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ВВЕДЕНИЕ 
 
Основы молекулярной биологии являются составной частью 

дисциплины бакалавриата «Основы биохимии и молекулярной био-
логии» направления 19.03.01 Биотехнология и фундаментальной со-
ставляющей следующих дисциплин: 

• бакалавриата: «Основы генетической инженерии» (направле-
ние 19.03.01 Биотехнология); 

• магистратуры: «Молекулярная биотехнология» (направление 
19.04.01, магистерские программы «Биотехнология продуктов функ-
ционального назначения», «Информационные технологии и измери-
тельные системы в биотехнологии и биоинженерии»; направление 
19.04.02 Продукты питания из растительного сырья, магистерская 
программа «Ферментативные процессы в биотехнологии»; направле-
ние 19.04.03 Продукты питания животного происхождения, маги-
стерская программа «Микробиологические процессы в пищевых тех-
нологиях»); 

• дисциплина магистратуры «Современные проблемы биотех-
нологии», магистерские программы направления 19.04.01 Биотехно-
логия. 

Основы молекулярной биологии являются логическим про-
должением содержания дисциплин бакалавриата «Биохимия», «Ана-
литическая химия и ФХМА», «Органическая химия», «Общая и пи-
щевая микробиология», «Биология и основы микробиологии». 

Все дисциплины, составной или базовой частью которых яв-
ляются «Основы молекулярной биологии», реализуются кафедрой 
химии и молекулярной биологии на факультете пищевых биотехно-
логий и инженерии Университета ИТМО. 

Mолекулярная биология изучает явления жизни на уровне 
макромолекул в субклеточных структурах, в вирусах, в клетках. Цель 
молекулярной биологии – установление роли и механизма функцио-
нирования этих макромолекул на основе знания их структуры и 
свойств. 

Исторически молекулярная биология сформировалась в ходе 
развития направлений биохимии, изучающих белки и нуклеиновые 
кислоты. В то время как биохимия исследует обмен веществ и био-
энергетику процессов, происходящих в живой клетке, молекулярная 
биология главное внимание сосредоточивает на изучении способа 
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хранения наследственной информации, механизма ее передачи до-
черним клеткам и реализации этой информации. Начав с изучения 
биологических процессов на молекулярно-атомном уровне, молеку-
лярная биология перешла к сложным надмолекулярным клеточным 
структурам и в настоящее время успешно решает проблемы генетики, 
физиологии, эволюции и экологии. 

Молекулярная биология возникла на границе биохимии, био-
органической химии, биофизики, органической химии, микробиоло-
гии, цитологии и генетики. Формальной датой возникновения моле-
кулярной биологии считают 1953 год. В 1953 г. Дж. Уотсон 
и Ф. Крик, используя рентгенограммы ДНК, впервые полученные Ро-
залиндой Франклин и М. Уилкинсом, и правила Э. Чаргаффа о зако-
номерностях первичной структуры ДНК, установили пространствен-
ную структуру ДНК и высказали подтвердившееся позже предполо-
жение о механизме ее репликации (удвоении), лежащем в основе 
наследственности. 

Для понимания закономерностей строения нуклеиновых кис-
лот и процессов с их участием в клетке важнейшее значение имеет 
принцип комплементарности пуриновых и пиримидиновых основа-
ний, установленный в 1953 г. Дж. Уотсоном и Ф. Криком. 

Исследование механизма биосинтеза белка позволило устано-
вить центральную догму молекулярной биологии, которая характери-
зует направление движения генетической информации в организме: 
ДНК → матричная рибонуклеиновая кислота (мРНК) → белок. 

В 1954 г. А. Даунс и Г. Гамов сформулировали концепцию гене-
тического кода. Расшифровка генетического кода осуществлена М. Ни-
ренбергом, X. Маттеи и С. Очоа совместно с Х.Г. Кораной в 1961–65 гг. 
Открытие генетического кода позволило установить соотношение по-
следовательности нуклеотидов в нуклеиновых кислотах с последова-
тельностью аминокислот в белках. 

К середине. 60-х гг. ХХ в. утвердилось представление об уни-
версальности основных черт строения и функции гена как сложной 
линейной структуры ДНК, который в результате транскрипции и по-
следующей трансляции определяет первичную структуру полипеп-
тидной цепи белковых молекул. 

В последующие десятилетия знания в области молекулярной 
биологии стремительно углублялись и расширялись, что позволило 
сформировать новые направления прикладного характера. 
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Большое значение имеют исследования репарации (исправле-
ний) повреждений генома, причиненных коротковолновой радиацией 
или химическими мутагенами.  

Самостоятельной областью исследований является изучение меха-
низма действия ферментов, основанного на представлениях о трехмерной 
структуре белков и роли слабых межмолекулярных взаимодействий. 

Важной областью прикладного использования достижений 
молекулярной биологии является генетическая инженерия, разраба-
тывающая методы конструирования наследственных структур в виде 
рекомбинантных молекул ДНК. На базе генетической инженерии ак-
тивно развивается направление биотехнологии, связанное с произ-
водством пептидов и белков.  

Целенаправленное изменение структуры генов и их регулятор-
ных областей и введение таких генов в бактериальные, животные и 
растительные клетки позволило создавать трансгенные организмы с 
новыми свойствами. Возможность направленного и контролируемого 
изменения наследственного аппарата животных и растений для полу-
чения высокопродуктивных пород и сортов обусловливает важное 
практическое значение молекулярной биологии в развитии сельского 
хозяйства, микробиологической промышленности, теоретических ос-
нов различных разделов медицины. 

По образному выражению профессора В.Н. Рыбчина, создание 
и реализация искусственных генетических программ (рекомбинантные 
ДНК) – это генетическая инженерия in vitro, в то время как наука, за-
ложившая возможности возникновения этого направления – молеку-
лярная биология, – не что иное, как генетическая инженерия in vivo. 

В предлагаемое пособие включены краткие сведения о строе-
нии молекул генетического аппарата клетки и их функциях. Сведе-
ния, выходящие за рамки необходимого минимума, но представляю-
щие несомненный интерес для любознательных, отмечены значком 
«☼». 

Каждый раздел пособия завершается вопросами для самопро-
верки. Приведены варианты контрольных заданий. Для успешного 
продвижения в изучении предмета помещен список литературы и ин-
тернет-источников, содержащих дополнительные сведения по мате-
риалам разделов. Пособие содержит рисунки и схемы, которые будут 
способствовать усвоению теоретического материала, приложение 1 – 
строение клетки, приложение 2 – словарь терминов. 
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1. РЕПЛИКАЦИЯ, СОХРАНЕНИЕ 
И МОДИФИКАЦИЯ ГЕНОМА 

 
Информация о признаках, присущих организму, сосредоточена 

в его генетическом аппарате, который обеспечивает сохранение и 
воспроизведение этих признаков в процессе размножения организма: 
возникающие дочерние особи обнаруживают в большинстве случаев 
полное сходство с родительскими. Это говорит о том, что генетиче-
ский аппарат обладает высокой стабильностью и точностью меха-
низмов, обеспечивающих его функционирование.  

Совокупность компонентов клетки человека, обеспечива-
ющих хранение, передачу и реализацию генетической информа-
ции, составляет ее генетический аппарат. 

Хранение генетической информации осуществляют ядерная и 
митохондриальная ДНК (геном). 

Ядерная ДНК представляет собой 46 линейных молекул ДНК, 
упакованных в форме хроматина или хромосом в ядре, причем 50 % 
составляют молекулы материнского и 50 % отцовского происхожде-
ния. Ядерная ДНК содержит около 30 000 пар кодирующих белки ге-
нов, локализованных в 23 парах молекул ДНК, из которых 22 пары 
аутосом (одинаковых у мужчин и женщин) и пара половых хромо-
сом, отличающихся у мужчин (XY) и женщин (XX). Соматические 
клетки имеют идентичный генетический материал – диплоидный 
набор хромосом.  

Митохондриальная ДНК состоит из кольцевых молекул ДНК, 
которые полностью материнского происхождения. Она содержит 
13 структурных генов. Соматические клетки отличаются по количе-
ственному (в зависимости от интенсивности клеточного метаболиз-
ма) и качественному (вследствие мутаций на уровне клетки) составу 
митохондриальной ДНК. 

Двадцать две аутосомы, половые хромосомы Х и Y, митохон-
дриальная ДНК человека содержат вместе примерно 3,1 миллиарда 
пар оснований (п.о.). 

Передача генетической информации от клетки к клетке осу-
ществляется во время митоза. В аппарат поддержания и передачи ге-
нетической информации входят следующие компоненты: реплиосома 
(комплекс белков, обеспечивающих репликацию); белковые факто-
ры, необходимые для репарации; центриоли, участвующие в образо-
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вании веретена деления и ответственные, таким образом, за точное и 
равное распределение хромосом в митозе. 

Реализация генетической информации, закодированной в 
структурных генах, протекает в несколько этапов с участием аппара-
та транскрипции (белковых факторов, распознающих ген-мишень и 
обеспечивающих синтез мРНК); аппарата трансляции – рибосом, яв-
ляющихся местом трансляции и синтеза белка; молекул тРНК – пе-
реводчиков генетического кода; белковых факторов – регуляторов 
трансляции и созревания белков.  

Реализация генетической информации на молекулярном 
уровне проявляется синтезом определенного белка, на клеточном 
уровне – функциями данного белка в клетке, образованием опреде-
ленной клеточной структуры; на уровне организма – наличием опре-
деленного фенотипического признака. 

Однако стабильность генетического аппарата не абсолютна, так 
как это исключало бы всякую возможность его изменений и, следова-
тельно, эволюционных преобразований, приведших к возникновению 
разнообразных форм жизни. Таким образом, генетический аппарат, 
с одной стороны, обеспечивает свою стабильность, а с другой – обла-
дает способностью к изменчивости. 

 
1.1. Молекулы генетического аппарата 

 
Подавляющее большинство организмов содержат дезоксири-

бонуклеиновую кислоту (ДНК) в качестве генетического материала, 
и лишь некоторые вирусы лишены ДНК и состоят из белка и рибону-
клеиновой кислоты (РНК). Нуклеиновые кислоты играют основную 
роль в передаче генетической информации и управлении процессами 
биосинтеза белка. Нуклеиновые кислоты есть у всех живых организ-
мов. В клетках эукариот нуклеиновые кислоты находятся в ядре, в 
клетках прокариот – в цитоплазме. 

Нуклеиновые кислоты – это высокомолекулярные соединения 
с молекулярной массой от 20 тысяч до миллиардов дальтон, поли-
мерные цепи которых построены из мономерных звеньев – нуклео-
тидов. В состав нуклеотидов (рис. 1) входят: сахар (рибоза или дез-
оксирибоза), остаток фосфорной кислоты (фосфат) и азотсодержащие 
гетероциклические основания – пурины (гуанин и аденин) и пирими-
дины (цитозин, тимин, урацил): 
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Рис. 1. Составные части нуклеотидов 
 
Сахара вместе с азотистым основанием образуют нуклеозиды, 

которые называются соответственно аденозин, гуанозин, тимидин, 
цитидин, уридин (рис. 2): 

 

 
 

Рис. 2. Строение пиримидиновых нуклеозидов 
 
Если к нуклеозидам присоединены один, два или три фосфор-

ных остатка, то вся эта структура называется, соответственно, нук-
леозидмонофосфатом, -дифосфатом или -трифосфатом или нуклео-
тидом (рис. 3): 
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Рис. 3. Строение нуклеотидов: 
АМФ – аденозинмонофосфат, 

АДФ – аденозиндифосфат и АТФ – аденозинтрифосфат 
 

ДНК является полимером дезоксирибонуклеотидов, РНК – по-
лимером рибонуклеотидов. Эти приставки указывают на структуру 
сахара, входящего в состав нуклеиновой кислоты (рис. 4): 

Номенклатура нуклеозидов является основой для названия 
соответствующих нуклеотидов, в свою очередь нуклеозиды имену-
ются по названиям входящих в их состав гетероциклических основа-
ний. Буквенное обозначение нуклеотидов в полинуклеотидной цепи 
соответствует обозначению входящего в его состав гетероцикличе-
ского основания (табл. 1). 

 
 

Рис. 4. Нуклеотиды 

ДЕЗОКСИРИБОНУКЛЕОТИДЫ 
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Отличия в первичной структуре ДНК и РНК показаны в табл. 1. 
Каждая цепь нуклеиновой кислоты построена из звеньев четырех сор-
тов, причем последовательность звеньев в цепи может быть совер-
шенно произвольной. 

Нуклеотидный состав ДНК подчиняется правилам Э.Чаргаффа: 
1. Количество аденина (А) равно количеству тимина (Т), а ко-

личество гуанина (Г) – количеству цитозина (Ц): 

А = Т,   Г = Ц; 

2. Количество пуринов равно количеству пиримидинов: 

А+Г = Т+Ц. 

Нуклеотидный состав РНК подобным правилам не подчиняется. 
 
 

Таблица 1 
Составные части ДНК и РНК 

Компоненты ДНК РНК 

Сахар 2’-дезоксирибоза Рибоза 

Гетероциклические 
основания: 

  

пуриновые Аденин (А) 
Гуанин (Г, G) 

Аденин (А) 
Гуанин (Г, G) 

пиримидиновые Цитозин (Ц, C) 
Тимин (Т) 

Цитозин (Ц, C) 
Урацил (У, U) 

 
 
Молекула ДНК состоит из двух полимерных цепей, образующих 

правовинтовую, регулярную (витки имеют практически одинаковые 
размеры) двойную спираль. Обратите внимание на направленность 
в молекулах нуклеиновых кислот: молекула имеет 5′- и 3′-концы в со-
ответствии с нумерацией атомов в молекуле рибозы (рис. 5): 
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Рис. 5. Схема строения одинарной цепи ДНК 
(стрелкой показано направление, в котором 

происходит биосинтез цепи ДНК) 
 
Принципы построения молекулы ДНК: 
1. Нерегулярность. Существует регулярный сахарофосфатный 

остов. К каждому остатку сахара присоединены азотистые основания. 
Их чередование нерегулярно (см. рис. 5). 

2. Антипараллельность. ДНК состоит из двух полинуклео-
тидных цепей, ориентированных антипараллельно: 3`-конец одной 
расположен напротив 5`-конца другой (рис. 6). 

3. Комплементарность (дополнительность). Напротив каж-
дого азотистого основания одной цепи находится строго определенное 
азотистое основание другой цепи, причем одно из них пурин, другое – 
пиримидин. Пурин и пиримидин в паре образуют водородные связи. 
В паре A–Т две водородные связи, в паре Г–Ц – три (рис. 6). 

4. Наличие регулярной вторичной структуры. Две компле-
ментарные, антипараллельно расположенные полинуклеотидные це-
пи образуют правые спирали с общей осью (рис. 6). 
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Рис. 6. Схема вторичной структуры ДНК 
(стрелками показано направление полинуклеотидной цепи) 

 
 
Модель структуры ДНК, предложенная в 1953 г. Дж. Уотсоном 

и Ф. Криком, объяснила кодирование генетической информации, му-
тационную изменчивость и воспроизведение генов, которые пред-
ставляют собой участки молекулы ДНК. Комплементарность цепей и 
последовательность нуклеотидов – химическая основа функций нук-
леиновых кислот, хранение, воспроизведение, передача наследствен-
ной информации и биосинтез белка. 

В средней эукариотической клетке общая протяженность ге-
номной ДНК составляет около 2 м, диаметр ее ядра всего ~10–20 мкм. 
Сегодня известно, что упаковка ДНК (а) в ядре эукариотической клет-
ки осуществляется в несколько этапов (рис. 7). Сначала нить ДНК 
укладывается в нуклеосомы (б), затем нуклеосомная нить складывает-
ся в так называемую фибриллу (в), соленоид или зигзагообразную 
нить (г), что обеспечивает дополнительную компактизацию. Послед-
ний фрагмент рисунка – хромосома (д): 
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Рис. 7. Пространственная упаковка ДНК (а – д) 
 
Далее фибрилла организуется в большие (50 и более тысяч пар 

нуклеотидов) петли, концы которых закрепляются на белковом ске-
лете ядра. Таким образом происходит упаковка ДНК одной хромосо-
мы, однако геном эукариотической клетки разделен на несколько 
хромосом. Например, в клетках плодовой мушки дрозофилы имеются 
четыре пары хромосом, в клетках человека – 46. Индивидуальные 
хромосомы можно увидеть под микроскопом только во время митоза. 

Все клеточные организмы используют для синтеза белков ри-
бонуклеиновые кислоты (РНК). Выделяют три вида РНК: матричная 
(информационная) РНК – мРНК (иРНК), транспортная РНК – 
тРНК, рибосомная РНК – рРНК. Все виды РНК представляют собой 
неразветвленные одноцепочечные полинуклеотиды, которые имеют 
специфическую пространственную конформацию. Информация о 
строении всех видов РНК хранится в ДНК. Процесс синтеза РНК на 
матрице ДНК называется транскрипцией.  

Наиболее хорошо изученными являются транспортные РНК 
(тРНК), которые содержат обычно от 76 до 85 нуклеотидов и имеют 
молекулярную массу от 25 000 до 30 000 D. На долю тРНК приходит-

а 

б 

г 

в 

д 
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ся около 10 % от общего содержания РНК в клетке. Отвечает тРНК за 
транспорт аминокислот к месту синтеза белка, – к рибосомам. 
В клетке встречается около 30 видов тРНК, каждый из них имеет ха-
рактерную только для него последовательность нуклеотидов. 

Рибосомные РНК (рРНК) содержат 3 000–5 000 нуклеотидов. 
На долю рРНК приходится 80–85 % от общего содержания РНК 
в клетке. В комплексе с рибосомными белками рРНК образует рибо-
сомы – органеллы, осуществляющие синтез белка (трансляцию).  

Информационные (матричные) РНК разнообразны по со-
держанию нуклеотидов и молекулярной массе (до 30 000 нуклеоти-
дов). На их долю приходится до 5 % от общего содержания РНК 
в клетке. Функции мРНК:  

• перенос генетической информации от ДНК к рибосомам;  
• матрица для синтеза молекулы белка;  
• определение аминокислотной последовательности первичной 

структуры белковой молекулы. 
 
 

1.2. Репликация ДНК 
 
Репликация (от лат. replicatio – повторение) – это самовоспро-

изведение нуклеиновых кислот, обеспечивающее точное копирование 
генетической информации и передачу ее от поколения к поколению. 

Репликацией ДНК называется процесс удвоения ДНК, который 
происходит при делении клетки: каждая дочерняя клетка получает по 
одной копии молекулы ДНК, являющейся идентичной ДНК исходной 
материнской клетки. Такой механизм репликации, получивший 
название полуконсервативного, послужил первым прямым доказа-
тельством справедливости модели Дж. Уотсона и Ф. Крика. В процес-
се синтеза дочерних цепей родительская двухцепочечная ДНК распле-
тается, образуя структуру, напоминающую латинскую букву Y – ре-
пликативную вилку (рис. 8). 

В настоящее время процесс репликации у прокариот достаточ-
но изучен, однако с большой долей вероятности можно утверждать, 
что в большинстве клеток эукариот этот процесс протекает в основ-
ном одинаково. Скорость синтеза ДНК при этом у прокариот на по-
рядок выше (1000 нуклеотидов в секунду), чем у эукариот (100 нук-
леотидов в секунду).  
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Рис. 8. Схема полуконсервативного механизма репликации: 
А, Т, G и С – остатки пуриновых (аденина, гуанина)  

и пиримидиновых (тимина, цитозина) оснований;  
1 – исходная (материнская) цепь ДНК;  

2 – новые (дочерние) цепи ДНК 
 
 
Репликация состоит из большого числа последовательных эта-

пов, которые включают узнавание сайта начала репликации, распле-
тание исходного дуплекса (спирали), удержание его цепей в изолиро-
ванном друг от друга состоянии, инициацию синтеза на них новых 
дочерних цепей, их рост (элонгацию), закручивание цепей в спираль 
и терминацию (окончание) синтеза.  

Ферментные системы синтеза ДНК у про- и эукариот до конца 
не выяснены. По имеющимся данным, репликация ДНК включает 
узнавание точки начала процесса, расплетание родительских цепей 
ДНК в репликационной вилке, инициацию биосинтеза дочерних це-
пей и дальнейшую их элонгацию (рост) и, наконец, терминацию. 
В процессе участвуют более 40 ферментов и белковых факторов, 
объединенных в единую ДНК-репликазную систему, называемую 
реплисомой. Все этапы репликации протекают с исключительной 
точностью. 
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Функциональная единица репликации (репликон) – сегмент ДНК, 
ограниченный точкой инициации репликации (сайт ori), и точкой окон-
чания, в которой репликация останавливается. Бактериальные ДНК со-
держат один репликон. Эукариотические хромосомы содержат большое 
число репликонов. В каждом клеточном цикле репликация инициирует-
ся только один раз. 

На схеме (рис. 9) показана простейшая схема репликации. 
 
 

 
 
 

Рис. 9. Основные этапы репликации ДНК 
 
 
Репликация начинается одновременно в нескольких участках 

молекулы ДНК, имеющих определенную нуклеотидную последова-
тельность и называемых ориджинами (англ. origin – начало, сайт 
ori). С помощью ферментов хеликаз (геликаз) в определенных участ-
ках ДНК расплетается, одноцепочечные участки ДНК связываются 
дестабилизирующими ДНК-связывающими белками, и образуется 
репликационная вилка.  

ДНК-полимераза в качестве субстратов для синтеза ДНК исполь-
зует дезоксирибонуклеозид-5′-фосфаты (АТФ, ГТФ, ЦТФ и ТТФ) и мо-
жет присоединять нуклеотид только к 3'-углероду дезоксирибозы 
предыдущего нуклеотида, поэтому фермент способен передвигаться по 
матричной ДНК только в одном направлении – от 3'-конца к 5'-концу 
этой матричной ДНК (3'→5'). Так как в материнской ДНК цепи анти-
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параллельны, то на разных цепях сборка дочерних полинуклеотидных 
цепей происходит по-разному и в противоположных направлениях. На 
цепи 3'→5' синтез дочерней полинуклеотидной цепи идет без перерывов, 
эта дочерняя цепь называется ведущей (лидирующей). На цепи 5'→3' 
синтез идет прерывисто, фрагментами (фрагменты Оказаки), которые 
после завершения репликации сшиваются в одну цепь ферментами 
ДНК-лигазами. Эта дочерняя цепь будет называться отстающей (за-
паздывающей). Особенность ДНК-полимеразы: она может начинать 
свою работу только с «затравки» (праймера). Роль затравок выполняют 
короткие последовательности РНК (олигорибонуклеотид), образуемые 
при участии фермента РНК-праймазы и спаренные с матричной ДНК:  

 
 

 
 
 
 

РНК-праймеры после окончания сборки полинуклеотидных 
цепочек удаляются и заменяются на нуклеотиды ДНК другой ДНК-
полимеразой.  

В образованной таким образом двойной спирали ДНК только 
одна из цепей синтезирована заново. Поэтому говорят, что реплика-
ция ДНК происходит по полуконсервативному механизму. 

Частота ошибок при ДНК-репликации не превышает 1 на 109–1010 
нуклеотидов, и подобные ошибки, как правило, легко исправляются за счет 
процессов репарации. Столь высокая степень точности воспроизведения 
информации определяется не только комплементарностью нуклеотидов, 
но и действием ДНК-полимераз, которые способны распознать ошибку 
в образующейся последовательности и исправить еѐ.  

Следует заметить, что точность воспроизведения РНК (транс-
крипция) и белков (трансляция) в тысячи раз ниже. Это связано с 
тем, что эти процессы, затрагивающие только одну клетку, не столь 
жизненно важны, как репликация, которая определяет будущее все-
го вида. 
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1.3. Транскрипция  
 
Транскрипция (лат. transcriptio – переписывание) – это пере-

нос генетической информации с ДНК на РНК, т. е. процесс синтеза 
РНК с использованием ДНК в качестве матрицы, происходящий во 
всех живых клетках. 

Транскрипция состоит из стадий инициации, элонгации и тер-
минации. В результате транскрипции образуются три класса молекул 
РНК: матричные (мРНК), транспортные (тРНК) и рибосомальные 
(рРНК). 

При транскрипции транскрибируются только небольшие 
участки молекулы ДНК. Транскрибируемый участок ДНК ограничен 
со стороны 3′-конца промотором – участком, с которым связывается 
РНК-полимераза, а со стороны 5′-конца – терминатором, т. е. 
участком, в котором прерывается синтез РНК. Последовательность 
ДНК, ограниченная промотором и терминатором, представляет собой 
единицу транскрипции – транскриптон (рис. 10). 

 

 
 

Рис. 10. Схема транскриптона 
 
 
РНК-полимераза в качестве субстратов для синтеза РНК ис-

пользует рибонуклеозид-5′-трифосфаты (АТФ, ГТФ, ЦТФ и УТФ). 
Как и ДНК-полимераза, при репликации РНК-полимераза удлиняет 
цепь, присоединяя нуклеотиды к 3′-концу, наращивая цепь в направ-
лении 5′→3′. Из двух цепей ДНК транскрибируется только одна. 
В отличие от ДНК-полимеразы РНК-полимераза не нуждается в за-
травке. Нуклеотиды присоединяются к цепи в соответствии с прин-
ципом комплементарности. Образовавшаяся в результате транс-
крипции РНК комплементарна матричной цепи ДНК (рис. 11): 

 

http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/6165
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/234195
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/6931
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Рис. 11. Транскрипция РНК на матричной цепи ДНК 
 
В процессе транскрипции выделяют три стадии: инициацию, 

элонгацию и терминацию. На стадии инициации РНК-полимераза, 
взаимодействуя с промотором, вызывает расхождение цепей ДНК 
(плавление ДНК) и начинает синтез молекулы РНК. В процессе транс-
крипции расплетенный участок ДНК (транскрипционный пузырек) за-
нимает 12–18 пар оснований. Как только РНК-полимераза достигнет 
терминирующих последовательностей, запускается последняя стадия – 
терминация. По ее завершении происходит освобождение вновь синте-
зированной цепи РНК (см. рис. 11). 

Синтезированные молекулы РНК могут подвергаться пост-
транскрипционным ковалентным модификациям – так называемому 
процессингу (созреванию): РНК синтезируются в виде более длин-
ных предшественников, которые затем расщепляются и модифици-
руются. В процессе созревания у некоторых предшественников тРНК 
наряду с удалением концевых последовательностей может происхо-
дить и присоединение нуклеотидных последовательностей, играю-
щих важную роль в их функционировании. 

В 1959 г. за открытие механизма биологического синтеза РНК 
американскому и испанскому биохимику Северо Очоа (Severo Ochoa) 
была присуждена Нобелевская премия. 
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1.4. Синтез ДНК на матрице РНК 
(обратная транскрипция) 

 
У некоторых вирусов геномом служит не ДНК, а РНК. Среди 

них выделяется группа ретровирусов (ретро – обратный), которые спо-
собны осуществлять синтез ДНК на РНК матрице, т. е. противополож-
но тому, что происходит в клетках высших организмов. Такой процесс 
получил название обратной транскрипции, а фермент, его осуществ-
ляющий, был назван обратной транскриптазой, или ревертазой. 

После инфицирования клетки ретровирусом начинается синтез 
вирусного ДНК-генома на матрице РНК вируса. Вирусный фермент – 
обратная транскриптаза – синтезирует сначала одну нить ДНК на 
матрице вирусной РНК. Затем уже на матрице синтезированной нити 
ДНК фермент клетки ДНК-полимераза достраивает вторую, компле-
ментарную ей нить. Образуется двунитевая молекула ДНК, которая 
интегрируется в хромосомную ДНК клетки-хозяина (рис. 12). 

Обратная транскриптаза была открыта в 1970 г. американским уче-
ными генетиком и вирусологом Говардом Теминым (университет Вискон-
син-Мэдисон) и независимо биохимиком Дэвидом Балтимором (Массачу-
сетский технологический институт). Оба исследователя получили Нобе-
левскую премию в области физиологии и медицины в 1975 г. совместно с 
итальянским и американским вирусологом Ренато Дульбекко «за откры-
тия, касающиеся взаимодействия между онкогенными вирусами и генети-
ческим материалом клетки». 

 

 
 

Рис. 12. Схема обратной транскрипции  
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Открытие обратной транскриптазы имело большое значение 
для всей науки о живом, поскольку указывало на возможность пере-
дачи наследственной информации от РНК на ДНК, не подчиняясь 
первоначальной формулировке основного постулата – центральной 
догме молекулярной биологии, сформулированной в 1958 году, кото-
рая гласила, что поток информации идет только в одном направле-
нии: ДНК→РНК→БЕЛОК. 

 
 

1.5. Репарация ДНК 
 
Репарация (от лат. reparatio – восстановление) – особая функ-

ция клеток всех живых организмов, заключающаяся в способности 
исправлять химические повреждения и разрывы в молекулах ДНК, по-
вреждѐнной при нормальном биосинтезе ДНК в клетке, или в резуль-
тате воздействия физических (УФ-облучение, радиация) или химиче-
ских агентов. Под действием ультрафиолетовой радиации Солнца мо-
жет происходить образование пиримидиновых димеров. Такие димеры 
изменяют структуру ДНК и останавливают репликацию. Репарацион-
ные механизмы в большинстве случаев основаны на том, что в клетке 
имеются две копии информации, записанные на каждую из двух цепей 
ДНК: изменение одной нуклеотидной последовательности восстанав-
ливается благодаря сохранившейся цепи. 

В зависимости от того, участвует ли видимый свет в модифи-
кации повреждений ДНК, репарацию можно подразделить на свето-
вую (фотореактивация) и темновую. 

Механизм фотореактивации действует только на пиримиди-
новые димеры тимина, которые образуются при УФ-облучении. 
В этом процессе участвует фермент фотореактивации, который свя-
зывается с димерами тимина. Образующийся фермент-субстратный 
комплекс активируется видимым светом, что приводит к мономери-
зации димеров in situ (рис. 13). 

Под темновой репарацией понимают репарацию без участия 
света. В настоящее время известны две системы такого типа – эксци-
зионная репарация и рекомбинационная репарация. Репарация пер-
вого типа требует присутствия ферментов, которые узнают наруше-
ния структуры ДНК, удаляют затронутые участки, замещая их нор-
мальными нуклеотидными последовательностями, и, наконец, вос-
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станавливают первоначальную структуру ДНК, замыкая полинуклео-
тидную цепь. 

 

 
Рис. 13. Световая репарация ДНК 

 
При рекомбинационной репарации происходит замещение 

поврежденного участка одной из нитей двойной спирали ДНК на не-
поврежденный в результате обмена нитями между гомологичными 
хромосомами, как при генетической рекомбинации. Подобным обра-
зом репарируются сложные дефекты структуры ДНК, затрагивающие 
обе нити макромолекулы. В половых клетках такого типа поврежде-
ния не репарируются.  

Репарация осуществляется специальными ферментными си-
стемами клетки (системы репарации). Каждая из систем репарации 
содержит следующие компоненты: 

• ДНК-геликаза – фермент, «узнающий» химически изменѐн-
ные участки в цепи и катализирующий расплетание двойной спирали 
цепи вблизи от повреждения; 

• экзонуклеаза – фермент, катализирующий удаление повре-
ждѐнного участка; 

• ДНК-полимераза – фермент, катализирующий наращивание 
соответствующего участка цепи ДНК взамен удалѐнного; 

• ДНК-лигаза – фермент, катализирующий образование кова-
лентной связи между участками в полимерной цепи и в результате 
восстанавливающий еѐ непрерывность. 
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В основе устойчивости микроорганизмов лежат разнообразные 
внутриклеточные процессы, участвующие в репарации поврежденной 
ДНК. 

 
 

1.6. Рекомбинация ДНК 
 
Генетическая рекомбинация – это реорганизация генетиче-

ского материала, обусловленная обменом отдельными сегментами 
(участками) двойных спиралей ДНК, приводящая к возникновению 
новых комбинаций генов. 

В то время как процессы репликации и репарации ДНК обес-
печивают воспроизведение и сохранение генетического материала, 
рекомбинация приводит к генетической изменчивости и является, та-
ким образом, главным фактором непостоянства генома, основой 
большинства его изменений, которые обусловливают естественный 
отбор, микро- и макроэволюции. 

Биологическое значение рекомбинации столь велико, что она 
получила развитие у всех живых организмов. Она может происходить 
у эукариот (как при образовании половых клеток – гамет, так и в со-
матических клетках), у бактерий и даже при размножении вирусов, в 
том числе таких, генетический материал которых состоит из РНК. 

Из широкого круга рекомбинационных явлений интерес моле-
кулярных биологов в первую очередь вызывает рекомбинация, за-
ключающаяся в обменах частями между молекулами ДНК. Эти ис-
следования перекрываются с изучением других важных генетических 
процессов, прежде всего репликации и репарации ДНК. Рассмотрим 
один из многочисленных процессов генетической рекомбинации, ко-
торый позволит понять сущность методов генетической инженерии – 
сайт-специфическую рекомбинацию. 

Сайт-специфическая рекомбинация широко распространена 
у прокариот и низших эукариот. Обмен фрагментами осуществляется 
между разными молекулами ДНК только в участках со строго опре-
деленными короткими нуклеотидными последовательностями, име-
ющими гомологичные участки (от 15 до 30 п.н.) за счет взаимодей-
ствия белков, которые специфически связываются с этими участками. 
Характерным примером такой рекомбинации служит встраивание 
кольцевой ДНК фага λ в хромосому Е. coli (рис. 14). 
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Рис. 14. Механизм сайт-специфической рекомбинации 
 
Рекомбинация происходит в пределах специфической нуклео-

тидной последовательности ДНК фага λ (attP-сайт) и уникальной по-
следовательности ДНК Е. coli (аttВ-сайт). Нуклеотидные последова-
тельности attP- и attВ-сайтов совершенно различны, хотя имеют об-
щий участок (О) протяженностью в 15 нуклеотидных пар. AttP (POP') 
простирается на 150 нуклеотидов влево (Р) и на 75 нуклеотидов впра-
во (Р') от общего участка, a attB (BOB') – это сегмент длиной всего 
около 25 нуклеотидов, включая и общий участок. 

Генетическая рекомбинация происходит, например, между 
двумя копиями какой-либо хромосомы. У эукариот наиболее типи-
чен обмен участками гомологичных хромосом в мейозе (деление кле-
ток, в результате которого происходит уменьшение числа хромосом 
в дочерних клетках – основная стадия образования половых клеток). 
Этот обмен может происходить между плотно конъюгированными 
хромосомами на ранних стадиях развития яйца или сперматозоида. 
Реже генетическая рекомбинация осуществляется при обычном деле-
нии клеток (с сохранением числа хромосом) – митозе. 
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У прокариот геном представлен только одной молекулой 
ДНК, поэтому генетическая рекомбинация сопряжена с такими есте-
ственными формами обмена и переноса генетического материала, как 
конъюгация (хромосомы из донорской клетки передаются в реципи-
ентную), трансформация (ДНК проникает из среды через клеточ-
ную оболочку), трансдукция (передача ДНК осуществляется бакте-
риофагом, или вирусом бактерий). У вирусов генетическая рекомби-
нация происходит при заражении ими клеток. После лизиса клетки 
обнаруживаются вирусы с рекомбинантными ДНК.  

 
 

1.7. Подвижные (мобильные) генетические элементы: 
транспозоны 

 
Транспозоны – фрагменты ДНК, которые могут менять свое 

местоположение в геноме. Подвижные (мобильные) генетические 
элементы (ПГЭ, МГЭ) встречаются у всех живых систем – от бакте-
рий до высших эукариот, включая человека. Перемещение фрагмен-
тов генетического материала играет важную роль в эволюции, явля-
ясь одним из источников генетической изменчивости. При этом пе-
ремещения и изменчивость часто нужны для нормальной жизнедея-
тельности, но могут причинять вред организму. МГЭ могут переме-
щаться по хромосомам, менять свое положение и, внедряясь в какой-
нибудь ген, менять его проявление, вызывать изменение этого гена – 
мутацию (в сайтах, где присутствуют МГЭ, могут возникать делеции, 
инверсии, разрывы хромосом). Какой-либо логики в поведении мо-
бильных элементов нет. Они могут вызывать как мелкие изменения, 
так и крупные, когда речь идет о половых ДНК. 

Эти операции осуществляются ферментами (транспозазами), 
которые кодируются генами транспозонов. У большинства МГЭ цен-
тральная часть, содержащая информацию о механизме перемещения, 
фланкирована инвертированными повторами. Такая структура полу-
чила название транспозонной, а сами подвижные генетические эле-
менты называют транспозонами. 

Транспозоны бактерий обладают сходной структурной орга-
низацией. Простейшими и впервые описанными транспозонами яв-
ляются IS-элементы, состоящие менее чем из 2 т.п.н. В центральной 
части содержатся гены, кодирующие фермент, катализирующий пе-
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ремещение – транспозазу. Структурными компонентами транспозо-
нов являются концевые инвертированные повторы (хотя бы частич-
ное изменение структуры лишает транспозоны способности к транс-
позиции). С обоих концов они ограничены прямыми повторами ре-
ципиентной ДНК (ДНК-мишени) (рис. 15): 

 

 
 

Рис. 15. Принципиальное строение бактериального транспозона: 
 – прямые повторы ДНК-мишени; 

– концевые инвертированные повторы транспозона 
 
Более сложные транспозоны (Tn-элементы) придают клеткам 

устойчивость к различным антибиотикам и солям тяжелых 
металлов, содержат информацию о синтезе энтеротоксина, гемоли-
зина, о сбраживании лактозы и в принципе могут нести любые другие 
гены. По степени использования в генетической инженерии можно 
выделить составные транспозоны. Они ограничены IS-
элементами, находящимися в прямой или инвертированной ориен-
тации. Именно в них содержится информация о транспозиции дан-
ных транспозонов. Центральная часть несет гены, придающие клет-
кам определенные свойства (рис. 16): 

 

 
 

Рис. 16. Принципиальное строение составного транспозона Tn10: 
   – прямые повторы ДНК-мишени; 

  – концевые инвертированные повторы IS-элемента;  
тонкие стрелки – ориентация IS-элемента; 

tetr – ген устойчивости к тетрациклину 
 
 
Биологическая роль транспозонов состоит в способности инду-

цировать геномные перестройки и мутации, а также переносить гены. 
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В 1983 г. за открытие мобильных генетических элементов Но-
белевская премия была вручена ученому-цитологу Барбаре Мак-
Клинток (США, B.McClintock). 

 
 

1.8. Внехромосомные генетические элементы: плазмиды 
 
Плазмиды – стабильно наследуемые внехромосомные генети-

ческие элементы, являющиеся обычным компонентом бактериальных 
клеток. Встречаются также и у низших эукариот.  

В большинстве случаев плазмиды представляют собой кова-
лентно-замкнугые кольцевые молекулы ДНК длиной от 2 до 600 тыс. 
пар нуклеотидов (т.п.н.). Благодаря кольцевой структуре они не под-
вергаются действию экзонуклеаз. Клетки, приобретающие плазмиды, 
как правило, приобретают и новые признаки.  

Функции плазмид: 
• плазмиды в мире микроорганизмов играют роль своеобраз-

ных посредников (векторов) при межклеточном обмене генами; 
• обмен генами способствует быстрой адаптации клеток к 

изменяющимся факторам среды. 
Основные свойства плазмид: 
• автономная репликация. Молекулы ДНК приобретают ее в 

том случае, если в них имеется участок начала репликации – сайт 
ori. Такие молекулы получили название репликонов. Репликация 
плазмид осуществляется в основном бактериальными белками;  

• интеграции в бактериальную хромосому через IS- или Tn-
элементы, содержащиеся в плазмиде. При этом плазмиды подчиня-
ются репликационному аппарату бактериальной хромосомы и могут 
неопределенно долго существовать в ее составе. Такие плазмиды по-
лучили название эписом; 

• конъюгация. Плазмиды, способные передавать свою копию в 
другие клетки методом конъюгации, называют конъюгативными, 
Следует подчеркнуть, что такой канал переноса генов между различ-
ными видами и родами бактерий способствует адаптации клеток к 
изменяющимся условиям; 

• стабильность. Как и для всего живого, главное – это обес-
печение своего стабильного существования. С этой целью в процессе 
эволюции у плазмид выработалось несколько механизмов: надежный 
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контроль числа копий, точное распределение плазмидных ДНК по 
дочерним клеткам и гибель бесплазмидных клеток. 

 
1.9. Бактериофаги 

 
(фаги) (от греч. φάγος – пожирать) – вирусы, 

избирательно поражающие бактериальные клетки. Везде, где имеют-
ся бактерии, удается обнаружить и паразитирующие в них бакте-
риофаги. Важным свойством фагов является их специфичность в отно-
шении клеток хозяев: они лизируют культуры определенного вида, 
более того, существуют так называемые типовые бактериофаги, ли-
зирующие варианты вида бактерий. 

Типичная частица бактериофага имеет головку, в которой заклю-
чена плотно упакованная ДНК, и отросток с отходящими от него 
тонкими белковыми нитями – фибриллами (рис. 17). В головке, 
окруженной белковой оболочкой – капсидом, содержится нуклеино-
вая кислота. Различают ДНК-содержащие и РНК-содержащие бакте-
риофаги. Длина отростка обычно в 2–4 раза больше диаметра голов-
ки, но существуют также бактериофаги с коротким отростком, не 
имеющие отростка и нитевидные. 

Сборка головки и отростка, а также упаковка ДНК четко ско-
ординированы. 

 
 

Рис. 17. Строение бактериофага λ (а – б) 

а 

б 
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Двунитевая линейная ДНК фага  состоит из 48514 п.н. и со-
держит около 60 генов, причем значительная ее часть (около 20 т. п. н.) 
несущественна для размножения фага и отвечает за его встраивание 
в хозяйскую ДНК. 

Длина молекулы ДНК менее 38 т.п.н. – неинфекционная фаго-
вая частица, молекулы ДНК длиной более 52 т.п.н. не умещаются 
в головку. 

На концах ДНК фага имеются однонитевые комплементарные 
участки, состоящие из 12 нуклеотидных остатков (cos-сайты). Они 
обеспечивают превращение линейной молекулы в кольцевую.  

Формы существования бактериофагов: 
• зрелый фаг – инертная частица, находящаяся во внешней 

среде и не проявляющая признаков жизни; 
• вирулентный фаг – размножающийся в клетке хозяина и 

воспроизводящий свое потомство, приводя к лизису клетки хозяина; 
• умеренный фаг – внедряющий ДНК в клетку хозяина, но не 

лизирующий ее, а сожительствующий с ней (плазмидное состояние);  
• профаг – ДНК бактериофага, интегрированная с бактериаль-

ной хромосомой. 
После проникновения фага  в клетку E.coli события могут 

развиваться по двум сценариям. 1. Интенсивное размножение фага и 
лизис клетки примерно через 20 мин с высвобождением до 100 фаго-
вых частиц – это литический цикл. 2. Альтернативное состояние ли-
зогении (плазмидное состояние), происходящее в случае, если фаго-
вая ДНК включается как профаг в хромосому E.coli и реплицируется 
в клетке вместе с нормальными бактериальными генами. Однако при 
недостатке питательных веществ или иных неблагоприятных обстоя-
тельствах интегрированная фаговая ДНК высвобождается и запуска-
ется литический цикл развития. 

Процесс размножения фага сложный и состоит из следующих 
последовательно протекающих этапов (рис. 18): 1) адсорбция фаго-
вой частицы на поверхности микробной клетки; 2) проникновение 
содержимого головки фаговой частицы (нуклеиновой кислоты) в 
микробную клетку; 3) внутриклеточное развитие фага, заканчиваю-
щееся образованием новых фаговых частиц; 4) лизис клетки и выход 
из нее новых фагов. Время с момента инфицирования клетки фагом 
до лизиса клетки называется латентным, или скрытым периодом. 
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Рис. 18. Схема размножения фага 
 
Интерес к бактериофагам возрос в связи с возможностью их 

применения против лекарственно-устойчивых форм патогенных 
и условно-патогенных бактерий.  

Перенос ДНК из одной клетки (донор) в другую (реципиент) 
с помощью бактериофагов широко распространен в природе и получил 
название трансдукции. При ограниченной трансдукции (см. рис. 14) 
происходит рекомбинация между фаговой и хромосомной бактери-
альной ДНК: фрагмент бактериальной ДНК связывается ковалентно 
с фаговой хромосомой и реплицируется в ее составе. Это явление ис-
пользуется в генетической инженерии, так как возможность мульти-
плицировать (умножать) трансдуцируемые бактериальные гены поз-
воляет изучать их в лабораторных условиях.  

 
 

Вопросы для повторения 
 
1. Перечислите принципы строения молекулы ДНК. 
2. Какие пуриновые и пиримидиновые основания входят в мо-

лекулу а) ДНК и б) РНК? 
3. Чем отличаются первичные структуры молекул ДНК и РНК? 
4. Что такое правила Чаргаффа? 
5. Опишите строение тРНК. 
6. В какой части клетки ДНК выполняет матричные функции? 
7. Дайте определение репликона. 



31 
 

8. Какие процессы происходят при выполнении матричной 
функции ДНК? 

9. Как называется процесс синтеза РНК с использованием ДНК 
в качестве матрицы? 

10. Какие белки работают в вилке репликации E.coli? 
11. Какая структура служит праймером при репликации ДНК 

в клетке? 
12. Какие элементы входят в состав транскриптона? 
13. Какой процесс происходит при инфицировании клетки ре-

тровирусом? 
14. Как называется фермент, синтезирующий дуплекс ДНК на 

матрице РНК? Опишите этот процесс. 
15. Изобразите схему матрицы и затравки при синтезе ДНК на 

ДНК-матрице. 
16. Что такое фрагменты Оказаки? 
17. В каких организмах РНК выполняет функции генетическо-

го материала? 
18. В какой части клетки мРНК выполняют матричные функ-

ции? Назовите процесс, который при этом происходит. 
19. Что такое репарация ДНК? 
20. Какие ферменты входят в состав систем репарации? 
21. Какие внехромосомные генетические элементы прокариот 

Вы знаете? 
22. Как называются фрагменты ДНК, которые могут переме-

щаться по геному? 
23. Какие условия необходимы для сайт-специфической ре-

комбинации? 
24. Какие формы переноса генетического материала происхо-

дят у прокариот? 
25. Изобразите схему подвижного генетического элемента бак-

териальных хромосом. 
26. В чем заключается биологическое значение транспозонов? 
27. Почему для стабильного существования бактериальным 

клеткам необходимы плазмиды? 
28. Назовите формы существования бактериофагов. 
29. Назовите этапы процесса размножения бактериофага в бак-

териальной клетке. 
 
 

http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/234195
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/6931
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2. СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 
ПЕРЕДАЧИ ГЕНЕТИЧЕСКОЙ ИНФОРМАЦИИ 

 
2.1. Центральная догма молекулярной биологии  
 
Центральная догма молекулярной биологии – обобщающее, 

наблюдаемое в природе правило реализации генетической информа-
ции: информация передаѐтся от нуклеиновых кислот к белку, но не 
в обратном направлении.  

Переход генетической информации от ДНК к РНК и от РНК 
к белку является универсальным для всех без исключения клеточных 
организмов и лежит в основе биосинтеза макромолекул. 

Правило сформулировано Френсисом Криком в 1958 г. и до-
полнено в соответствии с накопившимися данными в 1970 г. Репли-
кации генома соответствует информационный переход ДНК → ДНК. 
В природе встречаются также переходы РНК → РНК (репликация 
РНК) и РНК → ДНК (обратная транскрипция) (рис. 19): 

 
 

Рис. 19. Центральная догма молекулярной биологии: 1970 г.  
 
 

2.2. Уровни организации наследственного материала 
 
Различают следующие уровни структурно-функциональной орга-

низации наследственного материала: генный, хромосомный и геномный. 
Элементарной структурой генного уровня организации являет-

ся ген. Гены клеток эукариот находятся в хромосомах, обеспечивая 
хромосомный уровень организации наследственного материала. Гены 
одной хромосомы образуют группу сцепления и совместно переда-
ются от родителей потомкам. Вся совокупность генов организма в 
функциональном отношении ведет себя как целое и образует единую 
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систему, называемую геномом или генотипом. Один и тот же ген 
в разных генотипах может проявлять себя по-разному.  

Набор генов организма, которые он получает от своих родите-
лей, называется генотипом, а содержание генов в гаплоидном наборе 
хромосом – геномом.  

Совокупность всех внешних и внутренних признаков организма, 
развивающихся на основе генотипа под воздействием факторов среды, 
называется фенотипом. Фенотип можно определить как внешнее про-
явление какого-либо признака. В фенотипе никогда не реализуются все 
генотипические возможности, фенотип каждого организма есть лишь 
частный случай проявления его генотипа в онтогенезе (в конкретно 
сложившихся условиях индивидуального развития). 

Все гены по функциям подразделяются на структурные и функ-
циональные. Структурные гены несут информацию о белках и последо-
вательности нуклеотидов в различных видах РНК. Среди функциональ-
ных генов выделяют гены-модуляторы, усиливающие или ослабляющие 
действие структурных генов, и гены-регуляторы, влияющие на работу 
структурных генов.  

Известно, что генотип у всех соматических клеток организма 
одинаковый (следствие равного распределения генетического мате-
риала между дочерними клетками при митозе), однако клетки разных 
тканей и органов одного организма сильно отличаются (нервные, 
мышечные, эпителиальные, соединительнотканные). В разных клет-
ках работают разные блоки генов. 

 
 

2.3. Строение и экспрессия генов в клетках прокариот 
и эукариот 

 
Структурные гены кодируют мРНК. Процесс образования 

мРНК называется транскрипцией (раздел 1.3.). Это первый этап реа-
лизации генетической информации, т. е. экспрессии генов, результа-
том которой является биосинтез белков, необходимых для фермента-
тивных или структурных функций организма.  

 
2.3.1. Гены прокариот. Опероны. Регуляция транскрипции 

 
Основные молекулярно-генетические сведения, касающиеся 

прокариот, получены при изучении клеток E.coli. 
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Индивидуально работающий ген прокариот состоит из трех 
обязательных элементов: промотора (р), белок-кодирующей обла-
сти (структурный ген) и терминатора (t) транскрипции. У прока-
риот структурный ген представляет собой непрерывный участок 
молекулы ДНК (рис. 20): 

       +1 
 

    p Структурный ген t      
 

Рис. 20. Схема прокариотического структурного гена (+1) 
(стрелка – направление транскрипции) 

 
Сигнал инициации транскрипции (промотор, р) располагается 

перед кодирующей последовательностью структурного гена  
(5′-фланкирующая последовательность), а сигнал терминации транс-
крипции (терминатор, t) – вслед за ней (3′-фланкирующая последо-
вательность). Промотор и терминатор – нетранслируемые обла-
сти генома. Промотор – основной регулятор работы гена – место 
взаимодействия ДНК с ферментом РНК-полимеразой, осуществляю-
щим комплементарный синтез РНК на матрице ДНК в процессе транс-
крипции. У большинства прокариот транскрипция всех РНК осуществ-
ляется с помощью одной и той же РНК-полимеразы. Промотор опреде-
ляет правильное начало транскрипции с первого +1 нуклеотида. 

Бактериям необходимо быстро отвечать на изменения в окру-
жающей среде. Их выживаемость зависит от способности переклю-
чать метаболизм с одного субстрата на другой, так как поступление 
питательных веществ может постоянно меняться. Бактерия не синте-
зирует ферменты метаболического пути в отсутствие субстрата, но 
способна начать синтез при его появлении. Для осуществления по-
добного реагирования гены бактерий объединены в кластеры таким 
образом, что ферменты, необходимые для определенного пути био-
синтеза, кодируются генами, находящимися под общим контролем 
единых регуляторных элементов. Вся система, включающая струк-
турные гены и регуляторные элементы, контролирующие их экспрес-
сию, формирует общую единицу регуляции, называемую опероном. 
Примером кластерной регуляции у бактерии Е.соIi являются гены 
лактозного оперона (рис. 21):  
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p lac I p O lacZ lacY lacA t 
 

Рис. 21. Схема молекулы ДНК лактозного оперона: 
p – промотор (место присоединения РНК-полимеразы); lacI – ген, кодирующий 

синтез белка-репрессора; О – оператор (место присоединения регуляторного 
белка); lacZ, lacY, lacA – структурные гены ферментов метаболизма лактозы;  

t – терминатор (место окончания транскрипции) 
 

Весь кластер генов лактозного оперона занимает около 6 т.п.н. 
Ген lac1 имеет свои промотор и терминатор. Транскрипции генов lacZ, 
lacY, lacA контролируются белком-репрессором, кодируемым геном lacI. 
Белок-репрессор имеет два сайта связывания: один – для индуктора (лак-
тозы), другой для оператора (участок ДНК «O»). Гены, входящие в состав 
лактозного оперона, индуцируются и репрессируются под действием суб-
страта – лактозы (рис. 22). При добавлении лактозы (галактозида) в бак-
териальных клетках очень быстро усиливается синтез ферментов, новые 
молекулы появляются уже через 2–3 мин. Вскоре их число превышает 
5000. При удалении субстрата (лактозы) из среды синтез фермента пре-
кращается так же быстро. Быстрое увеличение активности фермента за 
счет его синтеза под действием субстрата называется индукцией, 
а уменьшение активности под действием субстрата – репрессией. 

 

 
Рис. 22. Схема регуляции лактозного оперона 
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Ферменты для усвоения лактозы синтезируются в клетке ки-
шечной палочки при двух условиях – наличии лактозы и отсутствии 
глюкозы. 

Когда индуктор – лактоза – попадает в клетку, две молекулы 
лактозы связываются с белком-репрессором, что приводит к диссо-
циации белка-репрессора от операторного участка ДНК, так как обра-
зуется неактивный репрессор-индукторный комплекс. Происходит 
индуция транскрипции генов лактозного оперона. 

Данный механизм регуляции активности лактозного оперона 
называют позитивной индукцией.  

При снижении концентрации лактозы новые порции белка-
репрессора взаимодействуют с операторными последовательностями 
и препятствуют транскрипции. Таким образом, в отсутствие лактозы 
в клетке ферменты для метаболизма лактозы не синтезируются. 

Регуляция работы лактозного оперона в зависимости от кон-
центрации лактозы происходит по принципу отрицательной обратной 
связи: чем больше лактозы, тем больше ферментов для еѐ катаболиз-
ма (положительная прямая связь); чем больше ферментов, тем мень-
ше лактозы; чем меньше лактозы, тем меньше производится фермен-
тов (двойная отрицательная обратная связь). 

Если в клетке концентрация глюкозы достаточна для поддер-
жания метаболизма, то активация лактозного оперона также не про-
исходит. Когда концентрация глюкозы в клетке снижается, в присут-
ствии лактозы происходит экспрессия генов оперона. Данный меха-
низм регуляции активности лактозного оперона называют негатив-
ной индукцией. «Негативным индуктором» служит глюкоза, которая 
снижает активность лактозного оперона даже при наличии лактозы.  

Регуляция экспрессии генов метаболизма лактозы у Escherichia 
coli была впервые описана в 1961 г. французскими микробиологами 
Франсуа Жакобом и Жаком Моно, получившими в 1965 г. Нобелев-
скую премию совместно с Андре Львовым «за открытия, касающиеся 
генетического контроля синтеза ферментов и вирусов». 

Основным преимуществом оперонной организации генов мик-
роорганизмов является координация регуляции активности: все гены 
экспрессируются или не экспрессируются в унисон. 
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2.3.2. Гены эукариот 
 
Гены эукариот по строению и характеру транскрипции значи-

тельно отличаются от прокариотических генов. Их отличительной осо-
бенностью является прерывность, т. е. чередование в них последова-
тельностей нуклеотидов, которые представлены (экзоны) или не пред-
ставлены (интроны) в мРНК (рис. 23). Интроны относятся к некоди-
руюшим последовательностям. Их длина может превышать 10 т.п.н. 
У низших эукариот прерывные гены составляют меньшинство всех ге-
нов (5 % у дрожжей), а у высших – большинство (94 % у млекопитаю-
щих). 

 

 
 

Рис. 23. Структура генов эукариот 
 
В структуру гена входят также 5′- и 3′-нетранслируемые обла-

сти. В 5′-нетранслируемой области находятся промоторы. Промото-
ры, обеспечивающие высокую скорость синтеза преРНК, называются 
сильными, а низкую – слабыми. Есть промоторы, которые для своей 
работы требуют присутствия какой-то другой молекулы, они назы-
ваются индуцибильными. Транскрипция заканчивается при достиже-
нии определенных терминирующих сигналов. В 3′-нетранслируемой 
области гена локализованы последовательности, участвующие в ре-
гуляции процессинга мРНК и трансляции. 

Гены эукариот не группируются в опероны, поэтому каждый 
из них имеет собственный промотор и терминатор транскрипции. 

☼ Открытие мозаичной структуры генов эукариот оказалось 
совершенно неожиданным и относится к разряду мини-революции 
в генетике. Термины экзон и интрон были введены Уолтером Гилбер-
том в 1978 г. и сразу были приняты научным сообществом. Эволюци-
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онный прогресс эукариот в значительной степени связывают с появ-
лением мозаичных генов. В отличие от кодирующих белок последова-
тельностей (экзонов) численность и протяженность интронов прямо 
коррелирует со сложностью организации жизни. У одноклеточных 
эукариот, например, таких, как дрожжи, интроны занимают от 10 
до 20 % пре-РНК, их средняя длина менее 100 нуклеотидов, и они рас-
пределены с плотностью 1–3 на 1000 нуклеотидов экзонов. В генах 
высших растений от 2 до 4 интронов, их длина составляет около 
250 нуклеотидов, и они занимают до 50 % пре-РНК. У животных, 
например у дрозофилы или нематоды, средняя длина интронов увели-
чивается до 500 пар оснований, у человека число нуклеотидов доходит 
до 3400, в среднем их 6–7 на ген, и они занимают более 95 % от общей 
длины первичного РНК-транскрипта. 

Эволюционно связанные гены, обладающие высокой степенью 
физической гомологии, образуют семейства. Белки, кодируемые та-
кими генами, действуя одновременно или на разных этапах развития 
организма, выполняют одинаковые функции. Например, состав бел-
ков в - и -цепях гемоглобина крови млекопитающих различен у эм-
бриона, плода и взрослого организма, что вызвано различной экс-
прессией генов, входящих в - и -семейства глобиновых генов. 

Характерной чертой генов, входящих в семейство, является 
сходная картина локализации большинства интронов. Это сходство 
не ограничивается рамками определенного генома. Так, в случае гло-
биновых генов сходными по расположению интронов оказались гены 
у всех исследованных животных – у млекопитающих, птиц и лягу-
шек. Однако длины и нуклеотидные последовательности интронов 
могут значительно варьировать, меняя таким образом и размеры 
самих генов. 

 
2.3.3. Транскрипция и процессинг РНК у эукариот 

 
Транскрипция и трансляция с образованием конечного про-

дукта – два этапа работы гена, или его экспрессии.  
Все гены присутствуют в ядрах клеток разных специализиро-

ванных тканей организма, так как в них содержится одинаковая мо-
лекула ДНК. Однако далеко не все гены экспрессируются в разных 
тканях. Существует определенный набор генов, которые экспресси-
руются в любых типах клеток. Эти гены, получившие название генов 
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домашнего хозяйства, обеспечивают энергетику, дыхание и другие 
процессы, без которых клетки жить не могут. Но основная масса ге-
нов – это тканеспецифические гены, которые работают только в 
определенных клетках и на определенных стадиях их развития. Счи-
тается, что в среднем в специализированных клетках одновременно 
работает не более 20 % всех генов. Процесс дифференцировки непо-
средственно зависит от набора экспрессирующихся генов. Важную 
роль в этом играют транскрипционные факторы – регуляторные 
белки, способные активировать или репрессировать целую группу 
других генов. 

Особенностью транскрипционного аппарата эукариотических 
клеток является наличие в ДНК специфических локусов – энхансеров 
(enhancer – усилитель). Они увеличивают эффективность транскрип-
ции ближайшего гена в десятки и сотни раз. При этом энхансер мо-
жет находиться в любой ориентации по отношению к гену, распола-
гаться с любой его стороны, внутри него (в интроне) и даже на рас-
стоянии в несколько тысяч пар нуклеотидов. По-видимому, так же 
работают и локусы с противоположным эффектом действия – сай-
ленсеры (silencer – успокоитель), в присутствии которых транскрип-
ционная активность РНК-полимеразы уменьшается. 

Промоторы высших эукариот представляют собой мозаику из 
различных консервативных последовательностей. Структура про-
кариотических промоторов более приспособлена для регуляции по 
принципу «все или ничего», в то время как мозаичность строения эу-
кариотических промоторов позволяет осуществить нюансированную 
регуляцию – от полной экспрессии до полной репрессии, что дости-
гается, например, изменением внутриклеточных условий. Сигналами 
завершения синтеза мРНК являются терминаторы транскрипции, 
содержащие повторы стоп-кодонов. 

Транскрипция генов у эукариот происходит в ядрах, что приво-
дит к образованию мРНК-предшественников (пре-мРНК). Уже на 
начальном этапе синтеза к их 5′-концам через связь 5′–5′ присоединя-
ется необычное основание (caр, кэп) – 7-метилгуанозин. Модифици-
рованный 5'-конец обеспечивает инициацию трансляции, удлиняет 
время жизни мРНК, защищая еѐ от действия 5'-экзонуклеаз в цито-
плазме. Кэпирование необходимо для инициации синтеза белка, так 
как инициирующие триплеты АУГ распознаются рибосомой только 
при наличии кэпа. Наличие кэпа также необходимо для работы слож-
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ной ферментной системы, обеспечивающей удаление интронов. После 
завершения транскрипции к 3′-концу присоединяется полиадениловая 
цепочка (полиА-последовательность), состоящая из 100–200 последо-
вательно соединенных адениновых нуклеотидов (рис. 24). Полиадени-
ловая цепочка способствует инициации трансляции (трансляционный 
энхансер). 

 

 
 

Рис. 24. Схема процессинга мРНК (пояснение см. в тексте) 
 
Матричную роль мРНК выполняют только в цитоплазме. При 

перемещении из ядра в цитоплазму происходит превращение пре-
мРНК в мРНК. Вырезание интронов из пре-мРНК (первичного про-
дукта транскрипции) с помощью ферментов и сшивание экзонов друг 
с другом «торец в торец» с образованием функциональной мРНК 
называется сплайсингом. В результате сплайсинга зрелая молекула 
мРНК становится значительно короче пре-иРНК. Обычно длина экзо-
нов составляет от 150 до 200 нуклеотидов, а длина интронов – от 40 до 
10 000 нуклеотидов. Размер типичного гена и ядерной пре-мРНК мле-
копитающих составляет от 15 000 до 17 000 нуклеотидов, а размер 
мРНК – около 2000 нуклеотидов. Этапы процессинга мРНК представ-
лены на рис. 24. Сплайсинг для мРНК прокариот нехарактерен. 

Иногда сплайсинг мРНК может проходить по альтернативному 
варианту. Например, в одной ткани функциональная мРНК может 
образовываться в результате соединения всех экзонов первичного 
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транскрипта, а в другой какой-то экзон будет вырезан вместе с флан-
кирующими его интронами, и образуется другая функциональная 
мРНК. Например, в клетках щитовидной железы сплайсинг первич-
ного транскрипта приводит к образованию мРНК гена белка кальци-
тонина, которая включает 4 экзона. В клетках мозга образуется 
мРНК, содержащая экзоны 1, 2, 3, 5, 6 (рис. 25):  

 

 
 

Рис. 25. Альтернативный сплайсинг гена кальцитонина 
 
Итак, благодаря альтернативному сплайсингу в разных тка-

нях могут образовываться разные продукты одного и того же струк-
турного гена. 

Таким образом, регуляция транскрипции у эукариот – это 
очень сложный процесс. Структурный ген может иметь множество 
регуляторных элементов, которые активируются специфическими 
сигналами в клетках разного типа в разное время клеточного цикла. 
Однако некоторые структурные гены находятся под контролем уни-
кального фактора транскрипции. Специфические белки могут взаи-
модействовать с определенными регуляторными элементами, блоки-
руя, таким образом, транскрипцию, или связываться со всем транс-
крипционным комплексом еще до инициации транскрипции или во 
время элонгации. 

Следующий этап биосинтеза белка – трансляция. В процессе 
трансляции происходит перевод молекулярной информации с языка 
нуклеиновых кислот (4 нуклеотида мРНК) на язык белков (20 амино-
кислот). Отсутствие соответствия между числом мономеров в матрице 
мРНК и синтезируемом белке, а также отсутствие структурного сход-
ства между мономерами РНК и белка вызвали необходимость в созда-
нии «словаря». Этот «словарь», позволяющий определить, какая по-
следовательность нуклеотидов мРНК обеспечивает включение в белок 
аминокислот в заданной последовательности, получил название гене-
тический код. 
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2.4. Генетический код и его свойства 
 
Генетический код – это система записи информации о поряд-

ке расположения аминокислот в белках с помощью последователь-
ности расположения нуклеотидов.  

Поскольку генетический код считывается с мРНК, его обычно 
записывают, используя четыре основания, присутствующие в РНК: 
У, Ц, А, Г (рис. 26). 

 
 

Рис. 26. Таблица генетического кода 
 
Генетический код имеет следующие свойства:  

1. Триплетность 
Каждая аминокислота кодируется последовательностью из 

трех нуклеотидов (триплет). Каждый триплет называется кодоном. 
Смысл кодонов стал понятен в 60-х гг. XX столетия, когда, ис-

пользуя бесклеточную систему синтеза белков и синтетические по-
лирибонуклеотиды с заданной последовательностью нуклеотидов в 
качестве матрицы, М. Ниренберг и Г. Маттеи синтезировали поли-
пептиды определѐнного строения. Так, на матрице поли-У, состоя-
щей только из остатков УМФ, был получен полифенилаланин, а на 
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матрице поли-Ц – полипролин. Из этого следовало, что триплет УУУ 
кодирует фенилаланин (Фен), а триплет ЦЦЦ – пролин (Про).  

В последующих экспериментах использовали смешанные син-
тетические полирибонуклеотиды с известным составом. В результате 
этой работы удалось установить, что из 64 кодонов включение ами-
нокислот в синтезирующуюся полипептидную цепь шифрует 61 три-
плет, а три остальных – УАА, УАГ, УГА не кодируют включение 
в белок аминокислот. 

 
2. Неперекрываемость 

Каждый нуклеотид входит в состав лишь одного кодона. 
В 1961 г. Ф. Крик и его коллеги показали, что ген должен чи-

таться неперекрывающимися триплетами с фиксированной стартовой 
точки. Неперекрывание подразумевает, что каждый кодон состоит из 
трех нуклеотидов и каждый последующий кодон представлен следу-
ющими тремя нуклеотидами. Фиксированная точка означает, что 
считывание начинается на одном конце и завершается на другом. 
Началом любого гена является кодон АУГ. В конце гена обязатель-
но стоят кодоны УАА, УАГ или УГА, которые не кодируют амино-
кислот и являются сигналами окончания гена – стоп-кодоны (кодоны-
терминаторы). 

☼ Нуклеотидная последовательность, которая начинается с 
инициирующего кодона, делит последующие нуклеотиды на трипле-
ты, кодирующие аминокислоты, и заканчивается терминирующим 
кодоном, называется рамкой считывания. Интервал между стар-
товым и стоп-кодоном называется открытой рамкой считывания 
(ORF). Мутация, в результате которой происходит утрата или до-
бавление одного нуклеотида, называется сдвигом рамки считывания. 
Новая рамка считывания приводит к полному изменению последова-
тельности белка, а следовательно, и к утрате его функций. 

 
3. Вырожденность 

Все аминокислоты, за исключением метионина и триптофана, 
кодируются более чем одним триплетом. Избыточность кодирующих 
последовательностей – ценнейшее свойство кода, так как она повы-
шает устойчивость информационного потока к неблагоприятным 
воздействиям внешней и внутренней среды. 

Всего 61 триплет кодирует 20 аминокислот (табл. 2). 
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Таблица 2 
Вырожденность генетического кода 

Число аминокислот Число кодирующих  
триплетов 

Общее число  
триплетов 

2 1   2 
9 2 18 
1 3   3 
5 4 20 
3 6 18 

20  61 
 

4. Однозначность 
Каждый кодон кодирует лишь одну аминокислоту. 
Исключение составляет кодон АУГ. В клетке прокариот в 

начале гена он кодирует формилметионин, а в любой другой – мети-
онин.  

 
5. Колинеарность гена и продукта 

У прокариотов обнаружено линейное соответствие последова-
тельности кодонов гена и последовательности аминокислот в белковом 
продукте, или, как говорят, существует колинеарность гена и продукта. 

У эукариотов последовательности оснований в гене, колинеар-
ные аминокислотной последовательности в белке, прерываются нит-
ронами. Поэтому в эукариотических клетках аминокислотная после-
довательность белка колинеарна последовательности экзонов в гене 
или зрелой мРНК после посттранскрипционного удаления интронов. 

 
6. Универсальность 

Генетический код един для всех живущих на Земле существ 
разного уровня сложности – от вирусов до человека. На этом основа-
ны методы генной инженерии, и это является сильнейшим свидетель-
ством в пользу единства происхождения и эволюции. 

☼ В настоящее время известно 16 организмов, представляю-
щих разные ветви эволюционного древа, у которых генетический код 
немного отличается от универсального. Так, многие виды зеленых 
водорослей Acetabularia транслируют стандартные стоп-кодоны 
УАГ и УАА в аминокислоту глицин, а гриб Candida транслирует ко-
дон ЦУГ не как лейцин, а как серин. Существование таких вариаций 
свидетельствует о возможной эволюции генетического кода. 

http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%92%D0%B8%D1%80%D1%83%D1%81
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%A7%D0%B5%D0%BB%D0%BE%D0%B2%D0%B5%D0%BA
http://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%B5%D0%BD%D0%BD%D0%B0%D1%8F_%D0%B8%D0%BD%D0%B6%D0%B5%D0%BD%D0%B5%D1%80%D0%B8%D1%8F
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В коде генома митохондрий человека также есть два исклю-
чения, которые касаются принципиальных моментов – начала и кон-
ца синтеза белка. Так, кодон АУА кодирует метионин (вместо изо-
лейцина в ядерной ДНК), кодоны АГА и АГГ – стоп-кодоны (в ядер-
ной ДНК кодируют аргинин). Кодон УГА (стоп-кодон ядерной ДНК) 
в митохондриальном геноме кодирует триптофан. 

 
 

2.5. Трансляция. Биосинтез белка 
 
Трансляция – это процесс биосинтеза белка, в результате ко-

торого информация с языка последовательности нуклеотидов в мРНК 
переводится (транслируется) на язык последовательности аминокис-
лот в полипептидной молекуле. Трансляция мРНК осуществляется 
в направлении 5' → 3'. Синтез белка протекает с чрезвычайно высо-
кой скоростью (20 аминокислотных остатков в секунду).  

Трансляция является самым сложным из биосинтетических 
процессов. Для его осуществления необходимы следующие состав-
ляющие:  

– матрицы – мРНК (каждая зрелая мРНК несет информацию 
только об одной полипептидной цепи);  

– растущая цепь белка – полипептид; 
– субстраты для синтеза полипептида – 20 протеиногенных 

аминокислот и тРНК;  
– источник энергии – ГТФ; 
– рибосомальные белки, рРНК, белковые трансляционные фак-

торы.  
Общее количество биомолекул, участвующих в процессе, по-

видимому, доходит до трѐхсот. Часть из них входит в состав рибону-
клеопротеидных субклеточных структур, на которых происходит 
сборка аминокислот в белки – рибосомы. 

Рибосомы представляют собой внутриклеточные белоксинте-
зирующие органеллы. Различают два основных типа рибосом – эука-
риотические и прокариотические. Эукариотические рибосомы имеют 
константу седиментации 80S и состоят из 40S (малой) и 60S (боль-
шой) субъединиц (рис. 27), прокариотические – соответственно 70S, 
30S и 50S (рис. 28). 
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Рис. 27. Схема строения эукариотической рибосомы  
и полирибосомы (полисомы) 

 
☼ Каждая субъединица рибосомы включает рРНК и белки. 

В 40S субъединицу входит рРНК с константой седиментации 18S 
и около 30–40 белков. В 60S субъединице обнаружено 3 вида рРНК: 
5S, 5,8S и 28S, а также около 50 различных белков. Белки выполняют 
структурную функцию, обеспечивая «узнавание» и взаимодействие 
между мРНК и тРНК, связанными с аминокислотой или пептидом. 
В присутствии мРНК 40S и 60S субъединицы объединяются с обра-
зованием полной рибосомы, масса которой примерно в 650 раз боль-
ше массы молекулы гемоглобина. 

Одну молекулу мРНК могут одновременно транслировать не-
сколько рибосом (рис. 28), образуя комплекс – полирибосому (поли-
сому). Двигаясь по цепи мРНК друг за другом, каждая рибосома син-
тезирует одну белковую цепь, считывая генетическую информацию с 
одной и той же мРНК. Количество полирибосом в клетке указывает 
на интенсивность биосинтеза белка. 

В эукариотических клетках часть рибосом связана специальны-
ми белками большой субъединицы с мембранами эндоплазматической 
сети. Эти рибосомы синтезируют в основном белки, которые посту-
пают в комплекс Гольджи (см. прил. 1) и секретируются клеткой. Сво-
бодные рибосомы синтезируют белки для внутренних нужд клетки. 

Общая схема трансляции – это последовательность следующих 
стадий: 

1. Активация аминокислот. Каждая из 20 аминокислот белка 
присоединяется ковалентными связями к определѐнной тРНК, ис-
пользуя энергию АТФ (рис. 29): 
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Рис. 28. Схематичное изображение биосинтеза белка  
на прокариотической полирибосоме: 

а – мРНК; б – рибосома; в – большая субъединица; г – малая субъединица  
I – инициация транскрипции; II – терминация транскрипции и диссоциация  

рибосомы на субъединицы 
 

 
 

Рис. 29. Схема вторичной структуры тРНК 
 
У любой тРНК есть петля 1 для контакта с рибосомой, петля 2 

с антикодоном, петля 3 – для контакта с ферментом (акцепторный 
стебель). Аминокислота присоединяется к 3'-концу акцепторного 
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стебля. Антикодон соответствует прикрепленной аминокислоте 
и представляет собой три нуклеотида, комплементарные кодону ами-
нокислоты в мРНК, которая кодирует молекулу полипептида 
(см. раздел 2.4). 

Следует подчеркнуть, что конкретная тРНК может транс-
портировать строго определенную аминокислоту, соответству-
ющую ее антикодону. Специфичность соединения аминокислоты и 
тРНК достигается благодаря свойствам ферментов аминоацил-тРНК-
синтетаз, требующих присутствия ионов магния Mg2+. 

2. Инициация белковой цепи начинается с трансляции старто-
вого кодона АУГ. Для этого необходимы мРНК, ГТФ, малая и боль-
шая субъединицы, три белковых фактора инициации (ИФ), метионин 
и тРНК для метионина. Сначала с малой субъединицей связываются 
мРНК, метионил-тРНК и факторы инициации; затем образовавшийся 
комплекс присоединяется к большой субъединице. Связь оказывается 
очень прочной и исчезает только после завершения трансляции. Свя-
зывание осуществляется только при наличии двухвалентных катио-
нов магния Mg2+.  

☼ Механизмы инициации трансляции у про- и эукариот суще-
ственно отличаются. Стартовому кодону АУГ у прокариот соот-
ветствует формилметионин. Прокариотические рибосомы потен-
циально способны находить стартовый АУГ и инициировать синтез, 
в то время как эукариотические рибосомы обычно присоединяются к 
мРНК в области кэпа и сканируют еѐ в поисках стартового кодона.  

Инициация трансляции предусматривает узнавание рибосо-
мой стартового кодона и привлечение инициаторной метио-
нил(формилметионил)-тРНК. Для инициации трансляции необходи-
мо также наличие определѐнных нуклеотидных последовательно-
стей в районе стартового кодона (последовательность Шайна–
Дальгарно у прокариот и последовательность Козак у эукариот). 
Существование последовательности, отличающей стартовый кодон 
АУГ от внутренних кодонов, совершенно необходимо, так как в про-
тивном случае инициация синтеза белка происходила бы хаотично на 
всех АУГ-кодонах. 

Pибосома имеет специфические места для присоединения ами-
ноацил-тРНК, пептидил-тРНК, места образования пептидной связи 
между аминокислотами растущей белковой молекулы и гидролиза 
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ГТФ. Это обеспечивает постепенное скольжение рибосомы вдоль мо-
лекулы мРНК при синтезе полипептидной цепи. 

3. Элонгация. Для элонгации необходимы: 20 протеиногенных 
аминокислот и тРНК для каждой из них, белковые факторы элонга-
ции, ГТФ. 

4. Терминация. После завершения синтеза цепи, о чѐм сигна-
лизирует терминирующий кодон мРНК (УАА, УАГ, УГА), при вхож-
дении этих кодонов в рибосому активируются белковые факторы 
терминации, полипептид высвобождается из рибосомы, рибосома 
диссоциирует на субъединицы. 

5. Сворачивание и процессинг. Чтобы принять обычную фор-
му, белок должен свернуться (фолдинг), образуя при этом опреде-
лѐнную пространственную конфигурацию. До или после сворачива-
ния полипептид может претерпевать процессинг, осуществляющийся 
ферментами и заключающийся в удалении лишних аминокислот, 
присоединении фосфатных, метильных, простетических групп и т. п. 

 
Вопросы для повторения 

 
1. Сформулируйте и схематично изобразите правило реализа-

ции генетической информации в живой клетке. 
2. Дайте определение понятий ген, генотип, геном. 
3. Какой признак лежит в основе подразделения генов на 

структурные и функциональные? 
4. Дайте определение основных этапов процесса экспрессии 

генов. 
5. Охарактеризуйте сигнал инициации транскрипции. 
6. Дайте определение оперона. 
7. Изобразите схему строения лактозного оперона. 
8. Какова биологическая роль оперонной структуры генетиче-

ского материала прокариот? 
9. Роль оператора в структуре оперона. 
10. В чем заключаются функции промотора? 
11. Какие регуляторные последовательности фланкируют ген? 
12. Опишите механизм позитивной индукции лактозного  

оперона. 
13. Опишите механизм негативной индукции лактозного  

оперона. 
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14. Как влияет глюкоза на активность лактозного оперона? 
15. Чем отличается строение генов про- и эукариот? 
16. Дайте характеристику промотора. 
17. Что такое экзоны и интроны? 
18. Дайте сравнительную характеристику регуляторных после-

довательностей в клетках про- и эукариот. 
19. Что означают понятия сильный и слабый в характеристике 

промоторов? 
20. Охарактеризуйте роль энхансеров в регуляции активно-

сти генов. 
21. В чем состоит отличие пре-мРНК от функциональной 

мРНК? 
22. Перечислите и охарактеризуйте этапы процессинга мРНК 

в клетке эукариот. 
23. Что такое сплайсинг? 
24. Какова биологическая роль альтернативного сплайсинга? 
25. Чем вызвана необходимость в расшифровке генетического 

кода? 
26. Перечислите основные свойства генетического кода. 
27. Как Вы понимаете свойство «неперекрываемость» генети-

ческого кода? 
28. Назовите и охарактеризуйте основные стадии общей схемы 

процесса трансляции. 
29. Какие составляющие элементы необходимы для осуществ-

ления процесса трансляции? 
30. В чем заключается процессинг синтезированного на рибо-

соме белка? Приведите примеры. 
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ЗАДАНИЯ ДЛЯ САМОСТОЯТЕЛЬНОЙ РАБОТЫ 
 
Задания включают вопросы о строении и свойствах нуклеино-

вых кислот, процессах матричного синтеза с их участием в клетках 
прокариот и эукариот, а также вопросы изменчивости генома, изучение 
которой привело к разработке технологий генетической инженерии. 

Для выполнения работы Вам необходимо иметь представление 
о строении генов прокариот и эукариот, знать этапы биосинтеза белка 
и принципы, которые лежат в их основе.  

Для решения задач по матричному синтезу нуклеиновых кислот и 
биосинтезу белка рекомендуется запомнить несколько простых правил: 

1. Репликация ДНК. Комплементарная цепь ДНК всегда син-
тезируется в направлении 5′ 3′. В начале репликации фермент 
праймаза синтезирует короткую РНК-последовательность, компле-
ментарную к матричной ДНК, которая автоматически удаляется бла-
годаря экзонуклеазной активности ДНК-полимеразы.  

2. Транскрипция. РНК синтезируется на матричной цепи ДНК 
в направлении 5′ 3′ . В РНК тимин (T) заменяется на урацил (U). 

3. Трансляция. Рибосомы двигаются вдоль мРНК в направле-
нии 5' 3'. 

Домашнюю работу рекомендуется выполняеть по одному из 
нижеприведенных вариантов, выбор которого определяется послед-
ней цифрой номера зачетной книжки (шифра). 

Ваши ответы на поставленные вопросы должны быть краткими, 
ясными и исчерпывающими и содержать обоснования излагаемых по-
ложений. Обязательным условием является написание необходимых 
химических формул, схем и рисунков. Не рекомендуется вклеивать 
ксерокопии рисунков и таблиц из учебников или сети Интернет. 

В конце домашней работы следует привести ссылки на источ-
ники информации, которые использованы Вами при ее выполнении.  

 
Задание № 1 

 
Выберите и запишите в таблицу 3 соответствующие термины, 

отметив знаком «+» принадлежность к генетическому аппарату про-
кариот и/или эукариот: оперон, репликация, транскрипция, экзон, 
промотор, энхансер, оператор, репрессор, сплайсинг, интрон, прай-
мер, альтернативный сплайсинг, ген, геном, индуктор, кодон, процес-
синг, репликатор. 
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Таблица 3 

Определение Тер-
мин 

Генетический аппарат 
прокариот эукариот 

1. Процесс удвоения ДНК, который происходит 
при делении клетки 

   

2. Низкомолекулярное вещество, которое 
предотвращает связывание репрессора с опера-
торной областью и возобновляет транскрип-
цию 

   

3. Синтез РНК на ДНК-матрице    
4. Регуляторный белок, подавляющий актив-
ность генов 

   

5. Нуклеотидная последовательность, в кото-
рой закодировано несколько белков, обычно 
контролирующих родственные функции 

   

6. Процесс формирования зрелой мРНК путем 
удаления некодирующих последовательностей 
из молекулы пре-мРНК 

   

7. Регуляторный участок гена (оперона), к ко-
торому присоединяется РНК-полимераза, с тем 
чтобы начать транскрипцию 

   

8. Кодирующие последовательности генов 
(представлены в мРНК) 

   

9. Некодирующие последовательности генов 
(не представлены в мРНК) 

   

10. Регуляторный участок ДНК, усиливающий 
транскрипцию ближайшего гена в десятки 
и сотни раз 

   

11. Синтез ДНК на РНК-матрице    
12. Регуляторный участок ДНК, ослабляющий 
транскрипцию ближайшего гена 

   

13. Короткая нуклеотидная последовательность 
со свободной 3′-ОН-группой, комплементарно 
связанная с однонитевой ДНК 

   

14. Обмен генетическим материалом между 
двумя гомологичными молекулами ДНК 

   

15. Фаза жизненного цикла фага, начинающая-
ся инфекцией клетки и заканчивающаяся еѐ ли-
зисом 

   

16. Явление носительства клетками фага в виде 
профага 
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Варианты задания № 2 
 
Вариант 0 
1. В молекуле ДНК на долю цитозиновых нуклеотидов прихо-

дится 18 %. Определить процентное содержание других нуклеотидов, 
входящих в молекулу ДНК. 

2. Внесите необходимую информацию о механизме репликации 
ДНК в соответствующие колонки таблицы, содержащей перечень неко-
торых белков и ферментов, участвующих в процессе репликации: 

 
Белки Функции в вилке репликации Этап репликации 

Геликаза 
Дестабилизирующие  
белки (SSBP) 
ДНК-полимераза  
Лигаза 
РНК-праймаза 

  

 
3. Опишите механизм позитивной индукции лактозного  

оперона. 
 
Вариант 1 
1. В препаратах ДНК, выделенной из клеток туберкулезных 

бактерий, содержание аденина составило 15,1 % от общего количе-
ства оснований. Определите примерное количество гуанина, тимина 
и цитозина в этой ДНК. 

2. Определите возможное число информационных триплетов 
в участке молекулы ДНК, состоящем из 360 пар нуклеотидов, если 
молекула мРНК содержит 300 нуклеотидов. 

3. Опишите строение бактериофага λ. Какие особенности име-
ет первичная структура его молекулы ДНК? 

 
Вариант 2 
1. Исследования показали, что 34 % от общего числа нуклеоти-

дов мРНК приходится на гуанин, 18 % – на урацил, 28 % – на цитозин, 
20 % – на аденин. Определить процентный состав азотистых оснований 
двухцепочечной ДНК, копией которой является указанная мРНК. 

2. Определите характер возможных нарушений в функциони-
ровании лактозного оперона в случае мутации в операторе, что дела-
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ет невозможным прикрепление к нему активного белка-репрессора, 
но при этом не нарушены функции РНК-полимеразы. 

3. Опишите схему общей трансдукции между линиями E.сoli с 
участием бактериофага λ.  

 
Вариант 3 
1. Участок молекулы белка имеет строение: про-лиз-гис-вал-

тир. Сколько возможных вариантов строения фрагмента молекулы 
ДНК кодирует эту часть молекулы белка? 

2. Используя таблицу генетического кода, составьте схему, де-
монстрирующую принцип колинеарности полинуклеотида (участка 
матричной РНК) и кодируемого им полипептида. На основе этой 
схемы проиллюстрируйте некоторые из принципов генетического 
кода (триплетность, неперекрываемость, непрерывность). 

3. Опишите особенности темновой репарации молекулы ДНК. 
 
Вариант 4 
1. Большая из двух цепей белка инсулина (цепь В) начинается 

со следующих аминокислот: фен-вал-асп-глу-гис-лей. Напишите по-
следовательность нуклеотидов молекулы ДНК, хранящих информа-
цию об этом участке белка. 

2. Определите характер возможных нарушений в функциони-
ровании лактозного оперона в случае мутации в нуклеотидной после-
довательности промотора, узнаваемой РНК-полимеразой (исключает 
возможность специфического прикрепления этого фермента). 

3. Опишите типы репарации ДНК  
 
Вариант 5 
1. Участок гена имеет следующее строение: 5′-ЦГГ ЦГЦ ТЦА 

ААА ТЦГ-3′. Укажите строение соответствующего участка того бел-
ка, информация о котором содержится в данном гене. Как отразится 
на строении белка удаление из гена 4-гo нуклеотида? 

2. Определите характер возможных нарушений в функциони-
ровании лактозного оперона в случае мутации в гене-регуляторе, ко-
торая привела к стабильной инактивации белка-репрессора. 

3. Перечислите последовательность событий процесса транс-
ляции в клетках эукариот. 
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Вариант 6 
1. Объясните причину ситуации, при которой ген эукариотиче-

ской клетки, занимающий участок ДНК размером в 2400 пар нуклеоти-
дов, кодирует полипептид, состоящий из 180 аминокислотных остатков. 

2. Антикодоны молекул т-РНК содержат следующие нуклеоти-
ды: АГУ ГЦА ЦГУ УАГ ААА УУА. Определите последовательность 
аминокислот, доставляемых в рибосому данными молекулами тРНК. 

3. Опишите механизм негативной индукции лактозного оперона. 
 
Вариант 7 
1. Сложный белок состоит из четырѐх полипептидных цепей, 

количество аминокислот в каждой из них: 116, 134, 162, 148. Какова 
длина оперона, кодирующего данный белок, если его регуляторная 
часть содержит 372 нуклеотида? Размер одного нуклеотида 0,34 нм. 

2. Составьте схему прерывистой структуры гипотетического 
гена, состоящего из 5 экзонов и 4 интронов и кодирующего полипеп-
тид, включающий 300 аминокислотных остатков (относительные раз-
меры отдельных экзонов и интронов можно выбрать произвольно). 

 
Вариант 8 
1. Содержание нуклеотидов в цепи мРНК составляет: цитозин – 

20 %, аденин – 25 %, урацил – 23 %, гуанин – 32 %. Определите про-
центный состав нуклеотидов участка молекулы ДНК, являющейся 
матрицей для этой мРНК. 

2. Определите нуклеотидную последовательность и ориента-
цию концов фрагмента одной из нитей молекулы ДНК, если известна 
последовательность и ориентация комплементарного участка другой 
нити этой молекулы: 3′-A-T-C-G-T-T-C-G-A-5′. 

3. Составьте и опишите схему транскрипции гена эукариот. 
 
Вариант 9 
1. Определить аминокислотный состав полипептида, который 

кодируется последовательностью и-РНК: ЦЦА ЦЦУ ГГУ УУУ ГГЦ . 
2. Определите направление синтеза и нуклеотидную последо-

вательность каждой из двух дочерних нитей, которые возникнут при 
репликации приведенного ниже двухцепочечного фрагмента ДНК: 

3′-A-G-T-C-T-T-G-C-A-5′ 
5′-T-C-A-G-A-A-C-G-T-3′ 
3. Приведите схему и опишите цикл элонгации трансляции. 
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Приложение 1 
 

СТРОЕНИЕ КЛЕТКИ 
 

Клетка – структурно-функциональная единица живой мате-
рии, способная к саморегуляции, самовоспроизведению и обмену ве-
ществ. Все живые организмы состоят из клеток. Клетка представляет 
собой целостную живую систему, состоящую из неразрывно связан-
ных между собой цитоплазмы и ядра (рис. 30). От внешней среды 
цитоплазма отграничена наружной клеточной мембраной, называе-
мой плазмалеммой. Цитоплазма содержит множество специализиро-
ванных компонентов, называемых органеллами. Органеллы взвеше-
ны в жидкой среде цитоплазмы, которую называют цитоплазматиче-
ским матриксом, или гиалоплазмой.  

 

 
 

Рис. 30. Строение животной клетки 
 
 
Эндоплазматический ретикулум (эндоплазматическая 

сеть) – это разветвленная система каналов и цистерн, ограниченных 
мембранами, пронизывающими гиалоплазму. Существует гладкий 
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и шероховатый эндоплазматический ретикулум. На мембранах пер-
вого типа находятся ферменты жирового и углеводного обмена. На 
мембранах второго типа располагаются рибосомы. Белки, синтезиру-
емые в них, накапливаются в каналах и полостях эндоплазматической 
сети и затем по ним доставляются к различным органеллам клетки, 
где используются или сосредоточиваются в цитоплазме в качестве 
клеточных включений.  

Рибосомы – это небольшие органеллы, которые содержат 
примерно равные количества белка и рибосомальной РНК и лишены 
мембранной структуры. Каждая рибосома состоит из двух субъеди-
ниц различной величины, соединенных между собой. Субъединицы 
образуются в ядрышках; сборка рибосом осуществляется в цитоплаз-
ме. Рибосомы – постоянная составная часть клетки. Часть их распо-
лагается в гиалоплазме свободно, другая часть прикреплена к по-
верхности мембран эндоплазматической сети. Последние функцио-
нально более активны. Рибосомы могут располагаться на мембране 
поодиночке или объединяться в группы по 4–40 единиц, образуя це-
почки – полисомы, или полирибосомы, в которых отдельные рибо-
сомы связаны между собой нитевидной молекулой мРНК. Рибосомы 
несколько меньшего размера содержатся в митохондриях и пласти-
дах. Основная функция рибосом – «сборка» белковых молекул из 
аминокислот.  

Митохондрии содержатся во всех аэробных эукариотических 
клетках. Число митохондрий в клетке колеблется в широких преде-
лах и зависит от типа тканей и возраста слагающих их клеток. Мито-
хондрии способны перемещаться в клетке. При этом они концентри-
руются преимущественно возле ядра, хлоропластов и других орга-
нелл, где процессы жизнедеятельности наиболее интенсивны. Каждая 
митохондрия окружена двумя мембранами – наружной и внутренней, 
между которыми находится бесструктурная жидкость матрикс. В ми-
тохондриях осуществляется процесс дыхания. На их внутренних 
мембранах окисляются макрокомпоненты пищи и накапливается хи-
мическая энергия в макроэргических фосфатных связях АТФ. Мито-
хондрии называют энергетическими центрами клетки. 

Лизосомы обнаруживаются в клетках большинства эукариоти-
ческих организмов, но особенно много их в тех животных клетках, 
которые способны к фагоцитозу. Это органеллы сферической формы 
величиной 0,5–2 мкм, окруженные мембраной и заполненные мат-
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риксом. Лизосомы содержат ферменты, которые могут разрушать 
белки, нуклеиновые кислоты, полисахариды, липиды и другие орга-
нические соединения при внутриклеточном пищеварении. Число 
ферментов в лизосомах так велико, что при освобождении они спо-
собны разрушить клетку. 

Аппарат Гольджи назван по имени открывшего его в 1898 г. 
итальянского ученого К. Гольджи, является компонентом всех эука-
риотических клеток. В аппарат Гольджи поступают синтезированные 
на мембранах эндоплазматической сети белки и липиды. Эти соеди-
нения, а также синтезируемые в комплексе полисахариды «упаковы-
ваются» в гранулы и затем либо используются самой клеткой, либо 
выводятся из неѐ. Аппарат Гольджи представляет собой важнейшую 
мембранную органеллу, управляющую процессами внутриклеточного 
транспорта. Основными функциями аппарата Гольджи являются мо-
дификация, накопление, сортировка и направление различных ве-
ществ в соответствующие внутриклеточные компартменты, а также 
за пределы клетки. Он состоит из набора окруженных мембраной 
уплощенных цистерн, напоминающих стопку тарелок. Каждая стопка 
Гольджи (у растений называемая дактиосомой ) обычно содержит от 
четырех до шести цистерн, имеющих, как правило, диаметр около 
1 мкм. Число стопок Гольджи в клетке в значительной степени зави-
сит от ее типа: некоторые клетки содержат одну большую стопку, то-
гда как в других имеются сотни очень маленьких стопок. Со стопка-
ми Гольджи всегда ассоциирована масса мелких (диаметром прибли-
зительно 60 нм) ограниченных мембраной пузырьков. Полагают, что 
эти пузырьки (пузырьки Гольджи) переносят белки и липиды в аппа-
рат Гольджи, транспортируют их из него и между остальными ци-
стернами. 

Клеточный центр – органелла, находящаяся вблизи ядра в 
клетках животных. Она состоит из двух маленьких телец цилиндриче-
ской формы (центриолей), расположенных под прямым углом друг к 
другу. Центриоли содержат ДНК и относятся к самовоспроизводя-
щимся органеллам цитоплазмы. Стенка центриоли состоит из микро-
трубочек. Центриоли играют важную роль при делении клетки: от них 
начинается рост микротрубочек, формирующих веретено деления. 

Ядро – это органелла, где хранится и воспроизводится наслед-
ственная информация, определяющая признаки данной клетки и все-
го организма.  
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Форма ядра чаще всего шаровидная или эллипсоидальная, ре-
же линзообразная или веретеновидная. Размер ядра очень изменчив и 
зависит от вида организма, а также от возраста и состояния клетки. 

Почти вся ДНК клетки (99 %) находится в ядре, где она обра-
зует комплексы с белками – дезоксирибонуклеопротеиды. Общий 
план строения ядра одинаков как у растительных, так и у животных 
клеток. Структура же компонентов ядра существенно изменяется на 
разных фазах жизненного цикла клетки, что связано с различием вы-
полняемых ядром функций. В ядре различают: 1) ядерную оболочку; 
2) хроматин (хромосомы); 3) одно–два, иногда несколько ядрышек; 
4) ядерный сок. 

Хроматин, или хромосомы, – основной морфологический 
компонент ядра. Хромосомы хорошо видимы в световой микроскоп 
во время митоза. Для клеток каждого вида характерно постоянное 
число хромосом определенной величины и формы. Совокупность 
хромосом называется хромосомным набором. Число хромосом в со-
матических клетках (от лат. soma – тело) обычно двойное (диплоид-
ное). Оно получается после слияния двух половых клеток, в которых 
всегда одинарное (гаплоидное) число хромосом.  

Размеры и форма хромосом одного гаплоидного набора неоди-
наковы, но в каждой половой клетке одного вида организма строго 
повторяется не только число хромосом, но и размеры и форма каж-
дой из них. Естественно, что в диплоидном наборе каждой хромосо-
ме соответствует парная (гомологичная) хромосома, такая же по 
форме и размерам. Все организмы одного вида имеют одинаковое 
число хромосом. Внутреннее строение хромосомы, число нитей ДНК 
в ней меняется в жизненном цикле клетки. Функции хромосом состо-
ят в синтезе специфических для данного организма ДНК, хранящих и 
передающих наследственную информацию в клеточных поколениях, 
и РНК, управляющих синтезом белков в клетке.  

Ядрышко – производное хромосомы, один из ее локусов, ак-
тивно функционирующий в интерфазе. В клетке обычно содержится 
1–2 ядрышка, иногда более двух. Основная функция ядрышка – син-
тез рибосом; в нем содержатся факторы, участвующие в транскрип-
ции рибосомных генов и процессинге пре-рРНК. Ядрышко – высоко-
организованная структура внутри ядра. В составе ядрышка выявля-
ются большие петли ДНК, содержащие гены рРНК, которые с необы-
чайно высокой скоростью транскрибируются. В отличие от цито-
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плазматических органелл ядрышко не имеет мембраны, которая 
окружала бы его содержимое. Размер ядрышка отражает степень его 
функциональной активности, которая широко варьирует в различных 
клетках и может изменяться в индивидуальной клетке.  

Ядерный сок (кариоплазма) – бесструктурная масса, близкая к 
гиалоплазме цитоплазмы. Он состоит в основном из простых раство-
римых белков, а также из нуклеопротеидов, гликопротеидов. В нем 
находится большая часть ферментов ядра. Основная функция ядерно-
го сока – осуществление взаимосвязи ядерных структур (хроматина и 
ядрышка), но он не является инертной средой, а трансформирует 
проходящие через него вещества.  

Таким образом, клетки подавляющего большинства живых ор-
ганизмов имеют сложно устроенное оформленное ядро. Их называют 
эукариотами. Бактерии относят к прокариотам, основной отличи-
тельный признак которых – отсутствие ограниченного оболочкой яд-
ра. У них наследственный материал представлен одной-единственной 
хромосомой, расположенной непосредственно в цитоплазме (рис. 31). 

 

 
 

Рис. 31. Строение клетки прокариот 
 
Пластиды характерны для клеток автотрофных растений 

(рис. 32). Именно с пластидами связан процесс первичного и вторич-
ного синтеза углеводов. Пластиды различают по окраске: 1) бесцвет-
ные – лейкопласты; 2) окрашенные в зеленый цвет – хлоропласты; 
3) окрашенные преимущественно в желто-красные тона – хромопла-
сты. Все три группы пластид связаны общим происхождением 
и сходным строением.  
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Рис. 32. Строение клетки растений 
 

Лейкопласты сосредоточены преимущественно в тканях и ор-
ганах растений, лишенных доступа света, – спорах, гаметах, семенах, 
клубнях, корневищах. Основная функция лейкопластов – синтез и 
накопление запасных продуктов питания, в первую очередь крахма-
ла, реже белков и жиров. Наиболее часто в лейкопластах образуются 
зерна вторичного запасного крахмала из сахаров, притекающих из 
листьев в запасающие органы. Крахмальные зерна быстро разраста-
ются, и, наконец, весь лейкопласт заполняется крахмалом. Запасной 
белок в лейкопластах может откладываться в форме кристаллов или 
аморфных включений. 

Хлоропласты содержат зеленый пигмент хлорофилл и осу-
ществляют первичный синтез углеводов при участии световой энер-
гии. Это органеллы фотосинтеза, поэтому в соответствии с функцией 
хлоропласты находятся преимущественно в фотосинтезирующих ор-
ганах и тканях, обращенных к свету (в листьях, молодых стеблях, зе-
леных плодах). Хлоропласты есть у всех зеленых растений. Кроме 
хлорофилла хлоропласты содержат еще каротиноиды – два пигмента 
оранжевого и желтого цвета – каротин и ксантофилл.  
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Хромопласты – нефотосинтезирующие пластиды, встречают-
ся в цитоплазме клеток цветков, стеблей, плодов, листьев, придавая 
им соответствующую окраску. Хромопласты имеют более простое 
строение и содержат разные пигменты – каротиноиды – красные, 
желтые, оранжевые, коричневые. Хромопласты считаются конечной 
стадией развития пластид. Основная функция хлоропластов – окра-
шивание цветов и плодов и тем самым привлечение опылителей 
и распространителей семян, а также запас питательных веществ. 

Целлюлозная клеточная стенка. Этот важнейший компо-
нент, присущий только растительным клеткам, также является про-
дуктом жизнедеятельности органелл. В процессе развития клеток 
в зависимости от выполнения ими разных функций происходят сле-
дующие видоизменения клеточной стенки. 

Вакуоли – полости в цитоплазме животных и растительных 
клеток; ограничены мембраной и заполнены жидкостью. У однокле-
точных животных (простейших) пищеварительные вакуоли содержат 
ферменты, расщепляющие органические вещества; сократительные 
вакуоли регулируют осмотическое давление и служат органами вы-
деления. У многоклеточных животных пищеварительные вакуоли – 
одна из форм лизосом. У растений вакуоли представлены системой 
канальцев и пузырьков, которые в зрелой клетке сливаются в одну 
большую центральную вакуоль, занимающую почти весь объѐм клет-
ки. Она содержит растворѐнные в воде органические и неорганиче-
ские соли, сахара, аминокислоты, некоторые пигменты и др., под-
держивает тургорное давление, накапливает запасные вещества 
и промежуточные продукты обмена, выводит из обмена токсичные 
вещества. Вакуоли особенно хорошо заметны в клетках растений: во 
многих зрелых клетках они составляют более половины объѐма клет-
ки, при этом они могут сливаться в одну гигантскую вакуоль. Одна из 
важных функций растительных вакуолей – накопление ионов и под-
держание тургорного давления. Вакуоль – это место запаса воды. 

На рис. 33 показано сравнение клеточных структур. Сходство 
строения и химического состава клеток всех организмов служит до-
казательством единства живой природы.  
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Рис. 33. Сравнение клеточных структур эукариотических (растительной  
и животной) и прокариотической клеток 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



66 
 

Приложение 2 
 

СЛОВАРЬ ТЕРМИНОВ 
 
Бактериофаги (фаги) (от греч. φάγος – пожирать) – вирусы, 

избирательно поражающие бактериальные клетки.  
Гаметы – репродуктивные клетки, имеющие гаплоидный 

(одинарный) набор хромосом и участвующие в половом размножении. 
Ген – участок ДНК, кодирующий одну полипептидную цепь 

или одну молекулу tРНК, rРНК или sРНК. Гены tРНК, rРНК, sРНК 
белки не кодируют.  

Генетический код – это система записи информации о поряд-
ке расположения аминокислот в белках с помощью последовательно-
сти расположения нуклеотидов в ДНК.  

Генетический код идеальный – код, в котором выполняется 
правило вырожденности: если в двух триплетах совпадают первые два 
нуклеотида, а третьи нуклеотиды относятся к одному классу (оба – 
пурины или оба пиримидины), то эти триплеты кодируют одну и ту же 
аминокислоту. 

Геном – совокупность генов в гаплоидном (одинарном) наборе 
хромосом.  

Генотип – набор генов организма, которые он получает от 
своих родителей.  

Гены домашнего хозяйства – определенный набор генов ор-
ганизма, которые экспрессируются в любых типах клеток и обеспе-
чивают энергетику, дыхание и другие процессы, без которых клетки 
жить не могут.  

Гены тканеспецифические – гены, которые работают только 
в определенных клетках организма и на определенных стадиях его 
развития (большинство генов). 

Делеция – мутация, связанная с утратой какого-то участка 
хромосомы. 

Дупликация – мутация, связанная с появлением дополнитель-
ного наследственного материала, идентичного тому, который уже 
есть в геноме.  

Инверсии – хромосомные перестройки (мутации), связанные 
с поворотом отдельных участков хромосомы на 180°;  

Индуктор – низкомолекулярное вещество, которое приводит 
к инициации транскрипции. 
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Интроны – некодирующие последовательности генов эукари-
от (не представлены в мРНК). 

Кодон (триплет) – последовательность из трех нуклеотидов, 
кодирующая одну аминокислоту. 

Колинеарность гена и продукта: линейное соответствие по-
следовательности кодонов гена и последовательности аминокислот 
в белковом продукте (обнаружено в клетках прокариот).  

Кэп (caр) – необычное основание (7-метилгуанозин), которое 
присоединяется к 5′-концу транскрипта (пре-мРНК) в клетках эука-
риот. Модифицированный 5'-конец мРНК обеспечивает инициацию 
трансляции, удлиняет время жизни мРНК, защищая еѐ от действия  
5'-экзонуклеаз в цитоплазме. 

Матричная РНК (мРНК) синтезируется на матрице ДНК 
в процессе транскрипции, после чего, в свою очередь, используется 
в процессе трансляции как матрица для синтеза белков. мРНК играет 
важную роль в экспрессии генов. 

Мейоз – процесс клеточного деления клеток, в результате ко-
торого происходит уменьшение числа хромосом в дочерних клетках 
с диплоидного (двойного) до гаплоидного (одинарного). Основная 
стадия образования половых клеток. 

Мутации – любое изменение в последовательности ДНК. 
Мутации консервативные – замены нуклеотидов, не приво-

дящие к смене класса кодируемой аминокислоты.  
Мутации радикальные – замены нуклеотидов, приводящие 

к смене класса кодируемой аминокислоты. 
Оказаки фрагменты – относительно короткие фрагменты 

ДНК (с РНК-праймером на 5'-конце), которые образуются в процессе 
репликации отстающей цепи ДНК.  

Оператор – регуляторный участок гена (оперона), с которым 
специфически связывается репрессор, предотвращая транскрипцию. 

Оперон – совокупность совместно транскрибируемых генов, 
обычно контролирующих родственные функции в клетках прокариот. 

Ориджин (англ. origin – начало, сайт ori) – сайт начала ре-
пликации в молекуле ДНК.  

Плазмиды – стабильно наследуемые внехромосомные генети-
ческие элементы (ДНК), являющиеся обычным компонентом бакте-
риальных клеток. Встречаются также и у низших эукариот.  
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Праймер (затравка) – короткие последовательности РНК 
(олигорибонуклеотид), образуемые в процессе репликации при уча-
стии фермента РНК-праймазы и спаренные с матричной ДНК. 

Прокариоты – одноклеточные организмы, клетки которых не 
содержат ядра. 

Промотор – сигнал инициации транскрипции, располагается 
перед кодирующей последовательностью (5′-фланкирующая после-
довательность). Имеет две консервативные последовательности: для 
узнавания и для тесного связывания с РНК-полимеразой. Регулятор-
ный участок гена (оперона), к которому присоединяется РНК-
полимераза для начала транскрипции. 

Промоторы индуцибильные – промоторы, которые для своей 
работы требуют присутствия какой-то другой молекулы. 

Процессинг белка – сворачивание полипептидной цепи белка 
(фолдинг) и ковалентная химическая модификация белка (посттранс-
ляционная модификация) после его синтеза на рибосоме. 

Рекомбинация генетическая – реорганизация генетического 
материала, обусловленная обменом отдельными сегментами двойных 
спиралей ДНК, приводящая к возникновению новых комбинаций ге-
нов.  

Рекомбинантные ДНК – молекулы ДНК, полученные вне жи-
вой клетки путем соединения природных или синтетических фраг-
ментов ДНК с молекулами, способными реплицироваться в клетке.  

Рекомбинация сайт-специфическая широко распространена 
у прокариот и низших эукариот. Обмен фрагментами осуществляется 
между разными молекулами ДНК только в участках со строго опре-
деленными короткими нуклеотидными последовательностями, име-
ющими гомологичные участки (15–30 п.н.). 

Репарация (от лат. reparatio – восстановление) – особая функ-
ция клеток всех живых организмов, заключающаяся в способности 
исправлять химические повреждения и разрывы в молекулах ДНК, 
повреждѐнной при нормальном биосинтезе ДНК в клетке, а также 
в результате воздействия физических (УФ-облучение, радиация) или 
химических агентов. 

Репликация (от лат. replicatio – повторение) – это самовос-
произведение нуклеиновых кислот, обеспечивающее точное копиро-
вание генетической информации и передачу ее от поколения к поко-
лению.  
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Репликационная вилка – участок ДНК, в котором дуплекс 
расплетается и одноцепочечные последовательности связываются де-
стабилизирующими ДНК-связывающими белками.  

Репликон – функциональная единица репликации – сегмент 
(участок) ДНК, ограниченный точкой инициации репликации (сайт 
ori) и точкой окончания, в которой репликация останавливается. 

Репрессор – белок, подавляющий активность генов. 
Реципиентная клетка – клетка, получающая генетический 

материал от другой клетки, называемой донором. 
Соматические клетки – клетки, составляющие тело (сому) мно-

гоклеточных организмов и не принимающие участия в половом размно-
жении. Таким образом, это все клетки, кроме половых клеток (гамет). 

Сплайсинг – процесс формирования зрелой мРНК в клетках 
эукариот путем удаления интронов из молекулы пре-мРНК. 

Сплайсинг альтернативный – процесс формирования мРНК 
путем удаления интронов и некоторых экзонов, находящихся между 
ними. 

Трансдукция – перенос ДНК из одной клетки (донор) в другую 
(реципиент) с помощью бактериофагов. 

Транскриптон – единица транскрипции, участок ДНК, огра-
ниченный со стороны 3′-конца промотором, со стороны 5′-конца – 
терминаторной последовательностью. 

Транскрипция (лат. transcriptio – переписывание) – это пере-
нос генетической информации с ДНК на РНК, т.е. процесс синтеза 
РНК с использованием ДНК в качестве матрицы, происходящий во 
всех живых клетках. 

Транслокации – хромосомные перестройки (мутации), в ре-
зультате которых часть хромосомы переносится в другое место той 
же хромосомы или в другую хромосому, но общее число генов не 
меняется. 

Трансляция (1) – это процесс биосинтеза белка, в результате 
которого информация с языка последовательности нуклеотидов в 
мРНК переводится (транслируется) на язык последовательности ами-
нокислот в полипептидной молекуле. Трансляция мРНК осуществля-
ется в направлении 5' → 3'. 

Трансляция (2) – процесс, в результате которого информация с 
языка последовательности нуклеотидов в мРНК переводится (транс-
лируется) на язык последовательности аминокислот в молекуле белка. 

http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/6165
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/234195
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/6931
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Транспозоны – фрагменты ДНК, которые могут менять свое 
местоположение в геноме; подвижные (мобильные) генетические 
элементы (ПГЭ, МГЭ). 

Факторы транскрипции – специфические белки, с помощью 
которых осуществляется регуляция транскрипции у эукариот. 

Фенотип – внешнее проявление свойств организма. 
Хромосомы – нуклеопротеидные структуры в ядре клетки, 

в 
и которые предназначены для еѐ хранения, реализации и передачи. 

Экзоны – кодирующие последовательности генов эукариот 
(представлены в мРНК). 

Экспрессия генов – процесс, в ходе которого наследственная 
информация от гена преобразуется в функциональный продукт – РНК 
или белок. 

Энхансер – регуляторный участок ДНК эукариотических кле-
ток, усиливающий транскрипцию ближайшего гена в десятки и сотни 
раз; используется для повышения эффективности транскрипции и ре-
гуляции активности гена. 

Энхансеры временные – регуляторные участки ДНК, активные 
только в определенное время развития организма. 

Энхансеры индуцибельные реагируют на изменения в окру-
жающей среде (тепловой шок, вирусная инфекция, появление тяже-
лых металлов, ростовых факторов, стероидов и т. п.). 

Энхансеры тканеспецифичные – регуляторные участки ДНК, 
активные только в определенных клетках. 

Эукариоты – одноклеточные или многоклеточные организмы, 
клетки которых содержат ядро. 
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