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8	�,�  (����!�-�����(�,�

�	�,� !�-�����(�,��

dsDNR  3�0!�� ���� (����!�-�����(�!@0/���

HmC hidroksimetilcitozinas

iRNR ��+�!)�%����!�-�����(�!@0/���

a.r. �)���!@0/���

kb ����-�,�

nt nukleotidas 

P promotorius

PE ankstyvasis promotorius

PM vidurinysis promotorius

PL 3��23�����1!�)���!���

PGR 1���)(!�,����0!�� ������!(��%�$�

AMV 1���/B�.�)�(��-�����,���3�!��� ��3�!�/������!����!�1��,��

RNRP �	��1���)(!�,�

SD Šaino-Dalgarno seka

RRR replikacija, reparacija, rekombinacija
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Bakterijas infekuojantys virusai, arba bakteriofagai, formuoja 

��������0�����;� 3�!��.� 0!�1C� biosferoje ir yra aptinkami ten, kur gyvuoja 

bakterijos. T4 giminingi bakteriofagai 2!��3�(����/���-��������0�)��$(�1�1������.�

-���(!���.� 3�!��.. 	(1������� ��*� ��0� /���� 2!�� ������2��� ���� 6:� ��� 0�)����0.�

-���(!��+�0.� 0(��).� �(��*� ���� ����� !�-�$�� $.� 1!�������2)�� 0�)��$(� 0(�(����.�

��1(��.�-(�����!���0.�1�0!�1�.�(3����%���.�!2/�.��2!�);"

R()������� 1��20���);$�� ��!���@!���.� -���2).� �(���� �����,(*� ���

0�)����0�� -���(!��+�0��� 2!�� ���!���)�� D� �(��!��*�  � �$��B��� +���0(�(������

atstumu nuo T4 nutolusius filogenetinius pogrupius: T-lyginius, pseudo T-

lyginius, egzo T-lyginius ir šizo T-lyginius fagus. Bakteriofagas T4 yra T-

�20���.� -���(!��+�0.� pogrupio atstovas. Tipinio T-lyginio fago DNR

����(��� .� �(��, lyginant su T4, skiriasi iki 10%. Tuo tarpu 0!(��������

filo0(�(������ 0!�1��� �����3.*� pseudo T-�20���.� +�0., 0(��)����� 8	��

����(��� .��(������!�����<(������ ir tik ~1/3 $.�genome koduoja). baltym. yra 

homologiški atitinkamiems fago T4 baltymams nuo 20% iki 70%. ��.� 3�($.�

+���0(�(����.� 1�0!�1�.� 3�!����*� �20������ ��� +�0�� ��*� 2!��  �!� ��-���� 1����C� –

���!����� �(� ���� /�.� -���(!��+�0.� 0(�(����� ��� �!�*� -(�� �!� ��!���@!����� 21��2-���

-(����+(���$�).�/(�)�����.�!����"

��0������2!���2!���$�)���$��� ��0�����(��1(����� (/�)��)(�.*���B������0�

/���� ���� /�(�� ��(��  ��0���� �(�� 1����� /��� +�0�� 0(��)(� �� ��$�).� -���2).�

+���%�$���2!��������2���*���B���� ��0(����$.�3(���)��1!��%�1���-(��3�� )���+�0��

32��2)����)(�����!������0����<���)�" �/� ���(�����1�2!�� �����*��� ��!���@!���.�

����.�-���2).�varia��. kituose T4 tipo faguose aptikta labai mažai, arba visai 

neaptinkama. ���%'()�$��������������(�.���<��(!�$�����2!��$(�$���(��C�)(�.�2!��

��!��)�� -���(!��+�0�� ��� �!� $�)� 0�)����0.� +�0.� 0(�.� !��/���� !(0����%�$�� -(��

����(��)�� ��� /���� 1!�%(��� ����$���.� -���2).� &13,"*� �� �*� �� �*� ����� �!�

RegB) aktyvumo tyrimai. ��B����  ��� �����  � (���� 0(�(������ ����!@���� ��!1�

���!���0�()��1�0!�1��)��1!��������B�.���� ��1��3�!��.* kai ��!�.� �/ �/3�! ���.�

+�0�����-���2).�-(�� 0(�.� !��/���� �3�!-�.� ��0���.� ���.�1�0!�1�.� -���(!��+�0.�
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8	�� ��!�*� ���� ����� �1!�-�$�� ���/B���� 1��)����.� 1!�%(�.� �/��)���� �2!�)��"�

������ -@ �*� ��!1���.� -���(!��+�0.� 1�0!�1�.� išaiškinimas 0����.� �(� ���� 1� ����

atskleisti ���!���0��� /�.� 3�!��.� � �1��%�$��� 0�)��$(  �����0�)��*� -(�� �!�

1�0(�-��.�tiriant D3��!����0(�.�!��/����!(0����%�$�� principus.

Šis darba�� ���!���� +�0.*� �<�)��B�.� ��!1��C� +���0(�(���C� 1� ��D� ��!1� �-

�20���.�-(��1�(� ���-�20���.*�1��(/����-(���2!�)��"

�>( !5
& %0/$0
 (
973$- " $ +

Disertacinio darbo tikslas – tarpinio, tarp T-�20���.��!�1�(� ���-�20���.�

-���(!��+�0.*� +���0(�(������ 1�0!�1��� 3�!��. 1��(/��� -(�� 1���!������ /�.� +�0.�

�����3��0(��)���(�����!�0(�.�!��/����1!��%�1.��/��/����)��"

Šiam tikslui pasiekti buvo iškelti tokie uždaviniai:

1. �/��!���1���!�������-���(!��+�0.�0!�1���0(��)���!���(����!1���0�,���0(���

30 �!� ��1�� ��� -���2);� �� ��$��B��� 0(��� 31 ��!���@!;"� �()�������

0������� �2!�).� !(,��������*� atrinkti 1��(�%���. tarpinio filogenetinio 

pogrupio -���(!��+�0;� ����)(����)� 0(��)�� �(���� -(�� 0(�.� !��/����

tyrimui.

2. Klonuoti tyrimams atrinkto bakteriofago DNR fragmentus, sudaryti 

DNR fragm(��.�0(���(�;"�	�����2����������.�8	��+!�0)(��.��(���� ir

atlikti /���+�0��0(��)���(����!(�����!��%�$;.

3. �������� �2!�)�)�� 1���!������ -���(!��+�0�� !(0����%���.� 8	�� �(�.�

1��(/�;, 1��20���);$;� �(�.� �����,C �!� (��1(!�)(�������� $.� ���23�)��

tyrimus.

4. Ištirti pasirinkto fago +�,����0��(����32-(��-(��$D������+������.
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Mokslinis naujumas:

Disertacijoje pateikti visos bakterinio viruso genomo sekos nustatymo 

bei 0(�.� �!0���,�%�$��� tyrimo rezultatai yra pirmas genominis projektas 

���������#�(��3�$("��1!�/2�.��2!�).�)(�� -�3��������2���-(�� (��������/��0!������

visa fago vB_EcoM-VR7 genomo seka. Aptikti 293 hipotetiniai ASR, viena 

tRNRMET, keturiasdešimt trys hipotetiniai ankstyvieji promotoriai, 

keturiasdešimt trys vidurinieji promotoriai, keturiasdešimt keturi 3��23�($��

promotoriai bei 40 1��(�%����.*�����-���2)���'���(1!�������).*��(!)�����!�..

8�!-�� )(��� -�3�� ������2��� ��-�������� 1�������.*� �20������ ��� +�0�� ��*�

1!�)���!�.� ���23�)��� -(�� ������2��� +�0�� 7�=� 1!�)���!�.� ��1����� �(����

)��23��"� 	�����2�.� �(�.� �����,�� -(�� �2!�)��� �(� �� D!� 2��� ���$��� ��� ��1��

-���(!��+�0.�+���0(�(������0!�1���(0,����3�);"

Disertacinio darbo metu taip pat buvo charakterizuoti bei klasifikuoti 

trys 1��%'!�+�����������0�)����0��-���(!��+�0��*���!�.� +�,����0���s sa32-�s yra 

�(-@ ��0��� $����)� ���(!��@roje aprašytam, E. coli ��+(���$��B��)� T4 tipo

bakteriofagui.

Ginamieji disertacijos teiginiai:

� N(1��������1����.�1�����).* b���(!��+�0.�#>*�#>4�-(��#>? genomo srities 

30–31 1�!)���� ��!���@!a pilnai atitinka T-�20���.� -���(!��+�0.� 1�0!�1����

-@ ��0;���!���@!;"

� Bakteriofago VR7 genomo srities 30.4 – 30.2 strukt@!����� 21��2-��� 2!��

�(-@ ��0���$����)�<���)�)��-lyginiam fagui.

� Bakteriofago VR7 genom���$(� 8	�� &169,285 bp) yra 293 hipotetiniai 

���*� �/���!�.�644�yra nuo 27% iki 97% homologiški atitinkamiems fago T4

baltymams.

� ��0�� 7�=� �!����!�1%�$��� )(��� 2!�� ���23��$�)�� �!�$.� ���!���0.� �����.�

promotoriai: ankstyvieji (PE), vidurinieji (PME��!�3��23�($��&9L).

� Viduriniosios bakteriofago VR7 transkripcijos aktyvatorius MotA atstato 

fago T4motAF�0232-��0�);.
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� Bakteriofag.� 7�=*� 7�:� -(�� 7�6G� +�,����0����� ��32-��� 2!�� �(-@ ��0���

jokiam žinomam T-lyginiam bakteriofagui.

� Bakteriofagas VR7, kartu su 7�� 0!�1��� +�0��s bei fagu JS98, formuoja 

�����!;����0�)����0.�-���(!��+�0.�1�0!�1D" Šio pogrupio fagai skiriasi ne tik 

genetine san �!�*�-(���!�+�,����0���)�����32-�)��"
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��������

1.1. T4 giminingi bakteriofagai: ,-$ ()-., klasifikacija bei ekologija

Bakteriofagai (fagai) – bakterijas infekuojantys virusai – yra vieni 

��������0�����.� -(�� 1��B�������� 1�1������.� �!0���,).� -���+(!�$("� �1�����)��

0���)������(� 3�� (�2�(*� 3�� (�2�.� (������()��(*�  �!3�$(*� 0(!��)�� 3�� (���

�(��������(� �!� �(�� )����(� ��!D� 3�!��$�)(*� -���(!��+�0��� 3�!/�$�� -���(!�$.�

1�1����%�$;� ����2���� 1:5 -(�� +�!)��$�� ��������0�����;� 3�!��.� 0!�1C� (Balter, 

2000; Ackerman, 2001; Filée ir kiti, 2005; Kutter ir Sulakvelidze, 2005). Nuo 

1959 m. buvo išskirta  ��0�����(��:�GG�-���(!��+�0.*��/���!�.�)�<���������?:G

buvo 1!����!���H�� (0���.$.I�+�0.�-@!��� Caudovirales (Ackerman, 2003; Fujii 

ir kiti, 2008). Vyrauja ���)���*��� ��� (0����($�� +�0��, ��!�.����)��� ����!�$��

siekia 5*:�)���$�! .�)(�.* 2!��3�(����(������.��/�<���).�3�!��. (Schopf, 1992; 

Ackerman, 1999; Kutter ir Sulakvelidze, 2005). ����<3(�0����� D� �� (0�����

��!���@!;� �� (0����($�� -���(!��+�0��� 2!�� ���!���)�� D� �!��� /(�)���� Myoviridae

&6:J� ��!�.� +�0.E*� Siphoviridae (61%) bei Podoviridae (14%). ���������;�

Myoviridae /(�)��� 0(��D� +�!)��$�� D� +�0;� ��� 1���/�.� &��-���(E� -���(!��+�0.�

0!�1�*������1� �!�3� ���)�������1��-���(!��+�0.�0(���)�"������1��-�kteriofagai 

(1 pav.) yra virulentiški, dvigrand���s DNR (dsDNR) genomus turintys fagai.

K.�3�!���;�sudaro: 1���0��������( !�����+�!)���0��3���, susitraukianti �� (0���

&��!���� �1������ 1!�1����$����  ����� 3� ���)�� -�,��(� 1���/�(�(E* �(�����B����

trumposios bei �����B����ilgosios ����0���s (Ackerman ir kiti, 1997).

�����)(��� ���(!��@!�$(� 2!�� �1rašyta ~ 300 T4 tipo fag.*� ��!�.�  � <��$��

 ����� ��� 1���/�.� -���(!��+�0.� 0!�1(�� -�3�� 1!����!��� !()������� vien tik 

morfologiniais kriterijais (Ackerman ir Krisch, 1997; Klausa, 2003; Chibani-

Chennoufi, 6GG�L����(!� �!������3(�� ,(*�6GG:E"�9����!.$.�)(�.� �2!�)��� !� �*�

�� � /���� 0!�1��� +�0��� 2!�� ����� 1��B���� 1�1���C� 3���)(� 1�����2$(*� �� �/���!��� -(��

���(!��@!�$(� )���)�� -���(!��+�0��� ��!�� ���� )�<�� ��� ��1�� +�0.� D3��!�3���  ����"�

Ne1������� ��*� ��!1��������� 7�!��.� �������)�$��� �)��(���� &���(!���������

Committee on Taxonomy of Viruses – �M�7E� ��� 0�)����0.� +�0.� 0(�B����

priskiria tik šešis bakteriofagus, t.y. Escherichia coli +�0;� ��*�Acinetobacter
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+�0;�455*�Aeromonas fagus Aeh1, 65 ir 44RR2.8t bei Vibrio +�0;���-1 (Lavigne 

ir kiti, 2009).

1 pav. �$%&'( )*$�)
�4
- ( )")
0&(9%&A($ (iš Arisaka, 2005).

8��0�)�� ��� 0�)����0.� +�0.� -�3�� �/���!��� �/� ���(��).$.� 3�� (�.�

1�32, <�.� �!� �!��.*� �� ��� 32!��$�� ���)���*� �� � ���@!���� /�.� +�0.� 32��2)����

�1������2!�� <�� ����.� <�!�2���� &�-( ��*�4?A?*�4??6E"�#��(!��@!�$(� �1�����)i

keli ����;� �������;� 1��3�!�����tys duomenys�� 4E�  � <����  ���(�� ��� ��1�� +�0.�

optimali vystymosi �()1(!��@!��2!��5=–40oM�&�!��)��<�!�2����()1(!��@!��EL�6E�

/�.� +�0.� 32��2);��� �(�0��)��� 3(����� G*4–G*6� �� ���%(��!�%�$��� 3�(�3��(�B����

���������&<�!�2�(�-@���G*4–G*4:��EL�5E�������!�.������1��+�0.�� ��!-%�$���1!�(�

�;��(����1�3�!/�����-@����������3����!�1��+����*���!������1�1����1�����)���<�!�2�(�

(Kutter ir kiti, 1994a).

Remiant��� �!�$.�1�0!�� ���.�3�!�������!���@!���.�-���2).�&014AL�014?��!�

0165E� �(�.� 1��20���)����� ��1�� +�0��� 2!�� ���!���)�� D� �� 1�0!�1������-lyginius 

(šiam pogrupiui priskirtas ir fagas T4), pseudo T-lyginius, šizo T-lyginius ir 
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egzo T-lyginius (2 pav.) (Hambly ir kiti, 2001; Tétart ir kiti, 2001; Desplats ir 

Krisch, 2003).

�������� ���!��2)��� ��������� �!�)�!+���0��(�� /�.�-���(!��+�0.�21��2-(���

T-lyginiai ir pseudo T-�20������ 2!�� ��-��� 1���/@�� D� ��*� šizo T-�20���.�

���3��, <����  � (���� 0��3���� -(��  � (����� 0(��)��*� ��o tarpu egzo T-lyginiai 

���!����� ���� +�0�� ��� 0��3�����  2 <��*� +�!)�� -(�� �����!������B���� �� (0�����

ilgiu (Hambly ir kiti, 2001).

B
 6$-�
 �4
 & 6)
 #$%&'( )*$�5
 * /)�'"'& ".
 3 $�($!$�
 gauta atlikus 19 �4
 & 6)
 *$�5
 �23 sekos 

6$/>� " !C
 D�'06/$&0
  ( Krisch, 2003). �����!���0!�1���1��(���������!���0������1��3����)(�+��(�&�-

lyginiai baltame; pseudo T-lyginiai juodame, šizo T-lyginiai tamsiai pilkame ir egzo T-lyginiai šviesiai 

pilkame fone).

Manoma, kad d� �$������)�!+���0����� 3�!��-���)������0�)����0.� +�0.�

1�0!�1����(� 2!�� ����$C�� ��� /(�)�����.*� ��!����� $�(� ��+(���$�*�  � �$��B���

filogenetiniu atstumu nuo E. coli (Tétart ir kiti, 2001; Desplats ir Krisch, 

2003). T-lyginiai bakteriofagai buvo išskirti išimtinai iš enterobakterijoms 

(Enterobacteriaceae) p!��������B�.�!@/�.*�������!1��pseudo T-lyginiai, šizo T-

lyginiai bei egzo T-lyginiai bakteriofagai buvo išskirti iš genetiškai labiau nuo 

E. coli ��������.� -���(!�$.� !@/�.*� ��������)����N -1!��(�-���(!�$.� &13,",
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AeromonasE*� O-1!��(�-���(!�$.� &13,", Acinetobacter, Burkholderia) bei 

%����-���(!�$.�&13,", Synechococcus).

�(����� 1�)�����*� �� � ����!���*� 1���@�C� /D� T�� ��1�� -���(!��+�0.�

�����+���%�$���)(�� ;�1���(-�$�*�$�0�0165�1��20���)�$�������,��3���/�������������

��(�� 014A*� ��(�� �!� 014?� 1��20���)������ �����,��� !ezultatus ir yra pakankama 

��(������ 1!����!��� ���$��� �/���!�;� +�0;� ��<��!��)� �/� )����.� T�� ��1�� +�0.�

1�0!�1�., vadovaujantis nuostata, jog gp65� �)���!@0/B�.� �(���� 1���/�)��*�

lyginant su fago T4 gp23, pogrupiuose varijuoja atitinkamai 90% (T-lyginiai), 

60% (pseudo T-lyginiai), 50% (šizo T-lyginiai) ir 30% (egzo T-lyginiai) 

(Hambly ir kiti, 2001; Tétart ir kiti, 2001; Desplats ir Krisch, 2003). Tokiu 

-@ �*� !()������� 3�(�� ���� 1��20���);$�� 0165� �����,(*� 3������ -�3�� �����+�������

3���� (���� ���$��� �/���!�.� -���(!��+�0.*� 13,"�� Stenotrophomonas maltophilia

fagas Smp14 (Chen ir kiti, 2007) ar Escherichia coli fagas CEV1 (Raya ir kiti,

2006).

Ištyrus T-�20���. -���(!��+�0.���P?��!������-(��pseudo T-lyginio fago 

�74��0(��)���-�3��1���(-���*��� �$.�0(��)���2!��chimeriniai t.y. sudaryti iš 

�(0)(��.*� ��!�.�  ����� 0����.� -@��� ��� ���)�� �/� T-�20���.*� �� �����  ����� – iš 

pseudo T-�20���.� -���(!��+�0.*� pvz.: fago RBP?� 8	�� 1���)(!�,��� 0(��� 43

panašumas atitinkamai fago T4 gen�� ����(��� .� �(��� tesiekia 65% (kas 

-@ ��0�� pseudo T-lygi��.� +�0.� 1�0!�1���E*� tuo tarpu g23 ����(��� .� �(���

mažiau nei 10% tesiskiria nuo T4 g23 &-@ ��0�� �-�20���.� +�0.� 1�0!�1���

bakteriofagams) (Tetart ir kiti, 2001). 2003 metais Dr. H. Krisch 1���@�� tokius 

+�0����/���!���D������!;�I)(,�-T-�20���.Q�+�0.�1�0!�1D (citata iš laiško hab. dr. 

R. Nivinskui)*� ��B���� šis pogru1��� $����$(� )�������$(� 1�-����%�$�$(� 3������

�(-�3�� )������*� 0��-@��  ��� ��*� �� � ���$.� -���(!��+�0.*� ��!�(� +���0(�(��/����

�<�)�.���!1��C�1� ��D���!1��-�20���.�-(��pseudo T-�20���.�+�0.*��/���!����(-�vo.

�(��0(��)���� D3��!�.� $@!. vandens (Filée ir kiti, 2005) bei Japonijos 

 �!3��� 1�32, <�.� (Jia ir kiti, 2007; Fujii ir kiti, 2008) �����,�*� 1���� �$����

degeneruotus diagnostinius g23 pradmenis, 1�!� �*� �� ���� ��1�� -���(!��+�0.�

D3��!�3��� �(��!�� 1�0!upiai n(���1�� �"� 9����� ��$��� �!� ���(0.*� -(� $��� )����.�
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�(��!�.� 1�0!�1�.*� ��� ��1�� +�0.� 0!�1C� +�!)��$�� dar mažiausiai vienuolika

+���0(�(����.�1�0!u1�. (3 pav.).

3 pav. < /)�'"'& ".
�23 diagrama (Fujii ir kiti, 2008), sudaryta palyginus ,-$ ( 5
 2A(5
-$"3'"0


6$->@37 5
 #' 
 �$6)" 2)0
 3 (-)0
 6$->@37 5
 g23 3 $�")0& " 5
 ���
 *($�!'"&5
 0'%$0
 09


atitinkamais g23 0'%5
*($�!'"&$ 0
*$�5�
%9( 5
���
0'%)0
$6& "%$!)0
�'"5
#$"%'�

Tuo tarpu Zuber ir bendraautoriai (2007), ��!���C� 0����;� ���(�%�$;�

-���(!��+�0.*� �/���!�.� �/� ���������.� 1�32, <�.� ���0�� (/(� -(�� ���(��).$.�

3�� (�.� �3(�%�!�$�$(*�  ��� �(��!� 2�.� 1!�(<��B�.� ���1!(� �� �(1���2��� ��� ��1��

+�0.�0!�1��������+���%�$���1!��%�1���1���@�����.�����!�.� !(��)(� �%�$." �����C�

��!�������+�0.����(�%�$���+���0(�(���C� �agno�����.�023 9���+!�0)(��.������,C�

����!���� �(�0��*� �� � ��� 0�)����0�� +�0��� 2!�� ���!���)�� D� $��� )������� �(��!����

grupes (ne pogrupius), o T-�20���.� +�0.� 0!�1�� ��!��.� -@��� ���!���)�� D� �!���

pogrupius, atstovaujamus atitinkamai ��*���P?�-(��K�?A�-���(!��+�0."
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Ap�-(� !��C� ���R(� �!� -(� !�����!�. 0������ !(,�������� -(�� �����C�

)(��0(��)��C� �����,C� 1�32, <�.*� ��!����.� 1���������� 3�� (�2�.� 3�� (���

tyrimo ekspedicijos (Global Ocean Sampling (GOS) metu, Comeau ir Krish 

(2008) teigia, kad T4 giminingi bakteriofagai yra superšeima (superfamily) 

+�0.*���!�(� ��!��.�-@������!���)�� D� �!���0!�1(���4E��!��);����&	(�!���E*���!����

priskirtini T-lyginiai, pseudo T-lyginiai bei šizo T-�20������+�0��*�6E�����);����

(Far T4), �����3��$�);�(0,��-lyginio fago RM378, kuriai priskirtini visi -�3C�

egzo T-lyginiai, bet ne iš ciano-���(!�$.� �/���!��� +�0��� �!� 5E�M����-T4 (Cyano 

��E*� +�!)��$�);� 3��.� ��0� /���� �/� c����-���(!�$.� �/���!�.� +�0.� &13,",

Synechococcus fagas S-PM2).

Po )(�.� #�3�0�(� �!� bendraautoriai (2009) 1���@���  �!� 3�(�;� ���$;� ���

tipo b���(!��+�0.� �����+���3�)�� ����();"� 9����� ����!�.*� ��� 0�)����0.�

-���(!��+�0.�0(�B���� 0���)��1!����!��� �!� D� �)���(������ �������)������3�(�(����

���!��2��� ���� ����� +�0��*� ��!�.� 0(��)����� 8	�� �(ka yra visiškai nustatyta. 

�1���� �)����0�/����1��B����1�1�����iam �����1��+�0. klasifikavimo principui,

��� �$����1��20���);$;� � <��$��3�!�����-���2)��0165� �����,C*� ����!���� ��@���

/����� +�0��� �����+������� ��� �$���� 3���� 0(��)�� 8	�� �(���� �20���);"� �/�2!C�

/�)���  3�($.� Myoviridae /(�)��� -���(!��+�0.*� �1�����).� 	M��� -(�� ���ano 

���3(!���(���  ��)(�.� -�,��(*� #�3�0�(� ir kiti teigia, kad norint jog T4 

0�)����0.� -���(!��+�0.� �����+���%�$�� ���1�� ��.� /�.� +�0.� 0�)���C� D3��!�3C*�

-@����� D��(�0��� ���$;� Teequatrovirinae 1�/(�)D"� ���� 1�/(�)��� ��!��.� -@���

���!���)���D�H��-1���/�.I�&��-like) bei „KVP40-1���/�.I�&79�G-���(E�3�!��.�

gentis, o „T4-1���/�.I� +�0.� 0(���(�� �����3��� &�"2"� +�0��*� ��!�.� 0(��)���(�

aptinkamas tam tikras ����B��� &S=GJE� '�)���0������ -���2)��� �� ��$��B�.�

0(�.E� ��!��.�-@��� �����!��2��� D��(��!����0!�1(�����-tipo, 44RR-tipo, RB43-tipo 

bei RB49-tipo bakteriofagai. ���1�1��� �(�0��)�*��� � �/� %����-���(!�$.� �/���!�.�

-���(!��+�0.� 1���/�)��� D� +�0;� ��� 2!��  ������������*� �� ��� /�(� +�0��� �(��!��.�

-@��� 1!����!��)�� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� 0!�1(�� �!*� $��� ��-���*� ���$���

1���@�2��) Teequatrovirinae pošeimiui.

Šiandien yra sunku numatyti kiek pastarieji ���0�)����0.�-���(!��+�0.�

klasifikavimo ��@�2)��� �������� )������ 3����)(���� 1!�1�<���)�� ��(��2$("�
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B���(!��+�0.� �2!�$.� 1!�1�<���)�� ������C keturi ��� ��1�� +�0.� ����()��������

pogrupiai, be abe$����, neatspindi realios /�.� +�0.� D3��!�3��� 0�)��$("�

Nepaisant to, Ackermann ir Krisch (1997), Hambly ir kiti (2001), Tétart ir kiti

(2001) bei Desplats ir Krisch (2003) pasi@�2���������+���3�)��1!��%�1���2!��0���

efektyvus ir ekonomiškas siekiant klasifikuoti naujai išskirtus kultivuojamus

bakteriofagus.

1.2. Bendra �4
� ! " "�5
#$%&'( )*$�5
�'")!5
apžvalga

��1�$���-�3��)�����*����0�)����0��-���(!��+�0���2!�������'(�(!�0(��/���

-���(!���.� 3�!��.� 0!�1�"� �(� �-($�*� �/� 3��.� /���� 0!�1��� +�0.� 0(!�������� �!�

nuodugniausiai yra ištirtas bakteriofagas T4, kurio 168,9 kb dydžio genomo 

����(��� .� �(��� ���1� 1��� -�3�� ������2��� 1�!)������� (Miller ir kiti, 2003a).

�����������-���(!��+�0�����8	��)��(������2!������$����*���B����0������(� ��2�(�

jos yra cikliškai permutuotos *� �� ��*� k�!��!��$���� 3��;� -���(!��+�0�� 0(��);*�

sudarytas žiedinis fago T4 genolapis (Streisinger ir kiti, 1964; Kutter ir kiti, 

1994b).

����(!��+�0�� ��� 8	�� �� ��2$(� (������� %���,����� 1��(������ :-

'� !����)(���%���,����&T)ME"�T� !����������:-hidroksimetilc���,����0!�1���0����

-@���)���0�����,�������*� �0�����,���������!-���(0�����,�������"����+�0(�-(3(���

4GGJ� T)M� ��(���.� 2!�� )���0�����,�������� � ir � 1� ��2$(� &5GJ� �!� =GJ�

atitinkamai) (Miller ir kiti, 2003a), o pavyzdžiui T-lygini. fag. T2 ar T6 DNR

ne visos HmC liekanos yra monogliukozilintos (Lehman ir Pratt, 1960; Rifat ir 

kiti*� 6GGAE"� ������ 1�-@ <��� )� �+���%�$��� ���0�� -���(!��+�0�� 8	�� ����

(� �����(�,�.*� ��23��$��B�.� �;��(���-/(�)��������8	�� (0!� �3�)(*� ���1�0��

���� �;��(���-/(�)�������� !(��!��%�jos endon���(�,�.� &M�!����� ir kiti, 1994; 

Monod ir kiti*� 4??=E"� �(����� 1�)�����*� �� � ši fago T4 DNR 21��2-� ��!��

���3(!����� �(� ���� ��� 0�)����0.*� -(�� �!� �-�20���.� +�0.� ��!1("� 9�32, <���*�

�2!���$���� �-lygini.� +�0.� 1�0!�1���� 1!��������B���� +�0��� RB69 bei JS98 ar 

pseudo T-lyginius fagus ���6*� ���5� �!� ���?� -�3�� ������2��*� �� � $.� 8	��

�� ��2$(�(�������%���,�������!��1��(������'� !����)(���%���,���"��� ���/�.�+�0.�

DNR '� !���,��$�� !(��!����,��*� ��!���� �(��!1�� 0-T)M� ��!��B�os DNR. Tuo
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tarpu pseudo T-lyginio fago 44RR DNR neh� !���,��$�� !(��!����,�� EcoRV, 

��!��1���������!1����(����*���(���!�+�0.���P?*����6*����5��!����?�8	�"������

-@��*��� �/���+�0��8	��2!�� �!������1�)� �+����$�)�, negu T4 (Monod ir kiti,

4??=E"�	(������2����1!�0�)��(��)� �+���%�$.�-�3���1�������!�+�0.��)14��&Chen 

ir kiti, 2007) bei Kpp95 DNR (Wu ir kiti, 2007). ��0(!�� �����0��2!�����*��� �

0(��)���(�+�0.*���!�.�8	���� ��2$(�3�(��$�T)M�2!��%���,����*��(�1�����)��

����.� �4 0(�.� �����0.*� ���1� a-gt bei b-gt (HmC gliukozilazes koduojantys 

genai), g42 (dCMP hidroksi)(����,��� 0(���E*� �!����!�1%�$;� ���� %���,��;�

��!��B����8	��-�����$���D� -���2);���%��� ��$��B���0(���-(�� (� �����(�,��

IV geno denB (Miller ir kiti, 2003a,b; Chibani-Chennoufi ir kiti, 2004b; Petrov 

ir kiti, 2006; Lavigne ir kiti, 2009). 

Manoma, kad T4 genome iš viso yra apie 300 baltymus koduojanB�.�

gen.*� �/���!�.��1�(�4:0 2!�� � (���+������� �!� �1�-@ ����"��(�/�.�0(�.�aptiktos 8

tRNR*� ��!���� ��1�<D���� !(����E. coli 1���������B����kodonus, bei mažiausiai 2 

0(���*��� ��$���2��)�<��*�-(�����-�������	�*���!�.�+unkcija lig šiol nežinoma 

(Kutter ir kiti, 1996; Miller ir kiti, 2003a). Pasak Miller ir -(� !�����!�.

(2003a), ��� 0(��)(� �1�����).� ��	�� ��(���� 0���� -@��� ����$C�� ��� ���3��, <���

�U�V�UM� ����2���� ���!��)�*� �20������ ��� �;��(���� /(�)�������� �U�V�UM�

santykiu. T�)*��� �0(�(�������+�!)�%�$��-@�.�!(���,��$�)��(+(��23���*��"2"�-@�.�

1���� ���� 3���� D)���)�� �)���!@0/���� �� ��$���2�� �!�1�(���*� 2!�� -@������

A+T/G+C santykis 50%/50%, ������!1�����/�������2����2!��P�"=JV5�"5J"���0;�

����;� -�3�� )���)�*� �� � 1���/�� ����(��� .� ����2���� �!� ��	�� ����B�����

��!(���%�$�� ����.� �/������ �!� ���.� ��� ��1�� +�0.� 0(��)(*� ��B���� /�� 1!�(��� ��

�(1����3�!����*�13,"�+�0�����?�0(��)���$(�8	���1�����)�������GJ��UM*�����

tarpu tRNR neaptikta (Nolan ir kiti, 2006). Akivaizdu, kad ne tik baltymus 

koduoja�B�., bet ir ��	�� 0(�.� ��(���� 0(��)(� 2!�� �� �3� ����� ��(�3�(��� T4 

giminingo fago genomo charakteristika*� ��B���� Comeau ir bendraautoriai

&6GG=E� 1���(-�$�*� �� � �(� (��(!�-���(!�$��� ��+(���$���2�� T4 giminingi fagai 

1�1!������ ��!��  ��0���� ��	�� 0(�.*� �(�� E. coli infekuojantys fagai. Neseniai 

-�3��������2��*��� ��<���	��0(�.�1(!�(/�);���!1����0�)����0.�+�0.�0����-@���

atsakinga +�0���� (� �����(�,�� �(0�� &�!��-Volchanskaya ir kiti, 2008), o 
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 � (����� ��	��0(�.���(����0���� �(�0��)��� D������ +�0��3�!��(���/��);� (Bailly-

Bechet ir kiti, 2007).

��0�����0(��)(�2!���( ��0�(�)���.�0(�.�- lig šiol tik apie 60 fago T4 

gen. 2!�� �1�-@ ���)�� ���1� (�)�����"� �!� �%�/���� (�)������ 0(���� �������)��

1�0��� �;�20����� �(������� /�.� 0(�.� )�������� &�1��(��� ir kiti, 1963), kurie gali 

vystytis tik supresoriniuose E. coli kamienuose, arba esant atitinkamai

�()1(!��@!ai"� ���� ��!1��  (�(%������ (�)���.� 0(�.� )�������� 0���� 32��2���� ����

���)(�*� ���� /�.� 0(�.� 1!� ������ �;��(��$(� ����(����)�� ���� !(��)-��������.�

1��,)� <�.*� ��!��B�.� ��������)��� 0(���� &�(��%k ir kiti, 1988; Engman ir 

!(�,(!*� 4??5E"� 8� <�;$;� (�)���.� 0(�.�  ��D� &W�0) sudaro fago viriono 

��!���@!������-���2)����� ��$���2��0(����-(��0(���*���!�.�1!� ������ ��23��$��

3�!����� ���� �!2)(� &/�1(!�����-(��8	����1���3�)��-���2)��E"���!1�(�)���.�

taip pat 2!�� 4=� !(1����%�$��� -���2)��� �� ��$��B�.� 0(�.� -(�� 5� ����(��� .�

)(��-���,)�� +(!)(��.� 0(���"� 83�($.� (�)���.� 0(�.� 1!� ������ !(������0��

�!����!�1%�$��*� ��  �!�  �� �� ��$�� (� �����(�,(�*�  ��23��$��B���� /(�)�������

DNR degradacijoje (Miller ir kiti, 2003a).

T4 tpo +�0.�genomuose aptinkami ��(��(�)���.*� ��(���!��((�)���.�+�0��

��� 0(�.� ������)(�2�" Manoma, kad ��-�!���!���)��� �;�20�)��� �((�)������

genai 0���� -@��� itin �3�!-@�� ��)� ���!��� (����0��(�� ��/��� �<�)����()�� +�0�)��

���@!����$(��1�����$(� &Kutter ir kiti, 1996; Miller ir kiti, 2003b; Nolan ir kiti,

2006; Zuber ir kiti, 2007). �D� �(�0��D� 1������� ������!��$�� 3�!����� ��1�� ��� &4�

1�3"E�-���2)����� ��$��B�.�0(�.�����(!3��23�)��1�32, 2�"�Bakteriofago T4 

3�!����� ��1�� �� 2!��  ��0��)��(��������  �!��2�*� ��!��� ��!���@!�� +�!)��jama 

�!�$.� (�)���.� &g23, g24 ir g20) -(��  3�($.� �((�)���.� &soc ir hoc) +�0�� 0(�.�

�� ��$�).�-���2).�&Ishii and Yanagida, 1977; Leiman ir kiti, 2003; Fokine ir 

kiti, 2004)"����0165*���!����� �!��::J�3�������1�� ���)����*�2!���3�!-��������

3�!����� 0��3����� ��)1��(����*� �� $D� �� ��$��B��� 0(��� �����0��� �1������

�-�����B����3�����(���!����(����0�)����0���(�+�0���("�������!1�*�+�0�����0(����

24 – ne itin konservatyvus, o egzo T-lyginio S-PM2 genome T4 g24 analogo 

�(�0����!��&M�)(��� ir kiti, 2007; Comeau ir Krisch, 200AE"��-�($.��((�)���.�

0(�.�soc bei hoc paplitimas T4 gimininguose faguose yra skirtingas. Manoma, 
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kad Hoc padeda fagui T4 I�10����Q�<�� ����.��)����C�����();�&8�-!�X���� ir 

kiti*� 6GGPE*� �� /D� -���2);� �� ��$��B��� 0(�� analogai aptikti daugelyje T4 

0�)����0.�+�0.�&9(�!�3�ir kiti*�6GGPE"��1�� ���1�3�!/�����-���2)�����%����0��

3�!���;� ���� D3��!�.� <����0.� �1������� +����!�.� &13,"*� ��)������� /���*� /�!)���.�

)( <��0.� �!� ���/���� �()1(!��@!��� 1�3(����E*� ��B���� $D� �� ��$������ 0(���, iš 

3��.���!���@!���.�0��3�����-���2).*�-(�(�!(B���������1�����)���������(������1��

bakteriofaguose (Comeau ir Krisch, 2008).

#20������ ��� 0�)����0.� +�0.� 0(��)��*� ������2��*� �� � didžiausia 

homologija pasižymi  3�� +���%����� 0(�.� 0!�1���� 3�!����� ��!���@!������ -(��

replikacijos ir su ja susijusius procesus koduojantys genai. Bakteriofago T4 

3�!����� ��!���@!;� +�!)��$��B�.� -���2).� 0(���� 2!�� �/�� ���C�  3($��(�

sankaupose. 8��0�)�� ��!���@!���.� 0(�.� �� �!��  � <�;$; ������1;,

�/�� ��B����; %(��!���$(� 0(��)��  ��2$(*� �� W6=� �-� �������� (�����*� 1(���.�

����0���.� -���2)��� �� ��$��B�.� 0(�.� 0!�1�� &034 – 05AE*� +�!)��$�� )�<;$;

��!���@!���.�0(�.�������1; (Revel, 1981; Coombs ir Arisaka, 1994; Miller ir 

kiti, 2003a).

4 pav. �4
 � ! " "�5
 #$%&'( )*$�5
 %)"0'(-$&>-$90
 0&(9%&A( " 5
 �'"5
 modulio palyginimas

(Comeau ir kiti, 2007). ��� ���� �1��3�� 1�<2)���� +�0����� 0(�.� '�)���0��L� 0(������– translokuoti 

+�0�� ��� '�)���0��L� )��2��� – 0(���� �(�1�����)�� ��*� -(�� '�)���0�/��� ���.� +�0.� 0(��)�L� $�� �� –

-���(!��������)������L�-�����– �(<���)������)������"
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Didžiosios ��!���@!���.� 0(�. sankaupos ����(!3��23�)��� ���!���0.����

��1�� +�0.�0(��)���(�2!���(3�(�� ��� &��1�3"E*� ��B���� ��0�)����-�20���.�-(��

pseudo T-�20���.� +�0. 0(��)���$(�8	��/���� �!��2��2!�� ��0)�<������(�!���"�

(Desplats ir Krisch, 2003; Nolan ir kiti, 2006; Zuber ir kiti, 2007). Šizo T-

�20���.� +�0.� )�<�������� ����(!3��23@�� 2!��  � <��sios ��!���@!���.� 0(�.�

sankaupos galiniai segmentai (Miller ir kiti, 2003b; Nolan ir kiti, 2006). Tuo 

tarpu egzo T-�20���.�+�0.�(pvz., S-PM2) ��!���@!������0(������-�����/����� 2��*���

fago T4 gen�)��(��8	�������(�!����!��genomo sritis g13 – g23 (Mann ir kiti,

2005).

��� 0�)����0.� +�0.� ��!���@!���.� 0(�.� 0!�1�$(�  � <������� �(�.� D3��!�3(�

pasižymi tie 0(���*� ��!�(� �� ��$�� ��(���0���� ��� �;��(�(� /(�)�����(�

���������$��B�. 3�!�����  ���.� -���2)��, t.y. tam tikrus -�,����� 1���/�(����

segmentus, 3�!����� ����0��es, IP ir pan.. M������ 0(���� neretai dar -@��� ir 

)�,����/��*� �"�2"����� ( ���/� D3��!�.�+�0.�8	��+!�0)(��.. Manoma, �� �����;�

�(�.�D3��!�3C��1�1!(� <�������� � (����/�.�'�1(!3�!��-���.��!�B�.�!(��)-���%�$os

 �<���*� ����2!��21�B�1!�3�!���-���(!��+�0��� 1�(B����� ��3�� /(�)�����.� !��; bei

�����!��$���� ���$.�����������+�0��� (Repoila ir kiti, 1994; Tétart ir kiti, 1998; 

Miller ir kiti, 2003b; Sullivan ir kiti, 2005; Comeau ir kiti, 2007). Puikus tokio 

kintamumo 1�32, 2��2!��3�!���������0���.�0(�.�sankaupa (4 pav.).

5 pav. �4
 � ! " "�5
 #$%&'( )*$�5
 !$7)2)
 0&(9%&A( " 5
 �'"5
 modulio palyginimas (Comeau ir 
kiti, 2007). Pilka spalva nuspalvinti atitikmens fago T4 genome neturintys, bet kituose T4 tipo faguose 
identifikuoti genai; balta spalva – 0(���*� �(��!���2�� �����0.� ������(� ��� ��1�� +�0.� 0(��)���(L� ������
spalvos atitinka homologinius genus.
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T4 tipo -���(!��+�0.� 0(��).� �����,�� 1�!� �*� �� � /���� 0(�.� 0!�1���

�� ��$�).� -���2).� 1���/�)��� D� ��������)��� ��� -���ymus, pradedant gp34, 

����(������ )�<�$�*� �� /�;� 1���/�)�� )�<�$�)�� �(� (�%�$;� 0���)�� ������!������

gp34>gp35>>gp36>>gp37>>gp38 (Comeau ir kiti, 2007; Zuber ir kiti, 2007).

9!�(/��0����(����!���@!������0(���*�!(1����%�$���-(�����!(1����%�$������$���.�

1!�%(�.� baltymus koduojantys genai formuoja nedideles*� 1�� 3��;� 0(��);�

�/��-�!�B����as 0(�.� sankaupas*� ��!�.� �� ��2$(�  �!� 2!�� �1�����)�� �!� ���.�

+���%�$.�0(���"

6 pav. �4
 & 6)
 #$%&'( )*$�5
 ('6/ %$1 2)0
 #' 
 09
 ('6/ %$1 2$
 090 290 5
 6()1'05
 #$/&>!us 

%)39)2$"E 5
�'"5
0&(9%&A( ".0
)(�$" @$1 2)0
6$/>� " !$0 (iš Petrov ir kiti, 2006).
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9(�!�3Y�� �!� -(� !�����!�.� &6GGPE� )(����� �������� palyginamoji T4 

0�)����0.� +�0.� replikacijos–reparacijos–!(��)-���%�$��� &���E� 0(�.� �����,��

1�!� �*��� �/����+���%�����0!�1���0(�.��/�� ���2);�)����.�+�0.�8	��0���)��

-@�.� �����!��2��� D� �(����� 0!�1(�"� 8��0�)��� ��� ��1�� -���(!��+�0.� ���� 0(�.�

�/�� ���2)��� -(�� ��!���@!�� 2!�� 1���/@�� D� ��*� ��  � <������ ���!��)��� �1�����)��

�(<���)��� +���%�$��� &�� ��!����� �!� ���)��E����� 1�,�%�$��("�83�($.� 1�(� ���-

�20���.� +�0.� ���5� -(�� ��4P� ���� 0(���� 2!�� ��-���� ���%(��!������ �/�� ���C�

viename genomo segmente*� �� ���� ��!�.� �/� /�.� 0(�.� &13,"*� 047 – g45.2)

nurašymo kryptis skiriasi nuo T4. �(� ��� /�.� +�0.� 0(��)���(� ��!�� ��)� ���!.�

+�0���������0(�.�'�)���0.�&13,"*�(� �����(�,C�7��� ��$��B���0(���denV). 

Šizo T-�20�����.� +�0.� ��-4� -(��79�G�0(��)���$(�8	�� +�0���������0(�.�

'�)���0.� �/�� ���2)��� -(�� ����B����  �!� ��-���� ���!����*� �� (0,�� �-�20���.� �-

PM2, PSSM-2 bei P-SSM4 genomuose fago T4 replikacijos-reparacijos-

rekombinacijos 0(�.� '�)���0.� �1������ )�<�������*� ��B���� $.� �/�� ���2)���

atitinka T4.

�1�-(� !�����1��20���)������-(��)���%����� D3��!�.����0�)����0.�+�0.�

!(1����%�$��� -���2).� �����,��� !(,�������*� -�3�� 1���(-���*� �� � 0���������

konservatyvios yra tos �)���!@0štys, kurios formuoja kataliz�/�������23����/�.�

-���2).� %(��!��"� ���� ��!1�� �!��2�*� ��!��)��� )������ -���2)��� �;3(����$�� ���

kitais replikacijos komplekso baltymais – itin variabilios. Buvo suformuluota 

'�1��(,�*� �� � 3�(��� !(1����%�$��� -���2)�� ��!���@!������ 1��2B���� �;�20�$��

1��2B���� ������(� !(1����%����� ����()��� -���2)���(� ���1*� �� � /�.� -���2).�

��!1���3��� �/�� ���2)��� -(�� �;3(���� ��� 8	�� &�	�E� 1������*� -(�� ��)1�(����

-����0����� +���%�$���2!�� �/���0�)��� &�('� ir kiti, 1998; Borjac-Natour ir kiti,

2004; Petrov ir kiti, 2006).

����� )(��� ���(!�(�����(�  ��)(�.� -�,��(� 0���)�� �1������  3� (/�)��

1(���.���� ��1��-���(!��+�0.�0(��).��(����-(�����!���B���� ��(�� 2 <��*� ��(�� �!�

genetine sandara. V������(��!��������1��-���(!��+�0.�1�0!�1��� �����3��$��B�.�

f�0.�0(����1��� pateikti 7(I) ir 7(II) pav.
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A)

B)

7 (I) pav. T-lyginio bakteriofago RB69 (A) bei pseudo T-lyginio fago RB49 žiedini5 genolapi5


schema bei palyginimas su T4 (iš http://phage.bioc.tulane.edu). Alyvine spalva nuspalvintos T4 

fagui homolog����� �!��2�*� <����� – ���������� �(���*� 0(������ �1��3�� <2)�� 0(���*� ��!�.�  ����)(� +�0(�

neaptikta.
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A)

4 (II) pav. (A) Šizo T-lyginio bakteriofago Aeh1 (iš http://phage.bioc.tulane.edu) žiedinio 
genolapio schema bei palyginimas su T4. ��23��(��1��3�����1��3���������+�0���'�)���0������!��2�*�
žalia – �����������(���*�0(�������1��3��<2)��+�0�����0(���*���!�.�/���+�0��0(��)(��(�1�����"

B)

7 (II) pav. (B) Egzo T-lyginio bakteriofago S-PM2 žiedinis genolapis (Mann ir kiti, 2005). Pirmieji 
�/�!������P�<�( ���<2)�������!��������2)��!�)(����*�=-as – �����);�&�-E*�A-as – �UM���(�D"�Z������1��3��
1�<2)�����%����-���(!�$�)��'�)���0������!��2�*�)��2���– ��!���@!������0(���*�!�� ����– 0(���*���!�.�
homologai aptinkami T-lyginiuose +�0���(*���23����– tRNR, juoda – �(������2�������)������"
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	(1�������D3��!�.����!��).*�3���()����!��()�������1��+�0.�0(��)�)��2!��

-@ ��0os kelios ypatyb��:

1. T4 tipo bakteriofago genomas 2!�� � (���&S4PG–250 kb) dvigrandin��

 �8	�� )��(����. 8� <��$;�  ��D� 0(��)�� &S?GJE� �� �!�� 0enai, kurie yra 

išs� ���C�bei nurašomi tiek nuo l-DNR, tiek ir nuo r-8	��0!�� ���.�&M�)(���ir 

kiti, 2007);

2. Absoliutus T4 tipo bakteriofago 0(��)����� 8	�� �UM� ����(��� .�

kiekis yra mažes���� �(�� �;��(���-šeiminink�� kas, kaip manoma, teigiamai 

D����$� fago transkripcijos bei replikacijos procesus (Miller ir kiti, 2003b; 

Mann ir kiti, 2005; Lavigne ir kiti 2009);

3. Daugelis T4 tipo bakteriofago 0(�.� 2!�� �����(��C� D� +���%������

modulius. Gen��� �������(� )� ������(� �(!(���� 2!�� �/�� ���C� 3�(��� �!21��)�� �!�

turi bendras reguliacines sekas (Revel, 1981, Nolan ir kiti, 2006; Comeau ir 

kiti, 2007E"� ����)�*� �� � ����� 0(�.� �/�� ���2)��� 1� ( �� ���! ������� $.�

1!� ���.�����(,C�&M��)-���!��!�����*�4??�L�T�� ir Karam, 1990);

4. T4 tipo bakteriofago genome aptinkamas tam tikras kiekis fago T4 

���� '�)���0."� ����.� ���� ����B���� ��!(����$�� ��� +�0�� 0�)����0�)��

bakteriofagui T4, pvz. T-�20���������+�0����P?�0(��)(��1������644�&=AJ�3��.�

/��� +�0�� 0(�.E� ��� ���� ������)(�.� &	����� ir kiti, 2006), tuo tarpu egzo T-

lyginiame Synechococcus fage S-9�6� ������2��� ���� �G� &4=JE� +�0�� ��� 0(�.�

'�)���0.�&�����ir kiti, 2005).

1.3. �4
� ! " "�5
#$%&'( )*$�5
�'"5
($ 8%)0
('�9/ $1 2$

���� ��2!����� 1!� <��$(� 1�!)�������  (!��.� 1�)�����*� �� tik fago T4 

��3($��-�3���������� (���@��-(��0����/��)@��0(�.�!��/�����2!�)��"�������!1�����.�

���0�)����0.�+�0.���3($���1�(�0(�.�!��/����21���)��� �<����������1!(� <��)��

“analogijos principu”, t.y. ieškant fago T4 reguliacines sekas ���������B�. �(�.�

arba ����(����� 1��20���);$;� �)���!@0/B�.� �(���� �����,C baltym.*� ��!�.�

3�� )���+�0�����0(�.�!��/��$(�2!��1�������!-��-(��� ��������/��/������"

����(!��+�0�� 8	�� 1��(���� D� -���(!��C� �;��(�C� 1����1������ �����- �)��

3���� $�$(� 32������2�� 1!�%(���*� �� �;��(���� ��)1��(��ai pajungiami fago 
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vystymuisi. ���)��0�)� +�0�� 32��2)����� !(������0�� ����(���� 0(�.� !��/��,

�;�20����)��!�)��(����.� $��0�)��i D� �� ����0��� ��!���@!��*� �� ��� (3����%�$���

(�0�$(��/��32���� ��0��1���1����)(%'���,)��*��(� <����2�*�1����(���������2������

mažu fago 0(�.�����B��)�*�(+(��23��������!��������/�����1!�%(���"

Fago T4 0(��)���!0���,�%�$�����1�� ��+�0��32��2)����1!�0!�);*���!����

(�)��– ��������).�0(�.�1!� ������2!������(����)��!(����)��������-(��!(����)����

kiekiais. �(�.�!��/��������!��������(�2!��realizuojama daugiausia transkripcijos 

iniciacijos lygyje nuosekliai aktyvuojant vis kita��1!�)���!�.�klases (Mosig ir 

Hall, 1994; Kutter ir Sulakvelidze, 2005). Fago T4 vystymosi stadijas 

infekcinio ciklo metu kontroliuoja �!2�� 1!�)���!�.� ������� – ankstyvieji (PE), 

vidurinieji (PME� �!� 3��23�($�� &9V) – ���� ��!�.� 2!�� ���%�$��$�)�� +�0�� 0(�.�

transkripcija. S��!���0��� 1!�)���!�.� ���1!�)��� ��!�� D������ �!����!�1�.*� �� ����

1�B����!��� ��$�)��-���2)����(�����&[���(����!��\0(!*�4??PE*���B������(�2-����

reguliacija daugiausia vyksta potranskripciniame lygyje. 8��0(���� +�0�� 0(�.�

yra nurašomi ���� �(��.� �����.� 1!�)���!�.*� �� ��� �!����!�1%�$��� ������� �(0����

-@��� 1�0!�� ����� 3(!����)�� �!��(!�$�)�� ���������� 0(��� 1!� ����� 1���!(�/��)��

1!� <�;"�	()�<���0(�.*���!�.�1!� ����������(����)������3��23�$��1(!�� ��)(��*�

0����-@���nurašomi �!����������23.$.��!�nuo 3� �!���.$.�1!�)���!�.*�-(��/��)(�

(��1(� $.� �!������%�$��2!��3�(����!������-@ �� ��'�-��$�)�"����1�1���2!��<���)��

�(��� +�0�� ��� 0(���*� ��!�(� 2!�� �!����!�-��$�)�� ���� 3��.� ��1.� 1!�)���!�.� �!

(��1!(���$�)��1(!�3��;�+�0��32��2)����%���;"

Visuose fago T4 vystymosi etapuose dalyvauja tiek �;��(����/(�)�������,

��(��1���(��-���(!��+�0��8	���� ��$�)��-���2)��"�9!� ��C� �!����!�1%�$;*� tuoj 

po fago DNR patekimo D� �;��(�C*� 32� �� �()� �+������� -���(!��� RNR

1���)(!�,�*� ��!�� ��1�<D���� ��(�� bakterinius promotorius, tiek faginius 

1!�)���!���"� ��+(�%�$��� (�0�$(� /�� 1���)(!�,�� 2!�� �!21���0��� 1��(�B��)�� ���1*�

�� � �1(%�+�/���� ��1�<���.� ���$��� +�0�� 1!�)���!�.� 0!�1(�"� �ranskripcijos 

terminacijoje, �!����!�1�.� -!(�dimo bei transliacijos procesuose taip pat 

dalyvauja ir �;��(���� /(�)�������, ir fago koduojami baltymai. Tuo tarpu

bakteriofago T4 8	��)(��-���,)��*�21�B�!(1����%�$�*�2!��0��a autonomiškas 

procesas (Drake ir Kreuzer, 1994; Kutter ir Sulakvelidze, 2005). ]domu tai, kad 
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visuose be išimties lig šiol tirtuose T4 tipo bakteriofaguose koduojami savi –

faginiai – replisomos baltymai (Petrov ir kiti, 2006; Filée ir kiti, 2006; Zuber ir 

kiti, 2007). Fago T4 atveju, DNR replikacija yra tarsi pagrindinis procesas,

ko�! ����$������ 0(�.� raiškos !(0����%�$;"� 9!�(/!(1����%����)(� 1(!�� (� 2!��

����(����)��-���2)��*�!(������0��1�$��0������;��(����!(��!����fago naudai, DNR 

metabolizmo bei modifikacijos baltymai, transkripcijos aktyvatoriai bei 

transliacijos reguliatoriai ir fago tRNR"� 7��23.$.� 0(�.� �!����!�1%�$��� 2!��

tinkama tik besireplikuojanti DNR. Šio periodo metu yra sintetinami fago 

3�!�������!���@!��������)1��(����*�8	��1���3�)��+(!)(�����-(�� �;��(������,���

fermentai (Mosig ir Hall, 1994).

1.3.1. G'"5
($ 8%)0
('�9/ $1 2a transkripcijos metu

��1� $��� -�3�� )�����*� �!����!�1%�$��� ���� +�0����� 8	�� 32� 2��� -(��

kuriam iš T�� 0�)����0.� -���(!��+�0.� 2!�� -@����� -���(!���� �	�� 1���)(!�,��

(RNRP). ����(!�����RNRP šerd��C  ��(�C�sudaro keturi polipeptidai: �, ��, �

��-3�(�(�.�  �)(!��� �! � subvienetas, ��!�(� ��!��� ��� �1(%�+�/��);� ��)� ���!���

1!�)���!�.�����(���1�1!(� <���B���� sveiksniu +�!)��$���	�9�'���+(!)(��;�

(E�) (Maeda ir kiti, 2000). �	�9� /(! ����  ��(�� yra fermentiškai aktyvi t.y. 

0���� 32� 2��� �!����!�1%�$��� (���0�%�$;*� ��B���� 1!�)���!�.� ��1�<���)��� �!�

�!����!�1%�$��� ���%�$�%�$��� 2!�� -@����*� �� � �	�9� -@�.� '���+(!)(���� 1�3� ����

(Ishihama, 1993; Gross ir kiti, 1998; Murakami ir Darst, 2003). Šiuo metu yra 

<���)�� �(1�2��� ���!���0.� !@/�.� E. coli ^� veiksniai: pagrindinis (neretai dar 

vad���)��� H��).� @���I*� ��0�"� h���(�((1��0E� ^70 -(��  �!� /(/�� ���(!���23@��

veiksniai ^54*�^32*�^S*�^F*�^E �!�^FccI*���!�(�2!���3�!-@���;��(��)��(�������)����!���

+�,����0����� -@�(���� �!-�� 1�3(����)�� 21����0.� �1������� �;�20.� &�!�-(!� �!�

Gross, 2003; Zhao ir kiti, 2010). Kiekvienas �/� �/3�! ���.���0)��3(�����. yra 

atsakingas �<� ���!���0.� 1!�)���!�.� �����.� ��1�<���);*� -(��^ 70 1!�)���!�.�E. 

coli genome aptinkama daugiausiai (Mendoza-Vargas ir kiti, 2009). Lyginant 

���!���0.� (�-���(!�$.�̂ 70 /(�)��� -���2).� �(���� -�3�� �1tiktos keturios 

����(!3��23�����!��2�*���!�.�3�� )����!����!�1%�$���1!�%(�(�2!����-������!���0���

(Lonetto ir kiti, 1992; Gruber ir Gross, 2003; Hook-Barnard ir Hinton, 2009).
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E. coli �70 1!�)���!��)�� -@ ��0��� �(����� ����(!3��23���� ����(��� .�

sekos TTGACA i!� ������*� (���B���� ��(�� –35 ir –10 nukleotidais nuo 

transkripto iniciacijos pradžios +1 (Gross ir kiti, 1998; Paget ir Helman, 2003).

Labai stipriems E. coli promotoriams tarp –40 ir –60 pad�B�. taip pat yra 

-@ ��0����V����!���0����(���*������1� �!�3� ���)os UP (upstream) elementais 

(Estrem ir kiti, 1998; Ross ir kiti, 1998, 2001). Nustatyta, kad su UP 

1!�)���!����� �(��)��� �;3(����$�� �	�9� � subvienet.� M-galiniai domenai 

&M�8�E*�����1�0!(������ �!����!�1%�$��� ���%�$�%�$���1!�%(�;� &��2�!� ir kiti, 1998; 

Ozoline ir kiti, 2000; Hook-Barnard ir Hinton, 2007). Kai kuriuose 

1!�)���!����(*�21�B�����(*���!�.�–5:��!������(�����������1������(���*�2!���3�!-���

����)��23��*�1!���0������������(!3��23�;�–4G��!��D���������������&(���2��!�

Rosenberg, 1987; Voskuil ir kiti, 1995). Promotoriaus atpažinimas 

�;�20�$�)���^70 veiksnio s;veika su skirtingomis promotoriaus dalimis��^70 4.2 

ir 2.4 �!��2�� �;3(����$�� ��� 1!�)���!����� –10 ir –35 elementais*� ^70 3.0 sritis 

�;3(����$�����1!���0����–10 sritimi, tuo tarpu ^70 4"6��;3(����$�����1romotoriaus 

�!���)��(���B�����!1�–10 bei transkripto iniciacijos pradžios +1 (Lonetto ir kiti, 

1998; Murakami ir kiti, 2002a; Paget ir Helman, 2003; Sanderson ir kiti, 2003; 

Haugen ir kiti 2006; Zenkin ir kiti, 2007; Haugen ir kiti, 2008). 7��.�/�.��!�B�.�

�;3(����� ��� ��������)�� 1!�)���!�����  ���)�� ���1!�)��� -(�� 3�� )���

�!����!�1%�$��� ���%�$�%�$�$(� ���!���0.� 1!�)���!�.� ��3($�� 2!�� ���!���0��"�

	�����2��*��� �1!�)���!�.����1!���0�����–10 sritimi atpažinimui –35 sritis yra 

�(-@����*� ���0�� �(-@������ �!� �	�9�^ 70 4 domenas (Kumar ir kiti, 1993; 

Kuznedelov ir kiti, 2002; Nechaev ir Geiduschek, 2006).

Efektyviam promotoriaus atpažinimui taip pat yra itin svarbi ^70 4

 �)(����;3(��������	�9�� subvieneto �����B�;$�� ���)�*������1� �!�3� ���)��

H�����B�����3(!��Q� &��0�"� +�(_�-�(� +��1E"�����)�*��� �/���� �;3(����� ����̂ 70

4.2 yra �����)��� �!�(����$�)��� ���.� �	�9� ��-3�(�(�. atžvilgiu, kas savo 

ruožtu leidžia ̂ 70 �"6� �)(��������1�B���)(����;3(��������!����1!�)���!�����–

10, ir su –35 sritimi (Kuznedelov ir kiti, 2002; Murakami ir kiti, 2002a/2002b; 

Geszvain ir kiti, 2004). Be to, transkripcijos inicijacijos reguliacijoje nuo E. 

coli ^70 1!�)���!�.� 2!�� �3�!-��^ 70 �"6�  �)(��� �;3(���� ��� D3��!�����
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transkripcijos aktyvatoriais ir/arba RNRP � subvienetu (Chen ir kiti, 2003; 

Dove ir kiti, 2003; Ross ir kiti, 2003; Campbell ir kiti, 2008).

Tokiu -@ �*� 1��(����� D� �;��(�C� +�0�� 8	�� ��!�� ���� �(���� (/�)��

1!�)���!�.���!������3(��)��8	�*���!�����(���������!����� ����	�9����/�)����

1!�)���!�.� ��!��B��� �;��(���-/(�)�������� 0(��)�"�����(!��+�0���T4 i/�1!(� ��

/�;� 1!�-�();�  3($�1���� 3��.� 1�!)�*� ��� 1��(����� �;��(���-/(�)�������� �	�9�

savo stipriausius ankstyvuosius promotorius bei, pasitelkdamas baltymais-

)� �+�����!����*� ��!�(� ��!��� ��� +�0��(� 8	�� 1��(���� D� �;��(�C*� �(�B��� �	�9�

��!���@!;�+�0���1������a linkme.

1.3.1.1. Ankstyv525
�'"5 transkripcija

Bakteriofago T4 infekcijos metu E. coli �;��(��$(� 1(!� 6G� )���B�.

���� �!�� )�< ��0� 6GG� +�0�� 0(��)�� ��1�$.*� 8	�� 2!�� ��1����$�)�� �!*�

0���������*� ���$��� +�0�����  ��(���� ���! �� �;��(�C� &����(!� ir kiti, 2003a). 

S��)��0�)� +�0�����  ��(���� 32��2)����� ����� �3�!-��� 2!�� ����(����� ���!���0.�

�����.�+�0���.�1!�)���!�.���1�<���)��"

9�B��)(�1!� ����)(������+(�%�$���(��1(� �()��)���3�� )����(��� fago 

1!�)���!�.� ���1!�)��*� ��!D� �1�1!(� <��� $.� ����(��� .� �(��� -(�� ��!���@!�

(Sommer ir kiti, 2000; Miller ir kiti, 2003a). Siekiant nustatyti skirtumus tarp 

E. coli ^70 ��1�<D���).�-(� fag���. 1!�)���!�.*�-�3����������5?������23.$.����

1!�)���!�.�����������������,��&#�(-�0��!��\0(!*�4?A?L�[���(����!��\0(!*�4??�E"�

9���/��$�*� �� � �����23�eji T4 promotoriai taip pat turi E. coli promotoriams 

-@ ��0�������(!3��23���� �(����–35 bei –4G� �!��2�(*� ��B���� $.�–35 srities seka 

GTTTACa/ttt žymiai skiriasi nuo E. coli 1!�)���!�.� –35 srities TTGACA 

sekos (6 pav.). �����-���(!��+�0����������23.$.�1!�)���!�.��(����&[���(����!�

�\0(!*�4??�E�2!��<2)��������(!3��23(������<��;��(���-/(�)��������1!�)���!�.�

atitinkamas sekas (Lisser ir Margalit, 1993). Taipogi nustatyta, kad ankstyvieji 

fago T4 promotoriai (PE) yra mažiausiai du kartus stipresni už stipriausius 

-���(!������ 1!�)���!���*� ��B���� –35 bei –4G� �!��2�� ��!�� 3�(����(����� ���1!�);�

�;�20�$������3(�������.
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D$6$E )2'F
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palyginimas pagal Wilkens ir Rüger (1994). ����B���� !� ������(��� ������(!3��23�);� ��������).�
1!�)���!�.� �(���(� &JE*� ��/���� ���������3�(�;�����(��� ;*� �� � <������� !�� ���– labiau konservatyvius 
nukleotidus.

	����B��� +�0�� ��� �����23.$.� 1!�)���!�.� ���1!�);� bei, remiantis šia 

savybe, 1��20����� $.� �(���*�buvo aptiktos papildomos 1!�)���!����� ���1!�);�

�()���B������!���@!�����ai –16 – –4��1� ��2�(�:`�����5`�(�()(����1���0�$����–

10 sritis, primenanti E. coli 1!�)���!�.� :`� ��� 5`� (�()(��;*� -(�� E. coli

1!�)���!�.� �9� (�()(����� 1!�)(����2�� –52 ir –�6� 1� ��2�( aptikti du A 

tandemai (iki A6), atskirti panašaus ilgio poliT seka (Wilkens ir Rüger, 1996; 

Sommer ir kiti, 2000). Bakteriofago T4 genome yra nustatyti 37 ankstyvieji 

1!�)���!���*� ��!���2�� ��1�/���*� ���1!�()�� +�0�� 1!�)���!��)�� -@ ��0��� �(����

(Wilkens ir Rüger, 1994).

������ -@ �*�  ��� �����  � (���� ��+�!)�%�$��� ��(���� 1!�)���!�����

����(��� .��(��$(*�+�0���4 ankstyvieji promotoriai yra bent du kartus stipresni 

už E. coli ^70 promotorius (Liebig ir Rüger, 1989). Negana to, T4 PE stiprumas 

 �!�-(3(��� 3�0�-���1� � �$� fago baltymui Alt (76 kDa) )� �+���3����;��(����

/(�)������� RNR polimerazC (Koch ir kiti, 1995; Sommer ir kiti, 2000). ADF–

!�-�,���!���+(!�,������&alteration) yra +�0�����3�!�������!���@!�������)1��(�����

infekcijos metu patenkanti��D��;��(�C���!������+�0�ne DNR (Black ir kiti, 1994). 

Šis baltymas katalizuoja ADF–!�-�,��� 1(!�(/�);� ���� 	�8+ ant vieno iš 

 3�($.��	��1���)(!�,���� ��-3�(�(�.�Arg265 liekanos (Goff, 1974; Rohrer ir 

kiti, 1975), ���*� ���1�)���)�*� ���!������)� �+������� ��-3�(�(��� �;3(��;� ���

promotoriaus –42 sritimi ir ������ -@ �� 1�0!(������ ��3�!�� 1!�)���!�����

��)1�(���� ���� �!2);� -(�� �!����!�1%�$��� (���0�%�$;� &��))(!� ir kiti, 2000). 

Nepaisant to, �����23.$.�+�0�����1!�)���!�.�1!���/�)��1!�(/�̂ 70 promotorius 

�()��)���3(����2��2!��1�B�.�1!�)���!�.���!���@!�*�������!1���	��1���)(!�,���

)� �+���%�$��*���!������!��0232-�/�����3�!-����+�0��32��2)��������� �!����mis
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��-�!���!���mis �;�20�mis &��++��!��(�,(!*�4?AGE*���!������papildomas faktorius

(Sommer ir kiti, 2000).

��������1��20���);$;�D3��!�.����0�)����0.�-���(!��+�0.�0(��).������,C�

������2��*� �� � ���/B���� �1!�/2���� �����23������ �!����!�1%�$��� !(0����3�)��

)� (���� 2!�� -@ ��0���  ��0(����� �-�20���.*� -(�� ����� ���!����� ���.� ��� ��1��

-���(!��+�0.� ��3($�"� ��0�� ��� �����23������� 1!�)���!���� ���������B�.� �(�.�

buvo aptikta T-lyginio E. coli fago RB69, pseudo T-�20���.�E. coli +�0.����?*�

RB43 ir Aeromonas salmonicida fago 44RR2.8t, o taip pat šizo T-lyginio 

Aeromonas hydrophila fago AehI genomuose (7 pav). 7��.� )����.� +�0.�

'�1��(�����(�9E ����(��� .��(���(�-�3���1����� fago T4 PE -@ ��0��–35 ir –10

motyvai bei –�6�1� ��2��1�����)����9�(�()(����"�������!1� -33T nukleotidas, 

kuris T4 ankstyvuosiuose promotoriuose 2!�� 21�B� ����(!3��23��� bei, kaip 

nustat� Sommer ir bendraautoriai (6GGGE*�2!��21�B��3�!-���1!�)���!�.���������

D����� 32� �);��	�9�)� �+���3�);*� �1�����)��� ����RB69 bei 44RR2.8t PE.

��0. RB49, RB43 bei AehI promotori. –33 pozicijoje dažniausiai aptinkamas 

������(��� ��"�] �)�����*��� ����5�0(��)(����1�1����(�1������+�0���4 ADF–

!�-�,���!���+(!�,C� ���� �� ��$��B��� 0(�� analogo. Prailginta –10 sritis 

�1�����)������������!�.��/�7 pav 1��(���.�+�0.������23���(�1!�)���!����("�7��.�

��!�.� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� �����23.$.� 1!�)���!�.� –10 srityje aptikti 

����(!3��23@���� -(���� ����(��� ��� atitinkamai –7 ir –44� 1� ��2�(*� ���� �arpu 

fago T4 PE esantis –46����!�����������(!3��23���+�0.����?��!��('��'�1��(����.�

1!�)���!�.��(���("

9 pav. T4 & 6)
#$%&'( )*$�5
$"%0&>-525
6()!)&)( 5
0'%5
6$/>� " !$0
6$�$/
Nolan ir kiti (2006).
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�������� 1�,�%��C� +�0.� ��P?*� ���?*� ���5*� ����6"A� bei AehI 

'�1��(����.� �����23.$.� 1!�)���!�.� �����,C� ������2��*� �� �  � <��$��  ����� $.� 9E

aptinkama prieš fago T4 �����23.$.� 0(�.� �!����0us (Nolan ir kiti, 2006).

� ��0�� 1!�)���!�.� ���1!�)�� �����,�� )�������(� +�0���(� �������� �(-�3�*� 2!��

itin sunku prognozuoti kaip ��(�3�(�����/�1�)����.�1�����).���!��D������=�1�3�

1��(���.�+�0.�9E stiprumui.

Šizo T-lyginio Vibrio fago KVP40 bei egzo T-lyginio Synechococcus

fago S-9�6� 0(��)����� 8	�� ����(��� .� �(���� ��)1���(!����� �����,��� )(���

T4 PE -@ ��0.� 1!�)���!���.� �(�.� �(�1�����"��-�($.� /�.� +�0.� atveju, T4 tipo 

+�0.������23.$.�0(�.�1�,�%�$������������B���( DNR srityse rasti tik ^70 �������

promotoriai. KVP40 bei S-9�6� 0(��)���$(� 8	�� ���1� 1��� ��!� fago T4 alt

0(��� �����0."� ���3��, �*� �� � �-�()�� )�����()�� +�0�)�� ��!�� -@ ��0���

bakteriofago T4 ankstyvosios transkripcijos reguliavimo modelis (Miller ir kiti,

2003b; Mann ir kiti, 2005).

��:���B�
� 39( " 525
�'"5
&($"0%( 61 2$

����(!��+�0�� ��� �����23.$.� 0(�.� �!����!�1%�$�� 1!��� ( �� ���$� 1��� 1��

infekcijos ir yra nepriklausoma nuo fa0�� -���2).� ����(,��*� ���� ��!1��

viduriniosios transkripcijos etapui reikalingi fago koduojami baltymai. 7��.�

pirma, dar viena fago koduojama ADF-!�-�,���!���+(!�,���� ��&modification) 

2!�� !(������0�� ���)��0�)� �!����!�1%�$��� ��)1�(���� 1(!�$�)��� ���� +�0��

anks�23.$.*� 1!�(� 3� �!���.$.� 1!�)���!�.� 0!�1��"� 65*5� �8�� -���2)��� �� ��

(ankstyvojo geno modA produktas) katalizuoja antrojo �	�9� O subvieneto 

ADF-!�-�,�����);� �!0265 1� ��2$(� &���!��� ir kiti, 1977; Wilkens ir Rüger, 

1994; Tiemann ir kiti, 1999). ������ -@ �*� �/ 1!� <�.� ���*� �� 1�� ��� �!��� ��

-���2).�)� �+���������	�9��;3(������������23.$.�1!�)���!�.��9�(�()(������

2!�� ���!�����)�� �!*� ���� 1�B��*� 2!�� ���!�� �)�� �����23.$.� 0(�.� �!����!�1%�$��

(Goldfarb ir Palm, 1981; Depping ir kiti, 2005). Manoma, kad ModA 

modifikuota �	�� 1���)(!�,�� ��)1�� �(�03���� 1!�(���)�� 3� �!���������

transkripcijos koaktyvatoriui AsiA bei aktyvatoriui MotA (Depping ir kiti,

2005).
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Bakteriofago T4 viduriniosios transkripcijos koaktyvatorius AsiA

1!�������� 0������� �!� �����  � (�(� D3��!�3(� 1���<2)��B���� -���2).�0!�1(�� -(� !��

pavadinimu „anti-^� +����!���I*� ��!�.�1�0!�� ����paskirtis – transkripcijos nuo 

���!���0.� 1!�)���!�.� �����.� �(�0��)�� !(0����%�$� (Hughes ir Mathee, 1998; 

Helmann, 1999). Didžioji dalis anti-^� +����!�.� �!�� �� ��)� ���!��� �������

promoto!�.���1�<���);*���(���0�����;3(���� �)�����0�)����0������3��̂ � veiksniu

ir neleisdami jam jungtis su RNRP šerdine dalele (Campbell ir kiti, 2008). 

Fago T4 AsiA (Anti-sigma 70 arba Audrey Stevens inhibitor) buvo pirmasis 

identifikuotas anti-^70 veiksnys (Stevens, 1976; Orsini ir kiti, 1993; Severinova 

ir kiti, 1998). Daugelis anti-^� -���2). �;3(����$�� ��� daugiau nei dvejais ^�

veiksnio ��!���@!���ais domenais, tuo tarpu T4 AsiA ���%'!���/���� �;3(����$��

���^70 4-tuoju domenu bei RNRP � ��- ��(���������B��oju skvernu, kas padeda 

stabilizuo������$������� �!���D �^70-AsiA kompleks; (Severinova ir kiti, 1998; 

Yuan ir kiti, 2009). Tokio komplekso susiformavimo paskirtis yra dvejopa.

V��.� 1�!)�, panaikinus ^70 4-to domeno bei RNRP � ��- ��(���� �����taus

skvern�� �;3(��; (8 pav.) bei stabilizavus ���(!���23�; ^70 4-to domeno 

���+�!)�%�$; &��!����-@ ��0��� (+�!)���������8	���;3(����$������1�3�!/���E,

transkripcija nuo –10/–35 �������1!�)���!�.� yra trikdoma (Simeonov, 2003; 

Gregory ir kiti, 2004; Lambert ir kiti, 2004).

10 pav. )&�
 (
�0 �
0C-' %)0
09
����
��70 schema (Hinton ir kiti, 2005). Nemodifikuotos RNR 
1���)(!�,����;3(�������E. coli �!���������23��$��1!�)���!��)��&���!�$(EL��!��	��1���)(!�,�����!������
����� �!� ����� �;3(���� ��� ��� 3� �!�����$�� 1!�)���!��)�� & (/���$(E"� �	�� 1���)(!�,��� �2 ir �
subvienetai neiliustruojami.
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Be to, ���-���,�3��� ���(!���23�;� ^70 4-to  �)(��� ���+�!)�%�$;, atidengiamos 

���� �)���!@0/�2�*� ��!���� 2!�� !(������0��� fago T4 viduriniosios transkripcijos 

aktyvatoriaus MotA (Modifier of transc!�1����E� 1!�$��0�)��� D� �^ 70-AsiA 

��)1�(��;�&9�� (��!�����*�6GG6L Gregory ir kiti, 2005; Hinton ir kiti, 2005).

Bakteriofago T4 viduriniosios transkripcijos aktyvatorius MotA 

(Mattson ir kiti, 1974, 1978) 2!���� �!2���� �/� 3�($.�4G��8�� �)(�.*������!�.�

penk���������)���!@0/B�.���0���H�����B��I�$��0��)� (Finnin ir kiti, 1993, 1994, 

1997). T!����!�1%�$;����23inantis N-0������� �)(����&	�8E��;3(����$������
70

4 domeno 13 C-galin�. �)���!@0/B�. (Schmidt ir kiti, 1992; Gerber ir Hinton, 

1996; Pande ir kiti, 2002; Bonocora ir kiti, 2008). Tuo tarpu itin retos „dvigubo 

sparno“ ��!���@!��� (trys �-spiral�� ��� D�(!1��)��� /(/��)��� �-juostomis) C-

galinis DNR atpažinimo domenas (CTD) �;3(����$�� ��� viduriniojo 

promotoriaus MotA seka -(��1� � �����^V�������)1�(����0�)����0�);�+�0��

T4 PM (Finnin ir kiti, 1994; Ouhammouch ir kiti, 1995; Adelman ir kiti, 1998;

Pande ir kiti, 2002). 	�����2��*� �� � ��(�� ����*� ��(�� �!� ����� 2!�� -@�����

transkripcijai nuo 3� �!���.$. bakteriofago T4 1!�)���!�. (Hinton ir kiti, 2005; 

Stoškiene ir kiti, 2007).

Kuo ypatingi fago T4 3� �!���($��1!�)���!���a�7��.�1�!)�*� ����2!��1����

��������0������� -(��  � <������� �(�.� D3��!�3(� 1���<2)����� 1!�)���!�.� �����"� Iki

šiol identifikuota net penkiasdešimt aštuoni bakteriofago T4 PM*� ��!�.�

didžiosios dalies aktyvumas yra patvirtintas eksperimentiškai. 7� �!���.$.�

1!�)���!�. ����(��� .��(�. �����,���)(���nustatyta, kad šie promotoriai turi E. 

coli �70 bei T4 PE klasei -@ ��0;�����(!3��23�;�–4G��!���(���(�;��AtaAT, bet 

neturi �70 ir ankstyviems promotoriams charakteringos –35 srities. Vietoje jos 

3� �!���.$.� 1!�)���!�.� �(��$(� �1������ 10 bp ilgio ((a/t)(a/t)(a/t)TGCTTtA)

sritis –30*� ��!�;� ���� –10 srities skiria 12(�4E� -1� ��0��� ���!���B��$�� �(�a. 

Lyginant fago T4 PE (7 pav.) ir PM (9 pav. A) tipines sekas matyti, kad abiej.�

�����.�1!�)���!��)��-@ ��0��itin konservatyvi bei neretai prailginta –10 sritis, 

o – 12, – 11, – 8, ir – =� 1� ��2�(� (���B�.� ����(��� .� �� ����� -(3(��� ����)1�"�

Tuo tarpu nuo – 34 iki – 6:� 1� �B�.� �/�� ��B����� tik 3� �!���.$.� 1!�)���!�.�



35

����(��-@ ��0��MotA prijungimo sritis –30, kurios centrinis motyvas TGCTT,

��!�� ����� ����(!3��23� PM sekos dalis. Net trisdešimties iš penkiasdešimt 

�/�����.�� (���+�����.�+�0�����1!�)���!�.�–5G��!���(������(��� .��(��� ��0����

�!�)�<�������!��������� ��1�����T4 PM sekos (Brody ir kiti, 1983; Guild ir kiti, 

1988; Nivinskas ir kiti, 1989; Stitt ir Hinton, 1994; Marshall ir kiti, 1999; 

Truncaite ir kiti, 2002, 2003; Stoškiene ir kiti, 2007).

��1��!������23.$.�1!�)���!�.���3($�* bakteriofago T4 PM ���������B����

����(��� .��(����-uvo aptiktos daugelio T-�20���.�+�0.�8	��(��(������(���ir

kiti, 2003; Truncait� ir kiti, 2004). Tuo tarpu kitiems T4 0�)����0.�

-���(!��+�0.�1�0!�1��)��1!����!�.�+�0.�0(��)���(�/�����������1!�)���!����2!��

aptinkami itin retai. Atlikus T-lyginio RB69, pseudo T-�20���.� ���?*� ���5

bei 44RR2.8t, o taip pat šizo T-lygini. AehI ir KVP40 bei egzo T-lyginio S-

PM2 -���(!��+�0.� 0(��)����� 8	� ��)1���(!��C� �����,C*� 3� �!���($��

promotoriai, atitinkantys T4 PM*�-�3��� (���+�����������+�0.���69 bei 44RR2.8t

genomuose (9 pav. B) (Miller ir kiti, 2003b; Mann ir kiti, 2005; Nolan ir kiti,

2006). ��1�$���-�3��)�����*�fagas RB69 ��!����1������-�20���.�+�0.�1�0!�1���

atstovas. Nepaisant to, šio bakteriofago genome buvo aptikti T4 3� �!���.$.�

0(�.��!����!�1%�$�$(� ��23��$��B�.�-���2).������-(�������0(�.��!����0��"

A)

B)

11 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 �4
 D�F
 #' 
 ��HI
  (
 44��B�J&
 D�F
 - 39( " 525
 6()!)&)( 5
 & 6 ".0
 0'%)0


6$/>� " !$0
6$�$/
D�F
�&)8% '"K
ir kiti (2007) ir (B) Nolan ir kiti (2006).
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�(���*�3� �!���.$.�1!�)���!�.���1�����(��*�0�����1��20�����'�1��(����.���P?�9M

sekas*� 2!�� ���3��, <���� ����� 1���/�� D� +�0�� ��� 9M ��1��C� �(�;"� Tuo tarpu 

Aeromonas +�0������6"A��'�1��(����.�3� �!���.$.�1!�)���!�.���1������(����-10

sritis ženkliai skiriasi ne tik nuo ̂ 70 �������1!�)���!�.��!����-ei RB69 PM, bet 

�!� ���� 1���(�� ����6"A�� �����23.$.� 1!�)���!�.� ��1����� �(���"� ] �)�� ���*� �� �

+�0�� ��� ��3($�*� -@�(��� ��� /��� 9M �!���)�� �;3(����$�� �(� +�0�� �� ��$�)���

-���2)��*� �� �;��(���� /(�)�������� �	�9�^ 70"� �(����� 1�)�����*� �� � ����6"A�

genome identifikavus tiktai devynis hipotetinius viduriniuosius promotorius, 

-�3�� ���1!C���*� $�0� ��� 3� �!��������� �!����!�1%�$��� )� (���� /��)� +�0���

veikiausiai ��!��-@ ��0��, t�B���*��1������bakteriofago T4 geno mot���!����0;*�

������'�1��(,��-�3����)(���"��(����-�3��������2��* kad 44RR2.8t DNR yra ir 

3� �!����������!����!�1%�$������23���!�.�������� ��$������0(���" Fago T4 AsiA 

'�)���0;� �� ��$������ 0(���� -�3�� �1������� �!� +�0���(��('�� -(��79�G*� ��!��

PM ���������B�.� !(0����%���.� �(�.� $.� 0(��)���(� ��!�"�����)�*� �� � /�.� +�0.�

atveju, AsiA dalyvauja transkripcijos nuo ^70 1!�)���!�.� slopinime arba 

����(�����<����;����;�+���%�$; (Miller ir kiti, 2003b; Pineda ir kiti, 2004; Nolan 

ir kiti, 2006).

����(!��+�0.� RB49, RB43 bei S-PM2 atveju, �(�� 3� �!���.$.�

1!�)���!�.*��(��������!������'�)���0.��1�������(-�3��&Mann ir kiti, 2005; 

Nolan ir kiti, 2006).

��:���:�
�./>-525
�'"5
&($"0%( 61 2$

7��23������ -���(!��+�0�� ��� �!����!�1%�$��� etapas yra unikalus 

�!����!�1%�$���1!�%(���!(0����3�)��1�32, 2�� ��0(������1(��.�

� 3�(����(���� ����(!3��23���3��23.$.� +�0��1!�)���!�.� �(���� (�()(�����–

1(���.� -1� atstumu nuo transkripto 1!� <���� �/�� ���C�� oktameras

TATAAATA; 

� 3��23.$.� �!����!�1�.� ����(,(�� !(������0�� �(� �	�� 1���)(!�,���

holofermentas, o šerdin�  ��(�� bei mažiausiai penki fago koduojami 

baltymai, kur�.� ��&0155��!�01::E�1��(�B���E. coli ^70;
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� v��23.$.�0(�.��!����!�1%�$��32������������23����8	��!(1����%�$���metu, 

��  ��� ����.� ��!�� 1!�(<��B�.� �����$��� !(1����%�$��*� 3��23.$.� 0(�.�

�!����!�1%�$�����1�1������!@�����&[�����)��ir kiti, 1994).

7��23�($�� +�0�� ��� 0(���*� �� ��$���2�� 3�!����� ��!���@!������

��)1��(����*�8	��1���3�)��D���1�� C�+(!)(�����-(���;��(������,���+(!)(����*�

�� �!���1�(��GJ�+�0��0(��)���!�2!����!�/�)�������-�($.�+�0��8	��0!�� ���."�

�1�(� 1(����� (/�)�� 3��23.$.� +�0�� 1!�)���!�.� &��(��*� �(� 3���� $�(� patvirtinti 

eksperimentiškai) yra aktyvuojami poreplikacinio periodo metu (Miller ir kiti,

2003a; Nolan ir kiti, 2006). 8����� 3��23.$.� 0(�.� 0���� -@��� ��!�/�)�� �!� ����

�����23.$.�-(��3� �!���.$.�1!�)���!�.�&��% ���� �ir kiti, 1984; McPheeters ir 

kiti, 1986; Barth ir kiti*� 4?AAE*� ��B���� ���!(1����%����� 1(!�� �, �	�� ���!�����

��!���@!��� ���*�$.�1!� ���.�����(,��2!��trikdoma"������!�.�3��23�$��1(!�� ��

0(�.��!����!�1%�$������%��%�$����!���)��2!��-@ ��0����!�)1���1�����!��$��B������

arba T sekos, kurios, kaip mano)�*� ���(���� �	�� 1���)(!�,��� **��2 �)�bb�

(+(��;*�  ��� ��� 0���� -@��� ����(����)�� ��0(��D� 5' gal; turintys transkriptai. Tuo 

tarpu transkripcijos in vitro �2!�).� )(��� ������2��*� �� � 3��23.$.� �!����!�1�.�

1!� <���� ��/����2!�� ��������� �<�:�����(��� .�����9L – 10 srities (Kassavetis ir 

kiti, 1983; Williams ir kiti*� 4??�E"� ��0�� ��� 3��23.$.� 1!�)���!�.� – 10 sritis, 

�/�� ��B����� � – 13 – – P� 1� ��2�(*� 2!�� 3�(����(���� /���� ������� 1!�)���!�.�

���23�)��� !(������0��� ����(!3��23��� �(���� )��23��"� ���*� �� � 3��23�(��()��

promotoriams pakanka vien tik –4G� �!��2$(� �/�� ��B������� ����)(!����� �(���*�

-�3�� D!� 2��� (��1(!�)(���/���"�N���(��� .� �(�;� (���B�;�prieš promotoriaus –

10 �!��D� 1��(����� -(�� ������ ����� 8	�� +!�0)(���, ��	�� ����(,�� in vivo ir 

1!�)���!�.����1!�)���in vitro beveik nepas��(��� (Elliot ir Geiduschek, 1984). 

��1���� 3��23.$.� +�0��T4 1!�)���!�.� �(��� 2!���������� (13 pav.)*� ��B����

maždaug ketvirtadalis PL – 45�1� ��2$(���!��������(��� ; (Miller ir kiti, 2003a;

Nolan ir kiti, 2006)"����0�*�3��23�($��1!�)���!�����(��!��+�0������tyviesiems bei 

E. coli 1!�)���!��)��-@ ��0���–35 srities, viduriniesiems fago promotoriams 

-@ ��0���–30 srities, tuo tarpu $.��–10 srities seka itin skiriasi nuo atitinkamos 

E. coli ar fago PE ir PM srities sekos (Williams ir kiti, 1994; Brody ir kiti,

1995). Su tokia –4G��!���(������(��� .��(���E. coli ^70 2 domenas veiksmingai 
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�;3(��������(0���*��� ���+�0��0(��)(��� ��$�)�� ��-���2)��*��(�B����2���	�9�

^70.

�!����!�1%�$;� ���� +�0����� 3��23.$.� 1!�)���!�.� inicijuoja modifikuota 

(ADF-ribozilintas) E. coli RNR 1���)(!,�� šerdin�  ��(�� su kuria srityse, 

!(������0��(��	�9��;3(��������^70 4 ir 2 domenais atitinkamai, �;3(����$��du 

fago koduojami baltymai: gp33 bei gp55 (Wong ir kiti, 2003; Nechaev ir kiti, 

2004). 7��23.$.� 1!�)���!�.� –4G� �!��D� ��1�<D�������� +�0�� �� gp55, kurio 

�)���!@0/B�.� �(���� �!�����~42–122 yra šiek tiek homologiška ^70 2 domenui,

yra priskiriamas ^�-���2).�0!�1(� (Gribskov ir Burgess, 1986). S;3(���� �)���

��� �	�� 1���)(!�,��� /(! ����  ��(��� c� ^gp55 formuoja -�,��D� gp55-RNRP 

'���+(!)(��;� &T(!(� een ir kiti, 1989). Sistemoje in vitro*�  ��0�������  ���

�	�9�/(! ����� ���(���(�1(%�+������;3(��������8	�*�01::-RNRP komplekso 

pakanka bazinei transkripcijai nuo 3��23.$.�+�0�����1!�)���!�. ( Kassavetis ir 

Geiduschek, 1984; Nechaev ir Geiduschek, 2006). Tuo tarpu efektyviai 

3��23.$.� �!����!�1�.� ����(,(�� 2!�� -@������ �����23���!���� 0155� &T(!(� ((�� ir

kiti, 1990). �-�����B���� ^� ������� -���2)�)�� nehomologiškas 112-kos

�)���!@0/B�.� gp33 �(�;3(����$�� ���8	�*� ��B���, jungdamasis prie RNRP �

lankstaus skverno ir blo��� �)��� �	�9� �(�1(%�+��C� �;3(��;� ��� 8	�*

funkcionuoja kaip ^70 4-tas domenas. ��1�$���-�3��)�����*�+�0�����3��23.$.�

0(�.��!����!�1%�$��32����� �������23����8	��!(1����%�$���)(��"����-@�� �� ��� �!�

gp33 funkcija yra dvejopa. N�!)����)��� �;�20�)��� &32������� DNR

replikacijai) šis baltymas funkcionuoja kaip transkripcijos koaktyvatorius, 

��B���� !(1����%�$��� �����$��� &�"2"� �(����� 01�:E*� 0133 trikdo gp55-RNRP

32� �);�-�,��C� �!����!�1%�$;� (Nechaev ir kiti, 2004; Nechaev ir Geiduschek, 

2006; Nechaev ir Geiduschek, 2008).

Fago T4 gp45 2!�� 8	�� 1���)(!�,��� procesyvumo veiksnys, kitaip –

žiedas (angl. sliding clamp), kurD ����8	��0!�� ������<�(!���-���2).�01��VP6�

kompleksas, prisijungdamas mažiausiai keturias ATF molekules (Sanders ir 

kiti, 1995; Pietroni and von Hippel, 2008). �<�(!��������8	��0!�� �����01�:�

slysta išilgai DNR prie RNR–1���)(!�,��V0155V::� ��)1�(���� &T(!(� ((�� ir 

kiti, 1992; Tinker ir kiti, 1994) ir, ��(���0����-(���1(%�+�/�����;3(���� �)�����(��
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su gp33, tiek su gp55 C–galiniais domenais (10 pav.), stimuliuoja atviro 

1!�)���!����� ��)1�(���� ���� �!2);"� (Nechaev ir kiti; 2004; Nechaev ir 

Geiduschek, 2008).

12 6$-�
 �$%&'( )*$�)
 �4
 -./>-)0 )0
 &($"0%( 61 2)0
 $%&>- nimo modelis pagal Nechaev ir kiti

(2004). 7�!/�$(� 1�3��, ����� �	�9� �;3(���� ���^ 70 kl����� 1!�)���!��)�� &�E"� ��  ��2$(� 1�(������

1�3��, ������ -�,����� &3� �!2$(E� -(�� ���23���� &�1�B��$(E� ��� 3��23������ �!����!�1%�$��� )� (���" Žalia 

�1��3�����1��3������01::*�)��2���– gp33, ruda – gp45, pilka – RNRP šerdin�  ��(��. Raudona spalva 

nuspalvinti C-galiniai gp55 ir gp33 domenai.

�����$��� 8	�� !(1����%�$��*� ���,���� +!�0)(��.� ����(,��� )(��� ���� �!C�

8	�� �!@����� 2!�� užtaisomi. Panaikinus 01�:� �!� 01��VP6� �;3(����� ��� 8	��

taikinius*�3��23�$��fago T4 �!����!�1%�$�����1�1������!@�����&�!� 2�ir kiti, 1995).

] �)u tai, kad fago T��3��23�������!����!�1%�$���)� (���*����1�)���)�*�

2!��-@ ��0���-(3(���3���()�������1��-���(!��+�0�)� (Nechaev ir Geiduschek, 

2008). 	�0!���$���� �(1�2��.� �����(������(� ��2!����(� )����.� ��� ��1��

-���(!��+�0.� &��P?*� ���?*� ��43, 44RR2.8t, AehI, KVP40 bei S-PM2) 

0(��)��C�8	��������2��*��� �+�0�����9L, g55, g33 ir g45 ���������B�����(����

2!�� �1�����)���3��.� /�.� +�0.�0(��)���( (Miller ir kiti, 2003b; Mann ir kiti, 

2005; Nolan ir kiti, 2006). Palyginus 11 paveiksle pateiktas 3��23.$.�

1!�)���!�.� ��1�nes sekas matyti, kad -���(!��+�0.� RB69, RB49, RB43 ir 

44RR2.8t v��23.$. 1!�)���!�.� ��1���� �(�� yra analogiška fago T4 PL, nors 



40

1�3�(��.� –4G� �!���(�� 1�,�%�$.� &13,"� –13, –12 ar –9) konservatyvumas 

skirtinguose faguose yra skirtingas.

A)

B)

13 pav. �$%&'( )*$�5
 T4, RB69, RB49, RB43, 44RR2.8t ir Aeh1 (A) bei S-PM2 (B) -./>-525


6()!)&)( 5
& 6 ".0
0'%)0
6$/>� " !$0
6$�$/
�)/$"
ir kiti (2006), Mann ir kiti (2005) (B).

����(!��+�0. S-PM2 bei Aeh1 3��23.$.� 1!�)���!�.� ����(!3��23�� –10

sritis yra 1 bp tru)1(����– $;� +�!)��$��–12 – –P� 1� ��2�(� �/�� ��B����� =� -1�

����(��� .� �(��"�Be to, v��23.$.��('4� +�0��1!�)���!�.�–46� 1� ��2$(� (�������

�-�����B��������(!3��23�������(��� ���M�2!��itin retas ���.����tipo -���(!��+�0.�

PL sekose*��/��2!���+�0;����? (Mann ir kiti, 2005; Nolan ir kiti, 2006). Pasak 

Nechaev ir Geiduschek (2008)*������1��-���(!��+�0.�3��23.$.�1!�)���!�.�–10

�!���(��D3��!�3��0����-@����iejama su /�.�+�0.�01::��!�0155��)���!@0/B�.��(����

D3��!�3("

�(�.�raiškos valdymas laike daugiausia vykdomas transkripcijos metu. 

���!���0. �����. +�0���.� 1!�)���!�.� �/�� ���2)��� 1!�(/� ��)� ���!��� 0(���� 0����

1���/������$.�raiškos 1�-@ D�-(��$.��� ��$�).�1!� ���.�+���%����3�);�in vivo.

Taigi, transkripcijos proceso reguliacijos tyrimas yra svarbus ne tik siekiant

išaiškinti 0(��)�� ��!���@!��C� �!0���,�%�$;, bet ir 0(�.� raiškos !(0����%�$;�

+�0�������+(�%�$���)(��"
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1.3.2. �)&($"0%( 61 ".
�'"5
($ 8%)0
('�9/ $1 2$

��1� $��� -�3�� )�����*� 1!� ����� ��	�� ��(�D apsprendžiantis etapas,

-���(!��+�0��� 32�������� �;��(��$(, yra transkripcijos inicijacijos dažnis, kuriam 

 � (���� D������ ��!�� 1!�)���!�.� ���1!�)��"� ��B���� kiek konkretaus baltymo 

)��(����.�-�������(����)��-(����������+(�%�����1(!�� ��)(��*����()���1!�%(����

vykstantys po transkripci$��*���!�.�)(����()��)���3�� )����(����1�B��s iRNR 

��!���@!��" ����2).� ����(,C D����$� ����(� 1!�%(���� ���1� -���2).� !(1!(��!�.� �!�

��	�� �;3(���*� ��!1���32$(� ����$���.� 0(�.� �!������%�$�*� �1(%�+�����

(� �����(�,��� �!� �	��  (0!� �%�$�*� ��	�� ����!1�)��*� �����2)�� !�)(����

1��������� (+(����*� �(��.� 0(�.� �!�����acija paeiliui bei transliacija susieta su 

lyderinio peptido sinteze (McCarthy ir Gualerzi, 1990).

1.3.2.1. iRNR degradacija

Visos iRNR 023��$�� ���� ��)� ���!;� ����;� �!� ����B���*� �!� 3������ 2!��

suardomos. 9�B���� ��	�� ��!���@!�� �1�1!(� <��� $��� ���-���);, kuris yra 

išreiškiamas gyvavimo pusperiodžiu. Cheminis pusperiodis nusako iRNR 

degradacij���0!(��D, o funkcinis pusperiodis – -���2).�����(,�����������!(B����

iRNR ��)�<�$�); (Belasco ir Brawerman, 1993). ����(!��+�0.� ��	��

pasižymi itin greita apykaita, kas suteikia fagui 0���)2-C�(+(��23�����(�����0(�.�

!��/����1�-@ D s��!���0. vystymosi stadij.�)(��" Fag���. iRNR degradacijoje

 ��23��$�� ��0��������-���(!������;��(����-���2)���bei ����(�,��"

]3��!�.� 0(�(����.� -(�� -��%'()���.� �2!�).� )(��� ������2��*� �� � E. coli

+���%�����$�� �1�(�  3� (/�)�� ���!���0.� �	�,�.� &Deutscher, 1993; Zuo ir 

Deutscher, 2001; Condon ir Putzer, 2002; Otsuka ir Yonesaki, 2005)

Bakteriofago T4 iRNR degradacijoje dalyvauja keturios E. coli

(� �!�-�����(�,��. Itin svarbi fago vystymosi periodiškumui yra �	�,�� �

(Mudd ir kiti, 1990). ��� �	�,� dalyvauja g32, �-gt bei soc �!����!�1�.

degradacijoje (Mudd ir kiti, 1988, Otsuka ir kiti, 2003). ds 8	���1(%�+����E. 

coli �	�,������skaldo kelias T4 iRNR bei dalyvauja fago T4 tRNR brendimo 

procese (Schmidt ir Apirion, 1983; Barth ir kiti, 1988). Tuo tarpu �	�,��#��

dalyvauja T4 RNR metabolizme kontroliuojama faginio baltymo Dmd, kurio



42

 ���� (0!� �%�$�������(����������(�2!��1��(����)�����)����!�����	��&�������ir 

kiti, 2003, Ueno ir Yonesaki, 2001; Kanesaki ir kiti, 2005). Bakteriofago T4 

transkriptus skaldo ir RN�,�� �*� -(�� ���� 1�� ��*� ���� $���� 1�3(����� 1���(�� +�0��

�� ��$�)��(� �!�-�����(�,���(0��&>�$��B��������e ir kiti, 2008).

�/�2!��� 1(���.� �-�20���.� +�0.� &�4*� �6*� 5*� Ac3, Ox2) geno 32

�!����!�1���)(��-���,);�nustatyta, kad E. coli �	�,������(����/������	�����(�

1�B���(� 3�(���(� ���1� �!� +�0�� ��� 032 ��	�*� ��B���� !�-�����(�,��� ��1�<���)��

�(���� 0���� -@��� �(<2)���� 1����C� &#�2�,�� ir kiti, 1991). Tuo tarpu pseudo T-

lyginio fago RB49 ar šizo T-lyginio KVP40 geno 32 tran��!�1��� /�� �	�,��

neskelia (Desplats ir kiti, 2002; Miller ir kiti, 2003b).

Bakteriofago T4 genome taip pat 2!�� �� ��$�)���  3�� �	�,��� –

!�-�����(�,��T��!�!�-�����(�,���(0�"��(1����%�$�$(� ��23��$�����!�-�����(�,��

H atskelia pentamerinius RNR pradmenis iš R	��8	��'�-!� .*� ���� �!��B�.�

fago DNR replikacijos metu (Hollingsworth ir Nossal, 1991). Tuo tarpu 

1��!����!�1%���$(� 0(�.� !��/���� !(0����%�$�$(�  ��23��$�� +�0������	�,���(0�*�

��!���(�(��23���� (0!� ��$�������23��������	���!����1����$.��!������%�$;" RegB 

yra �(�����1(%�+����(� �!�-�����(�,�*���!��hidrolizuoja �����23.$.��!����!�1�.�

��!10(����. (SD sekas) �!� 3� �0(����. �!�B�.� ����� )��23;, o kai kuriais 

atvejais ir �����)��23;�&�,���ir kiti, 1988; Ruckman ir kiti, 1989; Sanson ir 

kiti, 2000; Truncaite ir kiti, 2006; >�$��B��������(�ir kiti, 2008). Bakteriofago 

����(0������(�,��-(3(����(���� ��3� �!���.$.�-(��3��23.$.��!����!�1�., o šio 

baltymo 1�!)������!���@!���(��!��'�)���0.� ��!1����.��	-�,�.� &Sanson ir kiti,

2000; Saïda ir kiti, 2003).

	����B����5:����0�)����0.� +�0. regB 0(��� �(�;�1���/��$�*��� ��(0��

pasižymi itin didele homologija (>98%) T-�20���.� +�0.� ��!1(*� �/��2!��� +�0���

RB69 ir TuIa (77% homologija fago T4 RegB). Tuo tarpu pseudo T-lyginio 

+�0�����?��(0��'�)���0�$�� ��������)�)� +�0����� -���2)��� ��!�� 42%. ��0.�

T4, RB69, TuIa ir RB49 geno regB ����0(����� !(0����%�$�� ���1� 1��� /�(�� ��(��

skiriasi. Be to, f�0�� ���?� (� �!�-�����(�,�� �(0�� 1���<2)�� ����!(�����

�1(%�+�/��)��������D��������1��B��)���(��)��&9�(/���(���ir kiti, 2004).
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1.3.2.2. G'"5
raiškos reguliacija transliacijos lygyje

Fag���. 0(�.� raiška efektyviai reguliuojama ir transliacijos metu. 

Kadangi fago -���2).� ����(,(��  ��0������� ��� �$�mas �;��(���� �!������%�$���

aparatas, esminiai 0(�.� �!������%�$��� )(%'���,)��� 2!�� -(� !�� ��(�� �;��(����

/(�)�������*� ��(k ir bakteriofago -���2).� ����(,(�"� Svarbus vaidmuo

transliacijos reguliacijoje 3��0�� �(��� iRNR pirminei, antrinei, o kartais ir 

�� ����0(���)� ��!���@!oms, kurios teikia signalus ribosomoms bei kitiems su 

��	���;3(����$����()��-���2)�)�"�]3��!������2!�)����D!� 2��*��� ��!������%�$���

efektyvumas daugiausia nulemiamas iniciacijos stadijoje (Gualerzi ir Pon, 

1990; McCarthy ir Brimacombe, 1994). Pagrindiniai �!������%�$��� ���%��%�$;�

D����$���2�� +�0���.� iRNR sekos elementai yra : iniciacijos kodonas, Šaino ir 

Dalgarno (SD) seka, atstumas tarp SD sekos ir inicijacijos kodono bei šias 

sritis supantys nukleotidai*� ���!����� �����2)�� !�)(���� �� ����, o taip pat

antrin�s i�	����!���@!os (Miller ir kiti, 1994, 2003a; Nivinskas ir kiti, 1993, 

1999).

Transliacijos inic��%�$��� �� ����� 1�0��� (+(��23�);� 0���� -@��� �/ ���2���

tokia tvarka: AUG>GUG>UUG>AUU (Ringquist ir kiti, 1992). Bakteriofago 

T4 atveju dažniausias iniciacijos kodonas yra AUG. Apie 3% fago T4 ASR 

iniciacijos kodonas yra GUG, o ������!��geno 26 koduojamo mažojo peptido 

����(,��� ���%��%����� �� ����� &	�3������� ir kiti, 1992a). Panašus transliacijos 

���%�$�%�$��� �� ��.�  �<���� ����2���� 2!�� ������2���� �!� ���.� ��� 0�)����0.� +�0.�

��3($�*� ��B���� 13,"*� egzo T-lyginio fago S-PM2 genome, net 8% ASR 

inicijacijos kodonas yra UUG (Mann ir kiti, 2005). Inicijacijai svarbus ir 

antrasis transliacijos iniciacijos kodonas, kuris  �<��������� -@��� ���� �!-��

�M�"�	�����2��*��� ����!����� ���%�$�%�$����� �����0���� ��!��� D���������%��%�$���

0!(�B���*� 21�B� ����� ��3($���*� ���� ���%�$�%�$��� kodonas yra GUG arba UUG

(Ringquist ir kiti, 1993).

Kita svarbi seka transliacijos iniciacijos srityje yra SD seka, turinti 3 – 9

����(��� .� ��0��� +!�0)(���� :�–UAAGGAGGUGAUC–3�  ��D� &�'��(� �!�

8��0�!��*� 4?=�E"� 8�<��������� ���� -@��� � – 6 nukleotidai iš AGGAGG sekos 

(Stormo, 1986). Ši seka yra komplementari 16S rRNR 3� 0����(�� �(���*� �� ���
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�;3(���� ��!1� $.�2!���3�!-�� ��(�� ������)��*� ��(��(+(��23�)��"������)��� ��!1��8�

�(���� �!� ���%��%�$��� �� ���� 0���� -@��� ���� :� ���� 45� ����(��� ."�E. coli atveju 

 �<���������-@�� 8 nukleotidai, o fago T4 – 6 nukleotidai (Miller ir kiti, 1994).

Transliacijos efektyvumui dažniausiai yra palankios tokios iniciacijos 

�!��2�*���!�����(�� �!�����!���.�i�	����!���@!.*��(��1����!������0�����1�)����8�

�!-�����%��%�$����� ��;��!����1�-��������!�-���).�1!��$�);�1!�(�$.�&���0d�����ir 

kiti*�4??6L� (��)����!�3���8���*�4??�E"���0�����32��2)����)(������!�����iRNR 

��!���@!��� 0���� ��'�-����� -���2).� ����(,C� ���� ��3($�*� ���� 3��23�($�� genai yra 

��!�/�)����!�����������23��������D�1���%���!���������!����!�1���"���0��3��23�($��

genai e, soc, 49 ir I–TevI 0���� -@��� ��!�/�)�� ��!��� ��� �����23�������*� -(��

ankstyvuoju periodu $�(���!���!�������$�)�� ���1!�(/�$�������� �!��B�.����!���.�

��!���@!."���.�0(�.�1!� ���.�����(,��32�������������3��23.$.��!����!�1�.*���!�(

1!��� ( �� ���� 1!�(/� 1��� $���� (���B�.� 3��23.$.� 1!�)���!�.*� �<� ��!�.� ���!�����

��!���@!���$����(besusidaro (Miller ir kiti, 1994, 2003a).

Bakteriofage T4 yra aptikti ir tokie gana reti atvejai, kai ���!�����iRNR 

��!���@!����(�0��)���3(������!������%�$������%��%�$;��1!�(/�0(����38 (Gold, 1988; 

Tuerk ir kiti, 1988) ir 25 (Nivinskas ir kiti, 1993, 1999; Malys ir Nivinskas, 

2009E����� �!��B�������!�����i�	����!���@!���1!��!������8��(�;�1!�(����%��%�$���

kodono optimaliu atstumu

Transliacijos lygis taip pat yra kontroliuojamas ir terminacijos etape. 

�+(��23�� �(!)���%�$�� 2!�� -@ ��0��gausiai transliuojamiems 0(��)�"� ��.� 0(�.�

�(!)���%�$��� �(�.� �����,�� !� �*� �� � �(!)���%�$��� )(��� ��1�<D���)�� �(� ����

-(1!��)������ ��������*������!����*�-(���!��<�$.�(�����������(��� ��*��uris 

dažniausiai yra U (Brown ir kiti, 1990). Stipriais terminacijos kodonais yra 

laikomi UAAU ir UAAG, silpnais – UGAC ir UAGC ketvertai (Pole ir kiti,

1995).

Transliacijos terminacijai ���1� 1��� D������ ��!�� iRNR �;3(���� ���

�!������%�$;� !(1!(���$��B����� -altymais pvz., fago T4 transliacijos slopiklis

�(0�������!��$�����!�-���)�)���$��0�������1!�(�������!�.���	���!������%�$���

���%��%�$��� 3�(�.� �!� ���1� �!�� �� $. �!������%�$;"� ������ 1��� -@ �� $���  ��23��$�� �!�

����0(����$(� !(0����%�$�$(� &Brown ir kiti, 1997). RegA atpažinimo taikiniai 
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��	�� �(��$(� 2!�� D3��!@�*� ��B���� 3���()�� $�()�� 2!�� -@ ��0��� �–U turtingas 

transliacijos pradžios kodonas (Webster ir Spicer, 1990; Szewczak ir kiti, 

4??4E"��/�2!���D3��!����T-lyginio pogrupio fagus, nustatyta, kad visais atvejais 

regA genas išlieka labai konservatyvus (Miller ir Jozwik, 1990), išskyrus 

RB69, kurio RegA baltymas 22% skiriasi nuo T4 RegA (Jozwik ir Miller, 

1994). Fago T4 regA geno ortologai aptikti ir pseudo T-lyginio RB49, šizo T-

lyginio KVP40 bei egzo T-lyginio S-PM2 +�0.� 0(��)���(� &8(�1����� ir kiti,

2002; Miller ir kiti, 2003b; Mann ir kiti, 2005).

I/� ���(!��@!��� �1<3��0�$(� 1��(���. duomen. matyti*� �� � ��� 0�)����0.�

-���(!��+�0.�D3��!�3��0�)��$(�2!������� � (��. T� ���������-;��(���� ����+�����*�

�� � �����+�����.� +�0.� ��!1(� ����!@���� ��!1� ���!���0.� +�0.� 1�0!�1�.� 2!�� �����

didelis, o tarpe D3��!���(� 3�(��3��(� �/���!��.� +�0.�  �)����$�� �-lyginiai 

bakteriofagai. Tokia 1� ����� ����� �1�������� ��� 0�)����0.� +�0.� �2!�);*� t� ���

��!1���.� +���0(�(����.� 0!�1�.� 1��(/��� �!� �2!�)��, kurie ir buvo aprašyti šioje 

disertacijoje, 1� ��.�0(!������1!��������0�)����0.�+�0.�0(��).���!���@!���-(��

!(0����%�$��� D3��!�3C� -(�� 1!�������2)�� 1!�(� D3��!�����.� 0�)����.� �;�20.�

mechanizmus.

Atlikus E. coli ��+(���$��B�.� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� 1��(/�;�

�<�(!/��� 3�� (��� /���������(� #�(��3�$(*� -�3�� ��!������ S4GG� D3��!�.� +�0.�

kolekcija. ��(��!�������)��!����1�$��� �����,��� -@ �� -�3�� ������2��*� �� � 3����

šios kolekcijos fagai yra morfologiš�����(�����!��)������ +�0����*� �� ���-�3��

priskirti Myoviridae 3�!��.�/(imos A2 morfotipui (Klausa ir kiti, 2003). Atlikti 

1!� ������ /�.� +�0.� -��%'()������ �2!�)��� 1�!� �*� �� � �(�(���� $.� priskirtini 

���!���0�()�����0�)����0.�-���(!��+�0.�1�0!�1��)�"�Daugelio šios kolekcijos 

+�0.� ��3($�� taip pat buvo atlikta fago T4 geno regB paieška"�������� �2!�)��

)(��� -�3�� ������2��*� �� � -���(!��+�0.� 7�=� -(�� 7�6G� �(0�� �)���!@0/B�.�

seka itin skiriasi, �20������ ��� ��������)�� +�0�� ��� -���2)�� &PGJ� � (���/�.�
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�)���!@0/B�.E, o ištyrus VR7 RegB autoreguliacijos ypatumus nustatyta, kad 

šio baltymo autor(0����%�$��� 1�-@ ��� /�(�� ��(�� ���!����� ���� ��� �(0��

&���(���(���ir kiti*�6GGPE"��(���*�����(�����)��������2!�)���-�3��1���(-���*��� 

bakteriofagai VR7 bei VR20 nesivysto esant 37ºC �()1(!��@!��. Prisiminus 

3����� ���(!��@!��� �1<3��0�$(� 1��(������  ��)(���*� 0�lima numanyti, kad VR 

0!�1��� -���(!��+�0��� ��!��.� -@��� +���0(�(��/���� ��-���� ���� ��� �����C*� �(��

dauguma T-�20���.�+�0."

�()������� 1!� ������� 8	�� �(�.� �����,���  ��)(��)�� buvo nustatyta, 

kad bakteriofagai VR7 ir VR20 yra tarpusavyje itin pana/@�� ��(��8	�� �(ka, 

��(�� �!� 32��2)���� 21��2-�)��*� �� +�0��� 7�:� – 1���/(����� D� ��"� ������ -@ �*

tolimesniems šio disertacinio darbo metu aprašytiems tyrimams, kaip 

potencialus tarpinio T4 gimining.� -���(!��+�0.� +���0(�(������ 1�0!�1���

atstovas, buvo pasirinktas bakteriofagas VR7 bei dar trys netirti ir

neklasifikuoti #>�0!�1���+�0��"
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2. MEDŽIAGOS IR TYRIMO METODAI

2.1. Medžiagos

B�����
�$%&'( 25
%$! '"$ �
#$%&'( )*$�$ 
 (
6/$@! 3 " $ 
-'%&)( $ 

�$%&'( 25

kamienai:
E. coli BE supo (gautas iš Dr. L. W. Black); naudotas T4 tipo 

-���(!��+�0.� ��0���)��.
E. coli DH5� F– gyrA96 (Nalr) recA1 relA1 endA1 thi–1 hsdR17 (rK

–

mK
+) glnV44 deoR 	(lacZYA–argF)U169

efAG 	(lacZ)M15] (Fermentas) buvo naudotas kaip 
1��,)� <�.�!(%�1�(����"

E. coli BL21(DE3) F– ompT hsdSB (rB
–mB

–) gal dcm(DE3) (Novagene) 
naudotas motA 0(��� 1!� ����� �����/��)�� D3(!����)���
bei 7�� 0!�1��� -���(!��+�0.� /(�)�����.� �1(��!��
nustatymu.

E. coli C41(DE3) E. coli BL21(DE3) išvestinis kamienas, kuriame yra 
0���)��������/�.�-���2).���1(!1!� ���3�)���&��!��_ ir 
Walker, 1996), naudotas motA geno produkto 
�����/��)�� D3(!����)��*� ��1(!1!� ��%�$��� -�� 2)���(�
bei komplementacijos in vivo tyrime.

E. coli CR63 supD (gautas iš Dr. K. N. Kreuzer); naudotas fago 
T4motA¯ dauginimui bei 7�� 0!�1��� -���(!��+�0.�
/(�)�����. spektro nustatymu.

E. coli MCS1 supD, E. coli CR63 išvestinis kamienas (gautas iš Dr. K. 
N. Kreuzer), naudotas motA komplementacijos in vivo 
tyrime.

E. coli
MCS1/pRS31

supD, E. coli CR63 išvestinis kamienas (gautas iš Dr. K. 
N. Kreuzer), turintis plazmi C� ��� +�0�� ��� motA, 
naudotas fago T4 K10 mot�F�dauginimui.

E. coli
TransforMax 
EP1300 

�� ����$�);� trf�� 0(�;� ��!������ ��)�(���*� ��� �����
1��,)� <�.*� ��!��B�.�-���(!��+�0��7�=�0(��)�����8	��
restrikcinius fragmentus, transformacijai 
(�(��!�1�!�3�)��-@ �"

E. coli B40 supF strr (Sup+) (gautas iš Dr. L. W. Black); naudotas 
7��0!�1���-���(!��+�0.�/(�)�����.��1(��!��������2)��

E. coli K-12 AN180 (F-, argE3, thi, mtl, xyl, sir704) (gautas iš Dr V. 
	"� !2��3EL� ��� ����� 7�� 0!�1��� -���(!��+�0.�
/(�)�����.��1(��!���ustatymui.

E. coli Nova Blue 
(DE-3)

endA1 hsdR17(rK12 mK12
+) supE44 thi-1 recA1 gyrA96 

relA1lac [F' proA+B+ lacIqZ M15::Tn10 (Tcr)] 
(Novagen); ��� �����7��0!�1���-���(!��+�0.�/(�)�����.�
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spektro nustatymui.
E. coli GM 2163 dam-13::Tn 9 dcm-6 hsdR2 leuB6 his-4 thi-1 ara-14

lacY1 galK2 galT22 xyl-5 mtl-1 rpsL136 tonA31 tsx-78 
supE44 McrA- �%!�� &�(!)(����EL� ��� �����7��0!�1���
-���(!��+�0.�/(�)�����.��1(��!��������2)��.

E. coli MH1 �������	 
�����	 ����- galK- hsr hsm rpsL (gautas iš 
Dr K. N. Kreuzer); ��� ����� 7�� 0!�1��� -���(!��+�0.�
/(�)�����.��1(��!��������2)��.

Bakteriofagai:

T4D+ T4D laukinis tipas (gautas iš W. B. Wood).
T4 motA– T4D 33–(amN134) 55–(amBL292) 45–( amE10) motA

(tsG1E� &0������ �/� 	"� ���� EL� ��� ����� 3� �!���.$.� +�0��
��� �!����!�1�.� 1!� <���� ������2��� motA
��)1�()(���%�$����2!�).�)(��"

T4 K10 mot�F T4D 38–(amB262) 51–(amS29) denA–(nd28) denB–

(rIIBgrIIPT8) motAF (gautas iš K.N. Kreuzer); 
naudotas komplementacijos tyrimuose in vivo.

VR7, VR5, VR20 bakteriofagai, išskirti �/� #�(��3�$(� (���B���
g23�������2�����@�����!��.�-(�����(��)�$��3�� (��"

LZ, LZ1 ir LZ9 T4 giminingi bakteriofagai, gauti iš Dr. K. Carlson.

�/$@! 3.0+
pET-16b 5711 bp klonavimo bei ekspresijos vektorius, turintis 

ApR, lacI*� �=� 1!�)���!�.� &	�3�0(�(EL� ��� �����
klonavimui.

pET-16MotA fago T4 motA 0(�;� ��!����� 1��,)� �� &���/��(�(� ir kiti, 
2007).

pCC1BACTM p��,)� �*���!�����M'�R, parA, parB, parC, �=�1!�)���!�.
bei oriV–���!�;� 1��,)� ��� ��1�$.� �� ��%�$��*� ��� ����
fago VR7 genotekos konstravimui.

2.1.2. Reagentai

Amersham Biosciences: [
–32P]ATF, [
–33P]ATF, fenolis, modifikuota T7 

8	��1���)(!�,�*�/��1����"

Promega, Fermentas: 9�7���3�!�/������!����!�1��,�"

Difco: bakto–�0�!��*� -����� )�(��.� (���!�����*� -����–

triptonas, mitybinis buljonas.
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Fluka: �)������%(�����*�-!�)+(������)����*�T2PO4, Na–

acetatas, Na2CO3, Na2HPO4, NaOH, 

dimetildichlorsilanas.

Fermentas: A��*�  	��*� 	��*�8	��+!�0)(��.��/��2!�)���/�

�0�!�,��� 0(���� !�����2�*� � DNR, restrikcijos 

(� �����(�,��� &XapI, PstI, XbaI, BamHI, SalI,

XhoI, EcoRI, Eco32I, EcoRV, BglII, DraI), Taq

DNR–1���)(!�,�*� Pfu DNR–1���)(!�,�*�

CycleReaderTM DNR sekvenavimo rinkinys.

Merck: etidiumbromidas, K–acetatas, K2HPO4, MgCl2.

�(�%'�)�&9hijklE� M�*� ��%'�!�,�*� �!*� 	�2SO3, metolas, 

hidrochinonas, Na2S2O3, chloroformas.

Serva: �0�!�,�*� ��!���)� ��*� �)����� 1(!���+����*� -�!��

!@0/���*� �8��*� 0��%(!����*� 	�M�*� 	T4Cl, N,N'–

metilenbisakrilamidas, TEMED, uridinas.

Sigma: 0�����,�*� �)���� -!����������� )����*� &	T4)2SO4,

tris, 8–hidroksichinolinas, D–0�����,�"

Epicentre: CopyControlTM BAC Cloning Kit.

B���:�
�'(6.0

��
 &'(6.
 (Sambrook ir kiti, 1989): bakto–triptonas – 10 g/l, bakto–)�(��.�

ekstraktas – 5 g/l, NaCl – 10 g/l, pH 7,0 su 1 N NaOH (~2 ml/l).

��$( @9)&$
��
&'(6.
(Sambrook ir kiti, 1989): bakto–agaras – 12 g/l, bakto–

triptonas – 10 g/l, bakto–)�(��.�(���!������– 5 g/l, NaCl – 10 g/l, pH 7,0 su 1 N 

NaOH (~2 ml/l).

Minkštas agaras fagams (Clowes ir Hayes‚ 1968): bakto–agaras – 6 g/l, 

bakto–triptonas – 10 g/l, bakto–)�(��.�(���!������– 5 g/l, NaCl – 10g/l.

Fosfatinis buferis fagams (Clowes ir Hayes‚ 1968): Na2HPO4 – 7 g/l, 

KH2PO4 – 3 g/l, NaCl – 4 g/l, MgSO4 7H2O – 0.2 g/l.
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2.1.4. DNR skyrimo tirpalai ir buferiai

TE buferinis tirpalas: 10 mM Tris–HCl (pH 8,0),
1 mM EDTA.

2.1.5. DNR elektroforezei naudoti tirpalai

TAE buferis (pH 8,0): 40 mM Tris–acetatas,

2 mM EDTA;
�$7$0
���
!.� " $!0
,"'8& 

,
$�$()@.0
�'/,+ G"G�J�-!�)+(������)��2nasis,
P"P=J���%'�!�,�L

��$()@.
DL�JMF+ 40 mM Tris–acetatas,
2 mM EDTA,
G*AJ��0�!�,�*
0,5 �g/ml etidžio bromidas;

TBE buferis (pH 8,3): 89 mM Tris,
89 mM H3BO3,
2 mM EDTA;

Poliakrilamido gelis (6%, pH 8,3): 89 mM Tris,
89 mM H3BO3,
2 mM EDTA,
5,7% akrilamidas,
0,3% N,N’–metilenbisakrilamidas,
8 M šlapalas,
0,1% amonio persulfatas,
0,05% TEMED.

�$7$0
���
!.� " $!0
,
6)/ $%( /$! 3)
�'/,
,"'8& 

95% formamidas, 
G*4J�-!�)+(������)��2�����*
0,1% ksileno cianolis, 
20 mM EDTA
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2.2. Tyrimo metodai

2.2.1. DNR amplifikavimas in vitro

8	�� -�3�� �)1��+������� ����(����� 1���)(!�,��C� 0!�� ����� !(��%�$;�

(PGR) (Saiki ir kt., 1988). Matrica buvo naudota iš koncentruotos fago 

suspensijos išskirta DNR (Kricker ir Tindall, 1989) arba DNR amplifikavimas 

-�3��32� �)��� ��(���0� D� !(��%�$���)�/��D� ���1(� ��$���� +�0��������$��� ��!��D�

(Jozwik ir Miller, 1994).

B�B�B�
���
*($�!'"&5
 80%>( !$0
 8
$�$()@.0
�'/ )

8	�� +!�0)(����� -�3�� ���!��)�� ��� �$���� 8	�� �/��2!�)�� !�����D�

(Fermentas), vadovaujantis gamintojo pateiktomis rekomendacijomis.

B�B�:�
���
*($�!'"&5
"9%/')& 35
0'%)0
"90&$&>!$0

8	�� ����(��� .� �(���� -�3�� �������)��� 9��� -@ �� ������(�������(�

8	��+!�0)(�����(��!-����(���0��������+�0��0(��)�����8	�"�	���(��� .��(���

buvo nustatoma dideoksiterminacijos metodu (Sanger ir kt., 1977). Reakcijai 

buvo naudojama [O–33P]dATF arba [
–329m���� &�)(!�'�)E� <2)����

pradmenys ir DNR sekos nustatymo rinkinys su Taq Reader DNR–polimeraze 

&�(!)(����E*� ���������� +(!)(��.�0�)����$.� !(��)(� �%�$."��(��%�$.�1!� ������

buvo frakcionuoja)�� 1�����!���)� ����)(� 0(�2$(�  (���@!��$��B��)���

�;�20�)��"

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� ������2)��� ���� 9��� -@ �� 0���.�

+!�0)(��.�-�3������(��)�������(%'����0�$��������������(�3(��3�)��%(��!("

B�B�4�
<$�5
3$9� " !$0
 (
���
 80%>( !$0

T4 giminingi fagai buvo dauginti dvisluoksnio agaro metodu (Adams, 

4?:?E*� �!-�� ��� �����  ��0���)��� ��2���$(� �(!1�$("� ���� 4G11–1012 +�0.V)��
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išdauginti fagai ar jo mutantai buvo laikomi fosfatiniame buferyje (Clowes ir 

Hayes, 1968) 4oM��()1(!��@!�$("

8	�� �/��2!�)��� D� 4�)�� � (�������%(��!�%�$��� +�0�� ���1(���$��� &1012

fagai/ml) dedama 10 �l 10% SDS tirpalo, 20 �l 0,5 M EDTA tirpalo, 10 �l 

1!��(���,��� � &4GG� )0V)�E� �!� ����-��$�)�� P:oM� �()1(!��@!�$(� 4:� )��"�

���� �!C�� ���� !��� ��,����� (���!�'��$�)��� +(�����*� +(�����–chloroformo 

mi/����� &4�4E*� %'��!�+�!)�"�8	�� �/�� ���)��4V4G� �@!���5���	�–acetato (pH 

�*AE� �!� 6*:� �@!��� ?PJ� (�������� ��!1���*� 1!�1�����)�� =GJ� (�������� ��!1���*�

džiovinama ir suspenduojama 1 ml TE buferio. Taip paruošta fago DNR buvo 

naudojama klonavimo darbams bei PGR re��%�$.�)(��"

B�B�?�
 ���
$"$/ @.

B�B�?���
�'"3()0 )0
/C0&'/ 5
���
 80%>( !$0

��0�� ��+(����.� E. coli �;��(��.� -(� !�� �	�� -�3�� ���!��)�� 1�0���

)� �+�����;� �,��� )(�� ��;� &�,��� �!� ��"*� 4?AAE"� E. coli BE (sup0E� �;��(��.�

����@!����0���)��#���(!1�$(�5GºC temperat @!�$(�����5�n�4G8 �;��(��.V)���!��� ��

�<�!(B��)�� +�0�� &��+(�%�$���  ��02-�/��)��� – 10). Reikiamu laiku po 

��+(�%�$���5�)������@!��� ��)��/�)�����5�)�� ��,���-�+(!��� &��)���8���&1T�

A*GE*�6J��8�� �!��������)��3(! ��B���3�� (���3����$(�:�)����(�*����� ��!1�����

pil�����/���� !�$�"�9�����1!� ( �)����20����@!���&P�)�E�+(�����*�1!���������G*6���

Na–acetato tirpalu (pH 4,8), ir RNR ekstrahuojama 20oM� �()1(!��@!�$("�

Ekstrakcija 2 kartus pakartojama fenolo/chloroformo mišiniu (1:1). RNR 

išsodinama 1/10 dalimi 5 M NaCl ir 2*:��@!���?PJ�(�������*�6�'������)��–20ºC 

�()1(!��@!�$(� �!� 1�� ��� %(��!�+�0��$�)�� 6G� )��� &4�GGG� �1�V)��E� �ºC 

�()1(!��@!�$("�	���� ���1!�1�����)���=GJ�(����������!1���*����1(� ��$�)���

D� �GG��l dejonizuoto vandens ir išsodinimas pakartojamas analogiškai. RNR 

n���� ��� ���1(� ��$�)��� D� 6G� �l dejonizuoto vandens. RNR kiekis ir 

/3�!�)��� D3(!����)��� �1(��!�+���)(�!����� -@ �*� )����$���� �-��!-%�$;�

���!�3���(����$(� /3�(��$(*� (����� 6PG� �)� �!� 6AG� �)� -��0��� ��0���"� ����2����
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A260/A280 ��!��-@���4*A–2,0. Taip paruošta RNR naudojama pradmens ilginimo 

�����,�$("

B�B�?�B�
���
6($3!'"0
6$7>!.2 !$0

Pradmens DNR 5' galinis nukleotidas buvo žymimas naudojant [
–
329m���� �!� ��� 1�������(��� ����,C� 1�0��� 0�)����$.� !(��)(� �%�$���

(Fermentas).

2.2.5.3�
 ���
"9%/')& 35
0'%)0
"90&$&>!$0

i�	�� ����(��� .� �(��� -�3�� �������)��  � (�����(!)���%�$��� )(�� ��

(Sanger ir kt., 1977), naudojant 32P 5' 0��(� <2)����� 8	�� 1!� )(���*� ��7�

��3�!�/���C� �!����!�1��,C� �!�  	��V  	��� )�/������ ����2���� 6�4*� �!-�� :�4*�

priklausomai nuo to, kokio ilgio nu��(��� .��(�; reikia nustatyti.

B�B�H�
�/$@! 37 5
%)"0&($- !$0
9��,)� <�.� 8	�� ��!12)��� !(��!��%�$��� (� �����(�,�.� 1�0��-�*�

3�(�0!�� <�.�8	��0��.��<-�����)���1!�����(����������!;�0!�� ��C�E. coli DNR 

1���)(!�,������(��X�+!�0)(���*�:`–0�����.�+��+��.�1�/�����)���3(!/�����<�!�.�

/�!)��(� +��+���,(*� 8	�� +!�0)(��.� ��0�3�)��� ��� 8	�� ��0�,(*� 1��,)� <�.�

D3( �)��� D� E. coli �;��(�(�*� �!���+�!)���.� ��!����� -(�� ����� 1��,)� <�.� 8	��

�����,��� (��1(!�)(����� -�3�� ����(��)�� 1�0��� 1��B���� 1�1��������� )(�� �����

(Sambrook ir kt., 1989), o ta�1� 1��� 3� �3��$������ +(!)(��.� 0�)����$.�

pateiktomis rekomendacijomis.

2.2.6.1. Kryptinga bakteriofago VR7 geno mot�
!9&$�'"'@.

Kryptinga bakteriofago VR7 geno motA )���0(�(,�� -�3�� ����(��)��

naudojantis QuickChangeTM Site Directed Mutagenesis rinkiniu (Stratagene) 

1�0���0�)����$����!� 2����!(��)(� �%�$��"����!�%��-�3��1���� ���� 3�0!�� ��

1��,)� ���� 8	�"� ����0(�(,��� )(��� -�3�� ��� �$�)��  �� ��)1�()(���!@��

1!� )(�2�*�'�-!� �,��$���2�����1!�(/��0�)���1��,)� �����8	��0!�� �)��"
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2.2.7. Bakteriofago VR7 genotekos konstravimas

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� +!�0)(���3�)��� -�3�� 1���� ����

!(��!��%���� (� �����(�,�� o�1�� &�1��E"� 4–5&:E� �-�  2 <��� 0(��)����� 8	��

!(��!��%���.� +!�0)(��.� �����3�)��� ��� ���� 1MM4��M� &A46A� -1E� 1��,)� ����

����()�"�������.�8	��+!�0)(��.�����(��� . sekos nustatymas buvo atliktas 

����(%'����0�$��� ���������� �(�3(��3�)�� M(��!("� ������ -@ �� -�3�� ���������

S:GG� �-�8	�� !(��!���.*� ��!����� �(�3(��3��� -(�� �/�����,�3��� rekonstruoti 64 

fago VR7 DNR segmentai (110 kb fago VR7 genomo). Likusios genomo 

dalies nukle��� .� �(��� -�3�� ������2��� �������� 9��� )(�� ;� &0��������� 8	��

sekos persidengimas – nuo 6 iki 8 ��!�.). Bakteriofago VR7 genomo 

!(�����!��%�$��-�3��32� �)��!()������� +�0.����-(����P?�0(��).���!���@!�"�

�(��)�*� ��!�.� �� ��$�).� -���2).� 1���/�)��� ��� -�3�� �(� )�<(snis, nei E 

<10-4, -�3�� ���(������ ��������).� +�0�� ��� 0(�.� 1�3� ���)��" ]� ��� 0(����

�(1���/@�� +�0��7�=�0(���� -�3�� 1�3� ��������� -(�� ��)(!��$�)�*� 1!� ( ����

����(!3��23��� 0(��� !���"� 	��� U� 8	�� 0!�� ����� ��!�/�)�� 0(���� 1�3� �����

ORFw, o nuo – 8	��0!�� �������!�/omi genai – ORFc. Geno rIIB inicijacijos 

kodonas atitinka fago VR7 DNR 3� gal ;"

2.2.7.1. �>( !5
('@9/&$&5
$"$/ @.

Sekvenavimo chromatogramos buvo atidaromos Chromas 2.24 

programa (http://www.technelysium.com.au/chromas.html), o nukleoti .��(�.�

analizei bei vaizdiniam pateikimui buvo naudojamos sekanB������)1���(!�����

programos: "Glimmer 2.02.RBS finder & TransTerm"

(http://nbc11.biologie.uni-kl.de), Fasta-Protein, Fasta-Nucleotide, Fasta-

Genome, BLAST2, PSI-Search, Transeq and ClustalW2 (www.ebi.ac.uk), 

Sequence editor (http://www.fr33.net/seqedit.php), Geneious v5.0 

(http://www.geneious.com), SigmaPlot 4.0, CorelDraw 12.0. Genomo 

����(��� .� �(���� 1��20���)��� -�3�� ����(��)��� ��� �$������ MegaBLAST

(http://phage.bioc.tulane.edu/) ir Artemis (http://www.webact.org). tRNR 

paieška buvo vykdoma naudojantis tRNAscan-SE 1.21 

(http://lowelab.ucsc.edu/tRNAscan-��VE*� �� �(!)�����!�.� 1��(/��� – TransTerm 
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(http://nbc11.biologie.uni-kl.de) ir ARNold (http://rna.igmors.u-psud.fr/).

����2).� ��!���@!��� �����,�� 32� 2��� ��� �$��tis YASPIN

(http://www.ibi.vu.nl) ir FeatureMap3D (http://www.cbs.dtu.dk/)

programomis.

�3����%����� ���)��� �����,�� -�3�� ����(��)�� �!��)�����.� 0!�1�.�

apjungimo metodu (Saitou ir Nei, 1987). �����,��$�).��������)���.�3�(�(�.�

(3����%�$��� ���1�� ����-�3��1��)���� D������ �/�4GGG�1�����!��$�).� &�(��(���(��*�

4?A:E"� �3����%������ �����)��� -�3�� �1����B������ 9������� ��!(�%�$��� )(�� ��

&>�%�(!��� � �!� 9�����0*� 4?P:E� �!� 2!�� 1��(����� �������� 3�(�(������ 1��(���.�

�)���!@0/B�.� ����B���� �(�������� 3�(���� 1�,�%�$��"� �/�  ��)(�.� �1����B��3�)��

-�3�� 1�/�������� 3����� 1�,�%�$��� ��� ��!1���� �!� 1�,�%�$��� �1�(� ��!����  ��)(�.�

��!�"� ����0(�(����� �����,�� -�3�� �������� ��� �$���� MEGA 4.0 

(www.megasoftware.net) pr�0!�);�&��)�!���!�����"*�6GG=E"
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��;�������
��
�	
��������

3.1. �$%&'( )*$�5
�;�
�;��
�;I
 (
��=
�'")!)
0( & '0
&$(6
�'"5
30 ir 31

0&(9%&A( ".0
)(�$" @$1 2)0
&>( !$0

��1� $��� -�3��)�����*� �aujos T-�20���.� -���(!��+�0.� 0!�1��� 1��(/����

)(��� -�3�� ��!��� -���(!��+�0��� #>*� #>4*� #>?� -(�� 7�="� 9�!)����)�� /�.� +�0.�

0(��)����� 8	�� �2!�)�)�� 1���!������ 0(��)�� �!����� ��!1� ��0�,��� 0(��� 30 ir 

��1�� ��� ��!����)��-���2);��� ��$��B���0(���31. ������� �!����� �2!�)���-�3��

pasirinkta neatsitiktinai. B���(!��+�0�����0(��)���!��2$(���!1�0(�.�30 ir 31 (~

4 kb) aptinkama vienuolika atviro skaitym�� !�)(��.*�  �� �����23�($��

promotoriai PE30.8 bei PE30.7, du vidurinieji promotoriai PM30.2, PM30 ir 

3�(���� 3��23����� 1!�)���!���� 9LrIII (Prilipov ir kiti, 1990; Nivinskas ir kiti,

4?A?*� 4??6-L� >�$��B��������(� ir kiti, 1994, 1997; Truncaite ir kiti, 2002, 

2004).�� ��*� /���� �!���(�� �2!�)��� ���(����� 0���)2-C� 1��20����� �(��.� �����.�

+�0���.� 1!�)���!�.� -(�� ���.� !(0����%���.� �!�B�.� ����(��� .� �(���"� �(� ��*� 0(�.�

inžinerijos skyriuje ištyrus šešiolika T��0�)����0.�-���(!��+�0.�nustatyta, kad 

daugumos T-�20���.� +�0.� genomo srities 30–31 ����(��� .� �(��� 2!�� S?GJ�

homologiška atitinkamai fago T�� �!�B���"� 8� <������ 1�����)��� �1������ ����

%'�)(!������0(��)�����!��B�.�+�0.���P?��!������8	�* ��B����3��.�-(��/�)��(��

T-�20���.� +�0.� 015G"?*� 015G"5� -(�� 0(��� !���� �� ��$�)��� -���2)as yra nuo 

100% iki >90% homologiški atitinkamiems fago T4 baltymams. Tuo tarpu 

pseudo-T-lygi��.� +�0.� &13,"*� ���?E� 0(��)�� �!���e�� ��!1� ��0�,��� 0(��� 30 ir 

��1�� ��� ��!����)�� -���2);� �� ��$��B��� 0(��� 31 ��!���@!�� <(������� ���!�����

nuo fago T4. ������ -@ �, va �3��$������)��������  ��)(��)��*� 1��20���)�$��

genomo srities 30–31 ��!���@!���������,��0����1� ������!�������(/��)����4 tipo 

+�0.�+���0(�(������0!�1��������3��"

����  �!-��)(��� 1���!����.����0�)����0.� +�0.�LZ, LZ1 bei LZ9 DNR 

+!�0)(��.� �)1��+���3�)��� 9GR metodu (Saiki ir kiti, 1988) buvo naudojami

oligonukleotidiniai pradmenys, ��)1�()(���!@� bakteriofago T4 genomo 

srities 30–31 0(�.� ����(��� .� �(�oms. Be to, fago LZ1 g30.8 bei g30.7

����(��� .� �(���� ������2)��� -�3�� ����(����)�� /��� +�0�� 8	�� �1(%�+������
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oligonukleotidiniai pradmenys. Bakteriofago VR7 atveju, naudojant T4, RB69 

-(��7�=�8	���1(%�+������1!� )(���*�9���-@ ��1�32���!(�����!���������0(�.�

30.3 bei 30.3` ����(��� .��(���"

����(!��+�0.�#>*�#>4*�#>?� �!�7�=�0(��)���!���(�� ��!1�0(�.�30 ir 31

��!���@!����� organizacijos schema pateikta 14 pav. Palyginimui pateiktos ir 

+�0.���*���P?�-(�����?���������)���0(��)��srities schemos.

14 pav. B$%&'( )*$�5
 LZ, LZ1, LZ9, VR7 bei T4, RB69 ir RB49 genomo srities tarp 

�'"5
 31 ir 30 schema. 9!�)���!���� 1�<2)���� !� 2���)��L� �(�� ��$��B���� �(���*� �;�20�$��B����

�)(�0����� 1�3� ���� ���!���.� ��!���@!.� ���� �!2);*� 1�<2)����� ���1���)��L� t raide žymimas 

�(!)�����!���"� 9����2!��(� ����$�� 1�<2)�����  (�(%�$��*� o ���B����)1���s – genai. Spalvos atitinka

homologijos atitinkamiems fago T4 genams D3(!�D� &%): balta spalva – > 90%, šviesiai pilka– 90% –

70%, pilka – 70%– 50%, tamsiai pilka– 50% – 30%, raudona– atitikmens fago T4 DNR neturintis 

ASR.

�/�2!��� +�0.� LZ, LZ1 ir LZ9 genomo srities 30–31 ����(��� .� �(����

nustatyta, kad v��.� �!�$.� +�0.� ��3($�� 0(�.� !III bei 30.9 koduojami baltymai 

�)���!@0/B�.� �202$(� 2!�� 4GGJ� � (���/��� ��������)�()�� +�0�� ��� -���2)�)�"�

Tuo tarpu d� <������ ��!���@!������ 1��2B���� /�.� -���(!��+�0.� ��!��$(� �!��2$(�

aptinkami ��!1�0(�.�30.9 ir 30.3 Nustatyta, kad fago LZ1 genas 30.8 yra itin 

1����C�*� �20������ ��� +�0�� ��� g30.8. LZ1 gp30.8 homologija T4 gp30.8 yra 
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30.4A_LZ MFKKLIQKLLGTEMVEVTYRVTDVSTLTEDHLEPYYDN--------------------------------- 38
             ::*:*::* : ::***:*** .. :::: **   .
 30.4_T4 --MNIINKIFGIQYIKVTYKVTDKNPYTDEHEEPQVESIILER-DPNWPVEFRLPCYGHWADVEIISIENV 68

                                           :* : : * . .:* *:* **********.
 30.4B_LZ ------------------------------------MTIKMLKYDGGLSIEDRLPSYGHWADVEIIKY--- 32

 30.4A_LZ MFKKLIQKLLGTEMVEVTYRVTDVSTLTEDHLEPYYDN--------------------------------- 38
*:*******:* * :**********. :*::**** .

 30.4_RB69 MLKKLIQKLFGMETIEVTYRVTDVSPHAENRLEPYVTSIKMPKNDGNLSIEDRIPGYGHWADVEIISVKDA 71
:*** * **.******:*.**********.

 30.4B_LZ -----------------------------------MTIKMLKYDGGLSIEDRLPSYGHWADVEIIKY--- 32

~38%, o atitinkamam fago RB69 baltymui ~56% (13 pav.). Faguose LZ ir LZ9 

0(�., ���������B�.�+�0���� ar RB69 g30.8, neaptikta.

Bakteriofago LZ genomo srityje 30–31 vietoj vieno g30.4, aptinkami du 

genai – 30.4A bei 30.4B. Šio fago gp30.4A homologija trisdešimt šešioms N-

0�����)�����015G"���)���!@0/��)��2!��W5AJ*���'�)���0�$��+�0����P?�015G"��

��������)��� -���2)�� �!�B���� W=4J"� Tuo tarpu, LZ gp30.4B yra ~61% 

homologiškas T4 gp30.4 C-0�����)�� �)���!@0/��)�� -(�� W=4J�'�)���0�/����

fago RB69 gp30.4 C-galinei baltymo daliai (14 pav.).

A)

B)

15 pav. �$%&'( )*$�5
�4
#' 
��HI
�6:L�4
$! ")(A�8E 5
0'%)0
6$/>� " !$0
09
*$�)
�;
�6:L�4�


bei gp30.4B nustatytomis $! ")(Ag8E 5
 0'%)! 0. „*” žymi identiškas �)���!@0štis, „:” –

konservatyvias �)���!@0štis ir „.” – 1����������(!3��23�����)���!@0/���"��!@�/�(����<2)�)�� (�(%�$��

�)���!@0/B�.��(��$("

Tam ���!.�1�����).�taip pat -�3���1������+�0.�#>*�LZ1 bei LZ9 genomo 

srities 30–31 reguliaci���(� �(���(. Fago T4 PLrIII, PM30.2 bei PM30

���������B���� ����(��� .� �(���� -�3�� 4GGJ� ����(!3��23���� 3�����(� �!�$���(�

tirtuose faguose, tuo tarpu v�(��� �/�  3�($.� �����23.$.� 1!�)���!�.� &9E30.8), 

neaptikta faguose LZ bei LZ9. Fago LZ atveju PE30.8 yra PE30.7 (nes 

aptinkamas g30.7 �2 (!���$(� �(��$(E, o fago LZ9 atveju, ankstyvasis 

1!�)���!�����/�� ���C�����/B����0(���30.6. 	(1���������*�-���(!��+�0.�LZ, LZ1 

bei LZ9 �����23.$.� 1!�)���!�.� ����(!3��23�.� �!�B�.� ����(��� .� �(���� 2!��

�-�����B����� (���/�os fago T4 PE.

��0�� ��� �(�� ��$��B���� 0(��)�� �!��2�� 1!�(/� �����23;$D� 1!�)���!�.�

PE30.8 ir už geno 30.7 ��!��-(� !;���32-C�– invertuotas palindromines sekas, 

�;�20�$��B���� ���!���.� �	�� ��!���@!.� ���� �!2);"� P!�(/� 1!�)���!�.� 9E30.8 
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esanti G–C turtinga seka bei už jos aptinkama T turtinga seka yra tipiškas nuo 

p� �(1!�������)��� �!����!�1%�$��� �(!)�����!���� �46A"P� &�!�)� ir kiti, 1984; 

��� �����(��� �!�	�3������*� 4??2). Tarp fago T4 gen. 30.7 bei 30.6 taip pat

aptinkamos �)(�0�����1�3� �������!�������	����!���@!�� stieb; formuo$��B���

G–C turtingos palindromin�s sekos*� ��B���� /���� ��!���@!��� +���%�$�� ��� 0(�.�

!��/��$(���!���/��/�����" ��0.�#>*�#>1 bei LZ9 atveju, už g30.9, buvo aptikti 

�-�����B���� �(1����C*� terminatori. t128.6 ����������2�*� ����(��� .� �(����

motyvai. Be to, v��.� ��!�.� #>� 0!�1��� -���(!��+�0.� ��3($�*� 1!�(/� 0(�;� 30.6,

�/��(��� &��!�� �!� 1���������E� ��3(!������� 1���� !�)����� �(���� -(�� ���1�����

)��23��*� ��!��� +�0.� #>4� -(�� #>?� DNR yra dar labiau stabilizuojantis

(CUUCGG), nei fage T4. ��B���*� �(1������� 3��.� �/3�! ���.� 21��2-�.*�

���3��, �*� �� � -���(!��+�0.� #>*� LZ1, LZ9 bei T4 genomo srities 30–31

1�0!�� ������0(�.�!��/����!(0����%�$���1!��%�1���2!��� (���/��"

����(!��+�0��7�=� ��3($�*� 9��� -@ �*� ��� �$���� D3��!�.� ��� 0�)����0.�

-���(!��+�0.� 8	�� �1(%�+������ 1!� )(��s, pavyko rekonstruoti tik genomo 

�!���(�� ��!1� 0(�.� 30.4 ir 30.2 ����(��� .� �(�;"� �/�����,�3��� $; nustatyta, kad 

+�0�� 7�=� 0(�.� 30.3 bei 30.3` koduojami baltymai yra 85% ir 58% 

'�)���0�/��� ��������)�()�� +�0����� 0(�.� 1!� ����)�"� ��(�� 1�������.� 015G"5�

bei gp3G"5Y� �(-�3�� �1������ ��� 3�(��)(� �-lyginiame fage. Net labiausiai 

filogenetiškai nuo T4 nutolusio T-lyginio fago RB69 DNR esantys g30.3 bei 

g30.3` koduoja baltymus 94% ir 64% homologiškus atitinkamiems fago T4

baltymams. Bakteriofago T4 genomo srities 30–31  (�(%����� �����,��� )(���

-�3�� ������2��*� �� � 0(�.� 30.3 bei 30.3� delecija neigiamai veikia fago 

32��2);�D� ��-�!���!���)��� �;�20�)��� &�(��(�-���  ��)(�2�"E"� ] �)�� ���*� �� �

pseudo-T-�20�����-���(!��+�0�����?�0(��)���!��2$(� ��!1�0(�.�30 ir 31 buvo 

aptiktas vien���(���� +�0�� ��� 0(�.� �!����0��� – RB49 g30.3 (neskelbti 

 ��)(�2�"E"� ����� -@��*� �� � /��� 0(��� �� ��$�)��� -���2)��� 2!�� �3�!-��� ���

0�)����0.�+�0.�32��2)�������)����!�)����1��������;�20�)��"

Bakteriofago VR7 geno 30.3 3� -0�����$(�  ��2$( buvo aptiktas itin 

�(D1!�stas vidurinysis promotorius PM30.2VR7. Šio promotoriaus –5G� 1� ���(��
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�(���� �����0.� �(-�3�� �1������ $���.� ���.� ��� ��1�� -���(!��+�0.� 3� �!������(�

promotoriuose (16 pav.).

16 pav. �$%&'( )*$�5
�4
#' 
��=
- 39( " )2)
6()!)&)( $90�
'0$"E )
6( '8
�'"C
30.2, "9%/')& 35


sekos palyginimas. ���(!3��23@�� 1!�)���!����� �(���� )��23��� �1�-!�<��*� !� 2���)��� 1�<2)����

transkripto 5� -galiniai nukleotidai. Besiskiriantys nukleotidai pateikti juodame fone.

Fago T4 atveju, PM30.2 yra nuo aktyvatoriaus MotA priklausomas 

vid�!��2���� 1!�)���!���"� �������� ��	�� 1!� )(��� ��0���)�� �����,C� ������2��*�

kad PM30.2VR7 yra aktyvus bakteriofago VR7 promotorius in vivo (88 psl.), 

�� ��� -�3�����1!C���� 1����!����� �!� /��� +�0��0(��)���$(�8	��2!���� ��$�)���

-���2)�������"�] �)�����*��� �-���(!iofago VR7 geno motA fragmentas buvo 

gautas panaudojus fago T4 genams modA ir modB specifinius pradmenis. 

Nustatyta, kad bakteriofago VR7 geno motA �� ��$�)��-���2)���)���!@0/B�.�

sekos homologija fago T4 MotA yra ~34%, o homologija RB69 MotA 

baltymui ~42%. ������-@ �*�-���(!��+�0��7�=�-���2)��������2!����-��������

1����C���/�3��.���0�/����������2�.������0!�1���-���2).�&AA�1��E"

�1�-(� !����� -���(!��+�0.� #>*� #>4� �!� #>?� 0(��)����� 8	�� �2!�)�

rezultatus buvo padaryta išvada, kad šie bakteriofagai yra T-�20���.� +�0.�

grup(�� 1!����!����� +�0��*� �� ��� ������� ��!��)�� $�(� �(-(-�3�"� ���� ��!1�� �ptikti 

1�����)���-���(!��+�0��7�=�!(0����%����(�-(��baltymus �� ��$��B���(��(���(�

��)� /���+�0��1���!����);�����)(���()��0(��)�����8	���2!�)��(��1�)�"

3.2. Bakteriofago VR7 genomo sekos tyrimas

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� ����(��� .� �(���� ������2)��� -(��

������2�.��(�.������,����������)(�� ���(��1!�/2���-@ �"��1�-(� !�����0(��)��

����(��� .��(�����2!�)��!(,��������������2��*��� �4P?*6A:�-"1" fago VR7 DNR 

yra -@ ��0�� 3���� (�)������ ��� 0�)����0.� +�0.� 0(��).� ��!���@!��� -!��<��"�

Absoliutus fago VR7 DNR G ir C nukleotid.� ����B���� 40,3% yra ženkliai 

mažesnis nei E. coli"� �(�(������ /��� -���(!��+�0�� ��+�!)�%�$��� ��(���� 2!�� �����
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didelis –  � <�;$;�/���+�0��0(��)�� ��D�&?:*�JE��� �!��-���2)�� koduojantys 

���"� 8��0�)�� /�.� ���� 2!�� �/�� ���C� ���1*� �� � 3�(��� 0(��� 5Y� 0������  �����

3�(��� �!�  ��0���� ����(��� .� 1(!�� (�0��� ��� 1!�(/� $D� (���B��� 0(���:Y� 0���������

nukleotidais. Tuo tarpu net keturi bakteriofago VR7 hipotetiniai ASR –

30.3`(nustatytas ir fage T4), dda.1`, ORF016w bei ORF274c – yra kitu 

�����2)�� !�)(���� �/�� ���C� ����� 0(��� &��������)��� 30.3, dda.1, dda ir arn.4)

�� ��$��B��$(� �(��$("� ] �)�� ���*� �� � ORF016w lokalizuotas (+) DNR 

0!�� ���$(*�������!1��0(����dda, kuriame šis ASR aptiktas, nurašomas nuo (–)

8	��0!�� ����"�8� <��$�� �����3�!�������!���@!���.�-(���<�3�!�����+�!)�3�);���

�������0.� 0(�.� 2!�� ��!�/�)�� ���� &UE� 0!�� ����*� ���� ��!1�� �(� ��!���@!������

genai – nuo (–E�0!�� ����"�9���/����+���%�$���-���2)����� ��$���2��+�0��7�=�

genai neretai yra �����(��C�D�+���%������)� �����"�������1�-@ <����/�� ���2)���

21�B�-@ ��0�����!���@!����)��-(��!(1����)���-���2)����� ��$����()��0(��)�"�

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)���$(� 8	�� �1����� 293 ASR, (18 pav.), bei 

viena tRNRMET. Du šimtai vienuolika fago VR7 hipotetin�.� ���� koduoja 

baltymus homologiškus fago T4 baltymams ribose nuo 27% – 97%; 46 ASR 

�(��!�������0.���*�-(��aptinkami ���.����0�)����0.�+�0.�genome; 9 ASR yra 

�(-@ ��0�� �4 tipo fagams bei 27 ASR �� ��$�� -���2)��*� ��!�()�� 1�����).�

'�)���0. 	M���  ��)(�.� -�,�$e nepavyko rasti. Detalus bakteriofago VR7 

���� �;!�/��� 1��(������  ��(!��%�$��� 1!�( �� �(��(��$(� 	!"4*� ���� ��!1�� +���%����

fago VR7 gen. schema pateikiama 17 pav"�����2).�+���%�$�����!� ytos pagal

T4 0�)����0.�+�0.������0�/�.�-���2).�������2�as funkcijas.

Iš 644�+�0������-@ ��0. bakteriofago VR7 ASR, 116 koduoja žinomos 

funkcijos, o 95 – '�1��(����.� +�0�� ��� -���2).� '�)���0��"� 	�����2��*� �� �

�)���!@0/B�.� �202$(*�bendras homologijos rodiklis 2!��1���/��� �-�($.�0!�1�.�

ASR atveju. Tik šeši bakteriofago VR7 ASR kod��$�� -���2)��*� ��!�.�

homologija atitinkamiems fago T4 baltymams viršija 90%. Penki �/� /�.� ���

-���2).�2!���(������2����+���%�$���'�1��(����.�0(�.�1!� �����*�������!1��0(����

nrd�� �� ��$�� 3�(�;� �/� �(!�-����� !�-�����(��� .� !( ����,��� ��-3�(�(�."
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18 pav. Bakteriofago VR7 žiedinis genolapis"� �(�.� spalvos iliustruoja $.� koduojam. baltym.

'�)���0�$; fago T4 atitinkamiems baltymams. �1��3.� 1���/����)��� 1��(����� 1�3(��������� ���!��$�)(�

�1������)(� ��)1(*� 0(������ �1��3�� 1�<2)���� )�<�������� '�)���0�$��� -���2)��� &<5GJE"� �� 2���)���

1�<2)�������*��� ��$���2��-���2)���S?GJ�'�)���0�/������������)�()��+�0�����-���2)�)�"

83� (/�)��(�� 7�=� ���� �� ��$�).� -���2).� '�)���gija atitinkamiems fago 

T4 baltymams varijuoja ribose nuo 80% iki 90%. Penki iš dvidešimties yra 

+�0�� ��� 3�!����� -���2). homologai, penki – ����(��� .� )(��-���,)�*�  �� –

0(�.� !(0����%�$��*� 3�(���� – replikacijos, o septyni yra nenustatytos funkcijos 

fago T4 b���2).� 0!�1��� '�)���0��"� ��<�������� '�)���0�$��� &���� 6G% iki 

40% i.d. ar) -���2).� 0!�1C sudaro 27 bakterio+�0�� 7�=� 0(�.� 1!� �����*� �/�

��!�.��4P – nežinomos funkcijos, 4 – ��!���@!�����*�:�– 0(�.�!��/����!(0����%�$���

bei 2 – ���.� +���%�$.� +�0��T4 -���2).� '�)���0��"� #��C� 4:?� +�0��7�=�����

vB_EcoM-VR7
169.285 bp
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koduoja baltymus nuo 79% iki 41% homologiškus 91 nustatytos funkcijos bei 

68 �(<���)���+���%�$���-���(!��+�0�����0(�.�1!� ����)�"

Fago VR7 genome neaptikta T4 0(�.*� �� ��$��B�.� O ir c

gliukoziltransferazes (�-gt , �-gt) , DNR endonukleazes SegA, SegB, SegC, 

SegD, SegE, mobilias endonukleazes I-TevI, I-TevII, I-TevIII, DNR � (���.�

)(����,C� 8�)*�  M�9� '� !����)(����,C� 01�6*� ���1�!�);� ��!�+��3�����

�;�20�$���D� -���2);� �%*� ���(!�-����� !�-�����(��� .� !( ����,��� �� �!� 8�

subvienetus, MR�M� ����(�,��� ��'�-���!����� �!�*� -���2)��� �9�*� �9��*� �9���*�

�;��(���� /(�)��������̂ 32 +��+�!�����)(�  ��23��$��B��� mrh geno produkto bei 

+�0�����8	���� ��$�).���	�.

��������1��20���);$;�0(��)���(���������,C�&4?�1�3"E�������2��*��� �68

936 -1� &644� �(0)(��.E� -���(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� 2!�� 3� �����/����

=5J�'�)���0�/������8	�*������� �!���4J�0(��)������(��� .��(���"���B����

�)���!@0/B�.��20)(�2*�maždaug trys ketvirtadaliai VR7 genomo, 20 kb – 35 

kb bei 70 kb – 4PG��-�1�,�%�$����1�)��B����sritys, schematiškai beveik atitinka 

T4. ����(� �!��2�(� �1������ ��!���@!������ -(�� !(1����)��� -���2)��� �� ��$���2��

0(���*� ��!�.� 1�,�%�$��*� �/�� ���2)��� �!*� �(!(���*� �)���!@0/B�.� �(��� 2!��

'�)���0�/���� ��0(�������0�)����0.�E. coli +�0.���!1("

VR7

T4

19 pav. �$%&'( )*$�5
 ��= #' 
 �4
 �'")! ".0
 ���
 "9%/')& 35
 0'%)0
 6$/>� " !$0�
 $&/ %&$0


naudojantis Artemis programa (Carver ir kiti, 2008; www.webact.org). Raudona spalva žymi 

'�)���0��(���!����*�)��2���– invertuotas homologines sritis.
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����)�*��� �)�������0(��)���!��2�*�(3����%�����1�<�@!��*�2!��������(���*���$.�

panašumas liudija išskir���C� /����(� �(0)(�����(� �1�����).� 0(�.� �3�!-;�

����+�0.�+���%����3�)���&M�)(���ir kiti, 2007; Arbiol ir kiti, 2010).

3.2.1. S&(9%&A( " 5
gen5
�(96.

��!���@!������ -���(!��+�0�� 7�=� 0(���� 2!�� �/�� ���C� dvejose genomo 

srityse (20 pav. ���!��E"�8� <��$�� �������!���@!���.�0(�.�2!���1������51 kb ilgio 

0(��)�� �!��2$(� ��!1�  	�9� ����,��� 0(��� 1 bei hipotetinio ASR alt.-3.

9�0!�� ������3�!����� ��!���@!������ -���2)����� ��$���2��0(����7�=�018, g19

bei g23 yra šio  � <��$����!���@!���.�0(�.������(!����� ��2$("��������+�0��7�=�

0(���� �� ��$�� ��������)��� =4J*� =GJ� -(�� A:J� �)���!@0/B�.� ��1�B����

-���(!��+�0�����014A*�014?�-(��0165"���0��7�=��� (0�������0���.�-���2)���

�� ��$��B�.� 1(���.� 0(�.�0!�1��2!�� �1������ 6=� �-� toliau – ��!1� ��,��� -���2);�

�� ��$��B���0(��� t -(���	�,���0(�� rnh"������ �/����� 2������!���@!���.�0(�.�

�/�� ���2)���2!��-@ ��0����!�+�0�����"

Bakteriofago VR7 genomo srities 1 – alt.-5�&:4��-E���!���@!�*� �20������

su fago T4 atitinkama genomo dalimi (47 kb), yra šiek tiek pakitusi. 

8� <��$�)(� ��!���@!���.� 7�=� 0(�.� �����(!2$(� ��!�� ��� )�-������ ����(�,(��

SegC, SegD, SegE -(��'�1��(���D�-���2);�:"5��� ��$��B�.�0(�.*���B�����1�������

pseudo-T-�20�����-���(!��+�0����56�'�1��(������)�-������(� �����(�,���0(���

mobE homolo0��"� ] �)�� ���*��� � +�0����56���3($��/�������2!�� ��$(�1�B��$(�

genomo pozicijoje, kaip ir VR7 – t.y., tarp uodegos baltymo geno 3 bei geno 2,

k� ��$��B���8	��0��������0���D�-���2);�&M�)(��� ir kiti, 2007). Didžiajame 

+�0�� 7�=� ��!���@!���.� 0(�.� )� ��2$(� ���1� pat buvo aptikti ��� 0(��)���$(�

8	��'�)���0.��(��!���2��0(����ORF196c, ORF190c bei g19.1. ORF190c yra 

fago JS98 ORF173 homologas, o VR7 g19.1 atitikmuo yra aptinkamas ir fage 

T6. Tuo tarpu VR7 ORF4?P%�������)(�����!�� $���.���� ��1��+�0.�0(��)���("�

Šiame fago VR7 genomo segmente, T4 g24 pozicijoje, buvo aptiktos dvi g24

kopijos. G24I bei g24II �� ��$�).�-���2).� ��1���)������016��2!��=GJ�-(��

P�J� ��������)��"� ��1� $��� -�3�� )�����*� +�0�� ��� 0(���� 24 ��!�� �����

����(!3��23������0�)����0.�-���(!��+�0.�0!�1�$(*�-(�� 3i šio geno kopijos yra 
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24_I AKINELLRESTTTSSNSLGRPNLVALTRATTKLIYRDIIAEQRTNQPVAALYGVKYITPDNEFSFQTGATYGGEVGSKDR 81
        |||||||||||||:|||:||||||||||||||||| ||:| |||||||||.||:||:.||||
T4_24 AKINELLRESTTTNSNSIGRPNLVALTRATTKLIYSDIVATQRTNQPVAAFYGIKYLNPDNE------------------ 82

         HHHHHHHHHH  STTSS  HHHHHHHHHHHHHS GGGSEE  B SSEEEEEEE

24_I TTIPELATATQ-PVAKGEYVKYQNIVYKALVDNPFATTTETVLSDVLQEGLIASTIRLVPDAAHTEKFEAGDVEISNAVF 160
          | ||.  ::  : ||:  ||.|||||.| |.||||  |: |. .|| .::   :||  |            ||::| |
T4_24 -QITELTEESKLTLNKGDLFKYNNIVYKVLEDTPFATIEESDLELALQIAIVLLKVRLFSD------------EIADARF 161

           EE  TTTTTT  TT EEEETTEEEEE SSS SSS    SHHHHHHHHHHTTSEEE                    S 

24_I QVNKWNAPVKSRKLKTALTVELAQDMEANGFNAPAFLEDLLATTMADEINKDVLQSLITVSKRYKVAGISDKGFIDLTYD 240
        |:|||.. ||||||||.:|||||||:|||||:|| ||||||||  |||||||:|||||||||||||.||:|.|||||:| 
T4_24 QINKWQTAVKSRKLKTGITVELAQDLEANGFDAPNFLEDLLATE-ADEINKDILQSLITVSKRYKVTGITDSGFIDLSYA 240

         EEEEEEE EEEEEEEEEETTHHHHHHHT TTSTTHHHHHHHHH HHHHHHHHHHHHHHHHSB   STHHHHHTT B ST

24_I SAPEGARKLYELVCEMNSEIQKTTSYSGTFVVASSRVAAMLAGSGWLKHKPEDEQWLPETAYGYLINGLPVFCDVNSPLD 320
        ||||..|.||. |||: |.||| ::|:.|| |||:|.||:||.||||||||||:::| :.|||:| ||||::||.|||||
T4_24 SAPEAGRSLYR-VCEV-SHIQKESTYTATFCVASARAAAILAASGWLKHKPEDDKYLSQNAYGFLANGLPLYCDTNSPLD 318

        T  S S HHHH HHHH HHHHHHHHHSTT   EEEE SHHHHTTTTTTSEES SSTTSS  TTSSEEETTSSEEEE  S 

24_I YVTVGVKENYGGNEVVGSIFYAPYTEGLDLDDEEHVGAFKVIVDPDSLQPSISLMVRYALSANPYTVAKDDKEARIIDAT 400
        || ||| || | .|:||||||||||||||||| ||||||||:|||:||||||.|:|||||||||||||||:|||||||.
T4_24 YVIVGVVENIGEKEIVGSIFYAPYTEGLDLDDPEHVGAFKVVVDPESLQPSIGLLVRYALSANPYTVAKDEKEARIIDGG 398

        TT EEEEE  EEETTEEEE SEEEEEBEEEE SSSS EEESEEEEEESSSSS EEEEEEEEEEEE GGGT  STTTTTTS

24_I NMDLMAGQSNMSYLLGVKLP 420
          |  ||:|::| |||||||
T4_24 --DDKAGRSDLSVLLGVKLP 416

           SS TTTSTT  SSEEEE

24_2 KINALIHESTLTAANQVARPNLLSYTRATNKRIFKALVAEQKTTQPVAALYGVRVLNPDDKMTYLGGATFAGQIGMFERK 82
       ||| |:.||| | :|.:.||||:: ||||.| |:. :|| |:|.|||||.||:: ||||::.
T4_24 KINELLRESTTTNSNSIGRPNLVALTRATTKLIYSDIVATQRTNQPVAAFYGIKYLNPDNEQ------------------ 83

       HHHHHHHHHH  STTSS  HHHHHHHHHHHHHS GGGSEE  B SSEEEEEEE

24_2 NIPEFTNKDE-AYAVGDMFQFESIVFKALEASPFAGTLETDLGEVISEAIAAGHIRMMSDAAFTDKFEQGHPEIAEAGFR 161
        | |.|.:.: .   ||:|::.:||:|.|| :|||   |:||  .:. ||.   :|:.||            |||:| |:
T4_24 -ITELTEESKLTLNKGDLFKYNNIVYKVLEDTPFATIEESDLELALQIAIVLLKVRLFSD------------EIADARFQ 162

         EE  TTTTTT  TT EEEETTEEEEE SSS SSS    SHHHHHHHHHHTTSEEE                    S

24_2 IDKWQTEVKSRKLKTSLTVELAQDLEANGFDATDFIDNILGIQMAEEINKDVLQSLITVSSRFKVQGVSEKGVLNLTDAA 241
       |:|||| ||||||||.:||||||||||||||| :|::::|. : |:|||||:||||||||.|:|| |:::.| ::|:
T4_24 INKWQTAVKSRKLKTGITVELAQDLEANGFDAPNFLEDLLATE-ADEINKDILQSLITVSKRYKVTGITDSGFIDLS--- 238

       EEEEEEE EEEEEEEEEETTHHHHHHHT TTSTTHHHHHHHHH HHHHHHHHHHHHHHHHSB   STHHHHHTT B

24_2 YDNAQDRARTLYYYMCEMNSAVQRQTSFAGTYAVASSRCAAILAASGWVEKKEDQDEL----AYGVLKNGLPLYADMNSP 317
       | :| : .|:||  :||: | :|:::::..|:.|||:|.|||||||||:: | :.|:     ||| | ||||||.| |||
T4_24 YASAPEAGRSLYR-VCEV-SHIQKESTYTATFCVASARAAAILAASGWLKHKPEDDKYLSQNAYGFLANGLPLYCDTNSP 316

       STT  S S HHHH HHHH HHHHHHHHHSTT   EEEE SHHHHTTTTTTSEES SSTTSS  TTSSEEETTSSEEEE

24_2 CDYVIVGVNADMGEGQTVASLYYAPYTEGLSEVDDEGDTSVGEFKVIVDPESLQPTVALLARYALTANPYTVAKDDKEAR 397
        |||||||  ::|| : |.|::||||||||.  | |    || |||:||||||||::.||.||||:|||||||||:||||
T4_24 LDYVIVGVVENIGEKEIVGSIFYAPYTEGLDLDDPE---HVGAFKVVVDPESLQPSIGLLVRYALSANPYTVAKDEKEAR 393

       S TT EEEEE  EEETTEEEE SEEEEEBEEEE SS   SS EEESEEEEEESSSSS EEEEEEEEEEEE GGGT  STT

24_2 IIDGADMDKMANQSQLSSYLGVKLP 422
       ||||.| || |.:|.||  ||||||
T4_24 IIDGGD-DK-AGRSDLSVLLGVKLP 416

       TTTTS  SS  TTTSTT  SSEEEE

����7�=�-(��-���(!��+�0��K�?A�0(��)���$(�8	�"���(��*�3�(����/�K�?A�06��0(���

��1�$.�2!�� +!�0)(�������– �"2"� �� �!2��� �/�  3�($.�ASR (Chibani-Chennoufi ir 

kiti, 2004b). 

A)

B)

21�
6$-�
<$�)
�4
�6B4
0&(9%&A()0
(PDB nr.: 1YUE) palyginimas su VR7 gp24_I (A) ir 24_II (B), 

atliktas naudojantis FeatureMap3D programa (Wernesson ir kiti, 2006). Status br@�/�(����<2)�

identiškas �)���!@0/�is, dvitaškis – konservatyvias �)���!@0štis, taškas – pusiau konservatyvias 

�)���!@0/���"�Vertikaliu b!@�/�(����<2)�)�� (�(%�$���)���!@0/B�.��(��$("
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	�!� �)�� 1�-�� 2��� �/����/������ ��!��� �/�  3�($.� +�0�� 7�=� 016�� 0����.� -@���

tikrasis vi!����� ��1�� ��� -���2)��*� 1�-�� �)(� ������2��� 016��� -(�� 016����

��!���@!��� ���!��)��"� ����(!��+�0�� ��� 016�� 3�!����� 0��3����� -!(� �)��)(���

yra proteolizuojamas – t.y. atskeliama šio baltymo 10 N-0�����.��)���!@0/B�.�

 ����"�9!��(���,��2!��-@����*���$;�32� ��0121 koduojamas baltymas. Fago VR7 

0164�2!��A?J�� (���/����-(��?:J�1���/������0164*��� ���0���)��'�1��(��,����*�

�� �7�=�0164�2!�����0164� +���%����� ������)��"��-�($.�7�=�g24I bei g24II

�� ��$�).�-���2).��)���!@0/B�.��(��$(*���$(�1�B��$(����1��!����016��-���2)o

vietoje, aptinkamas 0164�1!��(�,���������2��(L/I)XE10 &64�1�3"E*���B�����1������

�!� �!��(���1��(�%���@��0164����������*���!�.�+�0�����016����3($�*���!�"��(���*�	-

galinis VR7 gp24II (L/I)XE10 �)���!@0/B�.� )��23��� 2!�� 1����C�*� ��B���� ����

�(��!��.� -@��� ���@���� 0164*� �(�� 2!�� ������2��*� �� � ��� 1!��(�,�� ��!�� ��(��

�1(%�+�/��� �(���*� ��(�� ���!��(�� -���2)�� ��!���@!��� �!� -(3(��� �/�)������ ��(���� q�

��������0��(�(����D�)��23;�(L/I)XE10 (Hong ir Black, 1993). 

A)

B)

22�
6$-�
<$�)
�4
�6B4
0&(9%&A()0
(PDB nr.: 1YUE) palyginimas su VR7 gp24_I (A) ir 24_II (B), 
atliktas naudojantis FeatureMap3D programa (Wernesson ir kiti, 2006). �1��3.�!(��/)����<�����–
atitinka; ruda – �(!(��/)��0��� �(�������)��L� ��23���� – reikšmingas neatitikimas; tamsiai pilka –
�(����)1��B����0!�� ����L�)��2���– delecija tiriamo baltymo a. r. sekoje.
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������ -@ �*� už E10 �)���!@0/��(�� (���B�.� )��23.� 0164� 1!��(�,��

���� 2����(��!��."�66� (B) pav matyti, kad gp24II '�1��(�����(! 3���� ��!���@!�*�

lyginant su T4 gp24, labiau skiriasi, nei VR7 balty)��016��"���B����-���2)��

 ����*� �������0�� �<� 016�� ���0�)(!�,�%�$;� & (/���$(� �-�($.� 1�3(�������.� 1���$(

)���)����!���@!�E�1���������-�($.�+�0��7�=�016��atveju. Taigi, norint atsakyti 

D� ������);*� ��!��� �/� )����.�  3�($.� 0(�.� �� ��$�� ���!;$D� -���(!��+�0�� 7�=�

k�1�� ���-���2);*�!(�����1�1�� �).��2!�)."���1!���)�����+���;*�$�0�3����(�������

0�)����0.� +�0.� 016�� �����0.� �(��!�*� 3����� D)���)�*� �� � �-�� 016��

funkcionuoja kitaip, nei T4 gp24.

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)���$(� 8	�� ���1� 1��� �1�������  3�� ��1�� ���

paviršiaus balty);��� ��$��B���0(���hoc kopijos. Bakteriofago VR7 genai hoc

bei hoc&XE�2!���!����1� ��2je 3�(�����������<3��0��*��"2"���!�/�)���������!���0.�

8	��0!�� ���.*���/�.������� ��$�).�-���2).�'�)���0�$�� +�0�����T�%�2!��

skirtinga – atitinkamai 45% bei 30%. Du panašaus tipo strukt@!������ genai 

����(!3��23��$�)(�+�0��0(��)���(0)(��(�0��������!����� ��� 3�($.�1!�(<��B�.�–

vieno geno duplikacijos (konversijos) arba 0(�(������ )( <��0��� ��!1� �����

0�)����0.�+�0.��1���(���)��&���R(�ir kiti*�6GGPE"�] �)�����*��� �7�=�+�0��hoc

ir hoc&XE� ����(��� .� �(��*� ��0��� -(�� �� ��$�).� -���2).� �)���!@0/B�.� �(����

2!�� 0��������� ���!���0��� &4:J� � (���/�.� -1� -(�� 6AJ� � (���/�.� �"!"E Be to, 

sprendžiant iš srityje 24.3 – uvsW �1����.� '�1��(����.� !(0����%���.� �(�.�

�/�� ���2)�*� 0���)�� ��)��2��*� �� du genai hoc ir inh 2!�� ��!�/�)�� D� 3�(�;�

 �%���!����D��!����!�1�;�&����9Linh), o kiti du – hoc(w) ir VR7 ORF196c – D����;�

(nuo PLORF196c), o tarp hoc 0(�.� (���B��$(� �(�� ��$��B��$(� DNR srityje 

aptiktas smeigtuko pavidalo ���!��C� ��	�� ��!���@!;� +�!)��$����s motyvas.

�()������� ���/B���� )�������� -(�� ������� 8	�� �(���� �����,���  ��)(��)��*�

galima prielaida, kad hoc(w) kartu su ORF196c -���(!��+�0��7�=�0(��)���$(�

8	������!� ��0(�(������)( <��0�����!1�0�)����0.�+�0.��1���(���)��-@ �"�7�=�

hoc(w) buvo pavadintas “ho%Q�  ��� $�� �� ��$�)�� -���2)�� �)���!@0/B�.�

1���/�)�� ��� ���.� +�0.� T�%� -���2)���*� ��B���� ������ /��� 0(��� +���%�$�� �!� �!�

apskritai jis yra funkcionalus bakteriofago VR7 vystymosi metu, nežinoma.
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8��0���� <2)�.� �(�������).� fagui ��*� -���(!��+�0�� 7�=� ��!���@!���.� 0(�.�

0!�1�$(��1�������(-�3�"

9��20���)�$�� -���(!��+�0.� ��� -(�� 7�=� ��!���@!���.� -���2).� �����,��

1�!� �*��� ���-��������-(�����!����2��2!�� ��0�)��3�!���������0��(��-(��-�,��C�

1���/�(�C�+�!)��$��B�.�-���2).�&6G�1�3"E"�����(!��+�0��7�=�01X�%�-(��0146�

homologija analogiškiems fago T4 baltymams yra atitinkamai 36% bei 45%. 

��1� �!� 0���)�� -�3�� ��)��2��*� 21�B� 1����C� 2!�� /�.� +�0�� 7�=� -���2).� M-

galiniai domenai. C-0������� 0146�  �)(���� �;3(����$�� ��� �;��(���� 1�3�!/�����

receptoriais (Rossmann ir kiti, 2004), o C-galinis gpwac domenas – su uodegos 

����0���.�-���2)����&#(��!�3�ir kiti*�6GG:E"�8��0(�������0�)����0.�+�0.���3($�*�

-@�(��� M-0������� /�.� -���2).�  ��2�� 1���<2)�� )�<������� �)���!@0/B�.� �(����

konservatyvumu (Letarov ir kiti, 2005; Comeau ir kiti, 2007).

Tuo tarpu, v�!����� ��0.$.� ����0���.� -���2).� �(���� �����,��� !(,��������

nustebino. Nustatyta, kad VR7 gp37 beveik 70% �)���!@0/B�.�2!��� (���/����

+�0�� ��� 015=*� �� 1��20����� �-�($.� -���2).�M-0��������  �)(���*� � (���/�.� �!�

����B���� ��(���� ==J*� �(1������� ��*� �� � /��$(� 7�=� -altymo dalyje yra 20 ar 

insercija (23 pav.E"� 8�!�  ��0���*� ���1� )��2��� 65� 1�3"*� ��!���@!���.� -���2).�

0!�1�$(�7�=�-(�����015A�2!��3�(����/�)�<��������-(�����!���B�.�-���2).�&AAJ�

id(���/�. a.r.*� ??J�1���/�.E*� ���� ������(����*� 1!���)����� ���(!��@!��� �1<3��0�$(

)����;�)�<�$����!���@!���.�-���2).������(!���1���/�)���(� (�%�$;"

�(����� 1����2��*� �� � 0(�.� 37 bei 38 �� ��$�).� -���2).� +���%�$���

���!���0.�E. coli +�0.� 3�!����� +�!)�3�)����� 2!�� �(3�(�� ��"�����(!��+�0����

��3($�*�����;��(����1�3�!/�����!(%(1��!������;3(�kaujantis adhezinas yra gp37 C-

0�����$(�  ��2$(*� �� 0(���� 38 �� ��$�� ��0.$.� 3�!����� ����0���.� ����!����)��

-���2);�&[�� �ir kiti*�4??�E"�8��0(�������.����0�)����0.�E. coli +�0.���3($�*�

adhezinas yra koduojamas gp38 (Tétart ir kiti, 1998; Chibani-Chennoufi ir kiti,

6GG�-E"�������!1�������1���(�����+�0���(*�0(���5A������0.��(�1������&����(!�ir

kiti, 2003b; Mann ir kiti, 2005; Comeau ir kiti, 2007). Sprendžiant iš itin 

 � (���� �)���!@0/B�.� �(���� 1���/�)�*� 7�=� 015A� ��!��.� -@��� +�0�� ��� 015A�

+���%�$;�����(�������-��tymas, kaip yra ir daugelio T-�20���.�+�0.���3($�"���B����

VR7 gp37 C-0������� ���(�����!��)���0�����;�20�������-(��7�=�+�0.�$��0�);���
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         460       470       480       490       500       510
VR7_gp37C SSFDYGTKTTSSFDYGTKTSNTTGNHNHSVSGTTSSAGAHTHTLTFHNGASSGGSVVGAS

       ::::::::       ::   :.::.:.:: ::.::. : :.: .   ::.. ::. ... 
T4_gp37C SSFDYGTK-------GT---NSTGGHTHSGSGSTSTNGEHSHYIEAWNGTGVGGNKMSSY
     900                 910       920       930       940

         520       530       540       550       560       570
VR7_gp37C PSDYTAKTTTTSSAGAHTHTWSGTTNTTGNHAHTVGIGAHSHSVGIGAHTHTVAIGSHGH

         .: :  ..:..:: :.::.:  :...:.:         ::::::::::::::::::::
T4_gp37C AISYRAGGSNTNAAGNHSHTFSFGTSSAGDH---------SHSVGIGAHTHTVAIGSHGH
     950       960       970       980                990      1000

         580       590       600 
VR7_gp37C GLTINSTGNTENTVKNIAFNYIVRLA

        .:.::::::::::::::::::::::
T4_gp37C TITVNSTGNTENTVKNIAFNYIVRLA
             1010      1020

1!�(����!���0.��;��(����1�3�!/�����!(%(1��!�.*����1�-�3��������2���+�0.������-(��

TuIb atveju (Datta ir kiti, 1977).

23 6$-�
�$%&'( )*$�5
��=
#' 
�4
�6:=
Q-�$/ " )
3)!'")
$! ")(A�8E 5
 0'%)0
6$/>� " !$0. „:”

žymi identiškas �)���!@0štis, „.” – konservatyvias �)���!@0štis. �!@�/�(���� <2)�)��  (�(%�$��

�)���!@0/B�.��(��$("

] �)�� ���*� �� �7��015=��-�($.�M-0������� ���(�� ���(!%�$.� �(���� �����1���/����

 3�()��/� �!�$.����-�015=�M-0�����$(� ��2$(��1����.�&���3(!� �!�M!�X�'(!*�4?A4E�

���(!%�$."

Bakteriofago T4 genus ipI, ipII, ipIII bei alt �/�  ���(�� ���1� 1��� -@�.�

0���)��1!����!�����!���@!���.�0(�.�0!�1(�*��(�� $.��� ��$�)��-���2)ai, kartu su 

+�0�� 8	�*� 2!�� 1����$�)�� D� 3�!����� 0��3��C"� ����(!��+�0�� 7�=� 01����

apžvelgtas �(���B��)(� ��2!��$("� ���� ��!1�*� ���1� $��� -�3�� )������ ���(!��@!���

apžvalgoje (14 psl"E*� �1� -���2).� 0(���� 1!�������� )�<������� ����(!3��23�)��

��!���@!���.�0(�.�0!�1(���!*�0���)�����2��*��� ���(�3�(����!@/�(��+�0�����!����3��

�9� -���2).� !�����D"� ����(!��+�0�� 7�=� 0(��)���$(� 8	�� 0(�.*� ���������B�.�

fago T4 ip �(���*��1�������(-�3�"�7�(��$(� $.�7�=�0(��)(�-�3���1������1(����

���*� �� ��$���2�� ���!���0.� !@/�.� +�0.� &��56*� �P*� 9��*� KS98 bei RB69) IP 

baltymus.

�1�-(� !������ -���(!��+�0�� 7�=� ��!���@!���.� 0(�.� �����,���  ��)(����

0���)���(�0��*��� �-���(!��+�0.�7�7 -(�����/(�)�����.��1(��!���0�)��$(���!��.�
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/�(����(�����!���*��;�1��3�!������!��������� ��-�!���!���.�E. coli ��)�(�.�$���!�)��

fagui VR7 tyrimai &<!"���2!�.�5"�"E.

3.2.2. Replikacijos  (
09
('6/ %$1 2$
090 290 5
�'"5
�(96.

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)���$(� 8	�� ���� 1!�%(�.� -���2)���

koduojantys genai formuoja kelias gana nutolusias policistronines sankaupas,

(���B�a�� �-�1��� ��!���@!���.� 0(�.� )� ���."� �/�)���� ��!�� !(1�!�%�$��–

rekombinacijos komplekso baltymus koduojantys genai uvsW ir uvsX (aptikti 

 � <��$�)(� ��!���@!���.� 0(�.� )� ��2$(E� -(�� D3��!��� �����)�� ���� ���� 0(�.�

������1. �����C� 0(���� 49, dda, 39+60, 30 ir 52. Abiejose RRR sankaupose

a1������ �!� ���.� +���%�$.� -���2)��� &�!����!�1%�$��� !(0������!���*� ����(��� .�

)(��-���,)�� +(!)(����E��� ��$���2��0(����-(�� ��02-���(<���)��� +���%�$���

���� �����0."� 9!�(/��0��� �(�� ��!���@!���.� 0(�.� ��3($�*� 3���� +�0�� 7�=� ����

genai yra nurašomi nuo (–) DNR grand����*� ��  � <������ !(1����%�$��–

reparacijos–!(��)-���%�$��� 0(�.� ������1. schematiniai neatitikimai T4, 

������2���+���%���.������0.��(��!��B�.�0(�.�1�,�%�$��("

����(!��+�0��7�=� 0(��)���$(�8	�� �1������ -(3(��� 3��i fago T4 RRR

0(�.� ������)(�2�*� �� $.� �� ��$�).� -���2).� 1�!)����� ��!���@!��� ��1���)��� –

���� A5J� &01�?E� ���� �PJ� &01�GE� � (���/�.� �)���!@0/B�."� ��1��,�)(!�,���

 � �$D� ��-3�(�(�;� �� ��$��B�.� 0(�.� ��3($��� 2!�� 3�(����(���� ���� 0(�.�

�%'()������� �(�������)�� 1�32, 2�� +�0.� 7�=� -(�� ��� 0(��)���("� ��0�� 7�=*�

kaip ir da�0�)��� ���.� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� ��3($�*� ��1��,�)(!�,���

didysis subvienetas yra koduojamas vieno 39+60 geno, tuo tarpu fage T4 

 3�($.� – g39 ir g60. VR7 g39+60 �� ��$�� -���2);*� ��!��� 	-0�����.�

�)���!@0/B�.�&�==��!E��(������1���)���+�0�����015?�2!��=�J* o likusios – 132

C-0��������)���!@0štys – 72% ������������01PG�1�!)��C���!���@!;"

Fago VR7 genai, koduojantys DNR polimerazC (gp43), 1���)(!�,���

procesyvumo veiksnD (gp45), <�( �� �<����$; +�!)��$��B���� baltymus 

(gp44/62E*� !(1�����23��C�helikazC (gp41) bei rekombinacijos baltymus (UvsX, 

01�P*� 01�=E*� +�!)��$��  � <�;$; W4�� �-����� 0(�.� ������1;, kurioje dar yra 

�(��� ��� !(1����%�$�� �(����$C� +�0�� ��� 0(�.� ������)(�2�"� ���je ���� 0(�.�

������1�$(� (���B�.� 0(�.� �� ��$�).� -���2).� 1���/�)��� ��������)�()�� +�0��
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T4 baltymams – nuo 55% (gp62) iki 79% (gpUvsX). Kita, daug mažesn�,

replikacijos 0(�.� &032, g59 bei rnh) sankaupa yra priešingame VR7 

chromosomos gale. Šios sankaupos 0(�.� �� ��$�)i baltymai gp32 (SSB), 

01:?� &'(����,��� �<����$��E� �!� �Nh (r�-�����(�,��TE� 61%, 75% bei 56% a.r.

atitinka analogiškus fago T4 baltymus.

T4

VR7

24 6$-�
�$%&'( )*$�5
��=
#' 
�4
('6/ %$1 2)0
�'"5
sankaupos 0&(9%&A()0
6$/>� " !$0. Fago T4 
��3($�*��1��3.�!(��/)���2!�����)�����)��2���– DNR replikacija, rekombinacija, reparacija; tamsiai ruda
– )�-����������(�,��L�/3�(�����<�����– �;3(���������;��"V�kitais fagais balt.; tamsiai žalia – ����(��� .�
metabolizmo baltymai; žydra – šaperonai; ružava – transkripcijos baltymai. Bakteriofago VR7 atveju, 
�1��3������������'�)���0�$;�&� ��"!"E��)��2���– 70% – AGJL�/3�(�����)��2���– 60% – 70%; ruda – 50% 
– PGJL��!��<����– 40%–50%; �!()����– 30% – 40%; raudona – +�0��7�=����*���!�()��'�)���0.�
���0(��)(���!�

��0�� ��� !(1����%�$��� 1!�%(�;� 0���)�� -@�.� �����!��2��� D�  �� (��1��"�

Ankstyvoje infekcijos stadijoje prasideda nuo ori priklausoma replikacija, 

kurioje svarbiausias vaidmuo tenka išimtinai replisomos baltymams (Nossal ir 

kiti, 2001). Neilgai trukus, prasideda nuo rekombinacijos priklausomos 

!(1����%�$��� (��1��*� ���%�$��$�)��*� ���1�)���)�� ������������(� 0(��mo vietose 

&!(�,(!*� 6GGGE"� ���� 1!�%(��� )(��*� -(� 1�0!�� ����� !(1����%�$��� -���2).�

����()��*� ����� �3�!-��� 2!�� �!�$.� -���2).��3�[*��3�o�-(���3�����)1�(����*�

��!��� 1�0!�� ���� 1����!���� – '�)���0����� !(��)-���%�$��� )(��� ����!� ���.�

8	��1�<�� .�!(1�!�%�$��&8!��(��!���1�(2*�4??�E"�����(!��+�0��0(��)����8	��

�� ��$��3����� �!���[o������()���-���2)��*���!�.� ��1���)��� +�0������3�[*�

�3�o�-(���3��� ��������)��� 2!�� =�J*� =?J�-(�� P4J� � (���/�.� �)���!@0/B�."�

�(� 1�)����.*� +�0�� 7�=� 8	�� �� ��$�)�� ����(� !(1�!�%�$�$(� �3�!-@�� ���
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h�)���0��*� ���1� 1�!�)� ��.� �)(!.�	-0����,� �,��8(�7� &==J� � (���/�. a.r.) 

-(��'(�(!� �1�(��.�!(,��3�,��01�?�&=5J�� (���/�. a.r.).

Palyginamoji b���(!��+�0�� 7�=� ���� -���2).� �����,�� 1�!� �*� �� �

 ��0(����7�=�!(1����%�$���-���2).��)���!@0/B�.��(����)��23��*����akingi už 

�;3(��;�����������/����+���%�����0!�1���-���2)���*����!�����������������).�+�0��

���01��!�B�."�9�32, <���0���)��-@�.�1�)������8	��1���)(!�,C"��akteriofago 

7�=�8	��1���)(!�,���0(����43 �� ��$��?G���!�-���2);*���!�� �)���!@0/B�.�

seka yra 60% identiš��� ��� 01�5"� 9���/���� '�)���0�$��� D� ��� 01�5� &P�J�

� (���/�.� �)���!@0/B�.E� 2!�� �!� +�0�� RB69 geno 43 koduojamas baltymas

(Wang ir kiti, 1995). RB69 gp43 2!��-(�(�0(!���������/��!������0�)����0.�+�0.�

1���)(!�,�, kuri buvo �/�!���������� D3��!���(� ���+�!)�%�$��(� (Wang ir kiti,

1997; Hogg ir kiti, 2004). VR7 gp43, kaip ir RB69 8	��1���)(!�,��*��2�/B���

domenas yra 1 a.r. ilgesnis*� -(� ��� /�.� �-�($.� -���2).� �)���!@0/B�.� �(��� 2!��

1���/(���� – =�J� � (���/�.� �.r. 9��20����� +�0.� ��*� ��P?� -(�� 7�=� gp43

1�!)��C���!���@!;�����atyta, kad 9(�!�3� �!�-(� !�����!�.� &6GGPE� � (���+��������

�-�����B��������(!3��23����6? �)���!@0/�2�*�(���B������P?�8	��1���)(!�,���

aktyvumui svarbiose srityse (POL, EGZO, dNTP surišimo ir t.t.), yra ir fago 

7�=� 01�5� ��3($�"� ���� ��!1�� ������ )����.� �!�B�.� �)���!@0/�2�� -(�� 8	��

1���)(!�,��� 1�!)����� ��!���@!���)��23��*� ��!�(*� ���1�)���)�*� 2!�� !(������0��

�;3(���������������!(1����)���-���2)����&13,"�01:?E*�7�=�01�5�atveju, yra gan 

1����C"

] �)�����*��� �+�0��7�=���������()���-���2).��)���!@0/�.��(����2!��

gana moz����/���� ���1!��)(*��� �/�.�-���2).�1�!)�������!���@!����(�������)��

��� 3�(���(*�  �<���� �1�����)��� ������� �)���!@0/�2�*� ������� 2!�� ���.� ��� ��1��

+�0.� ��������).� ���� -���2).� �)���!@0/B�.� �(���("� Gp59 yra vienas 

1���/�����.�-���2).�7�=�-(�����!(1����%�$���-���2).�0!�1�$(�&=:J�� enti/�.

a.r.E*���B�����!����*��������0���<�01:?–01�5��;3(��; (25 pav.)*�0������������!����"�

] �)�����*��� �01:?�M2�64:*� �����!�����!��)��������!��$��01�5�-(��01�4�&o��

ir kiti, 2005), yra aptikta ir bakteriofago VR7 gp59 C-0�����$(� ��2$e.
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59_T4 YRKILNIDSQKAKNVFIETVK--SCKY---------- 25
59_RB32 YRKILNIDSQKAKNVFIETVK--SCKY---------- 25
59_RB69 YRKILQIDVNAAKKLFIETIK--SCKY---------- 25
59_RB49 YKKLLVIDAAKARALFVKVVK--ECKEISQLKVETNS 35
59_VR7 YKKILNIDALEARKLFIETVK--GCKF---------- 25
59_KVP40 YDKLLKIDEELAKELFIQVKN--QSKI---------- 25
59_44RR YRKLVVINKDTAKRKFIEHVKAFKDQV---------- 27
59_Aeh1 YRQLTLINKEQAKACFIEIAN--QNKL---------- 25
59_RB43 YRKLVEISNEEIVK-YRNLMKQTLIKLNEK------- 29

* :: *.       : :  : :

41_RB32 KWNKFLMGVQKGNQKWVEIEQD---STPSEVSEVAGSQQIQAEQNRYQRN---ESTRAQL 466
41_T4 KWNKFLMGVQKGNQKWVEIEQD---STPTEVNEVAGSQQIQAEQNRYQRN---ESTRAQL 466
41_RB69 KWNKFLMGVRKGNQKWVEIEQEGM-NTPNTVNENAGAQMRQAEVNRTERVGKAKATRADL 471
41_VR7 YYNKFKMGVKKGNQRWYEVDDDSAPKQGPTVKEATGEMNRQAEMNRQTRV-----NRSDL 467
41_44RR YINKFRMGVRKGNQRWYDLEEE-----GQSAPKPGAAPARQADHTKGSNN------REKL 459
41_RB43 HFNHFKLEVRKGNQRWMDTDNS---DIGFKSDYKGRQMPKTVEEAQGAMVKQAEGNRSKL 467
41_RB49 YYSRFNVGVKKGNQRWYEVPNQ------IADQENAQVKPQSAQQAE---------KREKL 461
41_KVP40 QDQTFMIAVNKGKQRWGDIDGTAN---YSAPAQSQAKSASPFAQKKESSAK--------- 460
41_Aeh1 KFSRFNLCVDKGKQRWHEPDGNFGGNLNDANDRMQATHKDNVAKAKDLSTRNKMDQLSAM 474

. * : * **:*:* : .

41_RB32 DALANELKF-- 475
41_T4 DALANELKF-- 475
41_RB69 DSLANELKF-- 480
41_VR7 DDLAAQMKF-- 476
41_44RR DELAGIMNF-- 468
41_RB43 AEAAKSMNIEF 478
41_RB49 DELANNMTF-- 470
41_KVP40 ---AEAVNW-- 466
41_Aeh1 GDASDAVDWGI 485

:  :

25 pav. �$%&'( )*$�)
��=
#' 
 ,-$ ( 5
�4
� ! " "�5
 *$�5
�6?I
Q-�$/ " )
3)!'")
$! ")(A�8E 5


palyginimas. „*” žymi identiškas �)���!@0štis, „:” – konservatyvias �)���!@0štis ir „.” – pusiau 

����(!3��23�����)���!@0/���"��!@�/�(����<2)�)�� (�(%�$���)���!@0/B�.��(��$("

VR7 gp 41 yra 65% homologiškas T4 RNR praimazei (26 pav.), ��B����

šio baltymo C-galinis segmentas, kuris, kaip teigiama, yra svarbus heksamero 

+�!)�3�)�����-(�� �;3(����� ���01:?� &8(��0����(� �!� 3���T�11(�*� 6GG:E*�2!�� �����

1����C�"

Be to*�/����)(���32� �)��$��0����������(%'����0�$�������������-(���(�.�

��<��(!�$��� ��2!����� 1!�$(���� �2!�).� )(��� ������2��*� �� � 1��,)� �$( esantis 

VR7 g41 itin silpnai komplementuoja fago T4 mutanto T4K10F41 vystym;si

sistemoje in vivo (nepublikuoti duomenys).

27 pav. �$%&'( )*$�)
��=
#' 
 ,-$ ( 5
�4
� ! " "�5
 *$�5
�641 C-�$/ " )
3)!'")
$! ")(A�8E 5


palyginimas. „*” žymi identiškas �)���!@0štis, „:” – konservatyvias �)���!@0štis ir „.” – pusiau 

����(!3��23�����)���!@0/���"��!@�/�(����<2)�)�� (�(%�$��am���!@0/B�.��(��$("
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7����/�(� ��)(�2�����������32!��$��B�������)��(�*��� �!(1����%�$����!����

$�� ����$���.� 1!�%(�.� 0(�.� 1�!)���� �(��� 2!�� 0���� 1�����/��*� ��B����  ��0�)��

���!��).����%(��!�����$.��� ��$�).�-���2).���!1���3����;3(������!��2�("

3.2.3�
R &5
*9"%1 " 5
�(96 5
*$�)
��=
�'"$ 

��1� $��� -�3�� )������ ���/B���*� fago VR7 genome nebuvo aptikta

dCMP hidroksimetilaz��� 0(�� 42 analogo bei O ir c gliukoziltransferazes 

�� ��$��B�.� 0(�.� �-gt, �-gt"� �/�2!��� 3�(��������� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.�

genomus buvo nustat2��*� �� � )����.� 0(�.� '�)��0��� �(�1�����)�� +�0���(*�

��!�.� 8	�� vietoje HmC yra citozinas (Petrov ir kiti, 2006). Tuo tarpu, 

r(��!��%���� -���(!��+�0�� 7�7 0(��)����� 8	�� �����,�� 1�!� �*� �� � /��� +�0��

DNR yra panašiai modifikuota, kaip ir fago T4. Be to, VR7 genome yra genai, 

koduojantys fago T4 baltym. 8(���&(� �����(�,���7*�-�����$�����-������(,C�

���� M�9���!��B����8	�E�-(����%�&-�����$���!����!�1%�$;����� M�9���!��B����

DNR) homologus, ��!�.� �(�1�����)�� �()� �+�����;� 8	�� ��!��B����(�

faguose. Bakteriofago RB69 atveju, T4 gp42 funkcinis analogas yra 

ORFRB69125c (Nolan ir kiti, 2006). 7�=�0(��)���$(�8	��������)(��� /��)�

��P?� ���� ��!�*� ��B���� T4 gp42 pozicijoje aptikti du nežinomos funkcijos 

���"� ����� -@��*� �� � ��<��!��� �/� $.*� �!� ����$(� 0(��)�� 1�,�%�$�$(� (�������

nežin�)���+���%�$������*�1��(�B���+�0�����dCMP hidroksimetilazC"

����(!��+�0��7�=�0(��)���$(�8	���1������ ��0(����+�0�����-���2).*�

�������0.��<� 	�9����3(!��$;�-(��1�!�)� ��.�-������(,C�'�)���0."���0��7�=�

 M�9� (�)���,��M *� ��9������,��� *�!( ����,���! *� 	�9�����,��014�-(��

��)� ��.� ����,�� ��� 2!�� '�)���0�/���� +�0�� ��� ����(��� .� )(��-���,)��

fermentams atitinkamai APJ*� P:J*� PPJ*� �AJ� -(�� =6J� � (���/�.� �.r. Be 

1�)����.*�-���(!��+�0��7�=�0(��)���$(�8	R taip pat buvo aptiktas T4 dUTP 

– �,���-���2);��� ��$��B���0(����titikmuo. Fago VR7 gp56 net 76% tapatus 

��������)�)����-���2)��*����*�3��0�*��(����7�=�8	��)� �+���%�$���������);�–

1�1!�����*�-���(!��+�0.*���!�.�8	��%���,�������!��)� �+����$�)�*� ��9�– �,���
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�����0��� -@��� 1���/(���� D� -���(!�����*� �(�� D� +�0�� ��� 01:P� &����er ir kiti, 

2003b).

��1� $��� -�3�� )�����*� +�0�� 7�=� �(!�-����� !( ����,��� ��-3�(�(����

NrdA yra vienas iš /(/�. bakteriofago VR7 baltym.*� ��!�.� '�)���0�$��

��������)�()�� +�0�� ��� -���2)�)�� 3�!/�$�� ?GJ"� ��.�  3�($.� �(!�-�����

����(��� .� !( ����,��� ��-3�(�(�.� 	! � bei NrdC tapatumas atitinkamiems 

+�0�� ��� -���2)�)�� 2!�� ��������)��� A=J� -(�� A�J� � (���/�.� �)���!@0/B�."�

] �)�� ���*��� � �/� �!�$.����(!�-����� !( ����,�����)1�(����-���2).*� +�0��7�=�

genome aptiktas tik NrdH baltymas, PAJ��)���!@0/B�.� tapatus fago T4 nrdH 

geno 1!� �����"�	(<���������1�)������*��!��(*���B����+�0��7�=� ��0���)��)(���

-�3��1���(-���*��� �����@!����(!�%�$��D����$��šio fago vystym;�� – kuo aeracija

0(!(���*�����+�0��7�=��/(�0�� � (���"

	(��44J��� ��$��B����-akteriofago T4 DNR dalies sudaro penkiolikos

)�-���.� (� �����(�,�.� – seg, i-tev bei mob 0!�1�.� – genai. Manoma, kad 

-@�(��� )�-������ (� �����(�,��� 2!�� �������0��� �<� D3��!�.� 0(��)�� �(0)(��.�

)������ ��!1� ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� &�!��-Volchanskaya ir kiti, 2008; 

Wilson ir Edgell, 2009). Fago VR7 genom���$(� 8	�� �� ��$�)��� 1(������

'�1��(������ )�-������ (� �����(�,��"� ����(!��+�0�� ��� (� �����(�,�.� �(0�� �!�

�(0�� 0(�.� '�)���0��� &P:J� �!� :�J� � � �!E� �1������ 7�=� 0(��)�� 1�,�%�$��(�

���������B���(�/�.�0(�.�1�,�%�$���+�0(���"�������!1���!���'�1��(���(��7�=���-�

endonukleazes koduojantys genai aptikti kitose genomo pozicijose nei fage T4. 

] �)�� ���*� �� � � <������� ��!���@!���� D3��!�3��7�=�0(��)(�������2��� �!��2�(*�

���������B���(� +�0�����0(��)���(0)(����*���!�����/��)(�+�0(� !�-�$��)�-���.�

(� �����(�,�.�0(���"

3.2.4. T4 �'")!'
N)!)/�5
"'&9( "&>0
��=
���

Bakteriofago VR7 genome aptikti �P������(��!���2��'�)���0.�+�0�����

8	�"� 9(���� �/� $.� �� ��$�� ��56*� �P*� 9��*� K�?A� -(�� ��P?� '�1��(�����)�� �9�

baltymams homologiškus baltymus (sk. 3.2.1.2.), o 41 VR7 ASR yra 

'�)���0�/��� D3��!�. ��� ��1�� +�0.��(<���)��� +���%�$���genams. Didžioji dalis 

)����.�7�=�����2!�� +�0.� K�?A�-(����P?� D3��!�.��(<���)��� +���%�$���0(�.�
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'�)���0���&WAGJE*��(��������� ��$��D� +�0���P�1���/����-���2)��*� ������!1��

penki – ��-���� ���� ��� ��������.� +�0.� ��56*� ��65*� ����6"A�� '�1��(����.�

-���2).�������)(�2�"�8��0�)��/�.�0(�.���!�/�)������&–E�8	��0!�� ����*���

$.�1�,�%�$���7�=�-(��1�)����.� +�0.�genomuose daugmaž atitinka. Iš 18 pav.

���2��*� �� �  ��0�)�� �(<���)��� +���%�$��� +�0�� 7�=� ���� 2!�� �/�� ���C�

genomo srityse, abipus didž��$�� ��!���@!���.� 0(�.� �����(!��"� �(��)-���%�$���

 �<���� /���(�0(��)���!��2�(*����1�������2��� ��0(������� ��1�� +�0.���3($�*�2!��

�����  � (���"� �� ��� ��<��!�(� �/� 1�)����.� ���� 0���� -@��� 0(�(����.�)���.� ��!1�

0�)����0.� +�0.� 1��(�)�"� 8����� /�.� ���� 0��-@�� 2!�� 0��� ����(!3��23@��

�/3�! ���.� +�0.� ��3($�� �!� 0���� -@��� �3�!-@�� $.� 32��2)����� ��)� ���!�)���

�;�20�)��"

��������0(��)�����-���(!��+�0��7�=�8	�������,C�������2��*��� �

36 šio fago ASR, �(��!�� '�)���0.� ���.� ��� 0�)����0.� +�0.� 0(��)���(� �/� $.�

�(��!������&4� �(��(��E��� ��$��-���2)��*���!�(�2!��'�)���0�/��� D3��!�()���(�

�����1��+�0.�-���2)�)�*���1(��������– D3��!�.�-���(!���.�-���2).�'�)���0���

&6��(��(��E"

VR7ORF290c koduojamas baltymas yra 36% tapatus Myoviridae 

/(�)��� �9�4� ��1�� 3�!��.� �����3�� Staphylococcus fago G1 HNH nukleazei. 

��!�����)(�2*��� �+�0���������(�,�����-�-(��I-TevIII taip pat priklauso HNH 

����(�,�.�/(�)��*����1���(���)���$�)���-@ ��0���3��.������1��+�0.�0(��)�)�*�

0���)�� ��)��2��*� $�0� 7�=���6?G%� 1�1�� �� )�-���.� +�0�� 7�=� ����(�,�.�

�;!�/;"� #��C� �!2�� 1 lent(��$(� 1�)������ -���(!��+�0�� 7�=� ���� �� ��$��

'�1��(�������-���2)��*���!�(�2!��1���/@��D�Siphoviridae ir Podoviridae šeimos 

�=���1��-���(!���.�3�!��.��%�8�4*�Pseudomonas fago D3 bei Salmonella fago 

:��(<���)���+���%�$���'�1��(����.�����-���2)��"

Du bakterin��� ���)��� +�0�� 7�=� ���� �/� ��(�.� 2!�*� ��� 0(!�*�

0(�(������ !(��)-���%�$��� ��!1� �;��(���� /(�)�������� 0(��)(� (���B��� 1!�+�0��

&0��� �(��  (+(��23���� 1!�+�0�E� �!� +�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�"� 7��.� 1�!)�*�

�/�2!��� /�.� 7�=� ���� ����(��� .� �� ��D� ������2��*� �� � 7�=ORF003c bei

ORF196w �UM� ����(��� .� ����2���� 1���/��� �-�����B��)� /��� +�0�� �UM�

����(��� .� ����2����� �!� 2!�� ��������)��� 42% ir 45%. Be to, ORF003c
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�� ��$�)���-���2)���2!��'�)���0�/����+�0��������)���-���(!����)�-���2)��*�

o gpORF196w homologiškas kolageno tipo trigubos s1�!�����)��23;���!��B��)�

-���(!����� ���)��� -���2)��*� ��B���� -@�(��� ������ ��1�� -���2)��� �(!(���� 2!�� �!�

Siphoviridae /(�)��� +�0.� ��!���@!������ -���2)��� &13,"� Mycobacterium fago 

Pukovnik gp7).

1 /'"&'/.. ����(!��+�0��7�=������!��)�������(������1��+�0.�'�)���gai

VR7

ASR 

Artimiausias 

homologas

(sekos ilgis

ar)

Organizmas Homologinio 

baltymo 

funkcija

Identiškos ar

/panašios ar

(persid.

segmento ilgis 

ar)

E

,-'(& 0

ORF006c

(231)

Gp13.5

(133)

Enterobacteria

fagas EcoDS1

Hipotetitins 

baltymas

45/66 (131) 3.5e-11

ORF135c

(216)

ORF78

(210)

Pseudomonas fagas 

D3

Hipotetitins 

baltymas

54/87 (147) 2.1e-22

ORF137c

(55)

ORF

trn 2.19.-1

(55)

Salmonella fagas 5

Hipotetitins 

baltymas 27/33(57) 0.25

ORF290c

(163)

ORF058

(211)

Staphylococcus 

fagas G1

T	T�����(�,� 55/81 (150) 3.0e-21

9!���)����*� �� � +�0��7�=� 0(��)���$(� 8	�� 2!�� �!� �(��� Siphoviridae šeimos 

+�0. ASR homologai, ORF196X�0����.�-@��� �!�3�(���� $."� ] �)�����*��� �/���

7�=����*����1�$���-�3��)��������2!��$(�5"6"4"*�2!���1���������!���@!���.�+�0��

0(�.� �����eryje, šalia geno hocw. Galima prielaida, kad abu šie ASR yra to 

1���(��0(�(����.�)���.���3($��1��(�)�"

��.�2 l(��(��$(��/3�! ���. VR7 ASR �UM�����(��� .�����2�������1�

pat neviršija absoliutaus vidurkio (40.3%), o ORF109c atveju, net yra ženkliai 

mažesnis – tik 32%. ORF109c koduojamas hipotetinis baltymas yra 38% 

�)���!@0/B�.��(������1�����Chitinophaga pinensis LuxR šeimos transkripcijos 

faktoriui. Kaip matyti 2 �(��(��$(*� �-�� )������� -���2)��� ��($�� �( � (����

� (���/�.��!�1���/�.��)���!@0/B�.���(���*�-(��������(+�%�(����3(!���!� �*��� �/���

1���/�)�����!�������1�����)��"�����)��1!�(��� �*��� ����109c �/���(�.�2!������
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fagui VR7 specifinis genas (o gal tai net baltymo nekoduojanti DNR seka). 

Kita vertus, tiriant bakteriofago VR7 fiziologines ypatybes buvo pas�(-���*��� �

/��� +�0��� 32������ ���%����!���� +�,���E. coli �;��(���(� &�8600 4.0), o fagas T4 

������(��;��(���(��(��32���"

2 /'"&'/.. Bakteriniai fago VR7 ASR homologai

VR7

ASR 

Artimiausias 

homologas

(sekos ilgis 

ar)

Organizmas Homologinio 

baltymo funkcija

Identiškos ar

/panašios ar

(persid. 

segmento ilgis 

ar)

E

,-'(& 0

ORF003c

(99)

Avi_1970

(425)

Agrobacterium 

vitis

8� 2������1�� ���

tipo baltymas 25/38 (77) 0.14

ORF023c

(77)

OTBS_1247

(rpoH)

(299)

Orientia 

tsusugamushi �	��1���)(!�,���

faktorius sigma 32

27/41(79) 0.43

ORF109c

(72)

Cpin_4278

(213)

Chitinophaga 

pinensis

LuxR šeimos 

transkripcijos 

faktorius

13/18(34) 0.021

ORF147c

(141)

RPC_1770

(522)

Rhodopseudomon

as palustris

Ci�� ��.V

deoksicytidilat 

 (�)���,�

33/57 (117) 2.0e-05

ORF196w

(427)

BCE_G9241_

4821

(1300)

Bacillus cereus Kolageno tipo

baltymas

109/132 (284) 4.2e-36

�!�� <���)�*� �� � ���%����!���� +�,��� �;��(���(� 32������ �=� ��1�� +�0��*� ��!�.�

0(��)���$(� 8	�� �� ��$�)�� +�0���� �	�� 1���)(!�,�"� ����(!��+�0�� 7�=�

genome RNR polimer�,�� �(�� ��$�)�*� ��B���� 01���109c bei gpORF023c 

2!������!����!�1%�$������$���.�-���(!���.�-���2).�'�)���0��"�������-@ �*�$(��/�(�

������ ��$��3(��������-���2)��*�0����-@��*��� �����2!������;��(����/(�)��������

�	�� 1���)(!�,��� ��)1�(���� �;3(����$���2�� -���2)��*� ��!�.�  ���� 7�=� 0����

32��2���� ���%����!���� +�,��� �;��(���("� ��B���� ��)*� �� � /�;� 1!�(��� ;� 1��3�!������

arba paneigti, reikalingi papildomi tyrimai.
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3.3�
<$�)
��=
�'"5
($ 8%)0
&>( !$0

��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� 0(�.� !��/���� !(0����%�$�� ����(� 32� �)��

�!����!�1%�$��� ���� ���!���0.� �����.� 1!�)���!�.� ���23�3�)�� -(�� ���1���/���

�;��(���� /(�)���������	��1���)(!�,���)� �+���3�)���(���"���!����� +ago VR7 

0(�.� !��/kos reguliacijos ypatumus buvo vykdoma 1!�)���!���.� �(�.�

0(��)���$(� 8	�� 1��(/��*� �� ���1� 1��� 0(�.*� �� ��$��B�.� �3�!-���� +�0�� ���

transkripcijos proceso -���2)��*� �����0.� 1��(/��� -(�� $.� �� ��$�).� -���2).�

1�!)����� ��!���@!��� palyginamoji �����,�. Bakteriofago 7�=� 1!�)���!���.�

�(�.�1��(/����)(���-�3��3� �3��$�)�����(���B������!��(!�$�����E. coli bei fago 

��� 1!�)���!�.� ����(!3��23���� �!��2�*� �����)��� ��!1� /�.� �!�B�.*� 1!�)���!�����

1�,�%�$��0(��)���$(�8	�" ��0��7�=�1!�)���!�.�1� ��2����!� 2����4�1!�( ��

�(��(��$("

3.3.1. Ankstyvosios transkripcijos reguliacija

Ankstyvieji bakteriofago T4 promotoriai (PE) turi: GTTTAC(a/t)tt –35

srityje bei Ta(t/c)(a/t)AT –10 sri�2$(� (���B���� ����(!3��23���� �ekas ir GTG 

)��23;*� (����D –16 – –4��1� ��2�(. Be to, s��1!@�����1!�)���!��� –52 ir –42

1� ��2�(� ���1� 1��� ��!�� �(���*� 1!�)(���B����E. coli 1!�)���!�.��9� (�()(����"�

(Keilty ir Rosenberg, 1987; Wilkens ir Rüger, 1996).

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� �����,��� )(��� -�3�� �1����i 43

hipotetiniai ankstyvieji promotoriai (PE). Net trisde/�)��1(���.�PE ����(��� .�

seka –34 pozicijoje (Tr�) ir/arba –12 pozicijoje (TrM) skiriasi nuo fago T4 

�����23.$.�1!�)���!�.���1������(���"�Siekiant išaiškinti ar toki����� ���(� fago 

VR7 !(0����%������(����apskritai yra transkripciškai aktyvios, buvo patikrintas 

labiausiai nuo T4 PE -(�����!���B�., �!�$.�7�=������23.$.�1!�)���!�.�– PE24.3, 

PEmotA.1 bei PEip6 – aktyvumas sistemoje in vivo. Fago T4 atveju, genas 24.3

yra nurašomas nuo viduriniojo promotoriaus, tuo tarpu VR7 geno 24.3 5`–

0�����$(�  ��2$(*� 3�(�oje viduriniojo promotoriaus, rastas klasikinis fago T4 

ankstyvasis PE24.3. �������3($�� ��0�D �)����2!�����*��� �0enas 24.3 aptiktas 

3��.� ��!�.� �-�20���.� +�0.� -(�� 1�(� �-T-�20����� +�0�� ���?� 0(��)���$(� 8	�

(Nolan ir kiti, 2006)"������-@��*��� �/��������� �ojamas nežinomos funkcijos 
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hipotetinis baltymas yra svarbus koli+�0.�32��2)�����0�)��$("�Fago VR7 PEip6 

bei PE)���"4� -�3�� 1���!������ �2!�)���  ��� ��� ����23�(��()�� 1!�)���!��)��

�(-@ ��0.����!�M�����(��� .�–34 ir –46�1� ��2�(*������1�1��*�7�=�9Eip6 atveju, 

G nukleotido –5G�1� ��2$( (28 pav.). Tyrimui buvo naudojama bendroji iRNR, 

išskirta iš fagu VR7 ��+(����. E. coli BE ��)�(��� �;��(��.*� �!(B�;� ��+(�%�����

��� �$���)����C. 	�����2��*� �� � ��!���� '�1��(������ 7�=� 9E sekos sistemoje in 

vivo ���23��$�������23.$.�bakteriofago VR7 �!����!�1�.�����(,C"

28 pav. <$�)
 ��=
 �'"5
 motA.1 bei  6H
  ���
 "9%/')& 35
 0'%)0
 "90&$&>!$0
 �'"�'( )

3 3')%0 &'(! "$1 2)0
 !'&)39�
 6$"$93)2$"&
 ��
 $&- (%8& "K
 &($"0%( 6&$@K� Viršuje 
1�<2)���� ����(��� .� ���(����"� ��!�$(� 1���$(� -!@�/���� 1�<2)���� ���%�$�%�$��� �� ����� �!� �8�
�(��*����� �)��(� �����(�,����(0�"��1�B��$(�1��(�����0(��)���!���(��1!�(/���!�;�0(�;��(���
bei paryškintos ankstyvojo promotoriaus konservatyvios sritys

9��20����� �!�$.� ��!�.� -(��  �!� 40 1��(�%����.� �����23.$.� 1!�)���!�.�

����(��� .� �(�as, gauta bakteriofago VR7 PE ��1���� �(��*���!����–35 bei –10 

�!�B�.� 1� ��2�� –34, –12, –10, –9 bei –A� ���!����� ���� ��������).� +�0�� ��� 9E

1� �B�. (29 pav.). �(� ��*� �����23.$.� 1!�)���!�.� –40 srityje esantis UP 

elementas, kuris, kartu su –33T, yra 21�B�svarbus ribozilintai RNR polimerazei 

���%�$��$���� �!����!�1%�$;����������23.$.�+�0��T4 1!�)���!�.�&��))(!� ir kiti, 
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2000), fago VR7 PE atveju yra labiau konservatyvus, nei T4 PE. 8��� /����

priežasties galima teigti, kad dauguma VR7 �����23.$.� 1!�)���!�.� 2!�� 21�B�

���1!@�� +�0������ 1!�)���!���� ��� �;�20�*� �� � /��� +�0�� 0(��)(� 2!�� �� ��$�)��

aktyvi ADF-!�-�,���!���+(!�,�"

29 6$-�
�"%0&>-525
bakteriofago VR7 6()!)&)( 5
& 6 ".
0'%$
093$(>&$
6$lyginus &( 25

& (&5
#' 
:J
6)&'"1 $/ 5
ankstyv5j5
promotori5 "9%/')& 35
sekC.

��1� $��� -�3�� )������ ���(!��@!��� �1<3��0��� ��2!��$( 1.3.1.1.,

bakteriofago T4 ank��23������ �!����!�1%�$��� (��1��)(��*� �;��(���� /(�)��������

�	�� 1���)(!�,���O� ��-3�(�(���� 2!�� )� �+����$�)��� +�0�� �� ��$�).� �8 F-

riboziltransf(!�,�."�����(!��+�0�����0(��)(�2!���� ��$�)����!2��Mono-ADF-

!�-�,���!���+(!�,��� ���*� �� �� -(�� �� �"� E.coli �	�� 1���)(!�,�� 2!��

)� �+����$�)�� ���� �!� �� ��� 01���� !�-�,������ ���� 3�(�;� �/�  3�($.� �	��

1���)(!�,��� � ��-3�(�(�.,  ��� ��� �!����!�1%�$��� ���� �����23.$. fago 

1!�)���!�.�(+(��23�)���1� �$���(�� ����!���. V������01�� ���8F-ribozilina 

�	�� 1���)(!�,��� �-u � subvienetus �!� �����23�$�� �!����!�1�.� ����(,�� 2!��

trikdoma (Rohrer, 1975; Koch ir kiti, 1995; Tiemann ir kiti, 1999; Sommer ir

kiti, 2000). Tuo tarpu T4 ADF-!�-�,���!���+(!�,���� ��ADP-ribozilina E.coli

ribosomos 30S baltym; S1 bei transliacijos elongacijos 3(����D EF-Tu,  �����

yra trikdoma E.coli iRNR transliacija, o fago T4 iRNR transliacijos 

efektyvumas padidinamas (Depping ir kiti, 2005). Reikia pasakyti, kad fago T4 

ADF-!�-�,���!���+(!�,���2!������C��0!(0���������������-���2)���*���$. vykdoma 

ribozilinimo reakcija itin dideliu substratiniu specifiškumu nepasižymi 

(Tiemann ir kiti, 1999). �(� ��*� ��(�3�(��� +�0�� ��� !�-�,���!���+(!�,�� -(� $���

1�)����.*� )� �fikuoja dar po kelis E. coli baltymus (Alt ~27, ModA ~5, 

ModB ~8), tame tarpe ir visus RNRP subvienetus (Depping ir kiti, 2005).
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T4_ModB -MIINLADVEQLSIKAESVDFQYDMYKKVCEK-FTDFEQSVLWQCMEAKKNEALHKHLNE 58
VR7_ModA MLYTDDVLNGIIDTAASSESFRDQCQAEIDAL-YTDNEQSVLWQCMENKP-DLIQEDLTR 58
T4_ModA -MKYSVMQLKDFKIKSMDASVRASIREELLSEGFNLSEIELLIHCITNKP--DDHSWLNE 57
VR7_ModB --------MNIIKSDTEPNQLK-----------FSEMEIASLFECRTSKVDKTLHSNVNS 41

           :.  : ..:           :. * * .* *     :. :.

T4_ModB IIKKHLTKSP-YQLYRGISKSTKELIKDLQ-VGEVFSTNRVDSFTTSLHTACSFS-YAEY 115
VR7_ModA IIRNNLNTEPHAALFRGISKKTMEHLEDLRYVGATIEFNRVMSFSRDWQVARNFASYSFY 118
T4_ModA IIKSRLVPND-KPLWRGVPAETKQVLNQGI---DIITFDKVVSASYDKNIALHFASGLEY 113
VR7_ModB IIKSRLSVPD-TVLYRGVTQQEIDLLDEAKESMQPFEFGRITSFTEDYGIARDFA-AMEY 99

**:..* *:**:. .  : :.:       : .:: * : . * *: *

T4_ModB FTETILRLK-TDKAFNYSDHISDIILSSPNTEFKYTYEDTDGLDSERTDNLMMIVREQEW 174
VR7_ModA GTRNIFCINNAPYAYNYQEAIFKMICGAPPEEFNGAYPEAT-----RKSNLHLVNDEDEF 173
T4_ModA NTQVIFEFK-APMVFNFQEYAIKALR-CKEYNPNFKFPDSH-----RYRNMELVSDEQEV 166
VR7_ModB VTRTIVRLN-QTEAFCYHDAMRKLALDVPLKFFNTASGSKQEATLRREEYMDMIDSELEW 158

*. *. :: .: : : .          : . *   : :: * *

T4_ModB MIPIGK---------------------------- 180
VR7_ModA MFPAGTTLRVDLIETHPLNNLYTVWHLTVLN--- 204
T4_ModA MIPAGSVFRIADRYEYKKCSTYTIYTLDFEGFNL 200
VR7_ModB FVPVDQKFVIVDAGFVGDYYVLDCVQEQ------ 186

 :.* .

��0�� 7�=� 0(��)���$(� 8	�� �1������ 3����� �!��� )���-ADP-

riboziltransferazes koduojantys genai alt, modA ir modB. VR7 gpAlt, gpModA

-(��01�� ���)����!@0/B�.��(������1���)�����������)�()��+�0�����-���2)�)��

yra 35%, 32% bei 31% � (���/�.� �!. Nepaisant <(����.� 1�!)����� ��!���@!���

���!��).*� +�0�� 7�=� ���� �)���� !@0/B�.� �(��$(� �1������ )���-ADP-

!�-�,���!���+(!�,�.� /(�)��� -���2).� �����������)� ���23�)��� �3�!-@��

(Domenighini ir kiti, 1994; Domenighini ir Rappuoli, 1996) W–R bei Glu-X-

Glu motyvai, o taip pat Arg &��$(� 1�B��$(� 1�,�%�$�$(� ���1� ������E, kuris, yra

atsakingas �<� �(����0;� 	�8+ �!�(���3�); bei kitos Alt baltymo aktyvumui 

svarbios aminor@0/�2�.

Tuo tarpu, VR7 ModA bei ModB atvejis labiau komplikuotas. Kaip 

)��2��� o� 1�3"*� +�0�� 7�=� �-�� ���/B���� 1�)�����*� �8�-!�-�,���!���+(!�,�.�

���23�)����3�!-@�*��)���!@0/B�.��(����)��23���-(��)��23���o-R 2!���!��-�($.�

7�=��� �-���2).���3($�"���B���*����������!21���0;�+�0�����modA bei modB

)���0(�(,C�������2��*��� �/�.�0(�.��� ��$�).�-���2).����23�)������1�1���2!��

svarbus arom-X-�!�)�)��23���-(�����/B����$��(�������serinas, o ModB atveju, 

dar ir galinio IP motyvo izoleucinas. Fago VR7 MotA baltymo atveju, šios 

�3�!-�����)���!@0/�2��2!���(1����C*���B������ ���(!�����2!��1��(�������������,

30 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 ��=
 #' 
 �4
 )")-ADP-( #)@ /&($"0*'($@ 5
 )3
 $! ")(A�8E 5

sekos palyginimas"���� �����1�<2)������!21���0���)���0(�(,���-@ ���(������&or�E�+�0��
T4 ModB �)���!@0/�2�"�
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o IP motyvo izoleucinas – valinu. !21���0����� ��)���0(�(,���)(���3�����

30 pav. !�� ����� 1�<2)����� �)���!@0/�2�� -�3�� �(�B��)��� �������*� 1�� ���

1���/��$�*� �� �1�������Sr�*���!������� ����3($�� �;�20�$�� <(���.� -���2)��

���23�)�� ��)�<�$�);*� �� �� ���23�)��� $������ D������ �(��!�$�"� ���� ��!1�*�

1��(����� �,��(�%��;*��� �� ��1�� 3���/���� �(���23��"� ��(�  ��)(�2�� !� �*� �� �

ADP-!�-�,���!���+(!�,�.� �� � ���23�)��� D������ ��!�� �(� ���� ���/B���� )������

visoms Mono-ADP-!�-�,���!���+(!�,�)�� �3�!-@�� )��23��*� -(�� �!� 1�3�(����

�)���!@0/�2�"��� ���/��)(��2!�).�(��1(�2!��0����� ����0�����1�����!�abi fago 

VR7 Mono-�89�!�-�,���!���+(!�,����� �2!�����23@��-���2).�)� �+�����!���"

Taip pat, nepaisant to, kad VR7 ModA bei ModB koduojantys genai buvo 

1�3� ����� !()�������/�. 0(�.���!1���3���1� ���)����������)�)e fago T4 DNR 

�(0)(��(*�  !;����� �(�0��*� $�0� 7�=� �� �� 2!�� �����23������ �!����!�1%�$���

�(!)���%�$���-���2)��*����(� �;��(���� /(�)�������� �!������%�$;� �!�� �������� �*�

/��)(��2!�).�(��1(��(0���)�"

3.3.2. Viduriniosios transkripcijos etapas

Fago T4 vidurinieji promotoriai –10 srityje turi E. coli ^70 promotoriams 

-@ ��0;� ����(!3��23�;� �(�;� ������*� -(�� �1(%�+��C� �(�;� –30 srityje, 

&�V�E&�V�E��M��&%V�E�*� ��!�;� ��1�<D���� /�.� 1!�)���!�.� ���23���!���*� +�0�� ���

ankstyvasis baltymas MotA. ��B���*� �/ :A� ������2�.� +�0�� ��� 3� �!���.$.�

1!�)���!�.*��!�� (/�)��(�������atpažinimo �(������!�����������1�����–30 srities 

sekos. Nepaisant to, nustatyta, kad visi T4 PM yra priklausomi nuo 

viduriniosios transkripcijos aktyvatoriaus MotA bei koaktyvatoriaus AsiA 

(Brody ir kiti, 1983; Guild ir kiti, 1988; Truncaite ir kiti, 2003; Stoškiene ir 

kiti, 2007).

Fago T4 3� �!���.$.� 0(�. �!����!�1%�$��� 1!�������)2-�� ���� �����

tiriama naudojant fag. T4 motA+ ir T4 motA– ����();. T4 motA+ turi amber

mutacijas genuose 33, 45 ir 55*� ��!�.� 1!� ������ 2!�� -@����� �!����!ipcijai nuo 

3��23.$.� 1!�)���!�. (Williams ir kiti*� 4??�E*� �� ��� /��� +�0�� ��+(�%�$���)(���

�(����(����)�� 3��23�($�� �!����!�1���*� ���� 1��(�03���� 3� �!���.$.� �!����!�1�.�

�����,C. Tuo tarpu fagas T4 motA– -(�)����.�amber )���%�$.�0(����(�33, 45 ir 
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55  �!� ��!��)���%�$;� ���4� 0(�(�motA*� ��!�� �;�20�$�� -���2)������� $���!�);�

�()1(!��@!��"�Taigi, šio fago infekcijos metu, 42oM� �()1(!��@!�$(, MotA yra 

�����23��$�)��*� �� ��� sutrikdomi �(� ���� 3��23�sios, bet ir viduriniosios

transkripcijos etapai.

Tiriant bakteriofago VR7 vidurini.$. 1!�)���!�.� ���23�);*� ���/B����

aprašyto metodo ����2��� �(D)���)�*� �(�� ��!�� sistemos VR7 motA– fagui 

sukonstruoti. 8���/����1!�(<����(� buvo pasirinktas kitas metodas – panaudotas 

-���2).� �intez�� inhibitorius chloramfenikolis*� ��!���  ���� +�0���.� -���2).�

����(,�� 2!�� -�����$�)�. ������ -@ �, nesant viduriniosios transkripcijos 

���23���!�.* t�!����� ���������1!��������B��� 1!�)���!����� ���23�);*� 0���)���

dvejopas vaizdinis rezultatas. Tuo atveju, kai tiriamas 1�0!�� ����� ����!(�.

�!����!�1�;� ���%�$��$������ 1!�)���!���, šio transkripto bendros iRNR, išskirtos

�/� �;��(��.*� ��!���� ��0�� �(!1�$(� ��� %'��!�)+(�������*� tarpe nebus (31 pav. A). 

Tuo tarpu, jei tiriamas transkriptas be viduriniojo promotoriaus yra nurašomas 

 �!� �!� ���� �����23�$�� 1!�)���!����*� �/�� ��B������ ���/B���� �<� ��!��);� 9M,

�!����!�1�;� ������������ ��	�*� �/���!��� �/� �;��(��.� ��0���.� �(!1�$(� ���

chloramfenikoliu, yra gaunama (31 pav. B). T� ��, vienu metu galima 

išsiaiškinti du dalykus: fag��3� �!��������� �!����!�1%�$��� (��1��1!�������)2-C�

����1���(��+�0���� ��$�).�-���2).�-(����!��)��1!�)���!��������23�);"

31 pav. <$�)
 ��=
 �'"5
 dsbA (A) ir g30.2 D�F
  ���
 "9%/')& 35
 0'%)0
 "90&$&>!$0
 �'"�'( )

dideoksiterminacijos metodu panaudoja"&
��
$&- (%8& "K
 &($"0%( 6&$@K�
"$93)2$"&
#'"3(C2C

 ����
 80% (&C
 8
E. coli ��
%$! '")
/C0&'/ 5
D$9� "&5
&'(6.2'
09
 (
#'
1N/)($!*'" %)/ )F
H
! "9&K

po infekcijos VR7 fagu. 7�!/�$(� 1�<2)���� ����(��� .� ���(����"� ��!�$(� 1���$(� -!@�/��� 1�<2)�����
inicijacijos nukleotidas"��1�B��$(�1��(�����0(��)���!���(��1!�(/�0(����dsbA ir g30.2 ����(��� .��(����
bei paryškintos promotoriaus konservatyvios sritys
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Ištyrus bakteriof�0��7�=�0(��)�����8	������(��� .� �(�;, aptikti 67

potencial@��3� �!���($��1!�)���!���" Net tri� (/�)�� (32��.�'�1��(����.�VR7 PM

����(��� .��(���<(���������yr�si, lyginant su fago T4 PM tipine seka. Ištyrus 40

1��(�%����. VR7 PM ���23�); in vivo nustatyta, kad 16 promotori. yra 

���23@�*�-(����viduriniosios šio fago transkripcijos etapas yra priklausomas nuo 

+�0���.� -���2).� – ���23���!�. (pvz., 31 paveiksl��2$(� 1��(����� PMdsbA ir 

PMg30.2).

Tuo tarpu, 24 iš ��!�.� '�1��(����.� 9M in vivo buvo transkripciškai 

neaktyv@s, taigi šios �(���*��� �!����-���(!��+�0��7�=�3� �!���.$.�1!�)���!�.�

��1��C��(�;*���� �jamos nebuvo. 	(1���������*�!(�����1����2��*��� �1!�)���!�.�

tyrimai in vivo �(�3��� ������������2!�).�in vitro )(���0����)���!(,�������"�8���

šios priežasties buvo suformuluota prielaida, kad kai kurie promotoriai, kurie 

�2!�).�in vivo )(���1���!� ��-((�;��(���23@�*��/���(�.�2!�����23@�*���������$.�

����(����)��������(���-��@���!����!�1����&Guild, 1988; Marshall, 1999; Stoškiene

ir kiti, 2007).

Palyginus 17 ��!�.�-(��26 '�1��(����. 3� �!���.$. 1!�)���!�.�����(��� .�

�(�;*�0�����-���(!��+�0��7�=�9M ��1�����(��. Iš 32 pav. matyti, kad fago VR7 

3� �!���.$.�1!�)���!�.*��20���������+�0�����9M, –30 srities –31 – –6=�1� ��2�(�

(���B�.�����(��� .��!�–10 srities –12 – –A�1� ��2�(�(���B�.�����(��� .� �<����

-(�� �� ����� ���!����"� �(� ��*� 7�=� 9�� –30 sritis yra prailginta –35 bei –34

1� ��2�(� (���B��� &�V�E&�V�E� �(��*� �� /�.� 1!�)���!�.� –6 – –3 sritis yra 

����(!3��23(���"

32 pav. �$%&'( )*$�)
 ��=
 - 39( " 525
 6()!)&)( 5
 & 6 ".
 0'%$
 093$(>&$
 palyginus 17 
& (&5
 #' 
 BH N 6)&'& " 5 - 39( " 525
 6()!)&)( 5
 0'%$0� Sekos, atitink��B����� 30 ir � 10 
sritis, buvo palygintos nepriklausomai.
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MotA_T4 MSKVTYIIKASNDVLNEKTATILITIAKKDFITAAEVREVHPDLGNA-VVNSNIGVLIKK 59
MotA_RB69 MSKVTYIIKASENALNEKTAAIMVYIIKNNFTTAANVREALEAEYNASVVNSNIGVLIKK 60
MotA_VR7 MNKLNYIVKCSQNALNETDVNALVFVYKNNFVRP----EVVLDQQNT-SIDS-VQTLLNN 54

*.*:.**:*.*::.***. .  :: : *::* . *. *:  ::* : .*:::

MotA_T4 GLVEKSGDGLIITGEAQDIISNAATLYAQENAPELLKKRATRKAREITSDMEEDKDLMLK 119
MotA_RB69 GLVEKSGDGLVATGEAMDIIQKAADLFAQENAPELLQKRNTRKARGVTPEMHELANFVFE 120
MotA_VR7 NYVEASGDGLMITEKGVDLILDAAELWANENNPDLLEVKKTRTKRGVTDEMEATAEYIKE 114

. ** *****: * :. *:* .** *:*:** *:**: : **. * :* :*.   : : :

MotA_T4 LLDKNGFVLKKVEIYRSNYLAILEKRTNGIRNFEINNNGNMRIFGYKMMEHHIQKFTDIG 179
MotA_RB69 NI-KDKVEVKEIGENRSNLEVRFAKRVLGIRQIEIRRDGALRIFAYNMSETESKLFTSLE 179
MotA_VR7 QLLSIGIDFKSISEDRSNLIVKF-KRVKTLKQIDVRRDGQIRVHAYNTEQKIVKQFTDVG 173
           : . . .*.: *** . : **.  ::::::..:* :*:..*:  :   : **.:

MotA_T4 MSCKIAKNGN-VYLDIKRSAENIEAVITVASEL 211
MotA_RB69 NDVKIKIGGKYTYIDFPNVSKEIITLVTNVL-- 210
MotA_VR7 FSVKVG--GLNTYIDNHMSTENIQHVINILK-- 202

. *: * .*:*    :::*  ::.

9��20�����-���(!��+�0��7�=�3� �!���.$.�1!�)���!�.� ��1��C��(�;�������.�

���0�)����0.�9M ��1���)is sekomis, pateiktomis 11 pav., matyti, kad tiriamo 

fago PM tam tikrose –30 srities pozicijose yra b@ ��0����P?�-(��44RR2.8t PM

�1�����)�� ����(��� ��*� ��B���� bendras bakteriofago 7�=� 3� �!���.$.�

1!�)���!�.���1������(�����%'()�������3��, ���2!��0�����3����"

Kaip jau buvo pa)�����, bakteriofago T4 viduriniosios transkripcijos 

)(��� ����� �3�!-@�� 2!��  �� +�0�niai baltymai: aktyvatorius MotA bei 

koaktyvatorius AsiA. ��!�����+�0��7�=�0(��)��C�8	��-�3���1�������-��/�����

-���2)��� �� ��$��B�.� 0(�.� �����0��" Nustatyta, kad bakteriofago VR7 geno 

motA �� ��$�)�� -���2)�� �)���!@0/B�.� �(���� tapatumas fago T4 MotA yra 

34%, o homologija RB69 MotA baltymui – 42% (33 pav.).

33 pav. �$%&'( )*$�5
 �4�
 ��HI
 #' 
 ��=
 )&�
 #$/&>!)
 $! ")
 (A�8E 5
 0'%)0

palyginimas. „*Q�<2)��� (���/�����)����!@0/���*�H:” – ����(!3��23�����)����!@0/�����!�H.” –
1����������(!3��23�����)���!@0/���"��!@�/�(����<2)�)�� (�(%�$���)����!@0/B�.��(��$("

9�!)����VR7 AsiA ��!���@!��2!��51,1% �)����!@0/B�.�� (���/����-�($.�

)����.�+�0.������-���2)��"�����(!��+�0.��('��-(��79�G������-���2)���2!��

atitinkamai 6AJ�-(��6=J���1��@��+�0�����0(���asiA baltymui (Pineda ir kiti,

6GG�E"� ������ -@ �*� 7�=� ����� yra anaiptol ne tolimiausias T4 AsiA 

homologas. Tuo tarpu, VR7 gpmotA yra labiausiai 1����C�� ����� 0!�1���

baltymas (34 pav.). 9�!)����������-���2).� ��!���@!��� D����� ���23�)��� -�3��

tirta Pineda ir bendra����!�. (2004)"� ���� ��!1�� ����� 1���/��� -@ �� ��!����
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�(-�3�"��� ���-�3�����1!C�����/����/�������!�7�=������2!��1�$�0������23�����

3� �!���.$.�+�0������!����!�1�.�����(,C�T4 motA– infekcijos metu.

34 pav. )&�
 #$/&>!)
 * /)�'"'& " 0
 !'3 0
 093$(>&$0
 $(& ! $90 5
 �(96 5
 $629"� !)

#A39� Palyginti -���(!��+�0�� 7�=� �!� -���(!��+�0.*� ��!�.� 0(��).� �(����  (1��������
'��1�VV1'�0("-��%"�����("( �� ��)(�.�-�,�je, MotA"�����������/���$�).���!� 2���1!�%(������
D����������1�)�������!��)��-���2)���/!��/��"�����(�������������1��(���. �)���!@0/B�.�����B�.*�
�(�����D�3�(����1�,�%�$��"

Siekiant ištirti VR7 MotA baltymo 1�!)����� ��!���@!��� D���;� $o

aktyvumui T4 fago sistemoje in vivo*� -�3�� ���1!C���� /D baltym; klonuoti.

� ��0�� 0(���)������ ��$�)��� -���2)��� 2!�� �����/���� �;��(�(�� /(�)���nkei, 

klonavimo darbams buvo buvo naudojama 1��,)� ��1��16b, o klonuoto geno 

superekspresijai pasirinktas E. coli kamienas C41(DE3). Tokios sistemos 

1���!����)���1����(������+�0������� �-���2).*���!�(����1�1���2!������������/���

�;��(�(�*��2!�)��)(��"

Reikia pasakyti, kad fago VR7 mot�������3�);�������1�����������*��� �

/��� 0(��� �� ��$��B��$(� �(��$(� 2!�� �����23����� 1!�)���!���� 9Earn.4. Tiriant 

�����23������� +�0�� ��� 1!�)���!���� -�3�� 1���(-���*� �� � $.� �(D)���)��

���������D����� �!�������(��1!(��$���3(���!����&[���(����!��\0(!*�4??PE"���B���*�

fago VR7 PE ��0� /���� ��(�� �� �(-�3�� ��������*� �� ��� genas VR7 motA buvo

padaugintas 9���-@ � -(������������D�1��16b (��1!(��$���3(���!�."�] �)�����*�

kad po transformacijos tebuvo gauta vien���(�� E. coli �;��(��.� ������$�*� �

�/��2!��� !(��)-�������C� 1��,)� ��C� 8	�� -(�� �����B���� ��������� +!�0)(����

�(�;*� -�3�� �1������ )���%�$�� TrM� �����23�$�� 1!�)���!����� –35 srityje 

(GTTTACAr��M��M�E*� �(�B������ mot�� �� ��$�)�� -���2)�� �)���!@0/�D�
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Fr�"�� ��0�� -�3�� ���1!C���*� $�0� ����  �!� �(� 1������)��� D!� 2)��, kad ir 

VR7 PE �(D)���)�����������D�1�������()���3(���!���*�-�3�����������!21���0��

VR7 mot�� )���0(�(,�*� ����������� 1��(���;� +(���������;"� ��B���*� �;��(���*�

�!���+�!)������ ������ 1��,)� (*� �(�/023(� �3�� �!� ������$.� �(+�!)�3�"� Tokiu 

-@ �� �/����/�����*� �� � /��� +�0�� �����23.$.� 1!�)���!�.� ���23�)��� 1������� –

34TrM�2!���!�����.

�(���B��� (��1� buvo atlikta kryptinga klonuoto motA mutagenez�,

atstatant mutuo�;� �)���!@0/�D� -(�� 1��(�B���� ankstyvojo promotoriaus –10 

�!���(�� �(�;� &TAAAGT r� G AAG GT) taip, kad 1�!)����7�=��������!���@!a

(Val (GTT), Lys (AAA)) �(1�����..

Mutavus PE, fago VR7 genas motA buvo klonuotas. Tuomet buvo

patikrintas šio baltymo 0(-�$�)�����)1(�������mot�� (�(%�$;�+�0���� motAF�

vystymosi metu bei atliktas funkcijos komplementacijos tyrimas fago T4 

sistemoje in vivo. Tyrimui buvo naudota bendroji iRNR, išskirta iš fagais T4 

D+ ir T4 motA– 30oM� �()1(!��@!�$(� ��+(����.� E. coli BE ��)�(��� �;��(��.,

�!���+�!)���.��������;�0(�;���!��B���1��,)� ("

35 pav. Bakteriofago VR7 MotA funkcijos komplementacijos tyrimas fago T4motA- sistemoje 

nuo T4 PMg31 in vivo.

Klonuoto motA koduojamo baltymo komplementacijos tyrimo in vivo

metu nustatyta, kad VR7 MotA kompensuoja mot��  (�(%�$;� T4 motAF
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vystymosi metu bei ���23��$�� �!����!�1%�$;� �uo fago T4 viduriniojo 

promotoriaus PM31, fagu T4 motA– ��+(������(� �;��(���(. Kaip matyti 

pateiktame 35 paveik����2$(, T4 PMg31 yra idealus fago T4 vidurinysis 

promotorius. �� ��� -�3�� ���1!C���� 1����!����� 7�=������ 0(-�$�);� ���23�����

tokius T4 PM*���!�.�–3G��!����*� �20��������� ��1��(� +�0��3� �!���.$.�1!�)���!�.�

�(��*� 2!�� 0��������� 1������� be to, tokios MotA atpažinimo sekos VR7 PM

tarpe, ��!�. Tuo tikslu buvo pasirinktas T4 PMg30 ir nustatyta, kad VR7 MotA 

nevykdo transkripcijos nuo fago T4 viduriniojo pro)���!����� (���B��� 1!�(/�

��0�,���0(�;�030 (36 pav.).

36 pav. Bakteriofago VR7 MotA *9"%1 ".0
 komplementacijos tyrimas fago T4motA- sistemoje 

nuo T4 PMg30 in vivo.

�(�����1�)�����*��� �-(�030 viduriniojo promotoriaus aktyvacijos, buvo 

vykdomi dar ir prieš nrd�� 0(�;� (���B�.� 3� �!���.$.� 1!�)���!�.� ���23�%�$���

��)1�()(���%�$����2!�)���&!(,���������(1��(����)�E"���3��1���(-���*��� ��!�/����

fago T4 genomo srities 1!�)���!�.�aktyvacija VR7 MotA baltymu skiriasi nuo 

T4 MotA.

�����.��2!�).�!(,���atai byloja, kad aptikti skirtumai bakteriofago VR7 

����� �)���� !@0/B�.� �(��$(*� �20������ ��� +�0�� ��� ����*� �;�20�$�� �(� ����

-���2)��1�!)�������!���@!��*�-(�� �!�+���%������/�.��-�($.�-���2).����!��)�� –
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nepaisant to, kad VR7 MotA atstato T4 motA- 0232-��0�);, vidurinieji fago 

T4 promotoriai su itin ���� ��1����� 9M �(���� -(�����!���B��)��� –30 sritimis, 

7�=� ����� ��!�� ���23��$�)�" ] �)�� ���*� �� � 7�=� ����� �(���23��$�� –31 

1� ��2$(� �� ����(��� ;� ��!��B���� +�0�� ��� 9M"� 7� �!���.$.� 7�=� 1!�)���!�.�

paieškos metu buvo aptikti du –54�1� ��2$(�������(��� ;���!���2��1��(�%���@��

PM, ��B���� �-�� $�(� 1���!� �� -((�;� �(���23@�"� ����� -@��*� �� � +�0�� 7�=�

3� �!��������� �!����!�1%�$��� ���23���!���� ����� �(��1�<D���� –54� 1� ��2$(� ��

����(��� ;���!��B�.�1!�)���!�."

Fago T4 baltymas MotA turi du 10 kDa domenus*� �����!���� �����B���

jungtimi (Finnin ir kiti, 1994, 1997). MotA C-0�������  �)(���� �;3(����$�� ���

promotoriaus MotA seka, o N-galinis domenas su �70 C-galinio domeno 

����)(���;$�����!���)�. (Schmidt ir kiti, 1992; Gerber ir kiti, 1996; Pande ir kiti,

2002). �()������� )��������  ��)(��)��*� buvo suformuluota prielaida, jog 

-@�(���7�=������M�0������� �)(�����!���@!�� D����$�� /���-���2)�����23�)��

T4motA- ����()�$(�1�-@ D"

K��1�$���-�3��)�����*�-���(!��+�0�����-���2)��������2!������������/����

E. coli �;��(��)�"72!��$�����)���*��� ��������� �����/��)��� ����$C�� ��� /���

baltymo sa32-(�-���������;��(����/(�)��������8	�, o, kaip )�����, �<��;3(��;�

su DNR, yra atsakingas MotA-M"��� ��*�-�3����+�!)�������1!�(��� �*��� �7�=�

MotA, kurio C-galinio domeno strukt@!��bei*�0��-@�*��;3(��������8	��1�-@ ���

skiriasi, lyginant su T4 MotA*�0����-@���)�<���� �����/����E. coli. Taigi, buvo 

���1!C��� 1��20����� +�0.� 7�=� -(�� �������� �����/��);"� ���� ������*� E. coli

kamien. BL21(DE3) ir C41(DE3) �;��(����buvo transformuotos plazmide pET-

4P-*���!��B�a T4 motA arba VR7 motA genus, o toksiškumo tyrimo metu buvo 

��(-�)�*� ���1� ��!��).� -���2).� �� ��%�$�� D����$� �;��(���-/(�)��������

0232-��0�);*� �20������ ��� �;��(��)��*� ��0����)��� �(�� ��%���)��� �;�20�)��"�

�����/��)��D3(!����)���1���!���ta (+/-) sistema, rezultatai pateikti 3 �(��(��$("
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3 /'"&'/.. gyvybingumas E. coli /C0&'/ 5�
&9( "E 5
6��P�4motA bei pET/VR7motA plazmides.

E. coli C41(DE3)
0,01 mM 
IPTG

0,05 mM 
IPTG

0,1 mM 
IPTG

0.5 mM
IPTG

1 mM 
IPTG

T4 MotA + � � � �
VR7 MotA + + + + +

E. coli BL21(DE3)
0,01 mM 
IPTG

0,05 mM 
IPTG

0,1 mM 
IPTG

0.5 mM
IPTG

1 mM 
IPTG

T4 MotA ++ � � � �
VR7 MotA + + ++ +++

(++) - ������$.*��/��0���.������0�!�,�������(!1�������9��*� 2 ���)�<(������(��������$.*��/��0���.�����
�0�!�,�������(!1�� be IPTG;
(+++) - ������$.*� �/��0���.� ���� �0�!�,������ �(!1��� ��� �9��*�  2 ���  ��0� )�<(����� �(�� ������$.*�
�/��0���.������0�!�,�������(!1���-(��9��
(-) – �;��(��.�������$��������0�!�,�������(!1�������9����(�<��0�"

��1�)��2��� �/�1��(���.������/��)���2!�)��!(,�����.*�-���(!��+�0��7�=�

����� 2!�� <(������� )�<���� �(���)��0��� �;��(�(�� /(�)�����(�*� �(�� +�0�� ���

MotA. To ��*� -�3�� ��+�!)������� 1!�(��� �*� $�0� -@�(��� +�0�� 7�=� ����� M�

0�������  �)(��� ��!���@!a D����$� tiek šio baltymo toksiškumo tyrimo 

rezultatus, tiek ir jo aktyvumo T4motA- ����()�$(� 1�-@ D"�Siekiant �/��!��� /�;�

1!�(��� ;*�-�3���������!�����%'�)(!�����������-���2)����"2"��������	-galinis 

domenas sulietas su VR7 MotA C-0������� �)(���-(����3�!�/B����– VR7 MotA 

N-galinis domenas sulietas su T4 MotA C-galiniu domenu, didžiausios 

homologijos �����B������� /�.� -���2).� $��0��(�� 3�(��$( (T4 – RATRKARE, 

VR7 – KKTRTKRG).

7��.� 1�!)�*� -�3�� 1����!������ c'�)(!���.� -���2). 0(-�$�)���

kompensuoti geno mot�� (�(%�$;�T4 motAF vystymosi metu. Gavus teigiamus 

tyrimo rezultatus �-�($.� -���2).� ��3($�*� -�3�� �tliktas +���%�����

komplementacijos fago T4motA- sistemoje in vivo tyrimas (37 pav.). Šio 

tyrimo metu nustatyta, kad VR7N_T4C_MotA baltymas vykdo transkripcijos 

nuo T4 PMg30 ���23�%�$;*�������!1��-���2)�����	s7�=Ms���� – ne.
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37 pav. QN !'( " 5
#$/&>!5
VR7N_T4C_MotA ir T4N_VR7C_MotA komplementacijos tyrimas 

fago T4motA- sistemoje in vivo.

Tuo tarpu, ištyrus „chimerini.“ MotA -���2).� �����/��); nustatyta, 

kad tiek VR7N_T4C_MotA, tiek ir T4N_VR7C_MotA yra tik nežymiai 

)�<���� �����/��� �;��(�(�� /(�)�����(�*� �20������ ��� laukinio tipo T4 MotA (4

�(��(��E"

4 /'"&'/.� Gyvybingumas E. coli /C0&'/ 5�
 &9( "E 5
 6��P�4motAN_VR7motAC bei 

pET/VR7motAN_T4motAC plazmides.

E. coli C41(DE3)
0,01 mM 
IPTG

0,05 mM 
IPTG

0,1 mM 
IPTG

0.5 mM 
IPTG

1 mM IPTG

T4MotAN_VR7MotAC + + ++ � �
VR7MotAN_T4MotAC + + ++ � �

(++) - ������$.*��/��0���.������0�!�,�������(!1�������9��*� 2 ���)�<(������(��������$.*��/��0���.�����
�0�!�,�������(!1���-(��9��L
(-) – �;��(��.�������$��������0�!�,�������(!1�������9����(�<��0�"

Apibendrinus VR7 MotA bei PM tyrimo rezultatus galima padaryti 

�(���B���� �/3� ���� -���(!��+�0��7�=������ ���23��$�� �!����!�1%�$;� ����7�=�

PM*� ��!�.� ��1���� �(��� ���!����� ���� ��1����� ��� 9M sekos. Be to, šis baltymas 

kompensuoja geno mot��  (�(%�$;� T4 motAF vystymosi metu*� ��B����
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�(���23��$�� �.����9M*���!�.����� atpažinimo �(��� �����1�������"�7����)������

procesai, veikiausiai, �;�20�$�)�� 7�=� ����� M-0�������  �)(��� ��!���@!��

21��2-�.*� ��B���� )�<(��D� �<� ��� ����� �����/��);� �1�1!(� <��� �(� M-galinis 

VR7 MotA domenas.

3.3.3. V./>-525 transkrip&5
0 "&'@.0
reguliacija

Vienintelis fago T4 3��23.$.������� promotori. konservatyvus motyvas

–10 srityje -@ ��0������������(��"�Šiai dienai yra žinomas arba teoriškai 

numatytas 41 T4 PL (Brody ir kiti, 1995; Williams ir kiti, 1994). Bakteriofago 

7�=� 0(��)����� 8	�� �����,��� )(��� -�3� aptikti 46 hipotetiniai fago VR7 

3��23ieji promotoriai. Dešimties $. sekos, lyginant su fago T4 PL tipine seka, –

13 1� ��2$(�(38 pav.) ir/arba –46�1� ��2$( 2!��1����C, o aktyvumo tyrimai buvo 

atlikti  3�($. fago VR7 PL atveju. Tyrimui buvo naudojama bendroji iRNR, 

išskirta 3',6', 9' ir 15' iš fagu VR7 30oM� �()1(!��@!�$(, ��+(����.�E. coli BE

��)�(����;��(��."

Vienas �/� ��!�.� '�1��(����.� +�0�� 7�=� 9L yra transkripciškai aktyvus

3�lyvasis promotorius, tuo tarpu sekos PLg67 aktyvumo sistemoje in vivo

nenustatyta.

38 pav. <$�)
��=
�'")
:=
 ���
"9%/')& 35

sekos nustatymas Sengerio 
dideoksiterminacijos metodu, panaudojant 
��
 $&- (%8& "K
 &($"0%( 6&$@K
 #' 

#'"3(C2C
  ����
  80% (&C
  8
 E. coli BE
%$! '")
 /C0&'/ 5
 ,-$ ( 9
 /$ %9
6)
  "*'%1 2)0

VR7 fagu. 7�!/�$(� 1�<2)���� ����(��� .�
���(����� -(�� �	�� ��2!�)�� ������� &)������� 1��
��+(�%�$��E"���!�$(�1���$(�-!@�/����1�<2)�����
g37 ���%�$�%�$��� �� ����"� �1�B��$(� 1��(�����
0(��)�� �!���(�� 1!�(/� 0(�;� 5=� seka bei 
paryškintos promotoriaus konservatyvios 
sritys.

9��20����� '�1��(����.� -(�� ��!�.� 9L ����(��� .� �(���*� �� �!2��� ��1����

-���(!��+�0��7�=�3��23.$.�1!�)���!�.� �(��"���1�)��2���38 pav., fago VR7 

PL*��20������������3��23����1!�)���!����*�–10 srities pozicijose –12, –10, –9, –
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7 bei –P� (���B�.� ����(��� .�  �<���� ���!����"� ����(!��+�0�� 7�=� 3��23.$.�

1!�)���!�.� ��!1(*� %(��!����–4G� �!���(�� �(���������2!������(!3��23(���*� �(��

fago T4 PL.

39 pav. �$%&'( )*$�)
��=
-./>-525
6()!)&)( 5
& 6 ".
0'%$
093$(>&$ palyginus 44
6()!)&)( 5
0'%$0.

9(���� -���(!��+�0�� ��� -���2)��� D����$�� 3��23.$.� �!����!�1�.� ����(,���

(��1;"� �155 ir gp33 1��(�B��� E. coli �	�� 1���)(!�,��� ^70, o gp45 (kurio 

�<��!�)��� ���� 8	�� !(������0��� 01��V01P6� -���2).� ��)1�(����E� 2!��

3��23������ �!����!�1%�$��� ���23���!���"� ����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� 8	��

�����,���)(��� -�3�� �1������ 3��.�)����.� -���2).� �����0��� �� ��$���2�� 0(���"�

�(�.�::*�55*��:*���� �!��P��� ��$�).�-���2).�1�!)����� ��!���@!��� ��1���)���

atitinkamiems fago T4 baltymams yra 80%, 64%*�PGJ*�=6J�-(��=4J�� (���/�.�

�)����!@0/B�." ���3��, �*��� ���-���������)����!@0/B�.��(���-(�����!����2��2!��

+�0.� ��� -(�� 7�=� 3��23������ �!����!�1%�$��� !(0����%�$�$(�  ��23��$���2��

replikacijos baltymai. ��.� -���2).� ��!���@!������ 21���)��� -�3�� ��0!���$�)��

rep����%�$����!����$������$���.�1!�%(�.�0(�.������,�����2!��$(�5"6"6"*��� ���/��)(�

��2!��$(� 1��(������ +�0�� 7�=� 3��23������ �!����!�1%�$��� +����!����� 01::� bei 

aktyvatoriaus gp33 ��!���@!�����21��2-��"

��0��7�=�0155��)���!@0/B�.��(��*����1�1�)���������/B���*�0�n skiriasi 

�������0155"���B����9L ���23�%�$���-(���;3(���������;��(����/(�)���������	��

1���)(!�,(� 2!�� �3�!-@�� tik du motyvai, atitinkamai: C-galinio domeno 6 a.r.

motyvas bei C-0����D� �)(�;������������-���2)�� ���)��$��0�������)���!@0/B�.�

sekos sritis. Nu����2��*��� �)����.�)��23.��)���!@0/B�.��(�������!���0���(����

tipo faguose yra itin konservatyvios, o N-0������ 0155� �!����*� ��� ��1�� +�0.�

atveju, yra variabili (Nechaev ir Geiduschek, 2008).
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               10        20        30        40        50 60
55_VR7 MNEIKLTKNNYVNNKELLKAISEWKQKLNANTDPNKIIRQNDVIGLAIMLIAEGLSKRFN
       :.: :  : :::::::::.:: .:: .:  : ::::..::::.:::::::::::::::::
55_T4  MSETK-PKYNYVNNKELLQAIIDWKTELANNKDPNKVVRQNDTIGLAIMLIAEGLSKRFN
                10        20        30        40        50

               70        80        90       100       110       120
55_VR7 FSGYTQSWKQEMIADGIEAAIKGLHNFDETKYDNPHAYITMACFNAFVQRIKKERKEMAK
       :::::::::::::::::::.:::::::::::: :::::::.::::::::::::::::.::
55_T4 FSGYTQSWKQEMIADGIEASIKGLHNFDETKYKNPHAYITQACFNAFVQRIKKERKEVAK
      60        70        80        90       100       110

             130       140  150       160        170      180
55_VR7 KYSYFVHNVYDSRDDDMVALADETFIQDIYDKMTQYESSLVKAPGSDK-SAKDKEGDLDFLYGTSI
      ::::::::::::::::::::.:::::::::::::.:: :  ..::..: :. :   .:::::
55_T4 KYSYFVHNVYDSRDDDMVALVDETFIQDIYDKMTHYEESTYRTPGAEKKSVVDDSPSLDFLYEAND
    120       130       140       150       160       170 180

33_VR7 ----MMSSLVNFDTQ---------KTESP--SGAISKQQNGLDIEAMVESTEMSYLEATT 45
33_T4   MTQFSLNDIRPVDETGLSEKELSIKKEKDEIAKLLDRQENGFIIEKMVEEFGMSYLEATT 60
             :..:  .*           *.*.   :  :.:*:**: ** ***.  ********

33_VR7  AWLEERGVPEGNFARYIPAGIIDKIMNEAYDDNLLRPSMSRTQKTNTLDFLL 97
33_T4   AFLEENSIPETQFAKFIPSGIIEKIQSEAIDENLLRPSVVRCEKTNTLDFLL 112
        *:***..:** :**::**:***:** .** *:******: * :*********

40 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 ��=
 #' 
 �4
 �6::
 $! ")(A�8E 5
 0'%)0
 6$/yginimas"� 9�<2)����9#�
���23�3�)��� � -(�� �;3(����� ��� �	�� 1���)(!�,(� &1����� �1alvaE*� �� ���1� 1��� �;3(����� ��� 01�:�
(žalia spalvaE��3�!-@��)��23��"

Kaip matyti 40 1�3"*� +�0��7�=� �;3(����� ��� 01�:� �!���(�� �)���!@0/B�.�

�(��� 2!�� � (���/��� ��������)��� ��� 0155� �!�B���"� ��B���� /�(�� ��(�� ���!���0���

�)���!@0/�2�� 2!�� /�.� -���2).� $��0���B��$��  �)(��� �!��2$(*� �� 	-galiniai 

 �)(���� �('�)���0�/��"� K��0���B��$��  �)(��� �)���!@0/B�.� ���!��)��� 0����

-@�������$C����+�0.����-(��7�=�/(�)�����.�!�������!��)���*���B����nei N-galinis 

do)(���*��(��$��0���B��$��0155� �����1!�)���!�.���1�<���)���(D����$�"

�3�!-�������� 3�� )��� 3��23.$.� +�0���.� 1!�)���!�.� ��1�<���)(� �(����

baltymui gp55. �������� 1��20���);$;� 7�=� 01::� 1�!)����� ��!���@!��� �����,C�

nustatyta*��� ���-�����������!�����+�0.����-(��VR7 gp55 C-galinio domeno (41

pav.) 56� �)���� !@0/B�.� �!����� &/���� -���2)��  ���(�� �������)��� �4J*� �� ���������

baltymo dalies – APJ� � (���/�.� �)���� !@0/B�.E, kuri 2!������� �����B�������

jungties atitikmuo. Tuo tarpu 8 ar C-0�������)��23��*���!����;3(����$�����gp45 

2!�� 0��������� ����(!3��23��*� ���� -�3�� ������2��� �!� ���.� ��� ��1�� +�0.� 01::�

atveju (Nechaev ir Geiduschek, 2008).

41 6$-�
�$%&'( )*$�5
��=
#' 
�4
�6??
$! ")(A�8E 5
0'%)0
6$/>� " !$0"�9�<2)����9#�–
10 srities atpažinimui (pilka spalvaE�-(���;3(���i su gp45 (žalia spalvaE��3�!-@��)��23��"



98

���� ��!1����0)��=G�6� �)(�;�������������01::��!�����~42–140 a.r.*���21�B��<�

�;3(��;����3��23�$��1!�)���!�����–10 sritimi atsakinga 118–45���)���!@0/B�.�

seka, beveik identiška fago T4 gp55. Tai nestebina, nes kaip tik VR7 PL –10

sritis yra dar labiau išreikšta, nei fago T4 PL atveju.

3.3.4. Transkripcijos terminatoriai

����(!��+�0�� 7�=� 0(��)����� ����(��� .� �(���� �����,��� )(��� -�3��

aptikti 28, �(��!�.� -1� ��0��� ���1��C� +�!)��$���2�*� nuo Rho nepriklausomi 

hipotetiniai terminatoriai. Net 18 �/� $.� ���1����� )��23��� 2!�� ��M�"� �����

���1������(�!�����(��� ��� �)����$�����-���(!��+�0.��(!)�����!�.���!1(*���+�0��

�����3($�*�-�3��D!� 2���������)��23���3�!-���/���!���������-�������	�����!�����

��!���@!��� +�!)�3�)ui (Tuerk ir kiti, 1988; Miller ir kiti, 2003a). LikC

potencial@� fago VR7 terminatoriai turi CGAA (7 term.), GAAA (1 term.), 

UUUC (1 term.) bei CAAA (1 term.) ���1�����)��23;"��(���*�+�0��7�= DNR

 �!� -�3�� �1������ 46� �(�������(�� &5*� :� -(�� P� ��� ��0��E� ���1��(�� +�!)��$��B�.�

'�1��(����.� �(!)�����!�."� 8��0(���� +�0�� 7�=� ���� �'�� �(1!�������).�

�(!)�����!�.� ����(��� .� �(���� -(�� �/�� ���2)��� 0(��)���$(�8	��-2��$�*� �� �

$�(�0����-@������23@���-�($.�8	��0!�� ���.���3($�"�

3.3.5. �)&($"0%( 61 ".0
('�9/ $1 2)0
>6$&9!$ 

Kaip jau buvo mi��������(!��@!����1<3��0���4"5"6"���2!��$(*� ��0(����&$(��

�(� 3���E� 1��!����!�1%����� !(0����%�$��� ��0���.� 0�@ �� -���(!��+�0�� ��� ��	�

sekose. �/�$.��3�!-������2!��� iniciacijos bei terminacijos (beprasmiai) kodonai,

Šaino ir Dalgarno (SD) seka bei ���!�������	����!���@!��"

8� <�������  ���(�� -���(!��+�0�� 7�=� ���*� ���1� �!� 3��.� ��� 0�)����0.�

+�0.� ��3($�*� ���%�$�%�$��� �� ����� 2!�����"� �(1�2��.� 0(�.� – VR7ORF016w, 

rpbA, VR7ORF101c, VR7ORF162c(mobE), 5.1 bei 32.1 – inicijacijos 

�� �����2!�����*���1(���.�(41, 46.2, nrdH, VR7ORF087c(mobE) ir 19.1) –

GUG. �/3�! ���.� 0(�.� ��!1(*� ���� 041 bei, iš dalies, VR7ORF162c(mobE) 

inicijacijos kodonai VR7 bei T4 faguose sutampa. Fago T4 atveju, tik vieno 

geno (g26`) inicijacijos kodonas yra AUU, o UUG apskritai nenaudojamas.
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Tuo tarpu fago VR7 '�1��(����.�ASR tarpe, nenustatytas inicijacijos kodonas

AUU. Dominuojantis bakteriofago VR7 SD sekos motyvas, kaip ir fago T4 

atveju, yra AGGA, kurio atstumas nuo inicijacijos kodono dažniausiai yra 7 bp 

(58%) bei 6 bp (31%). 9���(-���*� �� � 0��������� ����(��� ���� 1(!�� (�0���B�.�

0(�.��8��(����)��23�����!���/!(��/���"

Bakteriofago T4 0(��)���$(� 8	�� �� ��$�)�� �!2�� �!������%�$���

represoriai. Baltymas RegA yra universalus transliacijos represorius, tuo tarpu 

du replikacijos sistemos baltymai (gp32 bei gp43E*� (�����  � (��)�� $.�

koncentracijoms*� !(1!(���$�� ����(,C� ���� ��3�� 1�B�.� iRNR. ��.� -���2).�

��1�<���)�� ���������� 2!�� �)(�0����� 1�3� ���� ���!����*� �!-�� �� ����0(�����

&1�(� �)�,0.E���!���@!��, kurias prieš transliacijos iniciacijos sritis formuoja

$.� iRNR (Russel ir kiti, 1976; Pavlov ir Karam, 1994; Phillips ir kiti, 1996; 

Brown ir kiti, 1997). ����(!��+�0�� 7�=� �2 (!���$(� 032 bei g43 ����(��� .�

sekoje, !(0����%��(�� ��!���@!�� +�!)��$��B���� �(���*� -@ ��0��� ��������)�)��

fago T4 DNR sritims, aptiktos nebuvo. Tuo tarpu genas regA, buvo aptiktas 

f�0��7�=�0(��)�����8	���(���������,���)(��"�	�����2��*��� �=?J�7�=�-(��

����(0���)����!@0/B�.�2!��� (���/���*���B��� �;���!��1����2����1�(�+�0��7�=�

geno reg�� �� ��$�)�� -���2)�� ���������� 2!�� �� ����0�*� �� ��0� šio 

represoriaus �������.���0���-(������(��� .��(�os ��!������(!3��23���"

G(��)����� 8	�� ����(��� .� �(���� �����,��� )(��� -�3�� � (���+�������

viena bakteriofago VR7 tRNRMet, kurios 72 bp seka yra panaši (67% id bp)

fago AehI tRNRMet. ] �)�� ���*� �� � ��	�MET aptiktos t��� +�0.� �('�� -(��

����6"A��0(��)���$(�8	�"�Pasak Nolan`o bei bendra����!�.�&6GGPE, vykdant 

-���(!��+�0.� �!���1�!����.� �	�� 1��(/�;� ��	��%��-SE internetine programa,

+�0.� tRNRIle yra klaidingai priskiriamos tRNRMet grupei"� �!� �;*����1�)���)�*�

liudija E. coli izoleucil-��	�� ����(��,��� ��1�<���)� ��0�����*� �1�����)�� +�0.�

tRNRMet bei tRNRIle sekose"�� � �!����1�-(-@�.*� $���.�/�;�'�1��(,C� D!� �nB�.�

�2!�)., )����������!���, ��!��1�-����3C"
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:�4�
��
�(96.0
#$%&'( )*$�$ 

4?AG� )(����� ��!����� -���(!��+�0.*� �/���!�.� �/ 0�)����.� 3�� (��� �/�(���.�

)�0���. 32��2)���� 1!�������)2-C� ���� �()1(!��@!��*� -�3�� ������2��*� �� �

0�)��$(� (0,�����$�� �!2�� +�0.� ��1��, besivystantys esant žemai, vidutinei bei 

aukštai �()1(!��@!�� (Seeley ir Primrose, 1980). Escherichia coli infekuojantys 

ba��(!��+�0��� �<���������2!�� �/���!��)�� �/����(��)�$��3�� (���1�32, <�.�-(��

�!��.*� �� �1��)���� $.� 32��2)���� �()1(!��@!�� 2!�� �!��)�� �;��(���� /(�)��������

32��2)���� �()1(!��@!��� �"2", 37ºC. Taigi, šie fagai yra mezofiliniai

bakteriofagai. 9��%'!�+�����. +�0. (t"2"� ����.*� ��!�(� 0(-�� 32��2���� (����� <()���

�()1(!��@!��E�yra aptinkama Aeromonas sp"� ��+(���$��B�.�3�!��.���!1(*���B����

��0� /���� ������ �()1(!��@!����� �1(��!�� ��� ��1�� E. coli -���(!��+�0.� �1!�/2���

nebuvo.

Atlikus E. coli ��+(���$��B�.� ��� 0�)����0. bakterio+�0.� 1��(/�;�

užteršto vandens šaltiniuose Lietuvoje, buvo surinkta >4GG� D3��!�.� +�0.�

kolekcija (Klausa ir kiti, 2003). �����,��$���� /���� ���(�%�$��� -���(!��+�0.�

�/��$�)�� (+(��23�);, buvo atrinkti du �()1(!��@!��� $���!@�� fagai VR7 bei 

VR20. Kadangi fago vir����� -���2).*� regB geno -(�� ����� �2!�).� !(,��������

1�!� �*� �� � 7�=� -(�� 7�6G� 2!�� ����� 1���/���� 0(�(������ ��� �!��*� 0(��)��

����(��� .��(���-�3��nuodugniai tiriama tik fago VR7 atveju. Šiems tyrimams 

D1���$��� -�3�� 1���(-���*� �� �  �!� 3�(���� )@�.� ��2!�����  �!-�otojo Dr. V. 

Klausos surinktos kolekcijos bakteriofagas – VR5 – formuoja itin mažas 

kolonijas, esant 37ºC temperat@!��"�Atlikus 3�!�����-���2).�-(�������������.�/���

fago DNR �(�.��2!�)��*�-�3��������2��*��� �7�:�0(��)�����8	���(���0����.�

-@�����-����1���/� D���*��(��+�0.�VR7 bei VR5. ����(!��+�0��7�=�0(��)�����

8	�� ����(��� .� �(��� -�3�� ������2��� /���  �!-�� )(��*� +�0�� 7�:� 8	�� /����

)(��� �(�3(���$�)�� K�7*� ��B���� ��!���� 1�-�������� /�.� +�0.� 0(��)����� 8	��

�2!�)�� !(,�������*� ���������� �M�7� 1��(���.� !(��)(� �%�$.*� !(ikia šiuos fagus 

�����+������"� 9�0!�� ������ +�0.� �����+���3�)�� )(�� ��� 2!�� 1�!()��� +�0��

32��2)���� �;��(��$(� 21���).� �2!�)�� -(�� )�!+���0�$�� identifikavimu. 

����(!��+�0.� 7�:*� 7�=� -(�� 7�6G� )�!+���0����� %'�!���(!�������� �prašytos 

���(!��@!����1<3��0�$("
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Tam, kad nustatyti vystymosi E. coli �;��(���(�21���)��*�-�3�����������

��-�!���!���.�Escherichia coli ��)�(�.�$���!�)��+�0�)��7�:*�7�=�-(��7�6G�

tyrimas (5 �(��(��E� -(�� /�.� -���(!���.� 3�!��.� 32��2)���� efektyvumo 

priklausomyb� �����()1(!��@!��. (angl. e.o.p.).

5 /'"&'/.�
�$#)($&)( " 5
E. coli kamie"5
2$9&(9!)
*$�$!0
��?�
��=
#' 
��BL
&>( !$0�

+* ��-���)�<���+�0���� kolonijos;

+**  �+�,���� +�0�����������$��"

#�-�!���!���.�E. coli ��)�(�.� $���!�)�� +�0�)��7�:*�7�=� -(�� 7�6G�

�2!�)��� 1�!� �*� �� � -���(!��+�0.� 7�=� -(�� 7�6G� 32��2)����� �2!�)���

naudotuose kamienuose, yra skirtingas, lyginant su T4. Bakteriofagas VR7 itin 

prastai vystosi E. coli K-12 �!��).� ��)�(�. �;��(���(*� �� 	�3�� ���(� &8�5E�

kamien�� �;��(��� šiam fagui nejautrios"�� �7�=�-(����� /(�)�����.� �1(��!���

gali skirtis, buvo 1�)����� �!� +�0�� 7�=� 0(��)����� 8	�� �(���� �����,���

skyriuje (3.2. bei 3.3)*� ��B����-@�(��� /��� �2!�)�� !(,�������� '�1��(,C�1��3�!����.

�(����� 1�)�����*� �� � /��� �2!�)�� )(��� ���1� 1��� -�3�� ��!���� D3��!�.� ���������.�

Pseudomonas, Klebsiella, Salmonella ir Aeromonas salmonicida bei 

Aeromonas hydrophyla ��)�(�.� �;��(��.� $���!�)��� )�����()�� 7�� 0!�1���

bakte!��+�0�)�*� ��B���� /�.� ��)�(�.� �;��(���(� +�0��� 7�:*� 7�=� �!� 7�6G�

�(��32���"��� ���-�3����+�!)�������1!�(��� �*��� �7��0!�1���+�0���2!� tik E. 

coli infekuojantys fagai.

Toliau -�3����!��)���)����.�+�0.�0(-�$�)���32��2����E. coli BE kamieno 

�;��(���(� (����� D3��!���� ����-�%�$��� �()1(!��@!��� ���� +7 iki +40ºC. �2!�).�

metu 1���/��$�*��� �fagams VR5, VR7 bei VR20 -@ ��0��� lig šiol ���(!��@!�s

šaltiniuose neaprašytas �()1(!��@!inis vystymosi fenotipas (42 pav.). Kaip 

matyti iš pateiktos diagramos, ��!�.�7�� 0!�1��� bakteriofag. +�0���.� ������$.�

BE B40 K12 MH1 Nova Blue
(DE3)

GM 2163 CR63 BL21 
(DE3)

VR5 + + + + + + + +
VR7 + + +* +* - +** +** +
VR20 + +* +* + +* + + +
T4 + + + + + + + +
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formavimosi efektyvumas esant �()1(!��@!ai nuo 24 ºC iki 10 ºC išlieka 

beveik stabilus, tuo tarpu nuo 27 ºC iki 35 ºC ženkliai sumaž�$�. Fagai VR7 bei 

VR20 nebesivysto esant 37 ºC �()1(!��@!��*� � fagas VR5 – esant 40ºC 

�()1(!��@rai.

����������
DºC)

42 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 ��?�
 ��=�
 ��BL
 #' 
 �4
 D%)"&()/.F
 &'!6'($&A( ".
 ->0&>!)0 


6( %/$90)!>#..

�!���(�����1!�(<���2�*� �����!�.�-���(!��+�0����(0����32��2����(����� ��)�

���!��� �()1(!��@!����  ��� ���!�� 2���� � ��!-%�$��� �!-�  ��� ���!������� +�0��

32��2)���� �;��(��$("� �������� 7�� 0!�1��� +�0.� � ��!-%�$��� 1!�(� ���!���0.�

�()1(!��@!.� �2!�);*� -�3�� ������2��*� �� � 1� � ����� �()1(!��@!;*� ��!�. fag.�

adsorbcijos efektyvumas padid�$�*� ��B���� +�0���� �/(�0�� ��)�<�$�� <(������� &43

1�3"E"��� ���buvo padaryta išvada, kad esant aukštesnei nei 27ºC temperat@!��*�

sutrinka ne +�0.�VR5 ir VR7 adsorbcija, o vystymasis E. coli �;��(���(" Kaip 

matyti 43 pav. D, bakteriofago VR20 adsorbcijos ant E. coli �;��(��.�1�3�!/�����

�()1(!��@!����� 1!�������)2-��� �2!imo rezultatai rodo, kad esant 35ºC 

�()1(!��@!��*� /��)� +�0��� 2!�� -@ ��0�� ���1� 3� ���)�� �-�!���23�� � ��!-%�$�"�

����)����)��2��*��� �-���(!��+�0��7�6G���3($�*�(��������/�(��(���()1(!��@!���

sutrinka ne tik adsorbcijos, bet ir vystymosi procesai.
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                             A)                                                   B)

                                 C)                                                  D)

43 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 �4
 D%)"&(�F�
��?�
��=
#' 
 ��BL
 $30)(#1 2)0
 '*'%&>-9!)
 &'!6'($&A( ".


6( % /$90)!>#.� ����B���� o� �/2$(� ��������� ����;� &)��"E*� �� �� �/2$(� – �(� ��!-���.� +�0.� ��(�D� &JE"�

8(/����$�)(�3�!/������)(���)1(*�!�(��������(������������(*�1��(����)��0���������+�0.��/(�0������������

išraiška (didžiausia���/��32�B����.�+�0.�����B�������������4"GGE"

��!����� -���(!��+�0.� 7�:*� 7�=� -(�� 7�6G� ������$.� )�!+���0�$;*� -�3��

1���(-����� �!�3�(���������1��+�0�)���(-@ ��0���-!��<���– ������� � �$��B����

/�.�+�0.�������$��"��(��-($�*��(!)�����H������I��(!(�/���*��� �������$��� � �$��

amžinai. „N�����I� � �$��B����&��0�"�costantly growing) kolonijas formuoja T7 

��1��-���(!��+�0��"������$.� 2 <��������*�����.�+�0.���3($���*���(-�)���1�(�46G�

– 140 h, o $.� 1����);�i D����$�� ����(� +����!���*� ���1�  ('� !���%�$�*� ���/�(����

dyd��*� ����-�3�)�� �()1(!��@!�� �!� 1��. (Fort ir Méndez, 2002). T4 tipo 

-���(!��+�0.� ������$.�  2 ��*� 1!�������)��� ���� �()1(!��@!��*� ������ ���� ~24h
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(37ºC) iki ~48h (24ºC) (Kutter ir kiti, 1994a). Tuo tarpu, tirtos 7�� 0!�1���

bakt(!��+�0.�������$.� 2 <���1��2���� (sant 24ºC temperat@!��*� -�3�� ��(-�)���

iki ~144 h (44 pav.)"� �(� ��*� ������$.�  � �$�)��� -�3�� ������2���� �(�� laikant 

���/�(�(�� /�� 2��3(� �"2"� W�ºC. Manoma, kad H������I�  � �$��B���� ������$���

+�!)��$�� +�0��*� ��!�(� 0(-�� ��+(������ -(�� 32��2���� ���%����!���� +�,�� �;��(���(�

(Fort ir Méndez, 2002)"�9!� ������+�0.�7�:*�7�=�-(��7�6G��2!�)���!� �*��� �

šie fagai vystosi OD600 6":��;��(��.�����@!�$(*���7�=��(���!��8600 4.0 E. coli BE

kamieno ����@!�$(.

44
 6$-�
 �$%&'( )*$�5
 ��?�
 ��=�
 ��BL
  (
 �4
 D%)"&()/.F
 %)/)" 25
 $9� !$0
 '0$"&
 B4ºC 

&'!6'($&A($ � 7�!/�$(���!� 2��������-�%�$����������&3��"E*��1�B��$(�(�������-!@�/�2�����������

1 centimetr;.

��1�$���-�3��)���������(!��@!����1<3��0���4"4"���2!��$(*����0�)����0.�

+�0.� �����+���%�$���  �<��������� ��� �$�)��  ��0��������� 9��� !(��%�$��� )(���

0���.� 023 +!�0)(��.� 1��20���)�$�� �����,�"� 9!��������� /D� )(�� ;� -�3�� ��������

+�0.�7�:*�7�=�-(��7�6G� ��0��������9��. 	����B����%(��!��C�g23 �(���� ��D�

���������B�.� ��0�������.�9���+!�0)(��.�&PGG�-1E�sekas &�(�.���)(!����0(�.�

banke: FN641800, FN641801 and FN641802), ��������1��20���)�$������(��� .�
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�(�.�-(��$������������B�.��)���!@0/B�.��(�.������,�"�������-@ ��������2��*��� �

7�� 0!�1��� -���(!��+�0.� )������ 065� +!�0)(���� �(���� 2!�� ����� 1���/���� ��(��

����(��� .*���(���!��)���!@0/B�.��20)eny (97% – ?AJ�� (���/�.��!�-(����E"�����

��!1�*� �20�����������������)��+�0�����0165��(���� ���)�*� +�0.�7�:*�7�=�-(��

7�6G�%(��!�����0165��(0)(�����)���!@0/B�.��(����1���/�)���2!����������)���

84%, 84% bei 83%. Siekiant fagus VR5, VR7 bei VR20 klasifikuoti, buvo

�� �!2���+���0(�(��������0�)����0.�+�0.�gp23 diagrama (45. Pav).

45 6$-�
 < /)�'"'& ".
 �4
 � ! " "�5
 *$�5
 3 $�($!$�
 093$(>&$
 $(& ! $90 5
 �(96 5
 $629"� !)


metodu. 9��20����� ��0����������+�0.�7�:*�7�=�-(��7�6G�065�9���+!�0)(�����&PGG�-1�%(��!�����0(���

 ���(�E� -(�� ��������)�� 8	�� +!�0)(����� +�0.*� ��!�.� 0(��).� �(����  (1�������� ���(!�(�����(�

http://phage.bioc.tulane.edu �!�	M��� ��)(�.�-�,��(" ������ ����/���$�).���!� 2��� 1!�%(������ D������

sutapimo su ��!��)��-���2)���/!��/��"�����(�������������1��(���.��)���!@0/B�.�����B�.*��(�����D�3�(����

pozicijai.

9��(����$(�  ��0!�)�$(� )��2��*� �� � 3���� �!2�� 7�� 0!�1��� -���(!��+�0��*�

��!��� ��� +�0�� K�?A*� +�!)��$�� �����!;� ��� 0�)����0.� +�0.� 1�0!�1D"

Apibendrinant gautus rezultatus galima teigti, kad 7�� 0!�1�� T4 giminingi

fagai bei T-lyginis bakteriofagas T4 skiriasi tiek g23 seka, tiek ir 

+�,����0���mis sa32-�mis.
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3.5 Rez 9!.

�1<3(�0�����3�����1��(���.��2!�).�!(,�������*�1�!)��������!(����������2���

D� ������);�� �!� 0���� -���(!��+�0��� 7�=� -@��� 1!����!���� ��� 0�)����0.� +�0.� �-

lyginiam pogrupiui?

T-�20���.�-���(!��+�0.�1�0!�1����1!����!��)����(�+�0��*���!�.�0(��)�����

DNR sekos yra >90% tapaB��� T4, o likusi (10%) genomo dalis skiriasi*���B����

 � <��$��  ����� ���!��).� �1�����)� �((�)���.*� �(<���)��� +���%�$��� 0(�.�

pozicijose (Desplats ir Krisch, 2003). Labiau nuo T4 „nutolusio“ T-lyginio 

-���(!��+�0�� ��P?� ��3($�*� ����.� -(�����!���B�.� 8	�� �!�B�.� 2!�� /�(�� ��(��

 ��0���*� ��B�����(�� �!� /��� +�0�� � <��$�� �����0(��)��2!��-()�<� � (���/�a T4. 

Tuo tarpu, šiame darbe aprašyto bakteriofago VR7 genomas, tik 41% DNR 

����(��� .� �(���� 2!�� �����(�!��� +�0�� ��� 8	�*� ��B���� �(�� �!� /����  ���(��

��1���)��� �(��(���� =:J"��(��)�����8	�������,���)(��� ������2��*� �� �=6J�

fago VR7 ASR koduoja baltymus homologi/���� ��������)�()�� ��� 0(�.�

1!� ����)�*� -(�� �(�� AAJ� /�.� -���2).� �)���!@0/B�.� �(�.� tapatumas ��!� nuo 

6GJ� ���� =?J"� �/�2!��� -���(!��+�0�� 7�=� �!����!�1%�$��� !(0����%�$;� 1���/��$�*�

�� �3��.������.�1!�)���!�.���1�����(������!����*��20�����������������)�)���+�0��

��� 1!�)���!�.� ��1���)��� �(��)��*� -(� ��*� 0(�.� !��/���� !(0����%�$�$(�

 ��23��$��B�.� 7�=� -(�� ��� -���2).� �)���!@0/B�.� �(���� ���1� 1��� <(�������

skiriasi. Dar daugiau, ištyrus fago VR7 vystymosi E. coli �;��(���(� 21��2-(��

1���/��$�*��� �/��� +�0��+�,����0������;32-���2!���(-@ ��0��� $����)�<���)�)�

T-�20����)�-���(!��+�0��"����.�0��(*���� ��1�� +�0.������+���%�$�$(���� �$�)���

014A*� 014?� -(�� 0165� �)���!@0/B�.� �(���� 1��20���)��� 1�!� �*� �� � ��� 3�(����

/�.� -���2).� ��!�� S?GJ� '�)���0�/���� ��������).� +�0�� ��� 0(�.� 1!� ����)�*�

ka��2!��-@������;�20�*�1!����!�������!��);�-���(!��+�0;��-�20���.�+�0.�1�0!�1���"

Kadangi šio darbo tikslas buvo atrinkti bei ištirti filogenetiškai tiek nuo 

T-�20���.*� ��(�� �!� ���� 1�(� �� �-�20���.� +�0.� �������D� -���(!��+�0;*� !(�����

�����2��� D�  �!� 3�(�;� ������);�� �!� +�0��� 7�=� ��!�� 1�(� �� �-lyginis? Tipinis 

pseudo T-�20���.� +�0.������3���2!��-���(!��+�0������?"�9������ �$���BlastN 

1!�0!�)�� -�3�� ������2��*� �� � /��� -���(!��+�0�� 0(��)����� 8	�� ����(��� .�

�(��� 2!�� �-�����B���� �('�)���0�/��� ��� &8(�1����� �!� !��%'*� 6GG5E*� ��B����
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�)���!@0/B�.��202$(��:J�+�0�����?�0(�.��� ��$�).�-���2).�2!��20% - 70% 

homologiški atitinkamiems T4 baltymams (Nolan ir kt., 2006). Palyginamosios 

+�0�� ���?� 014A*� 014?� -(�� 0165� �����,��� )(��� ������2��*� �� � /�.� -���2).�

homologija atitinkamiems +�0�� ��� -���2)�)�� ��!�� :�J"��(� ��*� -���(!��+�0��

T4, kaip ir šiame darbe aprašyto fago VR7 atveju, transkripcijos reguliacija 

laike vyksta �!�)���(��1���*����23��$�����!�$.����!���0.������.�1!�)���!���"���0��

���?���3($���1������� ���� 3���������1!�)���!�.*�� viduriniuosius promotorius 

���������B�.� �(�.� -(�� ��� /���� �!����!�1%�$��� (��1�� ����$������ -���2)���

�� ��$��B�.� 0(�.� ���?� 0(��)���$(� 8	�� ��!�"� Taigi, palyginus visus 

1�)������� +������ ���3��, �*� �� � +�0��� 7�=� ��!�� 1�(� �� �-lyginis 

bakteriofagas.

Reikia pasak2��*��� �-���(!��+�0��7�=��2!�)��!(,���������< �3�� ��0����

������).*��(��1��(���������2)."������ �(�����(D)���)��1����2����� ���/������

��1�� -���(!��+�0��� 2!�� $���!��� �()1(!��@!��*� �� �� kitaip nei visi kiti T4 

giminingi fagai $���32������ ���%����!���� +�,�� �;��(���(. Galiausiai*�����;� D���;�

/��� +�0�� +�,����0���)�� �a32-�)�� turi 3�(����(� �!� ������(� 0(��)����� 8	��

neatitikimai, lyginant su fagu T4. Kol kas tegalima numanyti*��� ��()1(!��@!���

jautrus fago VR7 fenotipas, ko gero, 2!���;�20�����/���-���(!��+�0����!���@!���.�

-(�� !(1����%�$�$(�  ��23��$��B�.� -���2).� �;3(����� 21��2-�.*� �(�� -@�(��� /�(�  ��

procesai viruso vystymosi metu 2!�� ����� $���!@�� �()1(!��@!��"� ��B���*� ��<�;�

����!(����� 1����2��� /���� ������)�� �(D)���)�*� �(�� -(� ��������).� -���2).�

����()��� �2!�).*� !()���� ���� 1��20���);$;� �(���� �����,(� ��� ��*� (����� �����)�

 � (���)�����B�����(�������).�2!���(��� ��0�"

VR7 genomo tyrimo metu buvo nustatyta, kad vieno T4 tipo 

bakteriofago – JS98 – 0(��)�����8	������(��� .� �(��� 2!�� 1���/(����VR7, 

nei fago T4. Bakteriofagas J�?A� -�3�� �/���!���� 6GG5� )"� �� �$�$(� �/�  ��!�$��

�(!0��B�.� 1�%�(��.� +(����$."� ����E. coli ��+(���$��B��� 3�!���� 0(��)����8	��

-�3��>�-(!��!�-(� !�����!�.�1�-��������6GG=�)(����*� ��B�������1���������)(���

buvo pasi@�2�� 3����(����T4 tipo +�0.������+���%�$������$�3�.*� ������K�?A����1��!�

�(-�3��  (!�)��� �����+�������� �!� ��!�� �1�-@ ���)��� ���1� I����)��� �-lyginis”, 

+�!)��$�����������!;�1�0!�1D����?*���P?�-(�����+�0.�0!�1�$("�� ��!����1��(��
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-(-@�.*� PAJ� /��)(�  �!-(� �1!�/2��� +�0��7�=� 0(��)����� 8	�� 2!�� �����(�!��

JS98 ge��)��� 3� �����/���� ==J� � (���/�.� ����(��� .� &žr. 2 pried;). Iš 

disertacinio darbo priede pateikto paveikslo matyti, kad fago VR7 bei JS98 

0(��)����� 8	�� �(��� 2!�� 1���/(���*� �(�� �20������ ��� ��"� �(��(��� ����

apgailestauti, kad JS98 buvo išskirtas terapiniu tik���*� �� ��� ��� �0����� /���

+�0��0(��)��21��2-��� ��!�����(-�3�� �!� ��0������(��*� �/��2!�� 0(��)���(�;*�

-���2)��� �!� ��)����!���+�,����0��(����32-(�*��1�(�/D�-���(!��+�0;���!��<���)�"�

���3��, ��������(�*��� �+�0���7�=*���!�������������7��0!�1���+�0����-(��K�?A,

+�!)��$�������!;�+�,����0���)����a32-�)���itin -(�����!���B�.�+�0.�1�0!�1D����

0�)����0.�-���(!��+�0.���!1("

��������*� �� � /���� )(��� ����(%'����0�$��� ��������(� ����(��)��

-���(!��+�0�� 7�=� !(1����)��� -���2).� �2!�)��*� M!��0� 7(��(!� ��������(� K�7�

nustatoma fag�� 7�:� 8	�� �(��*� -(�� ������� �C���)�� -���(!��+�0�� 7�=�

+�,����0�$��� 21��2-�.� ��!��)�($��  �!-��� �(��� �����2��� D� -(��� 3�(�;� �/� ���/B����

1�)����.� ������)."� ���� 3(!���*�  <��0�*� �� � 7�� 0!�1��� +�0.� �2!�)��� 0����

1�0(�-���� �(� ���� ��(������ �/����/������ ��� 0�)����0.� -���(!��+�0.� 1�1����)��

0�)��$(�  �����0�)��� -(�� (3����%������ !2/���� ��!1� �-�20���.� -(�� 9�(� �� �-

�20���.� +�0.*� -(�� �!� ��3(!��� ���$��� +�0�-�;��(���� /(�)�������� ����()��� �2!�).�

galimybes.
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IŠVADOS

1. #>�0!�1���+�0.�0(��)���!���(��30 - 31 ��!���@!� 2!��-@ ��0���-lyginiams 

bakteriofagams. ���� ��!1�� <(���@�� ��!���@!������ 1��2B���� -���(!��+�0�� 7�=�

genomo srityje 30.4 – 30.2 ��(�� ���(-�3���1������$���.��-�20���.�+�0.���3($�"

6"� 	����B���� 169,285 bp bakteriofago VR7 0(��)�� �(�;� �1������ 6?5�

hipotetinia�� ���*� �/� ��!�.� 644� �� ��$�� -���2)��*� '�)���0�/���� +�0�� ���

baltymams ribose nuo 27% – ?=JL��P������(��!�������0.���*�-(���1�����)��

���.����0�)����0.�+�0.�0(��)uose; 9 ASR yra �(-@ ��0�������1��+�0�)��-(��

6=������� ��$��-���2)��*���!�()��1�����).�'�)���0.�	M��� ��)(�.�-�,�$(�

��!�.

5"�����(!��+�0��7�=�0(�.�!��/����-@ ��0���!�1���1���!����!�1%�$���!(0����%�$�*�

����!�����$�)�� �����23.$.*� 3� �!���.$.� -(�� 3��23.$.� 1!�)���!�."� ���� +�0��

0(��)���$(� 8	�� �� ��$�)�� 3���� +�0�� ��� �!����!�1%�$��� !(0����%�$��� -@�����

balty)��"� #�-�!���!���)��� �;�20�)��*� 1��,)� �$(� �� ��$�)��� +�0�� 7�=�

viduriniosios transkripcijos aktyvatorius MotA, kurio homologija T4 MotA 

��!��5�J*���������fago T4motAF�0232-��0�);.

4. B���(!��+�0.� 7�=*� 7�:� -(�� 7�6G� +�,����0���s savyb�s 2!�� �(-@ ��0���

jokiam žinomam E. coli infekuojanB��) T4 tipo bakteriofagui.

:"� �()������� ������2����� ��� ��1�� -���(!��+�0.� �����+���%�$��� �!��(!�$���*� fagas 

7�=� �(0���� -@��� 1!����!��)��� �-�20���.� -���(!��+�0.� 1�0!�1���"� �!��� ���

bakteriofagu JS98, VR 0!�1�� fagai formuoja ats��!; ��� 0�)����0.�

-���(!��+�0.�1�0!�1D"
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�$3.%$

	��/�! <����  ���$�� ��3��  �!-�� 3� �3��� habil. dr. Rimui Nivinskui už 

���(���;�0���)2-C���������/D� �!-;*��<�3(!���0���1���!�)��*�����!2-C��!�1�!�);"

Noriu nuoš�! <���� 1� ������ )���������  �!-�� ����������(��  !"� #� �$���

�!��%���(���<�1���!�)���-(�� � <���C�1�0��-;�!��/����� ��(!��%�$;"

8���$�� 3���()�� �(�.� ��<��(!�$��� ��2!�����  �!-����$�)�*� �� 21�B�  !"�

��!(��$��� >�$��B��������(�*�  !"� 72������� ������� �!� 	�$��(�� �< �vinienei, už 

���/�! <�;�1�0��-;�-(��3(!���0���1���!�)��"

�����(1�1!������ ����0�� !"������ ����(/������<�3(!���0���1����-���-(��

 � <���C� 1�!�);� !��/�����  ��(!��%�$;"� ���1� 1��� ��!�B���� 1� ������ 3���)�

���(�������� )��!�-����0�$��� �!� -���(%'����0�$��� ��2!���� kolektyvui už 

��������C�1�!�);�-(��������-�;����)��2��C"

Noriu nuoširdžiai 1� ������  !"� � ����� ��<�( ���(�(�� �<� 3(!���0���

patarimus bei pastabas.

���1�1�����!�B����1� ������ !"�7�!0���$������(����(�(���<��(D�����$�);�

1�0��-;�!��/�����3����� ����!���@!�� dokumentus.
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L

PRIEDAS NR 1

��������	�
�����
�������������������������������������
�����������������numanoma baltymo funkcija, artimiausi homologai bei 
paplitimas keturi� T4 gimining� fag��
��������: T-lyginio T4, pseudo T-lyginio RB49, šizo T-lyginio AehI ir egzo T-lyginio S-PM2.

PAVADINIMAS FUNKCIJA HOMOLOGAS
(�� �!�"#$�%���%) T4 RB49 AehI S–PM2

rIIA
PM

���������	��
������	�����-
��������������������������

JS98 (54.0%)
T4 (59.3%)
RB69 (49.4%)

+
PE
PM

+ + –

rIIA.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (77.3%)
T4 (75.8%)
RB69 (69.7%)

+ + + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– 60 ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– 60.1 ––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobA
PE

––––––– ––––––– –––––––

ORF003c Hipotetinis baltymas Agrobacterium vitis
Avi_1970 (32%)

– – – –

ORF004c
PM

Hipotetinis baltymas – – – – –

60plus39
PM

��������������������	��
subvienetas

JS98 (83.3%)
RB69 (78.4%)
T4 (73.7%)

du atskiri 
genai g39 ir 

g60
PM39

60+39 60+39 –

ORF006c Hipotetin	 ���������	 T7 tipo Enterobacteria
fagas EcoDS1 (35.1%)

– – – –

39.1 Hipotetinis baltymas JS98 (86.0%)
T4 (67.7%)

+ – – –
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39.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (98.2%)
RB69 (84.2%)
T4 (93.2%)

+ + – –

gof iRNR metabolizme 
dalyvaujantis baltymas 

RB14 (37.3%)
T4 (36.4%)
JS98 (46.0%)

+ + – –

cef Cef baltymas
RB69 (49.3%)
JS98 (42.6%)
T4 (35.3%)

+
PE

– – –

motB
PE

Transkripcijos baltymas

T4 (60.0%)
JS98 (72.1%)
RB69 (49.4%)

+
PE

– – –

motB.1
PM

Hipotetinis baltymas JS98 (41.8%)
T4 (36.2%) + – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– motB.2
PE

––––––– ––––––– –––––––

ORF013
PE

Hipotetinis baltymas. – – – – –

dexA ���������������	
T4 (63.9%)
RB69 (66.5%)
JS98 (61.1%)

+ + + +

–––––––––– –––––––––– –––––––––– dexA.1 ––––––– ––––––– –––––––

dexA.2 Hipotetinis baltymas RB14 (34.2%)
T4 (33.8%)

+
PM

– – –

ORF016w Hipotetinis baltymas – – – – –

dda �� �!������	
JS98 (76.8%)
T4 (62.2%)
RB69 (59.4%)

+ + + –

dda.1` Hipotetinis baltymas – – – – –
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dda.1
PM

Hipotetinis baltymas
JS98 (75.5%)
T4 (32.0%)
RB69 (30.3%)

+
PM

– – –

srd
PE

"�����	��
������	������a
baltymo inhibitorius

RB69 (73.3%)
T4 (68.5%)
JS98 (52.0%)

+
PE

+ + –

modA
PE

ADF–�����������#����	
JS98 (63.7%)
RB69 (54.0%)
T4 (36.7%)

+ – – –

modB
PE

ADF–�����������#����	
RB69 (32.3%)
JS98 (32.5%)
T4 (29.2%)

+
PE

+ – –

ORF023 RN ����������	��$32 veiksnys
Orientia tsusugamushi
OTBS_1247 (rpoH)
(34.2%)

– – – –

modA.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (64.5%)
RB69 (75.5%)
T4 (44.3%)

+ – – –

modA.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (80.4%)
T4 (31.2%)
RB32 (27.7%)

+ – – –

modA.4 Hipotetinis baltymas
RB32 (81.2%)
T4 (79.2%)
JS98 (83%)

+ – – –

srh "�����	��
������	��$32

represuojantis baltymas
JS98 (57.6%)
T4 (49.254%) + – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– mrh ––––––– ––––––– –––––––

mrh.1 Hipotetinis baltymas JS98 (74.6%)
T4 (37.3%) + – – –

mrh.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (69.6%)
T4 (63.2%)
RB69 (59.6%)

+
PE

– – –
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soc
PL

%
������������	����������
JS98(90.9%)
RB69 (81.6%)
T4 (48.7%)

+
PL (w1);

PL (w2); PL

– – –

segF Endonukleaz	 T4 (65.2%) + – – –

56
PM

dNTP–��	
T4 (75.9%)
RB69 (70.1%)
JS98 (70.1%)

+
PM

+ S(dut) –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– dam/ PM + ––––––– –––––––

ORF033w
PL

Hipotetinis baltymas RB32ORF030w (50.8%)
RB69ORF029w (46.2%) – – – –

58=61 &������	
JS98 (67.9%)
T4 (59.767%)
RB69 (61.1%)

+
PM

+ + –

61.1
PL

Hipotetinis baltymas
JS98 (82.4%)
T4 (75.0%)
RB32 (73.1%)

+ + + –

ORF036 Hipotetinis baltymas RB69ORF033c (66.1%) – – – –

61.4 (duplikacija) Hipotetinis baltymas JS98 (95.9%)
T4 (39.394%)
RB69 (36.4%)

– – – –

61.2 Hipotetinis baltymas RB32 (45.0%)
T2 (44.7%) + – – –

ORF039 Hipotetinis baltymas JS98ORF030c (68.8%) – – – –

sp
PE

Baltymas “spackle precursor “

JS98 (84.5%)
RB69 (73.2%)
T4 (69.1%)

+
PE

– – –

61.4 Hipotetinis baltymas JS98 (50.0%)
T4 (41.7%) +* – – –

ORF042 Hipotetinis baltymas – – – – –
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dmd
iRNR diskriminuojantis 
baltymas

JS98 (72.7%)
RB69 (60.3%)
T4 (58.3%)

+
PE

+ – –

ORF044
PE

Hipotetinis baltymas JS98ORF034c (87.4%)
RB69ORF040c (89.5%) – – – –

ORF045
PE

Hipotetinis baltymas – – – – –

41 �� ��������	–!������	

JS98 (80.2%)
RB69 (66.7%)
T4 (65.1%)

+ + + +

40 '�����	��#�����������������

T4 (46.3%)
RB69 (40.4%)
JS98 (77.6%)

+ + + –

uvsX
PM

Rekombinacijos ir reparacijos 
baltymas

T4 (79.0%)
RB69 (72.4%)
JS98 (71.9%)

+
PM

+ + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– segA/ PM ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– �-gt ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– 42/ PM ––––––– ––––––– –––––––

ORF049 Hipotetinis baltymas. JS98ORF043c (47.3%) – – – –

g42.1 Hipotetinis baltymas

RB69 (60.4%)
T4 (50.0%) 
JS98 (52.9%)

+ – – –

imm
PE

Imuniteto baltymas
JS98 (73.1%)
T4 (51.9%)
RB69 (50.0%)

+
PE

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– imm.1 ––––––– ––––––– –––––––

43
PM

DNR polimeraz	
JS98 (77.9%)
RB69 (75.2%)
T4 (60.1%)

+
PM

+ + +
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ORF053 Hipotetinis baltymas
JS98ORF047c (83.1%)
RB51ORF043c (54.0%)
RB32ORF047c (46.0%)

– – – –

regA Transliacijos represorius
RB69 (86.9%)
JS98 (86.1%)
T4 (78.7%)

+ + + +

62
(������)�	�	���������*�
komplekso mažesnysis 
subvienetas

JS98 (68.2%)
T4 (55.3%)
RB69 (51.6%)

+ + + +

44
PM

(������)�	�	���������*�
komplekso didesnysis 
subvienetas

JS98 (80.1%)
T4 (72.0%)
RB69 (65.5%)

+ + + +

45
PM

&��������	�����+����umo 
veiksnys (žiedas)

JS98 (71.7%)
RB69 (62.0%)
T4 (60.3%)

+
PM

+ + +

rpbA ��� � &���������������
baltymas

JS98 (78.4%)
RB69 (66.1%)
T4 (49.1%)

+ + + –

45.2
PM

Hipotetinis baltymas
JS98 (76.2%)
T4 (57.4%)
RB69 (55.7%)

+
PM

+ + –

46  �������+��������������	
JS98 (71.2%)
T4 (70.7%)
RB69 (65.8%)

+
PM (1)/(2)

+ + +

–––––––––– –––––––––– –––––––––– 46.1 ––––––– ––––––– –––––––

46.2
PM

Hipotetinis baltymas
JS98 (69.8%)
RB69 (56.3%)
T4 (43.9%)

+
PE

– – –

47
PM

,���������	������������
JS98 (72.2%)
RB69 (71.2%)
T4 (68.2%)

+
PM

+ + +

–––––––––– –––––––––– –––––––––– 47.1 ––––––– ––––––– –––––––
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–––––––––– –––––––––– –––––––––– �-gt ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobB/ PM ––––––– ––––––– –––––––

a–gt.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (87.7%)
T4 (64.2%)
RB69 (57.7%)

+ – – –

a–gt.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (90.9%)
RB69 (47.1%)
T4 (41.5%)

+ – – –

a–gt.4 Hipotetinis baltymas
JS98 (78.6%)
T4 (42.4%)
RB69 (45.9%)

+
PM

+ + –

a–gt.5 Hipotetinis baltymas
T4 (38.9%)
JS98 (35.1%)
RB69 (35.3%)

+ + – –

55
PM

RNR ���������	��������
veiksnys

JS98 (90.2%)
T4 (80.2%)
RB69 (81.3%)

+
PM

+ + +

ORF068 Hipotetinis baltymas RB69ORF072c (50.6%)
JS98ORF064c (36.1%) – – – –

55.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (81.7%)
RB69 (56.3%)
T4 (56.3%)

+ – – –

ORF070 Hipotetinis baltymas – – – – –

55.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (54.1%)
T4 (49.5%)
RB69 (47.7%)

+ + + –

55.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (87.7%)
T4 (74.6%)
RB69 (57.1%)

+ + – –
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55.4
PE

Hipotetinis baltymas
T4 (95.3%)
JS98 (93.0%)
RB69 (92.7%)

+
PE

– – –

55.5 Hipotetinis baltymas
JS98 (92.8%)
RB69 (79.4%)
T4 (74.2%)

+ – – –

ORF075 Hipotetinis baltymas JS98ORF070c (92.9%)
RB69ORF079c (39.5%) – – – –

55.6
PE

Hipotetinis baltymas
RB69 (56.7%)
JS98 (50.8%)
T4 (51.7%)

+
PE

– – –

nrdH �������	����&���������	��
subvienetas

T4 (67.6%)
JS98 (66.7%)
RB69 (71.8%)

+ + + –

ORF078
PM

Hipotetinis baltymas JS98ORF073c (84.8%)
RB69ORF082c (50.6%)

– – – –

55.8
PL

Hipotetinis baltymas
JS10 (77.5%)
T4 (40.3%)
RB69 (40.0%)

+
PM (1)/(2)

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdG/ PM + + –
–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobC/ PM ––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdD/ PM
I-TevII (PL)

+
–––––––

+
–––––––

–
–––––––

ORF080 Hipotetinis baltymas – – – – –

49
PL

Rekombinacijos endonukl���	�
VI

JS98 (84.7%)
T4 (82.8%)
RB69 (80.9%)

+
PL

+ + +

ORF082 Hipotetinis baltymas JS98ORF076c (91.2%)
RB69ORF087c (55.2%) – – – –

ORF083 Hipotetinis baltymas – – – – –
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ORF084 
PE
PM

Hipotetinis baltymas JS98ORF077c (87.7%)
T4 PinA (46/161 (39.1%) +/–

PE

– – –

49.1 Hipotetinis baltymas JS98 (84.1%)
T4 (63.6%) + – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– 49.2 ––––––– ––––––– –––––––

MobE -���������������	 RB43 (36.3%)
+*

(šioje 
����+������	��)

– – –

49.3 Hipotetinis baltymas JS98 (85.1%)
T4 (72.6%) + – – –

ORF088 Hipotetinis baltymas –

nrdC
PM (1)
PM (2)

������	����&���������	��
subvienetas

JS98 (89.7%)
RB69 (85.1%)
T4 (83.9%)

+
PM (1)
PM (2)

+ + –

nrdC.1 Hipotetinis baltymas T4 (80.0%)
JS98(76.9%) + – – –

nrdC.2 Hipotetinis baltymas
RB32 (62.0%)
T4 (61.0%)
JS98 (80.0%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdC.3 ––––––– ––––––– –––––––

nrdC.4
PE

Hipotetinis baltymas
T4 (49.1%)
JS98 (83.3%)
RB32 (48.4%)

+
PE

– – –

nrdC.5 Hipotetinis baltymas JS98 (51%)
T4 (27.0%) + – – –

ORF094 Hipotetinis baltymas – – – – –
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nrdC.6
PM

Hipotetinis baltymas
JS98 (72.4%)
T4 (43.0%)
RB69 (29.6%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdC.7
PM

––––––– ––––––– –––––––

nrdC.8
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (77.0%)
T4 (66.3%)
RB69 (64.6%)

+
PE

– – –

nrdC.9 Hipotetinis baltymas
RB69 (37.9%)
T4 (34.8%)
JS98 (28.2%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdC.10
PE

––––––– ––––––– –––––––

ORF098
PE

Hipotetinis baltymas RB69ORF102c (79.4%)
JS98ORF121c (66.7%) – – – –

ORF99 Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –
ORF100 Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –

nrdC.11 Hipotetinis baltymas
JS98 (96.7%)
T4 (96.7%)
RB69 (69.0%)

+ + + –

ORF102 Hipotetinis baltymas JS98ORF092c (77.3%)
RB69ORF104c(35.2%) – – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobD
PM

––––––– ––––––– –––––––

mobD.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (79.5%)
T4 (33.2%)
RB69 (30.6%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobD.2
PE

––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– mobD.2a ––––––– ––––––– –––––––
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ORF104 Hipotetinis baltymas JS98ORF094c (54.8%)
RB69ORF106c (46.5%) – – – –

ORF105 Hipotetinis baltymas – – – – –

ORF106 Hipotetinis baltymas JS98ORF095c(90.6%)
PHG31ORF130c (36.5%) – – – –

mobD.3 Hipotetinis baltymas JS98 (90.0%)
T4 (66.1%)

+
PM

– – –

mobD.4 Hipotetinis baltymas RB32 (61.5%)
T4 (58.7%) + – – –

ORF109 Hipotetinis baltymas Chitinophaga pinensis
Cpin_4278 (38%)

– – – –

mobD.5
PE

Hipotetinis baltymas RB32 (49.2%)
T4 (49.2%) +

PE

– – –

mobD.7 Hipotetinis baltymas
JS98 (82.7%)
T4 (56.2%)
RB49 (35.6%)

+ + + –

rI
PL

Li�	���!���+������������������
JS98 (40.6%)
T4 (34.6%)
RB69 (30.8%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– rI.1/ PL ––––––– + –––––––
ORF113 Hipotetinis baltymas JS98ORF099 (51.7%) – – – –

tk ����������	
JS98 (78.4%)
T4 (71.6%)
RB69 (70.0%)

+ + + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– tk.1 ––––––– ––––––– –––––––

tk.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (65.6%)
RB69 (55.0%)
T4 (55.7%)

+ – – –
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tk.3 Hipotetinis baltymas JS98 (88.6%)
T4 (71.4%)

+
PM

– – –

tk.4 Hipotetinis baltymas
JS98 (88.7%)
RB69 (60.5%)
T4 (58.7%)

+ + + –

vs
Valil–� � ��������.�
modifikuojantis
baltymas

JS98 (61.3%)
RB69 (45.7%)
T4 (45.5%)

+ + – –

vs.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (77.7%)
T4 (65.8%)
RB69 (64.6%)

+ + + –

regB
PE

,������������	
JS98 (67.1%)
RB69 (62.7%)
T4 (59.7%)

+
PE

+ – –

vs.3 Hipotetinis baltymas

RB14 (73.3%)
T4 (71.3%)
RB32 (69.3%)

+ – – –

vs.4 Hipotetinis baltymas
TuIa (100.0%)
RB69 (100.0%)
T4 (65.9%)

+ – – –

vs.5 Hipotetinis baltymas
JS98 (77.8%)
RB32 (54.1%)
RB69 (49.3%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– vs.6 + + –

vs7 Hipotetinis baltymas
JS98 (74%)
T4 (46.1%)
RB69 (41.2%)

+
PM

– – –

vs.8 Hipotetinis baltymas

JS98 (39.5%)
T4 (38.0%)
RB69 (36.5%)

+ – – –
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ip7
PE

Hipotetinis baltymas
JS98ORF112c (94.9%)
T2 Ip7 (47.0%)
RB32 Ip7 (47.0%)

–* –* –* –*

ORF127 Hipotetinis baltymas RB69ORF125c (71.6%) – – – –

ip10
PM

Hipotetinis baltymas Pol Ip10 (71.7%)
RB69ORF124c (68.6%) –* –* –* –*

denV
PE

,��������	
T4 (76.8%)
JS98 (76.7%)
RB69 (76.6%)

+
PE

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– ipII
PE

––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– ––––––––––
ipIII
PE
PM

––––––– ––––––– –––––––

e
PL

Lizocimas
JS98(77.8%)
T2 (69.8%)
T4 (69.1%)

+
PL (1); PL
(2); PL (w)

– + –

nudE ������!�������	
RB69 (83.6%)
JS98 (77.5%)
T4 (63.0%)

+ – – –

ORF132
PE

Hipotetinis baltymas JS98ORF118c (79.5%)
RB69ORF130c(67.9%) – – – –

e.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (80.5%)
RB69 (26.6%)
T4 (34.3%)

+ – – –

ORF134 Hipotetinis baltymas RB69ORF132c(85.5%)
JS98ORF120c (83.3%) – – – –

ORF135 Hipotetinis baltymas Pseudomonas fagas D3
ORF78 (36%)

– – – –
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ORF136 Hipotetinis baltymas
JS98ORF122c (91.9%.)
RB69ORF134c (72.1%.) – – – –

ORF137
PE

Hipotetinis baltymas Salmonella fagas 5
ORF trn 2.19.-1 (40.4%) – – – –

ORF138 Hipotetinis baltymas
JS98ORF126c (90.5%)
44RR2.8tORF063c
(42.6%)

– – – –

ORF139 Hipotetinis baltymas – – – – –

ORF140 Hipotetinis baltymas JS98ORF127c (98.5%)
RB69ORF136c (55.2%) – – – –

ORF141 Hipotetinis baltymas JS98ORF128c (86%)
RB69ORF137c (55.7%) – – – –

ORF142
PM

Hipotetinis baltymas JS98ORF129c (88.5%)
RB69ORF139c (54.3%) – – – –

e.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (82.1%)
RB69 (30.1%)
T4 (23.8%)

+ – – –

e.4 Hipotetinis baltymas T4 (28.6%)
RB69 (31.5%) + – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– e.5 ––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– e.6
PE

––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– e.7
PE

––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– e.8
PE

––––––– ––––––– –––––––

–––––––––– –––––––––– –––––––––– segB ––––––– ––––––– –––––––
ORF145 Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –
ORF146 Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –
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ORF147
PE

Hipotetinis baltymas
Rhodopseudomonas 
palustris
RPC_1770 (28%)

– – – –

ORF148 Hipotetinis baltymas
BF23ORF172c (33.3%)
T5ORF067c (28.2%)
44RRORF121c (27.2%)

– – – –

ORF149
PM

Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– tRNA.2
PM (i)

––––––– ––––––– –––––––

tRNA.3
PM

Hipotetinis baltymas
JS98 (53.8%)
T4 (50.0%)
RB69 (39.4%)

+ – – –

tRNA.4
PE
PL

Hipotetinis baltymas
JS98 (90.2%)
T4 (65.6%)
RB69 (65.6%)

+
PE
PL

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– ipI
PE

––––––– ––––––– –––––––

ip6
PE

Hipotetinis baltymas T6 (76.6%) – – – –

ORF153
PE

Hipotetinis baltymas – – – – –

ORF154 Hipotetinis baltymas RB69ORF125c (39.3%) – – – –

ip9
PL

Hipotetinis baltymas
RB32 (78.9%)
RB15 (77.8%)
K3 (76.7%)

– – – –

ORF156 Hipotetinis baltymas – – – – –

57B Viriono surinkimo šaperonas
T4 (83.4%)
JS98 (80.8%)
RB69 (77.5%)

+ + + –
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57A
PL

Vriono surinkimo šaperonas
T4 (57.5%)
JS98 (56.6%)
RB69 (51.9%)

+
PM/ PL

+ + –

1
PM

��-&�����	
T4 (47.7%)
JS98 (47.0%)
44RR2.8t (36.4%)

+
PM

+ + –

3 /������������0�������������
JS98 (79.7%)
T4 (50.9%)
RB69 (47.2%)

+ + + +

mob(B/E) Hipotetin	�����������������	 RB32ORF146c (59.4%)
T4 MobB (49.1%) +* – – –

2 DNR galus saugantis baltymas
JS98 (77.5%)
T4 (70.8%)
RB69 (70.0%)

+ + + +

4
PL

/������������	��#���������
baltymas

JS98 (83.9%)
T4 (63.8%)
RB69 (59.7%)

+
PL

+ + +

53
PL

1���	������
���	����������

JS98 (80.0%)
RB69 (66.3%)
T4 (64.3%)

+
PL

PL (w)
+ + +

5 Lizocimas

JS98 (89.0%)
RB69 (66.0%)
T4 (64.5%)

+
PL

+ + +

5.1
PL

Hipotetinis baltymas
JS98 (85.4%)
RB69 (70.2%)
T4 (71.3%)

+
PL

+ + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– segC ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– 5.3 ––––––– ––––––– –––––––
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5.4 Hipotetinis baltymas
JS98 (93.8%)
T4 (90.7%)
RB69 (86.6%)

+ + + –

6 Baz�	������
���	����������

JS98 (87.4%)
T4 (68.4%)
RB69 (68.4%)

+ + + +

7 1���	������
���	����������

JS98 (79.6%)
T4 (63.7%)
RB69 (63.1%)

+ + + –

8
PL

1���	������
���	����������
JS98 (83.2%)
RB69 (72.2%)
T4 (70.1%)

+
PL

+ + +

9
PL

1���	������
���	����������
JS98 (53.3%)
T4 (48.3%)
RB69 (46.7%)

+
PL

+ + –

10
PL

1���	������
���	����������
JS98 (63.5%)
T4 (54.5%)
RB69 (53.8%)

+
PL

+ + –

11 1���	������
���	����������

JS98 (69.1%)
RB69 (36.1%)
T4 (33.8%)

+ + + –

12 �����*�*������	�	�������	��*�
baltymas

JS98 (65.4%)
RB69 (45.7%)
T4 (45.4%)

+ + + +

wac “Whisker antigen control” /
������	�����������������

JS98 (55.6%)
T4 (36.5%)
RB69 (37.3%)

+ + + –

13
PL

Kakliuko baltymas
JS98 (88.2%)
RB69 (64.5%)
T4 (63.8%)

+ + + +
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14 Kakliuko baltymas
JS98 (74.3%)
T4 (66.8%)
RB69 (64.2%)

+ + + +

15
PL

2����	�	��������	���
JS98 (81.2%)
RB49 (56.9%)
T4 (56.3%)

+
PL

+ + +

16 DNR pakavimo baltymas
JS98 (90.1%)
RB69 (79.6%)
T4 (76.5%)

+ + + +

17 DNR pakavimo baltymas
JS98 (86.3%)
RB69 (8.5%)
T4 (81.0%)

+
PL; PL (i)

+ + +

18
PL (1)
PL (2)

2����	�	����������
JS98 (90.1%)
RB69 (71.1%)
T4 (71.3%)

+
PL

PL(w)

+ + +

19.1 Hipotetinis baltymas T6 (59.5%) – – – –

19
PL (1)
PL (2)

2����	�	����������
JS98 (91.4%)
KPP95 (82.8%)
T4 (69.9%)

+
PL(a)
PL (b)

+ + +

20
PL

'�����	��������0�������������
JS98 (87.4%)
T4 (75.0%) 
RB49 (57.7%)

+
PL

+ + +

67 “Prehead core” baltymas

JS98 (68.5%)
T4 (56.3%)
RB69 (57.7%)

+
PL

+ – –

68 “Prehead core” baltymas
JS98 (74.6%)
T4 (67.4%)
RB69 (63.1%)

+ + + –
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21
PL

&������	

JS98 (88. 9%)
T4 (88. 9%)
RB69 (86.7%)

+
PL

+ + +

22
PL

“Major prohead scaffolding 
core” baltymas 

JS98 (86.8%)
T4 (74.1%)
RB69 (70.8%)

+
PL

+ + +

23
PL

��������������	����������

JS98 (97.3%)
T4 (84.9%) 
RB69 (83.8%)

+
PL/ PL(w)

+ + +

–––––––––– –––––––––– –––––––––– segD ––––––– ––––––– –––––––
ORF190

PE
Hipotetinis baltymas JS98ORF173c (64.4%) – – – –

24(1)
PL

3�����	����������
JS98 (89.2%) Gp24(1)
T4 (70.4%)
RB69 (70.4%)

+*
PL

+* +* –

24(2) 3�����	����������
JS98 (81.1%) Gp24(2)
T4 (63.8%)
RB69 (60.4%)

vienas g24 
vienas 

g24 vienas 
g24

vienas 
g24

rnlB
PM

 � ������	
T4 (82.9%)
RB69 (75.4%)
JS98 (71.9%)

+
PM

_ +
(2 ASR)

–

24.2 Hipotetinis baltymas T4 (32.6%)
RB69 (26.4%)

+ – – –

24.3
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (79.4%)
RB69 (54.1%)
RB49 (46.3%)

+
PM

+ – –

ORF196
PL

Hipotetinis baltymas Bacillus cereus
BCE_G9241_4821 (38%) – – – –

hoc(W) Hipotetinis baltymas
RB69 (29.5%)
T4 (29.0%)
JS98 (26.5% 

–* –* – –
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hoc %
������������	����������
JS98 (48.9%)
RB69 (39.8%)
T4 (45.0%)

+
PM

+ – –

inh
PL

&������	��inhibitorius
JS98 (63.9%)
T4 (60.0%) 
RB69 (59.6%)

+
PL

+ + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– segE/ PL ––––––– ––––––– –––––––

uvsW
PL

4������	5���&–��	
JS98 (84.2%)
RB69 (72.1%)
T4 (71.4%)

+
PL

+ + +

uvsW.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (84.0%)
RB69 (68.1%)
44RR2.8t (63.5%)

+
PL

+ + –

uvsY.–2
PL

Hipotetinis baltymas
JS98 (85.5%)
RB69 (81.8%)
T4 (80.0%)

+ + – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– uvsY.-1 ––––––– ––––––– –––––––

uvsY
PM

Rekombinacijos baltymas

JS98 (84.0%)
RB69 (63.9%)
T4 (60.6%)

+
PM

+ + +

25 1���	������
���	����������

JS98 (86.8%)
T4 (63.8%)
RB69 (63.0%)

+ + + +

26
PL

1���	������
���	����������
JS98 (61.0%)
T4 (49.8%)
RB69 (46.8%)

+
PL

+ + +

51
PL

1���	������
���	����������
JS98 (69.6%)
RB69 (59.4%) 
T4 (52.2%)

+
PL

+ – –

27 1���	������
���	����������
JS98 (87.9%)
T4 (62.8%) 
RB69 (62.7%)

+ + – –
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28 1���	������
���	����������
JS98 (71.5%)
T4 (52.8%)
RB69 (49.4%)

+ + – –

29 2����	�	�������������������
JS98 (71.4%)
RB69 (34.6%) 
T4 (34.9%)

+ + – –

48 2����	�	�������������������
JS98 (78.6%)
T4 (59.7%) 
RB69 (60.9%)

+ + + –

54 2����	�	�������������������
JS98 (85.0%)
RB69 (65.6%) 
T4 (65.5%)

+ + + –

alt.–3
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (87.5%)
T4 (59.4%) 
RB69 (49.5%)

+
PE

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– alt.–2 ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– alt.–1 ––––––– ––––––– –––––––

alt 
PL

3�����	����������
/ADF–�����������#����	

T4 (35.4%)
JS98 (38.5% 
RB69 (34.6%)

+
PL

+ + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– alt.1 ––––––– ––––––– –––––––

30
PM

�� ������	
T4 (68.6%)
RB69 (65.8%)
JS98 (64.5%)

+
PM

+ + –

30.1 Hipotetinis baltymas
RB69 (48.3%)
T4 (45.1%)
JS98 (44.4%)

+ – – –

30.2
PM Hipotetinis baltymas

T4 (67.6%)
RB69 (66.8%) 
JS98 (73.8%)

+
PM

– + –
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30.3` Hipotetinis baltymas
RB3 (64.9%)
T4 (58.1%) + + – –

30.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (88.2%)
RB32 (85.5%)
T4 (84.9%)

+ + + –

30.4 Hipotetinis baltymas JS98 (81.7%)
T4 (46.3%) + – – –

30.5 Hipotetinis baltymas JS98 (92.2%)
T4 (72.6%) + – – –

30.6 Hipotetinis baltymas JS98 (85,3%)
T4 (82.1%) + – – –

30.7
PE

Hipotetinis baltymas
RB69 (93,4%)
T4 (90.9%)
JS98 (90.9%)

+
PE

– – –

30.8
PE

Hipotetinis baltymas
RB69 (55.5%)
T4 (40.0%)
JS98 (39.5%)

+
PE

– – –

30.9 Hipotetinis baltymas
JS98 (94.3%)
RB69 (70.0%)
T4 (65.4%)

+ – – –

rIII "��	���!���+�������������������
baltymas

JS98 (80,3%)
T4 (61.39%) + – + –

31
PM

PL (i)

3�����	��������mo baltymas
JS98 (91.2%)
RB69 (77.2%)
T4 (76.9%)

+
PM

PL (i)

+ + –

31.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (89.9%)
RB69 (54.5%)
T4 (45.4%)

+ + + –
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31.2 Hipotetinis baltymas JS98 (63.6%)
T4 (56.4%) + – – –

cd
PM

Deoksicitid���������	
T4 (86.0%)
RB69 (74.5%) 
JS98 (65.8%)

+
PM

+ + –

cd.1 Hipotetinis baltymas T4 (54.5%)
RB32 (50.5%) + – – –

cd.2 Hipotetinis baltymas
RB69 (77%)
JS98 (70.1%) 
T4 (56.5%)

+
PE

– – –

ORF232
PE

Hipotetinis baltymas JS98ORF212c (46.8%)
RB32ORF214c (26.2%) – – – –

cd.3 Hipotetinis baltymas
JS98 (83.7%)
RB69 (46.7%)
T4 (43.5%)

+ – – –

ORF234 Hipotetinis baltymas JS98ORF214c (63.4%)
RB69ORF227c (69.0%) – – – –

cd.4
PL

Hipotetinis baltymas
JS98 (80.0%)
T4 (56.1%)
RB69 (42.9%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– cd.5 ––––––– ––––––– –––––––

mobE(w)
PL

Hipotetinis baltymas
RB32ORF054w (37.2%)
LZ7 MobE (33.8%)
T4 MobE (37.4%)

+* – – –

pseT Polinukleotid 5'–hidroksil 
����	

JS98 (91.4%)
T4 (87.0%) 
RB69 (72.8%)

+ + + –
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–––––––––– –––––––––– –––––––––– pseT.1
PE

––––––– ––––––– –––––––

ORF238 Hipotetinis baltymas
JS98ORF217c (78.3%)
RB32ORF217c (53.8%)
RB69ORF231c (53.8%)

– – – –

ORF239
PE

Hipotetinis baltymas – – – – –

pseT.2 Hipotetinis baltymas
RB69 (64.9%)
JS98 (67.7%)
T4 (62.2%)

+ + + –

pseT.3 Hipotetinis baltymas
T4 (47.0%)
RB69 (44.3%)
JS98 (34.2%)

+ + + –

alc
PE

���������	��
������	�� � &����
�� �����������������������

T4 (57.2%)
JS98 (47.9%)
RB69( 49.1%)

+
PE

– – –

ORF243 Hipotetinis baltymas
T4 alc (49.1%)
RB69 alc (40.6%)
JS98 alc (39.1%)

+*
(viena geno 
alc kopija)

– – –

rnlA  � ������	
JS98 (44.6%) 
RB69 (44.1%) 
T4 (35.7%)

+
PL

+ + –

denA �������������	� JS98(77.4%)
T4 (73.5%) + + + –

nrdB
PM

––––––––––

������	����&���������	��
subvienetas

––––––––––

JS98 (89.7%)
RB69 (88.0%)
T4 (86.6%)

––––––––––

+
PM; PM (i);

PL(i)
I-TevIII

+

–––––––

+

–––––––

+

–––––––
––––––––––* ––––––––––* ––––––––––* mobE ––––––– + –––––––
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nrdA
PM
PL

������	����&���������	��
subvienetas

JS98 (92.5%)
T4 (97.2%)
RB69 (84.0%)

+
PM

+ +
(du ASR)

+

–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdA.1 ––––––– + –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– nrdA.2 ––––––– ––––––– –––––––

td
PM

––––––––––

�����������������	

––––––––––

RB69 (67.5%)
JS98 (68.5%)
T4 (64.8%)
––––––––––

+
PM

I-TevI/ PL

+

–––––––

+

–––––––

–

–––––––

frd ��!����#��������������	

T4 (65.8%)
JS98 (65.5%) 
RB69 (57.9%)

+ + + –

ORF250 Hipotetinis baltymas RB32ORF231c (38.2%) – – – –
ORF251 Hipotetinis baltymas JS98ORF228c (93. 8%) – – – –

frd.1
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (93.7%)
T4 (72.2%)
RB69 (71.8%)

+ – – –

frd.3
(translokacija)

PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (93.3%)
T4 (72.0%)
RB69 (52.0%)

+*
PE

– – –

ORF254 Hipotetinis baltymas JS98ORF232c (92.9%) – – – –

frd.2
(translokacija)

PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (68.0%)
RB69 (36.4%)
T4 (36.7%)

+* +* – –

32
PM (1)
PM (2)

/�������.��� �����
�����
baltymas

JS98 (70.9%)
RB69 (64.4%) 
T4 (61.0%)

+
PM
PL

+ + +
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32.1 (SegG)
PM

PM (i)
PL

DNR endonukleaz	 T4 (53.9%) +
PM

– – –

59 DNR helikaz.��)���������
baltymas

JS98 (86.2%)
RB69 (75.6%)
T4 (74.7%)

+ + + –

33 ��� � &���������������
baltymas

JS98 (70.0%)
RB69 (61.5%)
T4 (64.1%)

+ + + +

dsbA
PM (1)
PM (2)

Su dsDNR asocijuojantis 
baltymas

JS98 (78.3%)
T4 (58.8%)
RB69 (56.0%)

+
PM (1)
PM (2)

+ + –

rnh  ���	4
JS98 (78.9%)
T4 (55.6%)
RB69 (53.7%) 

+
PE

+ + +

34
PM (i)

PL

���������������������	��*�
altymas

T4 (59.5%)
JS98 (65.0%)
RB69 (53.7%)

+
PM (i)

PL

+ + ?

35 2������������	��*���������
JS98 (66.0%)
RB69 (44.1%)
T4 (44.5%)

+ + + ?

36
PL

%��*�*��������������	��*�
baltymas

JS98 (72.1%)
T4 (43.0%)
RB69 (40.7%)

+
PL

+ + ?

37
PL

%��*�*��������������	��*�
baltymas

T4 (69.8%)
RB69 (32.7%)
JS98 (32.8%)

+
PL

+ + ?

38 2������������	��*����������
baltymas T4 (88.3%) + +* – –
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t
PL

"��	���������� JS98 (97.7%)
RB69 (58.8%)
T4 (52.8%)

+
PL

+ – –

asiA
PE

Anti–sigma veiksnys JS98 (98.9%) 
T4 (51.1%)

+
PE

– + –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– asiA.1 ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– arn ––––––– ––––––– –––––––

ORF269 Hipotetinis baltymas JS98ORF247c (90.7%)
RB69ORF258c (33.3%) – – – –

ORF270 Hipotetinis baltymas
RB32ORF249c (86.8%)
JS98ORF248c (82.1%)
RB43ORF288c (71.4%)

– – – –

arn.1 Hipotetinis baltymas RB69 (58.5%)
T4 (70.3%) + – – –

arn.2 Hipotetinis baltymas
JS98 (83.1%)
RB69 (62.0%)
T4 (42.2%)

+ – – –

arn.3 Hipotetinis baltymas
RB69 (79.1%)
JS98 (78.4%)
T4 (69.9%)

+ – – –

ORF274 Hipotetinis baltymas – – – – –

arn.4
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (84.5%)
T4 (75.5%)
RB69 (74.5%)

+ – – –

motA /�����.���������+����
aktyvinantis baltymas

JS98 (40.3%)
RB69 (40.8%)
T4 (33.8%)

+
PE

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– motA.1 ––––––– ––––––– –––––––
ORF277

PE
Hipotetinis baltymas –––––––––– – – – –

ORF278 Hipotetinis baltymas – – – – –
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52
PM

DNR topoiz������	
T4 (69.4%) 
RB69 (68.0%)
JS98 (68.3%)

+
PM

+ + –

52.1 Hipotetinis baltymas
T4 (87.0%)
JS98 (82.6%)
RB69 (73.9%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– ac ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– stp ––––––– ––––––– –––––––
ORF281c Hipotetinis baltymas – – – – –

ndd
PE

Nuclear disruption baltymas
JS98 (74.5%)
RB69 (59.7%) 
T4 (61.7%)

+ – + –

ORF283c Hipotetinis baltymas – – – – –

ndd.1 Hipotetinis baltymas
JS98 (92.6%)
RB69 (51.5%)
T4 (51.4%)

+ – – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– ndd.2 ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– ndd.2a ––––––– ––––––– –––––––

ndd.3 Hipotetinis baltymas RB32 (38.9%)
T4 (47.6%) +

PM

– – –

ndd.4
PE

Hipotetinis baltymas
JS98 (86.1%)
T4 (61.1%)
RB32 (61.1%)

+
PE

– – –

–––––––––– –––––––––– –––––––––– ndd.5 ––––––– ––––––– –––––––
–––––––––– –––––––––– –––––––––– ndd.6

PE

––––––– ––––––– –––––––

ORF287c
PE

Hipotetinis baltymas JS98ORF262c (73.9%)
RB69ORF270c (29.1%) – – – –

ORF288c
PE Hipotetinis baltymas

Staphylococcus fagas G1 
(36%) – – – –
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denB ,��������	�%/
T4 (44.1%)
JS98 (46.8%)
RB69 (46.8%)

+ + + –

ORF290 Hipotetinis baltymas RB69ORF272c (65.2%)
JS98ORF264c (36.5%) – – – –

denB.1 Hipotetinis baltymas JS98 (89.2%)
T4 (50.8%) + – – –

ORF292c Hipotetinis baltymas – – – – –
rIIB

PM(1)
PM(2)

���������	��
������	�����-
aze s�veikaujantis baltymas

JS98 (77.7%)
T4 (64.2%)
RB69 (60.6%)

+
PM(1)
PM(2)

+ + –

Paaiškinimai:
(+) – fago genome homologas koduojamas;
(–) – fago ����������������������������6�������	��7
(?) – ���������������������5���������
����������7
(+*) – )������������+�����������������8�����������7
Du ASR – �������������������������������7
Pilkas fonas – esminiai bakteriofago T4 genai;
/��* ������* ������* (�
���������������*���)�������9����:������	�������* kai ku��*�������*) panašumo VR7 baltymams koeficiento E vert	�;9<-4.
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PRIEDAS NR 2

����(!��+�0.�7�=*����-(��K�?A�0(��)�����8	��1��20���)��*�����������!�()���
programa (Carver ir kiti, 2008; www.webact.org). Raudona spalva žymi homologines 
�!����*�)��2���– invertuotas homologines sritis.

VR7

T4

JS98

VR7




