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Т ретья, заключительная, часть книги по-
священа биохимическим механизмам, 
обеспечивающим процессы передачи на-

следственной информации и эволюции живых 
существ.

Какова молекулярная основа генетическо-
го материала? Как генетическая информация с 
высокой точностью передается из поколения в 
поколение? Как возникают редкие изменения в 
генетическом материале, которые служат исход-
ным материалом для эволюции? Как генетиче-
ская информация превращается в аминокислот-
ные последовательности белковых молекул?

Современное понимание метаболических 
путей передачи информации сформировалось 
на стыке генетики, физики и химии — основ со-
временной биохимии. Джеймс Уотсон и Френсис 
Крик в 1953 г. сформулировали гипотезу двух-
цепочечной структуры ДНК (см. рис. 8-15 в т. 1). 
Генетическая теория помогла сформировать кон-
цепцию кодирования информации в генах. Вы-
дающиеся открытия в физике позволили устано-
вить молекулярную структуру гена. Вклад химии 
в генетическую теорию состоял в определении 
состава ДНК. Особая ценность гипотезы Уот-
сона–Крика заключалась в том, что она смогла 
обобщить разнообразные наблюдения, получен-
ные в различных областях науки.

Революция в наших представлениях о 
структуре ДНК неизбежно породила вопросы о 
функции ДНК. Двухцепочечная структура сама 
подсказывает механизм копирования ДНК, по-
зволяющий передавать из поколения в поколе-
ние закодированную информацию. Открытие 
матричной и транспортной РНК, а также рас-
шифровка генетического кода позволили по-
нять, как ДНК преобразуется в функциональ-
ные белки.

Эти и другие открытия позволили сформу-
лировать основную догму молекулярной био-
логии, отражающую три главных процесса об-
работки генетической информации в клетке. 
Первый процесс — репликация, суть которой 
заключается в копировании ДНК и создании 
на основе материнской ДНК молекулы дочер-
ней ДНК с идентичной последовательностью. 
Второй процесс — транскрипция, в результате 
которой часть генетической информации, зако-
дированной в ДНК, превращается в молекулы 
РНК. Третий процесс — трансляция, при кото-
рой генетическая информация, закодированная 
в РНК, переносится на рибосомы, где трансли-
руется в полипептид с определенной последова-
тельностью аминокислот.

Основная догма молекулярной биологии 
указывает направление передачи информации в 
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клетке: от репликации к транскрипции и транс-
ляции. Термин «догма» не совсем верен и сохра-
нился только по историческим причинам. Он 
был введен Френсисом Криком в то время, когда 
существовало мало доказательств, подтверждав-
ших выдвинутые идеи, позже ставшие хорошо 
обоснованной теорией.

В части III обсуждаются эти и другие про-
цессы, связанные с передачей информации. В 
главе 24 мы рассмотрим структуру, топологию и 
упаковку хромосом и генов. Процессы, лежащие 
в основе догмы, рассматриваются в главах 25–27. 
В заключение мы рассмотрим процесс регуляции 
экспрессии генетической информации (глава 28).

Важнейший вопрос, обсуждающийся во всех 
этих главах, касается сложных процессов био-
синтеза информационных макромолекул. Сборка 
нуклеотидов и аминокислот в определенные по-
следовательности нуклеиновых кислот и белков 
служит для сохранения и точного копирования 
матрицы, а ведь на этом основана сама жизнь. 
Можно подумать, что образование фосфодиэфир-
ных связей в ДНК или пептидных связей в бел-
ках — тривиальная задача для клеток, обладающих 
целым арсеналом ферментативных и химических 
инструментов, описанных в части II. Однако, что-
бы учесть механизмы сохранения и передачи ин-
формации, нам придется значительно расширить 
систему наших взглядов, сформулированную на 
основе анализа метаболических путей. Химиче-

ские связи должны возникать между конкретными 
субъединицами информационных биополимеров 
с минимальной вероятностью появления и закре-
пления ошибок. Это требование оказывает очень 
серьезное влияние на термодинамику, химию и 
энзимологию процессов биосинтеза. Образование 
пептидной связи требует затраты энергии, при-
мерно равной 21 кДж/моль, и может происходить 
с участием относительно простых ферментов, 
выступающих в качестве катализаторов. Но для 
синтеза связи между двумя определенными ами-
нокислотами в конкретной точке полипептида 
требуется примерно 125 кДж/моль, причем в этом 
процессе задействовано более 200 ферментов, мо-
лекул РНК и специфических белков. Химический 
процесс образования пептидной связи тот же са-
мый, но здесь подключаются дополнительные 
процессы, гарантирующие образование этой связи 
строго между определенными аминокислотами. 
Информация стоит дорого.

Еще одна важная тема, затрагиваемая в ча-
сти III, касается динамического взаимодействия 
между нуклеиновыми кислотами и белками. За 
исключением тех редких случаев, когда в роли ка-
тализаторов выступают молекулы РНК (эта тема 
обсуждается в гл. 26 и 27), метаболические про-
цессы, связанные с передачей информации, ката-
лизируются и регулируются белками. Изучение 
этих ферментов и других белков имеет не только 
научное, но и прикладное значение, поскольку 
позволяет применять их в технологиях, основан-
ных на рекомбинантных ДНК (см. гл. 9 в т. 1).

И вновь возвратимся к теме эволюции. Мно-
гие процессы, рассмотренные в части III, возникли 
миллиарды лет назад, а некоторые прослеживают-
ся вплоть до последнего универсального общего 
предшественника — LUCA (от англ. last universal 
common ancestor). Рибосомы, практически весь 
трансляционный аппарат и некоторые элементы 
транскрипционного аппарата есть у всех живых 
организмов на нашей планете. Генетическую ин-
формацию можно рассматривать в качестве сво-
еобразных молекулярных часов, которые позво-
ляют установить родственные отношения между 
видами. Общие информационные пути связывают 
человека со всеми ныне живущими на Земле ор-
ганизмами, а также со всеми прежде существо-
вавшими видами. Изучение этих путей помогает 
ученым приоткрыть занавес в первом акте пьесы, 
повествующей о возникновении жизни на Земле.

[6] Часть III. Пути передачи информации

Основная концепция (догма) молекулярной биологии, ко-
торая объясняет главные метаболические пути передачи 
информации — репликацию, транскрипцию и трансляцию. 
Говорить, что это «догма», не совсем верно. Ведь эта концеп-
ция как догма была предложена Френсисом Криком, когда 
было мало доказательств, подтверждающих выдвинутые 
идеи, позже ставшие хорошо обоснованной теорией.

РНК

Белок

Транскрипция

Трансляция

ДНКРепликация



Гены и хромосомы

Суперскручивание значит для ДНК больше, чем просто силовой фактор; 
оно сохраняет буйную раскидистую ДНК в узких рамках внутриклеточ-
ных условий.

— Николас Коззарелли, Лекции в Харви, 1993
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Р азмер ДНК предлагает нам интересную био-
логическую загадку, поскольку молекулы 
ДНК обычно значительно крупнее самих 

клеток или вирусных частиц (рис. 24-1). Возника-
ет вопрос, как такие крупные молекулы упакованы 
в клетке. Чтобы ответить на этот вопрос, следует 
перейти от рассмотрения вторичной структуры 
ДНК (см. гл. 8) к ее удивительной третичной 
структуре, лежащей в основе строения хромо-
сом — хранилища генетической информации.
В начале главы мы рассмотрим основные элемен-
ты хромосом, а затем остановимся на обсуждении 
их размера и организации. Далее мы обратимся к 
топологии ДНК и обсудим варианты скручивания 
и суперскручивания молекул. В заключение мы 
обсудим взаимодействия ДНК с белками, способ-
ствующие компактной укладке хромосом.

24.1. Элементы хромосом

Клеточная ДНК содержит гены и межгенные об-
ласти; и те и другие могут выполнять жизненно 
важные функции. Более сложные геномы, напри-
мер геномы эукариот, нуждаются в более слож-

Рис. 24-1. Белковый капсид бактериофага Т2 окружа-
ет единственную линейную молекулу ДНК этого фага.
В результате лизиса частиц бактериофага в дистиллиро-
ванной воде ДНК вышла из капсида и распространилась 
по поверхности воды. Частица бактериофага Т2 состоит 
из головки и хвоста, с помощью которого бактериофаг 
прикрепляется к внешней поверхности бактериаль-
ной клетки. Вся ДНК, показанная на этой электронной 
микрофотографии, обычно содержится внутри головки 
фага.
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ных уровнях организации хромосом. Мы начнем 
с рассмотрения различных типов последователь-
ностей ДНК и структурных элементов хромосом.

Гены — это участки молекул ДНК,
кодирующие полипептиды и молекулы РНК

За последнее столетие наше представление о 
генах существенно изменилось. Ранее геном на-
зывали участок хромосомы, кодирующий или 
определяющий один признак или фенотипиче-
ское (видимое) свойство, например цвет глаз. 
В 1940 г. Джордж Бидл и Эдвард Тейтем пред-
ложили молекулярное определение гена. Уче-
ные обрабатывали споры гриба Neurospora crassa 
рентгеновским излучением и другими агентами, 
вызывающими изменения в последовательности 
ДНК (мутации), и обнаружили мутантные штам-
мы гриба, утратившие некоторые специфические 
ферменты, что в некоторых случаях приводило к 
нарушению целого метаболического пути. Бидл 
и Тейтем пришли к выводу, что ген  — это уча-
сток генетического материала, который опреде-
ляет или кодирует один фермент. Так появилась 
гипотеза «один ген — один фермент». Позднее 
эта концепция была расширена до определения 
«один ген — один полипептид», поскольку мно-
гие гены кодируют белки, не являющиеся фер-
ментами, а полипептид может оказаться субъеди-
ницей сложного белкового комплекса.

Современное биохимическое определение 
гена еще более конкретно. Генами называются все 
участки ДНК, кодирующие первичную после-
довательность конечных продуктов, к которым 
относятся полипептиды или РНК, обладающие 

структурной или каталитической функцией. На-
ряду с генами ДНК содержит и другие последо-
вательности, выполняющие исключительно ре-
гуляторную функцию. Регуляторные последо-
вательности могут обозначать начало или конец 
генов, влиять на транскрипцию или указывать 
место инициации репликации или рекомбина-
ции (гл. 28). Некоторые гены могут экспрессиро-
ваться разными путями, при этом один и тот же 
участок ДНК служит матрицей для образования 
разных продуктов. Соответствующие механизмы 
транскрипции и трансляции описаны в гл. 26–28.Джордж Бидл, 1903–1989 Эдвард Тейтем, 1909–1975

Рис. 24-2. Соответствие между кодирующими участками 
ДНК, мРНК и аминокислотной последовательностью по-
липептидной цепи. Триплеты нуклеотидов в ДНК опре-
деляют аминокислотную последовательность белка при 
посредничестве мРНК. Одна из цепей ДНК играет роль 
матрицы для синтеза мРНК, нуклеотидные триплеты (ко-
доны) которой комплементарны триплетам ДНК. У неко-
торых бактерий и многих эукариот кодирующие после-
довательности прерываются некодирующими участками 
(так называемыми интронами).



24.1 Элементы хромосом [9]

Мы можем приблизительно рассчитать ми-
нимальный размер гена, кодирующего средний 
белок. В гл. 27 подробно рассказано о том, что 
каждая аминокислота в полипептидной цепи ко-
дируется последовательностью из трех нуклео-
тидов (рис. 24-2); последовательности этих три-
плетов (кодонов) соответствуют цепочке ами-
нокислот в полипептиде, который кодируется 
данным геном. Полипептидная цепь из 350 ами-
нокислотных остатков (цепь средней длины) 
соответствует последовательности из 1050 п. н. 
Однако многие гены эукариот и некоторые гены 
прокариот прерываются сегментами ДНК, не 
несущими информации о белке, и поэтому ока-
зываются значительно длиннее, чем показывает 
простой расчет.

Сколько генов в одной хромосоме? Хро-
мосома прокариота Escherichia coli, чей геном 
полностью расшифрован, представляет собой 
кольцевую молекулу ДНК (на самом деле, это 
не правильный круг, а скорее петля без начала 
и конца), состоящую из 4 639 675 п. н. В этой 
последовательности содержится примерно 
4300 генов белков и еще 157 генов стабильных 
молекул РНК. В геноме человека примерно 
3,1 млрд пар нуклеотидов, соответствующих 
почти 29 000 генам, расположенным на 24 раз-
ных хромосомах.

Молекулы ДНК гораздо крупнее,
чем клеточные или вирусные структуры,
в которые они упакованы
Молекулы хромосомной ДНК обычно на мно-
го порядков длиннее, чем клетки или вирусные 
частицы, в которых они содержатся (рис. 24-1; 
табл. 24-1). Это относится ко всем классам орга-
низмов и к вирусам.

Вирусы. Вирусы не могут жить вне другого ор-
ганизма, вне жизнеспособной клетки. Скорее их 
можно назвать внутриклеточными паразитами, 
использующими ресурсы клетки хозяина для 
размножения. Многие вирусные частицы состоят 
только из генома (обычно одной молекулы РНК 
или ДНК), окруженного белковым чехлом.

Геномы почти всех вирусов растений и неко-
торых вирусов бактерий и животных состоят из 
РНК. Такие геномы обычно небольшого размера. 
Например, геномы ретровирусов млекопитаю-
щих, таких как ВИЧ, содержат около 9000 нукле-
отидов, а бактериофаг Q  — 4220 нуклеотидов. 
Геномы обоих вирусов представляют собой одно-
цепочечную РНК.

Геномы ДНК-содержащих вирусов намного 
крупнее (табл. 24-1). Многие молекулы ДНК ви-
русов какую-то часть жизненного цикла находят-
ся в замкнутой кольцевой форме. При репликации 
вируса в клетке хозяина могут появляться спец-
ифические формы вирусных ДНК, называемые 
репликативными формами; например, многие ли-
нейные молекулы ДНК становятся кольцевыми, а 
одноцепочечные ДНК образуют димеры. Типич-
ным ДНК-содержащим вирусом среднего размера 
является бактериофаг , инфицирующий E. coli. 
Репликативная форма ДНК фага  внутри клеток 
представлена кольцевой двухцепочечной спира-
лью. Двухцепочечная ДНК содержит 48 502 п. н., 
а длина ее контура составляет 17,5 мкм. Геном 
бактериофага Х 174 тоже содержит ДНК, но его 
размер намного меньше; в вирусной частице ДНК 
представлена одноцепочечной кольцевой молеку-
лой, а двухцепочечная репликативная форма со-
держит 5386 п. н. Хотя вирусные геномы малень-
кие, длина их ДНК намного больше, чем размер 
самих вирусных частиц, содержащих эти молеку-
лы ДНК (табл. 24-1).

Таблица 24-1

 Размер вирусной Длина вирусной Длина вирусной
Вирус ДНК, п. н. ДНК, нм частицы, нм

Х 174 5 386 1939 25

Т7 39 936 14377 78

 48 502 17460 190

Т4 168 889 60800 210

 Размеры ДНК и вирусных частиц некоторых вирусов бактерий (бактериофагов)

Примечание. Размер ДНК указан для репликативной (двухцепочечной) формы. Длину 
ДНК оценивали, считая размер пары нуклеотидов равным 3,4 Å (см. рис. 8-13 в т. 1).
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Клетка E. coli

ДНК E. coli

(рис. 24-4; см. также с. 439 в т. 1). Большин-
ство плазмид состоит всего из нескольких ты-
сяч пар нуклеотидов, некоторые содержат более 
10 000 п. н. Они несут генетическую информацию 
и реплицируются с образованием дочерних плаз-
мид, которые попадают в дочерние клетки в про-
цессе деления родительской клетки. Плазмиды 
обнаружены не только в бактериях, но также в 
дрожжах и других грибах.

Во многих случаях плазмиды не дают ника-
ких преимуществ клеткам-хозяевам, и их един-
ственная задача  — независимое воспроизведение. 
Однако некоторые плазмиды несут полезные для 
хозяина гены. Например, содержащиеся в плазми-
дах гены могут придавать клеткам бактерий устой-
чивость к антибактериальным агентам. Плазмиды, 
несущие ген -лактамазы, обеспечивают устой-
чивость к -лактамным антибиотикам, таким как 
пенициллин и амоксициллин (см. рис. 6-28 в т. 1). 
Плазмиды могут переходить от клеток, устойчи-
вых к антибиотикам, к другим клеткам того же или 
другого вида бактерий, в результате чего эти клет-
ки также становятся резистентными. Интенсив-
ное применение антибиотиков является мощным 
селективным фактором, способствующим распро-
странению плазмид, кодирующих устойчивость к 
антибиотикам (а также транспозонов, которые ко-
дируют аналогичные гены) среди болезнетворных 
бактерий, и приводит к появлению бактериальных 
штаммов с устойчивостью к нескольким антибио-
тикам. Врачи начинают понимать опасность ши-
рокого использования антибиотиков и назначают 
их только в случае острой необходимости. По ана-
логичным причинам ограничивается широкое ис-
пользование антибиотиков для лечения сельско-
хозяйственных животных.

Бактерии. В одной клетке E. coli содержится при-
мерно в 100 раз больше ДНК, чем в частице бак-
териофага . Бактерия E. coli имеет одну двухце-
почечную кольцевую молекулу ДНК. Она состо-
ит из 4 639 675 п. н. и достигает в длину примерно 
1,7 мм, что превышает длину самой клетки E. coli 

приблизительно в 850 раз (рис. 24-3). Помимо 
крупной кольцевой хромосомы в составе нуклео-
ида многие бактерии содержат одну или несколь-
ко маленьких кольцевых молекул ДНК, свобод-
но располагающихся в цитозоле. Такие внех-
ромосомные элементы называют плазмидами

Рис. 24-3. Хромосома E. coli (длиной 1,7 мм) представлена в линейной форме;
рядом приведена клетка E. coli (2 мкм).

Рис. 24-4. ДНК из лизированной клетки E. coli. Бе-
лыми стрелками отмечены кольцевые молекулы 
плазмид. Белые и черные пятна — артефакты.
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человека 46 хромосом (рис. 24-5). Каждая хро-
мосома эукариотической клетки, как показано 
на рис. 24-5, а, содержит одну очень крупную 
двухспиральную молекулу ДНК. Двадцать 
четыре хромосомы человека (22 парные хро-
мосомы и две половые хромосомы X и Y) раз-
личаются по длине более чем в 25 раз. Каждая 
хромосома эукариот содержит определенный 
набор генов.

Если соединить между собой молекулы ДНК 
человеческого генома (22 хромосомы и хромосо-
мы X и Y или Х и Х), получится последователь-

Эукариоты. В клетке дрожжей, одних из самых 
маленьких эукариот, в 2,6 раза больше ДНК, 
чем в клетке E. coli (табл. 24-2). Клетки плодо-
вой мушки Drosophila, классического объекта 
генетических исследований, содержат в 35 раз 
больше ДНК, а клетки человека  — примерно в 

700 раз больше ДНК, чем клетки E. coli. Мно-
гие растения и амфибии содержат еще больше 
ДНК. Генетический материал клеток эукариот 
организован в виде хромосом. Диплоидный на-
бор хромосом (2 n) зависит от вида организма 
(табл. 24-2). Например, в соматической клетке 

Таблица 24-2

  Число Примерное
 Общая ДНК, п. н. хромосома число генов

Escherichia coli (бактерия) 4 639 675 1 4 435

Saccharomyces cerevisiae (дрожжи) 12 080 000 16б 5 860

Caenorhabditis elegans (нематода) 90 269 800 12в 23 000

Arabidopsis thaliana (растение) 119 186 200 10 33 000

Drosophila melanogaster (плодовая мушка) 120 367 260 18 20 000

Oryza sativa (рис) 480 000 000 24 57 000

Mus musculus (мышь) 2 634 266 500 40 27 000

Homo sapiens (человек) 3 070 128 600 46 29 000

 ДНК, гены и хромосомы некоторых организмов

Примечание. Информация постоянно обновляется; для получения более свежей информации об-
ратитесь к сайтам, посвященным отдельным геномным проектам.
а Для всех эукариот, кроме дрожжей, приводится диплоидный набор хромосом.
б Гаплоидный набор. Дикие штаммы дрожжей обычно имеют восемь (октаплоидный) или больше 
наборов таких хромосом.
в Для самок с двумя Х хромосомами. У самцов есть Х хромосома, но нет Y, т. е. всего 11 хромосом.

Рис. 24-5. Хромосомы эукариот. а — пара связанных и конденсированных сестринских хроматид 
из хромосомы человека. В такой форме эукариотические хромосомы пребывают после реплика-
ции и в метафазе в процессе митоза. б — полный набор хромосом из лейкоцита одного из авторов 
книги. В каждой нормальной соматической клетке человека содержится 46 хромосом.
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ность длиной около одного метра. Большинство 
клеток человека диплоидны, поэтому общая дли-
на ДНК таких клеток около 2 м. У взрослого чело-
века примерно 1014 клеток, таким образом, общая 
длина всех молекул ДНК составляет 2 · 1011 км. 
Для сравнения, окружность Земли  — 4 · 104 км, 
а расстояние от Земли до Солнца  — 1,5 · 108 км. 
Вот как удивительно компактно упакована ДНК 
в наших клетках!

В клетках эукариот есть и другие органел-
лы, содержащие ДНК, — это митохондрии и хло-
ропласты. Молекулы митохондриальной ДНК 
(мтДНК) намного меньше ядерных хромосом. 
Размер двухцепочечных кольцевых мтДНК в 
клетках животных составляет менее 20 000 п. н. 
(в митохондриях человека молекула мтДНК 
состоит из 16 569 п. н.). Каждая митохондрия 
обычно несет от двух до десяти копий моле-
кул мтДНК; их число может возрасти до сотен 
в некоторых клетках, например в дифференци-
рующихся клетках эмбриона. У некоторых ор-
ганизмов (например, трипаносом) каждая ми-
тохондрия содержит тысячи копий мтДНК; ми-
тохондрии организованы в сложный комплекс, 
называемый кинетопластом. Размеры мтДНК 
растительных клеток варьируют от 200 000 до 
2 500 000 п. н. Молекулы ДНК хлоропластов 
(хпДНК) тоже двухцепочечные и кольцевые, 

их длина колеблется от 120 000 до 160 000 п. н. 
Выдвигалось множество гипотез относительно 
происхождения ДНК митохондрий и хлоро-
пластов. Общепризнанная сегодня точка зре-
ния заключается в том, что они представляют 
собой рудименты хромосом древних бактерий, 
которые проникли в цитоплазму хозяйских кле-
ток и стали предшественниками этих органелл 
(см. рис. 1-36 в т. 1). Митохондриальная ДНК 
кодирует митохондриальные тРНК и рРНК, а 
также несколько митохондриальных белков. Бо-
лее 95% митохондриальных белков кодируется 
ядерной ДНК. Митохондрии и хлоропласты де-
лятся вместе с клетками. ДНК этих органелл ре-
плицируется перед делением клетки и в процес-
се деления, а затем дочерние молекулы мтДНК 
попадают в органеллы дочерних клеток.

Гены и хромосомы эукариот
очень сложно организованы

У бактерий многих видов всего одна хромосома, 
и почти во всех случаях в каждой хромосоме при-
сутствует по одной копии каждого гена. Лишь не-
многие гены, например гены рРНК, содержатся 
в нескольких копиях. Гены и регуляторные по-
следовательности составляют практически весь 
геном прокариот. Более того, почти каждый ген 
строго соответствует аминокислотной последова-
тельности (или последовательности РНК), кото-
рую он кодирует (рис. 24-2).

Структурная и функциональная организа-
ция генов эукариот гораздо сложнее. Исследо-
вание хромосом эукариот, а позднее секвени-
рование полных последовательностей геномов 
эукариот принесло много сюрпризов. Многие, 
если не большинство, генов эукариот обладают 
интересной особенностью: их нуклеотидные по-
следовательности содержат один или несколько 
участков ДНК, в которых не кодируется амино-
кислотная последовательность полипептидного 
продукта. Такие нетранслируемые вставки нару-
шают прямое соответствие между нуклеотидной 
последовательностью гена и аминокислотной 
последовательностью кодируемого полипеп-
тида. Эти нетранслируемые сегменты в составе 
генов называют интронами, или встроенными 
последовательностями, а кодирующие сегмен-
ты — экзонами. У прокариот лишь немногие 
гены содержат интроны.

Рис. 24-6. Делящаяся митохондрия. Некоторые мито-
хондриальные белки и молекулы РНК (на фотографии 
не видны) кодируются одной копией митохондриальной 
ДНК. Митохондриальная ДНК (мтДНК) реплицируется 
каждый раз, когда делится митохондрия, что предшеству-
ет делению клетки.
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В типичных генах высших эукариот последо-
вательности интронов обычно намного длиннее, 
чем последовательности экзонов. Например, в 
гене одной полипептидной цепи яичного белка 
овальбумина (рис. 24-7) интроны намного длин-
нее экзонов: семь интронов вместе составляют 
85% ДНК гена. В гене -субъединицы гемогло-
бина более половины ДНК содержится в един-
ственном интроне. Ген мышечного белка титина 
чемпион по количеству интронов — их 178. В ге-
нах гистонов, по-видимому, интронов нет. В боль-
шинстве случаев функция интронов не установ-
лена. В целом, лишь около 1,5% ДНК человека 
являются «кодирующими», т. е. несут информа-
цию о белках или РНК. Однако с учетом крупных 
интронов получается, что ДНК человека на 30% 
состоит из генов.

Поскольку гены составляют относитель-
но небольшую долю в геноме человека, значи-
тельная часть ДНК остается неучтенной. На 
рис. 24-8 на круговой диаграмме представлены 
типы последовательностей в геноме. Большая 
часть некодирующей ДНК существует в форме 
повторяющихся последовательностей несколь-
ких типов. Самое удивительное, что примерно 
половина генома человека состоит из повторя-
ющихся последовательностей подвижных гене-
тических элементов  — участков ДНК размером 
от нескольких сотен до нескольких тысяч пар 
оснований, которые перемещаются с места на 
место внутри генома. Эти подвижные генетиче-
ские элементы (транспозоны)  — пример моле-
кулярных паразитов, эффективно расселяющих-
ся внутри генома хозяина. Многие транспозоны 

несут гены белков, которые катализируют про-
цесс транспозиции, описанный более подробно 
в гл. 25 и 26. Некоторые транспозоны в геноме 
человека активны и перемещаются с небольшой 
частотой, но большинство являются неактивны-
ми реликтами, измененными в результате мута-
ций в процессе эволюции. Хотя чаще всего такие 
элементы не кодируют функциональные белки 
или РНК, они сыграли важную роль в эволюции 
человека, поскольку перемещение транспозонов 
привело к перераспределению других геномных 
последовательностей.

Еще примерно 3% генома человека составля-
ют часто повторяющиеся последовательности, 
называемые простыми последовательностями 
ДНК или повторами простых последовательно-
стей (SSR — от англ. simple sequence repeats). Эти 
короткие последовательности размером обычно 
менее 10 п. н. иногда повторяются в клетке мил-
лионы раз. Простые последовательности ДНК 
также называют сателлитной ДНК, поскольку 
при центрифугировании фрагментов клеточной 
ДНК в градиенте плотности хлорида цезия из-за 
необычного состава оснований они часто мигри-
руют в виде отдельных полос (как спутники, «са-
теллиты»), сопровождающих остальную ДНК. 
Простые последовательности ДНК не кодируют 
белки или РНК. Но в отличие от подвижных ге-
нетических элементов сателлитная ДНК может 
выполнять в клетках человека определенные 
функции, поскольку многие простые последова-
тельности ДНК локализованы в двух специфи-
ческих участках эукариотических хромосом —
в центромере и теломерах.

Рис. 24-7. Интроны в двух эукариотических генах. Ген яичного альбумина содержит семь 
интронов (от A до G), разделяющих кодирующие последовательности восьми экзонов (L, 
от 1 до 7). Ген -субъединицы гемоглобина несет два интрона и три экзона, включая один 
интрон, содержащий более половины пар нуклеотидов данного гена.
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Центромера (рис. 24-9) представляет собой по-
следовательность ДНК, к которой в процессе 
деления клетки прикрепляются белки, связыва-
ющие хромосому с митотическим веретеном. Это 
взаимодействие важно для равномерного и точ-
ного разделения наборов хромосом по дочерним 
клеткам. Были выделены и изучены центромеры 
Saccharomyces cerevisiae. Важнейшие для функци-
онирования центромер последовательности име-
ют длину около 130 п. н. и содержат большое ко-
личество пар А = Т. Центромеры высших эукари-
от намного длиннее и, в отличие от дрожжевых, 
обычно содержат простую последовательность 
ДНК, состоящую из тысяч тандемных копий од-
ной или нескольких коротких последовательно-
стей из 5–10 п. н. в одинаковой ориентации. Роль 
простых повторов при функционировании цен-
тромер пока точно не установлена.

Теломеры (от греч. telos — конец) — последова-
тельности на концах хромосом эукариот, стаби-
лизирующие хромосомы. Теломеры заканчива-
ются многократно повторяющимися последова-
тельностями вида

(5’)(TxGy)n

(3’)(AxCy)n

где x и y обычно имеют значения от 1 до 4 
(табл. 24-3). Число теломерных повторов n у 
большинства одноклеточных эукариот состав-
ляет от 20 до 100, а у млекопитающих, как пра-
вило, превышает 1500. Концы линейной молеку-
лы ДНК не могут полностью реплицироваться 
обычным способом клеточным репликацион-
ным аппаратом (возможно, это одна из причин 
кольцевой структуры ДНК у бактерий). Тело-
мерные повторы присоединяются к концам эу-
кариотических хромосом в основном с помощью 
фермента теломеразы (см. рис. 26-39).

Рис. 24-8. Типы последовательностей в геноме челове-
ка. На диаграмме представлены три главные составляю-
щие генома — транспозоны (подвижные генетические 
элементы), гены и смешанные последовательности. Из-
вестно четыре основных класса транспозонов (на диа-
грамме представлены три из них). Длинные рассеянные 
повторы (LINE) размером от 6 до 8 т. п. н. (1 т. п. н. = 
1000 п. н.) обычно содержат несколько генов белков, ка-
тализирующих транспозицию. В геноме насчитывается 
примерно 850 000 LINE. Длина коротких рассеянных по-
второв (SINE) примерно от 100 до 300 п. н. В геноме чело-
века их содержится около 1,5 млн, из которых более 1 млн 
составляют элементы Alu, названные так по той причине, 
что они обычно содержат один сайт рестрикции для эн-
донуклеазы рестрикции AluI (см. рис. 9-2 в т. 1). В геноме 
также обнаружено 450 000 копий транпозонов, близких 
ретровирусам, длиной от 1,5 до 11 т. п. н. Хотя они «за-
хвачены» геномом и не могут перемещаться из клетки в 
клетку, эволюционно они близки ретровирусам (гл. 26), 
к которым относится ВИЧ. Еще один класс транспозонов 
(составляющий <3%, здесь не показан) представлен раз-
личающимися по длине фрагментами транспозонов.

Примерно 30% генома составляют последовательно-
сти, содержащие гены белков, но только малая часть этой 
ДНК находится в экзонах (кодирующих последователь-
ностях). К смешанным последовательностям относятся 
простые короткие повторы (SSR) и повторы крупных сег-
ментов (SD); последние встречаются более чем в одной 
копии в различных положениях. Как отмечается в гл. 26, 
почти весь геном в результате транскрипции превраща-
ется в последовательность РНК, причем многие участ-
ки РНК еще не охарактеризованы. Кроме того, в геноме 
содержатся остатки транспозонов, которые в процессе 
эволюции изменились настолько сильно, что их трудно 
идентифицировать.

Рис. 24-9. Важные особенности строения хромосомы 
дрожжей.



24.2 Сверхспирализация ДНК [15]

Для изучения функциональной роли струк-
турных элементов эукариотических хромосом 
были сконструированы искусственные хромо-
сомы (гл. 9 в т. 1). Для функционирования до-
статочно стабильной линейной искусственной 
хромосомы нужны лишь три компонента: цен-
тромера, теломеры на каждом конце последова-
тельности и участок, в котором происходит ини-
циация репликации. Искусственные хромосомы 
дрожжей (YAC; см. рис. 9-7) были созданы как 
инструмент для биотехнологических исследо-
ваний. Для лечения генетических заболеваний 
с помощью соматической генной терапии были 
разработаны искусственные хромосомы челове-
ка (HAC; см. доп. 9-2).

Краткое содержание раздела 24.1
ЭЛЕМЕНТЫ ХРОМОСОМ

Ген — участок хромосомы, который несет ин-
формацию о функциональном полипептиде 
или молекуле РНК. Наряду с генами хромо-
сомы содержат разнообразные регуляторные 
последовательности, участвующие в репли-
кации, транскрипции и других процессах.

Геномная ДНК и геномная РНК вирусов 
обычно на несколько порядков длиннее со-
держащих их клеток или вирусных частиц.

Многие гены эукариот (но лишь некоторые 
гены бактерий и архей) прерываются неко-
дирующими последовательностями  — ин-
тронами. Кодирующие участки, разделенные 
интронами, называют экзонами.

Менее трети геномной ДНК человека состав-
ляют гены. В остальной ДНК много повторя-

ющихся последовательностей различных ти-
пов. Паразитирующие нуклеиновые кисло-
ты, известные как транспозоны, составляют 
примерно половину генома человека.

Хромосомы эукариот содержат две важные 
повторяющиеся последовательности ДНК 
со специфической функцией: центромеры 
(участки прикрепления митотического вере-
тена) и теломеры, расположенные на концах 
хромосом.

24.2. Сверхспирализация ДНК

Клеточная ДНК, как мы видели, чрезвычайно 
компактна и, следовательно, обладает высокой 
степенью структурной организации. Механизм 
укладки служит не только для упаковывания 

Таблица 24-3

 
  

Homo sapiens (человек) (TTAGGG)n

Tetrahymena thermophila (TTGGGG)n
 (реснитчатое простейшее)

Saccharomyces cerevisiae ((TG)1–3(TG)2–3)n
 (дрожжи)

Arabidopsis thaliana (растение) (TTTAGGG)n

 Теломерные последовательности

Рис. 24-10. Сверхспирализация. Обычный телефонный 
шнур закручен в спираль, как ДНК, и сам может образовы-
вать дополнительные петли сверхспирали. Эта аналогия 
уместна еще и по той причине, что именно телефонный 
шнур помог Джерому Винограду и его коллегам понять, 
что многие свойства маленьких кольцевых молекул ДНК 
могут объясняться суперскручиванием. Впервые они об-
наружили явление сверхспирализвции ДНК в 1965 г. в 
образцах маленьких молекул вирусной ДНК.
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