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3.1 �½ÉÇ×ÑÙ ÍÃË ÇÛ×ÔÃÛÕÖÀÖÊÖÃ ÖÑÛ DNA
¨Ñ DNA ÖØÐ ÇÛÍÃÔÛØÖÓÐ ÇÐÖÑÒ¿ÜÇÖÃË ÕÖÑÐ ÍÛÖÖÃÔËÍÀ 
ÒÛÔ¾ÐÃ, ÇÐÓ ÖÑ DNA ÖØÐ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÍÃË ÖØÐ ÃÔÚÃ¿ØÐ 
ÇÐÖÑÒ¿ÜÇÖÃË ÕÖÑ ÍÛÖÖÃÔÀÒÎÃÕÏÃ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÆËÃÈ½ÔÑÛÐ ÕÇ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÍÃË ÕÂÕÖÃÕÊ Ä¢ÕÇØÐ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA Ç¿ÐÃË ÇÂ×ÔÃÛÕÖÃ.

3.2  �ÐÃÉÐÓÔËÕÊ ÖÊÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÃÙ ÕÖËÙ ÏÇÉ¢ÎÇÙ 
ÍÃË ÏËÍÔ½Ù ÃÂÎÃÍÇÙ
¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ ÇËÆËÍ¢ ÒÔÀÖÛÒÃ 

ÕÖÊ ÏÇÉ¢ÎÊ ÍÃË ÕÖÊ ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ.

3.3 � Í¢ÏÅÊ ÖÑÛ DNA
¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ Ä¢ÕÇØÐ ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ Í¢ÏÅÊ ÖÑÛ DNA.

3.4 �ÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÍÃË ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA
¨Ñ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÛÒÑÕÖÇ¿ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ.

�ÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

� ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÇÒ¿ÕÊÙ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

� ËÑÐÖËÍ¾ ËÕÚÂÙ ÇÒÊÔÇ¢ÜÇË ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA.

¨Ñ ÏÀÔËÑ DNA ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË ÕÇ ÆÛÐÃÏËÍ¾ ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ.

¨Ã ÃÎÍÃÎËÍ¢ ÆËÃÎÂÏÃÖÃ ÃÒÑÆËÃÖ¢ÕÕÑÛÐ ÖÑ DNA ÚØÔ¿Ù 
ÆË¢ÕÒÃÕÊ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÓÐ ÆÇÕÏÓÐ.

�ÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÃÐÃÆËÃÖÃÚÖÑÂÐ 
ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

3.5 ¥Ë ÇÎËÍ¢ÕÇÙ
¥Ë ÇÎËÍ¢ÕÇÙ Ç¿ÐÃË ÒÔØÖÇßÐÇÙ-ÍËÐÊÖ¾ÔÇÙ ÒÑÛ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐ 
ÖÊÐ ÇÐ½ÔÉÇËÃ ÖØÐ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍÓÐ ÐÑÛÍÎÇÑÕËÆ¿ØÐ 

ÉËÃ ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÑÛÐ ÐÑÛÍÎÇÝÍ¢ ÑÌ½Ã.

3.6  �ÔØÖÇßÐÇÙ ÒÑÛ ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ 
DNA
¥Ë ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA 

ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÑ DNA ÕÖÊ ÏÑÐÀÍÎØÐÊ ÏÑÔÈ¾ ÖÑÛ.

3.7 ¨Ã ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¾
¨Ñ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ç¿ÐÃË ÍÛÍÎËÍÀ.

¨Ñ ÉÑÐËÆ¿ØÏÃ ÖØÐ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÕÛÐ¾×ØÙ Ç¿ÐÃË ½ÐÃ 

ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA.

¨Ñ ÒÎÃÕÏËÆËÃÍÀ DNA ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÇ¿ÖÃË ÉËÃ ÖÊÐ in vitro ÏÇ-
Î½ÖÊ ÖÑÛ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÑÂ, ÍÛÍÎËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA.

¨Ã ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖ¢, ÍÛÍÎËÍ¢ Æ¿ÍÎØÐÃ ÏÀÔËÃ DNA 
ÕÛÚÐ¢ ½ÚÑÛÐ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÇÙ ÆÑÏ½Ù.

3.8   ¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ
¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÖÊ ÏÇÖÃÖÔÑÒ¾ ÇÐÀÙ ÖÑÒÑÝ-
ÕÑÏÇÔÑÂÙ ÕÇ ½ÐÃ ¢ÎÎÑ.

3.9   �ÑÏ½Ù ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÃÒÀ ÖÑ B-DNA
To �-DNA Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÊ ÆËÒÎ¾ ½ÎËÍÃ ÏÇ ÄÃ×Ë¢ 
ÏÇÉ¢ÎÊ ÃÂÎÃÍÃ ÍÃË ÒÑÎÂ ÔÊÚ¾ ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ.

To Z-DNA Ç¿ÐÃË ÃÔËÕÖÇÔÀÕÖÔÑÈÑ.

�¿ÐÃË ÒË×ÃÐÀ ÖÑ DNA ÐÃ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ÍË ¢ÎÎÇÙ ÆÑÏ½Ù in vivo 
ÇÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖÊ ÆÑÏ¾ �.

3.10 � ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA
To RNA ÇÒËÖÇÎÇ¿ ÒÑÎÎ½Ù ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÍÛÖÖÃÔËÍ½Ù ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÇÙ.

� ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA ÍÃ×ÑÔ¿ÜÇÖÃË ÍÛÔ¿ØÙ ÃÒÀ 
ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ ÍÃÖ¢ Watson-Crick.

� ÖÔËÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ÖÃË 
ÃÒÀ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÆÑÏËÍÓÐ ÕÖÑËÚÇ¿ØÐ ÖÊÙ 
ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ.

3.11 � ÛÒÀ×ÇÕÊ ÖÑÛ ÍÀÕÏÑÛ ÖÑÛ RNA
¥Ë ÒÔÓÖÇÙ ÏÑÔÈ½Ù ÜØ¾Ù ÕÖÊ �Ê ÒË×ÃÐÀÐ ÐÃ ÚÔÊÕËÏÑÒÑ¿-
ÊÕÃÐ RNA ÖÀÕÑ ØÙ ÉÇÐÇÖËÍÀ ÛÎËÍÀ ÀÕÑ ÍÃË ØÙ ÃÒÃÔÃ¿ÖÊ-
ÖÑÛÙ ÄËÑÎÑÉËÍÑÂÙ ÍÃÖÃÎÂÖÇÙ.

������¥ 3.2 �����­£¥£¨��: ¥ �¦���¥� �­£�����

������¥ 3.1  ���£���� ���¦�¥���: ��������� ��� 
����£����

�ÔØÖ¾ÕÇËÙ ÍÃË ÒÔÑÄÎ¾ÏÃÖÃ

�ÔÑÖÇËÐÀÏÇÐÊ ÄËÄÎËÑÉÔÃÈ¿Ã

Image from Protein Data Bank ID 1DCG. R. V. Gessner, C. A. Frederick, G. J. Quigley, A. Rich, and A. H. Wang. J. Biol. Chem. 264 [1989]: 
7921–7935. Prepared by B. E. Tropp.
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�
ÖÑ ÒÔÓÖÑ Ï½ÔÑÙ ÖÑÛ ÍÇÈÃÎÃ¿ÑÛ ÇÌÇÖ¢ÜÇÖÃË Ê ÆÑÏ¾ ÖÑÛ 

B-DNA. �ËÆËÍÀÖÇÔÃ, ÇÌÇÖ¢ÜÇÖÃË ÖÑ Ï½ÉÇ×ÑÙ, Ê ÇÛÃËÕ×ÊÕ¿Ã 

ÕÖÊ ×ÔÃÂÕÊ, ÑË ÃÂÎÃÍÇÙ, Ê ÃÐÃÆ¿ÒÎØÕÊ, Ê ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ, 

Ê ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÍÃË Ê ÛÒÇÔÇÎ¿ÍØÕÊ ÖÑÛ DNA. ¥Ë ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ 

ÃÛÖ½Ù ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐÖÃË ÕÖÊ ÏÇÎ½ÖÊ ÇÐÜÂÏØÐ ÒÑÛ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿Õ-

ÕÑÛÐ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA, ÒÔØÖÇÝÐÓÐ ÒÑÛ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÑ ÏÑÐÀ-

ÍÎØÐÑ DNA ÍÃË ÇÐÜÂÏØÐ ÒÑÛ ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÃÎÎÃÉ½Ù ÕÖËÙ ÛÒÇÔÇÎË-

ÍØÏ½ÐÇÙ ÆÑÏ½Ù. ¨Ñ B-DNA Ç¿ÐÃË Ê ÍÛÔ¿ÃÔÚÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ 

ÖÑÛ DNA Ï½ÕÃ ÕÖÃ ÍÂÖÖÃÔÃ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÖÑ DNA ÕÛÐÃÐÖ¢ÖÃË ÍÃË ÏÇ 

¢ÎÎÇÙ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÑÔÈÓÕÇËÙ, ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ ÃÒÀ ÖËÙ ÑÒÑ¿ÇÙ ÍÃ×ÓÙ 

ÍÃË Ê ÒË×ÃÐ¾ ÖÑÛÙ ÕÊÏÃÕ¿Ã ×Ã ÕÛÜÊÖÊ×ÑÂÐ ÒÃÔÃÍ¢ÖØ.

�ÖÑ ÆÇÂÖÇÔÑ Ï½ÔÑÙ ÖÑÛ ÍÇÈÃÎÃ¿ÑÛ ÇÌÇÖ¢ÜÑÐÖÃË ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ 

ÕÊÏÃÐÖËÍ½Ù ÒÖÛÚ½Ù ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ RNA. ¥Ë ÆÑÏËÍ½Ù ÏÑÐ¢ÆÇÙ ÖØÐ 

ÔËÄÑÐÑÛÍÎÇÑÖËÆ¿ØÐ ÕÛÐÆ½ÑÐÖÃË ÏÇ 5e ĺ 3e ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÑÂÙ 

ÆÇÕÏÑÂÙ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÉÔÃÏÏËÍ½Ù ÒÑÎÛÔËÄÑÐÑÛÍÎÇÑÖËÆË-

Í½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ. ¨Ã ÍÂÖÖÃÔÃ ÒÃÔ¢ÉÑÛÐ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ RNA, ÍÃ×ÇÏ¿Ã ÃÒÀ 

ÖËÙ ÑÒÑ¿ÇÙ ÆËÃ×½ÖÇË ÏÑÐÃÆËÍ¾ ÐÑÛÍÎÇÑÖËÆËÍ¾ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã (ÒÔØÖÑ-

ÖÃÉ¾ ÆÑÏ¾) ÍÃË Ï½ÉÇ×ÑÙ. ¥ÔËÕÏ½ÐÃ ÏÀÔËÃ RNA ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÇÍÖÇ-

Î½ÕÑÛÐ ÖËÙ ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÇÙ ÖÑÛÙ ØÙ ÏÑÐÀÍÎØÐÇÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÚØÔ¿Ù ÐÃ 

ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÕÛÉÍÇÍÔËÏ½ÐÊ ÇËÆËÍ¾ ÆÑÏ¾. �ÑÎÎ¢ ¢ÎÎÃ ÏÀÔËÃ RNA 

ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÇËÆËÍ½Ù ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÇ¿Ù ÍÃË ÖÔËÖÑÖÃÉÇ¿Ù ÆÑÏ½Ù ÃÒÃÔÃ¿-

ÖÊÖÇÙ ÉËÃ ÖÊ ÄËÑÎÑÉËÍ¾ ÖÑÛÙ ÆÔ¢ÕÊ. �ÃÔÀÖË ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ RNA ÆÇÐ 

½ÚÑÛÐ ÖÊÐ ÇÛÇÎËÌ¿Ã ÖØÐ ÒÑÎÛÒÇÒÖËÆËÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÍÃË ÖÃ ÐÑÛ-

ÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ ÒÑÛ ÖËÙ ÃÒÑÖÇÎÑÂÐ ½ÚÑÛÐ ÒÇÔËÑÔËÕÏ½ÐÊ ÒÑËÍËÎÀÖÊÖÃ ÕÇ 

ÕÂÉÍÔËÕÊ ÏÇ ÖËÙ ÎÇËÖÑÛÔÉËÍ½Ù ÑÏ¢ÆÇÙ ÕÖËÙ ÒÎÇÛÔËÍ½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ 

ÖØÐ ÃÏËÐÑÌ½ØÐ, ÑÔËÕÏ½ÐÃ ÏÀÔËÃ RNA ÃÐÃÆËÒÎÓÐÑÐÖÃË ÍÃË ÕÚÊÏÃ-

Ö¿ÜÑÛÐ ÆÑÏ½Ù ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ÕÇ ÇËÆËÍ¢ ÛÒÑÕÖÔÓÏÃÖÃ ÍÃË 

ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÚÊÏËÍ½Ù ÃÐÖËÆÔ¢ÕÇËÙ. �Ò¿ÕÊÙ, ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ ÏÀÔËÃ RNA 

ÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔÑÂÐ ÏÇ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÕÖÃ-

×ÇÔ¢ ÔËÄÑÐÑÛÍÎÇÑÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ ÕÂÏÒÎÑÍÃ.

3.1  �½ÉÇ×ÑÙ ÍÃË ÇÛ×ÔÃÛÕÖÀÖÊÖÃ ÖÑÛ DNA

¨Ñ DNA ÖØÐ ÇÛÍÃÔÛØÖÓÐ ÇÐÖÑÒ¿ÜÇÖÃË ÕÖÑÐ ÍÛÖÖÃÔËÍÀ 

ÒÛÔ¾ÐÃ, ÇÐÓ ÖÑ DNA ÖØÐ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÍÃË ÖØÐ ÃÔÚÃ¿ØÐ 

ÇÐÖÑÒ¿ÜÇÖÃË ÕÖÑ ÍÛÖÖÃÔÀÒÎÃÕÏÃ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÖØÐ ÜØÐÖÃÐÓÐ ÑÔÉÃÐËÕÏÓÐ ÍÃË ÖØÐ ËÓÐ ÇÏÈÃÐ¿-

ÜÑÛÐ ÇÛÔÂ È¢ÕÏÃ ÏÇÉ½×ÑÛÙ ÍÃË ÕÂÕÖÃÕÊÙ Ä¢ÕÇØÐ. ¨Ã ½ÏÄËÃ ÀÐÖÃ 

ÍÃÖÃÖ¢ÕÕÑÐÖÃË ÕÇ ÖÔÇËÙ ÑÏ¢ÆÇÙ: ÖÑÛÙ ÇÛÍÃÔÛÓÖÇÙ (eukaryotes), 

ÖÃ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ ÍÃË ÖÃ ÃÔÚÃ¿Ã. ¨Ã ÇÛÍÃÔÛØÖËÍ¢ ÍÂÖÖÃÔÃ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ 

½ÐÃ ÆËÃÏ½ÔËÕÏÃ ÒÑÛ ÒÇÔËÍÎÇ¿ÇÖÃË ÕÇ ÏÇÏÄÔ¢ÐÊ, ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÑÐÑÏ¢-

ÜÇÖÃË ÍÛÖÖÃÔËÍÀÙ ÒÛÔ¾ÐÃÙ ÍÃË ÒÇÔË½ÚÇË ÖÊ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÊ ÒÑÕÀÖÊÖÃ 

ÖÑÛ DNA ÖÑÛ ÍÛÖÖ¢ÔÑÛ. ¨Ñ DNA ÖÑÛ ÍÛÖÖÃÔËÍÑÂ ÒÛÔ¾ÐÃ Ç¿ÐÃË 
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ÑÔÉÃÐØÏ½ÐÑ ÕÇ ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÃ. ¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÑÐÖÃË 

ÉÂÔØ ÃÒÀ ÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ ÕÂÏÒÎÑÍÃ ÒÑÛ ÃÒÑÖÇÎÑÂÐÖÃË ÃÒÀ ÄÃÕËÍ½Ù 

ÒÔØÖÇßÐÇÙ, ÖËÙ ËÕÖÀÐÇÙ (histones). ¨Ã ÄÃÍÖ¾ÔËÃ ÍÃË ÖÃ ÃÔÚÃ¿Ã, 

ÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÆÇ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÍÛÖÖÃÔËÍÀ ÒÛÔ¾ÐÃ, ÕÛÐ¾×ØÙ È½ÔÑÛÐ ½ÐÃ 

ÏÀÐÑ ÏÀÔËÑ DNA Ï½ÕÃ ÕÖÑ ÍÛÖÖÃÔÀÒÎÃÕÏÃ. ¨Ã ÍÂÖÖÃÔÃ ÒÑÛ ÆÇ 

ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÒÛÔ¾ÐÃ ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÒÔÑÍÃÔÛÓÖÇÙ (prokaryotes). ¥Ë 

ÄËÑÚÊÏËÍÑ¿ ÏÊÚÃÐËÕÏÑ¿ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÍÃË ÃÔÚÃ¿ØÐ ÏÑË¢ÜÑÛÐ ÏÇÖÃÌÂ 

ÖÑÛÙ ÕÖÑÐ ¿ÆËÑ ÄÃ×ÏÀ ÒÑÛ ÏÑË¢ÜÑÛÐ ÍÃË ÏÇ ÖÑÛÙ ÃÐÖ¿ÕÖÑËÚÑÛÙ 

ÏÊÚÃÐËÕÏÑÂÙ ÖØÐ ÇÛÍÃÔÛØÖÓÐ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÆËÃÈ½ÔÑÛÐ ÕÇ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÍÃË ÕÂÕÖÃÕÊ Ä¢ÕÇØÐ.

�ÐØÔ¿ÜÑÛÏÇ ÖÑ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÖÑÛ DNA (ÕÇ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ) ÒÑÎÎÓÐ 

ËÓÐ, ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÍÃË ÇÛÍÃÔÛØÖÓÐ. ¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÒÑÛ ½ÚÑÛÐ ÃÒÑ-

ÏÑÐØ×Ç¿ ÃÒÀ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍÑÂÙ ËÑÂÙ ÇÏÈÃÐ¿ÜÑÛÐ ÏÇÉ¢ÎÇÙ ÆËÃÈÑÔ½Ù 

ÏÇÉ½×ÑÛÙ, ÇÐÓ ÖÑ DNA ÖØÐ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÕÚÇÖËÍ¢ ÒÑÎÂ ÏËÍÔÀÖÇÔÇÙ. 

�¢×Ç ÚÔØÏÀÕØÏÃ ÇÐÀÙ ÇÛÍÃÔÛØÖËÍÑÂ ÍÛÖÖ¢ÔÑÛ ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÇË 

DNA ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍÑÂ ÏÇÉ½×ÑÛÙ. �ÖÑÐ ��£��� 3.1 ÃÐÃÉÔ¢ÈÇ-

ÖÃË ÖÑ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÏÑÔ¿ØÐ DNA ÕÇ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÃÒÀ ÆË¢ÈÑÔÃ Ç¿ÆÊ 

ÑÔÉÃÐËÕÏÓÐ ¾ ËÓÐ. ¨Ñ ÒÔÃÉÏÃÖËÍÀ Ï¾ÍÑÙ ÖØÐ Æ¿ÍÎØÐØÐ ÏÑÔ¿ØÐ 

DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÛÒÑÎÑÉËÕÖÇ¿ ÏÇ ÆÇÆÑÏ½ÐÑ ÀÖË ÆÂÑ ÆËÃÆÑÚËÍ¢ 

ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÃÒ½ÚÑÛÐ ÍÃÖ¢ 0,34 nm. �ÒÑÏ½ÐØÙ ÖÃ ÏÀÔËÃ DNA 

��£���� 3.1 �ÇÉ½×Ê ÆËÃÈÀÔØÐ ÏÑÔ¿ØÐ DNA

�ÔÑ½ÎÇÛÕÊ ÖÑÛ DNA �½ÉÇ×ÑÙ ÕÇ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ (bp)

�ÎÃÕÏ¿ÆËÑ pBR322* 4.361

�ÀÙ SV40 (Simian Virus 40) 5.200

�¢ÉÑÙ T7* 39.937

�¢ÉÑÙ Î* 48.502

�ÎÃÕÏ¿ÆËÑ F* 99.159

�Ö½ÎÇÚÑÙ WR ËÑÂ ÆÃÏÃÎ¿ÖËÆÃÙ 194.711

�ÀÙ ÖÊÙ ÈÎÛÍÖÃËÐÓÆÑÛÙ ÐÀÕÑÛ 

ÖØÐ ÒÖÊÐÓÐ (Fowlpox virus)
266.145

Mycoplasma genitalium 580.073

®ÔØÏÀÕØÏÃ IV ÖÑÛ ÜÛÏÑÏÂÍÊÖÃ 1.531.929

Escherichia coli 4.639.221

�Ð×ÔÓÒËÐÑ ÚÔØÏÀÕØÏÃ I 245.522.847

�ÊÏÇ¿ØÕÊ: ¥Ë È¢ÉÑË (ËÑ¿ ÒÑÛ ÏÑÎÂÐÑÛÐ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ) ÍÃË ÖÃ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ ÒÑÛ 

ÇÒËÕÊÏÃ¿ÐÑÐÖÃË ÏÇ ÃÕÖÇÔ¿ÕÍÑ Ç¿ÐÃË ÌÇÐËÕÖ½Ù ÖÊÙ E. coli. ¨Ñ Mycoplasma 

genitalium Ç¿ÐÃË ÖÑ ÏËÍÔÀÖÇÔÑ ÉÐØÕÖÀ ÄÃÍÖ¾ÔËÑ ÒÑÛ ÇÒËÄËÓÐÇË ÚØÔ¿Ù ÌÇÐËÕÖ¾. 

�ÖÊÐ ÒÇÔ¿ÒÖØÕÊ ÖÑÛ ÜÛÏÑÏÂÍÊÖÃ ÍÃË ÖÑÛ ÃÐ×ÔÓÒÑÛ Æ¿ÐÇÖÃË Ñ ÃÔË×ÏÀÙ ÜÇÛÉÓÐ 

Ä¢ÕÇØÐ ÇÐÀÙ ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÑÙ.
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ÖÑÛ �¿ÐÃÍÃ 3.1 ÒÑËÍ¿ÎÎÑÛÐ ÕÇ Ï¾ÍÑÙ ÃÒÀ 1,48 Ïm ÉËÃ ÖÑ DNA 

ÖÑÛ ÒÎÃÕÏËÆ¿ÑÛ pBR322 ØÙ 83.500 Ïm (8,3 cm!) ÉËÃ ÖÑ DNA ÖÑÛ 

ÃÐ×ÔÓÒËÐÑÛ ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÑÙ 1. �ÇÐËÍ¢, ÑË ÒËÑ ÕÂÐ×ÇÖÑË ÑÔÉÃ-

ÐËÕÏÑ¿ ÚÔÇË¢ÜÑÐÖÃË ÒÑÎÂ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÑ DNA ÃÒÀ À,ÖË ÑË ÃÒÎÑÂ-

ÕÖÇÔÑË ÑÔÉÃÐËÕÏÑ¿, ÃÐ ÍÃË ÃÛÖÀÙ Ñ ÍÃÐÀÐÃÙ ½ÚÇË ÇÌÃËÔ½ÕÇËÙ. �ËÃ 

ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, ÖÀÕÑ ÖÃ ÍÂÖÖÃÔÃ ÖÑÛ ÈÔÂÐÑÛ ÀÕÑ ÍÃË ÖÑÛ Æ¿ÒÐÇÛ-

ÕÖÑÛ ÅÃÔËÑÂ ÖÊÙ £ÑÖ¿ÑÛ �ÏÇÔËÍ¾Ù ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÒÑÎÂ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÑ 

DNA ÃÒÀ À,ÖË ÖÃ ÃÐ×ÔÓÒËÐÃ ÍÂÖÖÃÔÃ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA Ç¿ÐÃË ÇÂ×ÔÃÛÕÖÃ.

�¿ÐÃË ÒÑÎÂ ÇÂÍÑÎÑ ÐÃ ÒÔÑÍÎÊ×Ç¿ ×ÔÃÂÕÊ ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA 

ÃÒÀ ÛÆÔÑÆÛÐÃÏËÍ½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÆË¢ÖÏÊÕÊÙ (ÏËÍÔ½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÒÑÛ 

ÆÊÏËÑÛÔÉÑÂÐÖÃË ÀÖÃÐ ÕÖËÄ¢ÆÇÙ ÇÐÀÙ ÔÇÛÕÖÑÂ ÍËÐÑÂÐÖÃË ÏÇ ÆËÃ-

ÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÖÃÚÂÖÊÖÇÙ) ÎÀÉØ ÖÑÛ ÏÇÉ¢ÎÑÛ Ï¾ÍÑÛÙ ÍÃË ÖÑÛ ÕÚÇ-

ÖËÍ¢ ÏËÍÔÑÂ ÒÎ¢ÖÑÛÙ ÖÑÛ (2,0 nm). �ÒÎÑ¿ ÇÔÉÃÕÖÊÔËÃÍÑ¿ ÚÇËÔË-

ÕÏÑ¿ ÀÒØÙ ÖÑ ÒËÒÇÖ¢ÔËÕÏÃ, Ê ÔÑ¾ ÍÃË Ê ÃÐ¢ÏÇËÌÊ Ç¿ÐÃË ËÍÃÐÑ¿ 

ÐÃ ÒÃÔ¢ÉÑÛÐ ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÆË¢ÖÏÊÕÊÙ ÒÑÛ ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ ÖÊ ×ÔÃÂÕÊ 

ÖÑÛ DNA. �ÀÔËÃ DNA ÏËÍÔÀÖÇÔÃ ÖØÐ 300.000 bp (base pairs, 

ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ) Ç¿ÐÃË ÕÛÐ¾×ØÙ ÇÈËÍÖÀ ÐÃ ÃÒÑÏÑÐØ×ÑÂÐ ÚØÔ¿Ù 

×ÔÃÂÕÇËÙ ÃÒÀ ËÑÂÙ. �Ð Ê ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÃÒÑÏÀÐØÕÊÙ ÆÇ É¿ÐÇË ÒÑÎÂ 

ÒÔÑÕÇÍÖËÍ¢, ÖÃ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÃ ÏÀÔËÃ DNA ÕÚÇÆÀÐ Ò¢ÐÖÃ ÍÀÄÑ-

ÐÖÃË ÍÃË ÖÑ Ï½ÕÑ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ ÃÒÑÏÑÐØÏ½ÐÑÛ DNA Ç¿ÐÃË ÕÛÐ¾-

×ØÙ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 40.000 bp. ¨Ñ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ DNA, ÉËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, 

ÆËÃÕÒ¢ÖÃË ÕÇ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 50 ÏÇ 100 ÍÑÏÏ¢ÖËÃ ÍÃÖ¢ ÖÊ ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã 

ÃÒÑÏÀÐØÕÊÙ.

3.2   �ÐÃÉÐÓÔËÕÊ ÖÊÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÃÙ ÕÖËÙ ÏÇÉ¢ÎÇÙ ÍÃË 
ÏËÍÔ½Ù ÃÂÎÃÍÇÙ

¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ ÇËÆËÍ¢ ÒÔÀÖÛÒÃ 

ÕÖÊ ÏÇÉ¢ÎÊ ÍÃË ÕÖÊ ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ.

�Ç ÒÑËÑÐ ÖÔÀÒÑ ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÇÒËÖÛÉÚ¢ÐÑÛÐ ÐÃ ÃÐÃ-

ÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ ÇËÆËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ Ä¢ÕÇØÐ ÖÑÛ DNA, ÒÃÔÀÎÑ 

ÒÑÛ ÃÛÖ½Ù ÄÔ¿ÕÍÑÐÖÃË ÕÖÑ ÇÕØÖÇÔËÍÀ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ; °ÐÃÙ 

ÒË×ÃÐÀÙ ÖÔÀÒÑÙ ×Ã ÏÒÑÔÑÂÕÇ ÐÃ ÒÔÑÞÒÑ×½ÖÇË ÖÊÐ ÃÒÑÒÇÔË½-

ÎËÌÊ ÖØÐ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÒÑÛ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÖÊÐ ½ÎËÍÃ ÖÑÛ DNA. 

�ÐÓ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÒÔ¢ÉÏÃÖË Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇ-

Î¿ÕÕÇÖÃË ÛÒÀ ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ ÕÛÐ×¾ÍÇÙ (ÄÎ. 3.4), ÆË¢ÈÑÔÇÙ ÒÔØÖÇ-

ßÐÇÙ ÈÃ¿ÐÇÖÃË ÀÖË ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÖÊÐ ËÍÃÐÀÖÊÖÃ ÐÃ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ 

ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ Ä¢ÕÇØÐ ÕÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ. �ÒÀ ÖÊÐ 

ÇÌ½ÖÃÕÊ ÖÑÛ ÚØÔÑÒÎÊÔØÖËÍÑÂ ÏÑÐÖ½ÎÑÛ ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÒÑÛ ÃÒÇË-

ÍÑÐ¿ÜÇÖÃË ÕÖÊÐ ���¥£� 3.1 ÃÒÑÍÃÎÂÒÖÇÖÃË ÀÖË ÑË ÇÒËÈ¢ÐÇËÇÙ 

���¥£� 3.1 �ÇÉ¢ÎÊ ÍÃË ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ ÕÖÑ 

B-DNA. ®ØÔÑÒÎÊÔØÖËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ B-DNA ÕÖÊÐ 

ÑÒÑ¿Ã ÑË Ä¢ÕÇËÙ ÈÃ¿ÐÑÐÖÃË ÏÇ ÃÐÑËÚÖÀ ÏÒÎÇ, 

ÇÐÓ Ñ ÚÔØÏÃÖËÕÏÀÙ ÖØÐ ÃÖÀÏØÐ ÖÑÛ ÛÒÀÎÑË-

ÒÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ ÃÍÑÎÑÛ×Ç¿ ÖÑÐ ÍÓÆËÍÃ ÚÔØÏÃÖËÕÏÑÂ 

ÚÊÏËÍÓÐ ÕÖÑËÚÇ¿ØÐ CPK (CPK coloring, Corey, 

Pauling, Koltun). [�ÊÉ¾: Drew, H. R., Wing, R. 

M., Takano, T., Broka, C., Tanaka, S., Itakura, 

K., and Dickerson, R. E. 1981. Structure of a 

B-DNA dodecamer: conformation and dynamics. 

Proc Natl Acad Sci USA 78:2179-2183.]



53.2 �Ë¾ÄËÎÏÆÐÅ ÑÅÔ ¾ÉÉÅÉÌÖÕº¾Ô ÐÑÆÔ ÊÂÄ�ÉÂÔ È¾Æ ÊÆÈÏ¸Ô ¾½É¾ÈÂÔ

ÖØÐ ÏÇÉ¢ÎØÐ ÍÃË ÏËÍÔÓÐ ÃÛÎ¢ÍØÐ Ç¿ÐÃË ÒÔÑÕÄ¢ÕËÏÇÙ. ¥Ë ÃÂÎÃ-

ÍÇÙ ÃÛÖ½Ù ÆÊÏËÑÛÔÉÑÂÐÖÃË ÇÒÇËÆ¾ ÑË ÆÃÍÖÂÎËÑË ÖØÐ ÕÃÍÚ¢ÔØÐ 

ÄÔ¿ÕÍÑÐÖÃË ÒËÑ ÍÑÐÖ¢ ÕÖÊ Ï¿Ã ÒÎÇÛÔ¢ ÖÑÛ ÜÇÂÉÑÛÙ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ 

ÃÒÀ À,ÖË ÕÖÊÐ ¢ÎÎÊ. �ÖËÙ ÇÒËÈ¢ÐÇËÇÙ ÖØÐ ÃÛÎ¢ÍØÐ ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ 

ÆÀÖÇÙ ÍÃË Æ½ÍÖÇÙ ÆÇÕÏÓÐ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ, ÏÊ ÒÑÎËÍ½Ù ÏÇ×ÛÎÑÏ¢-

ÆÇÙ ÍÃË ¢ÖÑÏÃ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ (���¥£� 3.2). �Ã×½ÐÃ ÃÒÀ ÖÃ Ö½Õ-

ÕÇÔÃ ÒË×ÃÐ¢ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ½ÐÃ ÏÑÐÃÆËÍÀ, ÚÃÔÃ-

ÍÖÊÔËÕÖËÍÀ «ÖÑÒ¿Ñ» ¾ ÒÔÀÖÛÒÑ ÕÖÊÐ ÇÒËÈ¢ÐÇËÃ ÖÊÙ ÏÇÉ¢ÎÊÙ 

ÃÂÎÃÍÃÙ. �ÐÖ¿×ÇÖÃ, ÕÖÊÐ ÇÒËÈ¢ÐÇËÃ ÖÊÙ ÏËÍÔ¾Ù ÃÂÎÃÍÃÙ ÖÃ 

ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ T • A ÍÃË A • T ÇÏÈÃÐ¿ÜÑÛÐ ÀÏÑËÑ ÒÔÀÖÛÒÑ, ÀÒØÙ 

ÖÃ ÜÇÂÉÊ C • G ÍÃË G • C (���¥£� 3.3). ¨Ã ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍ¢ ÃÛÖ¢ 

ÒÔÀÖÛÒÃ ÇÒËÖÔ½ÒÑÛÐ ÕÇ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÐÃ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ ÖÊÐ ÃÎÎÊ-

ÎÑÛÚ¿Ã ÖÑÛ DNA ÆÊÏËÑÛÔÉÓÐÖÃÙ ÇÒÃÈ½Ù ÕÖÊÐ ÇÌØÖÇÔËÍ¾ ÇÒË-

È¢ÐÇËÃ ÖÊÙ Æ¿ÍÎØÐÊÙ ½ÎËÍÃÙ.

���¥£� 3.2 �ÐÃÉÐÓÔËÕÊ ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ÕÖËÙ ÇÒËÈ¢ÐÇËÇÙ ÖØÐ ÏÇÉ¢ÎØÐ ÍÃË ÏËÍÔÓÐ ÃÛÎ¢ÍØÐ. �ÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÖÃ Ö½ÕÕÇÔÃ 

ÒË×ÃÐ¢ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ. ¥Ë ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ ÕÖËÍÖ¾ ÍÀÍÍËÐÊ ÉÔÃÏÏ¾. ¥Ë ÇÐ 

ÆÛÐ¢ÏÇË ÆÀÖÇÙ ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÒÎÇ ÍÃË ÑË ÇÐ ÆÛÐ¢ÏÇË Æ½ÍÖÇÙ ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÍÀÍÍË-

ÐÑË. � ÏÊ ÒÑÎËÍ¾ ÏÇ×ÛÎÑÏ¢ÆÃ ÖÊÙ ×ÛÏ¿ÐÊÙ Ç¿ÐÃË Í¿ÖÔËÐÊ ÍÃË ÖÃ ¢ÖÑÏÃ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÒÑÛ ÕÛÐÆ½ÑÐÖÃË ÏÇ ¢ÖÑÏÃ ¢Ð×ÔÃÍÃ, ÍÃË 

ÇÒÑÏ½ÐØÙ ÆÇÐ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÆÇÕÏÀ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ, Ç¿ÐÃË ÎÇÛÍ¢. [�ÊÉ¾: C. Branden and J. Tooze, 1999. Introduction 
to Protein Structure (1st ed.).]



6 �������  3  � ÁÌÊ¹ ÑÓË ËÌÖÈÉÂÚÈÎË ÌÇ¸ÓË

3.3  � Í¢ÏÅÊ ÖÑÛ DNA

¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ Ä¢ÕÇØÐ ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ Í¢ÏÅÊ ÖÑÛ DNA.

�ÛÐ¾×ØÙ, Ê ÐÑÛÍÎÇÑÖËÆËÍ¾ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÆÇÐ ÇÒÊÔÇ¢ÜÇË ÖÊ ÆÑÏ¾ 

ÖÑÛ DNA. ¡ÕÖÀÕÑ, ÕÇ ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ ÒÇÔËÒÖÓÕÇËÙ ÕÛÏÄÃ¿ÐÇË ÖÑ 

ÃÐÖ¿×ÇÖÑ. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, ÑË ÕÇËÔ½Ù ÖÇÕÕ¢ÔØÐ ½ØÙ ½ÌË ÆËÃÆÑÚË-

ÍÓÐ ÃÆÇÐËÐÓÐ, ÑË ÑÐÑÏÃÜÀÏÇÐÇÙ ÕÇËÔ½Ù A (A-tracts), ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ 

Í¢ÏÅÊ ÖÑÛ DNA. ¯ÎÎÇÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ, ÀÒØÙ Ê 5e-RGCY-3e, ÀÒÑÛ 

R Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÒÑÛÔ¿ÐÊ ÍÃË Y ÏËÃ ÒÛÔËÏËÆ¿ÐÊ, ÏÒÑÔÑÂÐ ÇÒ¿ÕÊÙ ÐÃ ÒÔÑ-

ÍÃÎ½ÕÑÛÐ Í¢ÏÅÊ. �ÒÑÏ½ÐØÙ Ê ÆÑÏ¾ ÖÑÛ B-DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÖÑÒËÍ¢ ÐÃ 

ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ÏËÍÔ½Ù ÃÒÑÍÎ¿ÕÇËÙ ÃÒÀ ÖÊÐ ÍÎÃÕËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÉÔÃÏÏË-

Í¾Ù ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ.

3.4  �ÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÍÃË ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA

¨Ñ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÛÒÑÕÖÇ¿ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ.

»ÖÃÐ ÒÔÑÖ¢×ÊÍÇ ÃÔÚËÍ¢ ÖÑ ÏÑÐÖ½ÎÑ ÖØÐ Watson-Crick, ÒÑÎÎÑ¿ 

ÇÔÇÛÐÊÖ½Ù Ò¿ÕÖÇÅÃÐ ÀÖË ÑË ÏÃÍÔË½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÖÑÛ DNA ÆÇ ×Ã 

ÏÒÑÔÑÂÕÃÐ ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇÎËÚ×ÑÂÐ ÍÃË ÇÒÑÏ½ÐØÙ Ñ ÒÎ¾ÔÊÙ ÆËÃ-

ÚØÔËÕÏÀÙ ÖÑÛÙ ×Ã ¾ÖÃÐ ÃÆÂÐÃÖÑÙ. �Ç ÏËÃ ÒÔÑÕÒ¢×ÇËÃ ÐÃ ÆËÃ-

ÕÍÇÆ¢ÕÑÛÐ ÃÛÖ¾ ÖÊÐ ÃÐÊÕÛÚ¿Ã, ÑË ÄËÑÈÛÕËÍÑ¿ ÚÊÏËÍÑ¿ ÇÒËÚÇ¿-

ÔÊÕÃÐ ÐÃ ÆÇ¿ÌÑÛÐ ÀÖË Ê ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÖÊÙ ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊÙ ÏÒÑÔÇ¿ 

ÐÃ ÒÔÃÉÏÃÖÑÒÑËÊ×Ç¿ ÕÖÑÐ ÆÑÍËÏÃÕÖËÍÀ ÕØÎ¾ÐÃ. � ÒÔÑÕ½ÉÉËÕÊ 

¾ÖÃÐ ÐÃ ÇÍÖÇ×Ç¿ ÖÑ DNA ÕÇ ½ÐÃÐ ÈÛÕËÍÀ ¾ ÚÊÏËÍÀ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÃ 

Ñ ÑÒÑ¿ÑÙ ×Ã ÆËÃÖ¢ÔÃÕÕÇ ÖËÙ ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ 

(ÄÎ. ÒÃÔÃÍ¢ÖØ) ÒÑÛ ÕÛÉÍÔÃÖÑÂÐ ÖÃ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÕÛÐÆÇÆÇ-

Ï½ÐÃ ÚØÔ¿Ù ÀÏØÙ ÐÃ ÆËÃÖÃÔ¢ÌÇË ÖÑÛÙ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍÑÂÙ ÆÇÕÏÑÂÙ. 

¥Ë ÃÔÚËÍ½Ù ÒÔÑÕÒ¢×ÇËÇÙ ÖÑÛ Paul Doty ÍÃË ÖØÐ ÕÛÐÇÔÉÃÖÓÐ ÖÑÛ 

���¥£� 3.3 �ÓÆËÍÃÙ ÃÐÃÉÐÓÔËÕÊÙ ÖÑÛ DNA. 

®ÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍ¢ ÒÔÀÖÛÒÃ ÆÑÖÓÐ ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑ-

ÉÀÐÑÛ, ÆÇÍÖÓÐ ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ, ÏÇ×ÛÎÑÏ¢-

ÆØÐ ÍÃË ÃÖÀÏØÐ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÒÃÔÃÖÊÔÑÂÐÖÃË 

ÕÖËÙ ÒÎÇÛÔ½Ù ÖØÐ ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ÒÑÛ ÇÍÖ¿×ÇÐÖÃË 

ÕÖËÙ ÇÒËÈ¢ÐÇËÇÙ ÖÊÙ ÏÇÉ¢ÎÊÙ (Ã) ¾ ÖÊÙ ÏËÍÔ¾Ù (Ä) 

ÃÂÎÃÍÃÙ. �Ã×½ÐÃ ÃÒÀ ÖÃ Ö½ÕÕÇÔÃ ÒË×ÃÐ¢ ÜÇÂÉÊ 

Ä¢ÕÇØÐ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ½ÐÃ ÏÑÐÃÆËÍÀ ÒÔÀÖÛÒÑ ÆÑÖÓÐ 

ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ, ÆÇÍÖÓÐ ÆÇÕÏÑÂ ÛÆÔÑÉÀ-

ÐÑÛ, ÏÇ×ÛÎÑÏ¢ÆØÐ ÍÃË ÃÖÀÏØÐ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÖÊ 

ÏÇÉ¢ÎÊ ÃÂÎÃÍÃ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÖÃ ÜÇÂÉÊ T • A ÍÃË A • 

T ÍÃ×ÓÙ ÍÃË ÖÃ ÜÇÂÉÊ C • G ÍÃË G • C ÒÃÔÑÛÕË-

¢ÜÑÛÐ ÃÐÖËÕÖÑ¿ÚØÙ ÀÏÑËÇÙ ÚÊÏËÍ½Ù ÑÏ¢ÆÇÙ ÕÖÊ 

ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ. [�ÊÉ¾: C. Branden and J. Tooze, 

1999. Introduction to Protein Structure (1st ed.).]



73.3 � È�ÊÀÅ ÑÌÖ DNA - 3.4 �ÍÌÁÆ�Ñ¾ÇÅ È¾Æ ÂÍ¾Ë¾ÁÆ�Ñ¾ÇÅ ÑÌÖ DNA

ÕÖÃ Ö½ÎÊ ÖÊÙ ÆÇÍÃÇÖ¿ÃÙ ÖÑÛ 1950 ½ÆÇËÌÃÐ ÀÖË, ÀÖÃÐ ×ÇÔÏÃ¿ÐÑ-

ÐÖÃÐ ÖÃ ÆËÃÎÂÏÃÖÃ ÖÑÛ DNA, ÏÇËØÐÀÖÃÐ ÆÔÃÕÖËÍ¢ ÖÑ ËÌÓÆÇÙ 

ÖÑÛÙ. � ÒÃÔÃÖ¾ÔÊÕÊ ÃÛÖ¾ ÛÒÑÆ¾ÎØÐÇ ÀÖË Ê ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù 

½ÎËÍÃÙ ÆËÃÖÃÔ¢ÕÕÇÖÃË ÏÇ ÖÊÐ ÃÂÌÊÕÊ ÖÊÙ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÃÙ. �ÃË-

ÐÀÖÃÐ ÒË×ÃÐÀ ÀÖË Ê ÃÎÎÃÉ¾ ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ DNA ÑÈÇËÎÀÖÃÐ ÕÖÊ 

ÏÇÖÃÖÔÑÒ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ ÕÇ ÆÂÑ ÌÇÚØÔËÕÖ½Ù ÏÑÐ½Ù ÃÎÛÕ¿-

ÆÇÙ. ¨ÇÎËÍ¢, ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÓÐÖÃÙ ÆË¢ÈÑÔÇÙ ÒÇËÔÃÏÃÖËÍ½Ù ÒÔÑÕÇÉ-

É¿ÕÇËÙ, ÃÒÑÆÇ¿Ú×ÊÍÇ ÀÖË, ÀÖÃÐ ½ÐÃ ÆË¢ÎÛÏÃ DNA ×ÇÔÏÃ¿ÐÇÖÃË, 

ÒÔ¢ÉÏÃÖË ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÑÐÖÃË ÍÃË ÒÔÑÍÂÒÖÑÛÐ ÆÂÑ 

ÌÇÚØÔËÕÖ½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, Ñ ÎÀÉÑÙ ÖÊÙ Ï¢ÜÃÙ ÒÔÑÙ 

ÖÑ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ DNA ÆËÒÎÃÕË¢ÜÇÖÃË ÀÖÃÐ ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃ-

Õ¿Ã ÖÑÛ ÆËÃÎÂÏÃÖÑÙ. �Ò¿ÕÊÙ, ÏËÃ ÇËÆËÍ¾ ÆÇÑÌÛÔËÄÑÐÑÛÍÎÇ¢ÕÊ 

ÒÑÛ ÆÇÐ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ò½ÅÇË Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÄÔ½×ÊÍÇ ÒØÙ Ç¿ÚÇ ÖÊÐ 

ËÍÃÐÀÖÊÖÃ ÐÃ ÍÀÄÇË ÖÑ DNA ÏÇÖ¢ ÖÊÐ ÃÂÌÊÕÊ ÖÊÙ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÃÙ 

ÖÑÛ. � ÏÇÖ¢ÄÃÕÊ ÃÒÀ ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ (ÈÛÕËÍ¾ ÍÃÖ¢-

ÕÖÃÕÊ, native state) ÕÖËÙ ÖÛÚÃ¿Ã ÒÇÔËÇÎËÉÏ½ÐÇÙ ÏÑÐ½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ 

(ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊÙ, denatured state) ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÃÒÑÆË¢-

ÖÃÌÊ (denaturation).

¥ ÃÒÎÑÂÕÖÇÔÑÙ ÖÔÀÒÑÙ ÒÃÔÃÖ¾ÔÊÕÊÙ ÖÊÙ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊÙ ÖÑÛ 

DNA Ç¿ÐÃË Ï½ÕØ ÖÊÙ ÒÃÔÃÍÑÎÑÂ×ÊÕÊÙ ÖÊÙ ÃÒÑÔÔÀÈÊÕÊÙ ÛÒÇÔË-

ÓÆÑÛÙ ÈØÖÀÙ ÏÇ Ï¾ÍÑÙ ÍÂÏÃÖÑÙ 260 nm, Î260. � Ï½ÉËÕÖÊ ÃÒÑÔÔÀ-

ÈÊÕÊ ÖØÐ ÒÑÛÔËÐÓÐ ÍÃË ÖØÐ ÒÛÔËÏËÆËÐÓÐ ÖØÐ ÐÑÛÍÎÇÝÍÓÐ ÑÌ½ØÐ 

ÒÃÔÃÖÊÔÇ¿ÖÃË ÕÇ Ï¾ÍÑÙ ÍÂÏÃÖÑÙ 260 nm. � ÃÒÑÔÔÀÈÊÕÊ ÕÖÃ 260 

nm, �260, Ç¿ÐÃË ÃÐ¢ÎÑÉÊ ÏÇ ÖÊ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ. � ÖËÏ¾ ÖÊÙ ÃÒÑÔÔÀ-

ÈÊÕÊÙ �260 ÇÐÀÙ ÆËÃÎÂÏÃÖÑÙ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÏÇ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ 50 

Ïg/mL Ç¿ÐÃË 1,00 ÏÑÐ¢ÆÃ. �ÒËÒÎ½ÑÐ, Ê ÒÑÕÀÖÊÖÃ ÖÑÛ ÈØÖÀÙ ÒÑÛ 

ÃÒÑÔÔÑÈ¢ÖÃË ÃÒÀ ÖÃ ÐÑÛÍÎÇÝÍ¢ ÑÌ½Ã ÇÌÃÔÖ¢ÖÃË ÃÒÀ ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ 

ÏÑÔ¿ÑÛ. »ÕÑ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÊ Ç¿ÐÃË Ê «Ö¢ÌÊ» ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù, ÖÀÕÑ ÎËÉÀ-

ÖÇÔÑ Ç¿ÐÃË ÖÑ ÈØÙ ÒÑÛ ÃÒÑÔÔÑÈ¢ÖÃË. �ÒÑÏ½ÐØÙ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA 

ÃÒÑÔÔÑÈ¢ ÎËÉÀÖÇÔÑ ÈØÙ ÃÒÀ À,ÖË ÃÒÑÔÔÑÈÑÂÐ ÑË ÆÂÑ ÏÇÏÑÐØ-

Ï½ÐÇÙ ÏÑÐÀÍÎØÐÇÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÃÒÀ ÖËÙ ÑÒÑ¿ÇÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÍÃË 

ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÃÛÖ½Ù ÏÇ ÖÊ ÕÇËÔ¢ ÖÑÛÙ ÃÒÑÔÔÑÈÑÂÐ ÎËÉÀÖÇÔÑ ÈØÙ 

ÃÒÀ ÖÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ, ÀÖÃÐ ÃÛÖ¢ ÃÒÇÎÇÛ×ÇÔÓÐÑÐÖÃË ÏÇ ÛÆÔÀ-

ÎÛÕÊ. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, ÖÔ¿Ã ÆËÃÎÂÏÃÖÃ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA, ÏÑÐÀÍÎØ-

ÐÑÛ DNA ÍÃË ÇÎÇÂ×ÇÔØÐ ÐÑÛÍÎÇÑÖËÆ¿ØÐ, ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊÙ 50 Ïg/

mL ÖÑ ÍÃ×½ÐÃ, ½ÚÑÛÐ ÖËÙ ÃÍÀÎÑÛ×ÇÙ ÖËÏ½Ù �260:

�¿ÍÎØÐÑ DNA:   �260 = 1,00

�ÑÐÀÍÎØÐÑ DNA:   �260 = 1,37

�ÎÇÂ×ÇÔÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ:  �260 = 1,60

� ÃÂÌÊÕÊ ÖÊÙ ÃÒÑÔÔÀÈÊÕÊÙ �260 ÒÑÛ ÒÃÔÃÖÊÔÇ¿ÖÃË ÍÃÖ¢ ÖÊÐ 

ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÈÃËÐÀÏÇÐÑ ÖÊÙ ÛÒÇÔ-

ÚÔØÏËÍÀÖÊÖÃÙ (hyperchromic effect).

»ÖÃÐ ×ÇÔÏÃ¿ÐÑÛÏÇ DNA ÕÇ ½ÐÃ ÃÔÃËÀ ÆË¢ÎÛÏÃ ÚÎØÔËÑÂÚÑÛ 

ÐÃÖÔ¿ÑÛ (Ò.Ú. 0,15 M), Ê ÏÇÖÃÄÑÎ¾ ÖÊÙ ÑÒÖËÍ¾Ù ÃÒÑÔÔÀÈÊÕÊÙ �260 
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ÕÇ ÕÛÐ¢ÔÖÊÕÊ ÏÇ ÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÇÍÈÔ¢ÜÇË ÖÊÐ ÍÃÏÒÂÎÊ ÃÒÑÆË-

¢ÖÃÌÊÙ ¾ Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA (���¥£� 3.4). � ÍÃÏÒÂÎÊ ÃÛÖ¾ ½ÚÇË ÖÃ 

ÇÌ¾Ù ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍ¢:

1.  � �260 ÒÃÔÃÏ½ÐÇË ÕÖÃ×ÇÔ¾ Ï½ÚÔË ÐÃ ÃÛÌÊ×Ç¿ Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃ-

Õ¿Ã ÕÇ ÕÊÏÃÐÖËÍ¢ ÛÅÊÎÀÖÇÔÃ ÇÒ¿ÒÇÆÃ ÃÒÀ ÀÕÑ ÕÛÐÃÐÖ¢ÏÇ 

ÕÛÐ¾×ØÙ ÕÖÊ ÈÂÕÊ.

2.  � �260 ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË ÕÇ ½ÐÃ ÇÂÔÑÙ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕËÓÐ 6 ½ØÙ 8 °C.

3.  � Ï½ÉËÕÖÊ ÖËÏ¾ �260 Ç¿ÐÃË ÒÇÔ¿ÒÑÛ 37% ÛÅÊÎÀÖÇÔÊ ÃÒÀ ÖÊÐ 

ÃÔÚËÍ¾ ÖËÏ¾.

�ÖÊÐ �ËÍÀÐÃ 3.4 ÒÃÔÑÛÕË¢ÜÇÖÃË ÇÒ¿ÕÊÙ Ê ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ ÖØÐ 

ÏÑÔ¿ØÐ DNA ÕÇ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ¢ ÕÊÏÇ¿Ã ÖÊÙ ÍÃÏÒÂÎÊÙ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊÙ. 

�ÔËÐ ÃÔÚ¿ÕÇË ÐÃ ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË Ê �260, ÖÃ ÏÀÔËÃ Ç¿ÐÃË ÃÒÑÍÎÇËÕÖËÍ¢ ÕÇ 

Æ¿ÍÎØÐÊ ÏÑÔÈ¾. �ÖÊÐ ÒÇÔËÑÚ¾ ÖØÐ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕËÓÐ ÀÒÑÛ ÒÃÔÃÖÊ-

ÔÇ¿ÖÃË Ê ÃÂÌÊÕÊ ÖÊÙ �260, ÑË ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ 

ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ÆËÃÖÃÔ¢ÕÕÑÐÖÃË ÒÔÑÑÆÇÛÖËÍ¢ ÀÕÑ 

ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã. �¿ÉÑ ÒÔËÐ Ê ÍÃÏÒÂÎÊ ÈÖ¢ÕÇË ÕÖÊ Ï½ÉË-

ÕÖÊ, ÕÖÃ×ÇÔ¾ ÖËÏ¾ (ÒÎÃÖÀ), ÒÃÔÃÏ½ÐÑÛÐ ÇÎ¢ÚËÕÖÇÙ ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎË-

Í½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÒÑÛ ÆËÃÖÊÔÑÂÐ ÕÛÐÆÇÆÇÏ½ÐÇÙ ÖËÙ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿-

ÆÇÙ Ï½ÚÔË ÐÃ ÈÖ¢ÕÇË Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÕÖÑ ÍÔ¿ÕËÏÑ ÕÊÏÇ¿Ñ ÕÖÑ ÑÒÑ¿Ñ 

ÍÃË ÑË ÖÇÎÇÛÖÃ¿ÇÙ ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÆËÃÖÃÔ¢ÕÕÑ-

ÐÖÃË, ÏÇ ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÐÃ ÆËÃÚØÔ¿ÜÑÐÖÃË ÒÎ¾ÔØÙ.

�ËÃ ÒÔÃÍÖËÍ¾ ÒÃÔ¢ÏÇÖÔÑÙ ÖÊÙ ÍËÐÊÖËÍ¾Ù ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊÙ ÖÑÛ 

DNA Ç¿ÐÃË Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÕÖÊÐ ÑÒÑ¿Ã Ê �260 ½ÚÇË ÃÛÌÊ×Ç¿ ÍÃÖ¢ 

ÖÑ ¾ÏËÕÛ. � ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÃÛÖ¾ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã Ö¾ÌÊÙ 

(melting temperature) ÍÃË ÕÛÏÄÑÎ¿ÜÇÖÃË ØÙ Tm.

���¥£� 3.4 �ÃÏÒÂÎÊ Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA. ¨ÛÒËÍ¾ ÍÃÏÒÂÎÊ Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA 

ØÙ ÕÛÐ¢ÔÖÊÕÊ ÖÊÙ ÃÂÌÊÕÊÙ ÖÊÙ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÃÙ. �ÊÏÇËÓÐÇÖÃË Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃ-

Õ¿Ã Ö¾ÌÊÙ (Tm) ÍÃË ÑË ÒË×ÃÐ½Ù ÏÑÔËÃÍ½Ù ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÑÔÈÓÕÇËÙ ÖÑÛ DNA 

ÕÖËÙ ÆË¢ÈÑÔÇÙ È¢ÕÇËÙ ÖÊÙ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊÙ.



93.4 �ÍÌÁÆ�Ñ¾ÇÅ È¾Æ ÂÍ¾Ë¾ÁÆ�Ñ¾ÇÅ ÑÌÖ DNA

�ÃÖ¢ ÖÊ ÏÇÎ½ÖÊ ÖÑÛ ÆËÃÚØÔËÕÏÑÂ ÖØÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÒÔÑ½ÍÛÅÇ 

ÍÃË ¢ÎÎÊ ÏËÃ ÕÊÏÃÐÖËÍ¾ ÃÒÑÍ¢ÎÛÅÊ. �Ð ½ÐÃ ÆË¢ÎÛÏÃ DNA ×ÇÔ-

ÏÃÐ×Ç¿ ØÙ ½ÐÃ ÕÊÏÇ¿Ñ ÀÒÑÛ ÑË ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÃÎÎ¢ ÀÚË ÀÎÇÙ ÑË 

ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÆËÃÖÃÔÃÚÖÑÂÐ ÍÃË ÕÖÊ ÕÛÐ½-

ÚÇËÃ ÃÈÇ×Ç¿ ÐÃ ÅÛÚ×Ç¿ Ï½ÚÔË ÐÃ ÈÖ¢ÕÇË ÕÇ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÆØÏÃ-

Ö¿ÑÛ, Ê �260 Ò½ÈÖÇË ÕÖÊÐ ÃÔÚËÍ¾ ÖËÏ¾, Ê ÑÒÑ¿Ã ÃÐÖËÕÖÑËÚÇ¿ ÕÖÊ ÏÊ 

ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÊ ÏÑÔÈ¾ ÖÑÛ DNA. �ÔÀÕ×ÇÖÃ ÒÇËÔ¢ÏÃÖÃ ½ÆÇËÌÃÐ 

ÒØÙ ÏÇ ÖÑÐ ÖÔÀÒÑ ÃÛÖÀ ÃÒÑÍÃ×¿ÕÖÃÖÃË Ê ÈÛÕËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA. 

�ÒÑÏ½ÐØÙ, ÃÐ Ñ ÆËÃÚØÔËÕÏÀÙ ÖØÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÆÇÐ Ç¿ÐÃË ÒÎ¾ÔÊÙ 

ÍÃË ÕÖÃÏÃÖ¾ÕÑÛÐ ÐÃ ÛÈ¿ÕÖÃÐÖÃË ÑË ÕÛÐ×¾ÍÇÙ ÒÑÛ ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ 

ÖÊÐ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ, ÛËÑ×ÇÖÇ¿ÖÃË ÌÃÐ¢ Ê ÈÛÕËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ Æ¿ÍÎØÐÊÙ 

½ÎËÍÃÙ. �ÃÖ¢ ÒÃÔÀÏÑËÑ ÖÔÀÒÑ, ÃÐ ÆÂÑ ÆËÃÚØÔËÕÏ½ÐÇÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ 

½Ô×ÑÛÐ ÕÇ ÇÒÃÈ¾ ÍÃË ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ½ÕÖØ ÍÃË ½ÐÃ ÜÇÂÉÑÙ Ä¢ÕÇØÐ 

ÕÖÊ ÕØÕÖ¾ ×½ÕÊ ÕÖÑ ÏÀÔËÑ, Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ ÇÒÃÐÃÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ 

ÖÑ ÈÛÕËÍÀ ÏÀÔËÑ DNA. �Ã ÇÒÃÐ½Î×ÑÛÏÇ ÕÇ ÃÛÖÀ ÖÑ ÈÃËÐÀÏÇÐÑ 

ÒÃÔÃÍ¢ÖØ, ÀÖÃÐ ×Ã ÒÇÔËÉÔ¢ÅÑÛÏÇ ÖÊÐ ÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ.

�ÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

Ñ̈ 1962 ÑË Julius Marmur ÍÃË Paul Doty ÃÒÑÏÀÐØÕÃÐ DNA ÃÒÀ ÆËÃ-

ÈÑÔÇÖËÍ¢ Ç¿ÆÊ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÏÇ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ¾ ÒÇÔËÇÍÖËÍÀÖÊÖÃ G + C, 

Ê ÑÒÑ¿Ã ÍÛÏÃËÐÀÖÃÐ ÃÒÀ 20% ½ØÙ 80%. ¥Ë ÖËÏ½Ù Tm ÃÛÖÓÐ ÖØÐ 

ÏÑÔ¿ØÐ DNA ÒÔÑÕÆËÑÔ¿ÕÖÊÍÃÐ ÍÃË ÃÒÇËÍÑÐ¿ÕÖÊÍÃÐ ÕÇ ÉÔ¢ÈÊÏÃ ÕÇ 

ÕÛÐ¢ÔÖÊÕÊ ÏÇ ÖÑ ÒÑÕÑÕÖÀ G + C (���¥£� 3.5). £Ã ÕÊÏÇËØ×Ç¿ ÀÖË 

Ê Tm ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË ÏÇ ÖÊÐ ÃÂÌÊÕÊ ÖÑÛ ÒÑÕÑÕÖÑÂ G + C. � ÕÚ½ÕÊ ÃÛÖ¾ 

ÇÌÊÉÇ¿ÖÃË ÃÐ ÛÒÑ×½ÕÑÛÏÇ ÀÖË ÑË ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÇÛ×ÂÐÑÐÖÃË 

ÖÑÛÎ¢ÚËÕÖÑÐ ÏÇÔËÍÓÙ ÉËÃ ÖÊ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑ¿ÊÕÊ ÖÊÙ Æ¿ÍÎØÐÊÙ ÆÑÏ¾Ù. 

®ÔÇË¢ÜÇÖÃË ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÊ ÇÐ½ÔÉÇËÃ ÉËÃ ÐÃ ÆËÃÕÒÃÕÖÑÂÐ ÑË ÖÔÇËÙ 

ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÇ ½ÐÃ ÜÇÂÉÑÙ Ä¢ÕÇØÐ G • C ÃÒÀ À,ÖË ÉËÃ ÐÃ ÆËÃ-

ÕÒÃÕÖÑÂÐ ÑË ÆÂÑ ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÇ ½ÐÃ ÜÇÂÉÑÙ Ä¢ÕÇØÐ A • T.

�ÇÖÔ¾ÕÇËÙ ÖØÐ ÖËÏÓÐ Tm ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ÇÐÀÙ ÃÒÑÆËÃÖÃÍÖËÍÑÂ 

ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÃ Ñ ÑÒÑ¿ÑÙ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ 

ÏÇ Ä¢ÕÇËÙ ÖÑÛ DNA, ÀÒØÙ Ê ÑÛÔ¿Ã (NH2CONH2) ¾ ÖÑ ÈÑÔÏÃÏ¿-

ÆËÑ (HCONH2), Ç¿ÐÃË ÇÒ¿ÕÊÙ ÕÂÏÈØÐÇÙ ÏÇ ÖÑÐ ÔÀÎÑ ÖØÐ ÆÇÕÏÓÐ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÕÖÊ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑ¿ÊÕÊ ÖÊÙ Æ¿ÍÎØÐÊÙ ÆÑÏ¾Ù. ¥Ë ÆÇÕÏÑ¿ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ Ç¿ÐÃË ÒÑÎÂ ÚÃÏÊÎ¾Ù 

ÇÐ½ÔÉÇËÃÙ ÍÃË ÆËÃÕÒÓÐÖÃË ÕÚÇÖËÍ¢ ÇÂÍÑÎÃ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÑË ÆÇÕÏÑ¿ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÏÒÑÔÑÂÐ ÍÃË ÐÃ ÌÃÐÃÕÚÊÏÃÖËÕÖÑÂÐ ÖÃÚÂÖÃÖÃ (ÄÎ. 

ÒÃÔÃÍ¢ÖØ). ¥Ë ÃÒÑÆËÃÖÃÍÖËÍÑ¿ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÇÙ ÏÇÖÃÖÑÒ¿ÜÑÛÐ ÃÛÖ¾ 

ÖÊÐ ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ ËÕÑÔÔÑÒ¿ÃÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃÙ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀ-

ÐÑÛ ÏÇ ÏËÃ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÊ Ä¢ÕÊ ÕÖÊ Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ, ÇÏÒÑÆ¿ÜÑ-

ÐÖÃÙ ½ÖÕË ÖÊ Ä¢ÕÊ ÐÃ ÌÃÐÃÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÏÇ 

ÖÊ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ¾ ÖÊÙ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÊ Ä¢ÕÊ ÕÖÊÐ ÃÒ½ÐÃÐÖË 

ÃÎÛÕ¿ÆÃ. �ÒÑÏ½ÐØÙ ÑË ÃÒÑÆËÃÖÃÍÖËÍÑ¿ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÇÙ ÆËÃÖÊÔÑÂÐ 

ÖÊ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÊ ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ ÃÍÀÏÃ ÍÃË ÕÇ ÕÚÇÖËÍ¢ ÚÃÏÊÎ½Ù 

���¥£� 3.5 �Ò¿ÆÔÃÕÊ ÖÑÛ ÒÇÔËÇÚÑÏ½ÐÑÛ G-C 

ÕÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA. � Tm ÃÛÌ¢-

ÐÇÖÃË ÏÇ ÖÊÐ ÃÂÌÊÕÊ ÖÑÛ ÒÑÕÑÕÖÑÂ G + C. ¨Ñ 

ÆË¢ÎÛÏÃ ÖÑÛ DNA ÒÇÔË½ÚÇË 0,15 M ÚÎØÔËÑÂÚÑ 

Ð¢ÖÔËÑ ÍÃË 0,015 M ÍËÖÔËÍÀ Ð¢ÖÔËÑ.
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×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÇÙ ÕÖËÙ ÑÒÑ¿ÇÙ ÑË ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½-

ÐÇÙ Ä¢ÕÇËÙ ÈÛÕËÑÎÑÉËÍ¢ ×Ã ÃÐÃÏÇÐÀÖÃÐ ÐÃ ÌÃÐÃÜÇÛÉÃÔØ×ÑÂÐ. 

�ÛÐÇÒÓÙ ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ÃÒÑÆËÃÖÃÍÖËÍÓÐ ÒÃÔÃÉÀÐÖØÐ ÉËÃ ÖÊÐ Ö¾ÌÊ 

ÇÐÀÙ ÖÏ¾ÏÃÖÑÙ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÚÔÇË¢ÜÇÖÃË ÆÃÒ¢ÐÊ ÎËÉÀ-

ÖÇÔÊÙ ×ÇÔÏËÍ¾Ù ÇÐ½ÔÉÇËÃÙ ÍÃË ½ÖÕË Ê Tm ÏÇËÓÐÇÖÃË.

� ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÇÒ¿ÕÊÙ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ 

ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

�ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ ÖÃ ÇÒ¿ÒÇÆÃ ÒÑÛ ÑÔ¿ÜÑÐÖÃË ÃÒÀ ÖÑÛÙ 

ÆÃÍÖÛÎ¿ÑÛÙ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÖÑÒÑ×ÇÖÑÂÐÖÃË ÒÃÔ¢ÎÎÊÎÃ ÖÑ ½ÐÃ Ò¢ÐØ 

ÕÖÑ ¢ÎÎÑ ÆÊÏËÑÛÔÉÓÐÖÃÙ ÏËÃ ÕÖÑ¿ÄÃ. �ÖËÙ ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÒÑÛ ÕÖÃ×Ç-

ÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÊ ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÕÖÊ ÆËÒÎ¾ ½ÎËÍÃ ÕÛÏÒÇÔËÎÃÏ-

Ä¢ÐÑÐÖÃË ÑË ÆÛÐ¢ÏÇËÙ van der Waals ÍÃË ÑË ÛÆÔÀÈÑÄÇÙ ÇÒËÆÔ¢-

ÕÇËÙ. �Ç ÉÐØÔ¿ÜÑÛÏÇ ÖÊÐ ÃÍÔËÄ¾ ÕÛÐÇËÕÈÑÔ¢ ÍÃ×ÇÏË¢Ù ÃÒÀ ÃÛÖ½Ù 

ÖËÙ ÏÊ ËÕÚÛÔ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÌÇÚØÔËÕÖ¢ ÕÖÊ ÕÖÃ×ÇÔÀÖÊÖÃ 

ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ, ÆËÀÖË Ç¿ÐÃË ÃÆÂÐÃÖÑ ÐÃ ÖÔÑÒÑÒÑËÊ×Ç¿ Ê ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA 

ÓÕÖÇ ÐÃ ÇÎÇÉÚ×Ç¿ ÏÇ ÃÐÇÌ¢ÔÖÊÖÑ ÖÔÀÒÑ ÍÃ×ÇÏ¿Ã ÃÒÀ ÃÛÖ½Ù ÖËÙ 

ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ.

¨ÀÕÑ Ê ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÀÕÑ ÍÃË ÑË ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ 

Ç¿ÐÃË ÃÆÂÐÃÏÇÙ ÏÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÍÃË ØÙ ÇÍ ÖÑÂ-

ÖÑÛ ÆËÃÖÃÔ¢ÕÕÑÐÖÃË ÇÂÍÑÎÃ ÃÒÀ ÖÊ ×ÇÔÏËÍ¾ Í¿ÐÊÕÊ. ¥Ë ÆÛÐ¢ÏÇËÙ 

ÕÖÑ¿ÄÃÌÊÙ ÇÐËÕÚÂÑÐÖÃË ÕÖËÙ ÒÇÔËÒÖÓÕÇËÙ ÒÑÛ ÑË Ä¢ÕÇËÙ ÆÇÐ ÏÒÑ-

ÔÑÂÐ ÐÃ ÃÎÎ¢ÌÑÛÐ ÍÎ¿ÕÊ ¾ ÐÃ ÒÇÔËÕÖÔÃÈÑÂÐ ½ÌØ ÃÒÀ ÖÊ ÕÖÑ¿ÄÃ. 

�ÐÖ¿ÕÖÑËÚÃ, Ñ Ï½ÉËÕÖÑÙ ÄÃ×ÏÀÙ ÕÂÐÆÇÕÊÙ ÏÇ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ 

ÕÛÏÄÃ¿ÐÇË ÀÖÃÐ ÀÎÇÙ ÑË Ä¢ÕÇËÙ ½ÚÑÛÐ ÖÑÐ ËÆÃÐËÍÀ ÒÔÑÕÃÐÃÖÑÎËÕÏÀ. 

�¿ÐÃË ÇÏÈÃÐ½Ù ÀÖË ÑË ÏÊ ËÕÚÛÔ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÇÐËÕÚÂÑÛÐ Ê Ï¿Ã 

ÖÊÐ ¢ÎÎÊ. ¥Ë ÕÖÑËÄÃÉÏ½ÐÇÙ Ä¢ÕÇËÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑ-

ÉÀÐÑÛ ÇÛÍÑÎÀÖÇÔÃ ÍÃË, ÃÐÖ¿ÕÖÑËÚÃ, ÑË Ä¢ÕÇËÙ ÒÑÛ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ 

ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÃÒÑÍÖÑÂÐ ÕÖÃ×ÇÔÀ ÒÔÑÕÃÐÃÖÑÎËÕÏÀ ÍÃË ÕÖÑË-

Ä¢ÜÑÐÖÃË ÇÛÍÑÎÀÖÇÔÃ. ̈ Ñ ÉÇÉÑÐÀÙ ÀÖË, ÃÐ Ï¿Ã ÃÒÀ ÖËÙ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢-

ÕÇËÙ ÇÌÑÛÆÇÖÇÔØ×Ç¿, Ê ¢ÎÎÊ É¿ÐÇÖÃË ÒËÑ ÃÆÂÐÃÏÊ ÇÌÊÉÇ¿ ÖÊ ÕÊÏÃ-

ÐÖËÍ¾ ÏÇ¿ØÕÊ ÖÊÙ Tm ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÇÐÀÙ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÃ ÒÑÛ ÍÃÖÃ-

ÕÖÔ½ÈÇË ÑÒÑËÑÐÆ¾ÒÑÖÇ ÃÒÀ ÖÑÛÙ ÆÂÑ ÖÂÒÑÛÙ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇØÐ.

� ËÑÐÖËÍ¾ ËÕÚÂÙ ÇÒÊÔÇ¢ÜÇË ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA.

�ÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖËÙ ÇÎÍÖËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÏÇÖÃÌÂ ÆËÃÆÑÚËÍÓÐ 

Ä¢ÕÇØÐ ÕÖÊÐ ¿ÆËÃ ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÍÃË ÏÇÖÃÌÂ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ Ä¢ÕÇØÐ 

ÕÖËÙ ÃÒ½ÐÃÐÖË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ, Ê ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA ÇÒÊÔÇ¢ÜÇÖÃË ÍÃË ÃÒÀ 

ÖÊÐ ÊÎÇÍÖÔÑÕÖÃÖËÍ¾ ¢ÒØÕÊ ÖØÐ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÈÑÔÖËÕÏ½ÐØÐ ÈØÕÈÑ-

ÔËÍÓÐ ÑÏ¢ÆØÐ. � ËÕÚÛÔ¾ ÃÛÖ¾ ÃÒØÕÖËÍ¾ ÆÂÐÃÏÊ ÇÌÑÛÆÇÖÇÔÓÐÇ-

ÖÃË ÀÖÃÐ ÖÑ DNA ÖÑÒÑ×ÇÖÊ×Ç¿ ÕÇ ½ÐÃ ÆË¢ÎÛÏÃ ÊÎÇÍÖÔÑÎÛÖÓÐ, 

ÀÒØÙ Ç¿ÐÃË ÖÑ ÚÎØÔËÑÂÚÑ Ð¢ÖÔËÑ. ¨Ñ ¢ÎÃÙ ÇÒËÆÔ¢ ÕÖËÙ ÃÒØÕÖË-

Í½Ù ÊÎÇÍÖÔÑÕÖÃÖËÍ½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ØÙ ÇÌ¾Ù: �ÒÑÛÕ¿Ã ÖÑÛ ¢ÎÃÖÑÙ 



113.4 �ÍÌÁÆ�Ñ¾ÇÅ È¾Æ ÂÍ¾Ë¾ÁÆ�Ñ¾ÇÅ ÑÌÖ DNA

ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÃÒØ×ÑÂÐ Ê Ï¿Ã ÖÊÐ ¢ÎÎÊ, ÒÔÑÍÃÎÓÐÖÃÙ ÖÑÐ ÇÂÍÑÎÑ 

ÆËÃÚØÔËÕÏÀ ÖÑÛÙ. �Ã×ÓÙ ÒÔÑÕÖ¿×ÇÖÃË ÖÑ ¢ÎÃÙ, ×ÇÖËÍ¢ ÈÑÔÖË-

ÕÏ½ÐÃ ËÀÐÖÃ, ÀÒØÙ Ç¿ÐÃË ÖÑ Na+, ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ «Ð½ÈÊ» ×ÇÖËÍÑÂ 

ÈÑÔÖ¿ÑÛ ÉÂÔØ ÃÒÀ ÖËÙ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÈÑÔÖËÕÏ½ÐÇÙ ÈØÕÈÑÔËÍ½Ù ÑÏ¢-

ÆÇÙ. ¨Ã «Ð½ÈÊ» ÃÛÖ¢ ÆÔÑÛÐ ØÙ ÏÀÐØÕÊ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÈØÕÈÑÔËÍÓÐ 

ÑÏ¢ÆØÐ ÖØÐ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ, ÏÇ ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÐÃ ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË Ê Tm. 

¨ÇÎËÍ¢, ÀÎÇÙ ÑË ÈØÕÈÑÔËÍ½Ù ÑÏ¢ÆÇÙ ÏÑÐÓÐÑÐÖÃË ÍÃË ÑË ÃÒØÕÖË-

Í½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÇÌÑÛÆÇÖÇÔÓÐÑÐÖÃË ÖÇÎÇ¿ØÙ ÀÖÃÐ Ê ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ 

ÖÑÛ ¢ÎÃÖÑÙ ÒÎÊÕË¢ÜÇË ÕÇ 0,2 M. ¡ÕÖÀÕÑ, Ê Tm ÕÛÐÇÚ¿ÜÇË ÐÃ ÃÛÌ¢-

ÐÇÖÃË ÕÇ ÕÛÐ¢ÔÖÊÕÊ ÏÇ ÖÊÐ ÒÇÔÃËÖ½ÔØ ÃÂÌÊÕÊ ÖÊÙ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØ-

ÕÊÙ ÖÑÛ ÚÎØÔËÑÂÚÑÛ ÐÃÖÔ¿ÑÛ, ÆËÀÖË ÏÇËÓÐÇÖÃË Ê ÆËÃÎÛÖÀÖÊÖÃ ÖØÐ 

ÒÑÛÔËÐÓÐ ÍÃË ÖØÐ ÒÛÔËÏËÆËÐÓÐ, ÇÐËÕÚÂÑÐÖÃÙ ½ÖÕË ÖÊÐ ½ÐÖÃÕÊ ÖØÐ 

ÛÆÔÀÈÑÄØÐ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇØÐ.

¨Ñ ÏÀÔËÑ DNA ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË ÕÇ ÆÛÐÃÏËÍ¾ ÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ.

°ÐÃ ÕÊÏÃÐÖËÍÀ ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍÀ ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA 

ÒÃÔÃÖÊÔÇ¿ÖÃË ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ÈÑÔÏÃÎÆÇàÆÊÙ (HCHO). � ÈÑÔÏÃÎÆÇàÆÊ 

ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ ÏÇ ÖËÙ ÑÏ¢ÆÇÙ NH2 ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÍÃË ÇÌÑÛÆÇÖÇÔÓÐÇË 

ÖÊÐ ËÍÃÐÀÖÊÖ¢ ÖÑÛÙ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ. »ÖÃÐ 

Ê ÈÑÔÏÃÎÆÇàÆÊ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ ÏÇ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA, ÖÑ DNA ÃÒÑÆË-

ÃÖ¢ÕÕÇÖÃË ÏÇ ÃÔÉÀ ÔÛ×ÏÀ ÍÃË ÏÊ ÃÐÖËÕÖÔÇÒÖ¢. �ÒÇËÆ¾ ÑË ÃÏËÐÑ-

Ï¢ÆÇÙ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÃÐÖËÆÔÑÂÐ ÏÇ ÖÊ ÈÑÔÏÃÎÆÇàÆÊ, ÉËÃ ÐÃ ÒÔÃÉ-

ÏÃÖÑÒÑËÊ×Ç¿ Ê ÃÐÖ¿ÆÔÃÕÊ, ÖÃ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÒÔ½ÒÇË ÕÛÐÇÚÓÙ ÐÃ 

ÚØÔ¿ÜÑÐÖÃË ÍÃË ÐÃ ÌÃÐÃÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË (ÆÊÎÃÆ¾ ÑË ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑ-

ÉÀÐÑÛ ÒÔ½ÒÇË ÐÃ ÕÒ¢ÐÇ ÍÃË ÐÃ ÌÃÐÃÆÊÏËÑÛÔÉÑÂÐÖÃË). °ÐÃ ÕÚÇ-

ÖËÍÀ ÈÃËÐÀÏÇÐÑ ÒÃÔÃÖÊÔÇ¿ÖÃË ÀÖÃÐ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÆËÃÎÛ×Ç¿ ÕÇ ÖÔË-

ÖËØÏ½ÐÑ ÐÇÔÀ ([3H]H2O). �ÖÊÐ ÒÇÔ¿ÒÖØÕÊ ÃÛÖ¾ ÄÎ½ÒÑÛÏÇ ÖÃÚÇ¿Ã 

ÃÐÖÃÎÎÃÉ¾ ÖØÐ ÒÔØÖÑÐ¿ØÐ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÒÑÛ ÕÛÏÏÇÖ½ÚÑÛÐ ÕÖÑÛÙ 

ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÍÃË ÖØÐ ËÀÐÖØÐ ÖÔËÖ¿ÑÛ ÖÑÛ ÐÇÔÑÂ.

¥Ë ÆÂÑ ÒÃÔÃÒ¢ÐØ ÒÃÔÃÖÊÔ¾ÕÇËÙ ÛÒÑÆÇËÍÐÂÑÛÐ ÀÖË ÖÑ DNA 

Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÆÛÐÃÏËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÀÒÑÛ ÑË Æ¿ÍÎØÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÕÛÚÐ¢ 

ÃÐÑ¿ÉÑÛÐ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÏÑÐÀÍÎØÐÇÙ ×ÊÎË½Ù ÍÃË ÕÖÊ 

ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÌÃÐÃÍÎÇ¿ÐÑÛÐ. �ÛÖ¾ Ê ÒÃÔÑÆËÍ¾ ÖÑÒËÍ¾ Ö¾ÌÊ ÑÐÑÏ¢-

ÜÇÖÃË «ÃÐÃÒÐÑ¾» ÖÑÛ DNA (DNA breathing). �ÒÇËÆ¾ ½ÐÃ ÜÇÂ-

ÉÑÙ Ä¢ÕÇØÐ G • C ÆËÃ×½ÖÇË ÖÔÇËÙ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÇÐÓ ½ÐÃ 

ÜÇÂÉÑÙ Ä¢ÕÇØÐ A • T ÏÀÐÑ ÆÂÑ ÆÇÕÏÑÂÙ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ, Ê ÒÃÔÑÆËÍ¾ 

Ö¾ÌÊ ÕÛÏÄÃ¿ÐÇË ÕÛÚÐÀÖÇÔÃ ÕÇ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÒÎÑÂÕËÇÙ ÕÇ ÜÇÂÉÊ A • T 

ÃÒÀ À,ÖË ÕÇ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÒÎÑÂÕËÇÙ ÕÇ ÜÇÂÉÊ G • C.

¨Ã ÃÎÍÃÎËÍ¢ ÆËÃÎÂÏÃÖÃ ÃÒÑÆËÃÖ¢ÕÕÑÛÐ ÖÑ DNA 

ÚØÔ¿Ù ÆË¢ÕÒÃÕÊ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÓÐ ÆÇÕÏÓÐ.

� ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÛÅÊÎ¾Ù ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÃÙ ÕÛÚÐ¢ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÇ¿ÖÃË ÉËÃ 

ÖÊÐ ÒÃÔÃÕÍÇÛ¾ ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÑÛ DNA, ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÑÛ ÕÇ ÒÑÎÎ¢ 



12 �������  3  � ÁÌÊ¹ ÑÓË ËÌÖÈÉÂÚÈÎË ÌÇ¸ÓË

ÒÇËÔÃÏÃÖËÍ¢ ÒÔØÖÀÍÑÎÎÃ. ¡ÕÖÀÕÑ, Ê ½Í×ÇÕÊ ÕÇ ÛÅÊÎ¾ ×ÇÔÏÑÍÔÃ-

Õ¿Ã ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÒÔÑÍÃÎ½ÕÇË ÖÊ ÆË¢ÕÒÃÕÊ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÓÐ ÆÇÕÏÓÐ, 

ÏÇ ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÖÑ ÒÔÑÝÀÐ ÐÃ Ç¿ÐÃË ÕÛÚÐ¢ ½ÐÃ ÕÂÐÑÎÑ ÖÇÏÃÚËÕÏ½-

ÐØÐ ÏÑÐÀÍÎØÐØÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ. ¨Ñ ÒÔÀÄÎÊÏÃ ÖÊÙ ÃÒÑÆÀÏÊÕÊÙ ÖÑÛ 

DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÃÒÑÈÇÛÚ×Ç¿ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÓÐÖÃÙ ÏËÃ ¢ÎÎÊ Ï½×ÑÆÑ ÉËÃ 

ÖÊÐ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA. � ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÇÐÀÙ ÃÎÍÃÎËÍÑÂ ÆËÃÎÂÏÃÖÑÙ, 

ÀÒØÙ ÖÑÛ ÛÆÔÑÌÇËÆ¿ÑÛ ÖÑÛ ÐÃÖÔ¿ÑÛ, ÃÒÑÏÃÍÔÂÐÇË ÒÔØÖÀÐËÃ ÃÒÀ ÖÃ 

¢ÖÑÏÃ ÃÜÓÖÑÛ ÖØÐ ÆÃÍÖÛÎ¿ØÐ ÉÑÛÃÐ¿ÐÊÙ ÍÃË ×ÛÏ¿ÐÊÙ, ÒÔÑÍÃÎÓ-

ÐÖÃÙ ÖÊÐ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA. �ÒÇËÆ¾ ÖÑ DNA Ç¿ÐÃË ÃÔÍÇÖ¢ ÃÐ×Ç-

ÍÖËÍÀ ÕÖÊÐ ÃÎÍÃÎËÍ¾ ÛÆÔÀÎÛÕÊ, Ê ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÃÛÖ¾ Ç¿ÐÃË Ê Ä½ÎÖËÕÖÊ 

Ï½×ÑÆÑÙ ÉËÃ ÐÃ ÒÔÑÍÎÊ×Ç¿ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÕÖÑ DNA. »ÌËÐÃ ÃÐÖËÆÔÃ-

ÕÖ¾ÔËÃ ÇÒ¿ÕÊÙ ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA, ÃÎÎ¢ ÕÒ¢ÐËÃ ÚÔÊ-

ÕËÏÑÒÑËÑÂÐÖÃË ÉË’ ÃÛÖÀÐ ÖÑÐ ÕÍÑÒÀ, ÆËÀÖË ÒÔÑÍÃÎÑÂÐ ÖÊÐ ÃÒÑÍÑÒ¾ 

ÖØÐ ÒÑÛÔËÐËÍÓÐ ÑÏ¢ÆØÐ ÃÒÀ ÖÊÐ ÒÑÎÛÐÑÛÍÎÇÑÖËÆËÍ¾ ÃÎÛÕ¿ÆÃ, ÏËÃ 

ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÒÑÛ Ç¿ÐÃË ÉÐØÕÖ¾ ØÙ ÃÒÑÒÑÛÔ¿ÐØÕÊ (depurination).

�ÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÃÐÃÆËÃÖÃÚÖÑÂÐ 

ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA.

°ÐÃ ÆË¢ÎÛÏÃ ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÑÛ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÛÒÑÕÖÇ¿ ÖÊÐ ÍÃÖ¢Î-

ÎÊÎÊ ÏÇÖÃÚÇ¿ÔËÕÊ ÓÕÖÇ ÐÃ ÌÃÐÃÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ Ê ÈÛÕËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ 

DNA. � ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA (DNA 

renaturation) ¾ ÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA (DNA reannealing) ÍÃË ÖÑ 

Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ ÒÑÛ ÒÔÑÍÂÒÖÇË ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÃÐÃÆËÃÖÃÉÏ½ÐÑ DNA 

(renatured DNA). � ÃÒÑÔÔÀÈÊÕÊ �260 ÇÐÀÙ ÆËÃÎÂÏÃÖÑÙ DNA ÏÇËÓ-

ÐÇÖÃË ÍÃÖ¢ ÖÊÐ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ, ÃÎÎÃÉ¾ ÒÑÛ Ç¿ÐÃË ÉÐØÕÖ¾ ØÙ ÈÃËÐÀ-

ÏÇÐÑ ÖÊÙ ÛÒÑÚÔØÏËÍÀÖÊÖÃÙ (hypochromic effect). � ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ 

ÃÒÑÖÇÎÇ¿ ÒÑÎÂÖËÏÑ ÇÔÉÃÎÇ¿Ñ ÕÖÊ ÏÑÔËÃÍ¾ ÄËÑÎÑÉ¿Ã. �ÒÑÔÇ¿ ÐÃ 

ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÊ×Ç¿ ÉËÃ ÐÃ ÇÍÖËÏÊ×Ç¿ Ê ÉÇÐÇÖËÍ¾ ÕÛÉÉ½ÐÇËÃ ÏÇÖÃÌÂ ÆËÃ-

ÈÑÔÇÖËÍÓÐ ÑÔÉÃÐËÕÏÓÐ, ÐÃ ÃÐËÚÐÇÛÖÑÂÐ ÑÔËÕÏ½ÐÃ Ç¿ÆÊ RNA, ÐÃ 

ÒÔÑÕÆËÑÔËÕÖÇ¿ ÃÐ Í¢ÒÑËÃ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÕÛÐÃÐÖ¢ÖÃË ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ 

ÃÒÀ Ï¿Ã ÈÑÔ½Ù ÕÖÑ ÉÑÐËÆ¿ØÏÃ ÇÐÀÙ ÑÔÉÃÐËÕÏÑÂ ÍÃË ÐÃ ÇÐÖÑÒËÕÖÇ¿ 

Ê ÂÒÃÔÌÊ ÕÛÉÍÇÍÔËÏ½ÐØÐ ÃÎÎÊÎÑÛÚËÓÐ ÕÇ ½ÐÃ ÏÀÔËÑ DNA. �ËÃ ÐÃ 

ÕÛÏÄÇ¿ Ê ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ, ÒÔ½ÒÇË ÐÃ ËÕÚÂÑÛÐ ÆÂÑ ÒÔÑÞÒÑ×½ÕÇËÙ:

1.  � ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ ËÀÐÖØÐ ÒÔ½ÒÇË ÐÃ Ç¿ÐÃË ÃÔÍÇÖ¢ ÛÅÊÎ¾, ÓÕÖÇ 

ÐÃ ÇÌÑÛÆÇÖÇÔÓÐÇÖÃË Ê ÊÎÇÍÖÔÑÕÖÃÖËÍ¾ ¢ÒØÕÊ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ 

ÈØÕÈÑÔËÍÓÐ ÑÏ¢ÆØÐ ÖØÐ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ. �ÛÐ¾×ØÙ ÚÔÊÕË-

ÏÑÒÑËÇ¿ÖÃË NaCl ÕÇ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ 0,15 ½ØÙ 0,50 M.

2.  � ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÒÔ½ÒÇË ÐÃ Ç¿ÐÃË ÃÔÍÇÖ¢ ÛÅÊÎ¾, ÓÕÖÇ ÐÃ ÏÊÐ 

Ç¿ÐÃË ÕÖÃ×ÇÔÑ¿ ÑË ÏÊ ÇËÆËÍÑ¿ ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÒÑÛ Ç¿ÐÃË 

ÒË×ÃÐÀ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÑÂÐ ÏÇÖÃÌÂ Ä¢ÕÇØÐ ÖÊÙ ¿ÆËÃÙ ¾ ÆËÃ-

ÈÑÔÇÖËÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ (ÇÐÆÑÏÑÔËÃÍÑ¿ ¾ ÆËÃÏÑÔËÃÍÑ¿ ÆÇÕÏÑ¿ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ). ¡ÕÖÀÕÑ, Ê ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÆÇÐ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ç¿ÐÃË 

Ò¢ÔÃ ÒÑÎÂ ÛÅÊÎ¾, ÇËÆ¢ÎÎØÙ ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ 



133.4 �ÍÌÁÆ�Ñ¾ÇÅ È¾Æ ÂÍ¾Ë¾ÁÆ�Ñ¾ÇÅ ÑÌÖ DNA - 3.5  Æ ÂÉÆÈ�ÐÂÔ

ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÆÇ ×Ã Ç¿ÐÃË ÕÖÃ-

×ÇÔÀ. � ËÆÃÐËÍ¾ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÉËÃ ÖÊÐ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ Ç¿ÐÃË 

20-25 °C Í¢ÖØ ÃÒÀ ÖÊÐ ÖËÏ¾ Tm.

� ÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÃÔÉ¾ ÆËÇÔÉÃÕ¿Ã ÕÇ ÕÂÉÍÔËÕÊ ÏÇ ÖÊÐ 

ÃÒÑÆË¢ÖÃÌÊ. ¨Ñ Ä¾ÏÃ ÒÑÛ ÇÒËÄÔÃÆÂÐÇË ÖÊ ÆËÇÔÉÃÕ¿Ã ÆÇÐ Ç¿ÐÃË Ê 

ÇÒÃÐÃÒÇÔË½ÎËÌÊ, Ê ÑÒÑ¿Ã ÕÛÏÄÃ¿ÐÇË ÒÇÔ¿ÒÑÛ ÏÇ ÖÊÐ ¿ÆËÃ ÖÃÚÂÖÊÖÃ 

ÀÒØÙ ÍÃË Ê ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ, ÃÎÎ¢ Ê ÆÊÏËÑÛÔÉ¿Ã ÇÒÃÈÓÐ ÏÇÖÃÌÂ 

ÖØÐ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ ÏÇ ÃÍÔ¿ÄÇËÃ, ½ÖÕË ÓÕÖÇ ÐÃ ÕÚÊ-

ÏÃÖËÕÖÑÂÐ ÏÇ ÕØÕÖÀ ÖÔÀÒÑ ÖÃ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ. �ÒÇËÆ¾ Ê ÇÒÃÐÃÆË-

¢ÖÃÌÊ Ç¿ÐÃË ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÃÒÑÍÎÇËÕÖËÍ¢ ÖÛÚÃ¿ØÐ ÍËÐ¾ÕÇØÐ, Ç¿ÐÃË 

ÏËÃ ÆËÇÔÉÃÕ¿Ã ÒÑÛ ÇÌÃÔÖ¢ÖÃË ÃÒÀ ÖÊ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ. �ÖËÙ ÕÛÉÍÇ-

ÐÖÔÓÕÇËÙ ÒÑÛ ÕÛÐ¾×ØÙ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐÖÃË ÕÖÑ ÇÔÉÃÕÖ¾ÔËÑ, Ê 

ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÆËÃÔÍÇ¿ ÃÔÍÇÖ½Ù ÓÔÇÙ.

¥Ë ÎÇÒÖÑÏ½ÔÇËÇÙ ÖÊÙ ÆËÃÆËÍÃÕ¿ÃÙ ÖÊÙ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊÙ ÏÒÑÔÑÂÐ 

ÐÃ ÍÃÖÃÐÑÊ×ÑÂÐ ÃÐ ÒÃÔÑÛÕË¢ÕÑÛÏÇ ½ÐÃ ÛÒÑ×ÇÖËÍÀ ÏÀÔËÑ ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ 

ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÇË ÏËÃ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÒÑÛ ÇÒÃÐÃÎÃÏÄ¢ÐÇÖÃË ÒÑÎÎ½Ù ÈÑÔ½Ù 

(���¥£� 3.6). �Ù ÛÒÑ×½ÕÑÛÏÇ ÀÖË Ê Í¢×Ç ÏÑÐ¾ ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÃÒÑÖÇÎÇ¿-

ÖÃË ÃÒÀ 50.000 ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ ÍÃË ÀÖË ÑË ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ ÖØÐ Ä¢ÕÇÓÐ 

ÖÑÛÙ Ç¿ÐÃË ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù. �Ç ½ÐÃ Ö½ÖÑËÑ ÏÀÔËÑ, ÑÒÑËÃÆ¾ÒÑÖÇ 

ÏËÍÔ¾ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã Ä¢ÕÇØÐ (ÃÙ ÒÑÂÏÇ 4-6 Ä¢ÕÇØÐ) Ç¿ÐÃË Ä½ÄÃËÑ ÀÖË 

×Ã ÇÏÈÃÐ¿ÜÇÖÃË ÒÑÎÎ½Ù ÈÑÔ½Ù, ÒÃÔ½ÚÑÐÖÃÙ ÇÐÃÎÎÃÍÖËÍ½Ù ×½ÕÇËÙ 

ÉËÃ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ. � ÖÛÚÃ¿Ã ÇÒÃÈ¾ ÏÇÖÃÌÂ ÏÊ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃ-

ÖËÍÓÐ ÃÎÎÊÎÑÛÚËÓÐ, ÀÒØÙ ÖÊÙ �� ÏÇ ÖÊÐ ��e, ×Ã Ç¿ÐÃË ÃÐÃÒÑÖÇÎÇ-

ÕÏÃÖËÍ¾, ÃÎÎ¢ ÏËÃ ÇÒÃÈ¾ ÖÊÙ �� ÏÇ ÖÊÐ �Ce ×Ã ÍÃÖÃÎ¾ÌÇË ÕÇ ÜÇÛ-

É¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÃÛÖÀ ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ ×Ã Ç¿ÐÃË ÒÃÔÑÆËÍÀ, 

ÆËÀÖË ÑË Ä¢ÕÇËÙ ÒÑÛ ÒÇÔËÄ¢ÎÎÑÛÐ ÃÛÖ½Ù ÖËÙ ÄÔÃÚÇ¿ÇÙ ÕÛÏÒÎÊÔØ-

ÏÃÖËÍ½Ù ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ ÆÇÐ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÜÇÛÉÃÔØ×ÑÂÐ ÍÃË ÇÒÑÏ½ÐØÙ 

ÆÇ ×Ã ÇÒËÖÇÛÚ×Ç¿ Ê ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ Ä¢ÕÇØÐ ÒÑÛ ÒÔÑÕÆ¿ÆÇË ÕÖÃ×ÇÔÀÖÊÖÃ 

ÕÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ. �ÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÒÑÛ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÇ¿-

ÖÃË ÉËÃ ÖÊÐ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ, ÃÛÖ½Ù ÑË ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÆËÃÖÃ-

Ô¢ÕÕÑÐÖÃË ÖÃÚÂÖÃÖÃ. »ÖÃÐ ÀÏØÙ ÜÇÛÉÃÔÓÕÑÛÐ ÆÂÑ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ, 

ÉËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ Ê �� ÍÃË Ê ��e, ÑË ÒÃÔÃÍÇ¿ÏÇÐÇÙ Ä¢ÕÇËÙ ÇÒ¿ÕÊÙ ×Ã 

ÜÇÛÉÃÔÓÕÑÛÐ ÖÃÚÂÖÃÖÃ ÍÃË ÑÎÀÍÎÊÔÑ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA ×Ã 

ÍÎÇ¿ÕÇË ÕÃÐ ÈÇÔÏÑÛ¢Ô ÕÇ Î¿ÉÃ ÆÇÛÖÇÔÀÎÇÒÖÃ.

3.5  ¥Ë ÇÎËÍ¢ÕÇÙ
¥Ë ÇÎËÍ¢ÕÇÙ Ç¿ÐÃË ÒÔØÖÇßÐÇÙ-ÍËÐÊÖ¾ÔÇÙ ÒÑÛ ÚÔÊÕËÏÑÒÑË-

ÑÂÐ ÖÊÐ ÇÐ½ÔÉÇËÃ ÖØÐ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍÓÐ ÐÑÛÍÎÇÑÕËÆ¿ØÐ 

ÉËÃ ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÑÛÐ ÐÑÛÍÎÇÝÍ¢ ÑÌ½Ã.

�ÃÖ¢ ÖÊ ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÖÊÙ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾Ù ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÒÔ½ÒÇË ÐÃ 

ÃÒÑÒÇÔËÇÎËÚ×Ç¿. �ÖÃ ÍÂÖÖÃÔÃ ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ ÇËÆËÍ¢ ½ÐÜÛÏÃ ÒÑÛ ÆÔÑÛÐ 

���¥£� 3.6 �Ð¢ÎÛÕÊ ÖÑÛ ÏÑÔËÃÍÑÂ ÏÊÚÃ-

ÐËÕÏÑÂ ÖÊÙ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊÙ ÇÐÀÙ ÛÒÑ×ÇÖËÍÑÂ 

ÏÑÔ¿ÑÛ DNA. °ÕÖØ ½ÐÃ ÛÒÑ×ÇÖËÍÀ ÏÀÔËÑ DNA 

ÒÑÛ È½ÔÇË ÒÑÎÎÃÒÎ¢ ÃÐÖ¿ÉÔÃÈÃ ÖÊÙ ÃÎÎÊÎÑÛ-

Ú¿ÃÙ � (��, �� ÍÃË �C) ÍÃË ½ÐÃ ÏÑÐÃÆËÍÀ ÃÐÖ¿-

ÉÔÃÈÑ ÖÊÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÃÙ II. ¥ ÏÊÚÃÐËÕÏÀÙ ÃÐÃÆË-

¢ÖÃÌÊÙ ÕÛÜÊÖÇ¿ÖÃË ÕÖÑ ÍÇ¿ÏÇÐÑ.
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ØÙ «ÏÑÔËÃÍÑ¿ ÍËÐÊÖ¾ÔÇÙ» ÍÃË ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÇÎËÍ¢ÕÇÙ (helicases). 

�ÛÖ¢ ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÖÊÐ ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ ÖÑÛ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÕÇ ÏËÃ 

ÃÐÖ¿ÆÔÃÕÊ ÒÑÛ ÇÌÃÔÖ¢ÖÃË ÃÒÀ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍ¢ ÐÑÛÍÎÇÑÕ¿ÆËÃ. ¥Ë 

ÇÎËÍ¢ÕÇÙ ÕÛÚÐ¢ ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÑÐÖÃË ÕÇ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÃ ÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ 

ÕÂÏÒÎÑÍÃ ÍÃË Ê ÇÐÇÔÉÀÖÊÖ¢ ÖÑÛÙ ÇÒÊÔÇ¢ÜÇÖÃË ÃÒÀ ¢ÎÎÇÙ ÒÔØÖÇ-

ßÐÇÙ ÖÑÛ ÕÛÏÒÎÀÍÑÛ.

� ÃÐ¿ÚÐÇÛÕÊ ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃÙ ÈØÕÈÃÖ¢ÕÊÙ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍÓÐ 

ÐÑÛÍÎÇÑÕËÆ¿ØÐ ÇÌÃÔÖÓÏÇÐÊÙ ÃÒÀ ÖÑ DNA ÕÇ ½ÐÃ ÇÍÚÂÎËÕÏÃ 

ÇÎÇÂ×ÇÔÑ ÍÛÖÖ¢ÔØÐ ÃÒÑÖÇÎÇ¿ ËÕÚÛÔ¾ ½ÐÆÇËÌÊ ÒÃÔÑÛÕ¿ÃÙ ÇÎËÍ¢-

ÕÊÙ. �ËÃ ÈØÕÈÃÖ¢ÕÊ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍÓÐ ÐÑÛÍÎÇÑÕËÆ¿ØÐ ÍÃÖÃÎÂÇË 

ÖÊ ÏÇÖÃÖÔÑÒ¾ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍÓÐ ÐÑÛÍÎÇÑÕËÆ¿ØÐ ÕÇ ÆËÈØÕÈÑÔËÍ¢ 

ÐÑÛÍÎÇÑÕ¿ÆËÃ ÍÃË ÃÐÀÔÉÃÐÑ ÈÓÕÈÑÔÑ (���¥£� 3.7). �ËÃ ÒËÑ ÃÌË-

ÀÒËÕÖÊ ½ÐÆÇËÌÊ Ç¿ÐÃË Ê ÇÌÃÔÖÓÏÇÐÊ ÃÒÀ ÖÔËÈØÕÈÑÔËÍ¢ ÐÑÛÍÎÇ-

ÑÕ¿ÆËÃ ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA. �ÒÀ ÃÛÖ¾ ÖÊÐ ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃ 

ÒÔÑÍÂÒÖÇË ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA, ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÏÇ ÖÊ ÕÇËÔ¢ ÖÑÛ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ 

ÃÐËÚÐÇÛÖÇ¿ ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÛÃËÕ×ÊÕ¿Ã ÖÑÛ ÕÇ ÐÑÛÍÎÇ¢ÕÇÙ ÇËÆËÍ½Ù ÉËÃ 

ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA. ¥Ë ÇÎËÍ¢ÕÇÙ ÆÇ¿ÚÐÑÛÐ ÒÔÑÖ¿ÏÊÕÊ ÉËÃ ÐÑÛÍÎÇÝÍ¢ 

ÑÌ½Ã ÏÇ ÇËÆËÍ¢ ÆÑÏËÍ¢ ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍ¢ (���¥£� 3.8). ¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ, 

ÉËÃ ÐÃ ÆÔ¢ÕÑÛÐ, ÚÔÇË¢ÜÑÐÖÃË ÆËÚ¢ÎÃ ÕÖÑ ÏÀÔËÑ DNA, ¢ÎÎÇÙ ÆÔÑÛÐ 

ÕÇ DNA ÏÇ ÒÔÑÇÌ½ÚÑÐÖÃ ¢ÍÔÃ 3e ¾ 5e, ÇÐÓ ¢ÎÎÇÙ ÆÔÑÛÐ ÕÇ ÎÇ¿Ã 

¢ÍÔÃ DNA. ¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÇÎËÍ¢ÕÇÙ ÖÑÛ DNA ÏÇÖÃÍËÐÑÂÐÖÃË ÍÃÖ¢ 

Ï¾ÍÑÙ ÖÊÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ DNA ÏÇ ÍÃÖÇÂ×ÛÐÕÊ 3e ĺ 5e, ÇÐÓ ¢ÎÎÇÙ 

ÏÇÖÃÍËÐÑÂÐÖÃË ÏÇ ÍÃÖÇÂ×ÛÐÕÊ 5e ĺ 3e.
¨ÑÛÎ¢ÚËÕÖÑÐ 14 ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÇÎËÍ¢ÕÇÙ ½ÚÑÛÐ ÃÒÑÏÑÐØ-

×Ç¿ ÃÒÀ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ Escherichia coli, 6 ÃÒÀ ËÑÂÙ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ, 15 

ÃÒÀ ÜÛÏÑÏÂÍÊÖÇÙ, 8 ÃÒÀ ÈÛÖ¢ ÍÃË 24 ÃÒÀ ÃÐ×ÔÓÒËÐÃ ÍÂÖÖÃÔÃ. 

�ËÃ ATP-ÇÌÃÔÖÓÏÇÐÊ ÇÎËÍ¢ÕÊ ÖÊÙ E. coli ÃÒÑÖÇÎÑÂÏÇÐÊ ÃÒÀ 

½ÌË ÀÏÑËÇÙ ÛÒÑÏÑÐ¢ÆÇÙ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ËÆËÃ¿ÖÇÔÑ ÇÐÆËÃÈ½ÔÑÐ, ÆËÀÖË 

ÆËÃÆÔÃÏÃÖ¿ÜÇË ÄÃÕËÍÀ ÔÀÎÑ ÕÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÑÂ 

DNA. � ÇÎËÍ¢ÕÊ ÃÛÖ¾ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÇÎËÍ¢ÕÊ DnaB (DnaB helicase) 

ÃÒÀ ÖÑ ÉÑÐ¿ÆËÑ dnaB ÒÑÛ ÖÊÐ ÍØÆËÍÑÒÑËÇ¿. � DnaB ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇË 

ÆÃÍÖÂÎËÑ ÉÂÔØ ÃÒÀ ÖÊ Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÕÖÊ ÆËÚ¢ÎÃ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾Ù ÇÐÀÙ 

���¥£� 3.7 DNA-ÇÌÃÔÖÓÏÇÐÊ ÛÆÔÀÎÛÕÊ ÖÑÛ ATP ÃÒÀ ÏËÃ ÇÎËÍ¢ÕÊ.

���¥£� 3.8 �ËÃÈÑÔÇÖËÍÑ¿ ÖÂÒÑË ÇÎËÍÃÕÓÐ ÒÔÑ-

ÖËÏÑÂÐ ØÙ ÛÒÀÕÖÔØÏÃ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÆÑÏ½Ù DNA.



153.5  Æ ÂÉÆÈ�ÐÂÔ - 3.6 �ÏÓÑÂÚËÂÔ ÍÌÖ ÍÏÌÐÁ¸ËÌËÑ¾Æ ÐÂ ÊÌË»ÈÉÓËÌ DNA - 3.7 £¾ ÑÌÍÌØÐÌÊÂÏ¹

ÏÑÔ¿ÑÛ DNA ÍÃË, ÍÃ×ÓÙ ÏÇÖÃÍËÐÇ¿ÖÃË ÏÇ ÍÃÖÇÂ×ÛÐÕÊ 5e ĺ 3e ÍÃÖ¢ 

Ï¾ÍÑÙ ÃÛÖ¾Ù ÖÊÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ, ÖÊÐ ÃÒÑÕÒ¢ ÃÒÀ ÖÊÐ ¢ÎÎÊ ÃÎÛÕ¿ÆÃ, 

ÃÒÑÆËÃÖ¢ÕÕÑÐÖÃÙ ½ÖÕË ÖÑ DNA (���¥£� 3.9).

3.6  �ÔØÖÇßÐÇÙ ÒÑÛ ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA

¥Ë ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA 

ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖÑ DNA ÕÖÊ ÏÑÐÀÍÎØÐÊ ÏÑÔÈ¾ ÖÑÛ.

¥Ë ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA (SSB proteins, 

Single-Stranded Binding proteins) ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐ ÖËÙ ÏÑÐÀÍÎØÐÇÙ 

ÒÇÔËÑÚ½Ù ÒÑÛ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÖØÐ ÇÎËÍÃÕÓÐ 

ÕÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA. ¥Ë ÒÔØÖÇßÐÇÙ SSB Ç¿ÐÃË ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÇÙ ÕÖÑÐ 

ÏÇÖÃÄÑÎËÕÏÀ ÖÑÛ DNA ÍÃË ÃÒÃÐÖÓÐÖÃË ÕÇ ÀÎÃ ÖÃ Ç¿ÆÊ ÍÛÖÖ¢-

ÔØÐ. ¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ SSB ÃÒÑÖÇÎÑÂÐÖÃË ÃÒÀ ½ÐÃ ÒÑÎÛÒÇÒÖ¿ÆËÑ, ¢ÎÎÇÙ 

ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÑÛÐ ÆÂÑ ¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÀÏÑËÇÙ ÒÑÎÛÒÇÒÖËÆËÍ½Ù ÛÒÑ-

ÏÑÐ¢ÆÇÙ ÍÃË ¢ÎÎÇÙ ÃÒÑÖÇÎÑÂÐÖÃË ÃÒÀ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÒÑÎÛÒÇÒÖË-

ÆËÍ½Ù ÛÒÑÏÑÐ¢ÆÇÙ. �ÃÔ¢ ÖÊ ÆÑÏËÍ¾ ÖÑÛÙ ÒÑËÍËÎÀÖÊÖÃ, ÀÎÇÙ ÑË 

SSB ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÏËÃ ÍÑËÐ¾ ËÆËÀÖÊÖÃ: ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ÒËÑ ËÕÚÛÔ¢ ÕÇ 

ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA ÃÒÀ À,ÖË ÕÇ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ¾ RNA.

¥ Bruce Alberts ÍÃË ÑË ÕÛÐÇÔÉ¢ÖÇÙ ÖÑÛ ÃÒÑÏÀÐØÕÃÐ ÖÊÐ 

ÒÔÓÖÊ ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¾ ÒÔØÖÇßÐÊ SSB, ½ÐÃ ÑÏÑÖÇÖÔÃÏÇÔ½Ù ÏÇ ÏÑÔË-

ÃÍ¾ Ï¢ÜÃ 75 kDa, ÃÒÀ ÖÊÐ E. coli ÖÑ 1972. �¢×Ç ÛÒÑÏÑÐ¢ÆÃ ÆËÃ-

×½ÖÇË Ï¿Ã ÇÒËÍÔ¢ÖÇËÃ ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ ÕÇ ÑÎËÉÑÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ. ¨Ñ ÍÂÖ-

ÖÃÔÑ ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔ¿ÑÛ ÆËÃ×½ÖÇË ÒÇÔ¿ÒÑÛ 800 ÖÇÖÔÃÏÇÔ¾ ÕÂÏÒÎÑÍÃ 

SSB. »ÖÃÐ Ï¿Ã ÖÇÖÔÃÏÇÔ¾Ù ÒÔØÖÇßÐÊ SSB ÖÊÙ E. coli ÒÔÑÕÆÇ×Ç¿ 

ÕÇ ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÑ DNA, ÆËÇÛÍÑÎÂÐÇÖÃË Ê ÒÔÀÕÆÇÕÊ ÕÖÑ DNA 

ÍÃË ¢ÎÎØÐ ÖÇÖÔÃÏÇÔÓÐ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ SSB (���¥£� 3.10). �ÊÎÃÆ¾ 

ÑË ÖÇÖÔÃÏÇÔÇ¿Ù ÒÔØÖÇßÐÇÙ SSB ÖÊÙ E. coli ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ÏÇ 

ÕÛÐ½ÔÉÇËÃ. � ÒÔÀÕÆÇÕÊ ÖØÐ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ SSB ÃÒÑÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ 

ÖÊ ÆËÒÎ¾ ½ÎËÍÃ ÍÃË ÒÔÑÍÃÎÇ¿ ÏÇ¿ØÕÊ ÖÊÙ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿ÃÙ Ö¾ÌÊÙ. ¥Ë 

ÇÛÍÃÔÛÓÖÇÙ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ½ÐÃ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍÀ Ç¿ÆÑÙ ÒÔØÖÇßÐÊÙ SSB. 

� ÇÛÍÃÔÛØÖËÍ¾ ÒÔØÖÇßÐÊ SSB ÃÒÑÖÇÎÇ¿ÖÃË ÃÒÀ ÖÔÇËÙ ÆËÃÈÑÔÇÖË-

Í½Ù ÛÒÑÏÑÐ¢ÆÇÙ ÍÃË ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÒÔØÖÇßÐÊ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾Ù A (RPA, 

Replication Protein A).

3.7  ¨Ã ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¾

¨Ñ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ç¿ÐÃË ÍÛÍÎËÍÀ.

¨Ã ¢ÍÔÃ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ 

ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ ÏÇ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÑÂÙ ÆÇÕÏÑÂÙ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖË-

ÕÖÇ¿ ½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA 

���¥£� 3.9 �ÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ ÃÒÀ ÖÊ ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¾ 

ÇÎËÍ¢ÕÊ DnaB.

���¥£� 3.10 �ÔÀÕÆÇÕÊ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ SSB ÖÊÙ 

E. coli ÕÇ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA ÏÇ ÕÛÐ½ÔÉÇËÃ.



16 �������  3  � ÁÌÊ¹ ÑÓË ËÌÖÈÉÂÚÈÎË ÌÇ¸ÓË

(���¥£� 3.11). �ÖÊÐ ÒÇÔ¿ÒÖØÕÊ ÃÛÖ¾, Ê ÍÛÍÎËÍÀÖÊÖÃ ÆÇÐ ½ÚÇË 

ÖÊÐ ½ÐÐÑËÃ ÖÑÛ ÉÇØÏÇÖÔËÍÑÂ ÍÂÍÎÑÛ, ÃÎÎ¢ ÕÊÏÃ¿ÐÇË ÀÖË ÖÑ 

DNA Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÕÛÐÇÚ¾Ù ÃÎÛÕ¿ÆÃ Æ¿ÚØÙ ÇÎÇÂ×ÇÔÃ ¢ÍÔÃ. �ÃÖ¢ 

ÕÂÏÄÃÕÊ, ½ÐÃ ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA ½ÚÇË ÍÃ×ËÇÔØ×Ç¿ 

ÐÃ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÃÐÖËÉÔÃÈÀÏÇÐÊ ÏÑÔÈ¾ I (RFI, Replicating Form 

I), ÇÐÓ ½ÐÃ ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA ÏÇ ÏËÃ ÇÉÍÑÒ¾ ÕÖÊ 

Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ ½ÚÇË ÑÐÑÏÃÕÖÇ¿ ÃÐÖËÉÔÃÈÀÏÇÐÊ ÏÑÔÈ¾ II (RFII, 

Replicating Form II).

¨Ñ ÉÑÐËÆ¿ØÏÃ ÖØÐ ÄÃÍÖÊÔ¿ØÐ ÕÛÐ¾×ØÙ Ç¿ÐÃË ½ÐÃ 

ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA.

� ÂÒÃÔÌÊ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÓÐ, ÍÛÍÎËÍÓÐ Æ¿ÍÎØÐØÐ ÏÑÔ¿ØÐ 

DNA ÆÇÐ Ç¿ÚÇ ÒÃÔÃÖÊÔÊ×Ç¿ ÉËÃ ÒÑÎÎ¢ ÚÔÀÐËÃ ÇÌÃËÖ¿ÃÙ ÖÊÙ ×ÔÃÂ-

ÕÊÙ ÖØÐ ÏÇÉ¢ÎØÐ ÏÑÔ¿ØÐ ÍÃÖ¢ ÖÊÐ ÃÒÑÏÀÐØÕ¾ ÖÑÛÙ. ¥ John 

Cairns ¾ÖÃÐ Ñ ÒÔÓÖÑÙ ÒÑÛ ÇÐÖÀÒËÕÇ ÍÛÍÎËÍ¢ ÏÀÔËÃ DNA ÕÇ 

ÄÃÍÖ¾ÔËÃ. ¨Ñ ÒÇ¿ÔÃÏÃ ÒÑÛ ÆËÇÌ¾ÉÃÉÇ ÖÑ 1963 Ç¿ÚÇ ÕÚÇÆËÃÕÖÇ¿ ÉËÃ 

ÐÃ ÃÒÑÏÑÐØ×Ç¿ ÃÍ½ÔÃËÑ ÍË ÀÚË ÕÇ ÖÏ¾ÏÃÖÃ ÖÑ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ DNA. 

�¿ÚÇ ÖÊÐ ÒÔÑÕÆÑÍ¿Ã ÀÖË ÏÇ ÖÑ ÒÇ¿ÔÃÏ¢ ÖÑÛ ×Ã ÃÒÑÍÃÎÛÒÖÀÖÃÐ ÃÐ 

ÖÃ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ ½ÚÑÛÐ ½ÐÃ ÏÑÐÃÆËÍÀ ÏÇÉ¢ÎÑ ÚÔØÏÀÕØÏÃ ¾ ÒÑÎÎ¢ 

ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÃ ÏËÍÔÀÖÇÔÑÛ ÏÇÉ½×ÑÛÙ. �ÔÑÊÉÑÂÏÇÐÇÙ ÒÃÔÀÏÑËÇÙ 

���¥£� 3.11 ¥ÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÑ¿ ÍÂÍÎÑË 

ÍÃË ÍÂÍÎÑË ÏÇ ÇÉÍÑÒ¾. ¨Ã ¢ÍÔÃ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ 

Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ 

ÏÇ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÑÂÙ ÆÇÕÏÑÂÙ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖË-

ÕÖÇ¿ ½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ 

ÏÀÔËÑ DNA. �ÃÖ¢ ÕÂÏÄÃÕÊ, ÖÑ ÃÍ½ÔÃËÑ ÍÛÍÎËÍÀ 

Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË RFI (ÃÐÖËÉÔÃ-

ÈÀÏÇÐÊ ÏÑÔÈ¾ I). � ÏÑÔÈ¾ RFI ÏÇÖÃÖÔ½ÒÇÖÃË 

ÕÖÊ ÏÑÔÈ¾ RFII ÃÐ ÇËÕÃÚ×Ç¿ ½ÕÖØ ÍÃË Ï¿Ã ÇÉÍÑÒ¾ 

(ÒÔ¢ÕËÐÑ Ä½ÎÑÙ) ÕÖÊ Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÖÑÛ ÑÏÑËÑÒÑ-

ÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÑÂ, ÍÛÍÎËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA.
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ÒÔÑÕÒ¢×ÇËÇÙ ¢ÎÎØÐ ÇÔÇÛÐÊÖÓÐ Ç¿ÚÃÐ ÃÒÑÖÂÚÇË ÎÀÉØ ÖÊÙ ÏÇÉ¢-

ÎÊÙ ÇÛ×ÔÃÛÕÖÀÖÊÖÃÙ ÖÑÛ DNA. ¥ Cairns ÕÛÐÇËÆÊÖÑÒÑ¿ÊÕÇ ÀÖË 

ÚÔÇËÃÜÀÖÃÐ ÏËÃ ÒÑÎÂ ¾ÒËÃ Ï½×ÑÆÑ ÉËÃ ÐÃ ÃÒÑÈÇÛÚ×Ç¿ Ê ×ÔÃÂÕÊ 

ÖÑÛ DNA. �ÍÏÇÖÃÎÎÇÂÖÊÍÇ ÖÑ ÉÇÉÑÐÀÙ ÀÖË, ÃÐ ÖÑ DNA ÕÊÏÃÐ-

×Ç¿ ÏÇ ÖÔ¿ÖËÑ, ÇÍÒ½ÏÒÇË ÃÍÖËÐÑÄÑÎ¿Ã Ä, Ê ÑÒÑ¿Ã ÇÒËÖÔ½ÒÇË ÖÊÐ ÃÐ¿-

ÚÐÇÛÕ¾ ÖÑÛ ÏÇ ÖÊ ÄÑ¾×ÇËÃ ÈØÖÑÉÔÃÈËÍÑÂ ÈËÎÏ. � ÖÇÚÐËÍ¾ ÖÊÙ 

ÚÔ¾ÕÊÙ ÏËÃÙ ÔÃÆËÇÐÇÔÉ¢ ÕÊÏÃÕÏ½ÐÊÙ ÑÛÕ¿ÃÙ ÉËÃ ÐÃ ÒÃÔÃÚ×Ç¿ ÏËÃ 

ÇËÍÀÐÃ ÕÇ ½ÐÃ ÈØÖÑÉÔÃÈËÍÀ ÉÃÎ¢ÍÖØÏÃ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÃÛÖÑÔÃÆËÑ-

ÉÔÃÈ¿Ã (autoradiography). ¥ Cairns ÍÃÎÎË½ÔÉÊÕÇ ÉËÃ Î¿ÉÇÙ ÓÔÇÙ 

E. coli ÕÇ ½ÐÃ ×ÔÇÒÖËÍÀ Ï½ÕÑ ÒÑÛ ÒÇÔËÇ¿ÚÇ [3H]×ÛÏËÆ¿ÐÊ ÉËÃ ÐÃ 

ÕÊÏÃÐ×Ç¿ ÖÑ DNA. �ÖÊ ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÃÒÇÎÇÛ×½ÔØÕÇ ÖÑ ÕÊÏÃÕÏ½ÐÑ 

DNA ÃÒÀ ÖÃ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ ÏÇ ¾ÒËÑ ÖÔÀÒÑ, ÒÔÑÕ×½ÖÑÐÖÃÙ ÎÛÕÑÜÂÏÊ 

(½ÐÜÛÏÑ ÃÒÀ ÖÑ ÎÇÂÍØÏÃ ÃÛÉÓÐ) ÉËÃ ÖÊ ÎÂÕÊ ÖØÐ ÍÛÖÖÃÔËÍÓÐ 

ÖÑËÚØÏ¢ÖØÐ ÍÃË ½ÐÃ ÃÒÑÔÔÛÒÃÐÖËÍÀ ÉËÃ ÖÊ ÆË¢ÎÛÕÊ ÖØÐ ÍÛÖÖÃ-

ÔËÍÓÐ ÏÇÏÄÔÃÐÓÐ. �ÛÐ½ÎÇÌÇ ÖÑ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ DNA ÕÖÊÐ ÇÒËÈ¢ÐÇËÃ 

ÇÐÀÙ È¿ÎÖÔÑÛ ÇÕÖ½ÔØÐ ÍÛÖÖÃÔ¿ÐÊÙ, ÇÒËÍ¢ÎÛÅÇ ÖÑ ÕÖÇÉÐØÏ½ÐÑ 

È¿ÎÖÔÑ ÏÇ ÈØÖÑÉÔÃÈËÍÀ ÉÃÎ¢ÍÖØÏÃ ÍÃË ÖÑ ¢ÈÊÕÇ ÐÃ ÇÍÖÇ×Ç¿ 

ÕÖÊÐ ÃÍÖËÐÑÄÑÎ¿Ã Ä ÉËÃ ÆÂÑ Ï¾ÐÇÙ ÕÖÑ ÕÍÑÖ¢ÆË, ÒÔÑÍÇËÏ½ÐÑÛ ÐÃ 

ÒÃÔÃÚ×Ç¿ ÏËÃ ÇËÍÀÐÃ. �ÒÀ ÖÊÐ ÃÐ¢ÎÛÕÊ ÖÊÙ ÇËÍÀÐÃÙ ÒÑÛ ÒÔÑ½-

ÍÛÅÇ ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÏÈ¢ÐËÕÊ ÖÑÛ ÉÃÎÃÍÖÓÏÃÖÑÙ ÄÔ½×ÊÍÇ ÀÖË ÖÑ DNA 

ÖÊÙ E. coli Ç¿ÐÃË ½ÐÃ Æ¿ÍÎØÐÑ ÍÛÍÎËÍÀ ÏÀÔËÑ ÏÇ ÒÇÔ¿ÏÇÖÔÑ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 

1 mm, Ï¾ÍÑÙ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 1.000 ÈÑÔ½Ù ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÑ ÃÒÀ ÖÑ Ï½ÉÇ×ÑÙ 

ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔ¿ÑÛ.

¨Ñ ÒÎÃÕÏËÆËÃÍÀ DNA ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÇ¿ÖÃË ÉËÃ ÖÊÐ in vitro ÏÇ-

Î½ÖÊ ÖÑÛ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÑÂ, ÍÛÍÎËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA.

¨Ñ ÉÑÐËÆËØÏÃÖËÍÀ DNA ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔ¿ÑÛ Ç¿ÐÃË ÛÒÇÔÄÑÎËÍ¢ ÏÇÉ¢ÎÑÛ 

ÏÇÉ½×ÑÛÙ ÉËÃ ÐÃ ÏÇÎÇÖÊ×Ç¿ ÏÇ ÇÛÍÑÎ¿Ã in vitro. �ÛÖÛÚÓÙ, ÛÒ¢Ô-

ÚÑÛÐ ¢ÎÎÃ ÍÛÍÎËÍ¢ ÏÀÔËÃ DNA ÏÇ ÒÑÎÂ ÏËÍÔÀÖÇÔÑ Ï½ÉÇ×ÑÙ, ÖÑ 

ÑÒÑ¿Ñ ÏÃÙ ÇÒËÖÔ½ÒÇË ÐÃ ÏÇÎÇÖ¾ÕÑÛÏÇ ÖËÙ ËÆËÀÖÊÖ½Ù ÖÑÛÙ. �ÑÎÎ¢ 

ÄÃÍÖ¾ÔËÃ, ÇÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖÑ ÏÇÉ¢ÎÑ ÚÔØÏÑÕØÏËÍÀ ÏÀÔËÑ DNA, È½ÔÑÛÐ 

ÃÐÖ¿ÉÔÃÈÃ ÃÛÖÀÐÑÏÃ ÃÐÖËÉÔÃÈÀÏÇÐØÐ ÏËÍÔÓÐ ÍÛÍÎËÍÓÐ ÏÑÔ¿ØÐ 

DNA, ÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ (plasmids). ¨Ã ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ, 

ÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÒÑËÍ¿ÎÎÑÛÐ ÕÇ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÃÒÀ 0,1% ½ØÙ 5% ÖÑÛ ÄÃÍÖÊ-

ÔËÃÍÑÂ ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÑÙ, ÃÐÖËÉÔ¢ÈÑÐÖÃË ÍÃË ÏÇÖÃÄËÄ¢ÜÑÐÖÃË ÃÒÀ 

ÖÊ Ï¿Ã ÉÇÐË¢ ÕÖÊÐ ¢ÎÎÊ ÕÚÇÖËÍ¢ ÃÐÇÌ¢ÔÖÊÖÃ ÃÒÀ ÖÑ ÚÔØÏÑÕØ-

ÏËÍÀ DNA. �ÃÔÀÎÑ ÒÑÛ ÖÃ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ ÕÛÐ¾×ØÙ ÆÇÐ ÃÒÑÖÇÎÑÂÐ 

ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÃ ÉÇÐÇÖËÍ¢ ÕÖÑËÚÇ¿Ã, ÇÒÊÔÇ¢ÜÑÛÐ ÕÇ ÏÇÉ¢ÎÑ ÄÃ×ÏÀ 

ÖÑ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ ÍÂÖÖÃÔÑ-ÌÇÐËÕÖ¾ ÖÑÛÙ. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, ÑÔËÕÏ½ÐÃ 

ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ ÒÔÑÕÆ¿ÆÑÛÐ ÕÖÑÐ ÌÇÐËÕÖ¾ ÖÑÛÙ ÃÐ×ÇÍÖËÍÀÖÊÖÃ ÕÇ ½ÐÃ 

¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÃÐÖËÄËÑÖËÍ¢, ÇÐÓ ¢ÎÎÃ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÃ ÇÒËÖÔ½ÒÑÛÐ ÕÖÑ 

ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ ÍÂÖÖÃÔÑ-ÌÇÐËÕÖ¾ ÐÃ ÒÃÔ¢ÉÇË ÖÑÌ¿ÐÇÙ ÒÑÛ ÕÍÑÖÓÐÑÛÐ 

¢ÎÎÃ Ç¿ÆÊ ÏËÍÔÑÑÔÉÃÐËÕÏÓÐ (������¥ 3.1 ���£���� ���¦�¥-

���: ��������� ��� ����£����). ¨Ñ ÒÎÃÕÏËÆËÃÍÀ DNA Ç¿ÐÃË 
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������¥ 3.1: ���£���� ���¦�¥���  

�ÎÃÕÏ¿ÆËÃ ÍÃË ÃÕ×½ÐÇËÇÙ

£¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ ÍÏÌÐÁºÁÌÖË ÂÆÁÆÈ¸Ô ¿ÆÌÉÌÄÆÈ¸Ô ÆÁÆ»ÑÅÑÂÔ ÐÑ¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾-ÇÂËÆÐÑ¸Ô. �½Ì ¾Í» ¾ÖÑ¸Ô ÑÆÔ ÆÁÆ»ÑÅÑÂÔ ¸ÕÌÖË 

ÐÅÊ¾ËÑÆÈ¸Ô ÂÍÆÍÑÎÐÂÆÔ ÐÑÅË ¾ËÒÏÎÍÆËÅ ÖÄÂº¾.  ÏÆÐÊ¸Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ Ã¸ÏÌÖË ÄÌËºÁÆ¾ ÍÌÖ È¾ÒÆÐÑÌ½Ë Ñ¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾-

ÇÂËÆÐÑ¸Ô ¾ËÒÂÈÑÆÈ� ÐÂ ¸Ë¾ ¹ ÍÂÏÆÐÐ»ÑÂÏ¾ ¾ËÑÆ¿ÆÌÑÆÈ� ¹ ¾ËÑÆ¿¾ÈÑÅÏÆ¾È� Ã�ÏÊ¾È¾. £¸ÑÌÆ¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ ÌËÌÊ�×ÌËÑ¾Æ 

ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R (¾Í» ÑÅË ¾ÄÄÉÆÈ¹ É¸ÇÅ Resistance = ¾ËÒÂÈÑÆÈ»ÑÅÑ¾). £Ì ÍÏÎÑÌ ÍÉ¾ÐÊºÁÆÌ R ¾Ë¾È¾É½ÃÒÅÈÂ ÐÑÅË �¾ÍÓ-

Ëº¾ ÐÑ¾ Ñ¸ÉÅ ÑÅÔ ÁÂÈ¾ÂÑº¾Ô ÑÌÖ 1950, »Ñ¾Ë ¸Ë¾ ÐÑ¸ÉÂÕÌÔ Shigella, ÑÌ ÌÍÌºÌ ¾ÍÌÊÌËÎÒÅÈÂ ¾Í» ¸Ë¾Ë ¾ÐÒÂË¹ ÍÌÖ ¸Í¾-

ÐÕÂ ¾Í» ÁÖÐÂËÑÂÏº¾, ¿Ï¸ÒÅÈÂ Ë¾ ÂºË¾Æ ¾ËÒÂÈÑÆÈ» ÐÑÅ ÐÌÖÉÃ¾ËÆÉ¾ÊºÁÅ, ÐÑÅ ÕÉÓÏ¾ÊÃÂËÆÈ»ÉÅ, ÐÑÅ ÐÑÏÂÍÑÌÊÖÈºËÅ È¾Æ 

ÐÑÅË ÑÂÑÏ¾ÈÖÈÉºËÅ. � ¾ËÒÂÈÑÆÈ»ÑÅÑ¾ ÐÂ ¸Ë¾Ë Ê»ËÌ ¾ËÑÆ¿¾ÈÑÅÏÆ¾È» Í¾Ï�ÄÌËÑ¾ ÊÍÌÏÂº Ë¾ ÌÃÂÆÉ»Ñ¾Ë ÐÂ ÊÆ¾ ÐÍ�ËÆ¾ 

ÊÂÑ¾ÉÉ¾Ä¹, ¾ÉÉ� Å ÍÆÒ¾Ë»ÑÅÑ¾ Ë¾ ÂÊÃ¾ËÆÐÑÌ½Ë Ñ¸ÐÐÂÏÆÔ ¾ËÂÇ�ÏÑÅÑÂÔ ÊÂÑ¾ÉÉ¾Ä¸Ô ÐÑÌ ºÁÆÌ ¿¾ÈÑ¹ÏÆÌ ¹Ñ¾Ë ¾ÍÂÆÏÌ-

ÂÉ�ÕÆÐÑÅ. �Æ’ ¾ÖÑ» ÌÆ ÂÏÂÖËÅÑ¸Ô ÖÍ¸ÒÂÐ¾Ë »ÑÆ ÑÌ ÐÑ¸ÉÂÕÌÔ Shigella ÃÆÉÌÇÂËÌ½ÐÂ ¸Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆÌ ÍÌÖ ÑÌ È¾ÒÆÐÑÌ½ÐÂ 

¾ËÒÂÈÑÆÈ» È¾Æ ÐÑ¾ Ñ¸ÐÐÂÏ¾ Ã�ÏÊ¾È¾ Ñ¾ÖÑÌÕÏ»ËÓÔ.

� Í¾Ï¾Í�ËÓ ÖÍ»ÒÂÐÅ ÂÍ¾ÉÅÒÂ½ÑÅÈÂ ÍÂÆÏ¾Ê¾ÑÆÈ�. �Ï¸ÒÅÈÂ ÍÓÔ ÌÏÆÐÊ¸Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R ÁÏÌÖË ÓÔ ÊÌÉÖÐÊ¾ÑÆÈÌº 

Í¾Ï�ÄÌËÑÂÔ ÍÌÖ ÊÍÌÏÌ½Ë Ë¾ ÊÂÑ¾ÈÆËÅÒÌ½Ë ¾Í» ¸Ë¾ È½ÑÑ¾ÏÌ-ÇÂËÆÐÑ¹ ÐÂ ¸Ë¾ �ÉÉÌ. £¾ ÊÂÑ¾¿Æ¿�ÐÆÊ¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R 

¾ÍÌÑÂÉÌ½Ë ÐÌ¿¾Ï¹ ¾ÍÂÆÉ¹ ÑÅÔ ÁÅÊ»ÐÆ¾Ô ÖÄÂº¾Ô ¾È»Ê¾ È¾Æ »Ñ¾Ë ¿ÏºÐÈÌËÑ¾Æ ÐÂ ¸Ë¾Ë ÊÅ Í¾ÒÌÄ»ËÌ ÇÂËÆÐÑ¹. �Â ÃÖÐÆÌ-

ÉÌÄÆÈ¸Ô ÐÖËÒ¹ÈÂÔ, ÊÅ Í¾ÒÌÄ»Ë¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÊÂ ÂÖ¾ÆÐÒÅÐº¾ ÐÑ¾ Ã�ÏÊ¾È¾ ¾ÍÌÆÈº×ÌÖË ÑÌ Á¸ÏÊ¾, ÑÌ ÐÑ»Ê¾ È¾Æ ÑÌ ¸ËÑÂÏÌ. 

�ÖÑ� Ñ¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÂÇÌËÑÎËÌËÑ¾Æ »Ñ¾Ë ÂÈÑÂÒÌ½Ë ÐÂ ¾ËÑÆ¿¾ÈÑÅÏÆ¾ÈÌ½Ô Í¾Ï�ÄÌËÑÂÔ È¾Æ Ñ¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÍÌÖ Ã¸ÏÌÖË ÍÉ¾-

ÐÊºÁÆ¾ R ÍÌÉÉ¾ÍÉ¾ÐÆ�×ÌËÑ¾Æ, ¾ÃÌ½ ÁÂË ÖÍ�ÏÕÂÆ ÍÉ¸ÌË ¾ËÑ¾ÄÓËÆÐÊ»Ô ÄÆ¾ ÑÌË ÌÆÈÌÉÌÄÆÈ» ÒÎÈÌ. �Ì¿¾Ï� ÍÏÌ¿É¹Ê¾Ñ¾ 

ÁÅÊÆÌÖÏÄÌ½ËÑ¾Æ »Ñ¾Ë Ñ¾ ÊÅ Í¾ÒÌÄ»Ë¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÍÌÖ ÂºË¾Æ ¾ËÒÂÈÑÆÈ� ÐÂ Ã�ÏÊ¾È¾ ÊÂÑ¾¿Æ¿�×ÌÖË ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R ÐÂ 

Í¾ÒÌÄ»Ë¾ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÍÌÖ ÑÖÕ¾ºËÂÆ Ë¾ ÊÌÉ½ËÌÖË ÑÌ ÐÎÊ¾, ÂÍÆÑÏ¸ÍÌËÑ¾Ô ÐÑ¾ Í¾ÒÌÄ»Ë¾ ¾ÖÑ� ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ Ë¾ ¾ÍÌÈÑ¹-

ÐÌÖË ¾ËÒÂÈÑÆÈ»ÑÅÑ¾ ÐÑ¾ Ã�ÏÊ¾È¾. £»ÑÂ Å ÈÉÆËÆÈ¹ ÒÂÏ¾ÍÂº¾ È¾ÒºÐÑ¾Ñ¾Æ Á½ÐÈÌÉÅ ¹ ¾Á½Ë¾ÑÅ.

� ÊÂÑ¾¿º¿¾ÐÅ ÄÌËÆÁºÓË ÍÌÖ ÍÏÌÐÁºÁÌÖË ¾ËÒÂÈÑÆÈ»ÑÅÑ¾ ÐÑ¾ ¾ËÑÆ¿ÆÌÑÆÈ� ÊÍÌÏÂº Ë¾ ÐÖÊ¿Âº ÊÂÑ¾Ç½ ¿¾ÈÑÅÏºÓË ÑÌÖ ºÁÆÌÖ 

ÂºÁÌÖÔ, ¾ÉÉ� È¾Æ ÊÂÑ¾Ç½ ¿¾ÈÑÅÏºÓË ÊÂ ÍÂÏÆÌÏÆÐÊ¸ËÅ ÐÖÄÄ¸ËÂÆ¾, ¾È»Ê¾ È¾Æ ¾Í» gram-¾ÏËÅÑÆÈ� ÐÂ gram-ÒÂÑÆÈ� ÂºÁÅ. 

�ÖÐÑÖÕÎÔ, ÑÌ ÍÏ»¿ÉÅÊ¾ ÁÂË ¾ÃÌÏ� Ê»ËÌ ÑÅË �ÐÈÌÍÅ É¹ÀÅ ¾ËÑÆ¿ÆÌÑÆÈÎË ¾Í» ÑÌË �ËÒÏÓÍÌ. ©¾ÊÅÉ¸Ô Á»ÐÂÆÔ ÌÏÆÐÊ¸ËÓË 

¾ËÑÆ¿ÆÌÑÆÈÎË ÍÏÌÐÑºÒÂËÑ¾Æ ÂËºÌÑÂ ÐÑÆÔ ×ÓÌÑÏÌÃ¸Ô, ÄÆ¾ Ë¾ ¾ÍÌÃÂÖÕÒÌ½Ë ÌÆ ÊÌÉ½ËÐÂÆÔ È¾Æ Ë¾ ¿ÂÉÑÆÓÒÂº Å ¾Ë�ÍÑÖÇÅ ÑÓË 

×ÎÓË. £¾ ×Î¾ ÍÌÖ É¾Ê¿�ËÌÖË ¾ÖÑ� Ñ¾ ¾ËÑÆ¿ÆÌÑÆÈ� ÐÖÕË� Ã¸ÏÌÖË ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÊÂ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R, Ñ¾ ÌÍÌº¾ ÊÍÌÏÌ½Ë Ë¾ ÊÂÑ¾-

¿Æ¿¾ÐÑÌ½Ë ÐÂ ¿¾ÈÑ¹ÏÆ¾ ÍÌÖ ÍÏÌÈ¾ÉÌ½Ë ¾ÐÒ¸ËÂÆÂÔ ÐÑÌË �ËÒÏÓÍÌ.

�Æ¾ �ÉÉÅ È¾ÑÅÄÌÏº¾ ÍÉ¾ÐÊÆÁºÓË ÍÌÖ ¾ÍÂÆÉÌ½Ë ÑÅ ÁÅÊ»ÐÆ¾ ÖÄÂº¾ ÂºË¾Æ Ñ¾ ÉÌÆÊÌÄ»Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾. �ÖÑ� ÁÆ¾Ò¸ÑÌÖË 

ÄÌËºÁÆ¾ ÍÌÖ ÈÓÁÆÈÌÍÌÆÌ½Ë ÑÌÇºËÂÔ ÌÆ ÌÍÌºÂÔ ÍÏÌÈ¾ÉÌ½Ë ÍÌÉÉ¸Ô ÐÌ¿¾Ï¸Ô ¾ÐÒ¸ËÂÆÂÔ ÐÑÌË �ËÒÏÓÍÌ, »ÍÓÔ ÂºË¾Æ Å 

ÁÖÐÂËÑÂÏº¾, Ì �ËÒÏ¾È¾Ô, Å Í¾ËÎÉÅ, Ì Ñ¸Ñ¾ËÌÔ È¾Æ Å ÑÏÌÃÆÈ¹ ÁÅÉÅÑÅÏº¾ÐÅ. £¾ ÉÌÆÊÌÄ»Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ Ê¾Ô ÍÏÌ¿ÉÅ-

Ê¾Ñº×ÌÖË ÆÁÆ¾ºÑÂÏ¾, ÁÆ»ÑÆ, »ÍÓÔ È¾Æ Ñ¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ R, ÊÍÌÏÌ½Ë Ë¾ ÕÏÅÐÆÊÌÍÌÆÅÒÌ½Ë ÄÆ¾ ÑÌË ÐÕÂÁÆ¾ÐÊ» Í¾ÒÌÄ»ËÓË 

¿¾ÈÑÅÏºÓË ÊÂ ÐÈÌÍ» ÑÅ ÕÏ¹ÐÅ ÑÌÖÔ ÐÂ ¿ÆÌÉÌÄÆÈ» Í»ÉÂÊÌ. �ÌÆÊÌÄ»Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆ¾ ÂÍºÐÅÔ ÐÖË¾ËÑÎËÑ¾Æ ÐÂ ¿¾ÈÑ¹-

ÏÆ¾ ÍÌÖ ÊÌÉ½ËÌÖË ÃÖÑ�. £Ì ¿¾ÈÑ¹ÏÆÌ Agrobacterium tumefaciens, ÑÌ ÌÍÌºÌ ÊÌÉ½ËÂÆ ÌÍÓÏÌÃ»Ï¾ Á¸ËÑÏ¾ È¾Æ �ÉÉ¾ 

ÍÉ¾Ñ½ÃÖÉÉ¾ ÃÖÑ�, ÍÂÏÆ¸ÕÂÆ ¸Ë¾ ÌÄÈÌÂÍ¾ÄÓÄ» ÍÉ¾ÐÊºÁÆÌ ÍÌÖ ÌËÌÊ�×ÂÑ¾Æ ÍÉ¾ÐÊºÁÆÌ Ti (Tumor-inducing plasmid). 

�»ËÌ ¸Ë¾ ÑÊ¹Ê¾ ÑÌÖ ÍÉ¾ÐÊÆÁºÌÖ Ti, ÑÌ ÌÍÌºÌ ÌËÌÊ�×ÂÑ¾Æ T DNA, ÊÂÑ¾¿Æ¿�×ÂÑ¾Æ ÐÑÌ ÃÖÑÆÈ» È½ÑÑ¾ÏÌ. £o T DNA 

ÂËÐÓÊ¾ÑÎËÂÑ¾Æ ÐÑ¾ ÕÏÓÊÌÐÎÊ¾Ñ¾ ÑÓË ÃÖÑÆÈÎË ÈÖÑÑ�ÏÓË È¾Æ ÂÖÒ½ËÂÑ¾Æ ÄÆ¾ ÑÅË ÂÍ¾ÄÓÄ¹ ÐÕÅÊ¾ÑÆÐÊÌ½ »ÄÈÓË, 

ÌÆ ÌÍÌºÌÆ ÌËÌÊ�×ÌËÑ¾Æ ÈÌÏÓËÓÑÌº È�ÉÌÆ (crown galls). £Ì T DNA ¸ÕÂÆ ÑÏÌÍÌÍÌÆÅÒÂº ÊÂ ÄÂËÂÑÆÈ¹ ÊÅÕ¾ËÆÈ¹, ¸ÑÐÆ ÎÐÑÂ 

Ë¾ ÊÅË ÂºË¾Æ ÌÄÈÌÄ»ËÌ. �Â ÑÅ ÁÆ¾ÁÆÈ¾Ðº¾ ¾ÖÑ¹, ÍÌÖ ÂºË¾Æ ÄËÓÐÑ¹ ÓÔ ¾ÃÌÍÉÆÐÊ»Ô (disarming), ¸ÕÂÆ ÁÅÊÆÌÖÏÄÅÒÂº 

¸Ë¾ ÍÉ¾ÐÊºÁÆÌ ÊÂ ÊÂÄ�ÉÅ ÐÅÊ¾Ðº¾ ÄÆ¾ ÑÅË ¾ÄÏÌ¿ÆÌÑÂÕËÌÉÌÄº¾, ¾ÃÌ½ ÊÍÌÏÂº Ë¾ ÕÏÅÐÆÊÌÍÌÆÅÒÂº ÄÆ¾ ÑÅË ÂÆÐ¾ÄÓÄ¹ 

Ç¸ËÌÖ DNA ÐÂ ÁÆ�ÃÌÏ¾ ÃÖÑ�.
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ÍÃÖ¢ÎÎÊÎÑ ÉËÃ ÖÊ ÏÇÎ½ÖÊ ÖØÐ ËÆËÑÖ¾ÖØÐ ÖØÐ ÍÎÇËÕÖÓÐ ÍÛÍÎËÍÓÐ 

Æ¿ÍÎØÐØÐ ÏÑÔ¿ØÐ DNA, ÇÒÇËÆ¾ ÖÑ ÏËÍÔÀ ÖÑÛÙ Ï½ÉÇ×ÑÙ ÖÃ ÍÃ×ËÕÖ¢ 

ÃÐ×ÇÍÖËÍ¢ ÕÖÑÛÙ ÇÔÉÃÕÖÊÔËÃÍÑÂÙ ÚÇËÔËÕÏÑÂÙ ÍÃË ÖÑÛÙ ÇÒËÖÔ½ÒÇË 

ÐÃ ÒÃÔÃÏ½ÐÑÛÐ ¢×ËÍÖÃ.

¨Ã ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖ¢, ÍÛÍÎËÍ¢ Æ¿ÍÎØÐÃ ÏÀÔËÃ DNA 

ÕÛÚÐ¢ ½ÚÑÛÐ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÇÙ ÆÑÏ½Ù.

�ËÃ ÆÑÏËÍ¾ ÕÖÔ½ÄÎØÕÊ ÕÇ ÏËÃ ÒÇÔËÑÚ¾ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ 

ÏÑÔ¿ÑÛ DNA ÇÒÊÔÇ¢ÜÇË ÖÊ ÆÑÏ¾ ÏÀÐÑ ÖÑÒËÍ¢ ÍÃË ÀÚË ÕÇ ÑÎÀÍÎÊÔÑ 

ÖÑ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ. �ÐÖ¿×ÇÖÃ, ÀÖÃÐ ÑË ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ 

½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA, ÑÒÑËÃ-

Æ¾ÒÑÖÇ ÖÑÒËÍ¾ ÕÖÔ½ÄÎØÕÊ ÇÒÊÔÇ¢ÜÇË ÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ DNA ÕÇ ÑÎÀ-

ÍÎÊÔÑ ÖÑ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ. � ÏÃ×ÊÏÃÖËÍ¾ ÇÒËÕÖ¾ÏÊ ÖÊÙ ÖÑÒÑÎÑÉ¿ÃÙ Ï¢Ù 

ÄÑÊ×¢ ÐÃ ÍÃÖÃÐÑ¾ÕÑÛÏÇ ÃÛÖÀ ÖÑ ÈÃËÐÀÏÇÐÑ, ÍÃ×ÓÙ ÍÃË ¢ÎÎÇÙ 

ËÆËÃËÖÇÔÀÖÊÖÇÙ ÖÑÛ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÑÂ, ÍÛÍÎËÍÑÂ DNA. �ÃÕËÍ¾ 

ÃÔÚ¾ ÖÊÙ ÖÑÒÑÎÑÉ¿ÃÙ Ç¿ÐÃË ÀÖË, ÀÖÃÐ ½ÐÃ ÃÐÖËÍÇ¿ÏÇÐÑ ÒÃÔÃÏÑÔ-

ÈÓÐÇÖÃË ÚØÔ¿Ù ÀÏØÙ ÐÃ ÕÒ¢ÕÇË ¾ ÐÃ ÕÍËÕÖÇ¿, ÚØÔ¿Ù ÆÊÎÃÆ¾ ÐÃ 

ÆËÃÖÃÔÃÚ×Ç¿ Ê ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ, ÑË ÖÑÒÑÎÑÉËÍ½Ù ËÆËÀÖÊÖ½Ù 

ÖÑÛ ÒÃÔÃÏ½ÐÑÛÐ ÃÏÇÖ¢ÄÎÊÖÇÙ. � ÇËÕÃÉØÉ¾ ÏËÃÙ ÇÉÍÑÒ¾Ù ÕÇ ½ÐÃ 

ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÃÎÎ¢ÜÇË ÖËÙ ÖÑÒÑÎÑ-

ÉËÍ½Ù ËÆËÀÖÊÖÇÙ ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ.

�ÐØÔ¿ÜÑÛÏÇ ÀÖË ÖÃ ÆÂÑ ¢ÍÔÃ ÏËÃÙ ÉÔÃÏÏËÍ¾Ù ½ÎËÍÃÙ DNA ÏÒÑ-

ÔÑÂÐ ÐÃ ½Ô×ÑÛÐ ÕÇ ÇÒÃÈ¾ ÍÃË ÐÃ ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÓÕÖÇ 

ÍÃË ÑË ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÐÃ Ç¿ÐÃË ÕÛÐÇÚÇ¿Ù. »ÒØÙ ÈÃ¿ÐÇÖÃË ÕÖÊÐ 

���¥£� 3.12, ÃÐ ÖÑ ½ÐÃ ¢ÍÔÑ ÖÑÛ DNA ÃÒÑÒÇÔËÇÎËÚ×Ç¿ ÍÃÖ¢ 720 

ÏÑ¿ÔÇÙ (ÆÊÎÃÆ¾ ÍÃÖ¢ 2 ÒÎ¾ÔÇËÙ ÕÖÔÑÈ½Ù) ÒÔËÐ ÕÛÐÆÇ×Ç¿ ÏÇ ÖÑ 

¢ÎÎÑ ¢ÍÔÑ, ÖÀÖÇ ÕÖÑ ÍÛÍÎËÍÀ ÏÀÔËÑ ×Ã ÒÔ½ÒÇË ÐÃ ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ ÒÇÔ¿-

ÒÑÛ 20 bp ÕÇ ÏÊ ÒÇÔËÇÎËÉÏ½ÐÊ ÏÑÔÈ¾ (ÃÈÑÂ ÍÃ×ÇÏ¿Ã ÃÒÀ ÖËÙ ÆÂÑ 

ÕÖÔÑÈ½Ù ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ ÖÑÛ DNA ÕÖÑ ÉÔÃÏÏËÍÀ ÏÀÔËÑ ÃÐÖËÕÖÑËÚÇ¿ 

ÕÇ 10,5 bp). ¡ÕÖÀÕÑ, ÇÒÇËÆ¾ ÖÑ ÏÀÔËÑ DNA ½ÚÇË ½ÐÖÑÐÊ Ö¢ÕÊ ÐÃ 

ÆËÃÖÊÔ¾ÕÇË ÖÊ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÊ ÇÎËÍÑÇËÆ¾ ÆÑÏ¾ ÏÇ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 10,5 bp 

ÃÐ¢ ÕÖÔÑÈ¾, ×Ã ÒÃÔÃÏÑÔÈØ×Ç¿ ÍÃË ×Ã ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË ÏËÃ ÃÔÐÊÖËÍ¾ 

ÛÒÇÔ½ÎËÍÃ (superhelix ¾ supercoil), ÇÌÃÕÈÃÎ¿ÜÑÐÖÃÙ ÒØÙ ×Ã ÇÌÃ-

ÍÑÎÑÛ×¾ÕÑÛÐ ÐÃ ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 10,5 Ä¢ÕÇËÙ ÃÐ¢ ÕÖÔÑÈ¾ ÖÊÙ 

½ÎËÍÃÙ. �Ð ÒÔÑÄ¢ÎÑÛÏÇ ÖÑ DNA ÕÇ ½ÐÃ ÇÒ¿ÒÇÆÑ (�ËÍÀÐÃ 3.12), 

ÒÃÔÃÖÊÔÑÂÏÇ ÒØÙ ÇÏÈÃÐ¿ÜÑÐÖÃË ÆÂÑ ÕÊÏÇ¿Ã ÆËÃÕÍÇÎËÕÏÑÂ ¾ ÆÂÑ 

ÍÀÏÄÑË (nodes). °ÐÃ ÍÛÍÎËÍÀ ÏÀÔËÑ DNA ÒÑÛ ÆËÃ×½ÖÇË Ö½ÖÑËÑÛÙ 

ÍÀÏÄÑÛÙ Î½ÉÇÖÃË ÀÖË ÕÛÕÖÔ½ÈÇÖÃË (writhe).

¨Ã ¢ÍÔÃ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ ×Ã ÏÒÑÔÑÂÕÃÐ 

ÇÒ¿ÕÊÙ ÐÃ ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ ÚØÔ¿Ù ÒÔÑÊÉÑÛÏ½ÐØÙ ÐÃ ½ÚÇË ÒÇÔËÇÎËÚ×Ç¿ 

ÍÃÐ½ÐÃ ÃÒÀ ÖÃ ¢ÍÔÃ ÖÑÛ ¾ ÏÇÖ¢ ÖÊÐ ÒÇÔÃËÖ½ÔØ ÒÇÔË½ÎËÌÊ ÖÑÛ 

ÇÐÀÙ ¢ÍÔÑÛ. »ÖÃÐ ÖÃ ¢ÍÔÃ ÖÑÛ DNA ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ ÚØÔ¿Ù ÐÃ ½ÚÇË 

ÕÛÕÖÔÃÈÇ¿, ÖÑ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÕÚÊ-

ÏÃÖ¿ÜÇË ½ÐÃÐ ÚÃÎÃÔÀ ÍÂÍÎÑ (relaxed circle) ÚØÔ¿Ù ÍÀÏÄÑÛÙ ÍÃË 
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ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÃÒÎØ×Ç¿ ÕÇ ÏËÃ ÇÒ¿ÒÇÆÊ ÇÒËÈ¢ÐÇËÃ ÚØÔ¿Ù ¢ÕÍÊÕÊ ÇÌØ-

ÖÇÔËÍ¾Ù ÆÂÐÃÏÊÙ. »ÖÃÐ ÖÑ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ ÛÒÇÔÇÎËÍØ×Ç¿ 

ÒÔËÐ ÕÛÐÆÇ×ÑÂÐ ÖÃ ¢ÍÔÃ ÖÑÛ, ÖÑ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ 

Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÒÑÛ ÒÔÑÍÂÒÖÇË ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇË ÏËÃ ×ÇÖËÍ¾ ÛÒÇÔ½ÎËÍÃ 

ÏÇ ÕÛÕÖÔÑÈ½Ù ÃÐÖ¿×ÇÖÊÙ ÈÑÔ¢Ù ÃÒÀ ÃÛÖ½Ù ÒÑÛ ÒÃÔÃÖÊÔÑÂÐÖÃË 

ÕÖÊÐ ÃÔÐÊÖËÍ¾ ÛÒÇÔ½ÎËÍÃ. �ÂÑ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖ¢, ÍÛÍÎËÍ¢ 

Æ¿ÍÎØÐÃ ÏÀÔËÃ DNA ÏÇ ÀÏÑËÇÙ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ Ä¢ÕÇØÐ ÃÎÎ¢ ÆËÃÈÑ-

ÔÇÖËÍÀ ÄÃ×ÏÀ ÛÒÇÔÇÎ¿ÍØÕÊÙ ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÖÑÒÑÎÑÉËÍ¢ ËÕÑÏÇÔ¾ 

(topological isomers) ¾ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¾ (topoisomers). �ÖÊÐ ���¥£� 

3.13 ÒÃÔÑÛÕË¢ÜÇÖÃË Ê ÆÑÏ¾ ÖÔËÓÐ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔÓÐ: ½ÐÃÙ ÚÃÎÃ-

ÔÀÙ ÍÂÍÎÑÙ, ÏËÃ ÃÔÐÊÖËÍ¾ ÛÒÇÔ½ÎËÍÃ ÍÃË ÏËÃ ×ÇÖËÍ¾ ÛÒÇÔ½ÎËÍÃ. 

¨Ã ÏÃ×ÊÏÃÖËÍ¢ ÒÃÔ½ÚÑÛÐ ÏËÃ ÒÑÕÑÖËÍ¾ Ï½×ÑÆÑ ÉËÃ ÖÑÐ ÚÃÔÃ-

ÍÖÊÔËÕÏÀ ÖØÐ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔÓÐ (������¥ 3.2 �����­£¥£¨��: 

¥ �¦���¥� �­£�����). � Ö¢ÕÊ ÕÖÔ½ÅÊÙ ÒÑÛ È½ÔÇË ½ÐÃ ÛÒÇ-

ÔÇÎËÍØÏ½ÐÑ, ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA 

ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÇÍÖÑÐØ×Ç¿ ÃÐ ÇËÕÃÚ×Ç¿ ÕÇ ÃÛÖÀ Ï¿Ã ÇÉÍÑÒ¾ ÕÖÊ Ï¿Ã 

ÃÎÛÕ¿ÆÃ, Ò.Ú. Ï½ÕØ ÖÊÙ ÇÒ¿ÆÔÃÕÊÙ ÇÎ¢ÚËÕÖÊÙ ÒÑÕÀÖÊÖÃÙ DN¢-

ÕÊÙ. ¨Ñ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÑ ÏÇ ÖÊÐ ÇÉÍÑÒ¾ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÇÖÃË ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑ-

ÐÖÃÙ ½ÐÃÐ ÚÃÎÃÔÀ ÍÂÍÎÑ.

���¥£� 3.12 �ÚÊÏÃÖËÕÏÀÙ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎË-

ÍØÏ½ÐÑÛ ÒÎÃÕÏËÆ¿ÑÛ. °ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ 

ÏÀÔËÑ DNA ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÇÖÃË ÍÃÖ¢ ÆÂÑ ÕÖÔÑ-

È½Ù (ÒÇÔ¿ÒÑÛ 20 bp) ÍÃË ÖÃ ¢ÍÔÃ ÖÑÛ ÕÛÐÆ½ÑÐÖÃË 

ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ ½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, 

ÍÛÍÎËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ DNA. �ÖÊ ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÖÑ 

ÒÎÃÕÏ¿ÆËÑ ÒÑÛ ÒÔÑÍÂÒÖÇË ÛËÑ×ÇÖÇ¿ ÃÔÐÊÖËÍ¢ 

ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÊ ÆÑÏ¾, ÒÔÑÍÇËÏ½ÐÑÛ ÐÃ ÆËÃÖÊÔÊ-

×Ç¿ ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ ÖØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÏÇ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 10,5 

bp/ÕÖÔÑÈ¾.
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���¥£� 3.13 ¨ÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¾. (Ã) ®ÃÎÃÔÀÙ ÍÂÍÎÑÙ 
– Ñ ¢ÌÑÐÃÙ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ ÆÇ ÆËÃÕÖÃÛÔÓÐÇÖÃË ÏÇ ÖÑÐ 

ÇÃÛÖÀ ÖÑÛ ÍÃË Ê ÒÔÑÄÑÎ¾ ÖÑÛ DNA ÕÇ ½ÐÃ ÇÒ¿-

ÒÇÆÑ ÆËÃÉÔ¢ÈÇË ½ÐÃÐ ÍÂÍÎÑ. (Ä) �ÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇ-

ÎËÍØÏ½ÐÑ DNA – ÖÑ ¢ÐØ ÖÏ¾ÏÃ ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA 

ÆËÃÕÖÃÛÔÓÐÇÖÃË ÏÇ ÖÑ Í¢ÖØ ÖÏ¾ÏÃ ÏÇ ÍÃÖÇÂ×ÛÐÕÊ 

ÃÒÀ ÆÇÌË¢ ÒÔÑÙ ÃÔËÕÖÇÔ¢. (É) �ÇÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎË-

ÍØÏ½ÐÑ DNA – ÖÑ ¢ÐØ ÖÏ¾ÏÃ ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA 

ÆËÃÕÖÃÛÔÓÐÇÖÃË ÏÇ ÖÑ Í¢ÖØ ÖÏ¾ÏÃ ÃÒÀ ÃÔËÕÖÇÔ¢ 

ÒÔÑÙ ÆÇÌË¢.

������¥ 3.2: �����­£¥£¨��  

¥ ÃÔË×ÏÀÙ ÕÂÐÆÇÕÊÙ

  ¾ÏÆÒÊ»Ô Ð½ËÁÂÐÅÔ (Lk, Linking number) ÂºË¾Æ ÊÆ¾ ÆÁÆ¾ºÑÂÏ¾ ÕÏ¹ÐÆÊÅ Í¾Ï�ÊÂÑÏÌÔ Å ÌÍÌº¾ Ê¾Ô ÂÍÆÑÏ¸ÍÂÆ ÑÅË ÍÂÏÆ-

ÄÏ¾Ã¹ ÑÓË ÑÌÍÌÉÌÄÆÈÎË ÊÌÏÃÎË ÍÌÖ ÐÕÅÊ¾Ñº×ÌÖË Ñ¾ ÌÊÌÆÌÍÌÉÆÈ� ÈÉÂÆÐÑ�, ÈÖÈÉÆÈ� ÁºÈÉÓË¾ Ê»ÏÆ¾ DNA.   Lk ÍÂÏÆ-

ÄÏ�ÃÂÆ Í»ÐÂÔ ÃÌÏ¸Ô Ì ÃÓÐÃÌÐ¾ÈÕ¾ÏÆÈ»Ô ÐÈÂÉÂÑ»Ô ÑÅÔ ÊÆ¾Ô ¾ÉÖÐºÁ¾Ô ÍÂÏÆÐÑÏ¸ÃÂÑ¾Æ Ä½ÏÓ ¾Í» ÑÅË �ÉÉÅ ¾ÉÖÐºÁ¾ ¹ 

Í»ÐÂÔ ÃÌÏ¸Ô «ÐÖËÁ¸ÌËÑ¾Æ Å Êº¾ ÊÂ ÑÅË �ÉÉÅ». �ÅÉ¾Á¹ Ì ¾ÏÆÒÊ»Ô Ð½ËÁÂÐÅÔ ÂÈÃÏ�×ÂÆ Í»ÐÂÔ ÃÌÏ¸Ô Á½Ì ¾ÉÖÐºÁÂÔ DNA 

ÁÆÍÉÎËÌËÑ¾Æ Å Êº¾ Ä½ÏÓ ¾Í» ÑÅË �ÉÉÅ ÐÕÅÊ¾Ñº×ÌËÑ¾Ô ÑÅ ÁÆÍÉ¹ ¸ÉÆÈ¾, È¾ÒÎÔ È¾Æ Í»ÐÌ ÐÖÕË� o �ÇÌË¾Ô ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô 

ÐÖÐÑÏ¸ÃÂÑ¾Æ Ä½ÏÓ ¾Í» ÑÌË Â¾ÖÑ» ÑÌÖ ÄÆ¾ Ë¾ ÐÕÅÊ¾ÑºÐÂÆ ÖÍÂÏ¸ÉÆÈÂÔ. �Ô ÑÌÍÌÉÌÄÆÈ¹ ÆÁÆ»ÑÅÑ¾, Ì Lk ÂË»Ô ÌÊÌÆÌÍÌÉÆÈ� 

ÈÉÂÆÐÑÌ½ ÊÌÏºÌÖ DNA ÁÂË ÊÍÌÏÂº Ë¾ ¾ÉÉ�ÇÂÆ, ÂÈÑ»Ô ¾Ë ÍÏÌÈÉÅÒÂº Ï¹ÇÅ ÐÂ Êº¾ ÑÌÖÉ�ÕÆÐÑÌË ¾ÉÖÐºÁ¾ ÑÌÖ.

  Lk ÂºË¾Æ ÑÌ �ÒÏÌÆÐÊ¾ ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ ÐÖÐÑÏÌÃÎË (Wr, Writhing number) È¾Æ ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ ÐÑÏÌÃÎË (Tw, Twisting number):

Lk = Wr + Tw

  ¾ÏÆÒÊ»Ô ÐÖÐÑÏÌÃÎË ÁÂºÕËÂÆ Í»ÐÂÔ ÃÌÏ¸Ô Ì �ÇÌË¾Ô ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô ÁÆ¾ÐÑ¾ÖÏÎËÂÑ¾Æ ÊÂ ÑÌË Â¾ÖÑ» ÑÌÖ. �Â È�ÒÂ ÐÅÊÂºÌ 

ÁÆ¾ÐÈÂÉÆÐÊÌ½ ÐÕÅÊ¾Ñº×ÂÑ¾Æ ¸Ë¾Ô È»Ê¿ÌÔ, »ÍÓÔ ÌÆ Á½Ì È»Ê¿ÌÆ ÑÅÔ ¾ÏËÅÑÆÈ¹Ô ÖÍÂÏ¸ÉÆÈ¾Ô ÍÌÖ ¾ÍÂÆÈÌËº×ÌËÑ¾Æ ÐÑÌ 

È�ÑÓ Ê¸ÏÌÔ ÑÅÔ �ÆÈ»Ë¾Ô 3.12.   ¾ÏÆÒÊ»Ô ÐÑÏÌÃÎË ÁÂºÕËÂÆ ÑÌË ÐÖËÌÉÆÈ» ¾ÏÆÒÊ» ÑÓË ÐÑÏÌÃÎË ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô ÑÌÖ ÁºÈÉÓ-

ËÌÖ ÊÌÏºÌÖ. �Â ¸Ë¾ ÌÊÌÆÌÍÌÉÆÈ� ÈÉÂÆÐÑ», ÈÖÈÉÆÈ» ÁºÈÉÓËÌ DNA ÍÌÖ ÂºË¾Æ ÂÍºÍÂÁÌ (¸Ë¾Ô Õ¾É¾Ï»Ô È½ÈÉÌÔ), Ì Tw ÂºË¾Æ Ì 

¾ÏÆÒÊ»Ô ÑÓË ÃÌÏÎË ÍÌÖ Å Êº¾ ¾ÉÖÐºÁ¾ ÍÂÏÆÐÑÏ¸ÃÂÑ¾Æ Ä½ÏÓ ¾Í» ÑÅË �ÉÉÅ. �Æ¾ Í¾Ï�ÁÂÆÄÊ¾, Ì ¾ÏÆÒÊ»Ô ÐÑÏÌÃÎË ÄÆ¾ 

¸Ë¾Ë Õ¾É¾Ï» È½ÈÉÌ ÊÂ 1.050 bp ÂºË¾Æ 100 (1.050 bp/10,5 bp).   ¾ÏÆÒÊ»Ô ÐÑÏÌÃÎË ÂºË¾Æ ÒÂÑÆÈ»Ô ÄÆ¾ ÍÂÏÆÐÑÏÌÃ¸Ô ÐÂ 

ÁÂÇÆ»ÐÑÏÌÃÂÔ ÍÂÏÆÌÕ¸Ô ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô È¾Æ ¾ÏËÅÑÆÈ»Ô ÄÆ¾ ÍÂÏÆÐÑÏÌÃ¸Ô ÐÂ ¾ÏÆÐÑÂÏ»ÐÑÏÌÃÅ ¸ÉÆÈ¾ ¹ ÑÊ¹Ê¾ ¾ÖÑ¹Ô.

  ¾ÏÆÒÊ»Ô Ð½ËÁÂÐÅÔ Ê¾Ô ÁºËÂÆ ÑÅ ÁÖË¾Ñ»ÑÅÑ¾ Ë¾ ÇÂÕÓÏºÐÌÖÊÂ ÑÅ ÒÂÑÆÈ¹ ¾Í» ÑÅË ¾ÏËÅÑÆÈ¹ ÖÍÂÏÂÉºÈÓÐÅ È¾Æ ÁÂË 

ÊÍÌÏÂº Ë¾ ÊÂÑ¾¿ÉÅÒÂº, ÂÈÑ»Ô ¾Ë (1) ÈÌÍÂº Å Êº¾ ÑÌÖÉ�ÕÆÐÑÌË ¾ÉÖÐºÁ¾, (2) Å Êº¾ ¾ÉÖÐºÁ¾ ÍÂÏÆÐÑÏ¾ÃÂº Ä½ÏÓ ¾Í» ÑÅË 

�ÉÉÅ È¾Æ (3) ÄºËÂÆ ÂÍ¾Ë¾Ð½ËÁÂÐÅ. �ÍÌÊ¸ËÓÔ Å ÊÂÑ¾¿ÌÉ¹ ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ Ð½ËÁÂÐÅÔ (�Lk) ÊÂÑ� ¾Í» ÊÆ¾ ÁÆÂÏÄ¾Ðº¾ (Í.Õ. 

ÂÍºÁÏ¾ÐÅ ÊÆ¾Ô ÑÌÍÌØÐÌÊÂÏ�ÐÅÔ) Í¾Ï¸ÕÂÆ ÍÉÅÏÌÃÌÏºÂÔ ÄÆ¾ ÑÌË ÊÌÏÆ¾È» ÊÅÕ¾ËÆÐÊ» ÍÌÖ ÍÏÌÈ�ÉÂÐÂ ÑÅË ¾ÉÉ¾Ä¹. �Æ¾ 

Í¾Ï�ÁÂÆÄÊ¾, Å �Lk Ê¾Ô ÍÉÅÏÌÃÌÏÂº ÄÆ¾ ÑÌË ÑÏ»ÍÌ ÁÏ�ÐÅÔ ÑÓË ÂË×½ÊÓË ÍÌÖ ÂÍÅÏÂ�×ÌÖË ÑÅË ÖÍÂÏÂÉºÈÓÐÅ.  Æ ÊÂÑ¾-

¿ÌÉ¸Ô ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ Ð½ËÁÂÐÅÔ ÐÕÂÑº×ÌËÑ¾Æ ÊÂ ÊÂÑ¾¿ÌÉ¸Ô ÑÓË ¾ÏÆÒÊÎË ÐÑÏÌÃÎË È¾Æ ÐÖÐÑÏÌÃÎË ÓÔ ÂÇ¹Ô:

�Lk = �Tw + �Wr

�ÂºÓÐÅ ÑÌÖ Lk ¾ËÑÆÐÑÌÆÕÂº ÐÂ ÐÖËÁÖ¾ÐÊ» ¾ÍÌÍÂÏÆ¸ÉÆÇÅÔ (ÊÂºÓÐÅ ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ ¿�ÐÂÓË ¾Ë� ÐÑÏÌÃ¹ ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô) 

È¾Æ ¾ÏËÅÑÆÈ¹Ô ÖÍÂÏÂÉºÈÓÐÅÔ, ÂËÎ ¾½ÇÅÐÅ ÑÌÖ Lk ¾ËÑÆÐÑÌÆÕÂº ÐÂ ÐÖËÁÖ¾ÐÊ» ÖÍÂÏÍÂÏÆ¸ÉÆÇÅÔ (¾½ÇÅÐÅ ÑÌÖ ¾ÏÆÒÊÌ½ 

¿�ÐÂÓË ¾Ë� ÐÑÏÌÃ¹ ÑÅÔ ¸ÉÆÈ¾Ô) È¾Æ ÒÂÑÆÈ¹Ô ÖÍÂÏÂÉºÈÓÐÅÔ.
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¨Ã ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¢ ÏÀÔËÃ DNA Ç¿ÐÃË ÇÎÃÈÔÓÙ ÛÒÑ-

ÒÇÔËÇÎËÉÏ½ÐÃ ÍÃË ÍÃÖ¢ ÕÛÐ½ÒÇËÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÃÔÐÊÖËÍ½Ù ÛÒÇÔ½-

ÎËÍÇÙ. � ÛÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ ÆÇÐ Ç¿ÐÃË ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊÙ ÒÔËÐ 

ÃÒÀ ÖÊ ÕÂÐÆÇÕÊ ÖØÐ ¢ÍÔØÐ, ÃÎÎ¢ ÇËÕ¢ÉÇÖÃË ÕÇ ¾ÆÊ ÕÚÊÏÃÖË-

ÕÏ½ÐÑÛÙ ÍÂÍÎÑÛÙ ÃÒÀ ½ÐÃ ½ÐÜÛÏÑ ÒÑÛ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË DNA ÉÛÔ¢ÕÊ 

(DNA gyrase) ÍÃË ÃÐ¾ÍÇË ÕÖËÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ (ÄÎ. ÒÃÔÃÍ¢ÖØ). 

�ÇÔ¿ÒÑÛ 75% ÖÊÙ Ö¢ÕÊÙ ÕÖÔ½ÅÊÙ ÖÑÛ DNA ÒÑÛ ÑÈÇ¿ÎÇÖÃË ÕÖÊÐ 

ÛÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ ÃÒÑÔÔÑÈ¢ÖÃË ÏÇ ÕÛÕÖÔÑÈ½Ù. �Ù ×ÛÏÊ×ÑÂÏÇ ÀÖË ½ÐÃ 

ÏÀÔËÑ DNA Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÆÛÐÃÏËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÕÖÊÐ ÑÒÑ¿Ã ÑË ÆÇÕÏÑ¿ ÛÆÔÑ-

ÉÀÐÑÛ ÆËÃÕÒÓÐÖÃË ÍÃË ÌÃÐÃÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË, ÏÇ ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÕÛÐÇ-

ÚÓÙ ÐÃ ÇÏÈÃÐ¿ÜÑÐÖÃË ÍÃË ÐÃ ÇÌÃÈÃÐ¿ÜÑÐÖÃË ×ÊÎË½Ù ÍÃ×’ ÀÎÑ ÖÑ 

Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA. �Ç ÑÒÑËÃÆ¾ÒÑÖÇ ÆÇÆÑ-

Ï½ÐÊ ÕÖËÉÏ¾, ÖÑ ÒÑÕÑÕÖÀ ÇÐÀÙ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ 

ÒÑÛ ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË ÕÇ ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÊ ÏÑÔÈ¾ Ç¿ÐÃË ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÑ ÃÒÀ ÖÑ 

ÃÐÖ¿ÕÖÑËÚÑ ÒÑÕÑÕÖÀ ÇÐÀÙ ÚÃÎÃÔÑÂ ÍÂÍÎÑÛ ¿ÕÑÛ Ï¾ÍÑÛÙ. �Ç ½ÐÃ 

ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑ ÏÀÔËÑ, ÑË ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ Ç¿ÐÃË ÒË×ÃÐÀ-

ÖÇÔÑ ÐÃ ÏÊÐ Ç¿ÐÃË ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÇÙ ÍÃË ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ×ÊÎË½Ù Ç¿ÐÃË 

ÃÛÖ½Ù ÒÑÛ ÒÇÔË½ÚÑÛÐ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÑ ÃÒÀ 90% ÜÇÂÉÊ A • T. ¥Ë ÒÎÑÂ-

ÕËÇÙ ÕÇ A • T ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ ÆËÃÆÔÃÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÕÊÏÃÐÖËÍÑÂÙ ÔÀÎÑÛÙ 

ÕÇ ÆËÇÔÉÃÕ¿ÇÙ ÀÒØÙ Ê ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÍÃË Ê ÏÇÖÃÉÔÃÈ¾ ÖÑÛ DNA.

3.8  ¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ
¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÖÊ ÏÇÖÃÖÔÑÒ¾ ÇÐÀÙ 

ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔÑÂÙ ÕÇ ½ÐÃ ¢ÎÎÑ.

¨Ã ÏÀÔËÃ DNA ÃÐÖËÏÇÖØÒ¿ÜÑÛÐ ÆË¢ÈÑÔÇÙ ÒÔÑÍÎ¾ÕÇËÙ ÒÑÛ ÃÈÑ-

ÔÑÂÐ ÖÊÐ ÖÑÒÑÎÑÉ¿Ã ÖÑÛÙ. �Ã ÒÃÔÑÛÕË¢ÕÑÛÏÇ ÆÂÑ ÒÃÔÃÆÇ¿É-

ÏÃÖÃ ÒÑÛ ÃÈÑÔÑÂÐ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÑÂ DNA. �ÃÖ¢ 

ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾, ÖÑ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ DNA ÒÔ½ÒÇË ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇÎËÚ×Ç¿. 

�ÒÇËÆ¾ ÀÏØÙ ÖÑ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÀ DNA Ç¿ÐÃË ½ÐÃÙ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇË-

ÕÖÀÙ ÍÂÍÎÑÙ, Ê ÃÒÑÒÇÔË½ÎËÌÊ ÕÇ ÏËÃ ÒÇÔËÑÚ¾ ÒÔÑÍÃÎÇ¿ ÛÒÇÔÒÇÔË-

½ÎËÌÊ ÕÇ Í¢ÒÑËÃ ¢ÎÎÊ ÒÇÔËÑÚ¾. � ÑÎÑ½ÐÃ ÃÛÌÃÐÀÏÇÐÊ Ö¢ÕÊ ÕÖÔ½-

ÅÊÙ ÒÑÛ ÕÛÕÕØÔÇÂÇÖÃË ×Ã ÒÔ½ÒÇË ÐÃ ÃÒÑÔÔÑÈÊ×Ç¿, ÇËÆ¢ÎÎØÙ Ê 

ÆËÃÆËÍÃÕ¿Ã ÖÊÙ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾Ù ÆÇ ×Ã ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÇÌÇÎËÚ×Ç¿. �ËÃ ¢ÎÎÊ 

ÖÑÒÑÎÑÉËÍ¾ ÒÔÀÍÎÊÕÊ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇÖÃË ÍÃÖ¢ ÖÊÐ ÑÎÑÍÎ¾ÔØÕÊ ÖÊÙ 

ÕÂÐ×ÇÕÊÙ ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÑÂ DNA, ÃÈÑÂ ÖÃ ÆÂÑ ×ÛÉÃÖÔËÍ¢ ÏÀÔËÃ 

DNA ÃÒÑÖÇÎÑÂÐ ÕÛÐÆÇÆÇÏ½ÐÑÛÙ ÍÂÍÎÑÛÙ, ÀÒØÙ Ç¿ÐÃË ÑË ÍÔ¿ÍÑË 

ÏËÃÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ. ¨Ã ÕÛÐÆÇÆÇÏ½ÐÃ ÏÇ ÃÛÖÀÐ ÖÑÐ ÖÔÀÒÑ ÏÀÔËÃ DNA 

ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÃÎÛÕÑÏÇÔ¾ (catenanes). ®ÔÇË¢ÜÇÖÃË ½ÐÃÙ ÏÊÚÃÐË-

ÕÏÀÙ ÒÑÛ ×Ã ÇÒËÖÔ½ÒÇË ÖÑÐ ÆËÃÚØÔËÕÏÀ ÖØÐ ÆÂÑ ÍÛÍÎËÍÓÐ ÏÑÔ¿ØÐ 

DNA, ÓÕÖÇ ÐÃ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÆËÃÚØÔËÕÖÑÂÐ ÕÖÃ ×ÛÉÃÖÔËÍ¢ ÍÂÖÖÃÔÃ.

¥Ë ÆÂÑ ÒÃÔÃÒ¢ÐØ ÒÔÑÍÎ¾ÕÇËÙ ÒÑÛ ÃÈÑÔÑÂÐ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ 

ÍÃ×ÓÙ ÍÃË ÒÑÎÎ¢ ¢ÎÎÃ ÒÔÑÄÎ¾ÏÃÖÃ ÒÇÔË½ÎËÌÊÙ, ÕÛÕÖÔÑÈ¾Ù ÍÃË 
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ÃÎÛÕÑÏÇÔÑÂÙ ÕÂÐÆÇÕÊÙ ÍÛÍÎËÍÓÐ ÏÑÔ¿ØÐ ÃÐÖËÏÇÖØÒ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ 

ÖÊÐ ÒÃÔÑÆËÍ¾ ÍÑÒ¾ ÍÃË ÇÒÃÐÃÕÂÐÆÇÕÊ ÖÊÙ ÔÃÚÑÍÑÍÃÎË¢Ù ÖÑÛ 

DNA. ¨Ã ½ÐÜÛÏÃ ÒÑÛ ÍÃÖÃÎÂÑÛÐ ÃÛÖ¾ ÖÊÐ ÒÃÔÑÆËÍ¾ ÍÑÒ¾ ÍÃË 

ÇÒÃÐÃÕÂÐÆÇÕÊ ÏÇÖÃÖÔ½ÒÑÛÐ ½ÐÃ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ½Ù ÕÇ ½ÐÃ ¢ÎÎÑ 

ÍÃË ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ (topoisomerases). ¥Ë ÖÑÒÑÝ-

ÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ Ç¿ÐÃË ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÇÙ ÉËÃ ÖÊÐ ÇÒËÄ¿ØÕÊ ÖÑÛ ÍÛÖÖ¢ÔÑÛ, 

ÃÈÑÂ ÆËÃÚÇËÔ¿ÜÑÐÖÃË ÖÊÐ ÖÑÒÑÎÑÉ¿Ã ÖÑÛ DNA ½ÖÕË ÓÕÖÇ ÐÃ Ç¿ÐÃË 

ÇÈËÍÖ¾ Ê ÃÐÖËÉÔÃÈ¾, Ê ÏÇÖÃÉÔÃÈ¾ ÍÃË ¢ÎÎÇÙ ÕÊÏÃÐÖËÍ½Ù ÆËÇÔ-

ÉÃÕ¿ÇÙ. �ÒËÒÎ½ÑÐ, ÑË ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ½ÚÑÛÐ ÖÇÔ¢ÕÖËÑ ÒÔÃÍÖËÍÀ 

ÇÐÆËÃÈ½ÔÑÐ, ÆËÀÖË ÃÒÑÖÇÎÑÂÐ ÕÖÀÚÑÛÙ ÉËÃ ½ÐÃ ÇÛÔÂ È¢ÕÏÃ ÈÃÔ-

Ï¢ÍØÐ ÒÑÛ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐÖÃË ØÙ ÃÐÖËÏËÍÔÑÄËÃÍÑ¿ ÍÃË ÃÐÖËÍÃÔÍË-

ÐËÍÑ¿ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÇÙ.

¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÍÀÄÑÛÐ ÖÑ DNA ÍÃË ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÏÇ ÃÛÖÀ 

ÏÇÖÃÄÃÖËÍ¢ ÕÂÏÒÎÑÍÃ, ÃÈÑÂ ÏËÃ ÖÛÔÑÕ¿ÐÊ ÕÖÑ ÇÐÇÔÉÀ Í½ÐÖÔÑ 

ÖÑÛÙ ÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÏÇ ÖÊ ÈØÕÈÑÔËÍ¾ ÑÏ¢ÆÃ ÕÖÑ 5m 

¢ÍÔÑ ÖÊÙ ÇÉÍÑÒ¾Ù (���¥£� 3.14). ¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÆËÃÍÔ¿ÐÑ-

ÐÖÃË ÕÇ ÆÂÑ ÉÇÐËÍÑÂÙ ÖÂÒÑÛÙ, ÃÐ¢ÎÑÉÃ ÏÇ ÖÑ ÃÐ Ê ÒÃÔÑÆËÍ¾ ÖÑÛÙ 

ÕÂÐÆÇÕÊ ÕÖÑ DNA ÃÈÑÔ¢ ÖÊ Ï¿Ã ¾ ÍÃË ÖËÙ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÖÑÛ DNA:

1.  ̈ ÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ I: ¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ I ÕÚÊ-

ÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÒÃÔÑÆËÍ½Ù ÕÛÐÆ½ÕÇËÙ ÏÇ Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ. ¨Ñ 1971, 

ÒÔÓÖÑÙ Ñ James Wang ÇÐÖÀÒËÕÇ ÏËÃ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊ ÖÂÒÑÛ 

I ÕÇ ÇÍÚÛÎ¿ÕÏÃÖÃ ÇÎÇÂ×ÇÔÃ ÍÛÖÖ¢ÔØÐ ÖÊÙ E. coli. �ËÃ 

���¥£� 3.14 �ÃÖ¢ÎÛÕÊ ÆÊÏËÑÛÔÉ¿ÃÙ ÒÃÔÑÆËÍ¾Ù ÇÉÍÑÒ¾Ù ÖÑÛ DNA ÃÒÀ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÑÛ DNA. �ÃÖÃÎÂÇÖÃË Ê ÏÇÖÇÕÖÇ-

ÔÑÒÑ¿ÊÕÊ ÏËÃÙ ÖÛÔÑÕ¿ÐÊÙ ÖÑÛ ÇÐÜÂÏÑÛ ÍÃË ÏËÃÙ ÈØÕÈÑÔËÍ¾Ù ÑÏ¢ÆÃÙ ÖÑÛ DNA, Ê ÑÒÑ¿Ã ÃÍÑÎÑÛ×Ç¿ ÏËÃ ÇÉÍÑÒ¾ ÇÐÀÙ ÈØÕÈÑ-

ÆËÇÕÖÇÔËÍÑÂ ÆÇÕÏÑÂ. °ÖÕË ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÒÃÔÑÆËÍ¢ ½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÕÛÐÆÇÆÇÏ½ÐÑ ÇÐÆË¢ÏÇÕÑ ÕÂÏÒÎÑÍÑ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ-

DNA. � ÃÐÖ¿ÆÔÃÕÊ ÖÊÙ ÏÇÖÇÕÖÇÔÑÒÑ¿ÊÕÊÙ Ç¿ÐÃË ÃÐÖËÕÖÔÇÒÖ¾ ÍÃË ÑÆÊÉÇ¿ ÕÖÊÐ ÃÒÑÍÃÖ¢ÕÖÃÕÊ ÖÑÛ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÑÂ ÆÇÕÏÑÂ, 

ÑÒÀÖÇ ÍÎÇ¿ÐÇË Ê ÇÉÍÑÒ¾ ÍÃË ÃÒÇÎÇÛ×ÇÔÓÐÇÖÃË ÖÑ ½ÐÜÛÏÑ ÃÒÀ ÖÑ DNA ÚØÔ¿Ù ÐÃ ÍÃÖÃÐÃÎÓÐÇÖÃË ATP.
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ÖÛÔÑÕ¿ÐÊ ÕÖÑ ÇÐÇÔÉÀ Í½ÐÖÔÑ ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ ÖÂÒÑÛ I 

ÖÊÙ E. coli ÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÏÇ ÖÑ 5e ÈØÕÈÑÔËÍÀ ¢ÍÔÑ 

ÖÊÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ DNA ÒÑÛ ½ÚÇË ÛÒÑÕÖÇ¿ ÖÊÐ ÇÉÍÑÒ¾ (���¥£� 

3.15). ¨Ñ ½ÐÜÛÏÑ ÚÃÎÃÔÓÐÇË ÖÑ ÛÒÑÒÇÔËÇÎËÉÏ½ÐÑ DNA 

(ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑ) ÏÇ ÖÑÐ ÇÌ¾Ù ÏÊÚÃÐËÕÏÀ: ÃÔÚËÍ¢ 

ÃÒÑÆËÃÖ¢ÕÕÇË ½ÐÃ ÏËÍÔÀ ÖÏ¾ÏÃ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÍÃË ÕÖÊ ÕÛÐ½-

ÚÇËÃ ÇËÕ¢ÉÇË ÏËÃ ÇÉÍÑÒ¾ ÕÇ Ï¿Ã ÃÒÀ ÖËÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÕÖÊÐ ÃÒÑ-

ÆËÃÖÃÉÏ½ÐÊ ÒÇÔËÑÚ¾. �ÖÊ ÕÛÐ½ÚÇËÃ Ê ¢ÍÑÒÊ ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÒÇÔ-

Ð¢ÇË Ï½ÕÃ ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÉÍÑÒ¾ ÍÃË ÖÇÎËÍ¢ Ê ÇÉÍÑÒ¾ ÌÃÐÃÍÎÇ¿-

ÐÇË ÃÒÑÍÃ×ËÕÖÓÐÖÃÙ ÖÑÐ ÃÔÚËÍÀ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÀ ÆÇÕÏÀ 

(�ËÍÀÐÃ 3.15). � ËÍÃÐÀÖÊÖÃ ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ ÖÂÒÑÛ I 

ÖÊÙ E. coli ÐÃ ÃÒÑÒÇÔËÇÎ¿ÕÕÇË ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑ DNA 

ÏÇËÓÐÇÖÃË ÍÃ×ÓÙ ÖÑ DNA É¿ÐÇÖÃË ÚÃÎÃÔÀÖÇÔÑ, ÏÇ ÕÛÐ½ÒÇËÃ 

ÖÑ ½ÐÜÛÏÑ ÐÃ É¿ÐÇÖÃË ÀÎÑ ÍÃË ÎËÉÀÖÇÔÑ ÃÒÑÖÇÎÇÕÏÃÖËÍÀ ÀÕÑ 

ÒÔÑÚØÔ¢ÇË Ê ÃÐÖ¿ÆÔÃÕÊ.

2.  ̈ ÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II: ¥Ë ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II 

ÕÛÐÆ½ÑÐÖÃË ÒÃÔÑÆËÍ¢ ÍÃË ÏÇ ÖËÙ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÖÑÛ DNA 

ÍÃË ÚÔÇË¢ÜÑÐÖÃË ATP ÉËÃ ÐÃ ÏÇÖÃÖÔ½ÅÑÛÐ ½ÐÃ ÖÑÒÑÝÕÑ-

ÏÇÔ½Ù ÕÇ ½ÐÃ ¢ÎÎÑ. �¿Ã ÃÒÀ ÖËÙ ÍÃÎÂÖÇÔÃ ÏÇÎÇÖÊÏ½ÐÇÙ 

ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II Ç¿ÐÃË Ê ÇÛÍÃÔÛØÖËÍ¾ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇ-

Ô¢ÕÊ II. � ÆÔ¢ÕÊ ÃÛÖÑÂ ÖÑÛ ÇÐÜÂÏÑÛ ÒÃÔÑÛÕË¢ÜÇÖÃË ÕÖÊÐ 

���¥£� 3.16. ¨Ñ ½ÐÜÛÏÑ ÆÊÏËÑÛÔÉÇ¿ Ï¿Ã ÇÉÍÑÒ¾ ÕÇ ÍÃ×Ç-

Ï¿Ã ÃÒÀ ÖËÙ ÆÂÑ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÖÑÛ Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ DNA, ÍÃË 

Ï¿Ã ÖÛÔÑÕ¿ÐÊ Í¢×Ç ÇÐÇÔÉÑÂ Í½ÐÖÔÑÛ ÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÑÏÑËÑÒÑ-

ÎËÍ¢ ÏÇ ÖÑ 5e ¢ÍÔÑ ÖÊÙ ÃÐÖ¿ÕÖÑËÚÊÙ ÍÑÏÏ½ÐÊÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ. 

�ÖÊ ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÖÑ ½ÐÜÛÏÑ ÃÎÎ¢ÜÇË ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ ÍÃË 

ÖÃ ÆÂÑ ¢ÍÔÃ ÖÑÛ ÍÑÏÏ½ÐÑÛ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÃÒÑÏÃÍÔÂÐÑÐÖÃË 

ÖÑ ½ÐÃ ÃÒÀ ÖÑ ¢ÎÎÑ ÓÕÖÇ ÐÃ ÆÊÏËÑÛÔÉÊ×Ç¿ ½ÐÃ ¢ÐÑËÉÏÃ. 

� ÒÇÔËÑÚ¾ ÖÑÛ DNA ÒÑÛ ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÇË ÖÑ ¢ÐÑËÉÏÃ ÑÐÑÏ¢-

ÜÇÖÃË ÒÂÎÊ ¾ ÖÏ¾ÏÃ G (G-segment, Gated). �ËÃ ÆÇÂÖÇÔÊ 

ÒÇÔËÑÚ¾ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA, Ç¿ÖÇ ÖÑÛ ¿ÆËÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ Ç¿ÖÇ ÇÐÀÙ 

ÆËÃÈÑÔÇÖËÍÑÂ ÏÑÔ¿ÑÛ, ÆË½ÔÚÇÖÃË Ï½ÕÃ ÃÒÀ ÖÑ ¢ÐÑËÉÏÃ ÖÊÙ 

ÒÂÎÊÙ. � ÆÇÂÖÇÔÊ ÃÛÖ¾ ÒÇÔËÑÚ¾ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÏÇÖÃÈÇÔÀÏÇÐÑ 

ÖÏ¾ÏÃ ¾ ÖÏ¾ÏÃ T (T-segment, Transported). �ËÃ ÕÊÏÃÐÖËÍ¾ 

ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¾ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊ ÖÂÒÑÛ II, Ê DNA ÉÛÔ¢ÕÊ, ÆËÃ-

×½ÖÇË ÇÍÒÎÊÍÖËÍ¾ ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¾ ËÍÃÐÀÖÊÖÃ. ¥Ë ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ 

ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ I ÍÃË ÖÂÒÑÛ II ÃÒÇÎÇÛ×ÇÔÓÐÑÛÐ ÖÊÐ 

Ö¢ÕÊ ÕÖÔ½ÅÊÙ ÒÑÛ ÒÇÔËÍÎÇ¿ÇÖÃË ÕÖÑ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇÔÇÎËÍØ-

Ï½ÐÑ DNA, ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÏÇÖÃÖÔ½ÒÇÖÃË ÕÇ ½ÐÃ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ½Ù 

ÏÇ ÒËÑ ÚÃÎÃÔ¾ ÆÑÏ¾. � DNA ÉÛÔ¢ÕÊ ÆËÃ×½ÖÇË ÖÊ ÏÑÐÃÆËÍ¾ 

ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¾ ËÍÃÐÀÖÊÖÃ, ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ATP, ÐÃ ÇËÕ¢ÉÇË ÃÔÐÊÖË-

Í½Ù ÛÒÇÔ½ÎËÍÇÙ ÕÇ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ DNA. � 

ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃ ÖÊÙ DNA ÉÛÔ¢ÕÊÙ Ç¿ÐÃË ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÊ ÉËÃ ÖÊÐ 

ÇÒËÄ¿ØÕÊ ÖÊÙ E. coli, ÆËÀÖË ÃÐÖËÕÖÃ×Ï¿ÜÇË ÖÊÐ Ö¢ÕÊ ÕÖÔ½ÅÊÙ 

ÒÑÛ ÕÛÕÕØÔÇÂÇÖÃË ÏÒÔÑÕÖ¢ ÃÒÀ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈËÍ¾ ÆËÚ¢ÎÃ 

���¥£� 3.15 �ÑÐÖ½ÎÑ ÖÑÛ ÏÊÚÃÐËÕÏÑÂ ÚÃÎ¢-

ÔØÕÊÙ ÛÒÇÔÇÎËÍØÏ½ÐÑÛ DNA ÃÒÀ ÖÊÐ ÖÑÒÑÝÕÑ-

ÏÇÔ¢ÕÊ I ÖÊÙ E. coli. �ËÃ ÖÛÔÑÕ¿ÐÊ ÕÖÑ ÇÐÇÔÉÀ 

Í½ÐÖÔÑ ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ ÖÂÒÑÛ I ÖÊÙ E. coli 
ÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÏÇ ÖÑ 5e ÈØÕÈÑÔËÍÀ 

¢ÍÔÑ ÕÖÊ ×½ÕÊ ÖÊÙ ÇÉÍÑÒ¾Ù. ¨Ñ ½ÐÜÛÏÑ ÃÔÚËÍ¢ 

ÃÒÑÆËÃÖ¢ÕÕÇË ½ÐÃ ÏËÍÔÀ ÖÏ¾ÏÃ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA 

ÍÃË ÕÖÊ ÕÛÐ½ÚÇËÃ ÇËÕ¢ÉÇË ÏËÃ ÇÉÍÑÒ¾ ÕÇ Ï¿Ã ÃÒÀ 

ÖËÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÕÖÊÐ ÃÒÑÆËÃÖÃÉÏ½ÐÊ ÒÇÔËÑÚ¾. � 

¢ÎÎÊ ÃÎÛÕ¿ÆÃ Ç¿ÐÃË ÖÓÔÃ ÇÎÇÂ×ÇÔÊ ÐÃ ÏÇÖÃÍËÐÊ-

×Ç¿ Ï½ÕÃ ÃÒÀ ÖÊÐ ÒÃÔÑÆËÍ¾ ÇÉÍÑÒ¾, ÒÔÑÖÑÂ ÃÛÖ¾ 

ÌÃÐÃÍÎÇ¿ÕÇË. [�ÊÉ¾: Decker, N. H. et al. 2002. 

Proc Natl Acad Sci USA 99:12126-12131.]
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(ÖÑ ÕÊÏÇ¿Ñ ÆËÃÚØÔËÕÏÑÂ ÖØÐ ÆÂÑ ÉÑÐÇÝÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ DNA) 

ÍÃÖ¢ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÖÑÛ DNA. ¨Ñ ÃÐÖËÄËÑÖËÍÀ ÕËÒÔÑÈÎÑ-

ÌÃÕ¿ÐÊ (ciprofloxacin), ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÃÐ¾ÍÇË ÕÇ ÏËÃ ÍÃÖÊÉÑÔ¿Ã 

ÃÐÖËÄËÑÖËÍÓÐ ÒÑÛ ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÍËÐÑÎÀÐÇÙ (quinolones), ÃÐÃ-

ÕÖ½ÎÎÇË ÖÊ ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¾ DNA ÉÛÔ¢ÕÊ ÍÃË ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÇ¿ÖÃË 

ÉËÃ ÖÊ ×ÇÔÃÒÇ¿Ã ÒÑËÍ¿ÎØÐ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÓÐ ÏÑÎÂÐÕÇØÐ.

3.9  �ÑÏ½Ù ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÃÒÀ ÖÑ B-DNA

To �-DNA Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÊ ÆËÒÎ¾ ½ÎËÍÃ ÏÇ ÄÃ×Ë¢ 

ÏÇÉ¢ÎÊ ÃÂÎÃÍÃ ÍÃË ÒÑÎÂ ÔÊÚ¾ ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ.

¨Ñ B-DNA Ç¿ÐÃË Ê ÍÛÔ¿ÃÔÚÊ ÏÑÔÈ¾ DNA ÕÇ ÀÎÑÛÙ ÖÑÛÙ ÑÔÉÃ-

ÐËÕÏÑÂÙ, ÃÎÎ¢ ÆÇÐ Ç¿ÐÃË Ê ÏÑÐÃÆËÍ¾. �ÑÎÎ½Ù ¢ÎÎÇÙ ÕÖÇÔÇÑÆËÃ-

ÏÑÔÈÓÕÇËÙ ÇÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖÑ B-DNA ÕÛÐÃÐÖÓÐÖÃË ÕÖÊ ÈÂÕÊ, ÃÐ ÍÃË 

ÕÛÚÐ¢ ÏÀÐÑ ÒÃÔÑÆËÍ¢. � ÒÔÓÖÊ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ¾ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ 

ÒÑÛ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÕÖÊÍÇ ¾ÖÃÐ ÖÑÛ A-DNA. � Rosalind Franklin ÕÛÐ½-

ÎÇÌÇ ÆÇÆÑÏ½ÐÃ ÒÇÔ¿×ÎÃÕÊÙ ÃÍÖ¿ÐØÐ X ÃÒÀ A-DNA ÀÖÃÐ ÇÌ½ÖÃÕÇ 

ËÐ¿ÆËÃ DNA ÕÇ ÕÚÇÖËÍ¾ ÛÉÔÃÕ¿Ã ÒÇÔ¿ÒÑÛ 75%. ¨ÀÕÑ ÖÑ A-DNA 

ÀÕÑ ÍÃË ÖÑ B-DNA Ç¿ÐÃË ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÇÙ ÆËÒÎ½Ù ½ÎËÍÇÙ, ÆÊÎÃÆ¾ Ê 

½ÎËÍÃ ÈÃ¿ÐÇÖÃË ÒÇÔËÇÎËÉÏ½ÐÊ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÃ ÍÃ×ÓÙ ½ÐÃÙ ÒÃÔÃÖÊ-

ÔÊÖ¾Ù ÍÑËÖ¢ÜÇË ÍÃÖ¢ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ ¢ÌÑÐÃ ÕÛÏÏÇÖÔ¿ÃÙ ÖÊÙ. �ÃÔ¢ ÖÊÐ 

ÑÏÑËÀÖÊÖÃ ÃÛÖ¾, ÖÑ A-DNA ½ÚÇË ÒÑÎÎ½Ù ÕÊÏÃÐÖËÍ½Ù ÆËÃÈÑÔ½Ù ÕÇ 

ÕÂÉÍÔËÕÊ ÏÇ ÖÑ B-DNA (���¥£� 3.17Ã ÍÃË Ä):

1.  �ÖÑ A-DNA Í¢×Ç ÕÖÔÑÈ¾ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ ½ÚÇË 11 bp, ÇÐÓ ÕÖÑ 

B-DNA Ê ÕÖÔÑÈ¾ ÃÒÑÖÇÎÇ¿ÖÃË ÃÒÀ 10,5 bp.

2.  �ÖÑ A-DNA ÖÑ ÇÒ¿ÒÇÆÑ Í¢×Ç ÜÇÂÉÑÛÙ Ä¢ÕÇØÐ ½ÚÇË ÍÎ¿ÕÊ 20 

ÏÑËÔÓÐ ØÙ ÒÔÑÙ ÖÊÐ Í¢×ÇÖÑ ÕÖÑÐ ¢ÌÑÐÃ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ, ÇÐÓ Ê 

ÃÐÖ¿ÕÖÑËÚÊ ÖËÏ¾ ÉËÃ ÖÑ B-DNA Ç¿ÐÃË –6 ÏÑ¿ÔÇÙ.

3.  �ÐÖ¿×ÇÖÃ ÏÇ ÖÑ B-DNA, ÕÖÑ ÇÕØÖÇÔËÍÀ ÖÊÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ 

A-DNA ÛÒ¢ÔÚÇË ½ÐÃÙ ÍÇÐÀÙ ÍÂÎËÐÆÔÑÙ ÒÑÛ ÈÃ¿ÐÇÖÃË ÕÃÐ 

ÑÒ¾ ÀÖÃÐ ÖÑ ÍÑËÖ¢ÜÇË ÍÃÐÇ¿Ù ÍÃÖ¢ Ï¾ÍÑÙ ÖÑÛ ¢ÌÑÐ¢ ÖÑÛ.

���¥£� 3.16 �ÑÐÖ½ÎÑ ÏÊÚÃÐËÕÏÑÂ ÆÔ¢ÕÊÙ ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ II. �Ç 

ÃÛÖÀÐ ÖÑÐ ÏÊÚÃÐËÕÏÀ ÆÔ¢ÕÊÙ ÕÛÏÏÇÖ½ÚÑÛÐ ÆÂÑ Æ¿ÍÎØÐÃ ÖÏ¾ÏÃÖÃ DNA. 

� ÍÃÖ¢ÎÛÕÊ ÃÔÚ¿ÜÇË ÀÖÃÐ Ê ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊ ÒÔÑÕÆÇ×Ç¿ ÕÖÃ ÆÂÑ Æ¿ÍÎØÐÃ 

ÖÏ¾ÏÃÖÃ, ÕÖÑ ÖÏ¾ÏÃ ÒÂÎÊ ¾ ÖÏ¾ÏÃ G (ÍÀÍÍËÐÑ) ÍÃË ÕÖÑ ÏÇÖÃÈÇÔÀÏÇÐÑ 

ÖÏ¾ÏÃ ¾ ÖÏ¾ÏÃ T (ÕÍÑÂÔÑ ÏÒÎÇ). �¾ÏÃ 1: °ÐÃ ÏÀÔËÑ ATP ÒÔÑÕÆ½ÐÇÖÃË 

ÕÇ Í¢×Ç ÛÒÑÏÑÐ¢ÆÃ ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ. �¾ÏÃ 2: ¨Ñ ÖÏ¾ÏÃ G ÍÀÄÇÖÃË. 

�¾ÏÃ 3: ¨Ñ ÖÏ¾ÏÃ T, Ç¿ÖÇ ÃÒÀ ÖÑ ¿ÆËÑ ÏÀÔËÑ Ç¿ÖÇ ÃÒÀ ½ÐÃ ¢ÎÎÑ ÏÀÔËÑ 

DNA, ÆË½ÔÚÇÖÃË ÃÒÀ ÖÑ ¢ÐÑËÉÏÃ ÖÑÛ ÖÏ¾ÏÃÖÑÙ G ÏÇ ÒÃÔ¢ÎÎÊÎÊ ÛÆÔÀ-

ÎÛÕÊ ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ ATP. �¾ÏÃ 4: ¨Ñ ÖÏ¾ÏÃ G ÇÒÃÐÃÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÍÃË ÖÑ ÆÇÂ-

ÖÇÔÑ ÏÀÔËÑ ATP ÛÆÔÑÎÂÇÖÃË. [�ÊÉ¾: Larsen, A. K., et al. 2003. Pharmacol 
Ther 2:167-181.]
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4.  ̈ Ñ A-DNA ÆËÃ×½ÖÇË ÏËÃ ÄÃ×Ë¢ ÏÇÉ¢ÎÊ ÃÂÎÃÍÃ ÍÃË ÏËÃ ÒÑÎÂ 

ÔÊÚ¾ ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ, ÇÐÓ ÕÖÑ B-DNA Ê ÏÇÉ¢ÎÊ ÍÃË Ê ÏËÍÔ¾ 

ÃÂÎÃÍÃ ½ÚÑÛÐ ÒÇÔ¿ÒÑÛ ÖÑ ¿ÆËÑ Ä¢×ÑÙ.

�ÖÑÐ ��£��� 3.2 ÕÛÐÑÅ¿ÜÑÐÖÃË ÑË ÒÃÔÃÒ¢ÐØ ÆËÃÈÑÔ½Ù. 

¨Ñ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÕÒ¢ÐËÃ, ÃÐ ÀÚË ÒÑÖ½, ÒÃ¿ÔÐÇË ÖÊ ÏÑÔÈ¾ A ÕÖËÙ 

ÈÛÕËÑÎÑÉËÍ½Ù ÕÛÐ×¾ÍÇÙ ÒÑÛ ÄÔ¿ÕÍÑÛÏÇ ÕÖÃ ÜØÐÖÃÐ¢ ÕÛÕÖ¾-

ÏÃÖÃ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ RNA (ÄÎ. ÒÃÔÃÍ¢ÖØ) ÍÃË ÖÃ ÛÄÔ¿ÆËÃ 

DNA-RNA (ÐÑÛÍÎÇÝÍ¢ ÑÌ½Ã ÏÇ Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ DNA ÍÃË Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ 

RNA) ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÇÙ ½ÎËÍÇÙ ÒÑÛ ÏÑË¢ÜÑÛÐ ÒÑÎÂ ÏÇ 

ÖÑ A-DNA.

To Z-DNA Ç¿ÐÃË ÃÔËÕÖÇÔÀÕÖÔÑÈÑ.

� ÃÐ¢ÎÛÕÊ ÖØÐ ÆÇÆÑÏ½ÐØÐ ÒÇÔ¿×ÎÃÕÊÙ ÃÍÖ¿ÐØÐ X ËÐËÆ¿ØÐ DNA 

ÆÇ Æ¿ÐÇË ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ ÉËÃ ÖËÙ ÃÒÑÕÖ¢ÕÇËÙ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÜÇÛÉÓÐ 

Ä¢ÕÇØÐ. ¥Ë ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ ÃÛÖ½Ù ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÃÒÑÍÖÊ×ÑÂÐ ÏÀÐÑ 

ÏÇ ÖÊ ÏÇÎ½ÖÊ ÍÔÛÕÖ¢ÎÎØÐ DNA. �ÛÕÖÛÚÓÙ ÀÏØÙ, ÖÑ DNA ÒÑÛ 

���¥£� 3.17 �ÖÇÔÇÑÆËÃÏÑÔÈÓÕÇËÙ ÖÑÛ DNA. 

�ÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÖÔÇËÙ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÑÔÈÓÕÇËÙ ÖÑÛ 

DNA: (Ã) A-DNA, (Ä) B-DNA ÍÃË (É) Z-DNA. 

¯ÐØ ÖÏ¾ÏÃ: ¥Ë ÆÑÏ½Ù ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ ÖÑ 

ÏÑÐÖ½ÎÑ «Ô¢ÄÆØÐ ÍÃË ÕÈÃËÔÓÐ» (ball and stick), 

ÓÕÖÇ ÐÃ ÈÃ¿ÐÇÖÃË Ñ ÒÔÑÕÃÐÃÖÑÎËÕÏÀÙ ÖØÐ ÜÇÛ-

ÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ØÙ ÒÔÑÙ ÖÑÐ ¢ÌÑÐÃ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ. 

�ÇÕÃ¿Ñ ÖÏ¾ÏÃ: ¥Ë ÆÑÏ½Ù ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ 

ÚØÔÑÒÎÊÔØÖËÍ¢ ÏÑÐÖ½ÎÃ, ÏÇ ÖÊ ÔÃÚÑÍÑÍÃÎË¢ 

ÚÔØÏÃÖËÕÏ½ÐÊ ÕÂÏÈØÐÃ ÏÇ ÖÑÐ ÍÓÆËÍÃ CPK, 

ÇÐÓ ÖÃ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ Ç¿ÐÃË ÚÔØÏÃÖËÕÏ½ÐÃ ÏÑÄ, 

ÓÕÖÇ ÐÃ ÌÇÚØÔ¿ÜÑÛÐ ÑË ÃÂÎÃÍÇÙ. �¢ÖØ ÖÏ¾ÏÃ: 

�ÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÍÃÖÀÅÇËÙ ÖØÐ ÏÑÔ¿ØÐ DNA, 

ÇÒ¿ÕÊÙ ÏÇ ÚØÔÑÒÎÊÔØÖËÍ¢ ÏÑÐÖ½ÎÃ. �¢×Ç 

ÏÀÔËÑ DNA ÃÒÑÖÇÎÇ¿ÖÃË ÃÒÀ 12 ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ. 

[�ÊÉ½Ù: ¯ÐØ ÖÏ¾ÏÃ, B. Ramakrishnan and M. 

Sundaralingman, Biophys. J. 69 (1995):553-558. 

�ÇÕÃ¿Ñ ÖÏ¾ÏÃ, H. R. Drew, et al., Proc Natl 
Acad Sci USA 78 (1981):2179-2183. �¢ÖØ ÖÏ¾ÏÃ, 

A. H.-J. Wang, et al., Left-handed double helical 
DNA…]
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ÃÒÑÏÑÐÓÐÇÖÃË ÃÒÀ ÈÛÕËÍ½Ù ÒÊÉ½Ù Ç¿ÐÃË ÒÑÎÂ ÇÖÇÔÑÉÇÐ½Ù ÉËÃ 

ÐÃ ÍÔÛÕÖÃÎÎØ×Ç¿. �ÖÃ Ö½ÎÊ ÖÊÙ ÆÇÍÃÇÖ¿ÃÙ ÖÑÛ 1970 ÑË ÑÔÉÃÐË-

ÍÑ¿ ÚÊÏËÍÑ¿ Ç¿ÚÃÐ ÒÎ½ÑÐ ÇÒËÐÑ¾ÕÇË ÏÇ×ÀÆÑÛÙ ÕÂÐ×ÇÕÊÙ DNA ÒÑÛ 

ÇÒ½ÖÔÇÒÃÐ ÖÊ ÕÂÐ×ÇÕÊ ÑÏÑÉÇÐÓÐ ÆÇËÉÏ¢ÖØÐ. ¥ Alexander Rich 

ÍÃË ÑË ÕÛÐÇÔÉ¢ÖÇÙ ÖÑÛ ÃÐ½ÒÖÛÌÃÐ ÍÔÛÕÖ¢ÎÎÑÛÙ ÖÑÛ d(CG)3, ÇÐÀÙ 

ÒÃÎËÐÆÔÑÏËÍÑÂ ÇÌÃÆÇÑÌÛÔËÄÑÐÑÛÍÎÇÑÖËÆ¿ÑÛ (ÆÊÎÃÆ¾ ÇÐÀÙ ÇÌÃ-

ÐÑÛÍÎÇÑÖËÆ¿ÑÛ ÒÑÛ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË Æ¿ÍÎØÐÃ ÏÀÔËÃ, ÃÈÑÂ 

Ç¿ÐÃË ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÀ ÏÇ ÖÑÐ ÇÃÛÖÀ ÖÑÛ):

5e-CGCGCG-3e
3e-GCGCGC-5e

¥ Rich ÍÃË ÑË ÕÛÐÇÔÉ¢ÖÇÙ ÖÑÛ ÇÌ½ÖÃÕÃÐ ÖÑ ÒÔÀÖÛÒÑ ÒÇÔ¿-

×ÎÃÕÊÙ ÃÍÖ¿ÐØÐ X ÖÑÛ ÍÔÛÕÖÃÎÎËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ ÖÏ¾ÏÃÖÑÙ DNA, 

ÒÔÑÍÇËÏ½ÐÑÛ ÐÃ ÃÒÃÐÖ¾ÕÑÛÐ ÃÐ ÃÐÖËÕÖÑËÚÑÂÕÇ ÕÖÑ ÒÔÀÖÛÒÑ 

ÒÇÔ¿×ÎÃÕÊÙ A-DNA ¾ B-DNA. �ÔÑÙ ÏÇÉ¢ÎÊ ÖÑÛÙ ½ÍÒÎÊÌÊ, 

ÀÏØÙ, ÃÐÃÍ¢ÎÛÅÃÐ ½ÐÃ ÖÇÎÇ¿ØÙ Ð½Ñ ÒÔÀÖÛÒÑ ÒÇÔ¿×ÎÃÕÊÙ, ÛÒÑ-

ÆÇËÍÐÂÑÐÖÃÙ ÏËÃ ÇÐÖÇÎÓÙ Ð½Ã ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ ÖÑÛ DNA. 

�ÒÇËÆ¾ ÖÃ ÆÇÆÑÏ½ÐÃ ÖÊÙ ÒÇÔ¿×ÎÃÕÊÙ ½ÆÇËÚÐÃÐ ÀÖË Ê ÈØÕÈÑ-

ÕÃÍÚÃÔËÍ¾ ÔÃÚÑÍÑÍÃÎË¢ ÃÍÑÎÑÛ×ÑÂÕÇ ÏËÃ ÒÑÔÇ¿Ã ÜËÉÍ ÜÃÉÍ 

(���¥£� 3.18), Ñ Rich ÍÃË ÑË ÕÛÐÇÔÉ¢ÖÇÙ ÖÑÛ ÑÐÀÏÃÕÃÐ ÃÛÖ¾ ÖÊ 

Ð½Ã ÏÑÔÈ¾ Z-DNA.

�ÔÉÀÖÇÔÃ, ÕÇ ¢ÎÎÇÙ ÏÇÎ½ÖÇÙ ÆÇ¿Ú×ÊÍÇ ÀÖË ÑË ÆËÃÆÑÚËÍ½Ù ÇÒÃ-

ÐÃÎ¾ÅÇËÙ ÒÛÔËÏËÆ¿ÐÊÙ-ÒÑÛÔ¿ÐÊÙ, ÉËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ ÕÖÑ ÑÎËÉÑÐÑÛ-

ÍÎÇÑÖ¿ÆËÑ d(CA)3 ÍÃË ÕÖÑ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÀ ÏÇ ÃÛÖÀ d(TG)3, ÜÇÛ-

ÉÃÔÓÐÑÛÐ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃÙ ½ÐÃ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÇÒ¿ÕÊÙ 

ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ò¢ÔÇË ÖÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ �. ¡ÕÖÀÕÑ, ÖÑ d(TA)3, 

ÕÖÊ Æ¿ÍÎØÐÊ ÏÑÔÈ¾ ÖÑÛ, ÆÇÐ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ò¢ÔÇË ÖÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔ-

ÈØÕÊ �. �ÍÀÏÃ ÍÃË ÀÖÃÐ ½ÐÃ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ Ò¢ÔÇË 

ÖÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ �, ÃÛÖÀ ×Ã ÕÛÏÄÇ¿ ÏÀÐÑ ÃÐ ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË ÕÇ 

½ÐÃ ÆË¢ÎÛÏÃ ÏÇ ÛÅÊÎ¾ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ ¢ÎÃÖÑÙ. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, 

��£���� 3.2 �ÂÉÍÔËÕÊ ÖØÐ ÍÂÔËØÐ ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍÓÐ ÖØÐ 
ÏÑÔÈÓÐ A, B ÍÃË Z ÖÑÛ DNA

�ÃÔ¢ÏÇÖÔÑÙ A-DNA B-DNA Z-DNA

�ÑÔ¢ ÒÇÔË½ÎËÌÊÙ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ
�ÇÌËÀ-

ÕÖÔÑÈÊ

�ÇÌËÀ-

ÕÖÔÑÈÊ

�ÔËÕÖÇÔÀ-

ÕÖÔÑÈÊ

�ÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÃÐ¢ ÕÖÔÑÈ¾ 11 10,5 12

�ÌÑÐËÍ¾ ÃÒÀÕÖÃÕÊ ÏÇÖÃÌÂ 

Ä¢ÕÇØÐ (axial rise)
0,26 nm 0,34 nm 0,45 nm

�Î¿ÕÊ ÖÑÛ ÇÒËÒ½ÆÑÛ ÖØÐ 

ÜÇÛÉÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ØÙ ÒÔÑÙ ÖÑÐ 

¢ÌÑÐÃ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ (tilt)

20° –6° 7°

�Ë¢ÏÇÖÔÑÙ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ 2,3 nm 2,0 nm 1,8 nm
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ÖÑ ÇÌÃÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÑ 5e-CGCGCG-3e ÚÔÇË¢ÜÇÖÃË ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ 

ÚÎØÔËÑÂÚÑÛ ÐÃÖÔ¿ÑÛ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÊ ÃÒÀ 2 M ¾ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ 

ÚÎØÔËÑÂÚÑÛ ÏÃÉÐÊÕ¿ÑÛ ÏÇÉÃÎÂÖÇÔÊ ÃÒÀ 0,7 M ÉËÃ ÐÃ Ò¢ÔÇË ÖÊ 

ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ �. �Ç ÚÃÏÊÎÀÖÇÔÇÙ ÕÛÉÍÇÐÖÔÓÕÇËÙ ¢ÎÃÖÑÙ 

ÇÛÐÑÇ¿ÖÃË Ê ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ �. �Ð ÏËÃ ÇÒÃÐÃÎÃÏÄÃÐÀÏÇÐÊ 

ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã d(CG) ÒÇÔË½ÚÇÖÃË ÕÇ ÏËÃ ÏÃÍÔÂÖÇÔÊ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã 

DNA, ÀÒØÙ Ê:                  

5e-TGATCCGCGCGCGAGTCTT-3e
3e-ACTAGGCGCGCGCTCAGAA-5e

ÖÑ ÖÏ¾ÏÃ ÒÑÛ ÃÐÖËÕÖÑËÚÇ¿ ÕÖÊÐ ÇÒÃÐÃÎÃÏÄÃÐÀÏÇÐÊ ÃÛÖ¾ ÃÎÎÊ-

ÎÑÛÚ¿Ã Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ Ò¢ÔÇË ÖÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ � ÕÇ ½ÐÃ 

ÆË¢ÎÛÏÃ ÚÎØÔËÑÂÚÑÛ ÐÃÖÔ¿ÑÛ 2 M, ÃÎÎ¢ ÖÑ ÛÒÀÎÑËÒÑ DNA ×Ã 

½ÚÇË ÖÊ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ �.

¨Ñ Z-DNA Ç¿ÐÃË ÏËÃ ÃÔËÕÖÇÔÀÕÖÔÑÈÊ ½ÎËÍÃ. ¨Ñ ÃÔËÕÖÇÔÀ-

ÕÖÔÑÈÑ Z-DNA ÍÃË ÖÑ ÆÇÌËÀÕÖÔÑÈÑ B-DNA ÆÇÐ ÃÒÑÖÇÎÑÂÐ 

ÒÃÔÃÆÇ¿ÉÏÃÖÃ ÑÒÖËÍÑÂ ËÕÑÏÇÔËÕÏÑÂ, ÃÎÎ¢ Ç¿ÐÃË ÇÐÖÇÎÓÙ ÆËÃÈÑ-

ÔÇÖËÍ½Ù ÆÑÏ½Ù. � ÆËÃÈÑÔ¢ ÖÑÛÙ É¿ÐÇÖÃË ÃÏ½ÕØÙ ÃÐÖËÎÊÒÖ¾, ÃÐ 

ÒÃÔÃÖÊÔ¾ÕÑÛÏÇ ÖËÙ ÃÂÎÃÍÇÙ. �ÖÑ Z-DNA ÑË ÆÂÑ ÃÂÎÃÍÇÙ ½ÚÑÛÐ 

ÖÃ ¿ÆËÃ ÉÇØÏÇÖÔËÍ¢ ÚÃÔÃÍÖÊÔËÕÖËÍ¢, ÇÐÓ ÕÖÑ B-DNA ÛÒ¢ÔÚÇË 

Ï¿Ã ÏÇÉ¢ÎÊ ÍÃË Ï¿Ã ÏËÍÔ¾ ÃÂÎÃÍÃ (ÕÛÉÍÔ¿ÐÇÖÇ ÖËÙ �ËÍÀÐÇÙ 3.17É 

ÍÃË Ä). ¨Ñ ÇÔÓÖÊÏÃ ÒÑÛ ÃÏ½ÕØÙ ÒÔÑÍÂÒÖÇË Ç¿ÐÃË ÃÐ Ê ÃÔËÕÖÇ-

ÔÀÕÖÔÑÈÊ ÆÑÏ¾ ½ÚÇË Í¢ÒÑËÃ ÄËÑÎÑÉËÍ¾ ÕÊÏÃÕ¿Ã. � ÇÐÆÑÍÛÖÖÃ-

ÔËÍ¾ ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊ ÃÎ¢ÖØÐ Õ¿ÉÑÛÔÃ ÆÇÐ ÒÔÑÕÇÉÉ¿ÜÇË ÒÑÖ½ ÖÊÐ 

ÖËÏ¾ 2 M, ¢ÔÃ Ê ÏÑÔÈ¾ � ÆÇÐ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ in vivo ÇÌÃË-

Ö¿ÃÙ ÖÊÙ ÚÃÏÊÎ¾Ù ÕÛÉÍ½ÐÖÔØÕÊÙ ¢ÎÃÖÑÙ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ 

ÃÔÍÇÖ¢ ÕÖÑËÚÇ¿Ã ÒÑÛ ÕÛÐ¢ÆÑÛÐ ÏÇ ÖÊÐ ÂÒÃÔÌÊ ÒÇÔËÑÚÓÐ ÏËÍÔ¾Ù 

���¥£� 3.18 Z-DNA. (Ã) Z-DNA ÏÇ ÖËÙ ÜËÉÍ 

ÜÃÉÍ ÔÃÚÑÍÑÍÃÎË½Ù ÐÃ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ØÙ ÎÇÛÍÑ¿ 

ÕØÎ¾ÐÇÙ. ¥Ë Ä¢ÕÇËÙ, ÖÃ Õ¢ÍÚÃÔÃ ÍÃË ÑË ÈØÕÈÑ-

ÔËÍ½Ù ÑÏ¢ÆÇÙ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ «Ô¢ÄÆÑÛÙ ÍÃË 

ÕÈÃ¿ÔÇÙ». (Ä) ¨Ñ ¿ÆËÑ Z-DNA ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÇÖÃË ØÙ 

ÚØÔÑÒÎÊÔØÖËÍÀ ÏÑÐÖ½ÎÑ. [�ÊÉ¾: Protein Data 

Bank 1D: 2ZNA. Wang, A. H. J., et al. Science.]
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½ÍÖÃÕÊÙ Ï½ÕÃ ÕÖÑ ÉÑÐËÆ¿ØÏÃ ÏÇ ÏÑÔÈ¾ Z-DNA in vivo, ÖÑÛÎ¢ÚË-

ÕÖÑÐ ÒÃÔÑÆËÍ¢. �ËÃ ÒÃÔ¢ÆÇËÉÏÃ, ÃÐÖËÕÓÏÃÖÃ ÒÑÛ ÃÐÃÉÐØÔ¿ÜÑÛÐ 

ÇËÆËÍ¢ ÖÑ Z-DNA ÒÔÑÕÆ½ÐÑÐÖÃË ËÕÚÛÔ¢ ÕÖÃ ÚÔØÏÑÕÓÏÃÖÃ ÖØÐ 

ÕËÇÎÑÉÀÐØÐ ÃÆ½ÐØÐ ÖÊÙ Drosophila. �ÒËÒÎ½ÑÐ, ½ÚÑÛÐ ÃÒÑÏÑÐØ-

×Ç¿ ÃÒÀ ÄÃÍÖ¾ÔËÃ, ÜÛÏÑÏÂÍÊÖÇÙ ÍÃË ÜÓÃ ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ 

ÕÇ Z-DNA. �ÃÔÀÎÑ ÒÑÛ ÑË ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÇÙ ÃÛÖÓÐ ÖØÐ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ 

ÒÔÀÕÆÇÕÊÙ ÕÇ Z-DNA ÆÇÐ ½ÚÑÛÐ ÒÎ¾ÔØÙ ÇÌÃÍÔËÄØ×Ç¿, ÃÒÀ ÖÃ 

ÕÖÑËÚÇ¿Ã ÒÑÛ ÛÒ¢ÔÚÑÛÐ Ï½ÚÔË ÕÖËÉÏ¾Ù ÈÃ¿ÐÇÖÃË ÀÖË ÆËÃÆÔÃÏÃ-

Ö¿ÜÑÛÐ Í¢ÒÑËÑ ÔÀÎÑ ÕÖÊ ÔÂ×ÏËÕÊ ÖÊÙ ½ÍÈÔÃÕÊÙ ÑÔËÕÏ½ÐØÐ 

ÇÛÍÃÔÛØÖËÍÓÐ ÉÑÐËÆ¿ØÐ. ¥ ÕÚÊÏÃÖËÕÏÀÙ Z-DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ½ÚÇË 

ÍÃË ÃÔÐÊÖËÍ½Ù ÕÛÐ½ÒÇËÇÙ ÉËÃ ÖÊÐ ÃÐ×ÔÓÒËÐÊ ÛÉÇ¿Ã. ­Ò¢ÔÚÑÛÐ 

ËÕÚÛÔ½Ù ÇÐÆÇ¿ÌÇËÙ ÀÖË ÑË ÒÇÔËÑÚ½Ù ÖÑÛ ÉÑÐËÆËÓÏÃÖÑÙ ÏÇ ÛÅÊÎ¾ 

ÒË×ÃÐÀÖÊÖÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÏÑÂ Z-DNA ½ÚÑÛÐ ÃÛÌÊÏ½ÐÊ ÒË×ÃÐÀÖÊÖÃ ÐÃ 

ÛÒÑÕÖÑÂÐ Æ¿ÍÎØÐÇÙ Ô¾ÌÇËÙ, ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ ÆÊÏËÑÛÔ-

É¾ÕÑÛÐ ÚÔØÏÑÕØÏËÍ½Ù ÃÐÃÆËÃÖ¢ÌÇËÙ ÒÑÛ ÏÒÑÔÇ¿ ÑÆÊÉ¾ÕÑÛÐ ÕÇ 

ÒÔÀÍÎÊÕÊ ÍÃÔÍ¿ÐÑÛ.

�¿ÐÃË ÒË×ÃÐÀ ÖÑ DNA ÐÃ ÇÏÈÃÐ¿ÜÇË ÍË ¢ÎÎÇÙ ÆÑÏ½Ù in vivo 

ÇÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖÊ ÆÑÏ¾ �.

°ÚÑÛÐ ÒÃÔÃÖÊÔÊ×Ç¿ ÃÔÍÇÖ½Ù ÆÑÏ½Ù ÖÑÛ DNA ÇÍÖÀÙ ÃÒÀ ÖÑ 

�-DNA. ¥ÔËÕÏ½ÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÒÃÔÑÆËÍ¢ ÐÃ ÇÏÈÃÐ¿-

ÜÑÛÐ ÕÖÃÛÔÑÇËÆ¾, ÖÔ¿ÍÎØÐÊ ¾ ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾.

�ÖÃÛÔÑÇËÆ¾Ù ÆÑÏ¾

�ÖÃÛÔÑÇËÆ¾Ù ÆÑÏ¾ (cruciform structure) ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ 

ÏÀÐÑ ÕÇ ÒÇÔËÑÚ¾ ÒÑÛ ÒÇÔË½ÚÇË ÏËÃ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÏÇ ÃÐ¢ÕÖÔÑÈÊ 

ÇÒÃÐ¢ÎÊÅÊ (inverted repeat), ÀÒØÙ:

Ļ
5e-G��TTC-3e
5e-CTTAAG-5e

Ĺ
¾

Ļ
5e-GATATC-3e
5e-CTATAG-3e

Ĺ
¨Ã Ä½ÎÊ ÆÇ¿ÚÐÑÛÐ ÖÑ ÍÇÐÖÔËÍÀ ÕÊÏÇ¿Ñ ÕÛÏÏÇÖÔ¿ÃÙ: ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ 

ÖÏ¾ÏÃ ÕÖÃ ÆÇÌË¢ ÖÑÛ Í½ÐÖÔÑÛ ÕÛÏÏÇÖÔ¿ÃÙ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÖÑÒÑ×ÇÖÊ×Ç¿ 

Ò¢ÐØ ÃÒÀ ÖÑ Æ¿ÍÎØÐÑ ÖÏ¾ÏÃ ÕÖÃ ÃÔËÕÖÇÔ¢, ÃÐ ÖÑ ÒÇÔËÕÖÔ½ÅÑÛÏÇ 

ÍÃÖ¢ 180 ÏÑ¿ÔÇÙ. �ÒÑÏ½ÐØÙ Ê ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÃÒÀ ÃÔËÕÖÇÔ¢ ÒÔÑÙ ÖÃ 

ÆÇÌË¢ ÕÖÊÐ ÇÒ¢ÐØ ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÇÒÃÐÃÎÃÏÄ¢ÐÇÖÃË ÃÒÀ ÆÇÌË¢ ÒÔÑÙ ÖÃ 

ÃÔËÕÖÇÔ¢ ÕÖÊÐ Í¢ÖØ ÃÎÛÕ¿ÆÃ. ¥Ë ÃÐ¢ÕÖÔÑÈÇÙ ÇÒÃÐÃÎ¾ÅÇËÙ ÏÒÑ-

ÔÑÂÐ ÐÃ ½ÚÑÛÐ Ï¾ÍÑÙ Ï½ÚÔË ÒÇÔ¿ÒÑÛ 50 bp.
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¥Ë ÏÑÔËÃÍÑ¿ ÄËÑÎÀÉÑË ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐ ÖÑÐ ÀÔÑ «ÒÃÎ¿ÐÆÔÑÏÑ» 

(palindrome) ÀÖÃÐ ÃÐÃÈ½ÔÑÐÖÃË ÕÇ ÏËÃ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÏÇ ÃÐ¢-

ÕÖÔÑÈÊ ÇÒÃÐ¢ÎÊÅÊ. ¡ÕÖÀÕÑ, ÑË ÎÇÌËÍÑÉÔ¢ÈÑË ÒË×ÃÐÀÐ ÐÃ ÏÊ 

ÕÛÏÈØÐÑÂÐ ÏÇ ÖÊ ÚÔ¾ÕÊ ÃÛÖÑÂ ÖÑÛ ÀÔÑÛ, ÆËÀÖË ÉËÃ ÖÊÐ ÃÍÔ¿ÄÇËÃ 

ÕÊÏÃ¿ÐÇË «ÍÃÔÍËÐËÍÀÙ ÕÖ¿ÚÑÙ», ÆÊÎÃÆ¾ Î½ÌÇËÙ ¾ ÈÔ¢ÕÇËÙ ÒÑÛ 

Ç¿ÐÃË ÕÛÏÏÇÖÔËÍ½Ù ÍÃË ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÆËÃÄÃÕÖÑÂÐ Ç¿ÖÇ ÃÒÀ ÖÃ ÆÇÌË¢ 

ÒÔÑÙ ÖÃ ÃÔËÕÖÇÔ¢ Ç¿ÖÇ ÃÒÀ ÖÃ ÃÔËÕÖÇÔ¢ ÒÔÑÙ ÖÃ ÆÇÌË¢, ÀÒØÙ Ê 

ÉÐØÕÖÀÖÇÔÊ ÍÃÔÍËÐËÍ¾ ÇÒËÉÔÃÈ¾: «£� ¥£ �£¥����¨� �� 

�¥£�£ ¥ �£». �ÇØÔÊÖËÍ¢, ÖÃ ÏÀÔËÃ DNA ÒÑÛ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÃÐ¢-

ÕÖÔÑÈÇÙ ÇÒÃÐÃÎ¾ÅÇËÙ Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ Ò¢ÔÑÛÐ ÆÂÑ ÇÐÃÎÎÃÍÖË-

Í½Ù ÏÑÔÈ½Ù: ½ÐÃ ÍÃÐÑÐËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ ÏÀÔËÑ ÕÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑ-

ÐÖÃË ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÆÂÑ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ ÃÎÛÕ¿ÆØÐ 

¾ ÏËÃ ÕÖÃÛÔÑÇËÆ¾ ÆÑÏ¾ (cruciform structure) ÕÖÊÐ ÑÒÑ¿Ã ÕÚÊÏÃ-

Ö¿ÜÑÐÖÃË ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ ÏÇÖÃÌÂ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ ÒÇÔËÑÚÓÐ ÖÊÙ 

¿ÆËÃÙ ÃÎÛÕ¿ÆÃÙ, ÏÇ ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÐÃ ÆÊÏËÑÛÔÉÑÂÐÖÃË Æ¿ÍÎØÐÇÙ ÆËÃ-

ÍÎÃÆÓÕÇËÙ (���¥£� 3.19). �ÒÀ ÖÊÐ ÃÐ¢ÎÛÕÊ ×ÇØÔÊÖËÍÓÐ ÏÑÐÖ½-

ÎØÐ ÍÃË ÃÒÀ ÛÒÑÎÑÉËÕÏÑÂÙ ÖÊÙ ÇÐ×ÃÎÒ¿ÃÙ ÕÛÏÒÇÔÃ¿ÐÑÛÏÇ ÀÖË ÑË 

ÕÖÃÛÔÑÇËÆÇ¿Ù ÆÑÏ½Ù ½ÚÑÛÐ ÃÛÌÊÏ½ÐÊ Ö¢ÕÊ ÕÖÔ½ÅÊÙ ÕÇ ÕÂÉÍÔËÕÊ 

ÏÇ ÖÊ ÆÑÏ¾ �-DNA. �ÖÃÛÔÑÇËÆÇ¿Ù ÆÑÏ½Ù ÒÃÔ¢Ú×ÊÍÃÐ ÃÔÚËÍ¢ ÕÖÑ 

ÇÔÉÃÕÖ¾ÔËÑ Í¢ÖØ ÃÒÀ ÇËÆËÍ½Ù ÕÛÐ×¾ÍÇÙ, ÃÎÎ¢ ½ÚÑÛÐ ÃÐËÚÐÇÛÖÇ¿ 

ÍÃË in vivo.

¨Ô¿ÍÎØÐÇÙ ÆÑÏ½Ù

�¢ÖØ ÃÒÀ ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ ÕÛÐ×¾ÍÇÙ Ê ÆËÒÎ¾ ½ÎËÍÃ ÖÑÛ DNA ÏÒÑÔÇ¿ 

ÐÃ ÆÇÚÖÇ¿ ÏËÃ ÖÔ¿ÖÊ ½ÎËÍÃ Ï½ÕÃ ÕÖÊ ÏÇÉ¢ÎÊ ÖÊÙ ÃÂÎÃÍÃ (���¥£� 

3.20), ÓÕÖÇ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ ÏËÃ ÖÔ¿ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾ (triplex structure). 

»ÖÃÐ ÕÇ ÏËÃ ÒÇÔËÑÚ¾ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÖÔ¿ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾ in vivo, ÛÒ¢Ô-

ÚÇË ÃÛÌÊÏ½ÐÊ ÒË×ÃÐÀÖÊÖÃ ÇÏÈ¢ÐËÕÊÙ Æ¿ÍÎØÐØÐ Ô¾ÌÇØÐ ÍÃË 

ÏÇÖÃÎÎÃÉÓÐ.

¨ÇÖÔ¢ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾

�¿Ã, ÆÂÑ ¾ Ö½ÕÕÇÔËÙ ÒÎÑÂÕËÇÙ ÕÇ G ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ DNA ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ 

ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÏËÃ ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾ (���¥£� 3.21). � ×ÇÏÇÎËÓ-

ÆÊÙ ÏÑÐ¢ÆÃ ÏËÃÙ ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐÊÙ ÆÑÏ¾Ù Ç¿ÐÃË Ê ÖÇÖÔ¢ÆÃ ÉÑÛÃÐËÐÓÐ 

(G-quartet), ÏËÃ ÇÒ¿ÒÇÆÊ ÆÑÏ¾ ÒÑÛ ÒÇÔËÎÃÏÄ¢ÐÇË Ö½ÕÕÇÔËÙ ÉÑÛ-

ÃÐ¿ÐÇÙ ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ ÕÛÉÍÔÃÖÑÂÐÖÃË ÕÛÐÆÇÏ½ÐÇÙ ÏÇ ÑÍÖÓ ÆÇÕÏÑÂÙ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ. �ÂÑ ¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÖÇÖÔ¢ÆÇÙ ÕÖÑËÄ¢ÜÑÐÖÃË Ê Ï¿Ã 

Ò¢ÐØ ÕÖÊÐ ¢ÎÎÊ ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÏËÃ ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐÊ ÒÇÔËÑÚ¾ 

���¥£� 3.19 �ÖÃÛÔÑÇËÆ¾Ù ÆÑÏ¾. (Ã) ¨Ï¾ÏÃ 

DNA ÏÇ ÃÐ¢ÕÖÔÑÈÇÙ ÇÒÃÐÃÎ¾ÅÇËÙ. ¨Ã Ä½ÎÊ 

Ò¢ÐØ ÍÃË Í¢ÖØ ÃÒÀ ÖÊ ÆÑÏ¾ ÆÇ¿ÚÐÑÛÐ ÖËÙ ÃÐ¢-

ÕÖÔÑÈÇÙ ÇÒÃÐÃÎ¾ÅÇËÙ. (Ä) °ÐÃ ÏÀÔËÑ DNA ÒÑÛ 

ÆËÃ×½ÖÇË ÃÐ¢ÕÖÔÑÈÊ ÇÒÃÐ¢ÎÊÅÊ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÕÚÊ-

ÏÃÖ¿ÕÇË ÕÖÃÛÔÑÇËÆ¾ ÆÑÏ¾. [�ÊÉ¾: Bacolla, A., and 

Wells, R. D. 2004. J Biol Chem 279:47411-47414.]

���¥£� 3.20 ®ØÔÑÒÎÊÔØÖËÍÀ ÏÑÐÖ½ÎÑ ÖÔ¿-

ÍÎØÐÑÛ DNA. ¥Ë ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ ÖÊÙ ÆËÒÎ¾Ù ½ÎËÍÃÙ 

ÍÃÖ¢ Watson-Crick ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇ ÒÔ¢ÕËÐÑ 

ÍÃË ÏÑÄ ÚÔÓÏÃ. ¨Ñ ÖÔ¿ÍÎØÐÑ ÑÎËÉÑÐÑÛÍÎÇÑÖ¿-

ÆËÑ (ÍÀÍÍËÐÑ) ÒÑÛ ½ÚÇË ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ Ï½ÕÃ ÕÖÊ 

ÏÇÉ¢ÎÊ ÃÂÎÃÍÃ Ç¿ÐÃË ÕÊÏÃÕÏ½ÐÑ ÏÇ ÏËÃ ÑÏ¢ÆÃ 

ÅØÔÃÎÇÐ¿ÑÛ (ÍËÖÔËÐÑÒÔ¢ÕËÐÑ) ÕÖÑ 5e ¢ÍÔÑ ÖÑÛ. 

[�ÊÉ¾: Vasquez, K. M., and Glazer, P. M. 2002. 

Triplex-forming oligonucleotides: principles and 

applications. Quart Rev Biophys 35:89-107.]
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(quadruplex ¾ tetraplex). � ÆÑÏ¾ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ÖÃË ÏÇ ÆÇÕÏÑÂÙ 

ÛÆÔÑÉÀÐÑÛ ÍÃË ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ Ä¢ÕÇØÐ. �ÒËÒÎ½ÑÐ, Ê ÆÑÏ¾ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑË-

Ç¿ÖÃË ÒÇÔÃËÖ½ÔØ ÃÒÀ ÊÎÇÍÖÔÑÕÖÃÖËÍ½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÒÑÛ ÃÐÃÒÖÂÕÕÑ-

ÐÖÃË ÃÐ¢ÏÇÕÃ ÕÖËÙ ÑÍÖÓ ÉÑÛÃÐ¿ÐÇÙ ÍÃË ÕÇ ½ÐÃ ÏÇÖÃÎÎËÍÀ ÍÃÖËÀÐ, 

ÕÛÐ¾×ØÙ Na+ ¾ K+, ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ ÕÛÐÃÔÏÀÜÇÖÃË ÃÐ¢ÏÇÕÃ ÕÇ ÆÂÑ ÆËÃÆÑ-

ÚËÍ½Ù ÖÇÖÔ¢ÆÇÙ. ¥ ÕÚÊÏÃÖËÕÏÀÙ ÇÐÆÑÏÑÔËÃÍÓÐ ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐØÐ ÖÏÊ-

Ï¢ÖØÐ (ÕÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÑË ÉÑÛÃÐ¿ÐÇÙ ÖØÐ ÖÇÖÔ¢ÆØÐ ÃÐ¾ÍÑÛÐ ÕÖÊÐ ¿ÆËÃ 

ÃÎÛÕ¿ÆÃ DNA) Ç¿ÐÃË ËÆËÃ¿ÖÇÔÑÛ ÇÐÆËÃÈ½ÔÑÐÖÑÙ, ÆËÀÖË ÖÃ ÚÔØÏÑ-

ÕÓÏÃÖÃ ÖØÐ ÇÛÍÃÔÛØÖÓÐ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ 3e ÒÔÑÇÌ½ÚÑÐÖÃ ÏÑÐÀÍÎØÐÃ 

¢ÍÔÃ ÒÎÑÂÕËÃ ÕÇ G. �ÂÏÈØÐÃ ÏÇ ½ÐÃ ÏÑÐÖ½ÎÑ, ÑË ÖÇÖÔ¢ÍÎØÐÇÙ 

ÒÇÔËÑÚ½Ù ÒÑÛ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË ÃÒÀ ÖÃ ÒÔÑÇÌ½ÚÑÐÖÃ ¢ÍÔÃ ÇÒÊÔÇ-

¢ÜÑÛÐ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÍÃË ÖÊ ÕÖÃ×ÇÔÀÖÊÖÃ ÖØÐ ÚÔØÏÑÕØÏ¢ÖØÐ. 

Ç̈ÖÔ¢ÍÎØÐÑ DNA ÏÒÑÔÇ¿ ÇÒ¿ÕÊÙ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÇ¿ ÕÇ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÒÑÛ 

ÔÛ×Ï¿ÜÑÛÐ ÖÊÐ ½ÍÈÔÃÕÊ ÑÔËÕÏ½ÐØÐ ÇÛÍÃÔÛØÖËÍÓÐ ÉÑÐËÆ¿ØÐ.

3.10  � ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA

To RNA ÇÒËÖÇÎÇ¿ ÒÑÎÎ½Ù ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ½Ù ÍÛÖÖÃÔËÍ½Ù 

ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÇÙ.

»ÖÃÐ ÒÔÑÖ¢×ÊÍÇ ÖÑ ÏÑÐÖ½ÎÑ Watson-Crick ÉËÃ ÖÑ B-DNA ÖÑ 

1953, ÑË ÉÐÓÕÇËÙ ÏÃÙ ÉËÃ ÖÊ ÎÇËÖÑÛÔÉ¿Ã ÖÑÛ RNA ¾ÖÃÐ ÒÑÎÂ ÒÇÔË-

ÑÔËÕÏ½ÐÇÙ. ¹ÖÃÐ ÉÐØÕÖÀ ÀÖË ÏÇÔËÍÑ¿ ËÑ¿ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÕÃÐ RNA 

ØÙ ÉÇÐÇÖËÍÀ ÛÎËÍÀ, ÃÎÎ¢ ÃÛÖÀ ÆÇ ÈÃËÐÀÖÃÐ ÐÃ ÕÚÇÖ¿ÜÇÖÃË ÏÇ ÖÊ 

ÎÇËÖÑÛÔÉ¿Ã ¾ ÖËÙ ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÇÙ ÖÑÛ RNA ÕÖÃ ÍÂÖÖÃÔÃ, ÃÈÑÂ ÖÃ 

ÍÂÖÖÃÔÃ ÚÔÊÕËÏÑÒÑËÑÂÐ ØÙ ÍÎÊÔÑÐÑÏËÍÀ ÛÎËÍÀ ÖÑ DNA. ¨Ñ ×½ÏÃ 

ÖØÐ ÎÇËÖÑÛÔÉËÓÐ ÖÑÛ RNA È¢ÐÊÍÇ ÐÃ ½ÚÇË ÎÛ×Ç¿ ÀÖÃÐ ÄÔ½×ÊÍÇ 

ÀÖË ÖÔ¿Ã Ç¿ÆÊ ÏÑÔ¿ØÐ RNA ÆËÃÆÔÃÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÑÛÙ ÔÀÎÑÛÙ 

ÕÖÊ ÕÂÐ×ÇÕÊ ÖØÐ ÒÑÎÛÒÇÒÖËÆ¿ØÐ. ¨Ñ ÔËÄÑÕØÏËÍÀ RNA (ribosomal 

���¥£� 3.21 ¨ÇÖÔ¢ÍÎØÐÊ ÆÑÏ¾. (Ã) ¨ÇÖÔ¢ÆÃ ÉÑÛÃÐËÐÓÐ. (Ä) ¨ÇÖÔÃÏÇÔ¾Ù ÆÑÏ¾ ÒÑÛ ÃÒÃÔÖ¿ÜÇÖÃË ÃÒÀ ÖÔÇËÙ ÖÇÖÔ¢ÆÇÙ ÉÑÛÃ-

ÐËÐÓÐ ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ ÒÔÑ½ÔÚÑÐÖÃË ÃÒÀ Ö½ÕÕÇÔËÙ, ÆÂÑ ¾ Ï¿Ã ÏÀÐÑ ÃÎÛÕ¿ÆÃ DNA. [�ÊÉ¾: Bates, P., Megny, J-L., and Yang, D. 2007. 

Quartets in G-major. EMBO Rep 11:1003-1010.]
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RNA) ÆÊÏËÑÛÔÉÇ¿ ÔËÄÑÐÑÛÍÎÇÑÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ ÕÂÏÒÎÑÍÃ ÒÑÛ ÕÚÊ-

ÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÖÃ ÔËÄÑÕÓÏÃÖÃ (ribosomes), ÖÃ ÑÒÑ¿Ã ÎÇËÖÑÛÔÉÑÂÐ 

ØÙ «ÇÔÉÑÕÖ¢ÕËÃ» ÕÂÐ×ÇÕÊÙ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ. ¨Ñ ÏÇÖÃÈÑÔËÍÀ RNA 

(transfer RNA) ÏÇÖÃÈ½ÔÇË ÇÐÇÔÉÑÒÑËÊÏ½ÐÃ ÃÏËÐÑÌ½Ã ÕÖÃ ÔËÄÑÕÓ-

ÏÃÖÃ, ÀÒÑÛ ÖÑ ÃÉÉÇÎËÃÈÀÔÑ RNA (messenger RNA) ÍÃ×ÑÔ¿ÜÇË ÖÊ 

ÕÇËÔ¢ ÏÇ ÖÊÐ ÑÒÑ¿Ã ÖÑ ÔËÄÀÕØÏÃ ÒÔÑÕ×½ÖÇË ÃÏËÐÑÌ½Ã ÕÖÊ ÕÛÐÖË-

×½ÏÇÐÊ ÒÑÎÛÒÇÒÖËÆËÍ¾ ÃÎÛÕ¿ÆÃ. �ÖËÙ ÃÔÚ½Ù ÖÊÙ ÆÇÍÃÇÖ¿ÃÙ ÖÑÛ 

1980, ÑË Sidney Altman ÍÃË Thomas Cech ½ÆÇËÌÃÐ, ÃÐÇÌ¢ÔÖÊÖÃ 

Ñ ½ÐÃÙ ÃÒÀ ÖÑÐ ¢ÎÎÑ, ÀÖË ÑÔËÕÏ½ÐÃ ÏÀÔËÃ RNA ÎÇËÖÑÛÔÉÑÂÐ ØÙ 

ÍÃÖÃÎÂÖÇÙ ÑË ÑÒÑ¿ÑË ÑÐÑÏ¢ÜÑÐÖÃË ÔËÄÑ½ÐÜÛÏÃ (ribozymes). �½ÚÔË 

ÖÀÖÇ, ÑË ÏÑÔËÃÍÑ¿ ÄËÑÎÀÉÑË ×ÇØÔÑÂÕÃÐ ÀÖË ÏÀÐÑ ÑË ÒÔØÖÇßÐÇÙ 

ÏÒÑÔÑÂÕÃÐ ÐÃ ½ÚÑÛÐ ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¾ ÆÔ¢ÕÊ. °ÍÖÑÖÇ, Ñ ÍÃÖ¢ÎÑÉÑÙ 

ÖØÐ ÎÇËÖÑÛÔÉËÓÐ ÖÑÛ RNA ÏÇÉÃÎÓÐÇË ÚÔÀÐÑ ÏÇ ÖÑÐ ÚÔÀÐÑ.

� ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA ÍÃ×ÑÔ¿ÜÇÖÃË ÍÛÔ¿ØÙ ÃÒÀ 

ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ ÍÃÖ¢ Watson-Crick.

� ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA, ÀÒØÙ ÍÃË Ê ÆÑÏ¾ ÖØÐ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ, ÆËÃÍÔ¿ÐÇÖÃË 

ÕÇ ÒÔØÖÑÖÃÉ¾ (primary), ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉ¾ (secondary), ÖÔËÖÑÖÃÉ¾ 

(tertiary) ÍÃË ÖÇÖÃÔÖÑÖÃÉ¾ (quaternary) ÆÑÏ¾. � ÒÔØÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ 

ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA ÃÐÃÈ½ÔÇÖÃË ÕÖÊÐ ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿Ã ÖØÐ Ä¢ÕÇÓÐ ÖÑÛ. 

� ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA ÒÇÔËÉÔ¢ÈÇË ÖËÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÕÖËÙ 

ÑÒÑ¿ÇÙ ÖÑ RNA ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË ÕÇ Æ¿ÍÎØÐÊ ÏÑÔÈ¾ ÍÃË ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ÖÃË 

ÏÇ ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ ÍÃÖ¢ Watson-Crick. �ÖÊ ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉ¾ 

ÏÑÔÈ¾ ÒÇÔËÉÔ¢ÈÑÐÖÃË ÇÒ¿ÕÊÙ ÖÃ ÆË¢ÈÑÔÃ Ç¿ÆÊ ÄÔÀÚØÐ (loops) 

ÍÃË ÒÔÑÇÌÑÚÓÐ (bulges), ÍÃ×ÓÙ ÍÃË ÑË ÇÐÆÑÏÑÔËÃÍ½Ù ÍÃË ÆËÃ-

ÏÑÔËÃÍ½Ù ÕÛÐÆ½ÕÇËÙ (junctions). � ÖÔËÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÃÈÑÔ¢ ÖÊÐ 

ÑÔÉ¢ÐØÕÊ ÀÎØÐ ÖØÐ ÕÖÑËÚÇ¿ØÐ ÖÊÙ ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù ÕÇ ÏËÃ 

ÖÔËÕÆË¢ÕÖÃÖÊ ÆÑÏ¾, Ê ÑÒÑ¿Ã ÕÛÚÐ¢ Ç¿ÐÃË ÕÛÏÒÃÉ¾Ù ÍÃË ÕÖÃ×Ç-

ÔÑÒÑËÇ¿ÖÃË ÃÒÀ ÍÃÖËÀÐÖÃ. � ÖÇÖÃÔÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÒÇÔËÉÔ¢ÈÇË ÖÑÐ 

ÖÔÀÒÑ ÃÎÎÊÎÇÒ¿ÆÔÃÕÊÙ ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA ÏÇ ¢ÎÎÃ ÏÀÔËÃ RNA ¾ 

ÏÇ ÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ ÏÀÔËÃ ÉËÃ ÖÊ ÆÊÏËÑÛÔÉ¿Ã ÒËÑ ÕÂÐ×ÇÖØÐ ÕÛÏÒÎÀ-

ÍØÐ. �¿ÐÃË ÕÊÏÃÐÖËÍÀ ÐÃ ÕÊÏÇËØ×Ç¿ ÀÖË ÑÔËÕÏ½ÐÃ ÏÀÔËÃ RNA ÆÇÐ 

ÃÒÑÍÖÑÂÐ ÏËÃ ÕÛÉÍÇÍÔËÏ½ÐÊ ÕÖÃ×ÇÔ¾ ÖÔËÕÆË¢ÕÖÃÖÊ ÆÑÏ¾, ÃÎÎ¢ 

ÎÇËÖÑÛÔÉÑÂÐ ØÙ ÇÛ½ÎËÍÖÇÙ ÏÑÐÀÍÎØÐÇÙ ÃÎÛÕ¿ÆÇÙ.

¥Ë ÍÂÔËÇÙ ÆÑÏËÍ½Ù ÏÑÐ¢ÆÇÙ ÖÊÙ ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ 

RNA Ç¿ÐÃË ÑË Æ¿ÍÎØÐÇÙ ½ÎËÍÇÙ ÒÑÛ ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÑÂÐÖÃË ÃÒÀ ÖÑ 

ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ Ä¢ÕÇØÐ ÍÃÖ¢ Watson-Crick ÍÃË 

½ÚÑÛÐ ÕÖÇÔÇÑÆËÃÏÀÔÈØÕÊ ÒÃÔÀÏÑËÃ ÏÇ ÃÛÖ¾ ÖÑÛ A-DNA. �Ò¢ÐËÃ 

ÃÛÖ½Ù ÑË Æ¿ÍÎØÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÌÇÒÇÔÐÑÂÐ ÕÇ Ï¾ÍÑÙ ÖÃ 10 bp, ÃÈÑÂ 

ÆËÃÍÀÒÖÑÐÖÃË ÃÒÀ ½ÐÃÐ ¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÑÛÙ ÄÔÀÚÑÛÙ ¾ ÒÔÑÇÌÑÚ½Ù 

(���¥£� 3.22). � ÏËÍÔÀÖÇÔÊ ÆÛÐÃÖ¾ ÒÔÑÇÌÑÚ¾ ÒÔÑÍÂÒÖÇË ÃÒÀ 

ÖÊÐ ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ÏËÃÙ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÊÙ Ä¢ÕÊÙ (�ËÍÀÐÃ 3.22Ã). �Ð 

Ê ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÊ Ä¢ÕÊ ÕÖÑËÄÃÚÖÇ¿ ÕÖÑ ÇÕØÖÇÔËÍÀ ÖÊÙ ½ÎËÍÃÙ, 

Ê ½ÎËÍÃ Í¢ÏÒÖÇÖÃË. �Ð Ê Ä¢ÕÊ ÕÖÔÃÈÇ¿ ÒÔÑÙ ÖÑ ÇÌØÖÇÔËÍÀ ÖÊÙ 

���¥£� 3.22 �ÖÑËÚÇ¿Ã ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù 

ÖÑÛ RNA: ÄÔÀÚÑË ÍÃË ÒÔÑÇÌÑÚ½Ù. [�ÊÉ¾: 

Nowakowski, J., and Tinoco, I. Jr. 1997. RNA 

structure and stability. Semin Virol 8:153-165.]



333.10 � ÁÌÊ¹ ÑÌÖ RNA

½ÎËÍÃÙ, Ê ½ÎËÍÃ ÆÇÐ Í¢ÏÒÖÇÖÃË ÍÃË Ê Ä¢ÕÊ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÃÎÎÊÎÇÒË-

ÆÔ¢ÕÇË ÏÇ ¢ÎÎÃ ÖÏ¾ÏÃÖÃ ÖÑÛ ¿ÆËÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA, ¢ÎÎÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ 

RNA ¾ ÏÇ Í¢ÒÑËÃ ÒÔØÖÇßÐÊ. �ÇÉÃÎÂÖÇÔÇÙ ÒÔÑÇÌÑÚ½Ù ÒÔÑ-

ÍÂÒÖÑÛÐ ÃÒÀ ÖÊÐ ÒÃÔÑÛÕ¿Ã ÇÒËÒÔÀÕ×ÇÖØÐ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐØÐ 

Ä¢ÕÇØÐ (�ËÍÀÐÃ 3.22Ä). °ÐÃÙ ÇÕØÖÇÔËÍÀÙ ÄÔÀÚÑÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË 

ÀÖÃÐ ½ÐÃ ¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ ÕÇ Í¢×Ç ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÖÑÛ RNA 

ÒÃÔÃÏ½ÐÑÛÐ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÃ. ¥ ÏËÍÔÀÖÇÔÑÙ ÄÔÀÚÑÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇ-

ÖÃË ÀÖÃÐ ½ÐÃ ÜÇÂÉÑÙ ÏÊ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ Ä¢ÕÇØÐ, ÆÊÎÃÆ¾ ½ÐÃ 

ÃÖÃ¿ÔËÃÕÖÑ ÜÇÂÉÑÙ, ÆËÃÍÀÒÖÇË ÖÊ Æ¿ÍÎØÐÊ ½ÎËÍÃ (�ËÍÀÐÃ 3.22É). 

�ÇÉÃÎÂÖÇÔÑË ÄÔÀÚÑË ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË ÀÖÃÐ Ê Æ¿ÍÎØÐÊ ½ÎËÍÃ ÆËÃ-

ÍÀÒÖÇÖÃË ÃÒÀ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÃÖÃ¿ÔËÃÕÖÃ ÜÇÂÉÊ Ä¢ÕÇØÐ. »ÖÃÐ Ê 

Í¢×Ç ÃÎÛÕ¿ÆÃ ½ÚÇË ÖÑÐ ¿ÆËÑ ÃÔË×ÏÀ ÃÐÖËÍÔËÕÖÓÐ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½-

ÐØÐ Ä¢ÕÇØÐ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ½ÐÃÙ ÕÛÏÏÇÖÔËÍÀÙ ÇÕØÖÇÔËÍÀÙ ÄÔÀÚÑÙ 

(�ËÍÀÐÃ 3.22Æ), ÇÐÓ, ÀÖÃÐ Ê Ï¿Ã ÃÎÛÕ¿ÆÃ ½ÚÇË ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÏÊ 

ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÇÙ Ä¢ÕÇËÙ ÃÒÀ ÖÊÐ ¢ÎÎÊ, ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ½ÐÃÙ ÃÕÂÏ-

ÏÇÖÔÑÙ ÇÕØÖÇÔËÍÀÙ ÄÔÀÚÑÙ (�ËÍÀÐÃ 3.22Ç). �ËÃ ÆÑÏ¾ ÈÑÛÔÍ½-

ÖÃÙ (hairpin) ¾ ÕÖ½ÎÇÚÑÙ-ÄÔÀÚÑÙ (stem-loop) ÆÊÏËÑÛÔÉÇ¿ÖÃË ÀÖÃÐ 

Ê ¿ÆËÃ ÃÎÛÕ¿ÆÃ ÃÐÃÆËÒÎÓÐÇÖÃË ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË ½ÐÃ ÕÖ½ÎÇÚÑÙ 

(ÒÇÔËÑÚ¾ ÏÇ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÇÙ Ä¢ÕÇËÙ) ÍÃË ½ÐÃÐ ÄÔÀÚÑ (ÒÇÔËÑÚ¾ ÏÇ 

ÃÜÇÛÉ¢ÔØÖÇÙ Ä¢ÕÇËÙ). ¥ ÄÔÀÚÑÙ ÏËÃÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ½ÚÇË 

Ï¾ÍÑÙ ÆÂÑ ¾ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ (�ËÍÀÐÃ 3.22ÕÖ).

�¿ÍÎØÐÃ ÕÖÇÎ½ÚÊ Ç¿ÐÃË ÆÛÐÃÖÀÐ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÑÂÐ ÍÃË ÃÒÀ 

ÖÑ ÜÇÛÉ¢ÔØÏÃ Ä¢ÕÇØÐ ÒÑÛ ÃÐ¾ÍÑÛÐ ÕÇ ÆËÃÈÑÔÇÖËÍ¢ ÏÀÔËÃ 

RNA ¾ ÕÇ ÃÒÑÏÃÍÔÛÕÏ½ÐÃ ÖÏ¾ÏÃÖÃ ÖÑÛ ¿ÆËÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA. �Ç 

ÖÑÐ ÖÔÀÒÑ ÃÛÖÀ ÆÊÏËÑÛÔÉÇ¿ÖÃË ½ÐÃÙ ÕÂÐÆÇÕÏÑÙ (���¥£� 3.23). 

¥Ë ÕÂÐÆÇÕÏÑË Ç¿ÐÃË ÕÊÏÃÐÖËÍ¢ ÆÑÏËÍ¢ ÕÖÑËÚÇ¿Ã, ÃÒÃÔÃ¿ÖÊÖÃ ÉËÃ 

ÖÊ ÆÊÏËÑÛÔÉ¿Ã ÖÊÙ ÕÛÐÑÎËÍ¾Ù ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA. »ÖÃÐ ÖÃ 

¢ÍÔÃ ÆÂÑ Æ¿ÍÎØÐØÐ ÇÎ¿ÍØÐ RNA ÕÛÐÆ½ÑÐÖÃË ÆÊÏËÑÛÔÉÓÐÖÃÙ 

½ÐÃÐ ÕÂÐÆÇÕÏÑ, ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÏËÃ ÇÐËÃ¿Ã ÆÑÏ¾ ÒÑÛ ÏÑË¢ÜÇË ÏÇ 

ÏÃÍÔË¢ ½ÎËÍÃ. �ÛÖ¾ Ê ÃÎÎÊÎÇÒ¿ÆÔÃÕÊ Æ¿ÍÎØÐØÐ ÇÎ¿ÍØÐ Ï½ÕØ ÖØÐ 

¢ÍÔØÐ ÖÑÛÙ, Ê ÑÒÑ¿Ã ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË ÑÏÑÃÌÑÐËÍ¾ ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ (coaxial 

stacking), ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ ÖÑÐ ÕÂÐÆÇÕÏÑ.

� ÖÔËÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÇÐÀÙ ÏÑÔ¿ÑÛ RNA ÕÖÃ×ÇÔÑÒÑËÇ¿ÖÃË 

ÃÒÀ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÏÇÖÃÌÂ ÖØÐ ÆÑÏËÍÓÐ ÕÖÑËÚÇ¿ØÐ ÖÊÙ 

ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ.

� ÖÔËÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÖÑÛ RNA, ÆÊÎÃÆ¾ Ê ÖÔËÕÆË¢ÕÖÃÖÊ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ 

ÏÑÔ¿ÑÛ, Ç¿ÐÃË ÃÒÑÖ½ÎÇÕÏÃ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇØÐ ÏÇÖÃÌÂ ÆÂÑ ¾ 

ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔØÐ ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÓÐ ÆÑÏÓÐ. ¥Ë ÖÔËÖÑÖÃÉÇ¿Ù ÆÑÏ½Ù ÕÖÃ-

×ÇÔÑÒÑËÑÂÐÖÃË ÃÒÀ ÏÇÖÃÎÎËÍ¢ ËÀÐÖÃ (Ò.Ú. Na+, Mg2+), ÖÃ ÑÒÑ¿Ã 

ÇÌÑÛÆÇÖÇÔÓÐÑÛÐ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÊÎÇÍÖÔËÍ¢ ÈÑÔÖ¿Ã ÖÑÛ ÈØÕÈÑÕÃÍÚÃ-

ÔËÖËÍÑÂ ÕÍÇÎÇÖÑÂ. °ÖÕË, ÒÃÂÑÛÐ ÐÃ ÛÈ¿ÕÖÃÐÖÃË ÃÒØÕÖËÍ½Ù ÊÎÇ-

ÍÖÔÑÕÖÃÖËÍ½Ù ÆÛÐ¢ÏÇËÙ ÑË ÑÒÑ¿ÇÙ ×Ã ÇÏÒÀÆËÜÃÐ ÖÑÐ ÕÍÇÎÇÖÀ ÖÑÛ 

RNA ÐÃ ÃÐÃÆËÒÎØ×Ç¿ ÓÕÖÇ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÇË ÏËÃ ÕÛÏÒÃÉ¾ ÆÑÏ¾. 

���¥£� 3.23 �ÖÑËÚÇ¿Ã ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ ÆÑÏ¾Ù 

ÖÑÛ RNA ÒÑÛ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÇÐÆÑÏÑÔËÃÍ½Ù ÍÃË 

ÆËÃÏÑÔËÃÍ½Ù ÕÛÐÆ½ÕÇËÙ. [�ÊÉ¾: Nowakowski, 

J., and Tinoco, I. Jr. 1997. RNA structure and 

stability. Semin Virol 8:153-165.]
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�ÃÔÃÍ¢ÖØ ÒÇÔËÉÔ¢ÈÑÐÖÃË ÑÔËÕÏ½ÐÃ ÇËÆËÍ¢ ÆÑÏËÍ¢ ÕÖÑËÚÇ¿Ã ÒÑÛ 

ÕÛÐÇËÕÈ½ÔÑÛÐ ÕÖÊÐ ÖÔËÖÑÖÃÉ¾ ÆÑÏ¾.

°ÐÃÙ ÅÇÛÆÑÍÀÏÒÑÙ (pseudoknot) ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÀÖÃÐ ÏËÃ ÃÎÎÊ-

ÎÑÛÚ¿Ã Ä¢ÕÇØÐ ÕÖÑÐ ÄÔÀÚÑ ÏËÃÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ ÜÇÛÉÃÔÓÐÇË ÏÇ ÏËÃ 

ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ¾ ÏÑÐÀÍÎØÐÊ ÒÇÔËÑÚ¾ ÒÑÛ ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË Æ¿ÒÎÃ ÕÖÑ 

ÕÖ½ÎÇÚÑÙ ÖÊÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ (���¥£� 3.24). �ÖÊÐ ÒÇÔ¿ÒÖØÕÊ ÃÛÖ¾, 

ÑË ÆÂÑ Æ¿ÍÎØÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÏËÃ ÑÏÑÃÌÑÐËÍ¾ ÕÖÑ¿ÄÃ.

�Ë¢ÈÑÔÇÙ ÏÑÔÈ½Ù ÆÑÏËÍÓÐ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇØÐ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ 

È½ÔÑÛÐ ÕÇ ÇÒÃÈ¾ ÃÒÑÏÃÍÔÛÕÏ½ÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù ÇÐÀÙ ÏÇÉ¢ÎÑÛ 

ÏÑÔ¿ÑÛ RNA. �ÂÑ ÃÒÀ ÃÛÖ½Ù ÖËÙ ÃÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÑÐÖÃË 

ÕÖÊÐ ���¥£� 3.25. �ÃÖ¢ ÖÊÐ ÃÎÎÊÎÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÒÑÛ ÑÐÑÏ¢ÜÇÖÃË 

«ÇÒÃÈ¾ ÈÑÛÔÍÇÖÓÐ» (kissing hairpins), ÆÂÑ ÈÑÛÔÍ½ÖÇÙ ÕÛÐÆ½-

ÑÐÖÃË ÏÇÖÃÌÂ ÖÑÛÙ, ÍÃ×ÓÙ ÏÊ ÜÇÛÉÃÔØÏ½ÐÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ ÖÊÙ 

ÏËÃÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ ÜÇÛÉÃÔÓÐÑÛÐ ÏÇ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù Ä¢ÕÇËÙ ÏËÃÙ 

¢ÎÎÊÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ (�ËÍÀÐÃ 3.25Ã). �Ç ÏËÃ ¢ÎÎÊ ÒÇÔ¿ÒÖØÕÊ, Ñ ÄÔÀ-

ÚÑÙ ÏËÃÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ ÕÛÐÆ½ÇÖÃË ÏÇ ÏËÃ ÒÔÑÇÌÑÚ¾, ÀÖÃÐ ÏÊ ÜÇÛÉÃ-

ÔØÏ½ÐÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÃ ÖÊÙ ÒÔÑÇÌÑÚ¾Ù ÜÇÛÉÃÔÓÐÑÛÐ ÏÇ ÕÛÏÒÎÊ-

ÔØÏÃÖËÍ½Ù Ä¢ÕÇËÙ ÖÊÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ (�ËÍÀÐÃ 3.25Ä).

�¾ÏÇÔÃ ÉÐØÔ¿ÜÑÛÏÇ ÖÊÐ ÍÔÛÕÖÃÎÎËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÒÑÎÎÓÐ ÏÑÔ¿ØÐ 

RNA. �ÆËÃ¿ÖÇÔÑ ÇÐÆËÃÈ½ÔÑÐ ÒÃÔÑÛÕË¢ÜÑÛÐ ÑË ÆÑÏ½Ù ÖØÐ ÍÃÖÃÎÛ-

ÖËÍÓÐ RNA. ¨Ñ ÏËÍÔÀÖÇÔÑ ÉÐØÕÖÀ ÍÃÖÃÎÛÖËÍÀ RNA Ç¿ÐÃË ÖÑ ÕÈÛ-

ÔÑÍ½ÈÃÎÑ ÔËÄÑ½ÐÜÛÏÑ (hammerhead ribozyme), ÖÑ ÑÒÑ¿Ñ Ò¾ÔÇ ÖÑ 

���¥£� 3.24 �ÑÏ¾ ÅÇÛÆÑÍÀÏÒÑÛ ÖÑÛ RNA. (Ã) 

� ÒÔØÖÑÖÃÉ¾Ù ÆÑÏ¾ ÇÐÀÙ RNA ÏÇ ÆÂÑ ÜÇÛÉ¢ÔËÃ 

ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍÓÐ ÃÎÎÊÎÑÛÚËÓÐ Ä¢ÕÇØÐ. ¨Ñ ½ÐÃ 

ÜÇÂÉÑÙ ÃÒÇËÍÑÐ¿ÜÇÖÃË ÍÀÍÍËÐÑ ÍÃË ÖÑ ¢ÎÎÑ ÏÒÎÇ. 

(Ä) � ÆÑÏ¾ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ (ÕÖ½ÎÇÚÑÙ-ÄÔÀÚÑÙ) ÕÚÊÏÃ-

Ö¿ÜÇÖÃË ÀÖÃÐ ÜÇÛÉÃÔÓÕÑÛÐ ÑË ÍÀÍÍËÐÇÙ ÕÛÏÒÎÊ-

ÔØÏÃÖËÍ½Ù Ä¢ÕÇËÙ. (É) � ÆÑÏ¾ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ (ÕÖ½-

ÎÇÚÑÙ-ÄÔÀÚÑÙ) ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÀÖÃÐ ÜÇÛÉÃÔÓÕÑÛÐ 

ÑË ÏÒÎÇ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ½Ù Ä¢ÕÇËÙ. (Æ) ¥ ÅÇÛÆÑ-

ÍÀÏÒÑÙ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÇÖÃË ÀÖÃÐ ÑË Ä¢ÕÇËÙ ÖÑÛ ÄÔÀÚÑÛ 

ÜÇÛÉÃÔÓÕÑÛÐ ÏÇ ÏËÃ ÕÛÏÒÎÊÔØÏÃÖËÍ¾ ÏÑÐÀ-

ÍÎØÐÊ ÒÇÔËÑÚ¾ Ê ÑÒÑ¿Ã ÄÔ¿ÕÍÇÖÃË Æ¿ÒÎÃ ÕÖÑ 

ÕÖ½ÎÇÚÑÙ ÖÊÙ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ. ¥Ë Æ¿ÍÎØÐÇÙ ÒÇÔËÑÚ½Ù 

ÒÑÛ ÒÔÑÍÂÒÖÑÛÐ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÏËÃ ÑÏÑÃÌÑÐËÍ¾ 

ÕÖÑ¿ÄÃ. [�ÊÉ¾: Varani, G. 2001. RNA structure. 

Encyclopedia of Life Sciences pp. 1-8.]

���¥£� 3.25 �ÎÎÊÎÇÒËÆÔ¢ÕÇËÙ ÒÑÛ ÕÛÐÆ½ÑÛÐ 

ÃÒÑÏÃÍÔÛÕÏ½ÐÃ ÖÏ¾ÏÃÖÃ RNA. (Ã) �ÎÎÊÎÇÒ¿-

ÆÔÃÕÊ ÕÂÐÆÇÕÊÙ ÈÑÛÔÍÇÖÓÐ (È¿ÎÊÏÃ ÈÑÛÔÍÇ-

ÖÓÐ) ÍÃË (Ä) ÃÎÎÊÎÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÄÔÀÚÑÛ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ 

ÏÇ ÒÔÑÇÌÑÚ¾. [�ÊÉ¾: Nowakowski, J., and Tinoco, 

I. Jr. 1997. RNA structure and stability. Semin 
Virol 8:153-165.]
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ÀÐÑÏ¢ ÖÑÛ ÃÒÀ ÖÊÐ ÑÏÑËÀÖÊÖÃ ÖÑÛ ÕÚ¾ÏÃÖÑÙ ÖÊÙ ÆÇÛÖÇÔÑÖÃÉÑÂÙ 

ÆÑÏ¾Ù ÖÑÛ ÏÇ ÖÊÐ ÍÇÈÃÎ¾ ÖÑÛ ÑÏÓÐÛÏÑÛ ÍÃÔÚÃÔ¿Ã (���¥£� 3.26). 

�ÔÚËÍ¢ ÃÒÑÏÑÐÓ×ÊÍÇ ÃÒÀ ËÑÂÙ ÈÛÖÓÐ, ÃÎÎ¢ ÃÐ¢ÎÑÉÃ ÏÀÔËÃ ½ÚÑÛÐ 

ÄÔÇ×Ç¿ ÕÇ ÀÎÃ ÕÚÇÆÀÐ ÖÃ Ç¿ÆÊ ÑÔÉÃÐËÕÏÓÐ. °ÚÇË ÖÊÐ ËÍÃÐÀÖÊÖÃ ÐÃ 

ÍÃÖÃÎÂÇË ÖÑ ÍÀÅËÏÑ ÕÛÉÍÇÍÔËÏ½ÐØÐ ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÓÐ ÆÇÕÏÓÐ 

ÍÃË ÃÒÑÖÇÎÇ¿ ÏÑÐÖ½ÎÑ ÏÇÎ½ÖÊÙ ÖÊÙ ÎÇËÖÑÛÔÉ¿ÃÙ ÖØÐ ÔËÄÑÇÐÜÂÏØÐ.

3.11  � ÛÒÀ×ÇÕÊ ÖÑÛ ÍÀÕÏÑÛ ÖÑÛ RNA

¥Ë ÒÔÓÖÇÙ ÏÑÔÈ½Ù ÜØ¾Ù ÕÖÊ �Ê ÒË×ÃÐÀÐ ÐÃ ÚÔÊÕËÏÑÒÑ¿-

ÊÕÃÐ RNA ÖÀÕÑ ØÙ ÉÇÐÇÖËÍÀ ÛÎËÍÀ ÀÕÑ ÍÃË ØÙ ÃÒÃÔÃ¿ÖÊ-

ÖÑÛÙ ÄËÑÎÑÉËÍÑÂÙ ÍÃÖÃÎÂÖÇÙ.

� ÃÐÃÍ¢ÎÛÅÊ ÖØÐ ÍÃÖÃÎÛÖËÍÓÐ ËÆËÑÖ¾ÖØÐ ÖÑÛ RNA Ç¿ÚÇ ÒÑÎÂ ÕÊÏÃ-

ÐÖËÍ½Ù ÇÒËÒÖÓÕÇËÙ ÕÖÑÐ ÖÔÀÒÑ ÒÑÛ ÃÐÖËÎÃÏÄÃÐÀÏÃÕÖÇ ÖÊÐ ÇÌ½ÎËÌÊ 

ÖØÐ ÄËÑÚÊÏËÍÓÐ ÃÐÖËÆÔ¢ÕÇØÐ. �ËÃ ÒÑÎÂ ÍÃËÔÀ, ÑË ÄËÑÎÀÉÑË ÆËÃÖÂ-

ÒØÐÃÐ ÆË¢ÈÑÔÇÙ ÛÒÑ×½ÕÇËÙ ÉËÃ ÖÑ ÃÐ ÑË ÒÔÓÖÇÙ ÏÑÔÈ½Ù ÜØ¾Ù ÒÑÛ 

ÇÏÈÃÐ¿ÕÖÊÍÃÐ ÕÖÊ �Ê ÒÇÔËÇ¿ÚÃÐ DNA ¾ ÒÔØÖÇßÐÊ. ¹ÖÃÐ ÆÂÕÍÑÎÑ 

ÐÃ ÈÃÐÖÃÕÖÇ¿ ÍÃÐÇ¿Ù ÏÇ ÒÑËÑÐ ÖÔÀÒÑ ÍÃ×½ÐÃ ÃÒÀ ÖÃ ÆÂÑ ÃÛÖ¢ Ç¿ÆÊ 

ÏÃÍÔÑÏÑÔ¿ØÐ ×Ã ÏÒÑÔÑÂÕÇ ÐÃ ÎÇËÖÑÛÔÉ¾ÕÇË ÃÒÑÛÕ¿Ã ÖÑÛ ¢ÎÎÑÛ. ¨Ã 

ÒÔØÖÇÝÐËÍ¢ ÏÀÔËÃ ÃÐÃÆËÒÎÓÐÑÐÖÃË ÕÇ ÕÖÃ×ÇÔ½Ù ÖÔËÖÑÖÃÉÇ¿Ù ÆÑÏ½Ù 

ÉËÃ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÕÑÛÐ ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¢ Í½ÐÖÔÃ, ÃÎÎ¢ ÆÇ ÏÇÖÃÄËÄ¢ÜÑÛÐ 

ÉÇÐÇÖËÍ½Ù ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ. ¨Ñ DNA ÃÒÑ×ÊÍÇÂÇË ÍÃË ÏÇÖÃÄËÄ¢ÜÇË ÉÇÐÇ-

ÖËÍ½Ù ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ, ÃÎÎ¢ ÆÇÐ ½ÚÇË ÄÔÇ×Ç¿ DNA ÕÖÊ ÈÂÕÊ ÒÑÛ ÐÃ 

ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÆÔ¢ÕÇË ØÙ ÍÃÖÃÎÂÖÊÙ. � ÈÔ¢ÕÊ «ÐÃ ÄÔÇ×Ç¿ ÕÖÊ ÈÂÕÊ» 

Ç¿ÐÃË ÕÊÏÃÐÖËÍÀ ÍÔËÖ¾ÔËÑ, ÆËÀÖË ÕÖÑ ÇÔÉÃÕÖ¾ÔËÑ ½ÚÑÛÐ ÕÛÐÖÇ×Ç¿ 

ÏÀÔËÃ DNA ÒÑÛ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÆÔ¢ÕÑÛÐ ØÙ ÍÃÖÃÎÂÖÇÙ. ¨Ã ÏÀÔËÃ 

RNA Ç¿ÐÃË ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÑ ÇÛ½ÎËÍÖÃ, ÇÒÇËÆ¾ Ê ÇÒËÒÔÀÕ×ÇÖÊ 2e ÑÏ¢ÆÃ 

ÛÆÔÑÌÛÎ¿ÑÛ ÖÑÛÙ ÇÒËÖÔ½ÒÇË ÐÃ ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÛÐ ÕÖÃ×ÇÔ½Ù ÖÔËÖÑÖÃÉÇ¿Ù 

ÆÑÏ½Ù ÒÑÛ ÆÇÐ ÏÒÑÔÑÂÐ ÐÃ ÕÚÊÏÃÖËÕÖÑÂÐ ÕÖÑ DNA. � ÃÐÃÍ¢ÎÛÅÊ 

ÀÖË ÏÀÔËÃ RNA ÒÑÛ ÕÛÐÃÐÖÓÐÖÃË ÕÖÊ ÈÂÕÊ ÆËÃ×½ÖÑÛÐ ÍÃÖÃÎÛÖËÍ½Ù 

ËÆËÀÖÊÖÇÙ ×Ã ÏÒÑÔÑÂÕÇ ÐÃ ÇÒËÎÂÕÇË ÖÑ ÃËÓÐËÑ ÇÔÓÖÊÏÃ ÃÐ «Ê ÍÀÖÃ 

½ÍÃÐÇ ÖÑ ÃÛÉÀ ¾ ÖÑ ÃÛÉÀ ÖÊÐ ÍÀÖÃ». ¥Ë ÒÔÓÖÑË ÒÔÀÉÑÐÑË ÖØÐ ÕÊÏÇ-

ÔËÐÓÐ ÍÛÖÖ¢ÔØÐ ÒË×ÃÐÀÐ ÐÃ ÒÇÔËÇ¿ÚÃÐ RNA, ½ÐÃ ÏÀÔËÑ ÒÑÛ ÏÒÑÔÇ¿ 

ÐÃ ÃÒÑ×ÊÍÇÂÇË ÉÇÐÇÖËÍ½Ù ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÇÙ ÃÎÎ¢ ÍÃË ÐÃ ÍÃÖÃÎÂÇË ÄËÑ-

ÚÊÏËÍ½Ù ÃÐÖËÆÔ¢ÕÇËÙ. ¯ÔÃ ÑË ÒÔÓÖÇÙ ÏÑÔÈ½Ù ÜØ¾Ù ÏÒÑÔÇ¿ ÐÃ ÜÑÂ-

ÕÃÐ ÕÇ ½ÐÃÐ «ÍÀÕÏÑ ÖÑÛ RNA», ÛÒÀ×ÇÕÊ ÒÑÛ ÒÔÑÖ¢×ÊÍÇ ÃÔÚËÍ¢ 

ÃÒÀ ÖÑÐ Walter Gilbert ÖÑ 1986. �ÂÏÈØÐÃ ÏÇ ÖÊÐ ÛÒÀ×ÇÕÊ ÃÛÖ¾, ÑË 

ÒÔØÖÇßÐÇÙ ÕÖÃÆËÃÍ¢ ÃÐÖËÍÃÖ½ÕÖÊÕÃÐ ÖÃ ÏÀÔËÃ RNA ØÙ ÍÃÖÃÎÂÖÇÙ 

ÉËÃ ÖËÙ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÄËÑÎÑÉËÍ½Ù ÃÐÖËÆÔ¢ÕÇËÙ, ÇÒÇËÆ¾ ÑË ÒÔØÖÇßÐÇÙ 

ÒÃÔÇ¿ÚÃÐ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÇÙ ÇÐÃÎÎÃÍÖËÍ½Ù ÆÑÏ½Ù ÍÃË ÃÎÎÊÎÑÛÚ¿ÇÙ, ÇÐÓ 

ÖÑ DNA ÃÐÖËÍÃÖ½ÕÖÊÕÇ ÕÖÃÆËÃÍ¢ ÖÃ ÏÀÔËÃ RNA ÉËÃ ÖÊÐ ÃÒÑ×¾ÍÇÛÕÊ 

ÖÊÙ ÉÇÐÇÖËÍ¾Ù ÒÎÊÔÑÈÑÔ¿ÃÙ ÕÖÃ ÒÇÔËÕÕÀÖÇÔÃ ÄËÑÎÑÉËÍ¢ ÕÛÕÖ¾-

ÏÃÖÃ, ÇÒÇËÆ¾ Ç¿ÐÃË ÕÖÃ×ÇÔÀÖÇÔÑ ÍÃË ÇÛÍÑÎÀÖÇÔÑ ÐÃ ÇÒËÆËÑÔ×Ø×Ç¿.

���¥£� 3.26 �ÔÛÕÖÃÎÎËÍ¾ ÆÑÏ¾ ÖÑÛ ÕÈÛÔÑ-

Í½ÈÃÎÑÛ ÔËÄÑÇÐÜÂÏÑÛ. ¨Ñ Ä½ÎÑÙ ÆÇ¿ÚÐÇË ÖÑÐ 

ÈØÕÈÑÆËÇÕÖÇÔËÍÀ ÆÇÕÏÀ ÒÑÛ ÍÀÄÇÖÃË ÏÇ ÃÛÖÑ-

ÍÃÖ¢ÎÛÕÊ. [�ÊÉ¾: J. B. Murray, et al. 1988. Cell 
92:665-673.]
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�ÔØÖ¾ÕÇËÙ ÍÃË ÒÔÑÄÎ¾ÏÃÖÃ

1.  �ÓÕÖÇ ÏÇ ÕÛÐÖÑÏ¿Ã ½ÐÃÐ ÑÔËÕÏÀ, ÏËÃ ÒÇÔËÉÔÃÈ¾ ¾ ÕÚÇÆË¢ÕÖÇ ÖÃ 

ÒÃÔÃÍ¢ÖØ:

  Ã. �ÛÍÃÔÛÓÖÊÙ

  Ä. �ÕÖÀÐÇÙ

  É. �ÒÑÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA

  Æ. �ÃËÐÀÏÇÐÑ ÖÊÙ ÛÒÇÔÚÔØÏËÍÀÖÊÖÃÙ

  Ç. �ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA

ÕÖ. �ÒÑÒÑÛÔ¿ÐØÕÊ

  Ü. �ÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA

  Ê. �ÎËÍ¢ÕÊ

  ×. �ÔØÖÇßÐÊ SSB

   Ë. �ÔØÖÇßÐÊ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾Ù �

 ËÃ. RFI

 ËÄ. ­ÒÇÔ½ÎËÍÃ

  ËÉ. �ÎÛÕÑÏÇÔ½Ù

  ËÆ. ¨ÑÒÑÝÕÑÏÇÔ½Ù

  ËÇ. ¨ÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊ

ËÕÖ. �ÃÎ¿ÐÆÔÑÏÑ

  ËÜ. A-DNA

  ËÊ. Z-DNA

  Ë×. �ÖÃÛÔÑÇËÆ¾Ù ÆÑÏ¾

   Í. �ÑÏ¾ ÈÑÛÔÍ½ÖÃÙ

 ÍÃ.  ÇÛÆÑÍÀÏÒÑÙ

 ÍÄ. ¦ËÄÑ½ÐÜÛÏÑ

 ÍÉ. ¥ÏÑÃÌÑÐËÍ¾ ÕÖÑ¿ÄÃÌÊ

2. �ÓÕÖÇ ÏËÃ ÕÂÐÖÑÏÊ ÇÌ¾ÉÊÕÊ ÉËÃ ÍÃ×½ÐÃ ÃÒÀ ÖÃ ÃÍÀÎÑÛ×Ã ÈÃËÐÀÏÇÐÃ.

  Ã.  ̈ Ñ DNA ÖÊÙ E. coli Ç¿ÐÃË Ï¾ÍÑÛÙ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 4,6 × 106 bp ÕÖÑ ÜØÐÖÃÐÀ 

ÍÂÖÖÃÔÑ, ÃÎÎ¢ ÀÖÃÐ ÖÑ ÃÒÑÏÑÐÓÐÑÛÏÇ, ÄÔ¿ÕÍÑÛÏÇ DNA Ï¾ÍÑÛÙ 

ÏÀÐÑ ÒÇÔ¿ÒÑÛ 5 × 104 bp.

  Ä.  � �260 ÉËÃ ½ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÕÇ ÆË¢ÎÛÏÃ ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË ÍÃÖ¢ 

ÒÇÔ¿ÒÑÛ 37% ÀÖÃÐ ÖÑ ÆË¢ÎÛÏÃ ×ÇÔÏÃÐ×Ç¿ ÃÒÀ ÖÑÛÙ 25°C ÕÖÑÛÙ 

90°C.

  É.  � Tm ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA Ç¿ÐÃË ÚÃÏÊÎÀÖÇÔÊ ÀÖÃÐ ÖÑ 

ÆË¢ÎÛÏÃ ÒÇÔË½ÚÇË NaCl 0,01 M ÃÒÀ À,ÖË ÀÖÃÐ ÖÑ ÆË¢ÎÛÏÃ ÒÇÔË½ÚÇË 

NaCl 0,02 M.

  Æ.  °ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÏÇ ÒÇÔËÇÚÀÏÇÐÑ G + C 20% ½ÚÇË 

ÚÃÏÊÎÀÖÇÔÊ Tm ÃÒÀ ½ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÏÇ ÒÇÔËÇÚÀÏÇÐÑ 

G + C 80%.

  Ç.  � ËÆÃÐËÍ¾ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã ÉËÃ ÖÊÐ ÇÒÃÐÃÆË¢ÖÃÌÊ ÖÑÛ DNA Ç¿ÐÃË ÒÇÔ¿-

ÒÑÛ 20-25 °C ÚÃÏÊÎÀÖÇÔÊ ÃÒÀ ÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã Ö¾ÌÊÙ ÖÑÛ DNA.

ÕÖ.  °ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÆÇÐ Ç¿ÐÃË ÇÛÃ¿Õ×ÊÖÑ ÕÇ ÏËÃ DN¢ÕÊ Ê 

ÑÒÑ¿Ã Ç¿ÐÃË ÇËÆËÍ¾ ÉËÃ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA, ÃÎÎ¢ ÃÛÖÀ ÖÑ DNA ÍÃ×¿-

ÕÖÃÖÃË ÇÛÃ¿Õ×ÊÖÑ ÕÖÊÐ ÇÐÜÛÏËÍ¾ ÛÆÔÀÎÛÕÊ ÃÒÀ ÖÊÐ DN¢ÕÊ, ÇÈÀ-

ÕÑÐ ÒÔÑÕÖÇ×ÑÂÐ ÕÖÑ ÆË¢ÎÛÏÃ ÏËÃ ÇÎËÍ¢ÕÊ ÍÃË ATP.

  Ü.  ¥Ë Ä¢ÕÇËÙ ÕÇ ½ÐÃ ÉÔÃÏÏËÍÀ Æ¿ÍÎØÐÑ DNA ÃÒÑÍÖÑÂÐ ÔÃÆËÇÐÇÔÉ¾ 

Õ¾ÏÃÐÕÊ ÀÖÃÐ ÖÑ DNA ÃÐÃÏÇËÚ×Ç¿ ÏÇ [3H]H2O.

  Ê.  � �260 ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÕÇ ÆË¢ÎÛÏÃ ÃÛÌ¢ÐÇÖÃË ÀÖÃÐ 

ÒÔÑÕÖÇ×Ç¿ ÛÆÔÑÌÇ¿ÆËÑ ÖÑÛ ÐÃÖÔ¿ÑÛ.

  ×.  ¥Ë ÒÔØÖÇßÐÇÙ SSB ÏÇËÓÐÑÛÐ ÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã Ö¾ÌÊÙ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏË-

ÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA.

   Ë.  �ËÃ ÐÑÛÍÎÇ¢ÕÊ Ê ÑÒÑ¿Ã ÃÒÑÏÃÍÔÂÐÇË ½ÐÃ ÐÑÛÍÎÇÑÖ¿ÆËÑ ÖÊ ÈÑÔ¢ 

ÃÒÀ ÖÑ 5e ¢ÍÔÑ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA ÆÇÐ ½ÚÇË ÍÃÏ¿Ã 

ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÕÇ ÒÎÃÕÏËÆËÃÍÀ DNA ÒÑÛ ½ÚÇË ÃÒÑÏÑÐØ×Ç¿ ÃÒÀ ÖÊÐ 

E. coli.

3. �ÑËÇÙ Ç¿ÐÃË ÑË ÆËÃÈÑÔ½Ù ÖØÐ ÒÔØÖÇÝÐÓÐ SSB ÃÒÀ ÖËÙ ÇÎËÍ¢ÕÇÙ;

4. �ÑËÇÙ Ç¿ÐÃË ÑË ÆËÃÈÑÔ½Ù ÖÊÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊÙ I ÃÒÀ ÖÊÐ ÇÎËÍ¢ÕÊ DnaB;
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  5.  �ÐÃÈ½ÔÇÖÇ Ö½ÕÕÇÔËÙ ÒÃÔ¢ÉÑÐÖÇÙ ÒÑÛ ÇÒÊÔÇ¢ÜÑÛÐ ÖÊ ×ÇÔÏÑÍÔÃÕ¿Ã 

Ö¾ÌÊÙ ÇÐÀÙ ÉÔÃÏÏËÍÑÂ Æ¿ÍÎØÐÑÛ DNA.

  6. �ÛÉÍÔ¿ÐÇÖÇ ÖÑ B-DNA ÏÇ ÖÑ A-DNA ÍÃË ÖÑ Z-DNA.

  7.  � DNA ÉÛÔ¢ÕÊ ÆËÃ×½ÖÇË ÏËÃ ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¾ ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃ ÒÑÛ ÖÊÐ ÌÇÚØÔ¿-

ÜÇË ÃÒÀ ÖËÙ ¢ÎÎÇÙ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II.

Ã.  �ÑËÃ Ç¿ÐÃË Ê ÆËÃÈÑÔ¢ ÖÊÙ DNA ÉÛÔ¢ÕÊÙ ÃÒÀ ÖËÙ ¢ÎÎÇÙ ÖÑÒÑÝÕÑ-

ÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II;

Ä.  �ËÃÖ¿ ÑÔËÕÏ½ÐÃ ÃÐÖËÄËÑÖËÍ¢, ÀÒØÙ ÖÑ ÐÃÎËÆËÌËÍÀ ÑÌÂ ÍÃË Ê ÐÑÄÑ-

ÏÒËÑÍ¿ÐÊ, ÒÑÛ ÃÐÃÕÖ½ÎÎÑÛÐ ÖÊÐ DNA ÉÛÔ¢ÕÊ ÒÃÔÇÏÒÑÆ¿ÜÑÛÐ ÖÊ 

ÄÃÍÖÊÔËÃÍ¾ ÃÐ¢ÒÖÛÌÊ;

  8.  �ÓÙ ÑË ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II ÏÇÖÃÖÔ½ÒÑÛÐ ÖÃ ÃÎÛÕÑÏÇÔ¾ ÒÑÛ 

ÕÚÊÏÃÖ¿ÜÑÐÖÃË ÏÇÖ¢ ÖÊÐ ÃÐÖËÉÔÃÈ¾ ÖÑÛ ÄÃÍÖÊÔËÃÍÑÂ DNA ÕÇ ÏÇÏÑ-

ÐØÏ½ÐÃ ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖ¢, ÍÛÍÎËÍ¢ ÏÀÔËÃ DNA;

  9.  �ÑËÇÙ Ç¿ÐÃË ÑË ÆËÃÈÑÔ½Ù ÖØÐ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔÃÕÓÐ ÖÂÒÑÛ I ÃÒÀ ÖËÙ ÖÑÒÑ-

ÝÕÑÏÇÔ¢ÕÇÙ ÖÂÒÑÛ II;

10.  �ËÃÖ¿ ÏËÃ DN¢ÕÊ ÇËÆËÍ¾ ÉËÃ ÏÑÐÀÍÎØÐÑ DNA ÍÀÄÇË ½ÐÃ ÃÔÐÊÖËÍ¢ ÛÒÇ-

ÔÇÎËÍØÏ½ÐÑ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÑ (ÑÏÑËÑÒÑÎËÍ¢ ÍÎÇËÕÖÀ, ÍÛÍÎËÍÀ ÏÀÔËÑ DNA), 

ÃÎÎ¢ ÆÇÐ ½ÚÇË ÍÃÏ¿Ã ÇÒ¿ÆÔÃÕÊ ÕÖÑ ¿ÆËÑ ÒÎÃÕÏ¿ÆËÑ ÏÇÖ¢ ÖÊ ÚÃÎ¢ÔØÕ¾ 

ÖÑÛ ÃÒÀ ÖÊÐ ÖÑÒÑÝÕÑÏÇÔ¢ÕÊ I;

11.  �ÐÃÍÃÎÂÒÖÇÖÇ ÏËÃ Ð½Ã ÍÃÖÃÎÛÖËÍ¾ ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃ ÒÑÛ ÍÀÄÇË RNA. �ÇÔË-

ÉÔ¢ÅÖÇ ÏÇÔËÍ½Ù ÃÒÎ½Ù ÇÔÉÃÕÖÊÔËÃÍ½Ù ÃÐÃÎÂÕÇËÙ ÒÑÛ ×Ã ÏÒÑÔÑÂ-

ÕÃÖÇ ÐÃ ÚÔÊÕËÏÑÒÑË¾ÕÇÖÇ, ÉËÃ ÐÃ ÒÔÑÕÆËÑÔ¿ÕÇÖÇ ÃÐ Ê ÇÐÇÔÉÀÖÊÖÃ 

ÒÑÛ ÃÒÑÏÑÐÓÕÃÖÇ ÑÈÇ¿ÎÇÖÃË ÕÇ ½ÐÜÛÏÑ ¾ ÕÇ ÔËÄÑ½ÐÜÛÏÑ.

12.  �ËÃÖ¿ ÒÑÎÎÑ¿ ÄËÑÎÀÉÑË ×ÇØÔÑÂÐ ÀÖË ÕÖÑÛÙ ÒÔÓÖÑÛÙ ÒÔÑÉÀÐÑÛÙ ÖØÐ 

ÕÊÏÇÔËÐÓÐ ÍÛÖÖ¢ÔØÐ ÛÒ¾ÔÚÇ RNA ÍÃË ÀÚË DNA ¾ ÒÔØÖÇßÐÊ;
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