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β-Шпильки широко распространены в белках, и их можно встретить как в составе β-листов, так и
обособленно. В данной работе проведен сравнительный анализ аминокислотных последовательно-
стей β-тяжей в составе сильно скрученных β-шпилек из различных структурных подклассов белков.
Сильно скрученная и изогнутая (coiled) β-шпилька образует в пространстве правую двойную спи-
раль из β-тяжей, которые соединены петлевым участком − перетяжкой. Определены частоты встре-
чаемости аминокислотных остатков на внутренней (вогнутой) и внешней (выпуклой) поверхностях
сильно скрученных β-шпилек (исследовано 220 β-шпилек из негомологичных белков). Вогнутая
поверхность таких β-шпилек образована преимущественно гидрофобными остатками, а выпуклая –
гидрофильными, соответственно в их аминокислотных последовательностях наблюдается чередо-
вание гидрофобных внутренних и гидрофильных внешних остатков. Во внутренних позициях силь-
но скрученных и изогнутых β-шпилек аномально часто обнаружены аминокислотные остатки гли-
цина и аланина, особенно в местах наибольшей скрученности тяжей. Установлено, что внутренние
позиции никогда не содержат остатков пролина, тогда как внешние позиции в области скручивания
содержат их относительно много. Показано, что для образования относительно короткой (до 7 ами-
нокислотных остатков) перетяжки необходим хотя бы один аминокислотный остаток в αL- или ε-
конформации. Как правило, эти позиции заняты глицинами. Таким образом, для образования
сильно скрученной и изогнутой β-шпильки необходимо не только чередование гидрофобных и гид-
рофильных аминокислотных остатков, но и наличие одного-двух остатков глицина в области пере-
тяжки, избыток глицинов и аланинов в местах наибольшей скрученности тяжей на вогнутой по-
верхности, а также наличие пролинов на выпуклой поверхности.

Ключевые слова: скрученная β-шпилька, β-поворот, конформация, стереохимический анализ, вы-
равнивание, аминокислотная последовательность
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ВВЕДЕНИЕ
β-Шпилька – один из простейших и наиболее

часто встречающихся структурных мотивов в бел-
ках. Она образована двумя соседними по цепи β-тя-
жами, которые сложены друг на друга и связаны
петлевым участком − перетяжкой, в результате
чего образуется антипараллельная β-структура,
замкнутая водородными связями. β-Шпильки
встречены в структурах глобулярных белков как в
изолированном виде, так и в составе других
структурных мотивов, таких, например, как abcd-
и abCd-единицы, S- и Z-образные β-листы , ββ- и
3β-уголки и т.д. β-Шпильки могут быть правыми
и левыми, если смотреть на них с одной выбран-
ной стороны (например, со стороны гидрофобно-
го ядра). В правых шпильках второй по цепи тяж
расположен справа относительно первого, а в ле-
вых – наоборот. В белках большинство β-шпилек

и β-листов имеют не плоскую, а скрученную
структуру, которая напоминает правый пропел-
лер, если смотреть вдоль β-тяжей [1]. Степень
скрученности β-листов в белках отлична, но, в
среднем, двугранный угол между соседними β-тя-
жами близок к –20° [1, 2]. В сильно скрученных
β-листах β-тяжи должны быть не только скруче-
ны, но и изогнуты (coiled), чтобы образовать
большую контактную поверхность без разруше-
ния системы водородных связей [2, 3]. Как пока-
зывает анализ, многие β-шпильки в белках имеют
такую сильно скрученную и изогнутую структуру,
которая может быть представлена в виде своеоб-
разной правой двойной спирали, имеющей во-
гнутую и выпуклую поверхности. Отличительная
особенность таких правых двойных спиралей со-
стоит в том, что они всегда образуются только
правыми β-шпильками, если смотреть со сторо-
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ны вогнутой поверхности [4], т.е. второй тяж по
цепи будет всегда располагаться справа относи-
тельно первого (рис. 1а). Левые β-шпильки такие
правые двойные спирали не образуют, и в белках
в сильно скрученной форме они не обнаружены [4].
Однако следует отметить, что в белках широко рас-
пространены как правые, так и левые β-шпильки,
которые могут быть плоскими или слабо скручен-
ными. На рис. 1б представлена полученная с помо-
щью программы RasMol [5] структура одного из бел-
ков с сильно скрученной и изогнутой β-шпилькой.

Длинные β-шпильки могут сложиться сами на
себя, образуя ββ-уголок, и такие шпильки – тоже
правые, если смотреть со стороны вогнутой поверх-
ности [4]. Чаще всего сильно скрученные и изогну-
тые β-шпильки встречаются в β-баррелях, токсинах,
ингибиторах, SH3-доменах и Wrap-белках.

В настоящей работе мы провели детальный
анализ первичной структуры сильно скрученных
и изогнутых β-шпилек. Показано, что на гидро-
фобной внутренней поверхности шпилек пре-
имущественно находятся глицины, аланины, ва-
лины, изолейцины, лейцины, фенилаланины и ти-
розины, а на внешней, помимо гидрофильных и
заряженных аминокислотных остатков, распола-
гаются все имеющиеся в последовательности
остатки пролина. Определены наиболее характер-
ные для сильно скрученных β-шпилек типы пере-
тяжек и необходимые для их формирования ами-
нокислотные остатки. Полученные данные будут
полезны как для предсказания пространственной
структуры белков по первичной структуре, так и
для конструирования искусственных белков.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ

Белки для исследования, содержащие скручен-
ные и изогнутые β-шпильки, отобраны из Банка
белковых данных (PDB) с помощью разработан-
ной в нашей группе структурной классификации
белков PCBOST, которая доступна по адресу
http://strees.protres.ru/ [6], из базы данных SCOP
[7] или непосредственно с сервера PDB с помо-
щью ключевых слов. Для анализа отбирали него-
мологичные белки (белковые домены), проверку
на гомологию проводили с помощью программы
Blast 2 sequences для попарного выравнивания
(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi) [8]. В соот-
ветствии с рекомендациями разработчиков про-
граммы, негомологичными считали белки, для
которых показатель, учитывающий как полную
идентичность участков последовательности, так
и замены на сходные аминокислоты, при вырав-
нивании аминокислотной последовательности
исследуемого домена относительно каждой из
последовательностей других анализируемых до-
менов был менее 50 баллов. β-Шпильки определя-
ли визуально с помощью программы RasMol. Для
исследования выбирали только β-шпильки со
структурой, близкой к канонической: сильно скру-
ченные и изогнутые, определенные с высоким раз-
решением, не содержащие протяженных изломов
или выпетливаний, с β-тяжами длиной не менее
5 аминокислотных остатков. Длину и конформа-
цию перетяжки между β-тяжами при отборе не
учитывали.

Основной объект исследования − сильно скру-
ченные β-шпильки из выделенного нами струк-

Рис. 1. а – Схематическое изображение структуры сильно скрученных и изогнутых β-шпилек (пояснения в тексте). б –
Ленточная модель белка, содержащего правую сильно скрученную β-шпильку (PDB-код − 3e8t, транспортный белок
Takeout-like protein 1 из Epiphyas postvittana). Сильно скрученная β-шпилька выделена темным цветом.
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турного подкласса α + β-белков, который назвали
“Wrap-белки” (от английского слова “wrap” –
обертка) [9]. Белки и домены, отнесенные к этому
подклассу, состоят из сильно скрученного и изо-
гнутого β-листа, на внутренней (вогнутой) поверх-
ности которого упакована одна или две α-спирали.
Эти белки объединены только структурным сход-
ством, а не гомологией: среди них есть ингибиторы
различных ферментов, антибиотики, регуляторы
транскрипции, и т.д. Ленточная модель структуры
одного из представителей Wrap-белков с PDB-ко-
дом 3E8T показана на рис. 1б.

В базу данных отобраны 80 сильно скрученных
β-шпилек из Wrap-белков, а также 36 β-шпилек
из белков со структурой β-баррелей, 33 − из ток-
синов, 21 − из ингибиторов, 23 − из SH3- и SH3-
подобных доменов, и еще 27 скрученных и изо-
гнутых β-шпилек из белков других структурных
подклассов. Всего выбрано и изучено 220 сильно
скрученных и изогнутых β-шпилек из негомоло-
гичных белков. В выборку попали β-шпильки как
в составе β-листов, так и одиночные.

Проведен анализ аминокислотного состава
β-тяжей на внешней (выпуклой) и внутренней
(вогнутой) поверхностях сильно скрученных β-шпи-
лек отдельно для каждого из подклассов белков.
Принадлежность каждой из позиций β-тяжа к
внешней или внутренней поверхности определя-
ли визуально на скелетной модели молекулы ис-
следуемого белка в программе RasMol. Далее под-
считывали количество каждого из 20 аминокислот-
ных остатков во всех β-тяжах скрученных β-шпилек
во внешних и внутренних позициях. Данные пред-
ставлены в виде обсуждаемых ниже гистограмм.

В случае Wrap-белков дополнительно проведе-
но выравнивание и анализ аминокислотной после-
довательности и конформации перетяжек между
β-тяжами. Выравнивание выполняли вручную, с

учетом данных о конформации каждого амино-
кислотного остатка и наличия водородных связей.
Для вычисления углов φ и ψ использовали про-
грамму MolMol [10]. Конформации аминокис-
лотных остатков обозначали в соответствии с но-
менклатурой, предложенной в 1986 г. [11]. Вырав-
нивали перетяжки или участки перетяжек с
одинаковой конформацией. Далее анализировали
их аминокислотный состав в каждой из позиций.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Гистограмма распределения аминокислотных
остатков на внутренней (вогнутой) и внешней
(выпуклой) поверхностях β-шпилек из Wrap-бел-
ков представлена на рис. 2.

Видно, что на внутренней поверхности нахо-
дятся преимущественно глицины, аланины, ва-
лины, лейцины, изолейцины, фенилаланины.
Различия соотношения гидрофобных и гидро-
фильных аминокислотных остатков ожидаемы –
внутренние позиции по определению обращены
в сторону гидрофобного ядра сильно скрученной
β-шпильки. Однако обращает на себя внимание
резкое преобладание остатков глицина во внут-
ренних позициях. При выравнивании аминокис-
лотных последовательностей скрученных β-шпи-
лек видно, что остатки глицина концентрируются
приблизительно в середине β-тяжей, т.е в области
максимального перегиба (см. ниже). Как показал
теоретический стереохимический анализ сильно
скрученных и изогнутых β-шпилек [4], скручива-
ние неизбежно должно вызывать напряжение,
приводящее к специфическому отбору аминокис-
лот. Из-за скручивания в центральной части β-тя-
жей, как правило, образуются небольшие β-изги-
бы. Глицин − наиболее конформационно гибкий
остаток. Заполнение внутренних позиций остатка-

Рис. 2. Частоты встречаемости различных аминокислотных остатков во внутренних и внешних позициях сильно скру-
ченных и изогнутых β-шпилек в составе Wrap-белков; а.о. – аминокислотный остаток.
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ми глицина либо аланина снимает стереохимиче-
ское напряжение.

На внешней стороне преобладают гидрофиль-
ные и заряженные аминокислотные остатки. При-
мечательно, что на внутренней стороне не обнару-
жено ни одного пролина, при этом на внешней
стороне они присутствуют в большом количестве.
Наличие пролина на вогнутой поверхности β-шпи-
лек нарушало бы систему водородных связей. Во
внешних же позициях пролин формирует излом
цепи, облегчающий скручивание. Вероятно, скру-
чивание длинных β-шпилек при подходящей для
этого аминокислотной последовательности обес-
печивает формирование более плотного гидро-
фобного ядра.

Аналогичное распределение аминокислотных
остатков на вогнутой и выпуклой поверхностях
обнаружено для сильно скрученных β-шпилек и в
других классах белков (рис. 3а−г). Для белков из
группы токсинов не выявлено различия в содер-
жании аминокислотных остатков глицина на
внутренних и внешних позициях, но установлен
характерный для всех сильно скрученных β-шпи-
лек строгий запрет на содержание пролина во
внутренних позициях.

Анализ гистограмм показывает сходство между
свойствами сильно скрученных и изогнутых β-шпи-

лек из белков различных классов. Это позволило по-
строить общую диаграмму распределения амино-
кислотных остатков по поверхностям β-шпилек для
всех исследованных белков (рис. 4). Очевидно,
что наблюдаемые различия не свойственны от-
дельному классу белков, они характерны для са-
мой сильно скрученной и изогнутой β-шпильки.
Эти свойства слабо зависят от структурного окру-
жения.

Ранее аналогичный характер отбора амино-
кислотных остатков для внешних и внутренних
позиций описан нами для β-шпилек в составе
структурного мотива “3β-уголок” , где централь-
ный из трех β-тяжей изгибается под углом 90° и
переходит в ортогональный слой [12]. Такой изгиб
также приводит к сильному стереохимическому на-
пряжению, поэтому для его формирования необхо-
димы аминокислотные остатки глицина и аланина
во внутренних позициях центрального β-тяжа и
полное отсутствие остатков пролина. Отбор амино-
кислотной последовательности, необходимой
для образования 3β-уголка, еще более строг, чем
для сильно скрученных β-шпилек в составе дру-
гих структурных мотивов – содержание глицина
во внутренних позициях центрального β-тяжа бо-
лее чем в 9 раз превышает его содержание во
внешних позициях [13].

Рис. 3. Частоты встречаемости различных аминокислотных остатков во внутренних и внешних позициях сильно скру-
ченных и изогнутых β-шпилек в составе бета-баррелей (а), SH3-подобных доменов (б), ингибиторов (в) и токсинов
(г). На гистограммах серым цветом обозначены внешние позиции β-шпилек, черным – внутренние позиции.
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Чтобы проанализировать структуры перетя-
жек между β-тяжами, аминокислотные последо-
вательности сильно скрученных β-шпилек из
Wrap-белков вручную выравнивали одна под дру-
гой так, чтобы в каждый вертикальный столбец
попадали либо внутренние, либо внешние остат-
ки. Далее β-шпильки распределяли на группы с
одинаковой длиной и конформацией перетяжек,
определенных по значению углов φ и ψ, входящих
в их состав аминокислотных остатков, и вырав-
нивали по конформации перетяжек. В каждом
вертикальном столбце располагали остатки с
одинаковой конформацией (она указана в верх-
ней строке). Пример выравнивания аминокис-
лотных последовательностей скрученных β-шпи-
лек показан на рис. 5, где приведены наиболее
распространенные конформации коротких пе-
ретяжек: βαLαLβ-, βγγαLβ-, βεγβ- и βγγεβ, где
αL-конформация имеет диапазон значений тор-
сионных углов φ ≈ 70 ± 30°, ψ ≈ 10 ± 30°; γ-кон-
формация – φ ≈ – 90 ± 30°, ψ ≈ 0 ± 30°; ε-конфор-
мация – φ ≈ 100 ± 30°, ψ ≈ –170 ± 30°. Подробное
описание этих и других небольших стандартных
структур, часто встречающихся в нерегулярных
участках белков, представлено в работах [11, 16, 17].

В результате анализа обнаружено, что как в
длинных, так и в коротких перетяжках присут-
ствуют аминокислотные остатки в αL- и ε-кон-
формациях, занятые преимущественно глицина-
ми. Эмпирически установлено, что для коротких
перетяжек, длиной до 7 аминокислотных остат-
ков, наличие хотя бы одного аминокислотного
остатка в αL- или ε-конформации является обяза-
тельным. Такую конформацию чаще всего обна-
руживали на входе во второй тяж вдоль полипеп-
тидной цепи. Таким образом, для образования
сильно скрученной и изогнутой β-шпильки необ-
ходимо наличие глицинов как в области перегиба
β-шпильки, так и в перетяжке.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Взаимосвязь между аминокислотной последо-
вательностью и пространственной структурой
белка остается одной из интригующих и нере-
шенных проблем молекулярной биологии. Более
40 лет назад установлено, что распределение
вдоль цепи гидрофобных и гидрофильных остат-
ков играет ключевую роль в кодировании α-спи-
ралей и β-тяжей. На этой основе разработаны мето-

Рис. 4. Частоты встречаемости различных аминокис-
лотных остатков во внутренних и внешних позициях
всех 220 исследованных сильно скрученных и изогну-
тых β-шпилек.
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в β-шпильках по позициям (все белки базы данных)
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Рис. 5. Структурное выравнивание участков амино-
кислотных последовательностей из Wrap-белков, ко-
дирующих сильно скрученные и изогнутые β-шпильки
с короткими перетяжками. Подчеркнуты аминокис-
лотные остатки на внутренних позициях β-шпильки.
Глицин обозначен буквой G. Конформации остатков в
столбцах указаны сверху символами β, αL, γ, ε. В левом
столбце указаны PDB-коды белков.

3Q2P:Аyeyqlyvya-sd-klfradised 
1K8R:Аedsyrkovvi-dG-etclldild
3EN8:Аlwiteysisy-nG-rpaytvsiXefr 
2H85:Аskvvkvti-dy-aeisfmlwck 
2RK5:Аkehfeves-nG-khlelindkvk 
1UUZ:Аstslsl-eG-qpyvlansckp 
1TUH:АrviGihrntaer-GG-krldvGccivfefk 
1T82:Аkakvklevqlfc-dG-klcaqfdGlyvsv 
1SQW:Аtycfrlh-nd-rvyyvs 
2GKE:АqfskmhG-lG-ndfvvvd
3DMC:АtvvfefrdeGlf-lG-kpyknrvavsfdvr 
3KSE:АtnyyikvraG--dn-kymhlkvfks 
1YOC:Аnlvvpvvayv-dd--kpvfraeitmyvsq 
1MKA:АlimGladGevlv-dG--rliytas-dlkvGlf 
1ZO2:АsivfvtGdvri-dd--Gqplkfsqvfnlmp 

2GU3:АkyyvvkGtd-kkG-talyvwv
3ECF:АrasGvwqXrt-tkG-tlytlhnffrld 
2IMJ:Аriavryayewhd-dsG-nwfrsyGnenwefd 
2F86:Аaacvayvkltqfld-rnG-eahtrqsqesrvwskk 
3ER7:АtXetrwavcGks-adG-svftqdGtdiarl
3EBY:Аqvsaeasyvvfqtr-ndG-etriynaGkyvdrfd 
1LO7:Аsfvqrhsvsrtt-pGG-dvqlvm-radeirvfamn 
2CWZ:Аrvyarveayn-elG-dliG-vGrteqvilp 

2Q78:АrvkfrGivXs-Gd-eki-leaefvraivp
2H9F:АpatylrG-Gt-skGvffr
1W1H:АilkmGpvdkrk-Gl-farrrqlllt 
1EWF:АnanikisGkwkaqk-rf-lkmsGnfdlsieGmsisadlklG
1V58:АmkGylGky-qd-mGvtiylt 
1WGG:АGysvtvkw-Gk-ekfe-Gveln 
1MPG:Аyyarslav-Ge-yrGvvtaipd 
3CI0:Kyfwlrsditv-ne-ieltmnslivr 
2FNJ:Аdvflmirr-hk-ttiftdak 
2C1W:Аmsrevvrl-ee-yelqivvnr

1E9Y:АevGieamf-pdG-tklvtvh 
2I9W:Аhaqvefkayfkt-pdG-lqahhelstfvkik
1EQ3:Аvftdppvkt-kfG-yhiimveGr 
1TP6:Аatlayreiqsd-aaG-rserlstvvlhrd 
2F23:Аdvlsldt-pkG-krefrvv-aihG
1XUB:Аrlylet-qmG-tiafelerq 
1M1L:Аqpvqt--pfG--vvtflqiv 

ββββββββββββαLαLββββββββββββ

ββββββββββββγγαLββββββββββββββ

ββββββββββββε γ ββββββββββββββ

ββββββββββββγ γ ε   ββββββββββββββ
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БОШКОВА и др.

ды предсказания вторичной структуры белков, ко-
торые имели достаточно высокую точность [14, 15].
Впоследствии стало ясно, что образование вторич-
ной структуры зависит и от других факторов, прежде
всего от структурного контекста, т.е. от взаимодей-
ствий с другими участками цепи белка. Взаимное
расположение α-спиралей и/или β-тяжей в про-
странстве также определено их взаимодействия-
ми с другими элементами вторичной структуры, в
том числе и с перетяжками, которые их соединя-
ют [16].

Самыми простыми объектами для изучения
всех типов взаимодействий между элементами и
взаимосвязи между структурой и аминокислот-
ной последовательностью являются структурные
мотивы из двух α-спиралей или двух β-тяжей,
связанных перетяжками, такие, например, как α-
и β-шпильки, αα-уголки, ββ-дуги и др. Ранее по-
казано, что каждый такой структурный мотив
имеет свойственное только ему расположение
вдоль цепи ключевых гидрофобных, гидрофиль-
ных и глициновых остатков [16, 17]. Особо отме-
тим, что левые и правые α-шпильки, имеющие
одинаковую длину и конформацию перетяжки,
имеют различное расположение ключевых остат-
ков по ходу цепи [18, 19]. То же самое показано и
для левых и правых β-шпилек [17]. В настоящей ра-
боте показано существенное различие между правы-
ми сильно скрученными и изогнутыми β-шпилька-
ми и правыми же плоскими или слабо скрученными
β-шпильками. Как показано ранее, необходимым
условием образования обычных β-шпилек (плоских
и слабо скрученных) является наличие в их после-
довательности строго определенного расположе-
ния в цепи ключевых гидрофобных, гидрофильных
и глициновых остатков (т.е. определенного “пат-
терна”), свойственного каждому типу β-шпильки
[16, 17]. В данной работе мы показали, что для обра-
зования сильно скрученных и изогнутых β-шпи-
лек, кроме выполнения этих необходимых условий,
требуется наличие дополнительных аминокислот-
ных остатков глицина или других небольших остат-
ков (аланина, серина) на вогнутых поверхностях и
пролинов на внешних (выпуклых) поверхностях.

Таким образом, уникальная пространственная
структура сильно скрученных и изогнутых β-шпи-
лек (правые двойные спирали, всегда образованные
правыми β-шпильками) и описанная выше взаимо-
связь между структурой и аминокислотной после-
довательностью позволяют нам высказать гипотезу
о том, что такие β-шпильки могут сворачиваться са-
ми по себе, независимо от остальной части цепи, и
могут служить зародышами или готовыми структур-
ными блоками при сворачивании белков.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского фонда фундаментальных исследова-
ний (13-04-00150).
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RELATIONSHIP BETWEEN STRUCTURE AND AMINO ACID SEQUENCE 
OF STRONGLY TWISTED AND COILED β-HAIRPINS IN GLOBULAR PROTEINS

E. A. Boshkova, E. V. Brazhnikov, A. V. Efimov*
Institute of Protein Research, Russian Academy of Sciences, Pushchino, Moscow Region, Russia, 142290

*e-mail: efimov@protres.ru

β-Hairpins are widespread in proteins and occur both as isolated double-stranded antiparallel β-sheets and
parts of multiple-stranded β-sheets. A strongly twisted and coiled β-hairpin can be represented as a double-
helical structure in which the strands are twisted and coiled in a right-handed mode. In this study, a compar-
ative analysis of amino acid sequences of strongly twisted and coiled β-hairpins found in different structural
classes of proteins has been performed. Frequencies of occurrence of amino acid residues in “inside” and
“outside” positions of 220 strongly twisted and coiled β-hairpins found in non-homologous proteins have
been calculated. As shown, the “inside” positions located on the concave surfaces of such β-hairpins are pref-
erably occupied by hydrophobic residues and the “outside” positions located on the convex surfaces are pref-
erably occupied by hydrophilic ones. A distinctive feature of these β-hairpins is that glycines and alanines
have a strong tendency to occupy the “inside” positions (most often in the strongly twisted sites of β-strands),
while prolines occupy the “outside” positions. Moreover, prolines are not found in the “inside” positions at
all. Another feature is that most of relatively short β-loops (up to 7 residues) connecting the β-strands have
at least one residue with the αL- or ε-conformation which should be glycines as a rule. Thus, strongly twisted
and coiled β-hairpins are formed if their polypeptide chains have corresponding sequence patterns of the key
hydrophobic, hydrophilic, glycine (or small) and proline residues.

Keywords: coiled β-hairpin, β-turn, conformation, stereochemical analysis, alignment, amino acid sequence.

Сдано в набор @@.@@.2016 г.  Подписано к печати @@.@@.2016 г.  Дата выхода в свет @@@@ Формат 60 × 881/8
Цифровая печать Усл. печ. л. 15.0 Усл. кр.-отт. 2.9 тыс. Уч.-изд. л. 15.0 Бум. л. 7.5

Тираж 190 экз. Зак. 1117 Цена свободная

Учредитель: Российская академия наук,  Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта РАН

Издатель: Российская академия наук. Издательство “Наука”, 117997, Москва, Профсоюзная ул., 90
Оригинал-макет подготовлен МАИК “Наука/Интерпериодика”

Отпечатано в ППП “Типография “Наука”, 121099 Москва, Шубинский пер., 6


