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Îäí³ºþ ç âàæ ëè âèõ á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð º çà õèñò ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò³â â³ä äåã -
ðà äó âàëü íî¿ ä³¿ ð³çíèõ ôàê òîð³â, à òà êîæ ðå ãó ëÿö³ÿ òðàíñ êðèïö³¿ çà ðà õó íîê ¿õíüî ãî ôîð ìó âàí íÿ ó
òåðì³íà òî ðàõ òðàíñ êðèïö³¿. Ïðî âå äå íî ïî øóê òà âèç íà ÷å íî ðîç ïîä³ëè òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüíèõ
äîñ êî íà ëèõ ³ íå äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî âòîð³â ó ïëàçì³äàõ ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 ïà òî ãåí íèõ øòàì³â
Bacillus anthracis. Àíàë³ç ïîñë³äîâ íîñ òåé ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 B. anthracis âè ÿ âèâ, ùî ïåðøà
ì³ñòèòü 176 ³íâåð òî âà íèõ ïîñë³äîâ íîñ òåé ç åíåðã³ºþ  â³ä –30,6 äî –10,0 êêàë/ìîëü, à äðó ãà – 57
øïèëü îê ç åíåðã³ºþ  â³ä –27,2 äî –10,0 êêàë/ìîëü. Ïðåä ñòàâ ëå íî ô³çè÷í³ êàð òè ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 ç
ëî êàë³çî âà íè ìè øïèëü êî âè ìè ñòðóê òó ðà ìè. Ïî êà çà íî, ùî îñòàíí³ íà ô³çè÷ íèõ êàð òàõ ïëàçì³ä
ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 ðîç òà øî âàí³ â ä³ëÿíö³ ðå ãó ëÿ òîð íèõ ãåí³â àáî â åëå ìåí òàõ ç íå âèç íà ÷å íîþ ôóíêö³ºþ.

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: Bacillus ànthracis, øïèëü êî âà ñòðóê òó ðà, ³íâåð òî âà íèé ïî âòîð, õðåñ òî ïîä³áíà
ñòðóê òó ðà.

Âñòóï. Íà ñüî ãîäí³ îñíîâí³ çó ñèë ëÿ â÷å íèõ, ùî
ïðà öþ þòü ó ãà ëóç³ ãå íîì³êè, íà ïðàâ ëå íî íà ðîç -
ðîá êó åôåê òèâ íèõ çà ñîá³â àíàë³çó ãå íå òè÷ íèõ
«òåêñò³â» – ïîñë³äîâ íîñ òåé íóê ëå î òèä³â ãå íî ìó
îðãàí³çìó. Êîì ï’þ òåð íèé àíàë³ç º âàæ ëè âèì ìå òî -
äîì äîñë³äæåí íÿ ÄÍÊ. Âèâ ÷åí íÿ ãå íå òè÷ íî ãî òåê -
ñòó ïå ðå äáà ÷àº âñòà íîâ ëåí íÿ ìîæ ëè âèõ ôóíêö³é
ð³çíèõ ôðàã ìåíò³â ïîñë³äîâ íîñò³ ÄÍÊ: ïî øóê
ãåí³â, ðå ãó ëÿ òîð íèõ ñàéò³â òîùî. Ó íàø ÷àñ
òî÷í³ñòü âèç íà ÷åí íÿ ãåí³â êîì ï’þ òåð íè ìè ìå òî äà -
ìè íà â³äîì³é íóê ëå î òèäí³é ïîñë³äîâ íîñò³ íå ïå ðå -
âè ùóº 70 % [1]. 

Äî òå ïåð ãå íîì³êà – íà óêî âà äèñ öèïë³íà, ùî íå -
äàâ íî ç’ÿ âè ëà ñÿ, ïå ðå áó âàº â îïè ñî âî ìó ñòàí³, ðó õà -
þ ÷èñü çà òåõí³÷íèì ïðî ãðå ñîì. Ñåê âå íó âàí íÿ ãå -
íîì³â ïðè çâå ëî äî ðîç øè ðåí íÿ òà ïî ãëèá ëåí íÿ íà -

øî ãî ðî çóì³ííÿ ãå íå òè÷ íî¿ ³íôîð ìàö³¿. Ùå â³äíîñ -
íî íå äàâ íî ïî íÿò òÿ ãå íî ìó áó ëî äî âîë³ àáñòðàê -
òíèì. Íà ðàç³ ââà æà þòü, ùî íà é âàæ ëèâ³øè ìè
ñêëà äî âè ìè ÷àñ òè íà ìè ãå íî ìó º åê çîì (ÿêèé ñòà íî -
âèòü ëè øå 1 % óñüî ãî ãå íî ìó), ³íòðîì, ìå òè ëîì,
òðàíñ êðèï òîì (íàá³ð óñ³õ ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò³â, ÿê³
ñèí òå çó þòü ñÿ â êë³òèí³ àáî ïî ïó ëÿö³¿ êë³òèí),
âàð³îì (ïî âíèé íàá³ð ãå íå òè÷ íèõ âàð³àö³é, õà ðàê -
òåð íèõ äëÿ âè äó, àáî ñó ìà ïîë³ìîðô³çì³â ïî îäè íî -
êèõ íóê ëå î òèä³â) [2, 3]. 

Êîí ñåð âà òèâí³ ä³ëÿí êè ãå íî ìó, ÿê³ íå êî äó þòü
á³ëêè, ìà þòü âàæ ëèâ³ ôóíêö³¿ â åó- òà ïðî êàð³îò³â.
Âñòà íîâ ëå íî, ùî âî íè º äæå ðå ëîì ñåí ñî âèõ ³ àí òè -
ñåí ñî âèõ íå êî äó þ ÷èõ ÐÍÊ ð³çíèõ âàð³àíò³â
³íòðîí³â, ùî óòâî ðþ þòü ³íòðîì (³íêîëè ³íòðî íè ìî -
æóòü ôóíêö³îíó âà òè ÿê åê çî íè, à åê çî íè – ÿê ³íòðî -
íè). Íà êî ïè ÷åí íÿ äà íèõ ùî äî ³íòðî ìó ì³êðî îð -
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ãàí³çì³â äîç âî ëèòü ³äåí òèô³êó âà òè á³îëîã³÷íî çíà -
÷óù³ âëàñ òè âîñò³, ÿê³ ðå ãó ëþ þòü ñÿ ³íòðî íà ìè.         

Â³äî ìî, ùî ôóíêö³îíó âàí íÿ êîæ íî ãî ãå íà çà ëå -
æèòü â³ä áà ãàòü îõ ôàê òîð³â. Ïðî òå º äóì êè, ùî çà -
ãàëü íà ê³ëüê³ñòü åëå ìåí òàð íèõ ðå ãó ëþ þ ÷èõ ôàê -
òîð³â (ÿê³ êî äó þòü ñÿ îäíèì ãå íîì) ïî âèí íà áó òè
³ñòîò íî ìåí øîþ, í³æ çà ãàëü íà ê³ëüê³ñòü ãåí³â.
Íåçíà÷ íà ÷àñ òè íà (ïîð³âíÿ íî ³ç çà ãàëü íèì ÷èñ ëîì
ãåí³â) åëå ìåí òàð íèõ ôàê òîð³â ìî æå çà áåç ïå ÷è òè ðå -
ãó ëÿö³þ ñóòòºâî¿ ê³ëüêîñò³ ãåí³â. Ó ñåê âå íî âà íèõ
ïî ñë³äîâ íîñ òÿõ ãå íîì³â åó êàð³îò³â òà ïðî êàð³îò³â
çíà õî äèòü ñÿ âå ëè êèé îá’ºì ³íôîð ìàö³¿, ïî â’ÿ çà íî¿ ç 
¿õíüîþ ìî ëå êó ëÿð íîþ ãå íå òè êîþ. Äëÿ îò ðè ìàí íÿ
ö³º¿ ³íôîð ìàö³¿ ðîç ðîá ëÿ þòü ï³äõî äè äëÿ âèð³øåí -
íÿ ð³çíî ìàí³òíèõ çà äà÷ ãå íîì³êè. Äî ñèòü çíà÷ íó
óâà ãó ïðèä³ëÿ þòü ïî øó êó ïî âòîð³â, îñê³ëüêè âîíè
ñòà íîâ ëÿòü ³ñòîòíó ÷àñ òêó ãå íî ìó. Çîêðåìà, ó ãå -
íîì³ ëþ äè íè ì³ñòèòü ñÿ ïî íàä 50 % ïî âòîð³â. Äå ÿê³
êëà ñè îñòàíí³õ â³ä³ãðà þòü âàæ ëè âó ñòðóê òóð íó ³
ôóíêö³îíàëü íó ðîëü. Ç ³íøî ãî áî êó, ïî øóê ïî -
âòîð³â º íå òðèâ³àëü íîþ çàäà÷åþ.  

Bacillus anthracis – öå âå ëè êà ïà ëè÷ êî ïîä³áíà
ãðàì ïî çè òèâ íà àå ðîá íà áàê òåð³ÿ, ÿêà º åò³îëîã³÷íèì 
àãåí òîì ñèá³ðñüêî¿ âè ðàç êè, íå áåç ïå÷ íî ãî, à ÷à ñîì ³ 
ôà òàëü íî ãî çà õâî ðþ âàí íÿ ëþ äè íè é òâà ðèí. Âî íà
íà ëå æèòü äî ãðó ïè áà öèë B. ñereus, êó äè âõî äÿòü òà -
êîæ B. thuringiensis, B. cereus ³ B. mycoides. Ö³
áëèçü êîñ ïîð³äíåí³ áàê òåð³¿ º ïà òî ãå íà ìè òâà ðèí
(B. anthracis ³ B. cereus) òà êî ìàõ (B. thuringiensis).
Â³ä ³íøèõ ÷ëåí³â ãðó ïè B. ànthracis â³äð³çíÿºòüñÿ
íà ÿâí³ñòþ ìå ãàï ëàçì³ä ðÕO1 ³ ðÕO2, ùî êî äó þòü
ñèí òåç òîê ñèí³â ³ êàï ñó ëè â³äïîâ³äíî òà îá óìîâ ëþ -
þòü â³ðó ëåíòí³ñòü áà öè ëè. Â³äî ìî, ùî ³ñíó þòü ³çî -
ëÿ òè B. anthracis, ó ÿêèõ â³äñóòí³ îäíà àáî îá èäâ³
ïëàçì³äè. Êð³ì òî ãî, ìîæ ëè âèì º ïå ðåíå ñåí íÿ
ïëàçì³ä ñå ðåä ñïîð³äíå íèõ âèä³â àáî âòðà òà
ïëàçì³äè ðÕO2 ïðè ðîä íèì øëÿ õîì [4]. Òà êîæ º äàí³ 
ïðî óñï³øíå ïå ðåíå ñåí íÿ ïëàçì³äè ðÕÎ2 â ³íø³ áà -
öè ëè òà åêñïðåñ³þ ãåí³â òîê ñèí³â, òà êèõ ÿê lef ³ cya,
ó ãå òå ðî ëîã³÷íèõ ñèñ òå ìàõ [5]. Â³äñóòí³ñòü áóäü-
ÿêî¿ ç ïëàçì³ä ïðè çâî äèòü äî âòðà òè ïà òî ãåí íèõ
âëàñ òè âîñ òåé øòà ìó B. ànthracis [6].

Ö³êàâ³ñòü äî ìîæ ëè âîñò³ óòâî ðåí íÿ øïèëü êî -
âèõ ñòðóê òóð âè íèê ëà ó çâ’ÿç êó ç òèì, ùî âî íè º
îäíèì ³ç ôàê òîð³â, ÿê³ ðå ãó ëþ þòü ñòàá³ëüí³ñòü
ìÐÍÊ ì³êðî îð ãàí³çì³â [7, 8]. 

Íà ñó ÷àñ íî ìó åòàï³ ðîç âèò êó íà óêè ñåê âå íó âàí -
íÿ ãå íî ìó äîç âî ëÿº ä³çíà òè ñÿ ò³ëüêè ïðî ïî ðÿ äîê
ðîç òà øó âàí íÿ íóê ëå î òèä³â. Ùîá  çðî çóì³òè ñåíñ
ïî ñë³äîâ íîñò³ íóê ëå î òèä³â, íå îáõ³äíà ³äåí -
òèô³êàö³ÿ íå ëè øå êî äó þ ÷èõ, àëå é ðå ãó ëÿ òîð íèõ
ïî ñë³äîâ íîñ òåé. Çíàí íÿ æ ò³ëüêè ïî ñë³äîâ íîñò³
«ë³òåð» íå äîç âî ëÿº çðîçóì³òè çì³ñò óñüîãî «òåêñòó» 
ãåíîìó. 

Ðàí³øå äëÿ äâîõ ³çî ëÿò³â ì³êî áàê òåð³é òó áåð -
êóëü î çó, ùî ïîâ³ëüíî ðîñ òóòü, ç ïî âí³ñòþ ñåê âå íî -
âà íè ìè ãå íî ìà ìè (H37Rv ³ CDC1551) âèç íà ÷å íî
ðîç ïîä³ë òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüíèõ äîñ êî íà ëèõ
³íâåð òî âà íèõ ïî âòîð³â [9]. Íåç âà æà þ ÷è íà âè ñî êèé
ñòóï³íü ãî ìî ëîã³¿ (ïî íàä 90 %) ãå íîì³â öèõ ³çî ëÿò³â
ì³êî áàê òåð³é, âî íè õà ðàê òå ðè çó þòü ñÿ ð³çíèì
ð³âíåì â³ðó ëåí òíîñò³: H37Rv º ëà áî ðà òîð íèì øòà -
ìîì, à êë³í³÷íèé ³çî ëÿò CDC1551 ìàº âè ñî êèé
ð³âåíü â³ðó ëåí òíîñò³. Íà ìè ïî êà çà íî, ùî  îá èä âà
³çî ëÿ òè ì³ñòÿòü ïî â³ñ³ì äîâ ãèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî -
âòîð³â äîâ æè íîþ 48–62 íóê ëå î òè äè (í.), ç ÿêèõ
ø³ñòü øïèëü îê ïî âí³ñòþ çá³ãà þòü ñÿ. Ó òîé æå ÷àñ ó
ãå íîì³ CDC1551 (íà â³äì³íó â³ä H37Rv) íà 5'-ê³íö³
ìàò ðè÷ íî ãî ëàí öþ ãà ÄÍÊ ëî êàë³çî âà íà âè ñî êî-
ñòàá³ëüíà øïèëü êà äîâ æè íîþ 58 í. [9]. Ïðè ïóñ -
êàºòüñÿ, ùî ëî êàë³çàö³ÿ âè ñî êîñ òàá³ëüíî¿ øïèëü êè ç 

DG = –53,9 êêàë/ìîëü â îá ëàñò³ 5'-ê³íöÿ ÄÍÊ ³çî ëÿ òó 
CDC1551 ìî æå ïðè çâî äè òè äî ð³çíî ãî ñòó ïå íÿ
ñòàá³ë³çàö³¿ ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò³â àáî ð³çíî¿ åôåê òèâ -
íîñò³ òåðì³íàö³¿ òðàíñ êðèïö³¿ ÐÍÊ-ïîë³ìå ðà çè øòà -
ìó CDC1551 ïîð³âíÿ íî ç ³çî ëÿ òîì H37Rv. Öå, â
ñâîþ ÷åð ãó, íå çâà æà þ ÷è íà ïîä³áí³ñòü ô³çè÷ íèõ
êàðò ãå íîì³â äâîõ ³çî ëÿò³â, ìî æå ñëó ãó âà òè îäí³ºþ ç 
ïðè ÷èí ð³çíî¿ â³ðó ëåí òíîñò³ øòàì³â.

²íâåð òî âàí³ ïî âòî ðè òà êîæ ìî æóòü áó òè ñàé òà -
ìè âï³çíà âàí íÿ äëÿ ðå êîìá³íàç. Íà ÿâí³ñòü ³íâåð òî -
âà íèõ ïî âòîð³â, î÷å âèä íî, ñâ³ä÷èòü ïðî ³ìîâ³ðí³ñòü
ïå ðåíå ñåí íÿ ïî ñë³äîâ íîñ òåé ÄÍÊ ì³æ ïî âòî ðà ìè
âíàñë³äîê òðàíñ êðèïö³¿ àáî ðå êîìá³íàö³¿ [10]. Îäí³-
ºþ ç âàæ ëè âèõ á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é øïèëü îê ìî æå
áóòè çà õèñò ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò³â ïëàçì³ä, ùî îá óìîâ -
ëþþòü â³ðó ëåíòí³ñòü B. anthracis, â³ä äåã ðà äó âàëü -
íî¿ àê òèâ íîñò³ ð³çíèõ ôàê òîð³â. Çàç íà ÷è ìî, ùî ³í-
ôîð ìàö³ÿ ïðî ðîç ïîä³ë ³íâåð òî âà íèõ ïî âòîð³â ó ãå -
íîìàõ ì³êðî îð ãàí³çì³â âçà ãàë³ òà â ãå íîì³ B. ànthra-
cis çîê ðå ìà ó äîñ òóïí³é ë³òå ðà òóð³ â³äñóò íÿ. Ó ö³é
ðî áîò³ íà îñíîâ³ êîì ï’þ òåð íî ãî àíàë³çó îõà ðàê òå -
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ðè çî âà íî òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüí³ äîñ êî íàë³ òà
íå äîñ êî íàë³ ³íâåð òî âàí³ ïî âòî ðè, ÿê³ óòâî ðþ þòü
øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè, àáî øïèëü êè, ùî ìî æóòü âè -

íè êà òè â ïëàçì³äàõ ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 ïà òî ãåí íèõ øòàì³â 
B. anthracis, òà ïðåä ñòàâ ëå íî ô³çè÷í³ êàð òè ïëàçì³ä
ç ëî êàë³çî âà íè ìè øïèëü êî âè ìè ñòðóê òó ðà ìè. 

Ìà òåð³àëè ³ ìå òî äè. Âè êî ðèñ òà íî ïî ñë³äîâ -
íîñò³ ïî âí³ñòþ ñåê âå íî âà íèõ ³çî ëÿò³â ïëàçì³äè
ðÕÎ2 (íî ìåð AE 011191(NC 003981), 94829 ï. í.) ³
ïëàçì³äè pÕÎ1 (íî ìåð AF 065504, 181654 ï. í.). Äëÿ 
ïî øó êó äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî âòîð³â òà âè-
çíà ÷åí íÿ ¿õí³õ òåð ìî äè íàì³÷íèõ õà ðàê òå ðèñ òèê çà -
ñòî ñî âà íî ïðî ãðà ìó Oligo (âåðñ³ÿ 3.4) [11]. Ïî øóê
íå äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî âòîð³â òà âèç íà ÷åí íÿ
¿õí³õ ïà ðà ìåòð³â çä³éñíå íî çà äî ïî ìî ãîþ ïðî ãðà ìè
RNA 2 ïà êåòà GeneBee [12]. Ïîâí³ ïî ñë³äîâ íîñò³
ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2, îò ðè ìàí³ ç áà çè äà íèõ
GenBank, áó ëî ðîçð³çà íî íà ôðàã ìåí òè äîâ æè íîþ
14000 ï. í., îñê³ëüêè ïðî ãðàìí³ ïà êå òè, âè êî ðèñ òàí³
â äàí³é ðî áîò³, äîç âî ëÿ þòü àíàë³çó âà òè ïî ñë³äîâ -
íîñò³, äîâ æè íà ÿêèõ íå ïå ðå âè ùóº 15000 ï. í.

Ðå çóëü òà òè ³ îá ãî âî ðåí íÿ. Ïîâ òî ðè ìî æóòü
áó òè ïðÿ ìè ìè òà ³íâåð òî âà íè ìè, äîñ êî íà ëè ìè (ïî -
âíèé çá³ã ¿õí³õ ïî ñë³äîâ íîñ òåé) àáî íå äîñ êî íà ëè ìè
(ì³ñòÿòü íóê ëå î òè äè, ÿê³ íå çá³ãà þòü ñÿ). ²íâåð òî -
âàí³ ïî âòî ðè ó ñêëàä³ ìî ëå êóë ÐÍÊ ³ ÄÍÊ ìî æóòü
ïå ðå áó âà òè ó äâîõ ð³çíèõ êîí ôîð ìàö³éíèõ ñòà íàõ –
àáî ó âèã ëÿä³ îä íî ëàí öþ ãî âî¿ ÷è äâî ëàí öþ ãî âî¿
ñï³ðàë³ â³äïîâ³äíî, àáî íà áó âà òè øïèëü êî ïîä³áíî¿
ñòðóê òó ðè, ÿêà ñêëà äàºòüñÿ ç äâî ëàí öþ ãî âî ãî ñòåá -
ëà òà îä íî ëàí öþ ãî âî¿ ïåòë³. Ðàí³øå äëÿ ñó -
ïåðñï³ðàëü íèõ ÄÍÊ, ïî ñë³äîâ íîñò³ ÿêèõ ì³ñòÿòü
³íâåð òî âàí³ ïî âòî ðè (ïàë³íäðî ìè), âñòà íîâ ëå íî, ùî 
çà ô³ç³îëîã³÷íèõ óìîâ ìîæ ëè âå óòâî ðåí íÿ øïèëü îê
ÿê ôðàã ìåíò³â õðåñ òî ïîä³áíî¿ ñòðóê òó ðè ç äîâ æè -
íîþ ñòåá ëà íå ìåí øå 7 ï. í. òà ïåò ëåþ, ðîçì³ð ÿêî¿
íå ïå ðå âè ùóº 4–5 í. [13–15]. Âè õî äÿ ÷è ç öèõ ïà ðà -
ìåòð³â, ìè âèç íà ÷è ëè òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüí³
äîñ êî íàë³ ³íâåð òî âàí³ ïî âòî ðè ÿê ó ïî ñë³äîâ íîñò³
ïëàçì³äè ðÕÎ1 (òàáë. 1), òàê ³ â ïî ñë³äîâ íîñò³
ïëàçì³äè ðÕÎ2 ïà òî ãåí íî ãî øòà ìó À2012 B. anthra- 
cis (òàáë. 2).

Êîì ï’þ òåð íèé àíàë³ç ïî êà çàâ, ùî ïëàçì³äà
ðÕÎ1 ì³ñòèòü 67 øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð ç ïåò ëåþ,
ðîçì³ð ÿêî¿ íå ïå ðå âè ùóº 5 í. (ðèñ. 1). Ç íèõ 11
øïèëü îê õà ðàê òå ðè çó þòü ñÿ åíåðã³ºþ (–DG) ïî íàä
20 êêàë/ìîëü (òàáë. 1). Ö³êà âî, ùî â ïëàçì³ä³ ðÕÎ1
âè ÿâ ëå íî ÷î òè ðè äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî âòî ðè 
ç âè ñî êèì çíà ÷åí íÿì –DG (ïî íàä 20 êêàë/ìîëü) òà
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Äîâæèíà
ñòåáëà, ï. í.

Äîâæèíà
ïåòë³, í.

Åíåðã³ÿ,
êêàë/ìîëü

Ïîëîæåííÿ íà ïëàçì³ä³

18 12 –21,5 24754–24801

20 8 –23,9 24990–25038

19 4 –22,9 26110–26131

18 4 –28,3 26553–26592

21 10 –20,7 42014–42065

25 12 –22,5 48010–48071

24 18 –30,6 55825–55890

19 3 –21,9 60528–60568

20 7 –28 63955–64001

13 5 –22,9 71398–71428

20 5 –30,5 72274–72318

21 8 –29,8 100450–10049

23 5 –25 105993–10604

16 5 –21,7 109971–11000

22 3 –21 114805–114851

20 13 –29,7 120940–120991

24 8 –21,2 121312–121367

24 4 –24,3 136336–136387

19 4 –21,7 137579–137620

22 3 –25,3 146102–146148

25 3 –21,4 148426–148478

18 4 –23 153484–153522

18 3 –25 159742–159782

20 3 –20,5 162053–162095

14 4 –21 169071–169102

17 17 –24,1 172043–172093

18 9 –29,3 179421–179465

Òàá ëè öÿ 1
Òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüí³ øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè, ïî òåíö³éíî
óòâî ðåí³ ³íâåð òî âà íè ìè ïî âòî ðà ìè, äëÿ ïëàçì³äè ðÕÎ1 ïà -
òî ãåí íî ãî øòà ìó Bacillus anthracis

Ï ð è ì ³ ò ê à. Æèð íèì øðèô òîì âèä³ëåíî äîñ êî íàë³ øïèëü êè.



ïåò ëåþ 8–13 í. (ïî çèö³¿ 5, 11, 12, 27 ó òàáë. 1). Íà íà -
øó äóì êó, íà ÿâí³ñòü òà êèõ äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà -
íèõ ïî âòîð³â ç âè ñî êèì çíà ÷åí íÿì åíåðã³¿ ñâ³ä÷èòü
ïðî ìîæ ëèâ³ñòü ³ñíó âàí íÿ in vivo øïèëü îê ç ïåò ëÿ -
ìè, ðîçì³ð ÿêèõ ñòà íî âèòü 8–13 í.

Ïàë³íäðî ìè, ÿê³ ïî òåíö³éíî çäàòí³ óòâî ðþ âà òè
øïèëü êè çà ðà õó íîê ì³æëàí öþ ãî âî ãî êîì ïëå ìåí -
òàð íî ãî ñïà ðþ âàí íÿ íóê ëå î òèä³â â îä íî ëàí öþ ãîâ³é 
ÄÍÊ ³ ÐÍÊ, óìîâ íî ìîæ íà ðîçä³ëè òè íà äîâã³ òà êî -
ðîòê³ (á³ëüøå ³ ìåí øå 45 í. â³äïîâ³äíî) ïî âòî ðè.
Ïëàçì³äà ðÕÎ1 ìî æå ì³ñòè òè 17 äîâ ãèõ
ïàë³íäðîì³â äîâ æè íîþ 45–66 í. ç DG â³ä –30,6 äî
–20,7 êêàë/ìîëü òà 10 êî ðîò êèõ ïàë³íäðîì³â äîâ æè -
íîþ 31–43 í. ç DG â³ä –20,5 äî –30,6 êêàë/ìîëü
(òàáë. 1). Âàð òî ï³äêðåñ ëè òè, ùî ïå ðå âàæ íà
á³ëüø³ñòü øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð íà ô³çè÷í³é êàðò³
ïëàçì³äè ðÕÎ1 ëî êàë³çî âà íà â îá ëàñò³ ðå ãó ëÿ òîð -
íèõ ãåí³â àáî â åëå ìåí òàõ ç íå âèç íà ÷å íîþ ôóíêö³ºþ 
(ðèñ. 1, á). Öå ï³äòâåð äæóº â³äîì³ ë³òå ðà òóðí³ äàí³
ùî äî íà ÿâ íîñò³ õðåñ òî ïîä³áíèõ ñòðóê òóð ó ðå ãó ëÿ -
òîð íèõ ôðàã ìåí òàõ, çîê ðå ìà, ó áà ãàòü îõ òåðì³íà òî -
ðàõ òðàíñ êðèïö³¿ [16].

Ïëàçì³äà ðÕÎ2 ìî æå âêëþ ÷à òè 25 øïèëü êî âèõ
ñòðóê òóð ç ïåò ëåþ äî 5 í. (ðèñ. 2). Êð³ì òî ãî, º äâà
äîâ ãèõ äîñ êî íà ëèõ ³íâåð òî âà íèõ ïî âòî ðè ç ïåò ëåþ
ïî íàä 5 í. òà –DG ïî íàä 20 êêàë/ìîëü (ïî çèö³¿ 4, 5 ó
òàáë. 2).  

Íà â³äì³íó â³ä ïëàçì³äè ðÕÎ1 ïëàçì³äà ðÕÎ2 íå
ì³ñòèòü æîä íî ãî äîâ ãî ãî ïàë³íäðî ìà ç ïåò ëåþ äî

5 í., à òà êîæ æîä íî ãî äîñêîíàëîãî êî ðîò êî ãî
ïàë³íäðî ìà ç –DG ïî íàä 20 êêàë/ìîëü (òàáë. 2). Íà
ðèñ. 2, á, ïðåäñòàâëåíî ô³çè÷ íó êàð òó ïëàçì³äè
ðÕÎ2 ç ïî çèö³ÿìè çíàé äå íèõ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð. 
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ËÈÌÀÍÑÜÊÀ Î. Þ., ËÈÌÀÍÑÜÊÈÉ Î. Ï.

Äîâæèíà ñòåáëà,
ï. í.

Äîâæèíà
ïåòë³, í.

Åíåðã³ÿ,
êêàë/ìîëü

Ïîëîæåííÿ íà
ïëàçì³ä³

20 9 –20,0 13585–13634

17 4 –24,3 29190–29227

22 7 –27,2 37712–37762

20 6 –21,2 44958–45003

20 11 –27,1 48478–48528

20 8 –22,4 59914–59961

Òàá ëè öÿ 2
Òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüí³ øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè, ïî òåíö³éíî 
óòâî ðåí³ ³íâåð òî âà íè ìè ïî âòî ðà ìè, äëÿ ïëàçì³äè ðÕÎ2 ïà -
òî ãåí íî ãî øòà ìó Bacillus anthracis

Ï ð è ì ³ ò ê à. Æèð íèì øðèô òîì âèä³ëåíî äîñ êî íàë³ øïèëü êè.  

Ðèñ. 1. Ã³ñòîã ðà ìà ðîç ïîä³ëó ìîæ ëè âèõ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð
íà ïëàçì³ä³ pXO1 (äîâ æè íà 181654 ï. í.) çáóä íè êà ñèá³ðñüêî¿
âè ðàç êè (à) òà  ô³çè÷ íà êàð òà ïëàçì³äè ðÕÎ1 Bacillus anthracis
[17] (á). Íà âå äå íî ïî çèö³¿ â³äî ìèõ ãåí³â òîê ñèí³â, åëå ìåíò³â
IS1623, à òà êîæ î÷³êó âàí³ ïî çèö³¿ 143 â³äêðè òèõ ðà ìîê ç÷è òó -
âàí íÿ (ïî êà çà íî öèô ðà ìè). Ãåíè, ùî êî äó þòü: lef – åí äî ïåï òè -
äà çó ëå òàëü íî ãî ôàê òî ðà; cya (calmodulin-sensitive adenylate
cyclase) – ÷óò ëè âó äî êàëü ìî äóë³íó àäåí³ëöèê ëà çó; pagA – çà -
õèñ íèé àí òè ãåí; topî ² – òîïî³çî ìå ðà çó ²; gerXA, ger XB – ðîç âè -
òîê ñïî ðè; atxA – ïî çè òèâ íèé òðàíñ ðå ãó ëÿ òîð åêñïðåñ³¿ òîê ñè -
íó âè ðàç êè; pagR – òðàíñ êðèïö³éíèé ðåï ðå ñîð. Ñòð³ëêà ìè
âêà çà íî ïî çèö³¿ âèç íà ÷å íèõ òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüíèõ äîñ êî -
íà ëèõ ³ íå äîñ êî íà ëèõ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð; ç³ðî÷ êîþ ïî çíà -
÷å íî øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè, äîâ æè íà ïåòë³ ÿêèõ ïå ðå âè ùóº
12 í.; øïèëü êè ç åíåðã³ºþ  ïî íàä: 1 –10; 2 – 15; 3 – 20; 4 – 25; 5 –
30 êêàë/ìîëü



Çàç íà ÷è ìî, ùî íà ðàç³ ôóíêö³¿ á³ëüøîñò³ ãåí³â
ïëàçì³äè ðÕÎ2 ùå íå âñòà íîâ ëå íî, ³ òî ìó îò ðè ìàí³
äàí³ ìîæ íà áó äå ïðî à íàë³çó âà òè ï³ñëÿ âñòà íîâ ëåí -

íÿ ôóíêö³é ãåí³â ïëàçì³äè ðÕÎ2. Íà âå äåí³ ðå çóëü -
òà òè äå ìî íñòðó þòü, ùî äîñ êî íàë³ òà íå äîñ êî íàë³
³íâåð òî âàí³ ïî âòî ðè º âè ñî êîñ òàá³ëüíè ìè ãå íå òè÷ -
íè ìè åëå ìåí òà ìè ÿê äëÿ ïëàçì³äè ðÕÎ1, òàê ³ äëÿ
ïëàçì³äè ðÕÎ2. Ïðî âå äå íèé àíàë³ç ïî òåíö³éíî
ìîæ ëè âèõ âòî ðèí íèõ ñòðóê òóð äîç âî ëÿº ïðè ïóñ òè -
òè, ùî îäíà ç á³îëîã³÷íèõ ôóíêö³é çãà äà íèõ øïèëü -
îê ïî ëÿ ãàº â çà õèñò³ ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò³â ïëàçì³ä, ÿê³
îá óìîâ ëþ þòü â³ðó ëåíòí³ñòü áà öèë, â³ä äåã ðà äó -
âàëü íî¿ àê òèâ íîñò³ ð³çíèõ ôàê òîð³â.

Ðàí³øå ïðî³ëþñ òðî âà íî, ùî ³íâåð òî âàí³ ïî âòî -
ðè óòâî ðþ þòü õðåñ òî ïîä³áí³ ñòðóê òó ðè â íå ãà òèâ íî 
ñó ïåðñï³ðàë³çî âà íèõ ÄÍÊ in vivo òà in vitro [18–20].
Äëÿ äå òåêö³¿ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð in vitro ðîç ðîá -
ëå íî á³îõ³ì³÷í³ [21] òà á³îô³çè÷í³ ìå òî äè. Ó òîé ÷àñ, 
ÿê ìî ëå êó ëÿð íî-á³îëîã³÷í³ ìå òî äè, çà ñíî âàí³ íà
ðîçð³çà íí³ íóê ëå à çîþ (ñïå öèô³÷íîþ äî îä íî ëàí öþ -
ãî âî¿ ÄÍÊ) ïåòë³ øïèëü êè, äîç âî ëÿ þòü âèç íà ÷è òè
ïî ñë³äîâí³ñòü òà ëî êàë³çó âà òè ðîç òà øó âàí íÿ ³íâåð -
òî âà íî ãî ïî âòî ðà íà ãå íîì³, ñó ÷àñí³ ìå òî äè íà -
íîá³îò åõ íî ëîã³¿, íà ñàì ïå ðåä ñêà íó þ ÷à çîí äî âà
ì³êðîñ êîï³ÿ, äà þòü ìîæ ëèâ³ñòü áåç ïî ñå ðåä íüî â³çó -
àë³çó âà òè øïèëü êî âó ñòðóê òó ðó [22].

Â³äî ìî, ùî íà é ëàá³ëüí³øè ìè ìàê ðî ìî ëå êó ëà -
ìè, ïðè ñóòí³ìè ó êë³òè íàõ, º ìî ëå êó ëè ÐÍÊ. Ð³âåíü
ìÐÍÊ ðå ãó ëþºòüñÿ ³ íà ñòàä³¿ ñèí òå çó, ³ íà ñòàä³¿
äåã ðà äàö³¿. Ñòàá³ëüí³ñòü ìÐÍÊ âèç íà ÷àºòüñÿ
êîìá³íàö³ºþ òðàíñ- ³ öèñ-ôàê òîð³â, ïåðø³ ç ÿêèõ
ì³ñòÿòü åê çî- òà åí äî ðè áî íóê ëå à çè, à äðóã³ ìîæ íà
çãðó ïó âà òè â äâà êëà ñè – ñòàá³ë³çà òî ðè òà äå-
ñòàá³ë³çà òî ðè. Åëå ìåí òè, ùî äåñ òàá³ë³çó þòü, çà áåç -
ïå ÷ó þòü çâ’ÿ çó âàí íÿ íóê ëå àç òà ³í³ö³àö³þ ïðî öåñ³â
äåã ðà äàö³¿. Íà â³äì³íó â³ä íèõ ñòàá³ë³çà òî ðè çà -
ïîá³ãà þòü äåã ðà äàö³¿ ìÐÍÊ, áëî êó þ ÷è ä³þ ð³çíèõ
íóê ëå àç. Îäèí ³ç ìîæ ëè âèõ ìå õàí³çì³â ñòàá³ë³çàö³¿
ìÐÍÊ ïî â’ÿ çà íèé ç ôîð ìó âàí íÿì íå êà íîí³÷íî¿
(øïèëü êî âî¿) ñòðóê òó ðè íà 3'- àáî 5'-ê³íö³ ìÐÍÊ.
Òàê, íà ïðèê ëàä, óòâî ðåí íÿ çà çíà ÷å íî¿ øïèëü êè íà
5'-ê³íö³ ñòàá³ë³çóº ìÐÍÊ Escherichia coli ÷å ðåç çà -
ïîá³ãàí íÿ âçàºìîä³¿ 5'-ê³íöÿ ìÐÍÊ ç ÐÍÊà çîþ Å
[23].   

Îêð³ì òî ãî, øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè ÷àñ òî âè íè êà -
þòü âñå ðå äèí³ âíóòð³øí³õ òåðì³íà òîð³â òðàíñ -
êðèïö³¿ (ñïå öèô³÷íèõ ôðàã ìåíò³â ÄÍÊ-ìàò ðèö³, íà
ÿêèõ çó ïè íÿºòüñÿ òà íàä àë³, ÿê ïðà âè ëî, äèñ îö³þº
åëîí ãàö³éíèé êîì ïëåêñ ÐÍÊ-ïîë³ìå ðà çà–ÄÍÊ-
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Ðèñ. 2. Ã³ñòîã ðà ìà ðîç ïîä³ëó ìîæ ëè âèõ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð
íà ïëàçì³ä³ pXO2 (äîâ æè íà 94829 ï. í.) çáóä íè êà ñèá³ðñüêî¿ âè -
ðàç êè (à) òà ô³çè÷ íà êàð òà ïëàçì³äè ðÕÎ2 B. anthracis (íî ìåð
AF188935, äîâ æè íà 96231 ï. í.) (á). Ïî ëî æåí íÿ â³äî ìèõ â³ðó -
ëåí òíèõ ãåí³â (capA, capB, capC, capD, capE,  topB) òà ïî çè òèâ -
íèõ òðàíñ ðå ãó ëÿ òîð³â (acpA, acpB) ïðåä ñòàâ ëå íî ó âíóòð³øíüî -
ìó êîë³. Ñòð³ëêà ìè âêà çà íî ïî çèö³¿ ïî òåíö³éíèõ äîñ êî íà ëèõ ³
íå äîñ êî íà ëèõ øïèëü êî âèõ ñòðóê òóð, äîâ æè íà ïåòë³ ÿêèõ íå ïå -
ðå âè ùóº 12 í. ²íø³ ïî çíà ÷åí íÿ: «––»  –  íå äîñ êî íàë³ òà äîñ êî -
íàë³ øïèëü êè ç åíåðã³ºþ äî 10 êêàë/ìîëü òà ïåò ëåþ äî 8 íóê ëå î -
òèä³â; «¬ » –  äîñ êî íàë³ øïèëü êè ç åíåðã³ºþ ïî íàä
10 êêàë/ìîëü; «¬– »  – äîñ êî íàë³ øïèëü êè ç åíåðã³ºþ ïî íàä
20 êêàë/ìîëü; «« » – íå äîñ êî íàë³ øïèëü êè ç åíåðã³ºþ ïî íàä

10 êêàë/ìîëü; «¬ ®¾  » – íå äîñ êî íàë³ øïèëü êè ç åíåðã³ºþ ïî íàä

20 êêàë/ìîëü



ìàò ðè öÿ–ÐÍÊ-òðàíñ êðèïò). ² õî ÷à ó áà ãàòü îõ áàê -
òåð³é (äî ÿêèõ íà ëå æèòü ³ çáóä íèê ñèá³ðñüêî¿ âè ðàç -
êè) êëà ñè÷í³ òåðì³íà òî ðè òðàíñ êðèïö³¿ çóñòð³÷à -
þòü ñÿ íå ÷àñ òî, ìîæ íà ïðè ïóñ òè òè, ùî çíàé äåí³
øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè ôîðìóþòüñÿ äëÿ ðåãóëÿö³¿ íà
ð³âí³ òðàíñêðèïö³¿.

Òà êèì ÷è íîì, ïðî âå äå íèé ó äàí³é ðî áîò³ àíàë³ç
ïî ñë³äîâ íîñ òåé ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 B. anthracis
äîç âî ëèâ ñòâî ðè òè ô³çè÷í³ êàð òè ïëàçì³ä ç ëî -
êàë³çî âà íè ìè äîñ êî íà ëè ìè òà íå äîñ êî íà ëè ìè
³íâåð òî âà íè ìè ïî âòî ðà ìè, ÿê³ ïî òåíö³éíî çäàòí³
óòâî ðþ âà òè òåð ìî äè íàì³÷íî ñòàá³ëüí³ øïèëü êîâ³
ñòðóê òó ðè. Äîâ æè íà âè ñî êîñ òàá³ëüíèõ øïèëü îê
âàð³þº â³ä 66 äî 19 í., à åíåðã³ÿ – â³ä –30,6 äî
–10,3 êêàë/ìîëü. 

Ïå ðå âàæ íà á³ëüø³ñòü âèç íà ÷å íèõ øïèëü êî âèõ
ñòðóê òóð íà ô³çè÷ íèõ êàð òàõ ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2
ëî êàë³çî âà íà â îá ëàñò³ ïî çè òèâ íèõ òðàíñ-ðå ãó ëÿ -
òîð³â àáî â åëå ìåí òàõ ç íå âèç íà ÷å íîþ ôóíêö³ºþ.
Ìè ïðè ïóñ êàºìî, ùî øïèëü êîâ³ ñòðóê òó ðè ó ãå íîì³ 
ïëàçì³ä ðÕÎ1 ³ ðÕÎ2 ëî êàë³çî âàí³ íå âè ïàä êî âî, âî -
íè ìî æóòü áó òè ðîç òà øî âàí³ ó ä³ëÿí êàõ ïðî ìî òîð³â
³ òåðì³íà òîð³â òðàíñ êðèïö³¿, à òà êîæ á³ëÿ «ãà ðÿ ÷èõ»
òî ÷îê ðå êîìá³íàö³¿ ïîä³áíî äî äîâ ãèõ ãî ìî ïó ðè íî -
âèõ òðàêò³â, ùî ìà þòü ïî òåíö³àë äî óòâî ðåí íÿ
òðèï ëåêñ³â [24].

Ðî áî òó ï³äòðè ìà íî ãðàí òà ìè ÀÌÍ 47/2002 òà
ÀÌÍ 72/2007 â³ä Àêàäåì³¿ ìå äè÷ íèõ íà óê Óêðà¿ íè.

O. Yu. Limanskaya, A. P. Limanskii 

Distribution of hairpin-loop structures in plasmids of anthrax

infectious agent 

Summary

An important biological function of hairpin-loop structures is the
defense of RNA transcripts from degradation by different factors as
well as the transcription regulation due to their formation in
transcription terminators. The patterns of thermodynamically
stable perfect and imperfect inverted repeats were determined for
pXO1 and pXO2 plasmids of pathogenic Bacillus anthracis strains.
A sequence analysis of these plasmids has shown the plasmid pXO1
contains 176 inverted repeats, the energy of which varies from
–30.6 kcal/mol to –10.0 kcal/mol, and the plasmid pXO2 of
B. anthracis contains 57 inverted sequences with energy from –27.2
kcal/mol to –10.0 kcal/mol. Physical maps of the pXO1 and pXO2
plasmids with located hairpins are presented. These hairpin-loop
structures are shown to be localized in the sites of regulatory genes
or the elements encoding proteins of unknown function.    

Keywords: Bacillus ànthracis, hairpin-loop structure, inverted
repeat, cruciform structure.

Î. Þ. Ëè ìàí ñêàÿ, À. Ï. Ëè ìàí ñêèé

Pàñ ïðå äå ëå íèå øïè ëå÷ íûõ ñòðóê òóð â ïëàç ìè äàõ âîç áó äè òå ëÿ

ñè áèð ñêîé ÿçâû

Ðå çþ ìå

Îäíîé èç âàæ íûõ áè î ëî ãè ÷åñ êèõ ôóíê öèé øïè ëå÷ íûõ ñòðóê òóð 
ÿâ ëÿ åò ñÿ çà ùè òà ÐÍÊ-òðàíñ êðèï òîâ îò äåã ðà äè ðó þ ùå ãî äåé- 
ñòâèÿ ðàç íûõ ôàê òî ðîâ, à òàê æå ðå ãó ëÿ öèÿ òðàíñ êðèï öèè çà
ñ÷åò èõ ôîð ìè ðî âà íèÿ â òåð ìè íà òî ðàõ òðàíñ êðèï öèè. Ïðî âå -
äåí ïî èñê è îïðå äå ëå íû ðàñ ïðå äå ëå íèÿ òåð ìî äè íà ìè ÷åñ êè ñòà -
áèëü íûõ ñî âåð øåí íûõ è íå ñî âåð øåí íûõ èí âåð òè ðî âàí íûõ
ïî âòî ðîâ â ïëàç ìè äàõ ðÕÎ1 è ðÕÎ2 ïà òî ãåí íûõ øòàì ìîâ
Bacillus anthracis. Àíàëèç ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ïëàç ìèä ðÕÎ1
è ðÕÎ2 B. anthracis âû ÿ âèë, ÷òî ïåðâàÿ ñî äåð æèò 176 èí âåð òè -
ðî âàí íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ñ ýíåð ãè åé îò –30,6 äî
–10,0 êêàë/ìîëü, à âòîðàÿ –  57 øïè ëåê ñ ýíåð ãè åé îò –27,2 äî
–10,0 êêàë/ìîëü. Ïðåä ñòàâ ëå íû ôè çè ÷åñ êèå êàð òû ïëàç ìèä
ðÕÎ1 è ðÕÎ2 ñ ëî êà ëè çî âàí íû ìè øïè ëå÷ íû ìè ñòðóê òó ðà ìè.
Ïî êà çà íî, ÷òî ïîñëåäíèå íà ôè çè ÷åñ êèõ êàð òàõ ïëàç ìèä ðÕÎ1
è ðÕÎ2 ëî êà ëè çî âà íû â îá ëàñ òè ðå ãó ëÿ òîð íûõ ãå íîâ èëè â ýëå -
ìåí òàõ ñ íå îïðå äå ëåí íîé ôóíêöèåé.

Êëþ ÷å âûå ñëî âà: Bacillus ànthracis, øïè ëå÷ íàÿ ñòðóê òó ðà,
èí âåð òè ðî âàí íûé ïî âòîð, êðåñ òî îá ðàç íàÿ ñòðóê òó ðà.
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