ; ÒÓË àÕÑÏ ØÓÑÏÑ×ÑÓÞ
ÏÑÐÑÏÇÓÑÄ ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ ÍÂÍ ÊÇÓÍÂÎßÐÞÇ ÑÕÓÂÉÇÐËâ ÒÑ ÑÕ-
ÐÑÛÇÐËá ÆÓÖÅ Í ÆÓÖÅÖ. ¬ÂÉÆÞÌ ÏÑÐÑÏÇÓ Ä ÕÇÕÓÂÏÇÓÇ ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÆÄÖÏâ ÆÓÖÅËÏË ÏÑÐÑÏÇÓÂÏË, ÑÃÓÂÊÖâ ÆÄÇ
ÑÃÎÂÔÕË ÏÇÉÔÖÃÝÇÆËÐËÚÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ì A/B (C/D) Ë
A/C (B/D) (ÓËÔ. 1). £ÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ä àÕËØ ÑÃÎÂÔÕâØ ËÏÇáÕ
ÓÂÊÐÖá ÒÓËÓÑÆÖ. ¤ËÆÓÑ×ÑÃÐÞÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÑÃÎÂÔÕË A/B
ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÞ ÍÎÂÔÕÇÓÑÏ ÒÎÑÕÐÑ ÖÒÂÍÑÄÂÐÐÞØ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ, Â A/C-ÑÃÎÂÔÕß ÔÑÆÇÓÉËÕ ÏÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕË-
ÚÇÔÍËØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ Ë ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÏÇÉÆÖ ÒÑÎâÓÐÞÏË

ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÂÏË Ë ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÄÑÆÞ, Â ÕÂÍÉÇ ÓÇÆÍÖá ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÖ äÊÂÉËÏã, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÖá C-ÍÑÐÙÇÄÞÏË ÖÚÂÔÕÍÂÏË ÍÂÉ-
ÆÑÅÑ ÏÑÐÑÏÇÓÂ.68, 69 ³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÑÃÎÂÔÕÇÌ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËâ ÏÑÐÑÏÇÓÑÄ Ö ÓÂÊÎËÚÐÞØ FPs ËÊ Anthozoa, ÒÑÍÂÊÂÎÑ,
ÚÕÑ ÑÐË ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ Ö ÓÂÊÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.8, 50

2. CÕÓÖÍÕÖÓÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ

¤ÎÂÄÐÑÌ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá GFP-ÒÑÆÑÃÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎ-
ÍÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÕÑ, ÚÕÑ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑÅÑ
ÊÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÃÇÎÍÂ, ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ÃÇÊ ÖÚÂÔ-
ÕËâ ÍÂÍËØ-ÎËÃÑ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ ËÎË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÐÑ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ. £ ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ËÊÖÚÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
ÃÇÎÍÂ DsRed ÒÓËÄÇÎÑ Í ÒÑâÄÎÇÐËá ÅËÒÑÕÇÊÞ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ RFPs
ÔÑÆÇÓÉÂÕ ØËÏËÚÇÔÍË ÑÕÎËÚÐÞÇ ÑÕ GFP ÒÑÅÎÑÜÂáÜËÇ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ.7 ¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÞÌ ÔÆÄËÅ
ÔÒÇÍÕÓÂ ÄÓâÆ ÎË ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß ÕÑÎßÍÑ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕâÏË
ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. °ÆÐÂÍÑ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÍÓÂÔÐÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÚÇÓÇÊ ÔÕÂÆËá ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÊÇÎÇ-
ÐÑÅÑ GFP-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ØËÏËÚÇÔÍËÌ
ÔËÐÕÇÊ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ, ÒÑØÑÉËØ ÒÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÐÂ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÃÇÎÍÂ
DsRed, ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÄÄÇÆÇÐËÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑÌ ÆÄÑÌÐÑÌ ÔÄâÊË
Ä GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÂÏÇÕÐÑÏÖ ÔÆÄËÅÖ
ÔÒÇÍÕÓÂ Ä ÍÓÂÔÐÖá ÑÃÎÂÔÕß.70
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²ËÔ. 1. ±ÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÕÇÕÓÂÏÇÓÂ (a), ÆËÏÇÓÂ (b) Ë
ÏÑÐÑÏÇÓÂ (c) ÃÇÎÍÂ DsRed.26

¹ÇÓÐÞÏË ÕÑÚÍÂÏË ÑÃÑÊÐÂÚÇÐ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÎËÐÍÇÓ ÏÇÉÆÖ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË ÆËÏÇÓÂ. ·ÓÑÏÑ×ÑÓ ÒÑÍÂÊÂÐ ÍÓÂÔÐÞÏ ÙÄÇÕÑÏ,
ÄÐÇÛÐËÇ Ë ÄÐÖÕÓÇÐÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ ÊÇÎÇÐÞÏ Ë ÔËÐËÏ ÙÄÇÕÑÏ.
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²ËÔ. 2. ®ÇØÂÐËÊÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ Ë ÕËÒÞ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ (ÔÏ. ÕÇÍÔÕ).



¬ÓÂÔÐÞÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÞ ÆÇÎâÕÔâ ÐÂ ÆÄÂ ÕËÒÂ: DsRed-ÒÑÆÑÃ-
ÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ 71 Ë Kaede-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ 72ì ÒÑ ÐÂÊÄÂ-
ÐËá ÃÇÎÍÑÄ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÑÐË ÄÒÇÓÄÞÇ ÃÞÎË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ
(ÓËÔ. 2). ¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË Ô DsRed- ËÎË Kaede-ÒÑÆÑÃ-
ÐÞÏË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂÏË ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÎÇÅÍÑ ÓÂÊÎËÚËÏÞ ÒÑ ×ÑÓÏÇ
ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ´ÂÍ, Kaede-
ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ (I ÐÂ ÓËÔ. 2) ËÏÇÇÕ ÖÊÍËÇ ÒËÍË ÔÏÇÐßÛËÏ
ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ ÔÆÄËÅÑÏ Ë ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÒÎÇÚÑ ÒÓË 630 ÐÏ Ä ÔÒÇÍÕÓÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÇÔÕß ÚÇÕÍÑÇ ÑÕÎËÚËÇ Ä ÔÒÇÍÕÓÂØ
RFPs ÓÂÊÐÞØ ÕËÒÑÄ Ä ÆÇÐÂÕÖÓËÓÖáÜËØ ÖÔÎÑÄËâØ. DsRed-
±ÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÕÔâ Ä 1M NaOH Ô ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËÇÏ ÊÇÎÇÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ËÏÇÇÕ ÏÂÍÔËÏÖÏ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË 445 ÐÏ.71 £ ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ
ÃÇÎÍË Ô Kaede-ÒÑÆÑÃÐÞÏ ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ Ä 1® NaOH ÒÑÅÎÑ-
ÜÂáÕ ÒÓË 499 ÐÏ.73

­ËÎÑÄÑ-ÅÑÎÖÃÞÇ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓË-
ÊÖáÕÔâ ÄÞÔÑÍËÏË ÍÑà××ËÙËÇÐÕÂÏË ÏÑÎâÓÐÑÌ àÍÔÕËÐÍÙËË,
ËÏÇáÕ ÆÓÖÅÑÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ (III ÐÂ ÓËÔ. 2), âÄÎâáÜËÌÔâ ËÊÑÏÇ-
ÓÑÏ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.74 ±ÓËÏÇÓÞ
ÔÒÇÍÕÓÑÄ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÐÂ
ÓËÔ. 3.

ªÊÄÇÔÕÐÞ ÕÂÍÉÇ ÕÓË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ØÓÑ-
ÏÑ×ÑÓÂ, ÒÓËÚÇÏ ÍÂÉÆÞÌ ÄÂÓËÂÐÕ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐ ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ
ÏÇÓÇ ÑÆÐËÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÃÇÎÍÑÏ.

ä²ÂÊÉËÅÂÇÏÞÌã ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ KFP, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÃÞÎ ÒÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ ÑÒËÔÂÐ ÍÂÍ ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞÌ
ËÊ ÂÍÕËÐËË Anemonia sulcata,9 ËÏÇÇÕ ×ÓÂÅÏÇÐÕËÓÑÄÂÐÐÞÌ
DsRed-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ,75 ÑÃÓÂÊÖáÜËÌÔâ ÒÓË ÂÄÕÑÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÅËÆÓÑÎËÊÇ ÂÙËÎËÏËÐÂ.76

£ ÉÇÎÕÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÏ ÃÇÎÍÇ zFP538 ËÊ Zoanthus sp.7

ÒÇÓÄÞÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ ÕÓËÒÇÒÕËÆÂ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
(ÎËÊËÐ) ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÙËÍÎËÊÂÙËË Ô
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÕÇÕÓÂÅËÆÓÑÒËÓËÆËÐÑÄÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ, ÚÕÑ ÒÓË-
ÄÑÆËÕ Í ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËá ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÔÑÔÕÑâÜÇÅÑ ËÊ ÕÓÇØ
ÙËÍÎÑÄ (II ÐÂ ÓËÔ. 2).77

´ÓÇÕËÌ ÕËÒ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ (IV ÐÂ ÓËÔ. 2)
ÃÞÎ ÐÂÌÆÇÐ Ä ÃÇÎÍÇmOrange,78 Â ÕÂÍÉÇ Ä ÒÓËÓÑÆÐÑÏÃÇÎÍÇKO
Ë ÇÅÑ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ ÄÂÓËÂÐÕÂØ.79 £ ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÃÇÎÍÑÄ
ÃÑÍÑÄÂâ ÙÇÒß ÑÔÕÂÕÍÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ (ÕÓÇÑÐËÐÂ Ä ÔÎÖÚÂÇ
mOrange ÎËÃÑ ÙËÔÕÇËÐÂ Ä ÔÎÖÚÂÇ KO), ÄØÑÆâÜÇÅÑ Ä ÔÑÔÕÂÄ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ Ô ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÞÏ ÂÕÑÏÑÏ
ÖÅÎÇÓÑÆÂ ÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÆËÅËÆÓÑÑÍÔ-
ÂÊÑÎßÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ. ¥Ñ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇÕ ÍÑÐÍÓÇÕÐÑÅÑ ÑÕÄÇÕÂ ÐÂ
ÄÑÒÓÑÔ Ñ ÕÑÏ, ÍÂÍ ËÊÏÇÐÇÐËâ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕËÏÑÅÖÕ ÒÓËÄÑÆËÕß Í ÕÂÍÑÏÖ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËá ÔÕÓÖÍÕÖÓ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.

¬ÓÂÔÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÕÞÓÇØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞØ ÂÄÕÑÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ ËÊ ÕÓÇØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ
a-ÔÒËÓÂÎË. ¯Â ÒÇÓÄÑÌ ÔÕÂÆËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÂâ
ÂÕÂÍÂ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÅÑ ÂÕÑÏÂ ÖÅÎÇÓÑÆÂ ÂÕÑÏÑÏ ÂÊÑÕÂ ÒÇÒÕËÆ-
ÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ. ±ÑÔÎÇ ÙËÍÎËÊÂÙËË ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÌ ÒÓÑÆÖÍÕ
ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÆÇÅËÆÓËÓÑÄÂÐËá (ÑÕÜÇÒÎÇÐËÇ ÂÕÑÏÑÄ ÄÑÆÑ-
ÓÑÆÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÔÄâÊË Ca7Cb ÑÔÕÂÕÍÂ Tyr66) ÒÑÆ ÆÇÌ-
ÔÕÄËÇÏ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ ÄÑÊÐË-
ÍÂÇÕ ÊÇÎÇÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ (4-(Ò-ÅËÆÓÑÍÔËÃÇÐÊËÎËÆÇÐ)-2-ËÏËÆ-
ÂÊÑÎËÐ-5-ÑÐ). ±ÑÔÎÇÆÖáÜÇÇ ÂÄÕÑÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÇ ÑÍËÔÎÇÐËÇ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÑÏ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÓÂÔÛËÓÇÐËá
ÔÑÒÓâÉÇÐÐÑÌ p-ÔËÔÕÇÏÞ ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÂÙËÎËÏËÐ-
ÐÑÌ ÔÄâÊË. ·ÑÕâ ÒÑÆÑÃÐÂâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕß ÄÔÕÓÇÚÂÇÕÔâ Ë Ä ÆÓÖÅËØ ÃÇÎÍÂØ, ÐÑ Ä ÐËØ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÐÇ
ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ, ÚÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÓÇÛÂáÜÇÌ ÓÑÎË ÒÓÑÔÕÓÂÐ-
ÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ Ä ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ÊÇÎÇÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ.

³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÃÑÎÇÇ
ÚÇÏ ÔÑÕÐË ËÊÄÇÔÕÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÔÆÇ-
ÎÂÕß ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ÚÇÕÞÓÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂ Ä ÐËØ
ÂÃÔÑÎáÕÐÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞ. ¿ÕÑ Tyr66 Ë Gly67 ØÓÑÏÑÅÇÐÐÑÅÑ
ÕÓËÒÇÒÕËÆÂ, Â ÕÂÍÉÇ Arg96 Ë Glu222 (ÐÖÏÇÓÂÙËâ ÒÑ GFP),
ÍÑÕÑÓÞÇ ÄØÑÆâÕ Ä ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. °ÔÕÂÕÑÍ
Arg96 ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÌ ÃÎËÊÑÔÕË ÑÕ ÂÕÑÏÂ
ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ËÏËÆÂÊÑÎËÐÑÐÂ, Â ÑÔÕÂÕÑÍ Glu222 ÓÂÔÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ
ÃÎËÉÇ Í ØÓÑÏÑ×ÑÓÖ Ä DsRed, ÚÇÏ Ä GFP. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÂÕÑÏ
ÂÊÑÕÂ ÑÔÕÂÕÍÂ Gly67 âÄÎâÇÕÔâ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎÑÏ ÐÂ ÒÇÓÄÑÌ ÔÕÂÆËË
ÙËÍÎËÊÂÙËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÑÔÕÂÕÍË Arg96 Ë
Glu222 ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ×ÖÐÍÙËá. ¯Â ÑÔÐÑÄÂÐËË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÏÖÕÂÐÕÂ ÒÑ ÒÑÊËÙËË 96 (R96A) Ô ÒÓÇÆÙËÍÎËÊÑÄÂÐ-
ÐÞÏ ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË
ÕÓÇÕËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ ØÓÑÏÑÅÇÐÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ
ÑÔÕÂÕÍË ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÖÆÑÃÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÆÎâ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÙËÍÎÂ.

¯ÇÆÂÄÐÑ ÃÞÎÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ ÓÑÎß ÑÔÕÂÕÍÑÄR96 Ë E222,80, 81

Ë ÑÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ R96 âÄÎâÇÕÔâ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËÏ ÍÂÕÂÎËÊÂ-
ÕÑÓÑÏ, ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖáÜËÏ ÇÐÑÎßÐÞÌ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ ÐÂ ÒÇÓÄÑÌ
ÔÕÂÆËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ©ÂÏÇÐÂ ÆÂÐÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ
ÂÓÅËÐËÐÂ ÐÂ ÎáÃÑÌ ÆÓÖÅÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ (ÍÓÑÏÇ
ÎËÊËÐÂ) ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÂÏÇÆÎÇÐËá ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ ÆÑ ÐÇ-
ÔÍÑÎßÍËØ ÏÇÔâÙÇÄ. ªÐÕÇÓÇÔÐÑ, ÚÕÑ ÖÕÓÂÚÇÐÐÂâ ×ÖÐÍÙËâ ÔÑÊÓÇ-
ÄÂÐËâ Ä ÏÖÕÂÐÕÇ R96A ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÂ ÊÂÏÇÐÑÌ
Q183R.80 ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ R96 ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕ ÇÐÑÎßÐÖá
×ÑÓÏÖ ÅÎËÙËÐÂ Ä ØÓÑÏÑ×ÑÓÇ, ÑÃÎÇÅÚÂâ ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÐÖÍÎÇÑ-
×ËÎßÐÖá ÂÕÂÍÖ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÅÑ ÂÕÑÏÂ ÖÅÎÇÓÑÆÂ. ¥ÂÐÐÂâ ÅËÒÑ-
ÕÇÊÂ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕÔâ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÅÓÂ×ËÚÇÔÍËÏË ÆÂÐÐÞÏË ÆÎâ
GFP Ë ÅÑÎÖÃÑÅÑ FP (BFP).82 £ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÇÏÑÎÇÍÖÎÞGFP
Ë BFP, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÇÐÑÎß-
ÐÖá ×ÑÓÏÖ ËÏËÆÂÊÑÎËÐÑÐÑÄÑÅÑ ÙËÍÎÂ. ²ÑÎß ÑÔÕÂÕÍÂ Glu222
ÏÇÐÇÇ âÔÐÂ, ÐÑ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÔÄËÆÇÎßÔÕÄÖáÕ Ñ
ÕÑÏ, ÚÕÑ ÇÅÑ ÂÐËÑÐ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕ ÑÔÐÑÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ, ÆÇÒÓÑ-
ÕÑÐËÓÖâ ÂÏËÆ Gly67.81
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²ËÔ. 3. ³ÒÇÍÕÓÞ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ (ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ) (1) Ë ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
(2) ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÍÓÂÔÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ: mKate (a),
mOrange (b), Dendra2 Ä ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË (c) Ë
mKeima (d ).
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±ÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐËÚÇÅÑ ÐÇ ËÊÄÇÔÕÐÑ ÑÃ ËÐËÙËÂÙËË Ë ÍÑÐÕÓÑÎÇ
ÓÇÂÍÙËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÔÄâÊË. ¥ÂÐÐÂâ ÓÇÂÍÙËâ
ÑÃÞÚÐÑ ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÏÇÆÎÇÐÐÑ, ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÇÇ ÐÇÓÇÆÍÑ ÐÇÒÓÇÆ-
ÔÍÂÊÖÇÏ, ÒÑàÕÑÏÖ ÑÐÂ ÐÇ ÄÔÇÅÆÂ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑâÄÎÇÐËáÉÇÎÂÇ-
ÏÞØ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ. ¢ÞÎÑ ÕÂÍÉÇ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ
ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÔÄâÊË âÄÎâÇÕÔâ ÎËÏËÕËÓÖáÜÇÌ ÔÕÂÆËÇÌ ÒÓË
ÔÑÊÓÇÄÂÐËË ÍÓÂÔÐÞØ ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÄ.47 ¿ÄÑÎáÙËÑÐÐÑÇ ÆÇÓÇÄÑ
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ 19 ÐÂ ÕÑ, ÚÕÑ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËÇ RFPs ÒÓÑËÊÑÛÎÑ
ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐÇÆÂÄÐÑ Ë ÒÑ ÐÇÔÍÑÎßÍËÏ ÐÇÊÂÄËÔËÏÞÏ ÒÖÕâÏ.
¯ÇÆÂÄÐÑ Ä ÖÆËÄËÕÇÎßÐÑ ÖÔÒÇÛÐÑÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ ÃÞÎÑ ÔËÐÕÇ-
ÊËÓÑÄÂÐÑ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÅÇÐÑÄ ÒÓÑÕÇËÐÑÄ-ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÑÄ
RFPs.82 ±ÓËÏÇÚÂÕÇÎßÐÑ, ÚÕÑ àÍÔÒÓÇÔÔËâ ÆÂÐÐÞØ ÅÇÐÑÄ ÒÓË-
ÄÇÎÂ Í ÔËÐÕÇÊÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÊÇÎÇÐÑÌ Ë ÍÓÂÔÐÑÌ
àÏËÔÔËÇÌ, ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÑÄÒÂÆÂáÕ Ô ÕÂÍÑÄÞÏË ÆÎâ
GFPs Ë RFPs.83

¥ÄÂ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞØ ×ÂÍÕÂ ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÕ ÚËÔÎÑ ÄÑÊÏÑÉ-
ÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÔÄâÊË. £Ñ-ÒÇÓ-
ÄÞØ, ÒÑâÄÎÇÐËÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐ-
ÐÞÌ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ, Ô ÔËÐÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÒÓË
ÔÑÊÓÇÄÂÐËË RFPs ÔÄËÆÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ä ÒÑÎßÊÖ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÂÐËÑÐÐÂâ
×ÑÓÏÂ ÊÇÎÇÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÐÇ ÔÒÑÔÑÃÐÂ Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá
ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÔÄâÊË.48, 84 £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÐÂÎËÚËÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎß-
ÐÑÌ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÑÌ ÃÑÍÑÄÑÌ ÙÇÒË ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ
ÐÇÑÃØÑÆËÏÞÏ ÖÔÎÑÄËÇÏ ÆÎâ ÒÑâÄÎÇÐËâ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË, ÐÑ ÐÇ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÞÏ, ÕÂÍ ÍÂÍ ÎËÊËÐ ËÎË ÂÓÅËÐËÐ
ÒÑÚÕË ÄÔÇÅÆÂ ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ØÓÑÏÑÅÇÐÐÑÏ ÒÇÐÕÂÒÇÒÕËÆÇ
X7Y7G7X7K/R Ä ÒâÕÑÌ ÒÑÊËÙËË. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÃÇÎÍÇ
DsRed ÑÔÕÂÕÑÍ K70 ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÊÂÏÇÜÇÐ ÕÑÎßÍÑ ÐÂ Arg,21 Ä
ÒÓÑÕËÄÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÂ ÑÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÔÕÂ-
ÆËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÊÇÎÇÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.

²ÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÎâ ÃÇÎÍÂ
DsRed,68 ÒÑÊÄÑÎËÎË ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÆÎâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ÂÙËÎËÏËÐÐÑÌ ÔÄâÊË ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß ËÅÓÂáÕ ÑÔÕÂÕÍË E222 Ë
S70. ¬ÓËÕËÚÇÔÍËÏ ÆÎâ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
âÄÎâÇÕÔâ ÄÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ E222 ËQ66. ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÑÔÕÂÕÑÍ E222 ÄÑÄÎÇÚÇÐ ÍÂÍ Ä ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÊÇÎÇÐÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÕÂÍ Ë Ä ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÇ ÇÅÑ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÇ Ä ÍÓÂÔÐÞÌ
ØÓÑÏÑ×ÑÓ.

£ ÏÑÎÇÍÖÎÇ ÃÇÎÍÂ DsRed Ô ÑÔÕÂÕÍÂÏË E222, Q65 Ë S68
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖÇÕ ÑÔÕÂÕÑÍ N42, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ ËØ äÒÓÂ-
ÄËÎßÐÑÇã ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ. £ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ âÄÎâÇÕÔâ ÒÓËÚËÐÑÌ
ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÖÄÇÎËÚÇÐËâ ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÔÄâÊÂÐ-
ÐÑÅÑ Ô ÊÂÏÇÐÑÌ ÑÔÕÂÕÍÂ N42 Ä DsRed1.85

£ ÔÎÖÚÂÇ z2FP574 (RFP ËÊ Zoanthus sp. 2) ÆÎâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ÂÙËÎËÏËÐÑÌ ÔÄâÊË ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÆÇÍÂÓÃÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ D66,
âÄÎâáÜÇÅÑÔâ ÒÇÓÄÞÏ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ Ä ØÓÑÏÑ-
ÅÇÐÐÑÏ ÕÓËÒÇÒÕËÆÇ DYG.86, 87 £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ
ÑÍËÔÎÇÐËâ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ. ¬ËÐÇÕËÍÂ
ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ z2FP574 Ë ÇÅÑ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ Ä ÑÕÎË-
ÚËÇ ÑÕ ÑÔÕÂÎßÐÞØ RFPs Ö àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÍÓÂÔÐÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÚÇÓÇÊ ÂÐËÑÐÐÖá ×ÑÓÏÖ ÊÇÎÇÐÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.86

°ÃÞÚÐÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ËÏÇÇÕ ÒÎÑÔÍÑÇ ÔÕÓÑÇÐËÇ, ØÑÕâ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑ ÑÕÍÎÑÐÇÐËÇ ÑÕ ÒÎÂÐÂÓÐÑÔÕË. ¬ÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ØÓÑÏÑ×ÑÓ
ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÆÄÖØ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÍÑÎÇÙ Ë ÏÑÔÕËÍÂ ÏÇÉÆÖ ÐËÏË.
°ÆÐËÏ ËÊ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÍÑÎÇÙ âÄÎâÇÕÔâ ÃÇÐÊÑÎßÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ
Y66, Â ÆÓÖÅËÏ ì ÒâÕËÚÎÇÐÐÞÌ ÅÇÕÇÓÑÙËÍÎ. £ ÔÎÖÚÂÇ ÃÇÎÍÂ
Kaede ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÇÜÇ ÑÆÐÖ ÔÑÒÓâÉÇÐÐÖá ÂÓÑÏÂÕË-
ÚÇÔÍÖá ÔËÔÕÇÏÖ ì ËÏËÆÂÊÑÎßÐÞÌ ÙËÍÎ. ·ÓÑÏÑ×ÑÓ ÏÑÉÇÕ
ËÏÇÕß ÙËÔ- ËÎË ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÆÄÑÌÐÑÌ
ÔÄâÊË Ca=Cb ÏÇÉÆÖ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËÏË ÔËÔÕÇÏÂÏË (ÓËÔ. 4).
¥Îâ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÄÂÉÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ ËÏÇÇÕ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ Ä ÒÑÎÑÉÇÐËË 148. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ
ÑÔÕÂÕÍË, ÔÒÑÔÑÃÐÞÇ ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÄÑÆÑÓÑÆÐÞÇ ÔÄâÊË, ÔÕÂÃË-
ÎËÊËÓÖáÕ ÂÐËÑÐÐÞÌ ÙËÔ-ØÓÑÏÑ×ÑÓ. ¤ÇÐÐÑ-ËÐÉÇÐÇÓÐÞÇ

ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÆÕÄÇÓÆËÎË, ÚÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ 148 âÄÎâÇÕÔâ ÍÎá-
ÚÇÄÞÏ ÒÓË ÄÊÂËÏÐÑÏ ÒÇÓÇØÑÆÇ ÏÇÉÆÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏË
ÃÇÎÍÂÏË Ë ØÓÑÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË.9, 45 £ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ-
×ËÅÖÓÂÙËË ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß ËÅÓÂÇÕ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ Ä
ÒÑÎÑÉÇÐËË 165. ¯ÇÃÑÎßÛËÇ ÅËÆÓÑ×ËÎßÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ Ä
àÕÑÏ ÒÑÎÑÉÇÐËË ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖáÕ ÕÓÂÐÔ-ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÒÖÕÇÏ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË Ô OH-ÅÓÖÒÒÑÌ ÑÔÕÂÕÍÂ ÕËÓÑ-
ÊËÐÂ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÆÇÔÕÂÃËÎË-
ÊËÓÖáÕ ÇÅÑ.

¯ÂÒÓËÏÇÓ, ØÓÑÏÑ×ÑÓ DsRed âÄÎâÇÕÔâ ÒÎÂÐÂÓÐÞÏ Ë
ÔÑÆÇÓÉËÕ ×ÇÐÑÎßÐÞÌ ×ÓÂÏÇÐÕ ÕËÓÑÊËÐÂ Ä ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË.
³ÑÅÎÂÔÐÑ ÆÂÐÐÞÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ Ë ÏÂÔÔ-
ÔÒÇÍÕÓÑÏÇÕÓËË ÄÞÔÑÍÑÅÑ ÓÂÊÓÇÛÇÐËâ, ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ RFPs
ÔÑÆÇÓÉÂÕ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂ-
ÙËË.74, 88 ë 90 °ÆÐÂÍÑ ÄÔÇ ËÊÄÇÔÕÐÞÇ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ ØÓÑÏÑÒÓÑ-
ÕÇËÐÞ (Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ DsRed) ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÐÇÒÎÂÐÂÓÐÞÌ DsRed-
ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË. ¢ÇÎÑÍ eqFP611
ÕÑÉÇ ÔÑÆÇÓÉËÕ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×Ë-
ÅÖÓÂÙËË,50 ÑÆÐÂÍÑ Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÔÕß CPs ËÏÇÇÕ ÒÎÂÐÂÓ-
ÐÑÇ ÔÕÓÑÇÐËÇ, Â Ä ÇÅÑ ÏÖÕÂÐÕÇ RFP630, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÏ ÄÔÇÅÑ
ÎËÛß ÑÆÐÖ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÖá ÊÂÏÇÐÖ N143S, ØÓÑÏÑ×ÑÓ ËÏÇÇÕ
ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá.46 ®ËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ä
eqFP611 ÕÂÍÑÄÑ, ÚÕÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÐËÏÂÕß ÒÎÂÐÂÓÐÖá
ÙËÔ- Ë ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá; ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÂÐÐÞÌ ÃÇÎÑÍ
âÄÎâÇÕÔâ ÒÇÓÄÞÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ GFP-ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ
âÄÎâÇÕÔâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÍÂÍ Ô ÙËÔ-, ÕÂÍ Ë Ô ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖ-
ÓÂÙËÇÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.

ªÔÍÂÉÇÐËÇ ÒÎÂÐÂÓÐÑÔÕË ÍÂÍ ÙËÔ-, ÕÂÍ Ë ÕÓÂÐÔ-ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ b-ÂÕÑÏÂ ÖÅÎÇÓÑÆÂ (ÖÅÑÎ
ÐÂÍÎÑÐÂ, tilt, t) Ë ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÔÄâÊË Cb7Cg (ÖÅÑÎ ÒÑÄÑÓÑÕÂ,
twist, j) (ÓËÔ. 5). ¯Â ÑÔÐÑÄÇ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ
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²ËÔ. 4. ³ØÇÏÂ ÙËÔ ëÕÓÂÐÔ-ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÓË ÑÃÓÂ-
ÕËÏÑÏ ÒÇÓÇØÑÆÇ.
¸Ë×ÓÂÏË ÖÍÂÊÂÐÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË, ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ Ô
ÍÑÕÑÓÞÏË ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÙËÔ- ËÎË ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖ-
ÓÂÙËË.
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²ËÔ. 5. ªÔÍÂÉÇÐËÇ ÒÎÂÐÂÓÐÑÔÕË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ: ÖÅÎÞ ÐÂÍÎÑÐÂ
(tilt) (a) Ë ÒÑÄÑÓÑÕÂ (twist) (b) ÆÎâ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.86

£ ÑÃÑËØ ÔÎÖÚÂâØ ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÆÄÂ ÓÂÊÐÞØ ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÑÆÐÑÅÑ Ë ÕÑÅÑ
ÉÇ ÍÑÎßÙÂ.

284 ¬.¥.±ÇÕÍÇÄËÚ, ¦.¯.¦×ÓÇÏÇÐÍÑ, £.£.£ÇÓØÖÛÂ, ³.¥.£ÂÓ×ÑÎÑÏÇÇÄ



ÃÞÎÂ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÂ ÚÇÕÍÂâ ÍÑÓÓÇÎâÙËâ ÏÇÉÆÖ ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ
ÄÞØÑÆÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÃÇÎÍÂ Ë ÒÎÂÐÂÓÐÑÔÕßá ÇÅÑ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ:78 ÚÇÏ ÃÑÎßÛÇ tilt- Ë twist-ÖÅÎÞ, ÕÇÏ ÐËÉÇ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ
ÄÞØÑÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÃÇÎÍÑÄ.

³ÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÊÂÄËÔâÕ
ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÑÕ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÐÑ Ë ÑÕ ÇÅÑ ÊÂÓâÆÂ.
¬ÓÂÔÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÌ ËÎË
ÂÐËÑÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇ. ¡ÐËÑÐÐÞÌ DsRed-ÒÑÆÑÃÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ
ÒÑÅÎÑÜÂÇÕ ÔÄÇÕ ÒÓË 570 ë 590 ÐÏ, Â ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖÇÕ ÒÓË
590 ë 640 ÐÏ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÐÇÌÕÓÂÎßÐÂâ ×ÑÓÏÂ ÒÑÅÎÑÜÂÇÕ
ÒÓË 440 ë 460 ÐÏ, Â ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖÇÕ ÒÓË 470 ë 490 ÐÏ. °ÚÇ-
ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ RFPs ÔÑÆÇÓÉÂÕ ØÓÑÏÑ×ÑÓ Ä ÂÐËÑÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇ. ±Ñ
ÄÔÇÌ ÄËÆËÏÑÔÕË, RFP mKeima Ô ÃÑÎßÛËÏ ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ
ÔÆÄËÅÑÏ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ËÔÍÎáÚÇÐËÇ ËÊ àÕÑÅÑ ÒÓÂÄËÎÂ.33 ®ÂÍÔË-
ÏÖÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÎâ mKeima ÐÂØÑÆËÕÔâ
ÒÓË 440 ÐÏ, ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÌ ×ÑÓÏÇ ÍÓÂÔÐÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, Â ÏÂÍÔËÏÖÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË mKeima ÐÂÃÎáÆÂ-
ÇÕÔâ ÒÓË 620 ÐÏ. ¥ÂÐÐÑÇ âÄÎÇÐËÇ ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÑÏ ÒÓÑÕÑÐÂ Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
(excited-state proton transfer, ESPT). ÁÄÎÇÐËÇ ESPT ÆÑÔÕÂ-
ÕÑÚÐÑ ØÑÓÑÛÑ ÑÒËÔÂÐÑ ÆÎâ GFPs.91 ¯ÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÃÇÎÍÇ
Sapphire ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÐÇÌÕÓÂÎßÐÞÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÒÑÅÎÑ-
ÜÂÇÕ ÔËÐËÌ ÔÄÇÕ Ë ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ.
£ àÕÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ÑÐ ÕÇÓâÇÕ ÒÓÑÕÑÐ, ÑÃÓÂÊÖáÜÂâÔâ ÂÐËÑÐÐÂâ
×ÑÓÏÂ ËÔÒÖÔÍÂÇÕ ÖÉÇ ÊÇÎÇÐÞÌ ÔÄÇÕ,92 ÒÑÔÎÇ ÚÇÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ
ÑÒâÕß ÄÑÊÄÓÂÜÂÇÕÔâ Ä ÐÇÌÕÓÂÎßÐÖá ×ÑÓÏÖ. ²ÂÄÐÑÄÇÔËÇ
ÏÇÉÆÖ ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÌ Ë ÂÐËÑÐÐÑÌ ×ÑÓÏÂÏË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÑÔÖ-
ÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÔÇÕË ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ, Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÒÓÑÕÑÐÂ ÑÃÞÚÐÑ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ÃÑÍÑÄÂâ ÙÇÒß ÅÎÖÕÂÏË-
ÐÑÄÑÌ ËÎË ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ. ±ÑÆÑÃÐÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ,
ÑÃÝâÔÐâáÜËÌ ÃÑÎßÛÖá ÄÇÎËÚËÐÖ ÔÕÑÍÔÑÄÂ ÔÆÄËÅÂ, ÓÇÂÎË-
ÊÖÇÕÔâ Ë ÆÎâ ÃÇÎÍÂ mKeima, ÚÕÑ ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ Ë ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ.93

VI. ¶ÑÕÑ×ËÊËÍÂ Ë ×ÑÕÑØËÏËâ ÍÓÂÔÐÞØ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÂ Ë ËÐÕÇÓÇÔÐÂ ×ÑÕÑ×ËÊËÍÂ Ë ×ÑÕÑ-
ØËÏËâ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.

±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÏÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ
PAmRFP1 Ë PAmCherry ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÆÄÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÞÇ ÔÕÂÆËË. ±ÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÆÇÍÂÓÃÑÍÔËÎËÓÑÄÂ-
ÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ E222, ÚÕÑ ËÐËÙËËÓÖÇÕ
ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÖ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÄÐÖÕÓË b-ÃÑÚÑÐÍÂ, Â
ÊÂÕÇÏ ì ÐÇÑÃÓÂÕËÏÂâ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËâ ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
ËÊ ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÌ Ä ÂÐËÑÐÐÖá ×ÑÓÏÖ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
µ¶-ÔÄÇÕÂ.94 ¥ÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÂ Y66 ÏÑÉÇÕ ÕÂÍÉÇ
ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÕßÔâ ÒÇÓÇØÑÆÑÏ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ËÊ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ
ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÖá ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá,
ÍÑÕÑÓÂâ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË Ä
ÒÑÎÑÉÇÐËâØ 148 Ë 167.55

´ÑÚÐÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÃÇÎÍÂ PAmRFP1 ÒÑÍÂ
ÐÇ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐ, ÐÑ ÒÑ ÓâÆÖ ÔÄÑÌÔÕÄ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ Ë ÐÇÂÍ-
ÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÌ PAmRFP1 ÏÑÉÐÑ ÔÖÆËÕß Ñ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËâØ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÂ ÒÓË ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË.
´ÂÍ, ÔÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÆÇÐÂÕÖÓËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ mRFP1 Ë ÐÇÂÍ-
ÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ PAmRFP1 Ä 1® ÍËÔÎÑÕÇ ÑÆËÐÂÍÑÄÞ Ë ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÛËÓÑÍËÏ ÒËÍÑÏ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÓË 382 ÐÏ.
°ÆÐÂÍÑ ÔÒÇÍÕÓ ÆÇÐÂÕÖÓËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ Ä ÜÇÎÑÚÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ
ÃÇÎÍÂ PAmRFP1 ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÔÒÇÍÕÓÂ mRFP1 Ë ÒÑÏËÏÑ
ÒËÍÂ ÒÓË 450 ÐÏ ÄÍÎáÚÂÇÕ ÒËÍ ÒÓË 330 ÐÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ, ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑ, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÏ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏ ÃÇÎÍÂ.

¥ÓÖÅËÇ PAFPs ÔÒÑÔÑÃÐÞ Í ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË
ËÊ ÊÇÎÇÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ×ÑÓÏÞ Ä ÍÓÂÔÐÖá ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
µ¶- ËÎË ÅÑÎÖÃÑÅÑ ÔÄÇÕÂ. ·ÓÑÏÑ×ÑÓ ÃÇÎÍÑÄ ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐ ÕÓËÒÇÒÕËÆÑÏ H657Y667G67. ±ÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
µ¶-ÔÄÇÕÂ ÑÆËÐÂÓÐÂâ ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÂÕÑÏÂÏË ÂÊÑÕÂ Ë ÖÅÎÇÓÑÆÂ
Ca ÑÔÕÂÕÍÂ H65 ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÓÂÊÓÞÄÂÇÕÔâ, Ë
ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÆÄÑÌÐÂâ ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÂÕÑÏÂÏË Ca Ë Cb ÑÔÕÂÕÍÂ
H65. ªÏÇÐÐÑ ÓÂÔÛËÓÇÐËÇ ÔËÔÕÇÏÞ ÔÑÒÓâÉÇÐÐÞØ p-ÔÄâÊÇÌ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÆÄËÅÖ ÔÒÇÍÕÓÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ÍÓÂÔÐÖá ÑÃ-
ÎÂÔÕß.95 ¥Îâ ÒÓÑÕÇÍÂÐËâ ÓÇÂÍÙËË b-àÎËÏËÐËÓÑÄÂÐËâ ÒÑ
ÏÇØÂÐËÊÏÖ E2 ËÔÍÎáÚËÕÇÎßÐÑ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß ËÅÓÂÇÕ ÑÔÕÂÕÑÍ
H65. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÊÂÏÇÐÂ ÆÂÐÐÑÅÑ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ
ÑÔÕÂÕÍÂ ÐÂ ÎáÃÑÌ ÆÓÖÅÑÌ ÎËÛÂÇÕ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ
ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË Í ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË.58, 61

±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ Ô ÄÞÔÑÍËÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍËÇ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÊÇÎÇÐÑÌ Ë ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÑÓÏ ÒÑÊÄÑÎËÎË ÖÕÑÚÐËÕß
ÏÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÆÎâ ÃÇÎÍÑÄ Kaede,96 EosFP (ÔÏ.67)
Ë IrisFP.60 ®ÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÆÎâ ÄÔÇØ ÃÇÎÍÑÄ ÆÂÐÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ ÑÍÂÊÂÎÔâ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏ. °ÔÕÂÕÑÍ E222 ËÅÓÂÇÕ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÖá ÓÑÎß Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË: ÇÅÑ ÂÐËÑÐ ÄÞÔÕÖ-
ÒÂÇÕ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÒÓÑÕÑÐÂ Ä ÓÇÂÍÙËË b-àÎËÏËÐËÓÑ-
ÄÂÐËâ. ¥Îâ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÃÇÎÍÂ Kaede ÄÂÉÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ
ËÏÇÇÕ ÕÂÍÉÇ ÑÔÕÂÕÑÍ Q38, ÑÃÓÂÊÖáÜËÌ ÒÓË ÖÚÂÔÕËË ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ ÄÑÆÞ ÄÑÆÑÓÑÆÐÖá ÔÄâÊß Ô ÑÔÕÂÕÍÑÏ H65. µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ,
ÚÕÑ ÑÃÓÂÕËÏÑÇ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËÇ ÊÇÎÇÐÑÌ Ë ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÑÓÏ
IrisFP ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ÙËÔ ëÕÓÂÐÔ-ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËË
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÒÓË ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ.

·ÓÑÏÑ×ÑÓ ÃÇÎÍÑÄ dendGFP Ë Dendra ÑÃÓÂÊÑÄÂÐ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏËH627Y637G64. ¤ËÔÕËÆËÐ Ä ÒÑÎÑÉÇ-
ÐËË 62 ØÂÓÂÍÕÇÓÇÐ ÆÎâ ÅÓÖÒÒÞ Kaede-ÒÑÆÑÃÐÞØ ×ÑÕÑÂÍÕËÄË-
ÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ. °ÆÐÂÍÑ ÐË ÑÆËÐ ËÊ ÃÇÎÍÑÄ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÐÇ
ÔÒÑÔÑÃÇÐ Í ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔËÐÇÅÑ ÔÄÇÕÂ. ±ÓË-
ÚËÐÞ ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÂ Dendra Í ÔËÐÇÏÖ ÔÄÇÕÖ ÒÑÍÂ ÐÇ
ÄÞâÔÐÇÐÞ. ³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÄØÑÆâÜËØ Ä
ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÃÇÎÍÑÄ dendGFP/Dendra Ë
Kaede, EosFP Ë KikGR, ÒÑÍÂÊÂÎÑ,63 ÚÕÑ Ä ÒÑÎÑÉÇÐËË 116 Ä
Dendra ÐÂØÑÆËÕÔâ ÅÎÖÕÂÏËÐ, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ Ä Kaede-ÒÑÆÑÃÐÞØ
ÃÇÎÍÂØ ì ÂÔÒÂÓÂÅËÐ.63 ¡ÐÂÎËÊ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ
ÃÇÎÍÂ EosFP ÒÑÆÕÄÇÓÆËÎ, ÚÕÑ ÃÑÎÇÇ ÆÎËÐÐÂâ ÃÑÍÑÄÂâ ÙÇÒß
ÑÔÕÂÕÍÂ Gln Ä àÕÑÏ ÒÑÎÑÉÇÐËË ÏÑÉÇÕ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß Ô
ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒÑÚÍÑÌ ÄÃÎËÊË ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÃÓÂÊÖáÜÇÅÑ
ÑÔÕÂÕÍÂ H62.67 £ÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖÇÕ
ÓÂÊÓÞÄÖ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÍÓÂÔÐÑÅÑ ØÓÑ-
ÏÑ×ÑÓÂ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÑÃÎÖÚÇÐËÇ ÔËÐËÏ ÔÄÇÕÑÏ. ¹ÕÑÃÞ ÖÔÕÂÐÑ-
ÄËÕß ÏÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË Dendra, ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÆÂÎßÐÇÌ-
ÛÇÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ.

¥Îâ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ asFP595 Ë KFP1 ÃÞÎÂ
ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÂ ÏÑÆÇÎß, ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÇÓÇØÑÆ ËÊ ØÓÑÏÑ-
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÔÄâÊÂÐ Ô
ÙËÔ ëÕÓÂÐÔ-ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËÇÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. £ ÓâÆÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ËÊ ÍÎÂÔÔÂ Anthozoa ÑÔÕÂÕÑÍ Ser148 âÄÎâÇÕÔâ
ÄÞÔÑÍÑÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÏ, Ë ÊÂÏÇÐÂ A148S Ä asFP595 ÒÓËÄÑÆËÕ
Í ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏÖ ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË ÃÇÎÍÂ.68, 69 ³ ÖÚÇÕÑÏ àÕÑÅÑ ÃÞÎÑ ÔÆÇÎÂÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇ-
ÐËÇ Ñ ÔØÑÆÐÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ asFP595 ÄÑ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË Ë ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÄ FPs ËÊ Anthozoa
Ë GFP ËÊ Aequorea. ³ÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, ÇÔÎË ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËâ
ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÙËÔ ëÕÓÂÐÔ-ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËÇÌ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ, ÑÔÕÂÕÑÍ
Y66 ÃÇÎÍÂ asFP595 Ä ØÓÑÏÑÔÑÔÕÑâÐËË ÆÑÎÉÇÐ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕ-
ÄÑÄÂÕß Ô ÑÔÕÂÕÍÑÏ S165.

£ ÃÇÎÍÇ DsRed1 ÓÇÂÎËÊÂÙËË ÆÂÐÐÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÒÓÑ-
ÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑ ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÑÔÕÂÕÑÍ I165. ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ,
ÚÕÑ ÑÔÕÂÕÑÍ S165 ÑÕÄÇÚÂÇÕ ÊÂ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËá ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
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asFP595 Ä ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ Ä ÆÓÖÅËØ
FPs Ä àÕÑÏ ÒÑÎÑÉÇÐËË ÑÔÕÂÕÑÍ ÔÇÓËÐÂ ÐÇ ÄÔÕÓÇÚÂÇÕÔâ. ±ÓË
àÕÑÏ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÒÇÓÇØÑÆÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ØÓÑ-
ÏÑ×ÑÓÂ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ±ÓÇÆÎÑÉÇÐÐÂâ
ÏÑÆÇÎß ØÑÓÑÛÑ ÑÃÝâÔÐâÇÕ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÃÇÎÍÑÄ KFP1 Ë asFP595,
Â ÕÂÍÉÇ ÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇØÑÆ ËÊ ØÓÑÏÑÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ¥ÂÐÐÂâ ÏÑÆÇÎß ÃÞÎÂ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐÂ Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÏÖÕÂÐÕÑÄ
ÃÇÎÍÂ asFP595 ÍÂÍ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÏ, ÕÂÍ Ë Ä ØÓÑÏÑÔÑÔÕÑâ-
ÐËË.97 ¥Îâ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ Ä ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË ÃÞÎ ÄÞÃÓÂÐ ÏÖÕÂÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ asFP595-A148S,
ËÏÇáÜËÌ ÃÑÎßÛÇÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ.
±ÑÔÎÇ ÑÃÎÖÚÇÐËâ ÔÄÇÕÑÏ ÄÞÔÑÍÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÍÓËÔÕÂÎÎÞ
ÃÞÎË ÏÅÐÑÄÇÐÐÑ ÊÂÏÑÓÑÉÇÐÞ, Ë ÊÂÕÇÏ ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÍÂÓÕÞ
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË Ô ÓÂÊÐÞÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ. ¥ÂÐÐÞÇ àÍÔ-
ÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÔÓÂÊÖ ÒÑÔÎÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÅÑ ÑÃÎÖÚÇ-
ÐËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË. ¦ÔÎË ÑÃÎÖÚÇ-
ÐËÇ ÃÞÎÑ ÍÓÂÕÍÑÄÓÇÏÇÐÐÞÏ, ÕÑ ÐÂÃÎáÆÂÎËÔß ÆÄÇ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂ-
ÙËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËâ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊßá ÏÇÉÆÖ °¯-
ÅÓÖÒÒÑÌ ÕËÓÑÊËÐÂ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ë ÃÑÍÑÄÑÌ ÙÇÒßá S148. ¿ÕÑ
ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐâÕß ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ-
ÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÃÇÎÍÂ asFP595-A148S ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô KFP1
(A148G), Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÕÂÍÑÌ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË ÐÇ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ. ¥ÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ ÃÞÎË ÒÓÑÄÇÆÇÐÞ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ KFP1 Ä ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË.
¬ÂÓÕÞ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÆÎâ ÍÓËÔÕÂÎÎÂ KFP1, ÒÑÎÖ-
ÚÇÐÐÑÅÑ ÒÑÔÎÇ ÑÃÎÖÚÇÐËâ ÄÞÔÑÍÑËÐÕÇÐÔËÄÐÞÏ ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎË-
ÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 540 ÐÏ, ÐÇÑÉËÆÂÐÐÑ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓ
ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÕÓÂÐÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË Ë ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÔÕàÍËÐÅ-ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄËË Ô H203. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÐÂÃÎáÆÂÇÏÞÇ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ ÒÑÆÑÃÐÞ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÏ ÆÎâ ÐÇÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ-
ÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÃÇÎÍÂ KFP1,98 ÊÂ ËÔÍÎáÚÇÐËÇÏ ÔÕÇÒÇÐË ÒÎÂ-
ÐÂÓÐÑÔÕË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. µÅÎÞ t Ë j ÆÎâ ÐÇ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ 8.88 Ë 218, Â ÆÎâ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ ì 1.28 Ë 138 ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. ¥ÂÎßÐÇÌÛËÇ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ KFP1 Ä ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ Ë
ÐÇÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËâØ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÑÕ 7173
ÆÑ 258³ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÆÄËÉÇÐËâ ÑÔÕÂÕÍÂ H197 ÆÑ ÕÂÍÑÅÑ ÒÑÎÑÉÇÐËâ, ÍÑÅÆÂ ÔÕÂÐÑ-
ÄËÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÞÏ ÇÅÑ ÔÕàÍËÐÅ-ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ Ô ØÓÑÏÑ×Ñ-
ÓÑÏ Ë ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÒÎÂÐÂÓÐÑÔÕË ÒÑÔÎÇÆÐÇÅÑ.99 °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ
ÆÎâ ÏÖÕÂÐÕÂ asFP595-A148S ÑÔÕÂÕÑÍ S148 ÃÎÑÍËÓÖÇÕ H203 Ä
äÔÕàÍËÐÅÇã Ô ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ ÕÂÍ, ÚÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÂ H203
ÐÇ ÏÇÐâÇÕÔâ ÒÓË×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËË. ¿ÕÑÏÑÉÇÕ ÑÊÐÂÚÂÕß, ÚÕÑ
ÏÇØÂÐËÊÏÞ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËâ ÆÎâ ÏÖÕÂÐÕÑÄ A148G Ë A148S
ÓÂÊÎËÚÐÞ.

°ÒËÔÂÐÂ 97 ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÒÇÓÏÂÐÇÐÕÐÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜÇÅÑ
ÏÖÕÂÐÕÂ asFP595-S158V Ô ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ 1.7�A. ¯ÇÊÂÄËÔËÏÑ
ÒÑÎÖÚÇÐÂ 99 ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÏÖÕÂÐÕÂ asFP595-A148S/S165V.
µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ Ä ÑÃÑËØ ÃÇÎÍÂØ ØÓÑÏÑ×ÑÓ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä
ÙËÔ-ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË Ë âÄÎâÇÕÔâ ÒÎÂÐÂÓÐÞÏ. £ ÔÎÖÚÂÇ
asFP595-A148S/S165V ÐÂÃÎáÆÂÎÂÔß ÄÑÆÑÓÑÆÐÂâ ÔÄâÊß
ÏÇÉÆÖ °¯-ÅÓÖÒÒÑÌ ÕËÓÑÊËÐÂ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ë ÑÔÕÂÕÍÑÏ S148,
ÍÂÍ Ë ÆÎâ asFP595-A148S.97 °ÆÐÂÍÑ ÃÑÎÇÇ ÆÇÕÂÎßÐÑÇ ÔÓÂÄÐÇ-
ÐËÇ àÕËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÄÞâÄËÎÑ ÃÑÎßÛÖá ÓÂÊÐËÙÖ (ÆÑ 3�A) Ä
ÒÑÎÑÉÇÐËË ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÄÐÖÕÓË b-ÃÑÚÑÐÍÂ, ÚÕÑ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÄÞÊÄÂÐÑ ÄÊËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÑÔÕÂÕÍÂ V165 Ô ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÏ. ¯Ñ
àÕÑ ÐÇ ÑÃÝâÔÐâÇÕ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÌ ×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËË
ÃÇÎÍÂ KFP1, ÍÑÕÑÓÞÌ ÕÓÇÃÖÇÕ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÅÑ ËÊÖÚÇÐËâ.

¶ÑÕÑËÐÆÖÙËÓÖÇÏÂâ ÙËÔ ëÕÓÂÐÔ-ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËâ ØÓÑÏÑ-
×ÑÓÂ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÂ Ë ÆÎâ ÆÓÖÅËØ RFPs.100, 101 ³ àÕËÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ
ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÔÄâÊÂÐÞ ÂÍÕËÄÂÙËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÃÞÔÕÓÑÇ
×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËÇ ËÎË ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ ÔÄÑÌÔÕÄ

×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÓË ÆÇÌÔÕÄËË ÔÄÇÕÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ
ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ.16, 101 ´ÂÍËÏÑÃÓÂÊÑÏ, ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËâ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ
Ä ÑÆÐÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÏÑÉÇÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÒÑÄÞÔËÕß ×ÑÕÑ-
ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÃÇÎÍÂ ÎËÃÑ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÕËÕß ÐÇÉÇÎÂÕÇÎßÐÞÇ
×ÑÕÑÂÍÕËÄÂÙËÑÐÐÞÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ.

³ÑÄÔÇÏ ÐÇÆÂÄÐÑ ÃÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÏÐÑÅËØ
ÒÇÓÏÂÐÇÐÕÐÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜËØ RFPs (mPlum, HcRed1,
mKO, mKO2, mKate, Katushka, mOramge, mOrange2) Í ×ÑÕÑ-
ÍÑÐÄÇÓÔËË ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÔÄÇÕÑÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÆÎËÐÞ
ÄÑÎÐÞ.102, 103 ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÃÇÎÍË Katushka, mKate Ë HcRed1
ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ËØ ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÂÏË ÄÑÎÐ 405, 561 Ë 750 ÐÏ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ ÒÇÓÇØÑÆâÕ Ä ÊÇÎÇÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË Ô
ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÎÐÑÌ ÒÑÕÇÓÇÌ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ¬ÑÐ-
ÕÓÂÔÕ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË ÏÑÉÇÕ ÆÑÔÕËÅÂÕß 82 ÍÂÍ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ
ÃÇÎÍÂ, ÕÂÍ Ë ÒÓË ÃËÑÔËÐÕÇÊÇ ÃÇÎÍÂ Ä ÉËÄÑÕÐÞØ ÍÎÇÕÍÂØ.
ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË TagRFP Ë
TagRFP-T, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ËÊ ÕÑÅÑ ÉÇ ÃÇÎÍÂ, ÚÕÑ Ë mKate Ë
Katushka, ÐÇ ÑÃÎÂÆÂáÕ ÆÂÐÐÞÏ ÔÄÑÌÔÕÄÑÏ.

±ÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÃÇÎÍÑÄ mOrange Ë mOrange2 ÔÄÇÕÑÏ Ô
ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 488 ÐÏÏÂÍÔËÏÖÏ ËØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÔÆÄËÅÂÎÔâ
Ä ÆÂÎßÐáá ÍÓÂÔÐÖá ÑÃÎÂÔÕß (ÆÑ 640 ÐÏ). £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ×ÑÕÑ-
ÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓÔËË RFPs
ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ pH ÔÓÇÆÞ. ®ÇØÂÐËÊÏ ×ÑÕÑÍÑÐÄÇÓ-
ÔËË RFPs ÒÑÍÂ ÐÇ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐ.

VII. °ÔÐÑÄÐÞÇ ÑÃÎÂÔÕË ÒÓËÏÇÐÇÐËâ ÍÓÂÔÐÞØ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË âÄÎâáÕÔâ ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÞÏ ËÐÔÕÓÖÏÇÐ-
ÕÑÏ Ë ÛËÓÑÍÑ ÒÓËÏÇÐâáÕÔâ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÃËÑÎÑ-
ÅËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏ. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÓË
ÒÓÑÄÇÆÇÐËË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÃËÑØËÏËË, ÃËÑÕÇØÐÑÎÑ-
ÅËË Ë ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÃËÑÎÑÅËË ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÐÑÄÞÏ
ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÄËÊÖÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ, ÒÓÑËÔ-
ØÑÆâÜËÇ Ä ÍÎÇÕÍÂØ, ÐÑ ÕÂÍÉÇ ÖÔÍÑÓËÎÑ ÓÂÊÄËÕËÇ ÐÑÄÞØ ÏÇÕÑ-
ÆÑÄ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËÓÑÄÂÐËâ ËÔÔÎÇÆÖÇÏÞØ ÑÃÝÇÍÕÑÄ. ¢ÑÎßÛÇ
ÆÇÔâÕËÎÇÕËâ ÊÇÎÇÐÞÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎÔâ
ÍÂÍ ÏÂÓÍÇÓ, ÆÎâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÒÓË
ËÊÖÚÇÐËË ËØ ÄÐÖÕÓËÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË Ë ÒÇÓÇÆÄËÉÇÐËâ Ä
ÍÎÇÕÍÇ, Â ÕÂÍÉÇ ÆÎâ ÏÇÚÇÐËâ ÉËÄÞØ ÍÎÇÕÑÍ Ë ÙÇÎÞØ ÑÓÅÂÐËÊ-
ÏÑÄ.104 ¥Îâ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÏÑÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÕß ÔÕÇÓÇÑ- ËÎË ÍÑÐ×ÑÍÂÎßÐÞÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒ, Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ ÄÑÊÃÖÉÆÂáÜÇÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ ÏÑÅÖÕ ÒÓËÏÇÐâÕßÔâ
ÍÂÍ ÎÂÏÒÞ ÄÞÔÑÍÑÌ ÏÑÜÐÑÔÕË, ÕÂÍ Ë ÎÂÊÇÓÞ.105, 106 ¯ÇÆÂÄÐÑ
ÃÞÎ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ ÐÑÄÞÌ ÏÇÕÑÆ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË, ÍÑÕÑÓÞÌ ÒÑÊÄÑ-
ÎâÇÕ ÒÑÎÖÚÂÕß ËÊÑÃÓÂÉÇÐËâ Ô ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ*10 ÐÏ, ÑÆÐÂÍÑ Ä
àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÏÑÅÖÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕßÔâ ÕÑÎßÍÑ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇ-
ÏÞÇ ËÎË ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË.107

±ÑÎÖÚÇÐËÇ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ×ÑÓÏ RFPs ÓÂÔÛËÓËÎÑ ÒÂÎËÕÓÖ ÃÇÎ-
ÍÑÄ Ô ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÓÂÊÐÞØ ÙÄÇÕÑÄ Ë ÔÆÇÎÂÎÑ ÄÑÊÏÑÉÐÞÏ
ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËÇ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË. £ ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ
ÄÓÇÏâ ÖÆÂÎÑÔß ÒÑÎÖÚËÕß ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÐÕÐÞÇ ÍÓÂÔ-
ÐÞÇ GFP-ÒÑÆÑÃÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÑÕÎËÚÂáÜËÇÔâ ÑÕ ÃÇÎÍÑÄ ÆËÍÑÅÑ
ÕËÒÂ ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕßá, ÄÇÎËÚËÐÑÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ, ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓÑÏ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ, ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ë
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, Â ÕÂÍÉÇ ×ÑÕÑØËÏËÚÇÔÍËÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.

¤ÎÂÄÐÞÏË ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÂÏË GFP-ÒÑÆÑÃÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÓË
ËØ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË âÄÎâáÕÔâ ÄÞÔÑÍÂâ ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß Ë ÔÒÑÔÑÃ-
ÐÑÔÕß Í ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËá ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ ÃÇÊ ÖÚÂÔÕËâ ÍÂÍËØ-ÎËÃÑ
ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ, ÐÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ.
¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, N- Ë C-ÍÑÐÙÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÆÑÔÕÖÒÐÞ
ÆÎâ ÔÑÊÆÂÐËâ ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÕß
ÔÛËÄÍÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ Ô ÃÇÎÍÑÏ-ÏËÛÇÐßá. ±ÓË
àÕÑÏ FP ÓÇÆÍÑ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÇ ØÂÓÂÍ-
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ÕÇÓËÔÕËÍË ÒÑÔÎÇÆÐÇÅÑ. GFP-±ÑÆÑÃÐÞÇ ÃÇÎÍË Ä ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÇ
ÔÎÖÚÂÇÄ ÐÇÕÑÍÔËÚÐÞ ÆÎâ ÍÎÇÕÑÍ. ¤ÎÂÄÐÑÇ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÑ ÒÓË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË RFPs ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÊÇÎÇÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË
ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß ÂÄÕÑ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÐËÉÇ Ä äÍÓÂÔÐÑÏã ÆËÂÒÂÊÑÐÇ, Ë ÔÄÇÕ Ô ÃÑÎßÛÇÌ ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ
ÏÇÐßÛÇ ÓÂÔÔÇËÄÂÇÕÔâ. ´ÓË ÅÎÂÄÐÞØ ÄËÆÂ ÑÃÝÇÍÕÑÄ, ÆÎâ ËÊÖÚÇ-
ÐËâ ÍÑÕÑÓÞØ ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË, ì àÕÑ
ÍÎÇÕÍË, ÑÓÅÂÐÇÎÎÞ Ë ÃÇÎÍË.95, 108

1. ¬ÓÂÔÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÍÂÍ ÓÇÒÑÓÕÇÓÐÞÇ
ÏÂÓÍÇÓÞ

ªÔÒÑÎßÊÖâ ÅÇÐ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ (ÓÇÒÑÓÕÇÓÐÞÌ), ÐÂØÑ-
ÆâÜËÌÔâ ÒÑÆ ÍÑÐÕÓÑÎÇÏ ÒÓÑÏÑÕÑÓÂ ÍÂÍÑÅÑ-ÎËÃÑ ÍÑÐÍÓÇÕ-
ÐÑÅÑ ÅÇÐÂ, ÏÑÉÐÑ ËÊÖÚÂÕß àÍÔÒÓÇÔÔËá àÕÑÅÑ ÅÇÐÂ Ë ÖÓÑÄÇÐß
ÔËÐÕÇÊÂ ÍÑÆËÓÖÇÏÑÅÑ ËÏ ÃÇÎÍÂ Ä ÉËÄÞØ ÍÎÇÕÍÂØ Ë ÕÍÂÐâØ,
ÓÇÅËÔÕÓËÓÖâ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. °ÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ
ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÔËÐÕÇÊËÓÖÇÏÑÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÒÓË ËÔ-
ÒÑÎßÊÑÄÂÐËË Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏÂÓÍÇÓÂ àÍÔÒÓÇÔÔËË ÅÇÐÂ ÐÇÄÂÉÐÑ.
®ÇÆÎÇÐÐÑÇ ÒÑÔÕÕÓÂÐÔÎâÙËÑÐÐÑÇ ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ Ë
ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÑÃÓÂÊÖáÜÇÅÑÔâ FP âÄÎâáÕÔâ ÅÎÂÄÐÞÏË ÑÅÓÂ-
ÐËÚËÄÂáÜËÏË ×ÂÍÕÑÓÂÏË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÃÞÔÕÓÞØ ÕÓÂÐÔÍÓËÒÙËÑÐÐÞØ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÑÄ ÂÍÕËÄÂÙËË. ³ àÕÑÌ ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÖÆÑÃÐÞ ÆÎâ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÓÇÒÑÓÕÇÓÐÞØ ÏÂÓÍÇÓÑÄ àÍÔÒÓÇÔÔËË
ÅÇÐÑÄ ÃÞÔÕÓÑ ÔÑÊÓÇÄÂáÜËÌ ÃÇÎÑÍ DsRed-Express2 Ë ÇÅÑ ÖÎÖÚ-
ÛÇÐÐÞÇ ÄÇÓÔËË E2-Orange Ë E2-Red/Green, Â ÕÂÍÉÇ ÆÂÎßÐÇ-
ÍÓÂÔÐÞÌ ÃÇÎÑÍ Katushka2. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÙËÕÑÕÑÍÔËÚÐÑÔÕß
ÃÇÎÍÂ DsRed-Express2 Ë ÇÅÑ ÖÎÖÚÛÇÐÐÞØ ÄÇÓÔËÌ ÆÎâ ÍÎÇÕÑÍ
ÏÎÇÍÑÒËÕÂáÜËØ ÔÑÒÑÔÕÂÄËÏÂ Ô ÕÂÍÑÄÑÌ ÆÎâ EGFP (GFP Ô
ÖÔËÎÇÐÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ), Â ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÑ ÄÞÛÇ, ÚÇÏ Ö ÏÐÑÅËØ ÖÎÖÚÛÇÐÐÞØ RFPs.23, 28 ¤ÎÂÄ-
ÐÑÇ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÂ Katushka2 ÍÂÍ
ÓÇÒÑÓÕÇÓÂ ÅÇÐÐÑÌ àÍÔÒÓÇÔÔËË ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÏÑÌ
ËÏ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ÍÓÂÔÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË (ÏÂÍÔËÏÖÏ ÒÓË
633 ÐÏ), ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÐÂÃÎáÆÂÕß àÍÔÒÓÇÔÔËá ÅÇÐÂ Ä ÙÇÎÞØ
ÑÓÅÂÐËÊÏÂØ.35

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÚÂÔÕÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÒÓËÏÇÐâáÕÔâ Ä
ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏÂÓÍÇÓÑÄ ÒÓË ÔÑÊÆÂÐËË ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ¿ÕÑ
ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÐÂÃÎáÆÂÕß ÊÂ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËÇÌ, ÒÇÓÇÏÇÜÇÐËÇÏ ËÔÔÎÇ-
ÆÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÑÓÅÂÐÇÎÎ Ë ÆÂÉÇ ÍÎÇÕÑÍ Ä ÉËÄÞØ ×ÖÐÍÙËÑÐË-
ÓÖáÜËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÂØ, Â ÕÂÍÉÇ ËÊÖÚÂÕß ÏÇÉÃÇÎÍÑÄÞÇ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËâ Ë ÄÞâÔÐâÕß ËØ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÖá ×ÖÐÍÙËá. ±ÓË ËÊÖÚÇ-
ÐËË ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÅÎÂÄÐÞÏË ÕÓÇÃÑÄÂÐËâÏË
ÆÎâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ âÄÎâáÕÔâ ÇÅÑ ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÔÕß Ë
âÓÍÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ³ÍÎÑÐÐÑÔÕß Í ÑÎËÅÑÏÇÓËÊÂÙËË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÏÑÉÇÕ ÔËÎßÐÑ ÄÎËâÕß ÐÂ ÎÑÍÂÎËÊÂ-
ÙËá ËÔÔÎÇÆÖÇÏÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÑÔÑÃÇÐÐÑ ÇÔÎË ÆÂÐÐÞÌ ÃÇÎÑÍ ÔÂÏ
âÄÎâÇÕÔâ ÑÎËÅÑÏÇÓÑÏ. ¯ÇÏÂÎÑÄÂÉÐÞÏ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ Ë à×-
×ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÔÑÊÓÇÄÂÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÕÂÍ ÍÂÍ
ÔÄÑÓÂÚËÄÂÐËÇ ÅËÃÓËÆÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÄÑ ÏÐÑÅËØ ÔÎÖÚÂâØ ÒÓÇÆÑÕ-
ÄÓÂÜÂÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÕÇÎÇÙ ÄÍÎáÚÇÐËâ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÎâ
àÕËØ ÙÇÎÇÌ ÏÑÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË
TagRFP, mCherry, mKate, mKO Ë ÆÓ. ¥Îâ ÏÇÚÇÐËâ ÑÓÅÂÐÇÎÎ
Ë ÍÎÇÕÑÍ ÑÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÇ ÕÂÍ ÄÂÉÐÑ. °ÆÐÂÍÑ ÒÓË ÒÓÑÄÇÆÇÐËË ÆÄÖØ×ÑÕÑÐ-
ÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ RFPs ÊÂÕÓÖÆÐËÕÇÎßÐÑ ËÊ-ÊÂ
ÐËÊÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ËÊÎÖÚÇ-
ÐËÇÏ ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÑÅÑ ÕËÕÂÐ-ÔÂÒ×ËÓÑÄÑÅÑ ÎÂÊÇÓÂ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÆÎâ ÏÐÑÅÑÙÄÇÕÐÑÌ ÆÄÖØ×ÑÕÑÐÐÑÌ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÒÓËÏÇÐÇÐ ÃÇÎÑÍ Keima Ë ÇÅÑ ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ ÄÇÓÔËË, ËÏÇáÜËÇ
ÏÂÍÔËÏÖÏ ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÒÓË 440 ÐÏ.51 £ ÔÄÑá
ÑÚÇÓÇÆß, ÓÂÊÓÂÃÑÕÍÂ ÐÑÄÞØ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇ-

ÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÒÓÑÄÑÆËÕß ÏËÍÓÑÔÍÑÒËá Ô ÑÚÇÐß
ÄÞÔÑÍËÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ (*10 ÐÏ).94

±ÓË ËÊÖÚÇÐËË ÆËÐÂÏËÍË ÒÇÓÇÆÄËÉÇÐËâ ÏÇÚÇÐÞØ ÑÃÝÇÍÕÑÄ
ÄÂÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÞÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ
ÃÇÎÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÕß ÆÎËÕÇÎßÐÑÇ ÐÂ-
ÃÎáÆÇÐËÇ ÊÂ ÏÇÚÇÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË. ¶ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß Ë
ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÕÂÍËØ ×ÑÕÑËÐÆÖÙËÓÖÇÏÞØ à××ÇÍÕÑÄ, ÍÂÍ ×ÑÕÑ-
ÂÍÕËÄÂÙËâ ËÎË ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËÇ, ÑÚÇÐß ÄÂÉÐÞ ÒÓË ÒÓÑÄÇÆÇ-
ÐËË ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ Ô ËØ ÖÚÂÔÕËÇÏ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÖÔÒÇÛÐÑ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ ÃÇÎÍË mOrange2,
TagRFP-T, mKate2. ±ÓË ÒÑÔÕÑâÐÐÑÏ ÐÂÃÎáÆÇÐËË ÊÂ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÕÐÑ ÏÇÚÇÐÐÞÏ ÑÃÝÇÍÕÑÏ Ô ÙÇÎßá ËÊÖÚÇÐËâ ÇÅÑ ÆËÐÂ-
ÏËÍË ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞÇ ÃÇÎÍË ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÖÒÓÑÔÕËÕß àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕ.109, 110 ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎá-
ÚÂÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÆÂÇÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ËÊÃÇÉÂÕß ÒÓÑÃÎÇÏ Ô ×ÑÕÑ-
ÄÞÅÑÓÂÐËÇÏ Ë ×ÑÕÑÕÑÍÔËÚÐÑÔÕßá ÃÇÎÍÑÄ. ±ÓËÏÇÐÇÐËÇ ÏÑÐÑ-
ÏÇÓÐÞØ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÑÔÎÇÆËÕß
ÆËÐÂÏËÍÖ ÆÂÉÇ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÍÎÇÕÍÇ.111, 112

2. ®ÇÕÑÆÞ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞÇ ÐÂ ËÐÆÖÍÕËÄÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÏ
ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÐÇÓÅËË

®ÇÕÑÆ FRET âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐËÏ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÞØ
ÏÇÕÑÆÑÄ ËÊÖÚÇÐËâ ÏÇÉÃÇÎÍÑÄÞØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ in vivo Ë
in vitro. £ ÇÅÑ ÑÔÐÑÄÇ ÎÇÉËÕ ÃÇÊÞÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓ-
ÅËË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÌ ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ
×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂÏË, ÒÓËÚÇÏ ÔÒÇÍÕÓ ËÊÎÖÚÇÐËâ ÑÆÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ-
×ÑÓÂ (ÆÑÐÑÓÂ àÐÇÓÅËË) ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÇÕÔâ ÔÑ ÔÒÇÍÕÓÑÏ ÒÑÅÎÑÜÇ-
ÐËâ ÆÓÖÅÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ (ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÐÇÓÅËË). ¿××ÇÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß FRET ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÄÊÂËÏÐÑÌ ÑÓËÇÐÕÂÙËË ÆÑÐÑÓÂ Ë
ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÏÇÉÆÖ ÐËÏË.

¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËá ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÏÑÉÐÑ ÓÇÅËÔÕÓËÓÑ-
ÄÂÕß ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ, Ë ÑÃ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÏÑÉÐÑ
ÔÖÆËÕß ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË
ÆÄÖØ ÆÎËÐÂØ ÄÑÎÐ, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËØ ËÊÎÖÚÇÐËá ÆÑÐÑÓÂ Ë
ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ, ÎËÃÑ ÒÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËË ÒÑÔÎÇ ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
FRET ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÓÂÔÔÚËÕÂÐÂ ÒÑ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÔËÅÐÂÎÂ
ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÆÑ Ë ÒÑÔÎÇ ×ÑÕÑÑÃÇÔÙÄÇÚËÄÂÐËâ. ¥ÓÖÅÑÌ
ÏÇÕÑÆ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË FRET ÑÔÐÑÄÂÐ ÐÂ ËÊÏÇÓÇ-
ÐËË ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÑÐÑÓÂ. ¥ÂÐÐÞÌ ÏÇÕÑÆ
ÕÓÇÃÖÇÕ ÏÇÐßÛÇÅÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ËÊÏÇÓÇÐËÌ Ë âÄÎâÇÕÔâ ÃÑÎÇÇ
ÃÞÔÕÓÞÏ, ÚÇÏ ÏÇÕÑÆ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞÌ ÐÂ ËÊÏÇÓÇÐËË ËÐÕÇÐÔËÄ-
ÐÑÔÕË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ÑÆÐÂÍÑ ÕÓÇÃÖÇÕ ÐÂÎËÚËâ ÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉ-
ÐÑÅÑ ÑÃÑÓÖÆÑÄÂÐËâ.

¬ ÐÂËÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÞÏ FRET-ÒÂ'ÓÂÏ ÆÎâ ÑÃÜÇÌ
ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË ÍÎÇÕÍË ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÒÂ'ÓÞ GFP/RFPs, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÏËÐËÏÂÎßÐÑÇ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÑÄ
àÏËÔÔËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÄÞÔÑÍËÇ
×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß Ë âÓÍÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË.113 ±Â'ÓÞ
GFP/mRFP1 (ÔÏ.114) Ë GFP/mCherry (ÔÏ.115) ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓË-
ÓÑÄÂÎË ÃÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÖá à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß FRET ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÑÌ ÒÂÓÑÌ CFP/YFP (ÙËÂÐÑÄÞÌ/ÉÇÎÕÞÌ
FP). ±ÓË ÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐËË 116 FRET-ÒÂÓ ÆÎâ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËÑÐÐÑÅÑ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÃÇÎÍÂ ËÎË ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÃÇÎÍÑÄ ÖÔÒÇÛÐÑ ÃÞÎË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ
ÕÂÍËÇ ÒÂ'ÓÞ ÃÇÎÍÑÄ, ÍÂÍ mKO Ë MiCy,17 mKOk Ë mUKG,24

TagRFP Ë TagGFP,117 mKate2 Ë mCitrine.118

* * *

¢ÇÎÍÑÄÂâ ËÐÉÇÐÇÓËâ Ä ÔÑÚÇÕÂÐËË Ô ÄÞÔÑÍÑà××ÇÍÕËÄÐÞÏË
ÏÇÕÑÆÂÏË ÔÇÎÇÍÙËË ÍÎÑÐÑÄ ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÄÇÎË-
ÚËÕß ÙÄÇÕÑÄÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, Â
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ÕÂÍÉÇ ÖÎÖÚÛËÕß ÕÂÍËÇ ËØ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ, ÍÂÍ
ÔÑÊÓÇÄÂÐËÇ, âÓÍÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË, ×ÑÕÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß Ë ÆÓ.
±ÇÓÄÞÇ ÒÑÒÞÕÍË ÖÎÖÚÛÇÐËâRFPs ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ ÊÂÍÎáÚÂÎËÔß Ä
ÏÑÐÑÏÇÓËÊÂÙËË, ÕÂÍ ÍÂÍ ÑÎËÅÑÏÇÓÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÑÅÓÂÐËÚËÄÂÎÑ ËØ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ. £ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ÒÓÑÄÑÆËÎÂÔß
ÑÒÕËÏËÊÂÙËâ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÄÑÌÔÕÄ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ FPs.
¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÔÕÂÎË ÐÇÊÂÏÇÐËÏÞÏË ÏÂÓÍÇÓÂÏË ÒÓË
ÒÓÑÄÇÆÇÐËË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÃËÑØËÏËË, ÃËÑÕÇØÐÑÎÑ-
ÅËË Ë ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÃËÑÎÑÅËË. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ FPs ÐÇ ÕÑÎßÍÑ
ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÐÑÄÞÏË ÔÒÑÔÑÃÂÏË ÄËÊÖÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÆËÐÂÏËÚÇ-
ÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ Ä ÍÎÇÕÍÂØ, ÐÑ Ë ÖÔÍÑÓËÎÑ ÓÂÊÄËÕËÇ ÐÑÄÞØ
ÏÇÕÑÆÑÄ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËË. £ÂÉÐÞÏ àÕÂÒÑÏ Ä ÓÂÊÄËÕËË ÕÇØÐÑÎÑ-
ÅËË ÒÓËÏÇÐÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÕÂÎÂ ÓÂÊÓÂÃÑÕÍÂ
×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÞØ Ë ×ÑÕÑÒÇÓÇÍÎáÚÂÇÏÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ, ÒÑÊÄÑÎâáÜËØ ÒÓÑÄÑÆËÕß ÏËÍÓÑÔÍÑÒËá ÍÎÇÕÑÚÐÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ Ô ÄÞÔÑÍËÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ Ë ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÖÒÓÑÜÂá-
ÜËØ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËá ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËØ ÍÎÇÕÑÚÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ.
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The main groups of currently known red êuorescent proteins are characterized: their structure, folding
and mechanisms of chromophore formation are discussed. The key applications of these proteins as
markers and sensors in the cell and molecular biology are demonstrated.
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