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Â ðå çóëü òà òå àíà ëèçà ãå íîì íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ñäåëàíî ïðåä ïî ëî æå íèå î ïåð âè÷íîé ñòðóê -
òóðå ïðî äóê òà ãåíà miniature-like Drosophila virilis – áåë êà Min-like, ïîä òâåð æäåííîé ïî ñëå äó þ ùèì
ñåê âå íè ðî âà íè åì ñî îò âå òñòâó þ ùåé ìÐÍÊ. Ïðî äå ìî íñòðè ðî âà íî, ÷òî áå ëîê ÿâ ëÿ åò ñÿ âû ñî êî êîí -
ñåð âà òèâ íûì äëÿ ðÿäà íà ñå êî ìûõ, èñ ñëå äî âà íû ñàé òû, íå îá õî äè ìûå äëÿ åãî ôóíê öè î íè ðî âà íèÿ.
Èçó ÷å íèå ýêñ ïðåñ ñèè ãåíà ó âçðîñ ëûõ ñà ìîê, ìó òàí òíûõ ïî àë ëå ëÿì ml42 è mlG1, âû ÿ âè ëî íà ëè ÷èå ïî -
ëíî ðàç ìåð íûõ òðàíñ êðèï òîâ, à îïðå äå ëå íèå èõ ïåð âè÷ íîé ñòðóê òó ðû ïî çâî ëè ëî óñòà íî âèòü ïðè ÷è -
íû âîç íèê íî âå íèÿ ìó òàí òíî ãî ôå íî òè ïà.

Êëþ ÷å âûå ñëî âà: Drosophila virilis, áåë êè ñ äî ìå íîì ZP, ôóíê öè î íàëü íûå ó÷àñ òêè, ìà òå ðèí ñêèé ýô -
ôåêò, ýâî ëþ öè îí íûé êîí ñåð âà òèçì. 

Ââå äå íèå. Èçâåñ òíî, ÷òî ïðî öåñ ñû ðàç âè òèÿ æè âûõ 
îðãà íèç ìîâ êîí òðî ëè ðó þò ñÿ ðà áî òîé êîí ñåð âà òèâ -
íûõ ãå íå òè ÷åñ êèõ ñèñ òåì è ìíî ãèå áåë êè, ó÷àñ òâó -
þ ùèå â ôîð ìè ðî âà íèè òêà íåé è îðãà íîâ, õà ðàê òå -
ðè çó þò ñÿ ýâî ëþ öè îí íûì ñõî äñòâîì ó ðàç íûõ
áè î ëî ãè ÷åñ êèõ âè äîâ. 

Ê òà êèì áåë êàì ïðè íàä ëå æèò ñå ìå éñòâî áåë êîâ
ñ ZP-äî ìå íîì (zona pellucida), âêëþ ÷à þ ùåå ñî òíè
âíåê ëå òî÷ íûõ áåë êîâ ñ ðàç ëè÷ íû ìè ôóíê öè ÿ ìè: îò
ðå öåï òî ðîâ äî ñòðóê òóð íûõ êîì ïî íåí òîâ[1]. Áîëü -
øè íñòâî ýòèõ áåë êîâ èìå åò îá ùèå ÷åð òû â ñâî åé
îðãà íè çà öèè è ZP-äî ìå íû â íèõ èã ðà þò èäåí òè÷ -
íóþ ðîëü, à èìåí íî – îá åñ ïå ÷è âà þò ïî ëè ìå ðè çà -
öèþ áåë êî âûõ ìî ëå êóë ñ îá ðà çî âà íè åì ôè ëà ìåí -
òîâ èëè âíåê ëå òî÷ íî ãî ìàò ðèê ñà [2]. Ó ïðå îá ëà äà -
þ ùåé ÷àñ òè áåë êîâ ýòî ãî ñå ìå éñòâà ZP-äî ìåí,
÷à ùå ðàñ ïî ëî æåí íûé áëè æå ê Ñ-êîí öó, íå ÿâ ëÿ åò ñÿ 
åäè íñòâåí íûì. Âñå òà êèå áåë êè îá û÷ íî ñî äåð æàò
ñàé òû ãëè êî çè ëè ðî âà íèÿ, N-êîí öå âîé ñèã íàëü íûé

ïåï òèä, òðàíñ ìåì áðàí íûé äî ìåí, ñàé òû óçíà âà íèÿ
ïðî òå à çà ìè. Ñàì æå ZP-äî ìåí ïðåä ñòàâ ëÿ åò ñî áîé
ó÷àñ òîê ðàç ìå ðîì îêî ëî 260 àìè íî êèñ ëîò íûõ
îñòàò êîâ (à. î.) ñ âîñ åìüþ êîí ñåð âà òèâ íû ìè öèñ òå -
è íà ìè[2, 3]. Äî ìåí  ZP âïåð âûå îá íà ðó æåí ó òðåõ
áåë êîâ ìëå êî ïè òà þ ùèõ (ZP1-3). Ýòè íå áîëü øèå
áåë êè (íå ñî äåð æà ùèå äðó ãèõ äî ìå íîâ), ÿâ ëÿ ÿñü
êîì ïî íåí òà ìè áëåñ òÿ ùåé îá îëî÷ êè ÿé öåê ëåò êè,
âû ïîë íÿ þò òàê æå ðå öåï òîð íóþ ôóíê öèþ, îá åñ ïå -
÷è âàÿ ïðî öåññ îïëî äîò âî ðå íèÿ[3, 4]. 

Â ãå íî ìå D. melanogaster êî äè ðó åò ñÿ êàê ìè íè -
ìóì 18 áåë êîâ ZP-ñå ìå éñòâà. Âñå îíè õà ðàê òå ðè çó -
þò ñÿ ýêñ ïðåñ ñè åé ïðå è ìó ùåñ òâåí íî â ýïè òå ëè àëü -
íûõ òêà íÿõ[5]. Ê óêà çàí íî ìó ñå ìå éñòâó îò íî ñèò ñÿ
è ïðî äóêò äîñ òà òî÷ íî ïîä ðîá íî îïè ñàí íî ãî ãå íà
miniature (m). Èçâåñ òíî, ÷òî áå ëîê Min ÿâ ëÿ åò ñÿ
êîì ïî íåí òîì àïè êàëü íî ãî ìàò ðèê ñà ýïè òå ëè àëü -
íûõ êëå òîê è îá óñëîâëè âà åò îïðå äå ëåí íóþ ìîð ôî -
ëî ãèþ êëå òîê êðû ëà âçðîñ ëûõ îñî áåé. Ìó òàí òû ïî
ýòî ìó ãå íó èìå þò óìåíü øåí íûå êðûëüÿ (çà ñ÷åò
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ìåíüøåãî ðàç ìå ðà êëå òîê) è õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ îïðå -
äå ëåí íûì äåñ òðóê òó ðè ðî âà íè åì êó òè êó ëû êðû ëà
[6, 7]. 

Êàê ïî êà çà íî íà ìè ðà íåå, ó îäíîé èç ìó òà öèé
ãî ìî ëî ãè÷ íî ãî ãå íà miniature-like (ml) ó D. virilis
ïðèñóòñòâóåò ìà òå ðèí ñêèé ýô ôåêò, è ãî ìî çè ãîò íûå 
ïî ýòîé ìó òà öèè ñàì êè ÿâ ëÿ þò ñÿ ñòå ðèëü íû ìè [8].
Ó÷àñ òèå ïðî äóê òà ãå íà miniature-like â ïðî öåñ ñå
îïëî äîò âî ðå íèÿ ïî çâî ëÿ åò ïðåä ïî ëî æèòü â íåì
íåêîòîðîå ýâî ëþ öè îí íîå ñõî äñòâî ìëå êî ïè òà þ -
ùèõ è íà ñå êî ìûõ. 

Â ðà áî òå [9] îïðå äå ëå íà íóê ëå î òèä íàÿ ïî ñëå äî -
âà òåëü íîñòü ìÐÍÊ ãå íà ml D. virilis äè êî ãî òè ïà, à
òàê æå ïðî à íà ëè çè ðî âàíû ïðåä ïî ëà ãà å ìàÿ àìè íî -
êèñ ëîò íàÿ ïî ñëå äî âà òåëü íîñòü ñî îò âå òñòâó þ ùå ãî
áåë êà è ãî ìî ëî ãèÿ ñ áåë êà ìè äðó ãèõ âè äîâ. Êðî ìå
òî ãî, íà ìè óñòà íîâ ëå íû è èñ ñëå äî âà íû ïî ñëå äî âà -
òåëü íîñ òè ìÐÍÊ ó îñî áåé ìó òàí òíûõ ëè íèé ml42 è
mlG1. Îáå ìó òà öèè ïðè âî äÿò ê ðå äóê öèè êðû ëà, íî
òîëü êî îäíà èç íèõ (mlG1) âû çû âà åò òàêæå ñòå ðèëü -
íîñòü ñà ìîê. Ðå çóëü òà òû àíà ëè çà äå ìî íñòðè ðó þò
ìî ëå êó ëÿð íóþ ïðè ðî äó ìó òà öèé íà óðîâ íå ìÐÍÊ è 
ïî çâî ëÿ þò ïðåä ïî ëî æèòü, ÷òî â îá åñ ïå ÷å íèè ôîð -
ìè ðî âà íèÿ êðû ëà è ôåð òèëü íîñ òè ñà ìîê áå ëîê
Min-like âû ïîë íÿ åò íå òîëü êî ñòðóê òóð íóþ, íî è
ðå ãó ëÿ òîð íóþ  ðîëü. 

Ìà òå ðè à ëû è ìå òî äû. Àíàëèç àìè íî êèñ ëîò -
íîé ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè áåë êà Min-like D. virilis.
Ïåð âè÷ íàÿ ñòðóê òó ðà áåë êà Min-like D. virilis ïðåä -
ñêà çàíà íà îñíî âå íóê ëå î òèä íîé ïî ñëå äî âà òåëü íîñ -
òè ìÐÍÊ, ïî ëó ÷åí íîé íà ìè ðà íåå [9], ïðè ïî ìî ùè
ïðî ãðàì ìû FGENESH+ 3.0a (http://www.softber-
ry.com/berry.phtml). Èñõî äÿ èç ïðåä ïî ëà ãà å ìîé
ïåð âè÷ íîé ñòðóê òó ðû ïðî âåäåí ïî èñê ãî ìî ëî ãè÷ -
íûõ áåë êîâ c èñ ïîëü çî âà íè åì ïà êå òà BLASTp [10],

ìíî æåñ òâåí íîå âû ðàâ íè âà íèå áåë êîâ-ãî ìî ëî ãîâ
âûïîëíåíî ïðè ïî ìî ùè ClustalW [11]. 

Ôóí êöè î íàëü íûå ó÷àñ òêè è ðàñ ïðå äå ëå íèå ñàé -
òîâ ïîñòòðàíñëÿ öè îí íûõ ìî äè ôè êà öèé àíà ëè çè ðî -
âà ëè, èñ ïîëü çóÿ ïðî ãðàì ìû ELM [12], Prosite [13] è
TMpred [14].

Îïðå äå ëå íèå íóê ëå î òèä íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ -
òåé ìÐÍÊ ãå íà miniature-like D. virilis.  Ñóì ìàð íóþ 
ìÐÍÊ âû äå ëÿ ëè èç êó êî ëîê è èìà ãî D. virilis ñ ïî -
ìîùüþ «RNeasy Mini Kit» («Qiagen», ÑØÀ).
Îáðàò íóþ òðàíñ êðèï öèþ ïðî âî äè ëè ñ èñ ïîëü çî âà -
íè åì M-MuLV-îá ðàò íîé òðàíñ êðèï òà çû («Prome-
ga», ÑØÀ), ïðàé ìå ðà ìè ñëó æè ëè îëè ãî-dT. Ïî ëó -
÷åí íóþ êÄÍÊ àì ïëè ôè öè ðî âà ëè ìå òî äîì ÏÖÐ, èñ -
ïîëü çóÿ ïðàé ìå ðû, ïðè âå äåí íûå â òàáë. 1. Óñëî âèÿ
ðå àê öèè: îá ùàÿ äå íà òó ðà öèÿ ïðè t = 93 °Ñ (ïåð âûé
ðà óíä – 3 ìèí, ïî ñëå äó þ ùèå  – 30 ñ); îò æèã ïðàé ìå -
ðîâ ïðè t = 55–58 °Ñ (äëÿ ðàç íûõ ïàð ïðàé ìå ðîâ) –
30 ñ; ñèí òåç (72 °Ñ) – 30–60 ñ, ïî ñëå äó þ ùàÿ èí êó áà -
öèÿ ïðè t = 72 °Ñ â òå÷åíèå 5 ìèí. Ïðî âå äå íû 30 ðà -
óí äîâ ÏÖÐ â òåð ìî öèê ëå ðå «Amply-4» («Áè î êîì»,
ÐÔ). Ôðàã ìåí òû ñåê âå íè ðî âà íû ñ èñ ïîëü çî âà íè åì
PE Applied Biosystems Prism 310 Genetic Analyzer.

Ðå çóëü òà òû è îá ñóæ äå íèå. Àíàëèç ïî ñëå äî âà -
òåëü íîñ òè áåë êà Min-like D. virilis. Àíàëèç íóê ëå î -
òèä íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ãå íî ìà D. virilis
(http://insects.eugenes.org/species/) ïî çâî ëèë ïðåä -
ïî ëî æèòü ñòðóê òó ðó ãå íà miniature ó ýòî ãî âè äà
äðî çî ôè ëèä, ïîä òâåð æäåí íóþ ñåê âå íè ðî âà íè åì
ñî îò âå òñòâó þ ùåé ìÐÍÊ [9]. Ïðåä ïî ëà ãà å ìàÿ îá -
ùàÿ ïðî òÿ æåí íîñòü ãå íà, ñî ñòî ÿ ùå ãî èç ñå ìè ýê çî -
íîâ è øåñ òè èí òðî íîâ,  ñî ñòàâ ëÿ åò 21554 ï. í. (ðèñ.
1), ðàç ìåð ìÐÍÊ – 2218 íóê ëå î òè äîâ (ñðàâ íå íèå
èí òðîí-ýê çîí íûõ ñòðóê òóð ãå íîâ-ãî ìî ëî ãîâ ó
D. virilis è D. melanogaster ïðî âå äå íî ðà íåå [9]). Íà
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¹ Ïðÿìîé ïðàéìåð Îáðàòíûé ïðàéìåð Ó÷àñòîê ìÐÍÊ
Äëèíà ïðîäóêòà, 

ï. í.

1 GTATCTTGGCTGGCTCGCGT GCACATACACACAACGCGGA 23–461 439

2 CTACACGGCTGTGGGACCTT    CGTGTTCTGGCAGTGATCCA 219–1087 869

3 ACACGGCTGCCTGGATCACT    TGTGTCGCCGTCGACTCTGT 1057–1731 675

4 ATGATGTGCCGCGTCCCGTT AAGAGGCGCAGCGTCATCCA 1614–2118 505

Òàá ëè öà 1
Ñïå öè ôè÷ íûå ïðàé ìå ðû äëÿ ïðî âåð êè ïåð âè÷ íîé ñòðóê òó ðû ìÐÍÊ è óñòà íîâ ëå íèÿ ýêñ ïðåñ ñèè ìÐÍÊ â ìó òàí òíûõ ëè íè ÿõ ìóõ



îñíî âå ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè ìÐÍÊ ïðåä ïî ëî æå íà è
ïåð âè÷ íàÿ ñòðóê òó ðà áåë êà Min  D. virilis äëè íîé
673 à. î. (ðèñ. 2). 

Ñðàâ íå íèå áåë êî âûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé Min
äâóõ âè äîâ äðî çî ôè ëèä – D. virilis è  D. melano-
gaster – ñ ïî ìîùüþ ClustalW ïî êà çû âà åò, ÷òî îá ùåå 
ñõî äñòâî ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ñî ñòàâ ëÿ åò 83,1 %
(òàáë. 2; ðèñ. 3). Îáëàñòü 54–297 à. î. (çäåñü è äà ëåå
óêà çà íû íî ìå ðà îñòàò êîâ â áåë êå Min D. virilis), ñî -
îò âå òñòâó þ ùàÿ íà è áî ëåå êîí ñåð âà òèâ íî ìó ó÷àñ òêó 
áåë êà – ZP-äî ìå íó, èäåí òè÷ íà ó äâóõ áåë êîâ íà
100 %. Ýòîò ó÷àñ òîê êî äè ðó åò ñÿ ó D. virilis ïî ñëå äî -
âà òåëü íîñ òÿ ìè ñ 3-ãî ïî 7-é ýê çîí (òðåòèé è ñåäü -
ìîé – ÷àñ òè÷ íî). Õî òÿ çî íû âíå ZP-äî ìå íà ÿâ ëÿ þò -

ñÿ ìå íåå êîí ñåð âà òèâ íû ìè, îáà áåë êà ñî äåð æàò
èäåí òè÷ íûé íà áîð ôóíê öè î íàëü íûõ ó÷àñ òêîâ è
ñàé òîâ ïî ñòòðàí ñëÿ öè îí íûõ ìî äè ôè êà öèé (ðèñ. 2). 
Ê íèì îò íî ñèò ñÿ ïðåä ïî ëà ãà å ìûé òðàíñ ìåì áðàí -
íûé äî ìåí (588–610 à. î.) è ñèã íàëü íûé ïåï òèä
(1–19 à. î.).  Àìèíîêèñëîòíûå ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè
îá îèõ áåë êîâ âêëþ ÷à þò ðÿä ïðåä ïî ëà ãà å ìûõ ñàé -
òîâ äëÿ N-ãëè êî çè ëè ðî âà íèÿ (íå óêà çà íû íà ðèñ. 2),
ñàé òû ñâÿ çû âà íèÿ ñ ãëþ êî çà ìè íîã ëè êà íà ìè (ïðî -
òå îã ëè êà íà ìè), ñàé òû óçíà âà íèÿ ïðî òå à çà ìè ðàç íî -
ãî òè ïà. Ê ïî ñëåä íèì, â ÷àñ òíîñ òè, îò íî ñèò ñÿ ìî -
òèâ, ðàñ ïî ëî æåí íûé ìåæ äó ZP-äî ìå íîì è òðàíñ -
ìåì áðàí íûì ó÷àñ òêîì, õà ðàê òåð íûé äëÿ ìíî ãèõ
áåë êîâ ZP-ñå ìå éñòâà. Ýòîò ìî òèâ óçíà åò ñÿ ýí äî -
ïåï òè äà çà ìè ôó ðè íî âî ãî òè ïà è íå îá õî äèì äëÿ âû -
ñâî áîæ äå íèÿ ZP-äî ìå íà âî âíåê ëå òî÷ íîå ïðî -
ñòðàíñòâî (ðèñ. 2). 

Ñòî èò îò ìå òèòü òàê æå ïðè ñóòñòâèå âî âíåê ëå -
òî÷ íîé ÷àñ òè áåë êà ìî òè âà RGD, ÿâ ëÿþ ùåãîñÿ ñàé -
òîì ñâÿ çû âà íèÿ ñ èí òåã ðè íà ìè – ðå öåï òî ðà ìè êëå -
òî÷ íîé ïî âåð õíîñ òè, âçà è ìî äå éñòâó þ ùè ìè ñ áåë -
êà ìè âíåê ëå òî÷ íî ãî ìàò ðèê ñà.

Ïðè ïî èñ êå áåë êîâ, ãî ìî ëî ãè÷ íûõ áåë êî âî ìó
ïðî äóê òó ãå íà òiniature-like D. virilis, ñ ïî ìîùüþ
BLASTð îá íà ðó æåí ðÿä áåë êîâ ðàç íûõ âè äîâ íà ñå -
êî ìûõ, îò íî ñÿ ùèõ ñÿ ê íàä îò ðÿ äó Endopterygota
(âè äû, èìå þ ùèå â ñâî åì ðàç âè òèè îò äåëü íûå, ÷åò -
êî îïðå äå ëåí íûå ñòà äèè: ÿé öî, ëè ÷èí êà, êó êîë êà,
èìà ãî). Áåë êè ñ íà è áîëü øåé ñòå ïåíüþ èäåí òè÷ íîñ -
òè ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ïðåä ñòàâ ëå íû â òàáë. 2 è
íà ðèñ. 3. Âû ÿâ ëå íî, ÷òî îá ùàÿ ãî ìî ëî ãèÿ ýòèõ áåë -
êîâ è Min-like D. virilis ñî ñòàâ ëÿ åò îò 52,4 (Apis
melifera) äî 83,1 % (D. melanogaster). Îäíà êî ìîæ -
íî âû äå ëèòü äâå îá ëàñ òè ñ âû ñî êîé ñòå ïåíüþ ãî ìî -
ëî ãèè: âî-ïåð âûõ, ýòî ó÷àñ òîê ZP-äî ìå íà, èäåí òè÷ -
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Ðèñ. 1. Ñõå ìà ðàñ ïî ëî æå íèÿ ôóíê öè î íàëü íûõ ó÷àñ òêîâ â ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè áåë êà Min-like Drosophila virilis è èõ ñî îò âå òñòâèå
ýê çîí íîé ñòðóê òó ðå ãåíà:  ÑÏ – ñèã íàëü íûé ïåï òèä; ZP – ZP-äî ìåí; ÝÏ – ñàéò-ìè øåíü äëÿ ýí äî ïåï òè äà çû;  ÒÄ – òðàíñ ìåì áðàí íûé
äî ìåí. Ýêçî íû îá îçíà ÷å íû ïðî íó ìå ðî âàí íû ìè ïðÿ ìî ó ãîëü íè êà ìè; ñòðåë êè – ôðàã ìåí òû ìÐÍÊ, ïðî à íà ëè çè ðî âà íûå ÎÒ-ÏÖÐ

Ðèñ. 2. Ïðåä ïî ëà ãà å ìàÿ àìè íî êèñ ëîò íàÿ ïî ñëå äî âà òåëü íîñòü
ïðî äóê òà ãåíà miniature-like ó Drosophila virilis. Óñëîâ íûå
îáîçíà ÷å íèÿ: äâîé íîé ëè íè åé ïîä ÷åð êíóò ñèã íàëü íûé ïåï òèä;
îäè íàð íîé – ZP äî ìåí; ÷åðíûì ôî íîì çà êðà øåí RGD ìî òèâ,
æèð íûì øðèô òîì âû äå ëå íû ïðåä ïî ëà ãà å ìûå ñàé òû óçíà âà íèÿ
ýí äî ïåï òè äà çà ìè; æèð íûì êóð ñè âîì – âå ðî ÿò íûå ñàé òû ñâÿ çû -
âà íèÿ ñ ïðî òå îã ëè êà íà ìè; ïðå ðû âèñ òîé ëè íè åé ïîä ÷åð êíóò
òðàíñ ìåì áðàí íûé äî ìåí. Öèô ðà ìè îá îçíà ÷å íû ïî ðÿä êî âûå
íî ìå ðà àìè íî êèñ ëîò â ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè áåë êà



íîñòü êî òî ðî ãî ñî ñòàâ ëÿ åò îò 93,4 äî 100 %. Äðó ãàÿ
îá ëàñòü âû ñî êîé ãî ìî ëî ãèè íà õî äèò ñÿ â ðà éî íå
524–618 à. î. Min-like D. virilis. Ýòà îá ëàñòü ñî äåð -
æèò òðàíñ ìåì áðàí íûé äî ìåí è ïðè ëå æà ùèå ê íå ìó 
öè òîï ëàç ìà òè ÷åñ êèé è âíåê ëå òî÷ íûé ó÷àñ òêè ñ
óðîâ íåì èäåí òè÷ íîñ òè îò 70,5 (A. melifera) äî
100 % (D. melanogaster).

 Ìîæ íî ïðåä ïî ëî æèòü, ÷òî äàí íûå áåë êè-ãî ìî -
ëî ãè ïðè íàä ëå æàò ê îä íîé ôóíê öè î íàëü íîé ãðóï -
ïå. Îíè õà ðàê òå ðè çó þò ñÿ ðÿ äîì îá ùèõ ÷åðò â ñâî åé 
îðãà íè çà öèè, à èìåí íî: áëèç êèé ðàç ìåð; ZP-äî ìåí,
ðàñ ïî ëî æåí íûé áëè æå ê N-êîí öó áåë êà; òðàíñ ìåì -
áðàí íûé äî ìåí; îò íî ñè òåëü íî äëèí íûé öè òîï ëàç -
ìà òè ÷åñ êèé õâîñò; ñàé òû ãëè êî çè ëè ðî âà íèÿ; ñàé òû
óçíà âà íèÿ ïðî òå à çà ìè  è ìî òè âû ñâÿ çû âà íèÿ ñ ïðî -
òå îã ëè êà íà ìè è èí òåã ðè íà ìè. Ñðå äè âñåõ ýòèõ áåë -
êîâ ñèã íàëü íûé ïåï òèä îá íà ðó æåí òîëü êî ó
D. virilis, A. melifera è D. melanogaster. 

Àíàëèç ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà miniature-like ó ìó òàí -
òîâ mlG1 è ml42. Ïîñ òðî åí íàÿ íà îñíî âå àíà ëè çà ãå -
íîì íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé ìî äåëü ìÐÍÊ ãå íà
miniature-like D. virilis ïðî âå ðå íà àì ïëè ôè êà öè åé
êÄÍÊ ïðè ïî ìî ùè ÎÒ-ÏÖÐ è ïî ñëå äó þ ùèì ñåê âå -
íè ðî âà íè åì [9]. Ïîñ ëå äî âà òåëü íîñòü ìÐÍÊ ðàç äå -
ëè ëè íà ÷å òû ðå ôðàã ìåí òà, ê êàæ äî ìó èç êî òî ðûõ
ïî äî áðà ëè ñïå öè ôè÷ íûå ïðàé ìå ðû (ðèñ. 1). Ïåð -
âûé ôðàã ìåíò ñî äåð æèò ïåð âûé íå òðàí ñëè ðó å ìûé
ýê çîí, âòî ðîé è ÷àñ òè÷ íî òðå òèé êî äè ðó þ ùèå ýê çî -
íû. Âòî ðîé ôðàãìåíò âêëþ ÷à åò ÷àñ òè÷ íî âòî ðîé
(áåç ïåð âûõ 23 íóê ëå î òè äîâ), 3–6 è ÷àñ òè÷ íî ñåäü -
ìîé ýê çî íû, ýòîò ó÷àñ òîê ñî îò âå òñòâó åò ZP-äî ìå íó
â áåë êî âîé ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè. Ïîñ ëåä íèé åê çîí

(ñåäü ìîé) ðàç äåëèëè íà äâà ôðàã ìåí òà. Òà êèì îá ðà -
çîì, òðå òèé ôðàã ìåíò ñî äåð æèò ïî ñëå äî âà òåëü íîñ -
òè-ìè øå íè äëÿ ýí äî ïåï òè äàç, ÷åò âåð òûé –
òðàíñ ìåì áðàí íûé äî ìåí è öè òîï ëàç ìà òè ÷åñ êèé
õâîñò (÷åò âåð òûé ôðàã ìåíò íå âêëþ÷àåò 100 êîí öå -
âûõ íóê ëå î òè äîâ ñåäü ìî ãî ýê çî íà). Ïîñ ëå ÎÒ-ÏÖÐ
â ñóì ìàð íîé ìÐÍÊ îñî áåé äè êî ãî òè ïà, íà õî äÿ -
ùèõ ñÿ íà ñòà äèè êó êîë êè è èìà ãî, âû ÿâ ëÿ þò ñÿ âñå
÷å òû ðå ôðàã ìåí òà, ÷òî ñâè äå ò åëüñòâó åò îá àäåê âàò -
íîñ òè ïðåä ïî ëà ãà å ìîé ñòðóê òó ðû ìÐÍÊ [9]. 

Â íà øåé êîë ëåê öèè èìå þò ñÿ äâå ëè íèè, ñî äåð -
æà ùèå ìó òàí òíûå àë ëå ëè ãå íà  miniature-like
D. virilis. Îäèí èç ýòèõ àë ëå ëåé – òl42 – ïî ëó ÷åí â
ðå çóëü òà òå äèñ ãåí íûõ ñêðå ùè âà íèé ëè íèè äè êî ãî
òè ïà 9 è ëè íèè 160. Âòî ðîé àë ëåëü – mlG1 – âîç íèê
ñïîí òàí íî, åãî âû äåëèëè ñðå äè îñî áåé ëè íèè
G1-spa (ëè íèÿ äè êî ãî òè ïà)[15]. Îáå ìó òà öèè õà -
ðàê òå ðè çó þò ñÿ óìåíü øåí íûì ðàç ìå ðîì êðû ëà,
ñàì êè àë ëå ëÿ mlG1 (â îò ëè ÷èå îò òl42) ñòå ðèëü íû, ÷òî 
ñâÿ çà íî ñ ìà òå ðèí ñêèì ýô ôåê òîì ìó òà öèè [8, 15].
Ìû ïðî à íà ëè çè ðî âà ëè ìÐÍÊ îñî áåé ýòèõ äâóõ ëè -
íèé ñ ïî ìîùüþ ÎÒ-ÏÖÐ.

Â ñóì ìàð íîé ìÐÍÊ ãî ìî çè ãîò íûõ ñà ìîê è êó -
êî ëîê ëè íèè mlG1 îá íà ðóæåí ïî ëíî ðàç ìåð íûé
òðàíñ êðèïò, ò. å. ïðè ñó òñòâèå ÷å òû ðåõ ôðàã ìåí òîâ
ìÐÍÊ ñ îæè äà å ìîé äëè íîé (ðèñ. 4). Ôðàã ìåí òû
2–4, ïî ÷òè ïî ëíîñ òüþ ïå ðå êðû âà þ ùèå êî äè ðó þ -
ùóþ ÷àñòü (ðèñ. 1), àì ïëè ôè öè ðî âà ëè ñ ïî ìîùüþ
ÏÖÐ è ñåê âå íè ðî âà ëè. Îêà çà ëîñü, ÷òî êî äè ðó þ ùàÿ
÷àñòü mlG1 íå ñî äåð æèò íè êà êèõ èç ìå íå íèé  â ïî ñëå -
äî âà òåëü íîñ òè ìÐÍÊ ïî ñðàâ íå íèþ ñ äè êèì òè ïîì.
Èñõî äÿ èç ýòî ãî ìîæ íî ïðåä ïî ëî æèòü, ÷òî ìó òà öèÿ 
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Âèä Áå ëîê Äëè íà áåë êà, à. î.
Èäåí òè÷ íîñòü ñ

Min-like D. virilis, %
Èäåí òè÷ íîñòü
ZP-äî ìå íîâ, %

Drosophila melanogaster CG9369-PA 682 83,1 100

Drosophila psevdoobscura GA21736-PA 780 68,4 99,2

Aedes aegypti AaeL_AAEL002513 635 55,1 93,4

Tribolium castaneum XP_968958 552 54,7 94,3

Nasonia vitripennis XP_001604946 616 52,8 93,9

Apis melifera XP_392051 601 52,4 93,4

Òàá ëè öà 2
Óðî âåíü èäåí òè÷ íîñ òè áåë êîâ ðàç íûõ âè äîâ íà ñå êî ìûõ, ãî ìî ëî ãè÷ íûõ ïðî äóê òó ãåíà òiniature-like Drosophila virilis 
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Ðèñ. 3. Ìíî æåñ òâåí íîå âû ðàâ íè âà íèå ïðåä ïî ëà ãà å ìî ãî áåë êà Min-like D.  virilis è ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé áåë êîâ-ãî ìî ëî ãîâ ðàç íûõ
âè äîâ êëàñ ñà Insecta â ó÷àñòêå ZP-äî ìå íà (a) è òðàíñ ìåì áðàí íî ãî äî ìå íà (á). Îáîç íà ÷å íû îñòàò êè, èäåí òè÷ íûå äëÿ âñåõ ïî ñëå äî -
âà òåëü íîñ òåé (*), êîí ñåð âà òèâ íûå çà ìå íû (:) è ïî ëó êîí ñåð âà òèâ íûå çà ìå íû (.). Ñå ðûì ôî íîì âû äå ëå íà îá ëàñòü òðàíñ ìåì áðàí íî ãî 
äî ìå íà; ÷åð íûì – RGD ìî òèâ; æèð íûì øðèô òîì – îäèí èç âîç ìîæ íûõ ñàé òîâ-ìè øå íåé äëÿ ïðî òå à çû. Öèô ðà ìè îá îçíà ÷å íû ïî ðÿä -
êî âûå íî ìå ðà àìè íî êèñ ëîò â ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òÿõ áåë êîâ



çà òðà ãè âà åò ðå ãó ëÿ òîð íûå ó÷àñ òêè. Ïîñ êîëü êó
óñòà íîâ ëå íî, ÷òî â ñóì ìàð íîé ìÐÍÊ âçðîñ ëûõ ãî -
ìî çè ãîò íûõ ñà ìîê è êó êî ëîê mlG1 ïðè ñó òñòâó þò
òðàíñ êðèï òû ãå íà miniature-like [9], âîç ìîæ íîé
ïðè ÷è íîé íà áëþ äà å ìûõ ôå íî òè ïè ÷åñ êèõ ïðî ÿâ ëå -
íèé ìî æåò áûòü íå îò ñó òñòâèå ýêñ ïðåñ ñèè ãå íà, à
ñíè æå íèå åå óðîâ íÿ. 

Â ñóì ìàð íîé ìÐÍÊ ñà ìîê è êó êî ëîê ëè íèè ml42

òàê æå îá íà ðó æå íû ÷å òû ðå ôðàã ìåí òà ìÐÍÊ ñ îæè -
äà å ìîé äëè íîé. Âòî ðîé è ÷åò âåð òûé ôðàã ìåí òû
áû ëè ñåê âå íè ðî âà íû, èç ìå íå íèé â ïî ñëå äî âà òåëü -
íîñ òÿõ íå îá íà ðó æå íî. Ðå çóëü òà òû ñåê âå íè ðî âà íèÿ 
òðåòü å ãî ôðàã ìåí òà ïî êà çà ëè íà ëè ÷èå âñòà âîê: âû -
ÿâ ëå íû äâà òè ïà òðàíñ êðèï òîâ, ðàç ëè ÷à þ ùè å ñÿ ïî
äëè íå âñòàâ êè (ðèñ. 5). Â îá îèõ ñëó ÷à ÿõ âñòàâ êà
ðàñ ïî ëî æå íà çà 1193-ì íóê ëå î òè äîì ìÐÍÊ.  Îäíà -
êî â îä íîì âà ðè àí òå îíà ñî ñòàâ ëÿ åò 18 íóê ëå î òè äîâ 
(attgtagcatgcagaagg), â äðó ãîì – 29 (attgtag-
catgcagaagggcccccacaag). Îáå âñòàâ êè, ïî-âè äè ìî -
ìó, èìå þò îá ùåå ïðî èñ õîæ äå íèå, ïî ñêîëü êó ïî -
ñëå äî âà òåëü íîñòü êî ðîò êîé âñòàâ êè èäåí òè÷ íà
ó÷àñ òêó áî ëåå äëèí íîé. Òà êèì îá ðà çîì, ëè íèÿ ml42

ôàê òè ÷åñ êè õà ðàê òå ðè çó åò ñÿ íà ëè ÷è åì äâóõ ìó òàí -
òíûõ àë ëå ëåé ñ îäè íà êî âûì ôå íî òè ïè ÷åñ êèì ïðî -
ÿâ ëå íè åì.

Ïîñ ëå äñòâèÿ ïî äî áíûõ èç ìå íå íèé â íóê ëå î òèä -
íîé ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè äëÿ  áåë êà çà êëþ ÷à þò ñÿ â
ñëå äó þ ùåì. Áî ëåå êî ðîò êàÿ âñòàâ êà (6 à. î. –
CSMQKD) ðàñ ïî ëî æå íà çà 333-ì à. î. Îíà íå ñäâè -
ãà åò ðàìêè ñ÷è òû âà íèÿ, ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òè âñåõ
ó÷àñ òêîâ çà âñòàâ êîé íå ñî äåð æàò èç ìå íå íèé. Áî ëåå 
äëèí íàÿ âñòàâ êà èç ìå íÿ åò ïî ñëå äî âà òåëü íîñòü áåë -

êà, òàê æå íà ÷è íàÿ ñ 334-ãî à. î., íî ïðè âî äèò ê ïî ÿâ -
ëå íèþ ñòîï-êî äî íà, â ðå çóëü òà òå ÷å ãî äëè íà
ìó òàí òíî ãî áåë êà ñî ñòàâ ëÿ åò 433 à. î. Òà êîé áå ëîê
íå ñî äåð æèò ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé òðàíñ ìåì áðàí -
íî ãî äî ìå íà áåë êà äè êî ãî òè ïà è ñî îò âå òñòâåí íî
ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé öè òîï ëàç ìà òè ÷åñ êî ãî ó÷àñ -
òêà. Îäíà êî èññëåäîâàíèåì óêî ðî ÷å ííî ãî áåë êî âî -
ãî ïðî äóê òà ñ ïî ìîùüþ ïðî ãðàì ìû TMpred
îïðåäåëåíî, ÷òî îí, âå ðî ÿò íî, ñî äåð æèò äðó ãîé
òðàíñ ìåì áðàí íûé äî ìåí, ðàñ ïî ëî æåí íûé â
ó÷àñòêå 361–378 à. î. Ïîñ êîëü êó îïè ñàí íûå íà ðó -
øå íèÿ â ñòðóê òó ðå áåë êà êðè òè÷ íû äëÿ åãî ôóíê öè -
î íè ðî âà íèÿ ïðè ôîð ìè ðî âà íèè êðû ëî âî ãî ýïè òå -
ëèÿ, íî íå ïðè âî äÿò ê íà ðó øå íè ÿì â ýì áðè î íàëü -
íîì ðàç âè òèè ïî òîì êîâ ãî ìî çè ãîò íûõ ñà ìîê,
íà ëè ÷èå äðóãîãî òðàíñ ìåì áðàí íî ãî äî ìå íà ìî æåò
îáú ÿñ íÿòü åãî ñïî ñîá íîñòü âû ïîë íÿòü îäíó èç ñâî -
èõ ôóíê öèé.

Âû âî äû. Òà êèì îá ðà çîì, ïðî âå äå íûé íà ìè
àíà ëèç íóê ëå î òèä íûõ è áåë êî âûõ ïî ñëå äî âà òåëü -
íîñ òåé, ñî îò âå òñòâó þ ùèõ äâóì ìó òàí òíûì àë ëå -
ëÿì ãå íà miniature-like, èìå þ ùèì ðàç ëè÷ íîå ôå íî -
òè ïè ÷åñ êîå ïðî ÿâ ëå íèå, ïî çâî ëÿ åò ïîä òâåð äèòü âû -
ñêà çàí íîå ðà íåå ïðåä ïî ëî æå íèå [8] î òîì, ÷òî
áå ëîê Min-like âûïîëíÿåò äâå îò äåëü íûå ôóíê öè î -
íàëü íûå ðî ëè: îá åñ ïå ÷å íèå ôîð ìè ðî âà íèÿ êðû ëà è
ôåð òèëü íîñ òè ñà ìîê. 

Ïî íàøåìó ìíåíèþ, ñòå ðèëü íîñòü ñà ìîê âû çû -
âà åò ìó òà öèÿ, ïðè âî äÿ ùàÿ ê íå äîñ òà òî÷ íî ìó êî ëè -
÷åñ òâó àê òèâ íî ãî áåë êà (è ñî îò âå òñòâåí íî ZÐ-äî ìå -
íà). Îäíà êî ñî õðà íå íèå ôóíê öè î íàëü íî ãî ZP-äî -
ìå íà ïðè íà ðó øå íè ÿõ îñòàëü íûõ ó÷àñ òêîâ ÿâ ëÿ åò ñÿ 
äîñ òà òî÷ íûì äëÿ îá åñ ïå ÷å íèÿ íîð ìàëü íî ãî ýì áðè -
î íàëü íî ãî ðàç âè òèÿ. Íå îá õî äè ìî îò ìå òèòü òàê æå,
÷òî ïî ÿâ ëå íèå îäè íà êî âî ãî ìó òàí òíî ãî ôå íî òè ïà
îáóñëîâëåíî êàê íå çíà ÷è òåëüíûì èç ìå íå íèåì â
ñòðóê òó ðå áåë êà, òàê è áî ëåå ñåðüåçíûìè íà ðó øå -
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Ðèñ. 5. Âû ðàâ íè âà íèå íóê ëå î òèä íûõ ïî ñëå äî âà òåëü íîñ òåé êî -
äè ðó þ ùåé ÷àñ òè ìÐÍÊ miniature-like îñî áåé äè êî ãî òèïà
(DV_cds) è ìó òàí òíûõ ïî àë ëå ëþ ml42 (42_small – êî ðîò êèé âà -
ðè àíò âñòàâ êè; 42_big – äëèí íûé âà ðè àíò). Öèô ðà ìè îá îçíà ÷å -
íû ïî ðÿä êî âûå íî ìå ðà íóê ëå î òè äîâ â ñðàâ íè âà å ìûõ ïî ñëå äî -
âà òåëü íîñ òÿõ

Ðèñ. 4.  Ïðî äóê òû ÎÒ-ÏÖÐ, ñî îò âå òñòâó þ ùèå îò äåëü íûì ó÷àñ -
òêàì ìÐÍÊ miniature-like ó îñî áåé ìó òàí òíîé ëè íèè ml42

Drosophila virilis: Ì – ìàð êåð äëè íû ôðàã ìåí òà; 1, 2, 3, 4 – ôðàã -
ìåí òû ìÐÍÊ äëè íîé 439, 869, 675 è 505 ï. í. ñî îò âå òñòâåí íî



íèÿìè, ïðè âî äÿ ùèìè ê îá ðà çî âà íèþ åãî äå ëå òè ðî -
âàí íîé ôîð ìû. 

Ïðåä ïî ëî æå íèå î ôóíê öè î íàëü íîé ðî ëè áåë êà
Min-like ïîä òâåð æäà åò ñÿ è ðå çóëü òà òà ìè ñðàâ íå íèÿ 
ñ ãî ìî ëî ãè÷ íû ìè áåë êà ìè ðÿ äà âè äîâ íà ñå êî ìûõ.
Â ðå çóëü òà òå òà êî ãî ñðàâ íå íèÿ ïî êà çà íî íà ëè ÷èå
âû ñî êî êîí ñåð âà òèâ íûõ ó÷àñ òêîâ (â ðà éî íå ZP-äî -
ìå íà è òðàíñ ìåì áðàí íîé îá ëàñ òè, âêëþ ÷à þ ùåé
ñàéò óçíà âà íèÿ ýí äî ïåï òè äà çà ìè), êî òî ðûå ñ
âûñîêîé âå ðî ÿò íîñ òüþ íà è áî ëåå çíà÷èìû äëÿ
ôóíê öè î íè ðî âà íèÿ áåë êîâ ýòîé ãðóï ïû. Èçâåñ òíî,
÷òî â ïðî öåñ ñå ýâî ëþ öèè ñî õðà íÿ þò ñÿ èìåí íî òå
ôóíê öè î íàëü íûå åäè íè öû, êî òî ðûå ÿâ ëÿ þò ñÿ âàæ -
íû ìè è íå îá õî äè ìû ìè äëÿ ðîñ òà è ðàç âè òèÿ æè âûõ
îðãà íèç ìîâ [16]. Òà êèì îá ðà çîì, ïîäîáèå áåë êî âîé 
îðãà íè çà öèè èñ ñëå äî âàí íûõ ãî ìî ëî ãîâ òàê æå ìî -
æåò ñâè äå ò åëüñòâî âàòü î ñõî äñòâå ôóíê öèé, âû ïîë -
íÿ å ìûõ èìè â ïðî öåñ ñå ðàç âè òèÿ îñî áåé. 

Òàê æå ñòî èò îò ìå òèòü íà ëè ÷èå â ñòðóê òó ðå âñåõ
áåë êîâ – ãî ìî ëî ãîâ Min-like âîç ìîæ íûõ ó÷àñ òêîâ
ñâÿ çû âà íèÿ ñ èí òåã ðè íà ìè è ïðî òå îã ëè êà íà ìè.
Èçâåñ òíî, ÷òî èí òåã ðè íû – ýòî êîì ïî íåí òû ìåì -
áðà íû êëå òîê, èã ðà þùèå öåí òðàëü íóþ ðîëü â êëå -
òî÷ íîé àä ãå çèè, ìèã ðà öèè êëå òîê è â êîí òðî ëå êëå -
òî÷ íîé äèô ôå ðåí öè à öèè, ïðî ëè ôå ðà öèè è àïîï òî -
çå [17]; ïðî òå îã ëè êà íû, â ñâîþ î÷å ðåäü, íà é äå íû íà 
êëå òî÷ íîé ïî âåð õíîñ òè è âî âíåê ëå òî÷ íîì ìàò ðèê -
ñå è íå îá õî äè ìû äëÿ êëå òî÷ íîé êîì ìó íè êà öèè,
ìîð ôî ãå íå çà è ðàç âè òèÿ [18]. Ñïî ñîá íîñòü Min-ïî -
äî áíûõ áåë êîâ ñâÿ çû âàòü ñÿ ñ ýòè ìè ìî ëå êó ëà ìè
ïðåä ïî ëà ãà åò, ÷òî äàí íûå áåë êè ÿâ ëÿ þò ñÿ íå ïðî -
ñòî ñòðóê òóð íû ìè êîì ïî íåí òà ìè âíåê ëå òî÷ íî ãî
ìàò ðèê ñà, íî è, âå ðî ÿò íî, âû ïîë íÿ þò êà êèå-òî
ôóíê öèè â ðå ãó ëÿ öèè îïðå äåëåí íûõ ïðîöåññîâ
ðàçâèòèÿ.

O. W. Zhuk, I. A. Kozeretska, A. V. Sivolob

Min-like protein of Drosophila virilis and its mutant forms: primary 

structure and possible functional role

Summary

The primary structure of Min-like protein – product of
miniature-like gene of D. virilis – was predicted by genome
sequences analysis, further confirmed by the mRNA sequencing.
The high  conservatism of the protein in some insects was
demonstrated. We analyzed the sites  necessary for Min-like protein
functioning. The investigation of gene expression in mutant ml42 and 
mlG1 females showed the presence of whole-size transcripts, the

determination of their primary structure allowed us to suggest the
grounds of mutant phenotype appearance. 

Keywords: Drosophila virilis, proteins with ZP domain,
functional regions, maternal effect, evolutional conservatism.

Î. Â. Æóê, ². À. Êî çå ðåöü êà, À. Â. Ñè âî ëîá 

Á³ëîê Min-like Drosophila virilis ³ éîãî ìó òàíòí³ ôîð ìè: 

ïåð âèí íà ñòðóê òó ðà òà ìîæ ëè âà ôóíêö³îíàëü íà ðîëü

Ðå çþ ìå

Çà ðå çóëü òà òà ìè àíàë³çó ãå íîì íèõ ïîñë³äîâ íîñ òåé ïå ðå äáà ÷å -
íî ïåð âèí íó ñòðóê òó ðó ïðî äóê òó ãåíà miniature-like Drosophila 
virilis – á³ëêà Min-like, ï³äòâåð äæå íó ïîä àëü øèì ñåê âå íó âàí -
íÿì â³äïîâ³äíî¿ ìÐÍÊ. Ïðî äå ìî íñòðî âà íî, ùî á³ëîê º âè ñî êî -
êîí ñåð âà òèâ íèì äëÿ ðÿäó êî ìàõ òà ïðî à íàë³çî âà íî ñàé òè,
íå îáõ³äí³ äëÿ éîãî ôóíêö³îíó âàí íÿ. Äîñë³äæåí íÿ åêñïðåñ³¿ ãåíà
ó äî ðîñ ëèõ ñà ìîê, ìó òàí òíèõ çà àëå ëÿ ìè ml42 é mlG1, ïî êà çà ëî
íà ÿâí³ñòü ïî âíî ðîçì³ðíèõ òðàíñ êðèïò³â, à âè ÿâ ëåí íÿ ¿õíüî¿
ïåð âèí íî¿ ñòðóê òó ðè äîç âî ëè ëî ç’ÿ ñó âà òè ïðè ÷è íè ïî ÿ âè ìó -
òàí òíî ãî ôå íî òè ïó. 

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: Drosophila virilis, á³ëêè ç äî ìå íîì ZP,
ôóíêö³îíàëüí³ ä³ëÿíêè, ìà òå ðèí ñüêèé åôåêò, åâî ëþö³éíèé êîí -
ñåð âà òèçì.
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