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Àííîòàöèÿ�Ðàçðàáîòàí àëãîðèòì äëÿ ìàññîâîãî ïîèñêà øïèëåê â íóêëåîòèäíîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè, êîòîðûé ïðèìåíèì äëÿ ìàññîâîãî ïîèñêà øïèëåê áîëüøîé ìîùíîñòè ñ
çàäàííûìè ïàðàìåòðàìè ÷åðåíêà è ïåòëè â òðåéëåðíûõ îáëàñòÿõ è â äðóãèõ òèïàõ îá-
ëàñòåé ãåíîìà ó àêòèíîáàêòåðèé. Ñ ïîìîùüþ ïðåäëîæåííîãî àëãîðèòìà ïîäñ÷èòûâàëèñü
â ãåíîìíûõ îáëàñòÿõ ðàçíîãî òèïà ÷èñëà øïèëåê, êîòîðûå ìîãóò îáðàçîâàòü êðåñò, ò.å.
ïàðó øïèëåê íà êîìïëåìåíòàðíûõ öåïÿõ ÄÍÊ. Â ðåçóëüòàòå â ýòèõ îáëàñòÿõ îáíàðóæå-
íû ñóùåñòâåííî ðàçëè÷íûå êîëè÷åñòâà äëèííûõ øïèëåê, ïðåæäå âñåãî, â îáëàñòè ìåæäó
ñõîäÿùèìèñÿ ãåíàìè (êîíâåðãîíàìè). Âîçìîæíî, ÷òî íàéäåííûå øïèëüêè ñâÿçàíû ñ ôîð-
ìèðîâàíèåì íåòðèâèàëüíîé âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû ÄÍÊ, êîòîðàÿ, âîçìîæíî, ñëóæèò äëÿ
ñíÿòèÿ êîíôîðìàöèîííîãî íàïðÿæåíèÿ è äëÿ òåðìèíàöèè òðàíñêðèïöèè.

1. ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Â ãåíîìàõ áàêòåðèé íåðåäêî ÷åðåäóþòñÿ ãåíû, ðàñïîëîæåííûå íà êîìïëåìåíòàðíûõ öåïÿõ
ÄÍÊ. Åñëè íàïðàâëåííûå íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó ãåíû (òàê íàçûâàåìûå, êîíâåðãîíû) èíòåíñèâ-
íî òðàíñêðèáèðóþòñÿ, òî ìîæíî ïðåäïîëàãàòü ïðèñóòñòâèå â îáëàñòè ìåæäó íèìè òåðìèíàòî-
ðà òðàíñêðèïöèè. Êðîìå òîãî, â ýòîì ìåñòå ïðîèñõîäèò ÷àñòîå îáðàçîâàíèå ñóïåðâèòêîâ ÄÍÊ.
Íàìè ïðåäëîæåí íîâûé àëãîðèòì äëÿ ìàññîâîãî ïîèñêà øïèëåê â íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè, êîòîðûé ïðèìåíèì äëÿ ìàññîâîãî ïîèñêà øïèëåê áîëüøîé ìîùíîñòè ñ çàäàííûìè
ïàðàìåòðàìè å�å ÷åðåíêà è ïåòëè â òðåéëåðíûõ îáëàñòÿõ è â äðóãèõ òèïàõ îáëàñòåé ãåíîìà ó
àêòèíîáàêòåðèé. Ñ ïîìîùüþ ïðåäëîæåííîãî àëãîðèòìà ïîäñ÷èòûâàëèñü â ãåíîìíûõ îáëàñòÿõ
ðàçíîãî òèïà ÷èñëà øïèëåê, êîòîðûå ìîãóò îáðàçîâàòü êðåñò, ò.å. îïðåäåë�åííóþ ïàðó øïè-
ëåê íà êîìïëåìåíòàðíûõ öåïÿõ ÄÍÊ. Â ðåçóëüòàòå â ýòèõ îáëàñòÿõ îáíàðóæåíû ñóùåñòâåííî
ðàçëè÷íûå êîëè÷åñòâà äëèííûõ (îò 17 ïàð íóêëåîòèäîâ â ÷åðåíêå) øïèëåê, ïðåæäå âñåãî, â
îáëàñòè ìåæäó ñõîäÿùèìèñÿ ãåíàìè (êîíâåðãîíàìè). Ýòè øïèëüêè íå ïðèíàäëåæàò èçâåñòíûì
òèïàì ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ è èõ êîëè÷åñòâî ãîðàçäî áîëüøåå, ÷åì â àíàëîãè÷íûõ îáëà-
ñòÿõ ó Escherichia coli è Bacillus subtilis. Ìû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî íàéäåííûå øïèëüêè ñâÿçàíû
ñ ôîðìèðîâàíèåì íåòðèâèàëüíîé âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû ÄÍÊ, êîòîðàÿ, âîçìîæíî, ñëóæèò äëÿ
ñíÿòèÿ êîíôîðìàöèîííîãî íàïðÿæåíèÿ è äëÿ òåðìèíàöèè òðàíñêðèïöèè.

Ó àêòèíîáàêòåðèé ýêñïðåññèÿ ãåíîâ ÷àñòî ðåãóëèðóåòñÿ íà óðîâíå òðàíñëÿöèè [1], â òî âðåìÿ
êàê äëÿ ãàììà- è àëüôà- ïðîòåîáàêòåðèé õàðàêòåðíà êëàññè÷åñêàÿ àòòåíþàòîðíàÿ ðåãóëÿöèÿ
íà óðîâíå òðàíñêðèïöèè [2]. Ó íàèáîëåå èçó÷åííûõ áàêòåðèé B. subtilis è E. coli îïåðîíû îáû÷-
íî çàêàí÷èâàþòñÿ êëàññè÷åñêèì òðàíñêðèïöèîííûì òåðìèíàòîðîì, ò.å. GC-áîãàòîé øïèëü-
êîé ñ íåáîëüøîé ïåòë�åé è ñ 5− 10 ïàðàìè êîìïëåìåíòàðíûõ îñíîâàíèé â ñïàðåííîì ó÷àñòêå,
çà êîòîðîé ñëåäóåò U-áîãàòûé ó÷àñòîê. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ áàêòåðèé, âêëþ÷àÿ Mycobacterium

spp., òàêèå êëàññè÷åñêèå òåðìèíàòîðû îòíîñèòåëüíî ðåäêè [3,4].
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Â äàííîé ðàáîòå èññëåäóþòñÿ îáëàñòè, â êîòîðûõ ñëåäóåò îæèäàòü âòîðè÷íûå ñòðóêòó-
ðû ÐÍÊ èëè ÄÍÊ, ñâÿçàííûå ñ òåðìèíàöèåé òðàíñêðèïöèè. Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò
ó÷àñòêè ïîñëå ãåíîâ òÐÍÊ è ïîñëå ãåíîâ, êîäèðóþùèõ âûñîêî ýêñïðåññèðóåìûå áåëêè.

Òàêîå èññëåäîâàíèå ìîæåò áûòü ïîëåçíî äëÿ ïðåäñêàçàíèÿ ãðàíèö îïåðîíîâ è äëÿ ðàçëè÷å-
íèÿ âûñîêî ýêñïðåññèðóåìûõ ãåíîâ îò ðåäêî òðàíñêðèáèðóåìûõ ïàðàëîãîâ. Ïîñëåäíåå îáñóæ-
äàëîñü â [5].

2. ÀËÃÎÐÈÒÌ

Ãåíîìû áàêòåðèé ïîëó÷åíû èç ÃåíÁàíêà. Ðàññìîòðåíû àêòèíîáàêòåðèè è áàêòåðèè E. coli è
B. subtilis. Â ýòèõ ãåíîìàõ ïîñëåäîâàòåëüíî ðàññìàòðèâàëèñü ó÷àñòêè ñëåäóþùèõ ÷åòûð�åõ òè-
ïîâ: âñå ëèäåðíûå îáëàñòè, âñå ñõîäÿùèåñÿ òðåéëåðíûå îáëàñòè (êîíâåðãîíû), âñå êîäèðóþùèå
îáëàñòè, âñå ðàñõîäÿùèåñÿ ëèäåðíûå îáëàñòè (äèâåðãîíû).

Â îáëàñòÿõ êàæäîãî èç ýòèõ òèïîâ èñêàëîñü ïî îäíîé íàèáîëåå ìîùíîé øïèëüêå ñðåäè âñåõ
øïèëåê ñî ñëåäóþùèìè îñîáåííîñòÿìè: øïèëüêà èìååò ÷åðåíîê ñ íåáîëüøèìè âûïÿ÷èâàíèÿìè
âïëîòü äî êîíöåâîé ïåòëè è â ïåòëå èìååòñÿ ñïàðèâàíèå íàèáîëüøåãî âîçìîæíîãî ÷èñëà ïàð
íóêëåîòèäîâ. Êàê îáû÷íî, ìîùíîñòü øïèëüêè èçìåðÿåòñÿ êàê ñóììà: ïîëîæèòåëüíîå ñëàãàå-
ìîå çà êàæäîå ñïàðèâàíèå êîìïëåìåíòàðíûõ íóêëåîòèäîâ è îòðèöàòåëüíîå ñëàãàåìîå (øòðàô)
çà êàæäûé íå ñïàðåííûé íóêëåîòèä òîëüêî âíóòðè ïëå÷ ÷åðåíêà, ò.å. âíóòðè ó÷àñòêîâ, êîòî-
ðûå ñ äâóõ ñòîðîí ïðèìûêàþò ê êîíöåâîé ïåòëå. Ñðåäè òàêèõ øïèëåê îäèíàêîâîé ìîùíîñòè
àëãîðèòì îòáèðàåò òå, ó êîòîðûõ ìåíüøå îòðåçêîâ â ïåòëå ÷åðåíêà. Ñòàíäàðòíûå òåðìèíû,
âûäåëåííûå âûøå êóðñèâîì, ïîÿñíÿþòñÿ, íàïðèìåð, â [6].

Ïîèñê òàêèõ øïèëåê îñóùåñòâëÿëñÿ ñëåäóþùèì àëãîðèòìîì. Ñíà÷àëà íà ðàññìàòðèâàåìîì
ó÷àñòêå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âûäåëÿþòñÿ âñå íåïðîäîëæàåìûå ñïèðàëè, êîòîðûå ïîòåíöèàëüíî
ìîãóò âûñòóïàòü â ðîëè ÷åðåíêà èñêîìîé øïèëüêè. Äëÿ ýòîãî îòáèðàþòñÿ ñïèðàëè, ó êîòîðûõ
÷èñëî ïàð â ñïàðåííîì ó÷àñòêå íå ìåíåå äàííîãî ïîðîãà è ïðè ýòîì äëèíà ïåòëè íå âûõîäèò çà
ïðåäåëû çàäàííîãî èíòåðâàëà. Ãðàíèöû èíòåðâàëà è ïîðîã äëÿ äëèíû ÿâëÿþòñÿ ïàðàìåòðàìè
àëãîðèòìà; â ýêñïåðèìåíòàõ èñïîëüçîâàëèñü çíà÷åíèÿ [3, 100] è 7.

Ñïàðåííûé ó÷àñòîê çäåñü ïîíèìàåòñÿ â ðàñøèðåííîì ñìûñëå, ò.å. ìîæåò âêëþ÷àòü âûïÿ-
÷èâàíèå äëèíîé íå áîëåå äâóõ íóêëåîòèäîâ, îäíàêî âñå ñïàðåííûå ñåãìåíòû øïèëüêè äîëæíû
ñîñòîÿòü íå ìåíåå ÷åì èç òð�åõ ïàð íóêëåîòèäîâ (óêàçàííûå çíà÷åíèÿ òàêæå ÿâëÿþòñÿ ïà-
ðàìåòðàìè àëãîðèòìà). Ìîùíîñòü ÷åðåíêà èçìåðÿåòñÿ ñ ïðèáàâëåíèåì íåáîëüøîãî øòðàôà
(íàïðèìåð, −0.1) çà êàæäûé íóêëåîòèä èç âûïÿ÷èâàíèÿ. Äîïîëíèòåëüíîå îãðàíè÷åíèå ñîñòî-
èò â òîì, ÷òî ïåòëÿ íå äîëæíà ñîäåðæàòü ó÷àñòêà, êîìïëåìåíòàðíîãî ëþáîìó èç ïëå÷ ÷åðåíêà,
ò.å. ÷åðåíîê ñêëàäûâàåòñÿ ñ ïåòëåé ìèíèìàëüíî âîçìîæíîé äëèíû. Ïîñëå ýòîãî äëÿ êàæäîãî
èç îòîáðàííûõ ÷åðåíêîâ-êàíäèäàòîâ âûïîëíÿåòñÿ ïîèñê ìàêñèìàëüíî ìîùíîé ñòðóêòóðû â
åãî ïåòëå, ïîíèìàÿ ïîä ìîùíîñòüþ ñóììàðíóþ äëèíó âñåõ ñïàðåííûõ ó÷àñòêîâ. Ïðè ïîèñêå
äåéñòâóþò òå æå, ÷òî è âûøå, îãðàíè÷åíèÿ íà ìèíèìàëüíóþ äëèíó ïåòëè è ñïàðåííîãî ñåãìåí-
òà, îäíàêî ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè ñåãìåíòàìè íå îãðàíè÷èâàþòñÿ, ò.å. â ïåòëå ÷åðåíêà
ìîãóò îáðàçîâûâàòüñÿ êîíôèãóðàöèè ñ ëþáûìè âûïÿ÷èâàíèÿìè è âíóòðåííèìè ïåòëÿìè.

Àëãîðèòì ïîèñêà ñòðóêòóðû ìàêñèìàëüíîé ìîùíîñòè çàâèñèò îò îáùåãî ÷èñëà íåïðîäîë-
æàåìûõ ñïàðåííûõ ñåãìåíòîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ âíóòðè ïåòëè (ðàçóìååòñÿ, ÷àñòü èç íèõ áóäåò
âçàèìíî èñêëþ÷àòü äðóã äðóãà, â òîì ÷èñëå è èç-çà ïîÿâëåíèÿ ïñåâäîóçëîâ). Âíà÷àëå â òàêóþ
ñòðóêòóðó âêëþ÷àþòñÿ âñå ñåãìåíòû, êîòîðûå íå ïðîòèâîðå÷àò êàêèì-ëèáî äðóãèì ñåãìåíòàì
âíóòðè ïåòëè. Åñëè ïîñëå ýòîãî âíóòðè ïåòëè îñòàåòñÿ k < 24 ïîòåíöèàëüíûõ ñåãìåíòîâ, òî
ïðîâîäèòñÿ ïîëíûé ïåðåáîð 2k âñåâîçìîæíûõ êîíôèãóðàöèé ñ âûáîðîì èç íèõ ìàêñèìàëüíîé
ïî ìîùíîñòè. Åñëè â ïåòëå îñòàåòñÿ ñâûøå 24 ñåãìåíòîâ, òî ïîëíûé ïåðåáîð èõ ñî÷åòàíèé
ñòàíîâèòñÿ ñëèøêîì ãðîìîçäêèì. Òîãäà ïðèìåíÿåòñÿ îäèí èç äâóõ ñëåäóþùèõ ýâðèñòè÷åñêèõ
êâàçèîïòèìàëüíûõ àëãîðèòìîâ, âûáîð âàðèàíòà ÿâëÿåòñÿ ïàðàìåòðîì îáùåãî àëãîðèòìà:
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1. îñòàâøèåñÿ ñåãìåíòû ïåðåáèðàþòñÿ ñëåâà íàïðàâî â ïîðÿäêå ïîçèöèè íà÷àëà èõ ëåâîãî ïëå-
÷à; î÷åðåäíîé ñåãìåíò äîáàâëÿåòñÿ â ñòðóêòóðó, ïîñëå ÷åãî èç ñïèñêà îñòàâøèõñÿ ñåãìåíòîâ
èñêëþ÷àþòñÿ íåñîâìåñòèìûå ñ íèì (èç-çà ïåðåêðûòèÿ ïëå÷, íå äîïóñêàþùåãî äîáàâëåíèÿ
ñåãìåíòà ìèíèìàëüíî äîïóñòèìîé äëèíû, èëè îáðàçîâàíèÿ ïñåâäîóçëà); ýòè äåéñòâèÿ ïðî-
äîëæàþòñÿ äî îïóñòîøåíèÿ ñïèñêà;

2. îñòàâøèåñÿ ñåãìåíòû ïåðåáèðàþòñÿ â ïîðÿäêå óáûâàíèÿ èõ ìîùíîñòè (äëèíû ñïàðåííîãî
ó÷àñòêà), â îñòàëüíîì äåéñòâèÿ àíàëîãè÷íû ïåðâîìó âàðèàíòó.

Êàê ïîêàçàëè êîìïüþòåðíûå ýêñïåðèìåíòû, âòîðîé âàðèàíò, ïðè êîòîðîì â êâàçèîïòèìàëü-
íóþ ñòðóêòóðó âíóòðè ïåòëè âíà÷àëå âêëþ÷àþòñÿ áîëåå äëèííûå îòðåçêè, íàìíîãî ÷àùå ïåð-
âîãî ïðèâîäèò ê ïîñòðîåíèþ ñòðóêòóðû áîëüøåé ìîùíîñòè, ýòîò âàðèàíò ïðèíèìàåòñÿ ïî
óìîë÷àíèþ.

Ïîñëå òîãî, êàê îïèñàííûì âûøå îáðàçîì äëÿ âñåõ ïîòåíöèàëüíûõ ÷åðåíêîâ ïîñòðîåíû
ñòðóêòóðû ìàêñèìàëüíîé ìîùíîñòè â èõ ïåòëå, íàéäåííûå ðåøåíèÿ óïîðÿäî÷èâàþòñÿ ïî óáû-
âàíèþ ñóììàðíîé ìîùíîñòè øïèëüêè, è â êà÷åñòâå îáùåãî ðåçóëüòàòà àëãîðèòìà âûäàåòñÿ
çàäàííîå ïàðàìåòðîì àëãîðèòìà ÷èñëî ëó÷øèõ (â ñìûñëå ìîùíîñòè) êîíôèãóðàöèé.

Èçëîæåííûé àëãîðèòì ðåàëèçîâàí â âèäå ïðîãðàììû Destree íà ÿçûêå Ñ, êîòîðàÿ ñîäåð-
æèò îêîëî 600 ñòðîê èñõîäíîãî òåêñòà è èìååò èíòåðôåéñ êîìàíäíîé ñòðîêè. Òèïè÷íîå âðåìÿ
îáðàáîòêè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äëèíîé 1500 áóêâ ñîñòàâëÿåò åäèíèöû ñåêóíä.

3. ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ È ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Íàïîìíèì, ÷òî ðàññìàòðèâàþòñÿ ó÷àñòêè ÷åòûð�åõ óêàçàííûõ âûøå òèïîâ: âñå ëèäåðíûå
îáëàñòè, âñå ñõîäÿùèåñÿ òðåéëåðíûå îáëàñòè (êîíâåðãîíû), âñå êîäèðóþùèå îáëàñòè, âñå ðàñ-
õîäÿùèåñÿ ëèäåðíûå îáëàñòè (äèâåðãîíû). Ñ ïîìîùüþ îïèñàííîãî âûøå àëãîðèòìà íà êàæäîì
ó÷àñòêå îòáèðàëîñü íå áîëåå îäíîé øïèëüêè ñ ñàìûì äëèííûì ÷åðåíêîì ó íå�å. Ïðè ýòîì îòáè-
ðàëèñü øïèëüêè ñ ÷åðåíêàìè äëèíû íå ìåíüøå ïîðîãîâîãî çíà÷åíèÿ `, ñ äëèíîé ïåòëè ÷åðåíêà
íå áîëåå 15 íóêëåîòèäîâ, ñ îäíîñòîðîííèìè âûïÿ÷èâàíèÿìè â ÷åðåíêå, ñîñòîÿùèìè èç íå áîëåå
÷åì äâóõ íóêëåîòèäîâ. Â ñòîëáöå, ñîîòâåòñòâóþùåì êîíâåðãîíàì, ïîñëå ñêîáîê óêàçàíà ÷àñòî-
òà øïèëåê â îáëàñòÿõ äàííîãî òèïà, ïîñëå êîòîðûõ íå èìååòñÿ ó÷àñòêà îñòàòêîâ òèìèäèíà,
ñîñòîÿùåãî íå ìåíåå ÷åì èç 7 îñòàòêîâ ñ íå áîëåå ÷åì äâóìÿ èñêëþ÷åíèÿìè. Òàêîé ó÷àñòîê
èùåòñÿ òîëüêî â îêðåñòíîñòè ïîñëåäíåãî íóêëåîòèäà øïèëüêè, êîòîðàÿ ñîñòîèò èç 5 íóêëåîòè-
äîâ âëåâî è 12 âïðàâî. Äëÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè, â ñëó÷àå êîíâåðãîíîâ òèïè÷íû äëèííûå
øïèëüêè. Ìàêñèìàëüíûå äëèíû øïèëåê â òðåéëåðíûõ îáëàñòÿõ äîñòèãàþò 31 ó Mycobacterium

tuberculosis, M. bovis è Streptomyces coelicolor, 29 ó S. avermitilis, 27 ó C. diptheriae. Â îòëè÷èå
îò àêòèíîáàêòåðèé, äàííûå ïî êîòîðûì ïðèâåäåíû â Òàáëèöå, ó B. subtilis è îñîáåííî ó E. coli

øïèëüêè ñ ÷åðåíêàìè îò 17 íóêëåîòèäîâ âñòðå÷àþòñÿ ìíîãî ðåæå. Åñëè õîòÿ áû îäèí èç äâóõ
íàïðàâëåííûõ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó ãåíîâ èíòåíñèâíî òðàíñêðèáèðóåòñÿ, òî ïîñëå ãåíà ó àê-
òèíîáàêòåðèé ÷àñòî îáíàðóæèâàþòñÿ òåðìèíàòîð òðàíñêðèïöèè â âèäå äëèííîé øïèëüêè. Ýòà
øïèëüêà òàêæå íàõîäèòñÿ â ìåñòå âîçìîæíîãî îáðàçîâàíèÿ ñóïåðâèòêîâ ÄÍÊ. Ýòè øïèëüêè
íå ïðèíàäëåæàò èçâåñòíûì òèïàì ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ. Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî îíè ñî-
îòâåòñòâóþò ôîðìèðîâàíèþ äâóõ ñèììåòðè÷íûõ øïèëåê íà êîìïëåìåíòàðíûõ öåïÿõ ÄÍÊ,
îáðàçóþùèõ êðåñò, îáðàçîâàííûé äâóìÿ øïèëüêàìè íà êîìïëåìåíòàðíûõ öåïÿõ ÄÍÊ, [7].
Ðîëü òàê îáðàçîâàííîé ñòðóêòóðû ñâÿçàíà ñ äâóìÿ îáñòîÿòåëüñòâàìè. Âî-ïåðâûõ, èçìåíåíèå
êîíôîðìàöèè ÄÍÊ ìîæåò ñíèìàòü êîíôîðìàöèîííûå íàïðÿæåíèÿ íà ÄÍÊ, âîçíèêàþùèå ïðè
èíòåíñèâíîé òðàíñêðèïöèè. Îáû÷íûé ìåõàíèçì, âîâëåêàþùèé òîïîèçîìåðàçû, ìåíåå ýôôåê-
òèâåí è ñâÿçàí ñ äîïîëíèòåëüíûì ðèñêîì ïîâðåæäåíèÿ ÄÍÊ. Âî-âòîðûõ, èçìåíåíèå êîíôîð-
ìàöèè ÄÍÊ ìîæåò îáåñïå÷èâàòü òåðìèíàöèþ òðàíñêðèïöèè. Áîëüøèíñòâî íàéäåííûõ øïèëåê
çíà÷èòåëüíî äëèííåå îáû÷íûõ ðåãóëÿòîðíûõ òåðìèíàòîðîâ, è, íàïðèìåð, çà íèìè íå ðàñïîëî-
æåíû òèìèäèí-áîãàòûå ó÷àñòêè. Âîçíèêàþùàÿ ñòðóêòóðà ñèììåòðè÷íà è ìîæåò èãðàòü ðîëü
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òåðìèíàòîðà äëÿ ÐÍÊ ïîëèìåðàçû, äâèæóùåéñÿ ïî êàæäîé èç öåïåé ÄÍÊ. Êîñâåííûì ñâè-
äåòåëüñòâîì â ïîëüçó òàêîé ãèïîòåçû ñëóæèò áîëüøàÿ ÷àñòîòà óêàçàííûõ ñòðóêòóð èìåííî â
êîíâåðãîíàõ ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ÷åòûðüìÿ òèïàìè îáëàñòåé.

Òàáëèöà Óêàçàíà ÷àñòîòà p â ïðîöåíòàõ è â ñòîëáöå (2b) àáñîëþòíûå êîëè÷åñòâà øïèëåê (â
ñêîáêàõ áåç ó÷àñòêà îñòàòêîâ òèìèäèíà) â çàâèñèìîñòè îò íèæíåé ãðàíèöû íà äëèíó ÷åðåíêà
` (ñòîëáåö (0)), íàéäåííûõ â ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ÷åòûð�åõ òèïàõ îáëàñòåé (ñòîëáöû (1)− (4)
â òîì ïîðÿäêå, êàê îíè âûøå ïåðå÷èñëåíû) ó àêòèíîáàêòåðèé è ó B. subtilis è E. coli.

` Ëèäåðíûå îáëàñòè Êîíâåðãîíû Êîäèðóþùèå îáëàñòè Äèâåðãîíû

0 1 2a 2b 3 4
Corynebacterium e�ciens

25 0.23 0.38 1 (0) 0.00 0.00

23 0.23 0.76 2 (0) 0.00 0.00

20 0.68 6.06 16 (11) 0.00 0.00

17 2.60 13.64 37 (29) 0.17 0.31

15 4.98 21.59 57 (48) 0.43 1.85

10 20.61 45.83 121 (95) 31.79 8.31

Corynebacterium glutamicum

25 0.00 0.35 1 (1) 0.00 0.00

23 0.00 1.04 3 (3) 0.03 0.00

20 0.18 5.54 16 (5) 0.03 0.00

17 1.11 13.84 40 (11) 0.13 0.00

15 2.68 20.42 59 (19) 0.25 0.00

10 20.41 46.02 133 (53) 19.65 6.86

Corynebacterium diphtheriae

25 0.00 1.24 2 (1) 0.00 0.00

23 0.13 3.73 6 (4) 0.00 0.00

20 0.26 8.70 14 (7) 0.00 0.00

17 1.85 19.88 32 (17) 0.02 0.00

15 3.17 29.81 48 (28) 0.08 0.00

10 18.10 47.20 76 (43) 5.68 8.21

Mycobacterium bovis

25 0.16 3.95 12 (12) 0.02 0.18

23 0.24 4.93 15 (15) 0.02 0.18

20 0.32 5.59 17 (17) 0.05 0.18

17 0.95 6.91 21 (21) 0.14 0.36

15 1.35 7.24 22 (22) 0.67 0.53

10 14.91 12.17 37 (35) 36.10 6.57

Mycobacterium leprae

25 0.62 0.00 0 0.06 0.74

23 0.62 0.00 0 0.06 0.74

20 0.99 1.72 1 (1) 0.12 0.74

17 1.23 1.72 1 (1) 0.37 0.74

15 1.73 1.72 1 (1) 0.82 1.48

10 13.70 6.90 4 (4) 14.69 5.93

Òàáëèöà (Ïðîäîëæåíèå)
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` Ëèäåðíûå îáëàñòè Êîíâåðãîíû Êîäèðóþùèå îáëàñòè Äèâåðãîíû

0 1 2a 2b 3 4
Mycobacterium avium

25 0.09 0.42 1 (1) 0.00 0.00

23 0.28 0.42 1 (1) 0.00 0.00

20 0.37 1.68 4 (4) 0.00 0.00

17 0.74 3.36 8 (8) 0.18 0.00

15 1.58 7.98 19 (17) 0.55 0.51

10 23.82 19.33 46 (44) 49.95 11.17

Mycobacterium tuberculosis

25 0.31 3.29 11 (11) 0.07 0.18

23 0.38 4.19 14 (14) 0.07 0.18

20 0.54 5.09 17 (17) 0.07 0.36

17 1.30 5.99 20 (20) 0.14 0.53

15 1.83 6.29 21 (21) 0.57 0.89

10 15.44 10.78 36 (35) 35.83 5.35

Propionibacterium acnes

25 0.00 0.00 0 0.00 0.00

23 0.00 0.00 0 0.00 0.00

20 0.00 0.96 2 (2) 0.04 0.00

17 0.45 8.17 17 (16) 0.09 0.00

15 1.20 12.98 27 (23) 0.13 0.00

10 15.19 30.29 63 (57) 24.29 6.34

Streptomyces avermitilis

25 0.10 0.54 5 (5) 0.00 0.00

23 0.33 1.19 11 (11) 0.00 0.26

20 0.60 2.81 26 (26) 0.03 0.34

17 2.13 9.83 91 (90) 0.30 0.60

15 4.23 16.63 154 (152) 0.93 0.69

10 30.38 39.52 366 (359) 49.23 12.35

Streptomyces coelicolor

25 0.08 0.95 8 (8) 0.00 0.00

23 0.15 2.25 19 (18) 0.01 0.00

20 0.54 3.08 26 (25) 0.02 0.17

17 1.73 9.60 81 (78) 0.09 0.41

15 3.61 14.45 122 (117) 0.35 1.00

10 31.07 37.32 315 (306) 23.09 14.36

Leifsonia xyli

25 0.11 0.00 0 0.00 0.00

23 0.11 0.00 0 0.00 0.00

20 0.65 2.78 4 (4) 0.05 0.00

17 1.63 4.86 7 (7) 0.34 0.00

15 2.28 7.64 11 (11) 1.01 0.47

10 21.93 22.92 33 (33) 39.28 9.48

Òàáëèöà (Ïðîäîëæåíèå)
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` Ëèäåðíûå îáëàñòè Êîíâåðãîíû Êîäèðóþùèå îáëàñòè Äèâåðãîíû

0 1 2a 2b 3 4
Escherichia coli

25 0.00 0.00 0 0 0.00

23 0.00 0.00 0 0 0.00

20 0.00 0.00 0 0 0.00

17 1.38 0.22 1 (1) 0.02 0.19

15 4.15 2.91 13 (8) 0.13 0.56

10 77.67 47.65 213 (159) 18.56 11.52

Bacillus subtilis

25 0.00 0.00 0 0 0.00

23 0.00 0.00 0 0 0.00

20 0.13 0.51 2 (1) 0 0.00

17 0.89 3.55 14(6) 0.02 0.20

15 2.74 13.96 55(12) 0.11 0.20

10 25.86 67.77 267 (97) 18.71 13.64

Äëèííûå (10 − 25 ïàð íóêëåîòèäîâ â ÷åðåíêå) øïèëüêè îáíàðóæåíû ïîñëå ãåíîâ ìíîãèõ
òÐÍÊ, êîòîðûå èíòåíñèâíî òðàíñêðèáèðóþòñÿ. Íàïðèìåð, ó Propionibacterium acnes äëèííûå
øïèëüêè ñëåäóþò çà ãåíàìè tRNA-Ala (ppa2421), tRNA-Arg (ppa2413), tRNA-Arg (ppa2189),
tRNA-Asn (ppa2422), tRNA-Glu (ppa2432), tRNA-Lys (ppa0181), tRNA-Lys (ppa1961), tRNA-Met

(ppa2423), tRNA-Phe (ppa2454), tRNA-Pro (ppa2428), tRNA-Thr (ppa2412). Ó Corynebacterium

e�ciens äëèííûå øïèëüêè ñëåäóþò çà tRNA-Ala, tRNA-Arg, tRNA-Asp, tRNA-Leu, tRNA-Pro,
tRNA-Ser.

Àâòîðû áëàãîäàðÿò Ì.Ñ. Ãåëüôàíäà çà îáñóæäåíèå è öåííûå çàìå÷àíèÿ. Â ñîçäàíèè ïðî-
ãðàììíîãî îáåñïå÷åíèÿ ïðèíÿë ó÷àñòèå Ì.À. Øèðøèí, êîòîðîìó àâòîðû ãëóáîêî áëàãîäàðíû.
Ðàáîòà ÷àñòè÷íî ïîääåðæàíà ãðàíòîì ISTC 2766.
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