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Леа MEPEMAA

СВЯЗЫВАНИЕ АМИНОКИСЛОТЫ С З’-КОНЦОМ РНК
РАСТИТЕЛЬНЫХ ВИРУСОВ

В 1961 г. М. У. Ниренберг и Дж. X. Матхей показали, что РНК вируса
табачной мозаики (ВТМ) выполняет роль информационной РНК
вin vitro белоксинтезирующей системе, приготовленной из Е. coli
(Nirenberg, Matthaei, 1961). В настоящее время информационная роль
РНК фитовирусов общепризнана и подтверждена работами многих
исследователей (см. обзор; Fraenkel-Conrat и др., 1977). Более того,
недавно установлено, что РНК некоторых растительных вирусов обла-
дает функцией, отличной от информационной. Так, около десяти лет
назад М. Пинк с сотрудниками показала, что РНК вируса желтой мозаи-
ки турнепса (ВЖМТ) специфически связывает валин в присутствии
АТФ и аминоацил-тРНК-синтетазы из бактерии (Pinck и др., 1970; Yot
и др., 1970). В настоящее время известно множество растительных ви-
русов, РНК которых имеет аналогичную функцию (табл. 1). Установ-
лено, что реакция присоединения аминокислоты к вирусной РНК по
своим физико-химическим параметрам аналогична реакции синтеза
аминоацил-тРНК с аминоацил-тРНК-синтетазами (Pinck и др., 1970; Yot
и др., 1970; Pinck и др., 1972; Öberg, Philipson, 1972; Halt и др., 1972;
Carriquiry, Litvak, 1974; Kohl, Hall, 1974; Salomon и др., 1976; Pinck,
Halt, 1978; Giege и др., 1978). При этом показано, что акцепторная

Таблица I
Растительные вирусы, РНК которых связывает аминокислоту

Вирус (РНК) Аминокислота Литература*

Желтой мозаики какао (ВЖМК)
Желтой мозаики турнепса (ВЖМТ)
Крапчатости белладонны (ВКБ)

Крапчатости конских бобов (ВККБ)
Мозаики баклажана (ВМБ)
Мозаики костра безостого (ВМКБ)
Мозаики окры (ВМО)
Огуречной мозаики (ВОМ)
Табачной мозаики (ВТМ)
Хлоротической крапчатости
коровьего гороха (ВХККГ)

Валин
Валин
Аланин (незначительно
4 остальных)
Тирозин
Валин, лизин
Тирозин
Валин
Тирозин
Г истидин

Тирозин

Pinck и др., 1972
Yot и др., 1970

Pinck и др., 1972
Kohl, Hall, 1974
Pinck и др., 1972
Hall и др., 1972
Pinck и др., 1972
Kohl, Hall, 1974
öberg, Philipson, 1972
Kohl, Hall, 1974

* Приведены только те работы, в которых впервые описано специфическое связывание
аминокислоты с РНК данного вируса.
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активность вирусной РНК является свойством самой вирусной РНК и
не обусловлена примесями хозяйской тРНК в препаратах вирусной
РНК. Кроме того, имеются данные, которые позволяют исключать воз-
можность того, что хозяйская тРНК, включенная каким-то образом в
вирусную частицу, вообще может быть прочно связана с вирусной РНК:
наиболее вероятно, что взаимодействие между вирусной РНК и тРНК
осуществляется либо через белок, либо через водородные связи (Pinck
и др., 1972). Показано, что вирион сам не связывает-специфически ами-
нокислоту и добавление структурного белка не подавляет акцепторную
активность РНК ВТМ пли дрожжевой тРНК (Carriquiry, Litvak, 1974).
Имеются также сведения о том, что виронды не акцептируют аминокис-
лоты (Hall и др., 1974).

Цель настоящего обзора попытаться проанализировать и обоб-
щить имеющиеся в литературе данные относительно специфического
связывания аминокислот с вирусной РНК фитовирусов.

УСЛОВИЯ СПЕЦИФИЧЕСКОГО СВЯЗЫВАНИЯ АМИНОКИСЛОТЫ
С ВИРУСНОЙ РНК

Интактность РНК и возможные места присоединения
аминокислоты

Имеются данные, что для специфического связывания аминокислоты
с вирусной РНК не требуется целостности ее молекулы. Так, например,
после нагревания в течение 10 мин при 80°С РНК ВЖМТ сохраняет
полностью свою актцепторную активность в отношении валина, хотя
препарат РНК, полученный такой обработкой, гетерогенен и седимен-
тируется при центрифугировании в градиенте концентрации сахарозы
с коэффициентом седиментации в промежутке 16—23 5 (Yot и др.,
1970). Более того, показано, что З’-концевой фрагмент РНК ВЖМТ
с коэффициентом седиментации 4,5 S, полученный при обработке тоталь-
ной РНК эндонуклеазой Р и выделенный методом электрофореза в
полиакриламидном геле, может быть этерифицирован валином (Рго-
chiantz, Haenni, 1973). Также имеются сведения о том, что З’-концевые
фрагменты РНК 1, РНК 2, РНК 3 и РНК 4 вируса мозаики костра
безостого (ВМКБ), длина которых равна 160 нуклеотидным остаткам
и аналогичный по длине З’-концевой фрагмент РНК вируса хлоротиче-
ской крапчатости коровьего гороха (ХККГ), акцептируют тирозин
в реакции, катализируемой аминоацилсинтетазой, выделенной их заро-
дышевых клеток пшеницы (Bastin и др., 1976).

Имеются доказательства того, что место присоединения аминокис-
лоты локализируется на З’-концевом аденозине в РНК ВЖМТ и РНК
ВТМ (Pinck и др., 1970; Salomon и др., 1976). В тех случаях, когда
в молекуле вирусной РНК отсутствует З’-концевой аденозин, реакция
специфического связывания аминокислоты с вирусной РНК происходит
только в присутствии тРНК нуклеотидилтрансферазы (Litvak и др.,
1970; Giege и др., 1978). Модифицирование З’-конца РНК ВМКБ мето-
дом периодатного окисления или превращение его в соединение мор-
филина, приводит к утрате способности акцептировать тирозин (Shih
и др., 1974). Известно также, что удаление с З’-конца от пяти до десяти
нуклеотидов при помощи полинуклеотидилфосфорилазы из Е. coli или
окисление З’-концевой рнбозы подавляют реакцию ампноацплпрования
РНК ВТМ гистидином (Salomon и др., 1976). Кроме того, данные, полу-
ченные при обработке амнноацнлированной РНК ВТМ с РНКазой Г]
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Зависимость
реакции

специфического
связыванияаминокислотыс

вирусной

от
аминоацил-тРНК-синтетаз

различного
происхождения

рнк

Таблица
2

РНК
вируса

Источник
аминоацил-тРНК-синтетазы

и
степеньее

очистки1

Источник
энзима является(

+
)

и

не
является(

—)

хозяиномданного вируса*
Количество

связанной
аминокислоты

Литература

1

2

3

4

5

вжмк
Е.
coli
MRE
600:

105
000
g

супернатант,
DEAE-целлюлоза

—

Валин

Pinck
и
др.
1972

вжмт
Е.
coli
MRE
600:

105
000
g

супернатант,
DEAE-целлюлоза

—

0,3
—0,8
моль

валина/
1

моль
РНК

Pinck
и
др.
1970

Е.
coli
MRE
600: валил-тРНК-синтетаза,

90%
чистоты

—

1

моль
валина/1

моль
РНК

Yot
и
др.,
1970

Дрожжи
и
печень

крысы:

частично
очищеннаявалил-тРНК-синтетаза

—

Валин

Yot
и
др..
1970

Е
coli
MRE
600;

150
000
g

супернатант

—

0,24
пмольвалина//
пмольРНК

Haenni
и
др
,

1973

Е.
coli
MRE
13
и

дрожжи
{

Saccaromyces
cerevisiae)
:

105
000
g

супернатант,
DEAE-сефадекс

А-25

Бобы
(

Phaseolus
vulgaris)
и

пшеница(
Triticum
aestivurn)
:

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

1

Нет
данных

898
фмоль

валина/1

пмоль
РНК

Kohl,
Hall,

1974

Дрожжи: высокоочищеинаявалил-тРНК-синтетаза
%

связываниявалина:
тяжелаяРНК—

98

легкаяРНК—
95

тотальнаяРНК—
97

Giege
и
др.
1978
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1

2

3

4

5

ВКБ

Е.
coli
MRE
600:

105
000
g

супернатант,
DEAE-целлюлоза

—

Аланин

Pinck
И

др.,
1972

ВККБ

Бобы
(

Phaseolus
vulgaris)
и

пшеница(
Triticum
aestivum)-

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

+

\

Нет
данных
J

687
фмоль

тирозина/1
пмольРНК
•

Kohl,
Hall,

1974

Е.
coli
Q

13
и—

дрожжи
(

Saccharomyces
cerevisiae)
: —

100
000
g

супернатант,
DEAE-сефадекс

А-25

Энзим
неактивен То

же

ВМБ

Е.
coli
MRE
600:

105
000
g

супернатант,
DEAE-целлюлоза

—

Валин

Pinck
и
др..
1972

Е.
coli
MRE
600
и

пшеница: частичноочищенный
энзим

Нет
данных

1,53
—1,75
пмоль

валина/1
мкг

РНК

Pinok,
Hall,

1978

ВМКБ
Бобы
(

Phaseolus
vulgaris)
и

пшеница(
Triticum

aestivum
):

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

Нет
данных
1

+

i

715
фмоль
тирозина/1
пмольРНК

Kohl,
Hall,

1974

Бобы
(

Phaseolus
vulgaris)
:

частичноочищенный
энзим

Нет
данных

0,58
моль

тирозина/1
мольРНК

Hall
и

др.,
1972

Пшеница;
,

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

+

%

связывания
тирозина;

РНК
4—
32,8

фрагмент
РНК
4

—

20,0
—21,6

Bastin
и
др.
1976

ВМО

Е.
coli
MRE
600:

105
000
g

супернатант,
DEAE-целлюлоза

—

0,3
—0,7
моль

валина/1
мольРНК

Pinck
и
др.,
1972

ВОМ

Бобы
[Phaseolus

vulgaris)
и

пшеница(
Triticum

aestivum
)

:

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

+

/

598
фмоль

тирозина/1
пмольРНК

Kohl.
Hall,

1974

Е.
coli
Q

13
и

дрожжи
[Saccharomyces*

cerevisiae)-.

100
000
g

супернатант,
DEAE-сефадекс

А-25

Энзим
неактивный

То
же
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I

2

3

4

5

втм
KB
клеткии

дрожжи:
грубый

экстракт

—

0,06
моль

гистидина/1
моль

РНК
Öberg,

Philipson,
1972

Дрожжи: очищенный
энзим

штамм:U2

—
0,3
моль

гистидина/1
мольРНК

Liivak
и
др.,
1973

'.

•

дикий
—0,26

моль
гистидина/1лшль

РНКDahlmensis—
РНК

не
связывает

гистидин

Пшеница
и

Е.
соU очищенный

энзим

+

Энзим
менее

активный,
чем
дрожже-

вой
энзим Энзим

неактивный

Дрожжи: частично
очищенная

гистидил-тРНК-сннтетаза
штамм: Uо

—ОАОпмоль
гистидина/1лшлбРНК

дикий
—0,37

пмоль
гистидина/1

моль

РНКDahlmensis—
0,09
пмоль
гистиди-

на/1
мольРНК

HRG
—0,13

пмоль
гистидина/1

моль

РНК

Carriquiry,
Liivak,

1974

Пшеница
(

Triticum
aestivum)
и

дрожжки(
Saccharomyces
cerevisiae)

Пшеница:
грубый

экстракт,
DEAE-сефадекс

А-25

Дрожжи:
100

000
g

супернатантDEAE-

сефадекс
А-25

\

-
/

622
фмоль

гистидина/1
мольРНК

Kohl,
Hall,

1974

Е.
coli
и

бобы
[Phaseolus

vulgaris)

Е.
coli:
100

000
g

супернатант,
DEAE-сефа-

декс
А-25

Бобы:
грубый

экстракт,
DEAE-сефадекс

А-25

+

Энзим
неактивный

То
же
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1

i

2

3

4

5

печень
крысы: высокоочигценная

гистидил-тРНК-синтетаза
—

0,3
моль

гистидина/1
мольРНК

Salomon
и
др.,
1976

вхкг
Бобы
(

Phaseolus
vulgaris)
и

пшеница(
Triticum

aestivum)
:

грубый
экстракт,

DEAE-сефадекс
А-25

Нет
данных

Нет
данных
}

931
фмоль
тирозина/1
мольРНК

Kohl,
Hall,

1974

Е.
coli
Q

13
и

дрожжи
(Saccharomyces

cerevisiae):

100
ООО
g

супернатант,
DEAE-сефадекс

А-25

—

Энзим
неактивный

То
же

Примечание:
*

Данные
взятыиз

книгиIndex
of

Plant
Virus

Disease.
Agriculture
Handbook,
N
307.

Washington
1966.



показывают, что гистидин присоединен к тетрануклеотиду, который
соответствует известной последовательности нуклеотидов на З’-конце
РНК ВТМ (Carriquiry, Litvak, 1974).

По-видимому, имеется лишь одно место для присоединения амино-
кислоты в молекуле вирусной РНК, так как количество связанной ами-
нокислоты не превышает величины моль/моль РНК (табл. 2). Как видно
из табл. 2, во многих случаях присоединение аминокислоты к вирусной
РНК изучали, используя неочищенные аминоацил-тРНК-синтетазы,
в которых, как известно, присутствуют нуклеазы (Yot и др., 1970; Sela,
1972; Haenni и др., 1973). Это обстоятельство является, вероятно, одной
из причин вариабельности количества связанной аминокислоты. Полу-
чены данные, которые свидетельствуют о том, что фрагментация моди-
фицированной перйодатом РНК ВТМ с неочищенной аминоацилсинте-
тазой из печени крысы не открывает добавочных мест для связывания
гистидина, а также не создает возможности для присоединения других
аминокислот (Salomon и др., 1976). Однако показано также,
что «pH 5 белок» из листьев табака расщепляет РНК ВТМ и получен-
ные в результате этого олигонуклеотиды длиной около 55 нуклеотидных
остатков связывают серин и метионин в условиях несколько отличаю-
щихся от условий связывания гистидина (Sela, 1972). Незначительное
связывание лизина (кроме валина) с РНК вируса мозаики баклажана
(ВМБ) обусловлено, очевидно, примесями тРНКлиз в препаратах РНК
ВМБ, так как имеются сведения о том, что тРНКлиз входит в состав
вириона ВМБ (Pinck и др., 1974; Pinck, Hall, 1978).

Сходство реакции специфического связывания аминокислоты
с вирусной РНК с реакцией аминоацилирования тРНК

Уже в первых сообщениях о связывании аминокислоты с вирусной РНК
исследователями была выявлена аналогия этой реакции с реакцией
активирования транспортных РНК: обе реакции нуждаются в энергии
(АТФ), катализируются одинаковыми энзимами и осуществляются
приблизительно в одинаковых условиях (Pinck и др., 1970; Öberg,
Philipson, 1972). Так, Т. Халл и его сотрудники показали, что реакция
связывания тирозина с РНК ВМКБ, катализируемая суммарной амино-
ацил-тРНК-синтетазой, выделенной из бобов, сравнима по своим харак-
теристикам с реакцией синтеза тирозил-тРНК в бесклеточных расти-
тельных системах: связывание происходит в довольно широком интер-
вале pH и быстро уменьшается при pH 7,8; Кт при pH 7,5 равняется
9,1X10 —6 М тирозину (Hall и др., 1972). Однако большинство данных,
характеризующих реакцию связывания аминокислоты с вирусной РНК,
получены при использовании неочищенных или частично очищенных
препаратов тотальных аминоацил-тРНК-синтетаз (табл. 2) и лишь
в двух случаях с РНК ВТМ и РНК ВЖМТ изучена реакция при-
соединения аминокислоты к вирусной РНК в присутствии высокоочи-
щенных индивидуальных аминоацил-тРНК-синтетаз (Salomon и др.,
1976; Giege и др., 1978). Р. Саломон и его сотрудники показали, что
максимальное связывание гистидина с РНК ВТМ и с тРНК из печени
крысы при помощи гистидил-тРНК-синтетазы, выделенной из печени
крысы и очищенной методом аффинной хроматографии на DEAE-сефа-
дексе, наблюдается при pH 7,5—8,5. В обоих случаях также не наблю-
далось существенного различия в оптимальной концентрации ионов
магния. В то же время было показано, что КСI ингибирует реакцию
специфического связывания гистидина с РНК ВТМ; в присутствии
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20 мМ КСI в реакционной смеси подавляется акцепторная активность
вирусной РНК на 50% ((Salomon и др., 1976).

Проведено также детальное сравнительное изучение реакции амино-
ацилирования двух компонентов РНК ВЖМТ (тяжелого и легкого),
тРНКвал , тРНКфмет , и тРНКфен из дрожжей в присутствии высокоочи-
щенной валил-тРНК-синтетазы (Giege и др., 1978). Оказалось, что кине-
тические параметры реакции присоединения валина к вирусным РНК
близки по величине соответствующим параметрам реакции синтеза
валил-тРНКвал : например, константа скорости реакции образования
валил-РНК ВЖМТ лишь в s—lo5—10 раз меньше константы скорости реак-
ции образования валил-тРНКвал

, но в 30 раз больше, чем при образо-
вании валил-тРНКф мет

, и более чем в 1000 раз больше, чем при образо-
вании валил-тРНК фен. Также выяснилось, что величины константы
Михаелиса ( Кт) реакции аминоацилирования РНК ВЖМТ валином
(приведенные ниже) более близки к соответствующим величинам син-
теза валил-тРНКвал

, чем к величинам, характеризующим реакции свя-
зывания валина с неспецифическими тРНК (Giege и др., 1978):

Помимо того, показано, что время полураспада валил-РНК ВЖМТ
при pH 8,6 равно 60 мин такое же время полураспада известно и для
валил-тРНК из Е. coli (Pinck и др., 1970). Время полураспада комп-
лекса тирозил—РНК ВМКБ в трас-НСI буфере при pH 8,5, по данным
Т. Халла и др., равно 15 мин (Hall и др., 1972). Энзиматическое деаци-
лирование аминоацил-вирусной РНК, как было показано для гнстидил-
РНК ВТМ с гистидил-тРНК-синтетазой из дрожжей, требует присут-
ствия пирофосфата и АМФ и происходит гораздо медленнее, чем деа-
цилирование гистидил-тРНК из дрожжей (Carriquiry, Liivak, 1974).

Суммируя изложенное выше, следует отметить, что имеющиеся в на-
стоящее время в литературе данные являются вескими доказательст-
вами в пользу точки зрения, что реакция специфического связывания
аминокислоты с вирусной РНК аналогична реакции аминоацилирования
тРНК аминоацил-тРНК-синтетазами, причем аминокислота связывается
сложноэфирной связью с 2’- или З’-гндрокснлом З’-концевого аденозина
вирусной РНК.

Зависимость реакции связывания аминокислоты с вирусной РНК
от аминоацил-тРНК-синтетаз разного происхождения

Как видно из табл. 2, при исследовании специфического связывания
аминокислоты с вирусной РНК использовали гетерологичные системы,
т. е. аминоацил-тРНК-синтетазы были изолированы не из растення-
хозяина соответствующего вируса, а нередко даже из прокариот. Ока-
зывается, что в реакции присоединения валина к РНК ВЖМТ активны
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РНК Ю 7 • Кт,
м Константа

скорости, мин~ ]

Дрожжевая тРНКвал 1.2 143
РНК ВЖМТ (тяжелый компонент) 3,7 20
РНК ВЖМТ (легкий компонент) 5,3 29
РНК ВЖМТ (тотальная) 3,2 23
РНК ВЖМТ (тотальная гидролизованная) 1.8 9
Дрожжевая тРНКфмет 70,0 0,78
Дрожжевая тРНКфен 14,4 0,014
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Таблица
3

Нуклеотидная
последовательностьЗ’-конца

РНК
некоторых

растительных
вирусов,

специфически
связывающих

аминокислоту

РНК
вируса

Длина
З’-концевого
фрагмента

Сопоставление
структуры

З’-конца
вирусной
РНК

со

структурой
индивидуальной

тРНК,
специализирован-

ной
на

данной
аминокислоте

Литература

1

2

3

4

вжмт
Определена

нуклеотидная
последовательностьЗ’-кон-

цевого
фрагмента

РНК
из
159

нуклеотидныхостат-

ков.
51

нуклеотидс

5’-конца
фрагмента

входитв
со-

став
цистрона

структурногобелка
ВЖМТ,

являясь

его
З’-концом,

за
ним
следует
нетранслируемаяпо-

следовательностьиз
108

нуклеотидов,чья
функция,

вероятно,связанас
присоединениемвалинак

вирус-

ной
РНК.

Незначительное
сходствос

известнымитРНК
вал ,

отсутствуют
минорные
основания,а
также

последо-

вательность
нуклеотидов

G-U-U-C-R,
котораяявля-

ется
эквивалентом

пентануклеотидаG-T-W-C-R,
со-

держащегосяв

каждой
тРНК.
На
З’-конце
фраг-

ментаимеется
тетрануклеотидА-С-С-Аон,

как
и
во

всех
до
сих
пор
известныхтРНК.

Приведены
две

вероятные
вторичные
структуры

фрагмента,
похо-

жие
на

структуру
«клеверноголиста».

Briand
и
др.,
1977

Исследован
З’-концевой

фрагмент
РНК

из
112+3

нуклеотидныхостатков.
Определена

нуклеотидная

последовательностьучасткаиз
26

нуклеотидовс
5’-

конца
фрагмента,

входящего,
по-видимому,в
состав

З’-конца
гена
структурногобелка.

За
ним

располо-

жена
последовательностьнуклеотидов,

которой
при-

писываетсятРНК-подобная
функция

вирусной
РНК.

Отсутствуют
минорные
основания,а
также
последо-

вательность
нуклеотидовG-U-U-C-R.

Представлена

вероятная
вторичная
структура

фрагмента,
имеющего

некоторыеособенности
структуры

«клеверноголи-

ста».

Silberklang
и
др.,
1977

ВМБ

Определена
нуклеотидная

последовательностьЗ’-кон-

цевого
фрагмента
РНК,

содержащего59

нуклеотид-

ных
остатков.

Не
включаетбессмысленных

кодонови
минорных

оснований.
На
З’-конце
фрагмента
расположенапо-

следовательность
нуклеотидовG-А-А-С-С-Аон.

При-

ведена
вероятная
вторичная
структура

фрагмента,

похожаяна
структуру

«клеверноголиста».
Briand
и
др.,
1976

ВМКБ (Russian strain)

Фрагмент
длиной
в
160

нуклеотидныхостатковизо-

лированот
З’-конца

всех
четырехкомпонентовРНК.

Нуклеотидная
последовательностьфрагментов

РНК
3

и
РНК
4

идентична,а

фрагменты
РНК
1

и
РНК
2,

вероятно,отличаютсяот
фрагмента
РНК
4
по
двум

и
по
одному
нуклеотиду,соответственно.

З’-терминальным
является

тетрануклеотидА-С-С-Аон.

Фрагменты
всех
четырех

компонентовРНК
присо-

единяют
тирозинв

реакции,
катализируемой

амино-

ацил-тРНК-синтетазой
из

зародышевыхклетокпше-

ницы.

9

Bastin
и
ДР-,
1976
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1

2

3

4

Определена
нуклеотидная

последовательностьЗ’-кон-

цевого
фрагмента

РНК
4

длиной
в

337

нуклеоти-

дов.
Фрагмент
содержит

З’-концевой
участок

гена

структурногобелка
и

нетранслируемуюпоследова-

тельностьиз
300

нуклеотидныхостатков.
Для
З’-концевой

последовательностиРНК-4
из
110

нуклеотидов
представлена

вероятная
вторичная

структура,
которая
формально

похожана
структуру

«клеверноголиста».Не

содержит
минорныхоснова-

ний.
На
З’-конце

тетрануклеотидА-С-С-Аон.
Dasgupta

и
др.,

1980

BOM (Strain
У)

У
всех

четырехкомпонентовРНК
имеется

нефосфо-

рилованный
аденозинна

З’-конце.

Takanami, Imaizumi,
1977

(Strain
Q)

На
З’-конце
РНК

расположенаденозинили
цитидин.
Symons,

1975

Исследована
последовательностьиз

270

нуклеоти-

дов
с

З’-конца
всех
четырехРНК.

Концевые
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довательностиРНК
3

и
РНК
4
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1
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РНК
2
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в
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РНК
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до
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структура
для
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последовательностииз
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нуклеотид-
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структурысо
структурой

«клеверноголиста».Не
со-

держит
минорныхоснований.
3-терминальным

явля-

ется
последовательность-С-С-А.

Symons,
1979

BTM

Определена
нуклеотидная

последовательностьЗ’-кон-

цевого
фрагмента

РНК
длиной
в
71

нуклеотид.
Отсутствуют

минорные
основания.

Содержит
3—4

потенциальныхбессмысленных
кодона:

два
UAA,

один
НАС
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в

состав

фрагмента
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С-С-А<он).
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структура

фрагмента
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структуру
«клеверноголиста».

Guilley
и
др.,
1975

Strain СТАМ

Изучен
З’-концевой

фрагмент
РНК

из
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гомоло-

гических
участковс

РНК
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дикогоштаммаВТМ.
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и

др.,
1975
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1

2

3

4

Расшифрована
первичная
структура

З’-концевого

фрагмента
РНК
длиной
в
1000

нуклеотидов.Фраг-

мент
содержитген
структурногобелка,
за

которым

расположена
нетранслируемая

последовательность
из

204

нуклеотидов.

Представлена
вероятная
вторичная

структурадля

З’-концевой
последовательностииз
125

нуклеотидов.

Наблюдается
незначительноесходствосо

вторичной

структурой
тРНК
гис

из
Е.
coll.
Отсутствуют

минор-

ные
основания,но

фрагмент
содержит
последова-

тельность
нуклеотидовU-U-U-C-G.
3-терминальным

является
тетрануклеотидС-С-С-Аон-

Guilley
и
др.,
1979

вхккг
Проведен

олигонуклеотндный
анализ

З’-концевого

фрагмента
РНК

длиной
в
160

нуклеотидныхостат-

ков.

На
З’-конце

находится
тетрануклеотид

А-С-С-А(он).

Фрагмент
акцептирует

тирозинв

присутствииамино-

ацил-тРНК-синтетазы
из

зародышевыхклетокпше-

ницы.

Bastin
и
др.,
1976



все использованные синтетазы реакция специфического связывания
валина с РНК ВЖМТ катализируется одинаково эффективно бактери-
альным, дрожжевым, растительным и животным энзимом (Pinck и др.,
1970; Yot и др., 1970; Haenni и др., 1973; Kohl, Hall, 1974; Giege и др.,
1978). Следует отметить, что РНК ВЖМТ является единственной РНК,
которая амнноацилируется бактериальной аминоацил-тРНК-синтетазой.
По мнению некоторых авторов, это объясняется тем, что ВЖМТ явля-
ется вирусом, который связан с пластидами в растительной клетке
(Kohl, Hall, 1974), а последние, как известно, имеют прокариотическую
белоксинтезирующую систему (Bove и др., 1967). Дрожжевой энзим
катализирует присоединение соответствующей аминокислоты только
РНК ВЖМТ и РНК ВТМ (Yot и др., 1970; Öberg, Philipson, 1972;
Kohl, Hall, 1974; Carriquiry, Liivak, 1974; Giege и др., 1878), а амино-
ацилирование РНК BOM, РНК ВККБ, РНК ВМКБ, и РНК ВХКК
наблюдается в присутствии эукариотических синтетаз растительного
происхождения (Kohl, Hall, 1974). В случае аминоацилирования РНК
ВТМ низкой активностью обладали аминоацил-тРНК-синтетазы, выде-
ленные из бобов и пшеницы (Liivak и др., 1973; Kohl, Hall, 1974),
а эффективными катализаторами реакции связывания гистидина с РНК
ВТМ оказались синтетазы, выделенные из дрожжей, печени крысы или
мыши и из КВ клеток (Öberg, Philipson, 1972; Liivak и др., 1973;
Carriquiry, Liivak, 1974; Kohl, Hall, 1974; Salomon и др., 1976).

Кроме того, реакция аминоацилирования вирусной РНК зависит от
pH реакционной смеси, а также от концентрации ионов магния и неко-
торых одновалентных ионов. Показано, что КСI в концентрации 40 мМ
инигибирует связывание ъалина с РНК ВЖМТ, катализируемое бакте-
риальным энзимом, но не влияет на акцепторную активность тРНК.
Показано также, что присутствие КСI в реакционной смеси не является
обязательным, когда используются энзимы, выделенные из эукариотов,
в частности из бобов (Kohl, Hall, 1974). Более того, имеются данные,
показывающие, что присутствие КСI в реакционной смеси подавляет
синтез гистидил-РНК ВТМ под действием высокоочищенной гистидил-
тРНК-синтетазы, выделенной из печени крысы, так как в аналогичной
системе оптимальный синтез гистиднл-тРНК наблюдается при концент-
рации КСI равной 140 мМ (Salomon и др., 1976).

Структурное сходство последовательности нуклеотидов,
примыкающих к З’-концу вирусной РНК, с тРНК

Исходя из сказанного, следовало ожидать, что З’-концевая последова-
тельность нуклеотидов РНК некоторых растительных вирусов, по-види-
мому, имеет структурное сходство с таковой тРНК. В табл. 3 представ-
лены данные о нуклеотидной последовательности на З’-конце РНК рас-
тительных вирусов, которые являются специфическими акцепторами
аминокислот в присутствии аминоацил-тРНК-синтетаз. Как видно
из представленных данных, между последовательностями нуклеотидов
в подлинных тРНК и на З’-конце вирусной РНК существует незначи-
тельное сходство. Во-первых, З’-концевые фрагменты вирусных РНК
не содержат минорных оснований (Guilley и др., 1975; Briand и др.,
1976; Briand и др., 1977; Silberklang и др., 1977; Guilley и др., 1979;
Symons, 1979; Dasgupta, Kaesberg, 1977; Dasgupta и др., 1980). Во-ъто-
рых, в них отсутствует последовательность нуклеотидов G-U-U-C-R,
в которой одно или два пиримидиновых основания модифицированы и
которая имеется в псевдоуриднновой петле всех известных тРНК, уча-
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ствующих в биосинтезе белка (Sprinzl и др., 1978; Goddard, 1977).
Исключение составляют те тРНК, которые используются при инициации
цитоплазматического синтеза белка у эукариот (Simsek, Raj Bhandary,
1972; Goddard, 1977). Следует отметить, что РНК GTAMV является
единственной известной в настоящее время вирусной РНК, З’-концевой
фрагмент которой содержит тетрануклеотид G-U-U-C (Вашу и др.,
1975).

Наиболее подробно изучена нуклеотидная последовательность вбли-
зи З’-конца у РНК ВЖМТ (Briand и др., 1977; Silberklang и др., 1977).
Установлено, что на З’-конце РНК ВЖМТ локализован тетрануклеотид
А-С-С-Аон, как у всех до сих пор известных тРНКвал (Sprinzl и др.,
1978). Предполагается, что за связывание валина с З’-концом РНК
ВЖМТ в присутствии специфической аминоацил-тРНК-спнтетазы от-
ветственна последовательность из 110 нуклеотидных остатков на
З’-конце молекулы РНК ВЖМТ, хотя не исключается участие также
более отдаленных участков РНК (Briand и др., 1977). Показано также,
что участку РНК, который ответствен за специфическое связывание
валина с З’-концевым аденозином РНК ВЖМТ, предшествует ген струк-
турного белка, при этом терминатором является кодон UAA, за которым
следуют еще четыре бессмысленных кодона, расположенных нерегу-
лярно, но в фазе считывания вирусной РНК (Silberklang и др., 1977;
Briand и др., 1977). Надо отметить, что, несмотря на отсутствие в З’-кон-
цевом фрагменте РНК ВЖМТ последовательности нуклеотидов
G-U-U-C-R, валил-РНК ВЖМТ, по данным нескольких авторов, может
играть роль донора валина при синтезе пептидной связи (Haenni и др.,
1973), а также может связываться с факторами элонгации EF I из за-
родышевых клеток пшеницы или с EF-T U из Е. coli (LitvaK и др., 1973).
Последовательность нуклеотидов G-U-U-C-R является эквивалентом по-
следовательности тетрануклеотида который, по имеющимся
в литературе данным, играет существенную роль при взаимодействии
тРНК с рибосомой (50 S-субчастицей) (Сох, 1977).

Основываясь на принципе максимального спаривания комплемен-
тарных оснований, представлено несколько моделей вторичной струк-
туры для нуклеотидной последовательности вблизи З’-конца РНК
ВЖМТ (Briand и др., 1977; Silberklang и др., 1977). Оказалось, что все
полученные таким образом фигуры несколько напоминают лист клевера,
т. е. вторичная структура цепочки З’-концевых фрагментов РНК ВЖМТ
формально похожа на вторичную структуру тРНК. Например, обе вто-
ричные структуры (Л и В), составленные для З’-концевого фрагмента
РНК ВЖМТ длиной 159 нуклеотидных остатков, имеют четыре спира-
лизованных участка, которые могут быть условно сопоставлены с дегид-
роуридиновой, антикодоновой, Т-Т-С ветвями и акцепторным стеблем
вторичной структуры подлинных тРНК. У представленных структур
также отмечена некоторая гомология со вторичной структурой эукарио-
тической тРНКвал

, в частности в антикодоновой петле и на конце акцеп-
торного стебля (Briand и др., 1977). По мнению авторов, все четыре
ветви вторичной структуры З’-конца РНК ВЖМТ в модели А могут
быть организованы в L-образную третичную структуру, которая хорошо
согласуется со структурой, предложенной для третичной структуры
тРНКфен (Kim и др., 1974; Robertus и др., 1)974).

Показано, что вторичная сртуктура З’-концевого фрагмента РНК
ВТМ длиной около 70 нуклеотидных остатков представляется в виде
двух шпилькообразных участков, которые локализованы вблизи З’-кон-
ца и соединены между собою однотяжевыми участками (Guilley и др.,
1975; Вашу и др., 1975). Возможно, что в случае РНК ВТМ для взаимо-
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действия вирусной РНК с соответствующей аминоацил-тРНК-синтетазой
не требуется наличия на ее З’-конце вторичной структуры типа клевер-
ного листа. Не исключено, однако, что низкая активность РНК ВТМ
как специфического акцептора гистидина обусловлена отчасти неспо-
собностью ее З’-концевой нуклеотидной последовательности образовать
вторичную структуру, похожую на вторичную структуру тРНК (Guilley
и др., 1975). В то же время З’-концевой фрагмент РНК ВЖМТ имеет
вторичную структуру, близкую структуре клеверного листа. Высказы-
вается мнение, что поэтому эффективность аминоацилирования РНК
ВЖМТ может достигать 100% (Guilley и др., 1975; Briand и др., 1977;
Giege и др., 1978). Имеются также данные, свидетельствующие о том,
что вариабельность количества связываемого гистидина при аминоаци-
лировании РНК из различных штаммов ВТМ обусловлена, по-видимому,
разной укладкой полинуклеотидной цепи при сворачивании молекулы
РНК (Carriquiry, LitvaK, 1974). Кроме того, имеются сведения, показы-
вающие, что З’-концевой фрагмент РНК GTAMV из 74 нуклеотидных
остатков можно сложить во вторичную структуру, которая обнаружи-
вает некоторую гомологию со вторичной структурой тРНКгис из
5. typhimurium, в частности, в T-W-C и в дигидроуридиновой петле
(Вашу и др., 1975). К сожалению, в литературе отсутствуют данные,
подтверждающие роль этих участков вторичной структуры тРНК
в узнавании аминоацил-тРНК-синтетаз (Goddard, 1977).

Можно ожидать, что на З’-конце РНК родственных вирусов имеются
гомологичные последовательности оснований. Действительно, в литера-
туре существуют данные, указывающие на значительную гомологию
в последовательности нуклеотидов в З’-концевых фрагментах РНК
ВЖМТ и РНК ВМБ (Briand и др., 1976). Однако сравнение З’-конце-
вых фрагментов РНК ВХККГ и РНК ВМКБ (группа бромовирусов)
длиной в 160 нуклеотидных остатков выявило множество различий и
лишь незначительное сходство в последовательности нуклеотидов, что
не мешает этим фрагментам специфически связывать тирозин (Bastin
и др., 1976). Также наблюдается незначительное сходство в последова-
тельности оснований среди РНК группы тимовирусов (Kummert и др.,
1978; Kummert, Kettmann, 1978) и у различных штаммов ВТМ (Vander-
walle, Siegel, 1976).

Биологическая роль специфического связывания
аминокислоты с З’-концом вирусной РНК

Физиологическое значение реакции аминоацилирования З’-конца РНК
растительных вирусов остается до сих пор невыясненным. Высказан ряд
предположений, в которых тРНК-подобную роль З’-концевой последова-
тельности вирусной РНК преимущественно связывают с процессами
транскрипции или трансляции вирусной РНК, хотя не исключается и
структурная роль ее, т. е. участие в самосборке вириона (Hall и др.,
1972; Chen, Hall, 1973; Haenni и др., 1973; Litvak и др., 1973; Shih и др.,
1974; Bastin, Hall, 1976; Hall, Wepprich, 1976; Hall и др., 1979). Тре-

буется ли специфическое связывание аминокислоты для проявления
инфекционное™ вирусной РНК? В литературе не имеется данных, под-
тверждающих эту точку зрения, однако показано, что модифицирование
З’-концевой последовательности вирусной РНК приводит к утрате ее
биологической активности, как и способности связывать аминокислоту
в присутствии аминоацил-тРНК-синтетазы (Salomon и др., 1976; Kohl,
Hall, 1977; Salomon и др., 1978).

140 Леа Meре май



Участие аминоацилированной вирусной РНК
в трансляционных процессах вирусной РНК

Показано, что блокирование акцепторной функции РНК ВМКБ методом
периодатного окисления не мешает вирусной РНК направлять синтез
структурного белка in vitro, т. е. аминоацилирование не существенно
для считывания информации с вирусной РНК (Shih и др., 1974). При
этом показано, что РНК ВМБ и валилтРНК ВМБ стимулируют в оди-
наковой мере включение аминокислот в in vitro белоксинтезирующей
системе, приготовленной из зародышевых клеток пшеницы и продук-
ты трансляции обеих РНК являются идентичными (Hall и др., 1979).
Имеются также сведения, что в присутствии синтетического сополимера
поли (GUC) рибосомы из Е. coli связывают валил-РНК ВЖМТ (Haenni
и др., 1973). В то же время валил-РНК ВЖМТ является плохим доно-
ром валина в процессе синтеза белка: например, в in vitro белоксинте-
зирующей системе, приготовленной из Е. coli, валин включается в рас-
тущую пептидную цепь из валил-тРНКвал в 50 раз активнее, чем из
валил-РНК ВЖМТ (Haenni и др., 1973). Аналогичным образом плохим
донором тирозина является тирозил-РНК ВКМБ в in vitro белоксин-
тезирующей системе, выделенной из зародышевых клеток пшеницы и
запрограммированной вирусной, растительной или синтетической РНК
(Chen, Hall, 1973). Однако недавно были получены данные, свидетель-
ствующие о том, что валил-РНК ВМБ, а также тирозил-РНК ВКМБ
не функционируют в роли донора аминокислоты при синтезе белка
(Hall и др., 1979).

Кроме того, показано, что валил-РНК ВЖМТ и гистидил-РНК ВТМ
взаимодействуют с фактором элонгации пептидной цепи EF I из заро-
дышевых клеток пшеницы и с ГТФ, так как неаминоацилированные
вирусные РНК комплекса не образуют (Liivak и др., 1973). Аналогич-
ным образом реагирует с EF I-ГТФ тирозил-РНК ВМКБ и в резуль-
тате этого наблюдается незначительная стабилизация связи между
аминокислотой и вирусной РНК, однако стабильного комплекса, как
в случае тРНК, не образуется (Bastin, Hall, 1976). С. Литвак и др.
высказали предположение, что, по-видимому, в результате взаимодей-
ствия аминоацилированной вирусной РНК с фактором элонгации
хозяина создаются условия для преимущественного считывания вирус-
ной РНК, т. е. третичный комплекс EF I —ГТФ—аминоацилированная
вирусная РНК обеспечивает правильное расположение инициаторной
последовательности вирусной РНК на рибосоме, а именно, в тРНК свя-
зывающем центре рибосомы (Liivak и др., 1973), поскольку установ-
лено, что бактериальный EF-TU и эукариотический EF I взаимодействуют
с маленькой субчастицей, ответственной за связывание тРНК (Rao,
Moldave, 1969). Высказано также предположение, что аминоацилиро-
ванная вирусная РНК выполняет роль вирусспецифической тРНК, кото-
рая преимущественно включает определенную аминокислоту в струк-
турный белок данного вируса или, может быть, в какой-нибудь другой
вирусспецифический белок (Chen, Hall, 1973). Некоторые авторы счи-
тают, что аминоацилированные вирусные РНК могут играть роль бес-
смысленного донора аминокислоты в трансляционном процессе и таким
образом способствовать дислокации хозяйской мРНК и вновь синтези-
рованных белков с полисом (Chen, Hall, 1973; Hall, Wepprich, 1976).

Следует подчеркнуть, что в настоящее время нет эксперименталь-
ных данных, которые дали бы предпочтение одному из предложенных
вспомогательных функций для аминоацил-вирусной РНК в трансляци-
онном процессе вирусной РНК.
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Связь между аминоацилированием и репликацией вирусной РНК

Высказано несколько предположений относительно роли тРНК-подоб-
ной функции РНК растительных вирусов в репликационных процессах
(Litvak и др., 1973; Hall и др., 1972; Shih и др., 1974; Hall, Wepprich,
1976). Например, предполагается, что аминоацилирование З’-конца ви-
русной РНК способствует ее узнаванию репликазой, или может ока-
заться существенным для того, чтобы отличить в репликационном про-
цессе плюс- и минус-цепи вирусной РНК (Litvak и др., 1973). Отметим,
что такой подход к объяснению роли новой функции вирусной РНК рас-
тительных вирусов, отчасти обусловлен успехами в области репликации
фагов и онкорнавирусов. В 1971 г. Р. Вахтер высказал мысль о том, что
нуклеотидная последовательность на З’-конце РНК фагов может обра-
зовывать структуру, подобную структуре тРНК (De Wachter и др.,
1971). В то же время было установлено, что тРНК является затравкой
при синтезе ДНК по матрицам нативных онкорнавирусных РНК (см.
обзор Taylor, 1977), причем в случае онкорнавирусов птиц эту функцию
выполняет клеточная тРНКтрп

, а в случае вирусов мышей клеточная
тРНКпро . Также стало известно, что бактериальные факторы элонгации
EF-TU и EF-T S принимают участие в репликации РНК фага Q(3, являясь
идентичными с 111 и IV субчастицами репликазы, ответственной за
синтез РНК фага (Blumenthal и др., 1972). По аналогии с этим была
выдвинута гипотеза, что реакция образования комплекса EF I—ГТФ—

аминоацилированная вирусная РНК способствует ассоциации вирусной
РНК с субчастицами репликазы и таким образом подавляет ее связыва-
ние рибосомами, т. е. подавляет инициацию трансляции вирусной РНК
(Litvak и др., 1973; Hall, Wepprich, 1976). Однако следует отметить,
что в настоящее время в литературе не имеется прямых эксперимен-
тальных данных, которые свидетельствовали бы в пользу точки зрения,
что последовательность нуклеотидов, примыкающих к З’-концу вирусной
РНК, играет роль участков, узнаваемых энзимом РНК-синтетазой, от-
ветственных за репликацию вирусной РНК растительных вирусов.

Заключение

Таким образом, РНК ряда фитовирусов специфически связывает амино-
кислоту со своим З’-концом в реакциях, катализируемых аминоацил-
тРНК-синтетазами. По своим физико-химическим характеристикам
реакция образования аминоацилированной вирусной РНК аналогична
реакции аминоацилирования индивидуальных тРНК. Кроме того, пока-
зано, что РНК некоторых фитовирусов, например, РНК ВЖМТ, узна-
ется и другими тРНК-специфическими энзимами: тРНК нуклеотидил-
трансферазой, которая катализирует реакцию присоединения аденозина
и цитозина к З’-концу вирусной РНК и которая является строго
избирательной в отношении тРНК (Benicourt, Haenni, 1974; Busto и др.,
1976) эндонуклеазой Р, ответственной за созревание тРНК (Prochiantz
и др., 1973), а также N-ациламиноацил-тРНК гидролазой (Yot и др.,
1970). Однако следует отметить, что все рассмотренные выше работы
о связывании аминокислоты с вирусной РНК были проведены в усло-
виях in vitro. И лишь недавно получены данные, свидетельствующие
о том, что валил-РНК ВЖМТ образуется in vivo в ооцитах Xenopus
laevis после введения в ооциты РНК ВЖМТ (Joshi и др., 1978 а, б).
Отмечено также в in vivo взаимодействие тРНК нуклеотиднлтрансфе-
разы из Xenopus laevis с РНК ВЖМТ.
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В то время, когда тРНК-подобная функция З’-конца вирусной РНК
фитовирусов подтверждается многими исследователями, имеется в ли-
тературе относительно мало данных о структурном сходстве между
тРНК и З’-концевыми фрагментами вирусных РНК. Установлено, при-
чем вполне убедительно, что для проявления акцепторной активности
требуется наличие на З’-конце вирусной РНК последовательности осно-
ваний -CCA (Richards и др., 1978; Pinck, Pinck, 1979; Koper-Zwarthoff,
Boi, 1979).

В настоящее время наиболее вероятным представляется предполо-
жение, что тРНК-подобная функция вирусной РНК реализуется на ста-
дии'репликации вирусной РНК. В пользу такого предположения говорят
косвенные данные о консервированной в ходе эволюции З’-концевой
последовательности нуклеотидов в РНК у вирусов с функционально
фрагментированным геномом (Bastin и др., 1976; Hall, 1978; Gould,
Symons, 1978; Symons, 1979). Перспективными, по-видимому, в этой
области представляются исследования in vivo с использованием под-
ходящих модельных систем, как, например, ооциты Xenopus laevis или
синхронно-инфицированные протопласты (Loesch-Fries и др., 1978).
Возможно, что именно такой подход позволяет подойти к детальному
изучению всех метаболических процессов в клетке следующих за ста-
дией инфицирования нативными и З’-модифицированными вирусными
РНК, и может способствовать выяснению роли тРНК-подобной функции
вирусной РНК в репродукционном цикле фитовирусов.
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Lea MEREMAA

AMINOHAPPE SEOSTUMINE TAIMEVIIRUSE RNA 3’ OTSAGA

Artiklis on esitatud ülevaade kirjandusest, mis käsitleb aminohappe spetsiifilist seostu-
mist mõnede fütoviiruste genoomiga. 1970. aastal avastati, et fütoviiruse RNA-1 on peale
üldtuntud informatsioonilise rolli veel üks funktsioon. Selgus, et naeri koldraosaiigi
viirusest eraldatud RNA ahela 3’ otsaga seostub in vitro tingimustes, mis on sarnased
aminoatsüül-tRNA sünteesi tingimustega, aminohape valiin. Praegu on teada kümme-
kond taimeviirusi, mille RNA-d spetsiifiliselt seostavad teatud kindlat aminohapet.
Tõenäoliselt liitub aminohape viiruse RNA 3’ terminaalse adenosiiniga estersideme abil.
On selgunud, et viiruse RNA. tunnevad ära teisedki tRNA-spetsiifilised ensüümid,
nagu nukleotidüültransferaas, endonukleaas P ja N-atsüül-aminoatsüül-tRNA hüdro-
laas. Mõnede viiruste RNA-de 3 terminaalsete fragmentide (pikkused võrreldavad tRNA
ahela pikkusega) nukleotiidse järjestuse võrdlusest vastavate tRNA-de nukleotiidse
järjestusega ilmneb, et primaarses struktuuris on sarnasus väike, sekundaarsed struk-
tuurid aga mõnel juhul meenutavad formaalselt tRNA ristikulehekuju. Fütoviiruse
RNA tRNA-ga sarnase rolli bioloogilist tähtsust veel ei teata: kõik siiani esitatud
spekulatsioonid, mis seostavad selle viiruse RNA transkriptsiooni- ja translatsiooniprot-
sessidega, pole leidnud eksperimentaalset kinnitust.

Lea MEREMAA

BINDING OF AMINO ACID TO THE З’-TERMINAL OF RNA OF PLANT

Pinck et al. have first shown that RNA extracted from turnip yellow mosaic virus
binds valine when incubated with ATP and cell-free extracts from E. coli that are
devoid of nucleic acids (Pinck et ah, 1970). At present, RNA from at least ten viruses,
representing more than four different groups, is known to specifically bind amino acid
with eukaryotic aminoacyl—tßNA synthetase preparations. This phenomenon is also
observed in vivo. The ability of synthetase enzymes from heterologous sources to
catalyze the binding of amino acid to viral RNA is variable. It is concluded that the
amino acid binding site is located at the З’-termiral adenosine of virus RNA, and the
esterification reaction appears to occur with a relatively intact RNA molecule. The
similarity of the aminoacylation reaction to that exhibited by tRNA and the ability
of plant virus RNA to interact with several other tRNA specific enzymes (tRNA
nucleotidyl transferase, tRNA hydrolase and endonuclease P) have been widely
attributed to the extremity of such molecules being folded into a tRNA-like structure,
but recent studies of several aminoacid-accepting viral RNAs have revealed only a few
points of resemblance to a tRNA. The significance of aminoacylation of viral RNA is
still obscure. Several speculations are presented by several authors concerning the
aminoacylation in viral translational and transcriptional mechanisms. The current
evidence relating to these speculations is presented and discussed.
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	Рис. 6. Вертикальное распределение растворенного кислорода (7) и содержания хлорофилла (2) в оз. Вийтна Линаярв в августе 1975 г. Рис. 7. Вертикальное распределение содержания хлорофилла (мг/м3) в озерах Вийтна Линаярв (7) и Нохипалу Валгеярв (2) в мае 1975 и 1979 гг. соответственно.�㴀∀椀琀愀氀椀挀猀∀⼀㸀ഀऀऀ㰀倀愀爀愀最爀愀瀀栀匀琀礀氀攀 䤀䐀㴀∀倀䄀刀开刀䤀䜀䠀吀∀ 䄀䰀䤀䜀一㴀∀刀椀最栀琀∀⼀㸀ഀऀऀ㰀倀愀爀愀最爀愀瀀栀匀琀礀氀攀 䤀䐀㴀∀倀䄀刀开䰀䔀䘀吀∀ 䄀䰀䤀䜀一㴀∀䰀攀昀琀∀⼀㸀ഀऀऀ㰀倀愀爀愀最爀愀瀀栀匀琀礀氀攀 䤀䐀㴀∀倀䄀刀开䈀䰀伀䌀䬀∀ 䄀䰀䤀䜀一㴀∀䈀氀漀挀欀∀⼀㸀ഀऀ㰀⼀匀琀礀氀攀猀㸀ഀऀ㰀䰀愀礀漀甀琀㸀ഀऀऀ㰀倀愀最攀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀∀ 倀䠀夀匀䤀䌀䄀䰀开䤀䴀䜀开一刀㴀∀㔀㌀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㘀㤀㠀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀㈀㐀∀ 倀刀䤀一吀䔀䐀开䤀䴀䜀开一刀㴀∀㌀㜀∀ 倀䌀㴀∀　⸀㤀㈀∀㸀ഀऀऀऀ㰀吀漀瀀䴀愀爀最椀渀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开吀䴀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀　∀ 嘀倀伀匀㴀∀　∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀㈀㐀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀　㤀∀⼀㸀ഀऀऀऀ㰀䰀攀昀琀䴀愀爀最椀渀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开䰀䴀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀　∀ 嘀倀伀匀㴀∀　㤀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀　∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀　㤀∀⼀㸀ഀऀऀऀ㰀刀椀最栀琀䴀愀爀最椀渀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开刀䴀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀㈀㈀㌀∀ 嘀倀伀匀㴀∀　㤀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀　㤀∀⼀㸀ഀऀऀऀ㰀䈀漀琀琀漀洀䴀愀爀最椀渀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开䈀䴀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀　∀ 嘀倀伀匀㴀∀㌀㘀㜀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀㈀㐀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㠀　∀⼀㸀ഀऀऀऀ㰀倀爀椀渀琀匀瀀愀挀攀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开倀匀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀　∀ 嘀倀伀匀㴀∀　㤀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀㈀㌀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀　㤀∀㸀ഀऀऀऀऀ㰀吀攀砀琀䈀氀漀挀欀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开吀䈀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀㈀　　㠀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㈀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㘀㔀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀∀ 匀吀夀䰀䔀刀䔀䘀匀㴀∀吀堀吀开　 倀䄀刀开刀䤀䜀䠀吀∀㸀ഀऀऀऀऀऀ㰀吀攀砀琀䰀椀渀攀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开吀䰀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀㈀　　㤀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㈀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㘀㌀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀∀㸀ഀऀऀऀऀऀऀ㰀匀琀爀椀渀最 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开匀吀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀㈀　　㤀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㈀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㘀㌀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㔀∀ 䌀伀一吀䔀一吀㴀∀㌀㜀∀ 圀䌀㴀∀　⸀㠀∀ 䌀䌀㴀∀㔀　　∀⼀㸀ഀऀऀऀऀऀ㰀⼀吀攀砀琀䰀椀渀攀㸀ഀऀऀऀऀ㰀⼀吀攀砀琀䈀氀漀挀欀㸀ഀऀऀऀऀ㰀吀攀砀琀䈀氀漀挀欀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开吀䈀　　　　㈀∀ 䠀倀伀匀㴀∀㔀㜀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㌀㔀㜀㠀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㘀㘀　∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㤀∀ 匀吀夀䰀䔀刀䔀䘀匀㴀∀吀堀吀开 倀䄀刀开䰀䔀䘀吀∀㸀ഀऀऀऀऀऀ㰀吀攀砀琀䰀椀渀攀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开吀䰀　　　　㈀∀ 䠀倀伀匀㴀∀㔀㤀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㌀㔀㠀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㘀㔀㠀∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀㘀∀㸀ഀऀऀऀऀऀऀ㰀匀琀爀椀渀最 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开匀吀　　　　㈀∀ 䠀倀伀匀㴀∀㔀㤀∀ 嘀倀伀匀㴀∀㌀㔀㠀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㈀　∀ 䠀䔀䤀䜀䠀吀㴀∀㌀　∀ 䌀伀一吀䔀一吀㴀∀㐀∀ 圀䌀㴀∀　⸀㤀㐀∀ 䌀䌀㴀∀　∀⼀㸀ഀऀऀऀऀऀऀ㰀匀倀 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开匀倀　　　　∀ 䠀倀伀匀㴀∀㠀　∀ 嘀倀伀匀㴀∀㌀㘀∀ 圀䤀䐀吀䠀㴀∀㔀㈀∀⼀㸀ഀऀऀऀऀऀऀ㰀匀琀爀椀渀最 䤀䐀㴀∀倀㔀㌀开匀吀　　　　㌀∀ 䠀
	Untitled��㔄�÷䤄�÷㠄�ӷ㈄�÷〄�۷丄�÷䤄�Ϸ㠄�÷㔄�Ƿ䄄�÷伄�Ϸ⃓ᄒ胚됒ꃒ
	Untitled���〴㈱屵〴㍢屵〴㌵屵〴㌴屵〴㍥屵〴㌲屵〴㌰屵〴㐲屵〴㌵屵〴㍢屵〴㑣屵〴㍤屵〴
	Untitled���〴㍦屵〴㍥屵〴㌷屵〴㌴屵〴㍤屵〴㌵屵〴㌲屵〴㌵屵〴㐱屵〴㌵屵〴㍤屵〴㍤屵〴
	Untitled��〴㈱屵〴㍢屵〴㌵屵〴㌴屵〴㍥屵〴㌲屵〴㌰屵〴㐲屵〴㌵屵〴㍢屵〴㑣屵〴㍤屵〴㍥
	Untitled���㔄�÷䤄�÷㠄�ӷ㈄�÷〄�۷丄�÷䤄�Ϸ㠄�÷㔄�Ƿ䄄�÷伄�Ϸ⃓ᄒ胚됒

	GAS CHROMATOGRAPHIC DETERMINATION OF UREASE ACTIVITY IN SOILS��㌀㈀　　　　㘀昀㘀㌀　　　　　　　　　　　　　㈀㜀㘀㜀搀㜀㈀　　㠀愀　㐀㠀　㐀戀㘀㠀㌀㜀㈀　㤀　　　　　　　㤀　　　　　　　　　　　　　　㔀　㘀㘀㜀㘀㔀㐀㤀㘀攀㘀㐀㘀㔀㜀㠀　　　　㘀㌀　　㜀㈀　　　　㌀搀㜀㘀㜀㠀㜀㈀　　㠀戀　㐀㠀　搀挀昀挀昀攀㔀搀　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　愀　　　　　　㌀㠀　　　　　　㌀㠀㜀㘀㜀㜀㜀㈀　　㠀挀　㐀㠀　㐀戀㘀㠀㌀㜀㈀　㤀　　　　　　　㤀　　　　　　　　　　　　　　㔀　㘀㘀㜀㘀㔀㐀㤀㘀攀㘀㐀㘀㔀㜀㠀　　㘀㜀㐀㜀㐀㜀㈀　　　　㌀㌀㜀㘀㜀㈀㜀㈀　　㠀搀　㐀㠀　㐀戀㘀㠀㌀㜀㈀　㤀　　　　　　　㤀　　　　　　�
	Evolution of carbon dioxide on incubation of sandy clay loam in the presence of urea (/, 2) and toluene (2, 4) or absence of urea (3, 4) and toluene (/, 3), respectively.�〠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〱㐾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名〮㐴‰⸰〠〮〰‹⸶㐠㜸⸰〠㘱㔮〰⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㔰〰㑦㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ⸴〠〮〰‰⸰〠⸴㤠㤴⸲㠠㘱㐮㈷⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㔶〰㕣〰㔵〰㑣〰㔱〰㑡〰㐸㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ⸴㤠〮〰‰⸰〠⸴㤠ㄳ㌮〰‶ㄴ⸲㜠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〵㜰〴戰〵㔰〵㈰〵㠰〴愰〴戾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸸㠠〮〰‰⸰〠⸴㤠ㄷ㐮〰‶ㄴ⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〵㜰〴戰〴㠾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸵㜠〮〰‰⸰〠㤮〷‱㤳⸰〠㘱㔮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㔶〰㐸〰㔵〰㔸〰㔰㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ⸶〠〮〰‰⸰〠⸴㤠㈲㘮〰‶ㄴ⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〴㔰〵㈰〵㜰〵㜰〴昰〴㠾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸳㔠〮〰‰⸰〠㤮㌵′㔷⸰〠㘱㐮㤸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㐶〰㐴〰㔳㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㤮㌲‰⸰〠〮〰‱〮㐹′㜸⸷㈠㘱㐮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㐴〰㔱〰㐷㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ⸱ㄠ〮〰‰⸰〠㤮〷″〰⸰〠㘱㔮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㕡〰㐸〰㔵〰㐸㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㤮㜹‰⸰〠〮〰‱〮㐹″㈶⸷㈠㘱㐮㈷⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㐴〰㔱〰㐴〰㑦〰㕣〰㕤〰㐸〰㐷㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㤮ㄸ‰⸰〠〮〰‱〮㐹‱㐮〰‶〴⸲㜠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〴㔰〵挾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸳㔠〮〰‰⸰〠㤮㌵′㤮㈸‶〳⸹㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〴愰〴㐰〵㘾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名〮㌷‰⸰〠〮〰‱〮㐹‵〮〰‶〴⸲㜠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〴㘰〴戰〵㔰〵㈰〵〰〴㐰〵㜰〵㈰〴愰〵㔰〴㐰〵㌰〴戰〵挾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名〮㌴‰⸰〠〮〰‹⸶㐠ㄳ㈮㈸‶〳⸹㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〵㠰〵㘰〴挰〵〴愾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名⸰㘠〮〰‰⸰〠㤮〷‱㘳⸰〠㘰㐮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㐴㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㤮ㄳ‰⸰〠〮〰‹⸶㐠ㄷ㌮㈸‶〴⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〱㤾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸷〠〮〰‰⸰〠㤮㌵‱㠳⸰〠㘰㐮〰⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰㔰㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ⸰㔠〮〰‰⸰〠⸴㤠ㄹ㜮〰‶〴⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〴㘰〵㈰〴昰〵㠰〵〰〵ㄾ⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਹ⸴㜠〮〰‰⸰〠⸴㤠㈳㘮㈸‶〴⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〵㈰〴㤾⁔樍名ੑഊ਼〰ㄵ㸠呪ഊ䕔ഊ儍䕔ഊ儍〴㌴屵〴㌰屵〴㐲屵〴㍥屵〴㍡㬠屵〴㑦⁜田㐴晜田㐳㥜田㐴㙜田
	Untitled���㔄�÷䤄�÷㠄�ӷ㈄�÷〄�۷丄�÷䤄�Ϸ㠄�÷㔄�Ƿ䄄�÷伄�Ϸ⃓ᄒ胚됒

	UUT HUMISOOLI KOOSTISE KOHTA����䍃匠摯捗潲歳 ⁍䕔䅥��㢟ѱ�ᒶ荲᐀�᐀���䍃匠摯捗潲歳 ⁍䕔䅥��㊟㩱�栁｝��������㳽﹝��Ā浡来卩��ⲟぱ�ᒶ荲᐀�᐀���䍃匠摯捗潲歳 ⁍䕔䅥x琀⚟㙱�ᒶ荲᐀�᐀���䍃匠摯捗潲歳 ⁍䕔䅥s�ⱱ�ᒶ荲᐀�᐀���䍃匠摯捗潲歳 ⁍䕔䅥}�媟≱�
	«EESTI NSV PUNASE RAAMATU» KOOSTAMISEST�簮獛ꀮ獛쐮獛獛య獛〯獛启獛뢚彛�彛�彛砯獛鰯獛쀯獛獛࠰獛ⰰ獛倰獛琰獛頰獛배獛獛б獛䰱獛䐼獛格獛谼獛뀼獛퐼獛獛᰽獛䀽獛搽獛蠽獛瀱獛鐱獛렱獛�獛갽獛2獛獛䠲獛氲獛進獛됲獛�ﰲ獛″獛䐳獛栳獛谳獛뀳獛獛᰾獛롅ꄑ퐳獛�ꄑ⑆ꄑ둆ꄑFꄑ獛ᰴ獛䀴獛퀽獛䡆ꄑ汆ꄑ遆ꄑ䀾獛搾獛搴獛蠾獛갾獛蠴獛갴獛퀴獛獛퀾獛獛ᠿ獛㰿獛怿獛萿獛獛찿獛獛ᑀ獛㡀獛局獛聀獛ꑀ獛졀獛獛ᠵ獛၁獛㑁獛塁獛籁獛ꁁ獛
	KOORDINAATORID ARUTASID TAIMEDE MINERAALTOITUMISE KUSIMUSI�졃�졃ȀĀ������������������爎�爎�����Ā�����ȀȀĀ�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������䥉⨀����ࠀ�����������������������������Ā�〕噛�噛䀕噛�噛Ā�䀕噛�噛倕噛瀕噛뀕噛퀕噛噛ဖ噛ဗ噛逕噛ဗ噛⃠呛ワ呛���������������������뀀䥛쀀䥛롹划䡛�䥛 䥛倀䥛怀䥛ꁩ啛룅鬆휀�䰼ꄑ郈呛⃀呛����ꁹ划Ā���
	Chapter�����������������������������������


	List����Ѐ�Ā䴀������������
	Chapter�摂汯捫㸍ਉउ㰯偲楮瑓灡捥㸍ਉ़⽐慧放ഊ़⽌慹潵琾ഊ㰯慬瑯㸍����

	Illustrations���0㐷0㘱��������僰邋䴑飊�䴑İ㘹İ㜳䃬墊䴑렩Ḓ낉䴑��������0㜳0㈰僫킊䴑Ḓ䴑��������0㈰
	Untitled����〴㍦屵〴㍥屵〴㌷屵〴㌴屵〴㍤屵〴㌵屵〴㌲屵〴㌵屵〴㐱屵〴㌵屵〴㍤屵〴㍤屵
	Рис. 1. Конструкция ЭМГ+- дикла. А реальная ЭМГ при фазовой активности большой грудной мускулатуры; Б соответствующая абстрагированная ЭМГ; В исходный ЭМГ – цикл; Г ЭМГ+-цикл: Д структурообразующие траектории ЭМГ+-дикла.�㈹〰㈰〰㙦〰㜲〰㈰〰㘱〰㘲〰㜳〰㘵〰㙥〰㘳〰㘵〰㈰〰㙦〰㘶〰㈰〰㜵〰㜲〰㘵〰㘱〰㈰〰㈸〰㌳〰㉣〰㈰〰㌴〰㈹〰㈰〰㘱〰㙥〰㘴〰㈰〰㜴〰㙦〰㙣〰㜵〰㘵〰㙥〰㘵〰㈰〰㈸〰㉦〰㉣〰㈰〰㌳〰㈹〰㉣〰㈰〰㜲〰㘵〰㜳〰㜰〰㘵〰㘳〰㜴〰㘹〰㜶〰㘵〰㙣〰㜹〰㉥〰〰㌰㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌱㌴㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌱㌰㉥㌴㌴㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌹㉥㌶㌴㈰㌷㌸㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌵㉥㌰㌰㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㌰㌰㌰㌴㘶㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌱㌰㉥㌴㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌹㌴㉥㌲㌸㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌷㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㌶㌰㌰㌵㘳㌰㌰㌵㌵㌰㌰㌴㘳㌰㌰㌵㌱㌰㌰㌴㘱㌰㌰㌴㌸㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌱㌳㌳㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌷㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㌷㌰㌰㌴㘲㌰㌰㌵㌵㌰㌰㌵㌲㌰㌰㌵㌸㌰㌰㌴㘱㌰㌰㌴㘲㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌸㌸㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌱㌷㌴㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㌷㌰㌰㌴㘲㌰㌰㌴㌸㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌵㌷㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌹㉥㌰㌷㈰㌱㌹㌳㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌵㉥㌲㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㌶㌰㌰㌴㌸㌰㌰㌵㌵㌰㌰㌵㌸㌰㌰㌵㌰㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌱㌰㉥㌶㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌲㌲㌶㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌴㌵㌰㌰㌵㌲㌰㌰㌵㌷㌰㌰㌵㌷㌰㌰㌴㘶㌰㌰㌴㌸㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌳㌵㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌹㉥㌳㌵㈰㌲㌵㌷㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌴㉥㌹㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌴㌶㌰㌰㌴㌴㌰㌰㌵㌳㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌳㌲㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌲㌷㌸㉥㌷㌲㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌴㌴㌰㌰㌵㌱㌰㌰㌴㌷㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌱㌰㉥㌱㌱㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌹㉥㌰㌷㈰㌳㌰㌰㉥㌰㌰㈰㌶㌱㌵㉥㌲㌸㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌵㘱㌰㌰㌴㌸㌰㌰㌵㌵㌰㌰㌴㌸㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌷㌹㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌳㌲㌶㉥㌷㌲㈰㌶㌱㌴㉥㌲㌷㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌴㌴㌰㌰㌵㌱㌰㌰㌴㌴㌰㌰㌴㘶㌰㌰㌵㘳㌰㌰㌵㘴㌰㌰㌴㌸㌰㌰㌴㌷㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌱㌸㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌱㌰㉥㌴㌹㈰㌱㌴㉥㌰㌰㈰㌶㌰㌴㉥㌲㌷㈰㔴㙤つち㌳㈰㔴㜲つち㍣㌰㌰㌴㌵㌰㌰㌵㘳㍥㈰㔴㙡つち㐵㔴つち㔱つち㜱つち㐲㔴つち㌹㉥㌳㌵㈰㌰㉥㌰㌰㈰㌰㉥㌰㌰㈰
	Рис. 2. Множество подструктур структуры ЭМГ+-дикла.�㌶㐮㠵‶㌴⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〱㐰〱㘰〱㐾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਸ⸰㈠〮〰‰⸰〠㤮㌵‹㐮〰‶㌳⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰㉥㈰㉦㌰㌱〰㉦㠰㌰挰㉦㌰㉦㉦攰㉦㤰㉦㘾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名ਸ⸱㔠〮〰‰⸰〠㤮〷‱㐵⸰〠㘳㌮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〲昱〲晤〲昹〲晥〲晦〲晢〲昹〳〲〲晣〲晦〳〳〳っ㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㘮㈴‰⸰〠〮〰‹⸰㜠㈰㘮〰‶㌳⸲㠠呭ഊ㌠呲ഊ㰰㌰㈾⁔樍名ੑഊ焍ੂ名⸸㘠〮〰‰⸰〠㤮㌵′ㄴ⸰〠㘳㌮㈸⁔洍ਲ਼⁔爍਼〰ㄶ〸㌸㸠呪ഊ䕔ഊ儍ੱഊ䉔ഊ㠮㌱‰⸰〠〮〰‹⸰㜠㈲ㄮ㈸‶㌳⸱㌠呭ഊ㌠呲ഊ㰰〱〰㉦戰㉦昰㉦攰㌰㜰㉦昰㉦搾⁔樍名ੑഊ\田㐴
	Untitled���〴㈱屵〴㍢屵〴㌵屵〴㌴屵〴㍥屵〴㌲屵〴㌰屵〴㐲屵〴㌵屵〴㍢屵〴㑣屵〴㍤屵〴
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