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ΕΚΦΡΑΣΗΣ
Μακρομόρια και γενετική πληροφορία
Τι είναι ένα γονίδιο και ποια η λειτουργία του;
Τα περισσότερα γονίδια είναι οντότητες που καθορίζουν τη δομή
μίας πολυπεπτιδικής ή πρωτεϊνικής αλυσίδας. Το γονίδιο είναι το
πληροφοριακό στοιχείο (στοιχείο-φορέας της πληροφορίας) που
καθορίζει την αλληλουχία των αμινοξέων μιας πρωτεΐνης. 

Τα γονίδια είναι αποθηκευμένη πληροφορία, ενώ οι πρωτεΐνες
αποτελούν τις λειτουργικές οντότητες του κυττάρου. 

Σε όλα τα κύτταρα, τα γονίδια αποτελούνται από δεοξυριβονουκλεϊκό
οξύ (DNA). Η πληροφορία στο γονίδιο υφίσταται με τη

μορφή της αλληλουχίας των βάσεων του DNA. Η πληροφορία που ε-
δράζεται στο DNA καθορίζει πάντα την αλληλουχία μιας πρωτεΐνης
μόνο μέσω ενός ενδιάμεσου μακρομορίου του ριβονουκλεϊκού
οξέος(RNA)



Τα στάδια ροής της πληροφορίας
Οι μοριακές διεργασίες στις οποίες βασίζεται η ροή της γενετικής πλη-
ροφορίας μπορούν να διακριθούν σε τρία στάδια, που παρουσιάζονται
συνοπτικά παρακάτω (Εικόνα 7.1).
Αντιγραφή. Το μόριο DNA που χρησιμεύει ως γενετικό υλικό του κυτ-
τάρου, είναι μια διπλή έλικα αποτελούμενη από δύο μακρές αλυσίδες.
Κατά την αντιγραφή, το DNA διπλασιάζεται παράγοντας δύο διπλές
έλικες.

Μεταγραφή. Το DNA δεν συμμετέχει άμεσα στη σύνθεση των πρωτεϊ-
νών, αλλά μόνο μέσω ενός ενδιάμεσου μορίου RNA. Η μεταφορά της
πληροφορίας στο RNA ονομάζεται μεταγραφή και το μόριο RNA που
φέρει τη πληροφορία, η οποία αποκωδικοποιείται σχηματίζοντας πρω-
τεϊνη, ονομάζεται αγγελιοφόρο RNA (mRNA). Στις περισσότερες περι-
πτώσεις, σε κάθε συγκεκριμένη θέση του χρωμοσώματος, 
μεταγράφεται μόνο η μία από τις δύο αλυσίδες του DNA (Εικόνα
7.1). Μερικές από





τις περιοχές του DNA που μεταγράφονται δεν κωδικοποιούν
πρωτεΐνες αλλά περιέχουν την πληροφορία για διαφορετικούς
τύπους μορίων RNA, όπως είναι το μεταφορικό RNA (tRNA) και
το ριβοσωματικό RNA  (rRNA).

Συνεπώς, είμαστε υποχρεωμένοι να επεκτείνουμε τον ορισμό του
γονιδίου, ώστε να συμπεριλάβει και περιοχές του DNA που

κωδικοποιούν κάποιον από τους παραπάνω τύπους RNA.
Μετάφραση. Η ειδική αλληλουχία αμινοξέων της κάθε πρωτεΐνης καθο
ρίζεται από μια ειδική αλληλουχία βάσεων στο mRNA (το οποίο έχει

μεταγραφεί από το DNA). Μεταξύ της αλληλουχίας βάσεων ενός γονι-
δίου και της αμινοξικής αλληλουχίας ενός πολυπεπτιδίου, υφίσταται μια
γραμμική αντιστοιχία (Εικόνα 7.1). Απαιτούνται τρεις (συνεχόμενες)
βάσεις επί του mRNA για να κωδικοποιηθεί ένα αμινοξύ και μια τέτοια
τριάδα βάσεων ονομάζεται κωδικόνιο. Αυτός ο γενετικός κώδικας με-
ταφράζεται τελικά σε πρωτεΐνη μέσω του συστήματος της
πρωτεϊνοσύνθεσης. Το σύστημα αυτό αποτελείται από
ριβοσώματα (που επίσης



απαρτίζονται από πρωτεΐνες, και από rRNA), από tRNA και έναν
αριθμό ενζύμων.

Προκαρυωτική και ευκαρυωτική γενετική
Η αντιγραφή, η μεταγραφή και η μετάφραση λαμβάνουν χώρα σε όλους
τους κυτταρικούς οργανισμούς. Εντούτοις, υπάρχουν κάποιες διαφορές
στους μηχανισμούς αυτών των διεργασιών μεταξύ προκαρυωτικών και
ευκαρυωτικών οργανισμών. Ένα τυπικό προκαρυωτικό γονιδίωμα
απότελείται από ένα και μόνο κυκλικό μόριο DNA με ομοιοπολικά
συνδεδεμένα μεταξύ τους άκρα, το οποίο βρίσκεται στο
κυτταρόπλασμα του κυττάρου, ενώ το ευκαρυωτικό γονιδίωμα
απαρτίζεται από πολλά γραμμικά τεμάχια DNA, οργανωμένα σε
χωριστά χρωμοσώματα στον κυτταρικό πυρήνα. Στους
ευκαρυωτικούς οργανισμούς, όμως, τα χρωμοσώματα εδράζονται
στο εσωτερικό του πυρήνα, ενώ τα ριβοσώματα στο

κυτταρόπλασμα, με αποτέλεσμα η μεταγραφή να είναι χωρικά
διακριτή από τη μετάφραση.

Για όλους τους τύπους κυττάρων, ο ορισμός του γονιδίου είναι ο ίδιος : -



πρόκειται για ένα τμήμα DNA το οποίο καθορίζει
μια πρωτεΐνη (μέσω ενός mRNA), ένα tRNA, ή ένα rRNA. Ωστόσο
στους ευκαρυώτες, τα γονίδια που κωδικοποιούν πρωτεΐνες είναι συχνά
διασπαρμένα σε δύο ή περισσότερες κωδικοποιούσες περιοχές, οι οποί-
ες διαχωρίζονται μεταξύ τους από μη κωδικοποιούσες περιοχές. Οι κω-
δικοποιούσες περιοχές ονομάζονται εξώνια, και οι παρεμβαλλόμενες
μη κωδικοποιούσες εσώνια (ή ιντρόνια). Τόσο οι περιοχές των εσωνί-
ων όσο και των εξωνίων μεταγράφονται σε ένα πρωτοταγές
μεταγράφημα, ή προ-mRNA, ενώ το λειτουργικό mRNA
σχηματίζεται στη συνέχεια με την απομάκρυνση των μη
κωδικοποιούντων περιοχών. 

Η Εικόνα 7.2 αντιπαραβάλλει τις διαφορές μεταξύ αυτών των γενετικών
φαινομένων μεταξύ προκαρυωτικών και ευκαρυωτικών οργανισμών.
Δομή του DNA: Η διπλή έλικα
Στο DNA απαντούν μόνο τέσσερα διαφορετικά είδη βάσεων των νουκ-
λεϊκών οξέων : η αδενίνη(Α), η γουανίνη (G), η κυτοσίνη (C) και η θυ-





μίνη (Τα). Ο σκελετός μιας αλυσίδας DNA συνίσταται από εναλλασσό-
μενες μονάδες φωσφορικών καταλοίπων και του σακχάρου δεοξυριβό-
ζη⋅ κάθε βάση νουκλεϊκού οξέος είναι συνδεδεμένη με ένα σάκχαρο. 
Το φωσφορικό κατάλοιπο που συνδέει δύο σάκχαρα εκτείνεται από το
3΄ -άτομο άνθρακα του ενός σακχάρου έως το 5΄- άτομο άνθρακα του
διπλανού σακχάρου (βλ. Εικόνα 7.14). Το σάκχαρο που βρίσκεται στο
ένα άκρο του μορίου DNA φέρει μία φωσφορική ομάδα στο 5΄ -υδροξυ-
λικό άκρο, ενώ το σάκχαρο του άλλου άκρου (του μορίου DNA) φέρει
στην 3΄-θέση ένα ελεύθερο υδροξύλιο.
Το DNA ως διπλή έλικα
Στα χρωμοσώματα όλων των κυτταρικών οργανισμών το DNA υφί-
σταται ως μια δομή αποτελούμενη από δύο πολυνουκλεοτιδικές
αλυσίδες, που η αλληλουχία των βάσεων τους είναι
συμπληρωματική (της μιας προς την άλλη). 

Η συμπληρωματικότητα των αλυσίδων του DNA προέρχεται από
την εκλεκτική ζεύξη των πουρινών με τις πυριμιδίνες:





η αδενίνη σχηματίζει ζεύγη πάντοτε με τη θυμίνη και η γουανίνη
πάντοτε με την κυτοσίνη (βλ. Εικόνα 7.4). 

Αυτό σημαίνει ότι οι δύο αλυσίδες διατάσσονται έτσι, ώστε η αρχή
της κάθε μίας να άπτεται του τέλους της άλλης. 

Στην Εικόνα 7.4, η αριστερή αλυσίδα είναι διατεταγμένη με
κατεύθυνση 5΄ -προς- 3΄ από την κορυφή προς τη βάση, ενώ η άλλη
αλυσίδα με κατεύθυνση 5΄ -προς- 3΄ από τη βάση προς την
κορυφή. Οι δύο αλυσίδες τυλίγονται η μία γύρω από την άλλη, 
σχηματίζοντας μια διπλή έλικα (Εικόνα 7.5). 

Σε αυτή τη δομή, το DNA σχηματίζει δύο διαφορετικές αύλακες, τη
μείζονα και την ελάσσονα. Οι περισσότερες από τις πρωτεΐνες
που αλληλεπιδρούν ειδικά με το DNA δεσμεύονται κυρίως στη
μείζονα αύλακα, όπου υπάρχει σημαντικά μεγαλύτερος χώρος. 

Λόγω της κανονικότητας που χαρακτηρίζει τη δομή της διπλής έλι-
κας, ορισμένα άτομα των βάσεων βρίσκονται πάντοτε εκτεθειμένα στη
μείζονα αύλακα (και ορισμένα άλλα πάντοτε στην ελάσσονα). Το μέγε-
θος ενός μορίου DNA μπορεί να εκφραστεί με βάση το μοριακό βάρος







του, αλλά επειδή το κάθε νουκλεοτίδιο έχει μοριακό βάρος περίπου
330, και επειδή τα μόρια DNA αποτελούνται από πολλά νουκλεοτίδια,
το μοριακό τους βάρος φθάνει σε πολύ μεγάλους αριθμούς. (Για παρά-
δειγμα, το μοριακό βάρος των νουκλεϊνικών οξέων που περιέχονται α-
κόμη και σε μικρούς ιούς, μπορεί να ανέλθει σε εκατομμύρια, ενώ εκεί-
νο του DNA των κυττάρων σε δισεκατομμύρια). 
Κάθε ζεύγος βάσεων καταλαμβάνει στην έλικα χώρο μήκους 0,34 
νανομέτρων (nm), και κάθε στροφή της έλικας περιέχει 10 ζεύγη
βάσεων. Συνεπώς, μία κιλοβάση του DNA περιέχει 100 στροφές
και έχει μήκος 0,34 μικρομέτρων (μm). 

Ας σημειωθεί ότι, σε αντίθεση με το μοριακό βάρος, το οποίο
σχετίζεται με τη μάζα, η μέτρηση των νουκλεϊκών οξέων σε αριθμό πε-
ριεχόμενων βάσεων, ή ζευγών βάσεων, συνιστά μέτρηση του μήκους
των μορίων αυτών. Συνεπώς, οι μοριακοί βιολόγοι χρησιμοποιούν τη
σύντμηση kb του όρου κιλοβάση, για να περιγράψουν το μήκος ενός μο-
ρίου, είτε αυτό είναι δίκλωνο είτε είναι μονόκλωνο.



Ιδιότητες της δομής του DNA οφειλόμενες σε ειδικές αλληλουχίες
των βάσεών του
Ορισμένα μικρής έκτασης τμήματα του DNA μπορούν να υποστούν
κάμψη από πρωτεΐνες που αλληλεπιδρούν με αυτά. Ωστόσο, συγκεκρι-
μένες αλληλουχίες προκαλούν από μόνες τους την κάμψη του DNA. Οι
αλληλουχίες ενός τέτοιου κεκαμμένου DNA περιέχουν συνήθως πολ-
λαπλές επαναλήψεις από πέντε ή έξι αδενίνες (στην ίδια αλυσίδα), με-
ταξύ των οποίων παρεμβάλλονται τέσσαρες ή πέντε άλλες βάσεις. Στα
μόρια DNA απαντούν συχνά μικρές επαναλαμβανόμενες αλληλουχίες.
Πολλές πρωτεΐνες αλληλεπιδρούν με περιοχές του DNA οι οποίες περι-
έχουν επαναλαμβανόμενες αλληλουχίες που όμως επαναλαμβάνονται
με αντίστροφη κατεύθυνση η μία ως προς την άλλη. Αυτός ο τύπος επα-
νάληψης ονομάζεται αντίστροφη επανάληψη. Οι αντίστροφες επανα-
λήψεις προσδίδουν στο DNA διπλή συμμετρία. Όπως φαίνεται στην ει-
κόνα 7.6, δύο γειτονικές αντίστροφες επαναλήψεις θα μπορούσαν θεω-



ρητικά να οδηγήσουν στον σχηματισμό, στο DNA, μιας δομής στελέ-
χους-θηλειάς. Συνεπώς, ορισμένες αντίστροφες επαναλήψεις που ενίο-
τε απαντούν σε μεταγραφόμενα τμήματα DNA θα μπορούσαν να είναι
σημαντικές λόγω των δομών στελέχους-θηλειάς που θα υφίστανται στο
RNA. Τέτοιες δευτεροταγείς δομές που σχηματίζονται μέσω ζεύξης βά-
σεων στο εσωτερικό ενός μονόκλωνου μορίου νουκλεϊκού οξέος, είναι
εξαιρετικά σημαντικές τόσο για το μεταφορικό RNA όσο και για το ρι-
βοσωματικό RNA. Μερικά μόρια DNA καταλήγουν και στα δύο άκρα
τους σε δομή φουρκέτας. Μια φουρκέτα μοιάζει με τη δομή στελέχους-
θηλειάς, με τη διαφορά ότι δεν υπάρχει σχεδόν καθόλου θηλειά. Οι
φουρκέτες μπορούν να σχηματιστούν από μια μονόκλωνη περιοχή που
βρίσκεται στο άκρο ενός μορίου και περιέχει μια αντίστροφη επανάλη-
ψη, όπως φαίνεται στην Εικόνα 7.8.
Η επίδραση της θερμοκρασίας στη δομή του DNA.
Μολονότι ο κάθε υδρογονικός δεσμός που υφίσταται μεταξύ των βάσε-





ων ενός ζεύγους είναι πολύ ασθενής, πολλοί τέτοιοι δεσμοί επαρκούν
για να συγκρατήσουν ενωμένες τις αλυσίδες ενός τυπικού μορίου DNA.
Ανάλογα με τον αριθμό των ζευγών βάσεων που συνιστούν ένα μόριο,
μπορεί σε αυτό να υφίστανται εκατομμύρια ή ακόμη και εκατοντάδες
εκατομμύρια δεσμοί υδρογόνου. Υπενθυμίζεται ότι, όπως φαίνεται και
στην Εικόνα 7.3, κάθε ζεύγος αδενίνης-θυμίνης σχηματίζει δύο τέτοιους
δεσμούς, ενώ κάθε ζεύγος γουανίνης-κυτοσίνης σχηματίζει τρεις. Αυτό
καθιστά τα ζεύγη GC ισχυρότερα από τα ζεύγη ΑΤ. Εάν αυξηθεί η θερ-
μοκρασία, οι δεσμοί υδρογόνου θα διαρραγούν, ενώ οι ομοιοπολικοί
δεσμοί που συγκρατούν τα μόρια της κάθε διαφορετικής αλυσίδας θα
παραμείνουν άθικτοι, συνεπώς οι δύο αλυσίδες του DNA θα διαχωρι-
στούν. Αυτή η διαδικασία ονομάζεται γενικά τήξη και μπορεί να μετρη-
θεί πειραματικά, επειδή τα μονόκλωνα νουκλεϊκά οξέα διαφέρουν από
τα δίκλωνα ως προς την ικανότητα απορρόφησης υπεριώδους φωτός
συγκεκριμένων μηκών κύματος, ακόμη και όταν έχουν την ίδια άλλη-



λουχία (Εικόνα 7.9). Τα μόρια του DNA που συνίστανται από μεγάλο
αριθμό ζευγών GC τήκονται σε υψηλότερες θερμοκρασίες απ’ ό,τι μό-
ρια περίπου ιδίου μήκους, που αποτελούνται από μεγαλύτερο αριθμό
ζευγών ΑΤ. Εάν επιτρέψουμε στο θερμανθέν DNA να ψυχθεί αργά, 
τότε θα σχηματιστεί ξανά το δίκλωνο DNA. Παρουσιάζει ενδια-
φέρον το ότι μια τέτοια διαδικασία μπορεί να οδηγήσει τόσο στον σχη-
ματισμό των φυσικών μορίων όσο και στον σχηματισμό υβριδικών μο-
ρίων, των οποίων η κάθε αλυσίδα προέρχεται από διαφορετική πηγή. Η
υβριδοποίηση, δηλαδή η τεχνητή κατασκευή δίκλωνων μορίων νουκ-
λεϊκού οξέος από δύο διαφορετικά μονόκλωνα μόρια, μέσω της ζεύξης
συμπληρωματικών βάσεων, αποτελεί μια εξαιρετικά αποτελεσματική
και χρήσιμη τεχνική.
Δομή του DNA: Υπερελίκωση
Ένα χαλαρό μόριο DNA είναι ένα μόριο του οποίου η διπλή έλικα εμ-
φανίζει ακριβώς εκείνο τον αριθμό σπειρών που προβλέπεται βάσει του





αριθμού ζευγών βάσεων από τις οποίες αυτό συνίσταται. Ένα παράδειγ-
μα τέτοιου μορίου παρουσιάζεται στην Εικόνα 7.10. εάν υπολογίσουμε
το μήκος του χρωμοσωματικού DNA τουEscherichia coli θα διαπιστώ-
σουμε ότι αυτό υπερβαίνει το 1mm, δηλαδή είναι περίπου 500 φορές
μακρύτερο από το μήκος ενός κυττάρου E. coli. Πώς επιτυγχάνεται
λοιπόν η «συσκευασία» τόσο μεγάλων DNA σε τόσο μικρό χώρο;
Η λύση δίνεται με την υπερελίκωση (ή υπερσπείρωση).

Το υπερελικωμένο DNA
Υπερελίκωση ονομάζεται η κατάσταση κατά την οποία τα δίκλωνα μό-
ρια DNA είναι συνεστραμμένα περαιτέρω. Η εικόνα 7.10 περιγράφει
πώς μπορεί αυτό να επιτευχθεί με ένα κυκλικό δίκλωνο DNA. Η υπερε-
λίκωση θέτει ένα μόριο DNA υπό μηχανική τάση λόγω στρέψης. Το
DNA μπορεί να υπερελικωθεί είτε κατά τη θετική είτε κατά την αρνητι-
κή φορά. Η αρνητική υπερελίκωση προκύπτει όταν το DNA συστρέ-
φεται περί τον άξονά του προς κατεύθυνση αντίθετη αυτής που έχει η





δεξιόστροφη δίκλωνη έλικα. Στη φύση, το υπερελικωμένο DNA 
απαντά κυρίως υπ’ αυτή τη μορφή. 

Μολονότι το DNA των προκαρυωτών συνδέεται με πρωτεΐνες, θα
μπορούσε κανείς να θεωρήσει ότι το χρωμόσω-

μά τους αποτελείται από σχεδόν «γυμνό» DNA. Αυτό δεν ισχύει στη
περίπτωση των ευκαρυωτικών χρωμοσωμάτων, τα οποία συνδέονται με
μεγάλες ποσότητες πρωτεϊνών κατά έναν πολύ κανονικό τρόπο. Όπως
προαναφέρθηκε, κάθε ευκαρυωτικό χρωμόσωμα περιέχει ένα γραμμικό
δίκλωνο μόριο DNA. Αυτό το γραμμικό μόριο βρίσκεται περιελιγμένο
γύρω από πρωτεΐνες αποκαλούμενες ιστόνες με έναν πολύ κανονικό
τρόπο, ώστε να σχηματίζονται οι δομές που ονομάζονται νουκλεοσώ-
ματα (Εικόνα 7.11). Στα ευκαρυωτικά χρωμοσώματα, ο σχηματισμός
των νουκλεοσωμάτων προκαλεί τον σχηματισμό αρνητικών υπερελί-
κων. Οι ιστόνες είναι θετικά φορτισμένες πρωτεΐνες που μπορούν να
εξουδετερώνουν τα αρνητικά φορτία του DNA (τα οποία
οφείλονται στα φορτία των φωσφορικών ομάδων).





Τα νουκλεοσώματα διατάσσονται σε πολύ κανονικά διαστήματα κατά
μήκος της διπλής έλικας,  μπορούν όμως και να συσσωματωθούν, 
κατά τρόπο ώστε να σχηματίζεται ένα ινώδες υλικό που ονομάζεται
χρωματίνη (chromatin). Η χρωματίνη μπορεί να διαμορφώσει τελικά
μια πολύ συμπαγή δομή. Αυτές οι συμπαγείς δομές είναι οι πλέον
ευδιάκριτες κατά τη κυτταρική διαίρεση.

Τοποϊσομεράσες
Στα Βακτήρια ( Ευβακτήρια) και στα περισσότερα Αρχαία υπάρχει ένα
ένζυμο που ονομάζεται γυράση του DNA (ή DNA γυράση) και
εισάγει σε αυτό αρνητικές υπερέλικες. 

Θεωρείται ότι η διαδικασία αυτή λαμβάνει χώρα σε πολλαπλά στάδια
(Εικόνα 7.12). Η DNA γυράση είναι μια

τοποϊσομεράση, και ειδικότερα μια τοποϊσομεράση ΙΙ. Υπάρχει ένα άλ-
λο ένζυμο, το οποίο έχει την ικανότητα να εξαλείψει την υπερελίκωση
από το DNΑ. Το ένζυμο αυτό ονομάζεται τοποϊσομεράση Ι, πραγματο-





ποιεί μια μονόκλωνη τομή στο DNA και προκαλεί τη περιστροφή της
μίας από τις δύο αλυσίδες της διπλής έλικας γύρω από την άλλη. Όπως
φαίνεται στην Εικόνα 7.10, η δημιουργία ενός ρήγματος (μιας τομής) 
στον σκελετό της μίας από τις δύο αλυσίδες επιτρέπει στο DNA να επα-
νέλθει στη χαλαρωμένη κατάσταση. Αυτό ισχύει ανεξαρτήτως του εάν
η υπερελίκωση είναι αρνητική ή θετική. Τέτοια ένζυμα απαντούν τόσο
στους προκαρυώτες όσο και στους ευκαρυώτες. Το γραμμικό DNA, ό-
πως αυτό των ευκαρυωτικών χρωμοσωμάτων, εμποδίζεται από τις πρω-
τεϊνες που βρίσκονται δεσμευμένες σ’ αυτό στο να επανέλθει στη χαλα-
ρωμένη κατάσταση. Για να αποφευχθεί η επάνοδος του συνόλου του
βακτηριακού χρωμοσώματος στη χαλαρωμένη κατάσταση κάθε φορά
που γίνεται τομή στο DNA του, το χρωμόσωμα περιέχει διάφορες περι-
οχές υπερελίκωσης, όπως αποδεικνύεται στην Εικόνα 7.10. Έτσι, η τομή
του DNA σε μία από τις περιοχές αυτές δεν οδηγεί στη χαλάρωση του
DNA των υπολοίπων. Μέσω της δράσης αυτών των τοποϊσομερασών, 



το μόριο του DNA μπορεί να μετατρέπεται διαδοχικά σε υπερελικωμέ-
νο και χαλαρό. Επειδή η μεν υπερελίκωση είναι απαραίτητη για τη
συσκευασία του DNA στον περιορισμένο χώρο του κυττάρου, η δε
χαλάρωση του DNA είναι απαραίτητη για την αντιγραφή του, 
γίνεται σαφές ότι αυτές οι δύο συμπληρωματικές διαδικασίες
διαδραματίζουν σημαντικό ρόλο όσον αφορά τη συμπεριφορά του
DNA στο κύτταρο. Μερικοί προκαρυωτικοί οργανισμοί περιέχουν
ένα ένζυμο που ονομάζεται αντίστροφη γυράση. Αυτή η
τοποϊσομεράση δημιουργεί στο DNA θετική υπερελίκωση . 

Οι οργανισμοί που περιέχουν αυτό το ένζυμο είναι κατά
κύριο λόγο είδη που ανήκουν στα Αρχαία, και μάλιστα σε εκείνα που α-
ναπτύσσονται σε υψηλές θερμοκρασίες (υπερθερμόφιλα). Ένα
υπερθερμόφιλο Αρχαίο, το Methanothermus fervidus, περιέχει δομές
που μοιάζουν με νουκλεοσώματα, στα οποία το DNA βρίσκεται υπό θε-
τική υπερελίκωση. Η θετική υπερελίκωση που επιτυγχάνεται είτε από
την αντίστροφη γυράση είτε με άλλους τρόπους, είναι ένας τρόπος για



να «υπερπεριελιχθεί» το DNA και ενδέχεται να διαδραματίζει σημαντι-
κό ρόλο στην προστασία του DNA από την αποδιάταξη. Παρ’ όλα αυ-
τά, για να μπορεί να χρησιμοποιηθεί η πληροφορία που περιέχεται στο
DNA, αυτή πρέπει ταυτοχρόνως να είναι διαθέσιμη στους αντίστοιχους
μηχανισμούς του κυττάρου. 
Συνεπώς, η δομή του DNA σε όλα τα κύτταρα θα πρέπει να
βρίσκεται σε δυναμική ισορροπία.

Γενετικά στοιχεία
Το γονιδίωμα είναι το σύνολο των γονιδίων σε ένα κύτταρο ή έναν ιό.
Το χρωμόσωμα
Ο τυπικός προκαρυώτης διαθέτει ένα μοναδικό χρωμόσωμα, το οποίο
περιέχει όλα (ή τα περισσότερα) γονίδια που υπάρχουν στο εσωτερικό
του κυττάρου του. Οι ευκαρυώτες διαθέτουν πολλαπλά χρωμοσώματα,
καθένα από τα οποία αποτελεί τμήμα του γονιδιώματός τους. Το τυπικό
προκαρυωτικό χρωμόσωμα είναι ένα κυκλικό μόριο DNA, ενώ το DNA



όλων των γνωστών ευκαρυωτικών χρωμοσωμάτων είναι γραμμικό. 
Στον Πίνακα 7.2 παρουσιάζονται ο αριθμός, τα μεγέθη και οι στερεοα-
πεικονίσεις των χρωμοσωμάτων ορισμένων προκαρυωτικών και ευκα-
ρυωτικών μικροοργανισμών.  Στον Πίνακα 7.2 παρουσιάζονται επίσης
λίγα παραδείγματα ευκαρυωτικών μικροοργανισμών· όλα περιέχουν
γραμμικά μόρια DNA και πολλαπλά χρωμοσώματα. Μια σημαντική
διαφορά μεταξύ προκαρυωτικών και ευκαρυωτικών χρωμοσωμάτων εί-
ναι ότι πολλά από τα ευκαρυωτικά γονίδια που κωδικοποιούν πρωτεΐνες
διακόπτονται ή διαχωρίζονται από μη κωδικοποιούσες αλληλουχίες
DNA, οι οποίες βρίσκονται μεταξύ των αλληλουχιών που τελικά κωδι-
κοποιούν ένα συγκεκριμένο πολυπεπτίδιο. Αυτές οι μη κωδικοποιούσες
αλληλουχίες ονομάζονται εσώνια, ενώ οι κωδικοποιούσες αλληλουχίες
ονομάζονται εξώνια. Ο αριθμός εσωνίων ανά γονίδιο ποικίλλει από μη-
δεν έως πάνω από 50. Η άλλη μεγάλη διαφορά μεταξύ ευκαρυωτών και
προκαρυωτών όσον αφορά την οργάνωση των αλληλουχιών του DNA



είναι ότι οι ευκαρυώτες γενικά περιέχουν πολύ περισσότερο DNA ανά
απλοειδές γονιδίωμα, απ’ όσο είναι αναγκαίο για την κωδικοποίηση ό-
λων των πρωτεϊνών που χρειάζονται για τη λειτουργία του κυττάρου. 
Για παράδειγμα, μόνο το 3% του συνολικού DNA του ανθρώπινου
γονιδιώματος απαντά σε περιοχές αναγνωρίσιμες ως γονίδια, ενώ
στα Ευβακτήρια αυτό το κλάσμα του γονιδιώματος τους μπορεί να
υπερβεί το 90%. Αυτό το «πλεονάζον» DNA των ευκαρυωτών
απαντά συνηθέστατα υπό τη μορφή επαναλαμβανόμενων
αλληλουχιών, ορισμένες από τις οποίες επαναλαμβάνονται επί
εκατοντάδες χιλιάδες φορές. Η λειτουργία των συγκεκριμένων
αλληλουχιών δεν έχει διευκρινισθεί. Συχνά, οι ευκαρυώτες περιέχουν
πολλαπλά αντίγραφα ορισμένων γονιδίων όπως αυτών που
κωδικοποιούν τα μεταφορικά και ριβοσωματικά RNA. Τα

γονίδια των ριβοσωματικών RNA συχνά επαναλαμβάνονται και
στους προκαρυώτες, αλλά συνήθως με συχνότητα επανάληψης
λίγων μόλις αντιγράφων. Οπωσδήποτε, απαντούν και στους
προκαρυώτες ορισμένες





μικρές αλληλουχίες με μεγάλη συχνότητα επανάληψης. Ένα τέτοιο πα-
ράδειγμα αποτελεί μια αλληλουχία του Escherichia coli K-12, που
έχει μήκος 38 ζεύγη βάσεων, η οποία επαναλαμβάνεται 581 φορές
και συνιστα περισσότερο από το 0,5% του γονιδιώματος.

Μη χρωμοσωματικά γενετικά στοιχεία
Τα περισσότερα από τα στοιχεία αυτά απαντούν μόνο στο εσωτερικό
κυττάρων. Τα πλασμίδια είναι κατά κανόνα μικρά γενετικά στοιχεία
που υφίστανται και αντιγράφονται ανεξάρτητα από τα χρωμοσώματα. Η
συντριπτική πλειονότητα των πλασμιδίων αποτελούνται από
δίκλωνο DNA και, ενώ τα περισσότερα είναι κυκλικά μόρια, 
εντούτοις υπάρχουν και ορισμένα γραμμικά. Τα πλασμίδια έχει
βρεθεί ότι υπάρχουν στα περισσότερα προκαρυωτικά είδη. 

Πολλοί προκαρυώτες φαίνεται να περιέχουν ένα ή περισσότερα
πλασμίδια, πέραν των χρωμοσωμάτων τους.

Μερικά πλασμίδια περιέχουν γονίδια των οποίων τα πρωτεϊνικά προϊό-
ντα προσδίδουν σημαντικές ιδιότητες στο κύτταρο-ξενιστή, όπως ανθε-



κτικότητα σε αντιβιοτικά. Σύμφωνα με τον ορισμό - ποιο γενετικό υ-
λικό συνιστά το χρωμόσωμα ενός Ευβακτηρίου - χρωμόσωμα είναι εκεί-
νο το γενετικό στοιχείο που περιέχει γονίδια των οποίων τα προϊόντα
συμμετέχουν σε μεταβολικές αντιδράσεις απαραίτητες υπό οιεσδήποτε
συνθήκες αύξησης. Για παράδειγμα, ένα γονίδιο που κωδικοποιεί μια γυ-
ράση του DNA είναι απαραίτητο σε ένα κύτταρο, ενώ ένα γονίδιο που
καθιστά ένα βακτήριο ανθεκτικό σε κάποιο αντιβιοτικό είναι απαραίτη-
το μόνο υπό ορισμένες συνθήκες, δηλαδή μόνο παρουσία του αντιβιοτι-
κού. Επομένως, ο ισχυρισμός ότι ένα προκαρυώτης περιέχει περισσσό-
τερα του ενός χρωμοσώματα, απαιτεί την παρουσίαση αποδείξεων ότι
κάθε ένα από τα υποτιθέμενα «χρωμοσώματα» περιέχει μοναδικά γονί-
δια, τα οποία έχουν ζωτική σημασία υπό οιεσδήποτε συνθήκες αύξησης.



Τα μιτοχόνδρια και οι χλωροπλάστες περιέχουν
μη χρωμοσωματικά γενετικά στοιχεία και απαντούν στους ευκαρυώτες.
Το μιτοχόνδριο περιέχει τα ένζυμα της κυτταρικής αναπνοής και παίζει
σημαντικό ρόλο στην παραγωγή ενέργειας στους περισσότερους ευκα-
ρυωτικούς οργανισμούς. Ο χλωροπλάστης συνιστά τη θέση όπου γίνε-
ται η φωτοτροφική παραγωγή του ΑΤΡ. 
Τα χρωμοσώματα των μιτοχονδρίων και των χλωροπλαστών μπορούν να
θεωρηθούν ως ανεξάρτητα αντιγραφόμενα γενετικά στοιχεία. 
Βεβαίως, τα οργανίδια αυτά είναι σημαντικά πολυπλοκότερα των
πλασμιδίων , δεδομένου ότι δεν περιέχουν μόνο DNA, αλλά και έναν
πλήρη μηχανισμό σύνθεσης πρωτεϊνών, ο οποίος περιλαμβάνει
ριβοσώματα 70S, μεταφορικά RNA και όλα εν γένει τα συστατικά
στοιχεία που είναι απαραίτητα για τη μετάφραση και τον σχηματισμό
λειτουργικών πρωτεϊνών. Μολονότι τα



χρωμοσώματα των μιτοχονδρίων και των χλωροπλαστών μπορεί να πε-
ριέχουν πολλά γονίδια και ένα ολοκληρωμένο σύστημα μετάφρασης, η
ύπαρξή τους δεν μπορεί να θεωρηθεί ανεξάρτητη των κυτταρικών χρω-
μοσωμάτων, επειδή οι περισσότερες πρωτεΐνες τους κωδικοποιούνται ό-
χι από το οργανιδιακό DNA, αλλά από το χρωμοσωματικό DNA του
κυττάρου. 
Τα μεταθετά στοιχεία είναι τμήματα DNA που μπορούν να
μετακινηθούν από μία θέση ενός χρωμοσώματος σε κάποια άλλη. Τα
μεταθετά στοιχεία απαντούν σε προκαρυώτες και ευκαρυώτες και δια-
δραματίζουν σημαντικό ρόλο στη γενετική ποικιλομορφία. Στους προ-
καρυώτες υπάρχουν βασικά δύο τύποι μεταθετών στοιχείων: οι
αλληλουχίες ένθεσης και τα τρανσποζόνια. Οι αλληλουχίες ένθεσης
είναι ο απλούστερος τύπος και δεν περιέχουν άλλη γενετική
πληροφορία πέραν αυτής που απαιτείται για τη μετακίνησή τους σε
νέες θέσεις. Τα τρανσποζόνια είναι μεγαλύτερου μεγέθους και
περιέχουν πρόσθετα γονίδια. 



ANTIΓΡΑΦΗ TOY DNA: Εκμαγεία και εκκινητές

Εάν διαχωριστούν οι αλυσίδες της διπλής έλικας του DNA, τότε μπο-
ρούν να συντεθούν δύο νέες αλυσίδες, η καθεμιά συμπληρωματική προς
μία από τις πατρικές αλυσίδες. Όπως φαίνεται στην Εικόνα 7.13 η αντι-
γραφή είναι ημισυντηρητική, υπό την έννοια ότι οι δύο διπλές έλικες
που προκύπτουν συνίστανται από μία θυγατρική και μία πατρική αλυσί-
δα. Το μόριο του DNA που αντιγράφεται για να σχηματιστεί η νέα συμ-
πληρωματική αλυσίδα ονομάζεται εκμαγείο. Η πρόδρομη ένωση κάθε
νέου νουκλεοτιδίου της αλυσίδας είναι ένα τριφωσφορικό 5΄-νουκλεο-
σίδιο, από το οποίο αφαιρούνται οι δύο ακραίες φωσφορικές ομάδες, ε-
νώ διατηρείται η εσωτερική Τρίτη, ομοιοπολικά ενωμένη με την δεοξυ-
βόζη της επιμηκυνόμενης αλυσίδας (Εικόνα 7.14). Η προσθήκη ενός
νουκλεοτιδίου στην επιμηκυνόμενη αλυσίδα προϋποθέτει την ύπαρξη
μιας ελεύθερης υδροξυλομάδας και τέτοιες ελεύθερες υδροξυλομάδες





είναι διαθέσιμες μόνο στο άκρο 3΄του μορίου. Η αντιγραφή του DNA ο-
δεύει πάντοτε από το άκρο 5΄προς το υδροξυλικό άκρο 3΄, δηλαδή η 5΄-
φωσφορική ομάδα του εισερχόμενου νουκλεοτιδίου δεσμεύεται στην 3΄-
υδροξυλομάδα του αμέσως πριν προστεθέντος νουκλεοτιδίου. Τα ένζυμα
που καταλύουν την προσθήκη των νουκλεοτιδίων ονομάζονται πολυμε-
ράσες του DNA(ή DNA πολυμεράσες). Όλες οι DNA πολυμεράσες
συνθέτουν νέο DNA στην κατεύθυνση 5΄→3΄. Εντούτοις, καμία από τις
γνωστές DNA πολυμεράσες δεν μπορεί να αρχίσει τη σύνθεση μιας νέας
αλυσίδας. Όλα αυτά τα ένζυμα μπορούν μόνο να προσθέσουν ένα νουκλε-
οτίδιο σε μία προϋπάρχουσα ελεύθερη 3΄-υδροξυλομάδα. Συνεπώς, για
την εκκίνηση της σύνθεσης μιας νέας αλυσίδας πρέπει να υπάρχει κά-
ποιος εκκινητής, δηλαδή μια θέση στην οποία η DNA πολυμεράση
μπορεί να προσθέσει το πρώτο νουκλεοτίδιο. Στις περισσότερες περι-
πτώσεις, αυτός ο εκκινητής είναι ένα μικρό μόριο από RNA. Όταν στην
αρχή της αντιγραφής ανοίγει η διπλή έλικα, πρώτο δρα ένα ένζυμο πο-



λυμερισμού του RNA, που καταλήγει στη σύνθεση αυτού του εκκινητή
από RNA. Ένα ειδικό ένζυμο πολυμερισμού του RNA, που
ονομάζεται πριμάση, συμμετέχει στη σύνθεση του εκκινητή
σχηματίζοντας ένα μικρό μόριο RNA. Στο επιμηκυνόμενο άκρο
του εκκινητή υπάρχει μια 3΄- υδροξυλομάδα στην οποία η DNA
πολυμεράση μπορεί να προσθέσει το πρώτο
δεοξυριβονουκλεοτίδιο.

Κατά συνέπεια, η περαιτέρω επέκταση του μορίου συνεχίζεται ως
σύνθεση DNA και όχι πλέον ως σύνθεση RNA. Έτσι, τα νέα μόρια
που συντίθενται έχουν μια δομή όπως αυτή που παρουσιάζεται στην
Εικόνα 7.15. 

Βεβαίως, όπως θα δούμε, ο εκκινητής πρέπει τελικά να
απομακρυνθεί από το μόριο του DNA.



Αντιγραφή του DNA: Διχάλα αντιγραφής

Μεγάλο τμήμα της πληροφορίας που αφορά τον μηχανισμό αντιγραφής
του DNA αποκτήθηκε αρχικά από το βακτήριο Escherichia coli, επομέ-
νως η παρουσίαση που ακολουθεί ασχολείται κυρίως με αυτόν τον ορ-
γανισμό.



Έναρξη της αντιγραφής του DNA
Όπως συμβαίνει στους περισσότερους προκαρυώτες, έτσι και στο
βακτήριο Escherichia coli το χρωμοσωματικό DNA του είναι ένα
κυκλικό μόριο. 

Επίσης, όπως συμβαίνει στα περισσότερα Ευβακτήρια, υπάρχει μία και
μοναδική θέση σε αυτό το χρωμόσωμα, απ’ όπου αρχίζει η σύνθεση του
DNA και η οποία ονομάζεται αρχή της αντιγραφής. Η αρχή της αντι-
γραφής συνίσταται από μια ειδική αλληλουχία μήκους περίπου 300 
βάσεων, η οποία αναγνωρίζεται από τις ειδικές πρωτεΐνες
έναρξης. Στην αρχή της αντιγραφής ανοίγει η διπλή έλικα του
DNA και η αντιγραφή του DNA επιτελείται και στις δύο αλυσίδες. 
Με την πρόοδο της αντιγραφής, το συγκεκριμένο σημείο στο οποίο
αυτή επιτελείται,  ονομάζεται διχάλα της αντιγραφής. Συχνά, 
εκκινώντας από την αρχή της αντιγραφής, η διαδικασία οδεύει
και προς τις δύο κατευθύνσεις (είναι διπλής κατεύθυνσης), όπως
παρουσίαζεται και στην Εικόνα 7.16, συνεπώς υπάρχουν δύο διχά-





λες αντιγραφής, που αντιγράφουν προς αντίθετες κατευθύνσεις. Στο δί-
κλωνο DNA, η αντιγραφή διπλής κατεύθυνσης οδηγεί στον σχηματισμό
χαρακτηριστικών δομών που ονομάζονται δομές θήτα (Θ). 
Τα περισσότερα μεγάλα μόρια DNA, προκαρυωτών ή ευκαρυωτών, 
αντιγράφονται με διπλή κατεύθυνση, εκκινώντας από σταθερές αρχές
της αντιγραφής. Το ευκαρυωτικό χρωμόσωμα διαθέτει πολλαπλές
αρχές αντιγραφής. 

Προπορευόμενες και καθυστερημένες αλυσίδες
Στο Eschrichia coli υπάρχουν πέντε διαφορετικές πολυμεράσες του
DNA που ονομάζονται DNA πολυμεράσες Ι έως V. Το κύριο ένζυμο
αντιγραφής που απαντά στις αντιγραφικές διχάλες είναι η DNA πολυμε-
ράση ΙΙΙ. Οι λεπτομέρειες των συμβάντων στη διχάλα αντιγραφής πα-
ρουσιάζονται στην Εικόνα 7.17. Στη διχάλα αντιγραφής εκτυλίσσεται
η διπλή έλικα του DNA μέσω της δράσης ειδικών πρωτεϊνών που ονο-
μάζονται ελικάσες και σχηματίζεται μια μικρή μονόκλωνη περιοχή. Οι



ελικάσες είναι ένζυμα εξαρτώμενα από ΑΤΡ τα οποία, κινούμενα κατά
μήκος της έλικας και πριν από τη διχάλα αντιγραφής, υδρολύουν ΑΤΡ
(Εικόνα 7.18). Η δημιουργούμενη μονόκλωνη περιοχή του DNA δεσ-
μεύεται από μια ειδική πρωτεΐνη, την πρωτεΐνη δέσμευσης μονόκλωνου
DNA, η οποία σταθεροποιεί το μόνοκλωνο DNA, παρεμποδίζοντας τον
σχηματισμό υδρογονικών δεσμών μεταξύ των συμπληρωματικών αλυ-
σίδων. Στην αλυσίδα που επιμηκύνεται από το 5΄-φωσφορικό προς το
3΄-υδροξυλικό άκρο, και η οποία καλείται προπορευόμενη αλυσίδα, η
σύνθεση του DNA μπορεί να πραγματοποιείται συνεχώς, επειδή στη δι-
χάλα αντιγραφής υπάρχει πάντοτε ένα ελεύθερο 3΄-υδροξύλιο, στο ο-
ποίο μπορεί πάντοτε να προστεθεί ένα νέο νουκλεοτίδιο. Στην συμπλη-
ρωματική της αλυσίδα, όμως η οποία ονομάζεται καθυστερημένη αλυ-
σίδα, το DNA πρέπει να συντίθεται ασυνεχώς (επειδή στη διχάλα αντι-
γραφής δεν υφίσταται ελεύθερη 3΄-υδροξυλομάδα, στην οποία να μπο-
ρεί να προστεθεί ένα νέο νουκλεοτίδιο).Πού βρίσκεται η 3΄-υδροξυλο
μάδα στην αλυσίδα αυτή;





Βρίσκεται στο αντίθετο άκρο απ’ αυτό της διχάλας αντιγραφής. 
Επομένως, στην καθυστερημένη αλυσίδα, η πριμάση

πρέπει να συνθέσει έναν μικρό εκκινητή από RNA (μήκους 11 
βάσεων) ώστε να υπάρχουν ελεύθερες 3΄-υδροξυλομάδες.

Μετά την σύνθεση του εκκινητή, η πριμάση αντικαθίσταται από την
DNA πολυμεράση ΙΙΙ. Τοτε προστίθενται δεοξυριβονουκλεοτίδια, 
έως ότου η DNA πολυμεράση ΙΙΙ φθάσει στο άκρο του τμήματος
DNA που έχει ήδη συντεθεί. Στο ση-

μείο αυτό, η DNA πολυμεράση ΙΙΙ σταματά. Το επόμενο ένζυμο που
συμμετέχει στη διαδικασία, η DNA πολυμεράση Ι , διαθέτει
περισσότερες από μία ενζυμικές ενεργότητες. Ταυτόχρονα με την
προσθήκη νουκλεοτιδίων στην 3΄-υδροξυλομάδα, επει-

δή διαθέτει και μια ενεργότητα εξωνουκλεάσης στην κατεύθυνση 5΄→
3΄, απομακρύνει (υδρολύει) τον προπορευόμενο εκκινητή από RNA (Eι-
κόνα 7.19). Όταν απομακρυνθεί ο εκκινητής και αντικατασταθεί με
DNA, τότε απελευθερώνεται και η DNA πολυμεράση Ι. Ο τελευταίος







φωσφοδιεστερικός δεσμός σχηματίζεται από ένα ένζυμο που ονομάζε-
ται δεσμάση του DNA. (Το ένζυμο αυτό μπορεί να κλείσει οποιαδήποτε
ενδομοριακά ρήγματα υπάρχουν σε μόρια του DNA, τα οποία ρήγματα
διαθέτουν μία 5΄-φωσφορική και μία 3΄-υδροξυλική ομάδα· επίσης, το
ένζυμο αυτό σε συνεργασία με την DNA πολυμεράση Ι συμμετέχει
στην επιδιόρθωση του DNA). Τα μικρά τεμάχια DNA που
συντίθενται από την DNA πολυμεράση ΙΙΙ στην καθυστερημένη
αλυσίδα ονομάζονται τεμάχια του Okazaki και έχουν μήκος
περίπου 1.000 νουκλεοτίδια.

Κάθε ένα από τα τεμάχια αυτά μπορεί να συντεθεί μόνον αφού έχει
προηγουμένως συντεθεί ένας εκκινητής για το καθένα. Αντίθετα, για
την προπορευόμενη αλυσίδα απαιτείται η σύνθεση ενός εκκινητή μό-
νον, στην αρχή της αντιγραφής. Λόγω της διπλής κατεύθυνσης της αντι-
γραφής σχηματίζονται δύο διχάλες αντιγραφής κινούμενες προς αντίθε-
τες κατευθύνσεις (βλ. Εικόνα 7.16), το οποίο σημαίνει ότι στην αρχή
της αντιγραφής έχουν αρχίσει να συντίθενται δύο προπορευόμενες και



δύο καθυστερημένες αλυσίδες (Εικόνα 7.20). Ενώ συντίθεται νέο DNA
στη περιοχή της διχάλας αντιγραφής, επέρχονται μεταβολές στην ελί-
κωση του DNA, οι οποίεες πραγματοποιούνται από ένζυμα εκτύλιξης
και τοποϊσομεράσες. Η εκτύλιξη είναι εμφανώς μια ζωτική ιδιότητα της
αντιγραφής του DNA και, επειδή το υπερελικωμένο DNA βρίσκεται υ-
πό μηχανική τάση, εκτυλίσσεται ευχερέστερα από το μη υπερελικωμέ-
νο. Συνεπώς οι τοποϊσομεράσες, ρυθμίζοντας τον βαθμό υπερελίκωσης
του DNA, ρυθμίζουν ταυτόχρονα και την όλη διαδικασία της αντιγρα-
φής (καθώς και της μεταγραφής, όπως θα δούμε στη συνέχεια). Η Εικό-
να 7.17 παρουσιάζει τις διαφορές στην αντιγραφή μεταξύ προπορευόμε-
νης και καθυστερημένης αλυσίδας, καθώς και τα διάφορα ένζυμα που
συμμετέχουν στη διαδικασία αυτή. Στην πραγματικότητα, οι δύο αλυσί-
δες συντίθενται από δύο μόρια DNA πολυμεράσης. Αυτό καθίσταται
δυνατό με τον σχηματισμό, από την καθυστερημένη αλυσίδα, μιας «θη-
λειάς», όπως παρουσιάζεται στην Εικόνα 7.21. Το αντιγραφόσωμα





είναι ένα σύμπλοκο αποτελούμενο από ελικάσες, πριμάσες,
δύο μόρια DNA πολυμεράσης ΙΙΙ, και άλλες πρωτεΐνες. Το σύμπλοκο
των DNA πολυμερασών εδράζεται σταθερά στο κέντρο του βακτηρια-
κού κυττάρου και λειτουργεί ως ένα εργοστάσιο αντιγραφής, έλκοντας
το DNA. Συνεπώς, αυτό που μετακινείται κατά την αντιγραφή είναι το
DNA, όχι η πολυμεράση.
Η πιστότητα της αντιγραφής του DNA : H αντιγραφική διόρθωση
του DNA
Τα σφάλματα που συμβαίνουν κατά την αντιγραφή του DNA οδηγούν
στην εισαγωγή μεταλλάξεων. Οι παρατηρούμενες συχνότητες μεταλλά-
ξεων στους ζώντες οργανισμούς είναι αξιοσημείωτα μικρές και ανέρχο-
νται σε 10−8 έως 10−11 σφάλματα ανά προστιθέμενη βάση. Αυτό το με-
γεθος ακρίβειας καθίσταται εφικτό εν μέρει λόγω του ότι δίνεται στην
DNA πολυμεράση δύο φορές η δυνατότητα να ενσωματώσει την ορθή
βάση σε κάθε διαφορετικό σημείο του DNA. Η πρώτη δυνατότητα της



δίνεται όταν εισάγει τις συμπληρωματικές βάσεις σύμφωνα με τους κα-
νόνες της συμπληρωματικότητας των βάσεων (Α με Τ και G με C), 
χρησιμοποιώντας ως πρότυπο την αλυσίδα-εκμαγείο. Η δεύτερη ευκαι-
ρία εμφανίζεται, επειδή υπάρχει μια δεύτερη ενζυμική ενεργότητα, επο-
νομαζόμενη αντιγραφική διορθωτική ενεργότητα, η οποία είναι συν-
υφασμένη τόσο με την DNA πολυμεράση Ι, όσο και με την DNA πολύ-
μεράση ΙΙΙ (Εικόνα 7.22). Εκτός από την ενεργότητα που ενσωματώνει
τα νουκλεοτίδια στη συντιθέμενη αλυσίδα, οι δύο αυτές πολυμεράσες
περιέχουν επίσης μια ενεργότητα εξωνουκλεάσης στην κατεύθυνση 3΄
→5΄, η οποία μπορεί να απομακρύνει τα εσφαλμένα νουκλεοτίδια που
έχουν εισαχθεί και να επιτρέψει την αντικατάστασή τους με τα ορθά
νουκλεοτίδια. Η ενεργότητα της αντιγραφικής διόρθωσης επιστρατεύε-
ται όταν έχει ενσωματωθεί μια λανθασμένη βάση, επειδή η εσφαλμένη
ενσωμάτωση προκαλεί αστάθεια στη ζεύξη των βάσεων. Αυτή η ενερ-
γότητα δίνει στην πολυμεράση μια δεύτερη ευκαιρία για να ενσωματώ-





σει την ορθή βάση (Εικόνα 7.22). Ας σημειωθεί ότι η διορθωτική εξω-
νουκλεασική ενεργότητα έχει την αντίθετη κατεύθυνση από εκείνη της
DNA πολυμεράσης Ι, που είναι η 5΄→3΄και χρησιμοποιείται για την
απομάκρυνση των εκκινητών από RNA, μπροστά από την πολυμεράση.
Τερματισμός της αντιγραφής
Οι λεπτομέρειες που αφορούν τη διαδικασία με την οποία τερματίζονται
οι διχάλες αντιγραφής δεν είναι πλήρως γνωστές, όμως είναι αρκετά σα-
φές ότι οι δύο διχάλες δεν συγκρούονται μεταξύ τους. Είναι σαφές ότι
συγκεκριμένες αλληλουχίες DNA και ειδικές πρωτεΐνες επιβραδύνουν
τις διχάλες αντιγραφής και επιτρέπουν την ολοκλήρωση της αντιγραφι-
κής διαδικασίας. Όταν ολοκληρώνεται η αντιγραφή ενός κυκλικού μο-
ρίου, τα δύο κυκλικά θυγατρικά μόρια που προκύπτουν είναι συνδεδε-
μένα μεταξύ τους, όπως οι κρίκοι μιας αλυσίδας. Τα μόρια αυτά μπο-
ρούν να διαχωριστούν από τοποϊσομεράσες. 



Αντιγραφή του DNA: Γραμμικά γενετικά στοιχεία
Σχεδόν όλα τα στάδια της αντιγραφής είναι ταυτόσημα, ανεξαρτήτως
του εάν το χρωμόσωμα είναι γραμμικό ή κυκλικό. Εντούτοις, υπάρχει
ένα πρόβλημα που συνδέεται με την αντιγραφή των γραμμικών γενετι-
κών στοιχείων, το οποίο δεν υφίσταται για την αντιγραφή των κυκλικών
και το πρόβλημα αυτό είναι η αντιγραφή του εξώτατου άκρου 5΄ και
των δύο αλυσίδων. 
Πολλά γραμμικά πλασμίδια επιλύουν το πρόβλημα της αντιγραφής
γραμμικών μορίων DNA με τη χρήση όχι ενός εκκινητή από RNA, 
αλλά ενός πρωτεϊνικού εκκινητή.

Μολονότι όλες οι DNA πολυμεράσες απαιτείται να προσθέτουν ένα
νουκλεοτίδιο σε μια ελεύθερη ομάδα υδροξυλίου, ορισμένες DNA
πολυμεράσες μπορούν να προσθέσουν το πρώτο νουκλεοτίδιο σε μια
ελεύθερη υδροξυλομάδα που βρίσκεται σε μια ειδική πρωτεΐνη που
δεσμεύεται στο άκρο αυτών των γραμμικών χρωμοσωμάτων (Εικόνα
7.24). Οι εν λόγω πρωτεΐνες κωδικοποιούνται από πλασμίδια και η
λειτουργία τους είναι να αναγνωρί-





ζουν τα άκρα των χρωμοσωμάτων. Οι πρωτεϊνικοί εκκινητές δεν απο-
μακρύνονται, συνεπώς αυτά τα ειδικού τύπου πλασμίδια φέρουν
πρωτεΐνες συνδεδεμένες ομοιοπολικά με τα 5΄-άκρα τους. 

Τα τελομερή των ευκαρυωτικών χρωμοσωμάτων περιέχουν
επαναλαμβανόμενο DNA, δηλαδή μια μικρή αλληλουχία (συχνά
μήκους έξι ζευγών βάσεων) η οποία επαναλαμβάνεται σειριακά
από 20 έως πολλές εκατοντάδες φορές (Εικόνα 7.25α). Οι
αλληλουχίες στους διάφορους ευκαρυώτες εμφανίζουν σχέση στενής
συγγένειας και η μία αλυσίδα των τελομερών περιέχει πάντοτε πολλές
γουανίνες. Αυτή η πλούσια σε γουανίνες αλληλουχία προστίθεται στο
άκρο 3΄του DNA από ένα ένζυμο που ονομάζεται τελομεράση (βλ. 
Εικόνα 7.25). Οι τελομεράσες προσθέτουν νουκλεοτίδια στα 3΄-
άκρα γραμμικών μορίων DNA. Για την αντίδραση αυτή οι
τελομεράσες δεν χρειάζονται εκμαγείο από DNA, επειδή περιέχουν
ως συμ παράγοντα ένα μικρό εκμαγείο από RNA. Τα ένζυμα αυτά
μπρορούν να προσθέτουν πολλαπλά τμήματα στο ίδιο άκρο και να
δημιουργούν έτσι μακρές προεκτάσεις του.





Αφού προστεθεί μια προέκταση επαρκούς μήκους στη μία αλυσίδα, η
συμπληρωματική της μπορεί να ολοκληρωθεί μέσω ενός εκκινητή
από RNA, με τη γνωστή διαδικασία.

Έχουν αναγνωρισθεί τρεις κύριοι τύποι RNA: το αγγελιοφόρο RNA 
(mRNA), το μεταφορικό RNA (tRNA), και το ριβοσωματικό
RNA (rRNA).

Υπάρχουν τρεις καίριες διαφορές στις χημικές ιδιότητες του RNA
σε σύγκριση με εκείνες του DNA:

(1) Το RNA περιέχει το σάκχαρο ριβόζη αντί του του σακχάρου
δεοξυριβόζη·

(2) το RNA περιέχει τη βάση ουρακίλη αντί της βάσης θυμίνη· το
RNA δεν είναι δίκλωνο. Η αλλαγή από θυμίνη σε ουρακίλη δεν
επηρεάζει την ζεύξη των βάσεων, δεδομένου ότι και οι δύο
συγκεκριμένες βάσεις των νουκλεοτιδίων ζευγαρώνουν εξίσου
καλά με την αδενίνη.

Το RNA επιδρά σε δύο επίπεδα, στο γενετικό και στο λειτουργικό. 
Στο γενετικό επίπεδο, το RNA μπορεί είτε να μετα-



φέρει τη γενετική πληροφορία από το DNA (ως mRNA). Στο λειτουργι-
κό επίπεδο, το RNA δρα ως ένα ανεξάρτητο μακρομόριο, επιτελώντας
είτε έναν λειτουργικό και δομικό ρόλο στα ριβοσώματα (ως rRNA), είτε
τον ρόλο του μεταφορέα αμινοξέων για την πρωτεϊνοσύνθεση (ως
tRNA). Ορισμένα μόρια RNA έχουν ακόμη και καταλυτική (ενζυμική) 
ενεργότητα. 

Επισκόπηση της μεταγραφής
Η μεταγραφή της γενετικής πληροφορίας από το DNA στο RNA επιτε-
λείται μέσω της δράσης του ενζύμου πολυμεράση του RNA(ή RNA
πολυμεράση), το οποίο καταλύει την αντίδραση σχηματισμού φωσφο-
διεστερικών δεσμών μεταξύ ριβονουκλεοτιδίων. Η RNA πολυμεράση
απαιτεί την παρουσία DNA ως εκμαγείου. Οι πρόδρομες ενώσεις
του RNΑ είναι τα τριφωσφορικά ριβονουκλεοσίδια ATP, GTP, 
UTP, και CTP. Η χημεία της σύνθεσης του RNΑ είναι παραπλήσια
με εκείνη της σύνθεσης του DNA (βλ. Εικόνα 7.14). 

Κατά την επέκταση μιας αλυσί-



δας του RNA, τα νουκλεοτίδια προστίθενται στο 3΄-ΟΗ της ριβόζης του
προηγούμενου νουκλεοτιδίου και πολυμερίζονται μέσω της κατανάλω-
σης δύο φωσφορικών δεσμών μεγάλου ενεργειακού περιεχομένου.
Σε αντίθεση όμως με τη DNA πολυμεράση, η RNA πολυμεράση
μπορεί να εκκινήσει τη σύνθεση μίας αλυσίδας (συνεπώς το αρχικό
νουκλεοτίδιο μιας αλυσίδας RNA περιέχει και τρεις φωσφορικές
ομάδες). Η πρώτη βάση ενός μορίου RNA είναι σχεδόν πάντοτε μία
πουρίνη ( Αδενίνη ή γουανίνη ).

Στις περισσότερες περιπτώσεις μεταγραφής, ως εκμαγείο της RNA
πολυμεράσης λειτουργεί ένα δίκλωνο μόριο DNA, αλλά μεταγράφεται
μόνον η μία από τις δύο αλυσίδες κάθε συγκεκριμένου γονιδίου. Ενώ
αυτές οι αρχές ισχύουν γενικώς για τις RNA πολυμεράσες όλων των
οργανισμών, εντούτοις εμφανίζονται σημαντικές διαφορές κατά τη
σύγκριση της RNA πολυμεράσης Ευβακτηρίων με εκείνη διαφόρων
Αρχαίων ή Ευκαρύων. 

Τα Ευβακτήρια και τα Αρχαία έχουν το καθένα μία μόνον RNA
πολυμεράση, 



ενώ ο ευκαρυωτικός πυρήνας περιέχει τρία τέτοια ένζυμα: την RNA
πολυμεράση Ι, την RNA πολυμεράση ΙΙ, και την RNA
πολυμεράση ΙΙΙ. 

Όλες οι RNA πολυμεράσες Ευβακτηρίων που έχουν μελετηθεί είναι
σύμπλοκα ένζυμα με υπομονάδες που εμφανίζουν μεγάλη δομική
συγγένεια. 

Το ένζυμο του Εscherichia coli έχει τέσσερις διαφορετικούς τύπους
πρωτεϊνικών υπομονάδων, που ονομάζονται β , β΄,α και σ (σίγμα), 
ενώ η υπομονάδα α συμμετέχει με δύο αντίγραφα.

Οι υπομονάδες αλληλεπιδρούν μεταξύ τους και σχηματίζουν το ενεργό
ένζυμο, που ονομάζεται ολοένζυμο, αλλά ο παράγοντας σίγμα δεν
δεσμεύεται τόσο σταθερά όσο οι υπόλοιπες υπομονάδες, και
μπορεί εύκολα να υποστεί διάσταση, οπότε σχηματίζεται ο

αποκαλούμενος πυρήνας του ενζύμου (α2ββ΄). Ο πυρήνας του ενζύμου
από μόνος του αρκεί για την κατάλυση της σύνθεσης του RNA, ενώ
ο ρόλος του σίγμα έγκειται στην αναγνώριση της κατάλληλης θέσης
επί του DNA, από την οποία θα εκκινήσει η σύνθεση του RNA. 





Η διαδικασία της σύνθεσης του RNA στην οποία συμμετέχουν η RNA
πολυμεράση και ο παράγοντας σίγμα παρουσιάζεται στην Εικόνα
7.26. Η RNA πολυμεράση είναι μια μεγάλη πρωτεΐνη και όταν
δεσμευτεί στο DNA εφάπτεται με πολλές βάσεις του ταυτοχρόνως. 
Για να εκκινήσει σωστά μια αλυσίδα RNA, η RNA πολυμεράση
οφείλει πρώτα να αναγνωρίσει την κατάλληλη περιοχή επί του DNA. 
Αυτές οι ειδικές θέσεις επί του DNA, στις οποίες δεσμεύεται η
RNA πολυμεράση, ονομάζονται υποκινητές. 

Ας σημειωθεί και πάλι ότι κάθε φορά μεταγράφεται η μία μόνον
από τις δύο αλυσίδες της διπλής έλικας. Το ποια αλυσίδα θα
μεταγραφεί καθορίζεται από την κατεύθυνση της αλληλουχίας
του υποκινητή. Η RNA πολυμεράση εκκινεί από την περιοχή του
υποκινητή και κινούμενη (κατά μήκος του DNA) συνθέτει RNA. 
Από τη στιγμή που δεσμευθεί η RNA πολυμεράση , διανοίγει
(διαχωρίζει) τη διπλή έλικα του DNA (Εικόνα 7.26). 

Καθώς η πολυμεράση κινείται, προκαλεί διαδοχικά την



εκτύλιξη μικρών τμημάτων του DNA, μετά τη μεταγραφή των
οποίων η διπλή έλικα του DNA ξανακλείνει. 

Ως αποτέλεσμα αυτής της προσωρινής διάνοιξης, οι βάσεις της
αλυσίδας-εκμαγείου εκτίθενται και μπορούν να αντιγραφούν σε
συμπληρωματικό RNA.

Συνεπώς, ο υποκινητης καθοδηγεί την RNA πολυμεράση προς τη
μία ή την άλλη κατεύθυνση. Μόλις συντεθεί ένα μικρό τμήμα
RNA, ο παράγοντας σίγμα διίσταται, επομένως το μεγαλύτερο
τμήμα της επιμήκυνσης επιτελείται αποκλειστικά από τον πυρήνα
του ενζύμου (Εικόνα 7.26). 

Καθώς το νεοσυντεθέν RNA διίσταται από το DNA, το
διαχωρισμένο DNA επανασυνδέεται, σχηματίζοντας την αρχική
διπλή έλικα.

Η μεταγραφή τερματίζεται σε ειδικές περιοχές που αποκαλούνται
σημεία τερματισμού της μεταγραφής. Επομένως, σε αντίθεση με
την αντιγραφή, η οποία αφορά την αντιγραφή ενός ολόκληρου
γονιδιώματος, η μεταγραφή κατά κανόνα αφορά πολύ μικρότερα
τμήματα του DNA, συχνά μόλις ένα γονίδιο.



Υποκινητές
Όπως έχει ήδη επισημανθεί, ο υποκινητής διαδραματίζει κομβικό ρόλο
στην έναρξη της σύνθεσης του RNA. Oι υποκινητές είναι ειδικές άλλη-
λουχίες του DNA, στις οποίες δεσμεύεται το ένζυμο RNA πολυμεράση.
Έχει προσδιοριστεί η αλληλουχία των βάσεων ενός μεγάλου αριθμού
υποκινητών Ο παράγοντας σίγμα, ως τμήμα της RNA πολυμεράσης, 
είναι αυτός που κατά κύριο λόγο εμπλέκεται στην αναγνώριση
αυτών των υποκινητών., από πολλούς διαφορετικούς οργανισμούς. 
Η Εικόνα 7.27 παρουσιάζει τις αλληλουχίες ορισμένων υποκινητών
του Escherichia  coli. 

Κάθε οργανισμός μπορεί να έχει πολλούς διαφορετικούς παράγοντες
σίγμα· το Ε. Coli κωδικοποιεί 7 διαφορετικούς παράγοντες σίγμα, 
ενώ ο Bacillus subtilis κωδικοποιεί 17. 

Αυτοί οι εναλλακτικοί παράγοντες σίγμα επιτρέπουν στην RNA
πολυμεράση να αναγνωρίζει πολλούς και ποικίλους τύπους
(αλληλουχίες) υποκινητών. Παρ’ όλα αυτά, σε κάθε δεδομένο
βακτήριο, η πλειονότητα των γονιδίων του απαιτεί ένα και το
αυτό είδος παράγοντα σίγμα.





Όλες οι αλληλουχίες της Εικόνας 7.27 αναγνωρίζονται από τον ίδιο
παράγοντα σίγμα, τον κύριο παράγοντα σίγμα του E. coli.

Εάν εξετάσει κανείς τις αλληλουχίες, θα διαπιστώσει ότι δεν είναι
ταυτόσημες. Εντούτοις υπάρχουν δύο άλληλουχίες στο εσωτερικό της
περιοχής κάθε υποκινητή που εμφανίζουν μεγάλο βαθμό συντήρησης
μεταξύ των υποκινητών και είναι αυτές που αναγνωρίζονται από τον
σίγμα. Αμφότερες οι αλληλουχίες προηγούνται

του σημείου από το οποίο αρχίζει η μεταγραφή. 
Η μία περιοχή εδράζεται 10 βάσεις πριν από το σημείο έναρξης της
μεταγραφής, είναι η περιοχή –10 (αποκαλούμενη και πλαίσιο του
Pribnow). Συγκρίνοντας τις περιοχές –10 όλων των υποκινητών που
αναγνωρίζονται από τον κύριο παράγοντα σίγμα, με σκοπό τον
καθορισμό του ποια βάση απαντά συχνότερα σε κάθε διαφορετική
θέση, καταλήγει κανείς στη συναινετική αλληλουχία ΤΑΤΑΑΤ.

Η δεύτερη περιοχή συντηρημένης αλληλουχίας βρίσκεται σε
απόσταση 35 περίπου βάσεων από το σημείο έναρξης της
μεταγραφής. Η συναινετική αλληλουχία στην περιοχή –35 είναι η
TTGACA



Μολονότι η E. coli διαθέτει επτά διαφορετικούς παράγοντες
σίγμα, ο κάθε παράγοντας αναγνωρίζει διαφορετική συναινετική άλλη-
λουχία. Συνεπώς, οι υπόλοιποι έξι παράγοντες σίγμα θα κατευθύνουν
την RNA πολυμεράση προς υποκινητές με αλληλουχίες διαφορετικές α-
πό εκείνες που απεικονίζονται στην Εικόνα 7.27. Οι περισσότεροι από
τους υποκινητές αυτούς ανήκουν σε διαφορετικά γονίδια (μολονότι ο-
ρισμένα γονίδια διαθέτουν περισσότερους του ενός υποκινητές). Ας επι-
σημάνουμε, ότι στην Εικόνα 7.27 παρουσιάζεται η αλληλουχία της μί-
ας από τις δύο αλυσίδες. Κατά σύμβαση μεταξύ των γενετιστών, η αλ-
ληλουχία που απεικονίζεται είναι αυτή της οποίας το άκρο 5΄έχει ανοδι-
κό προσανατολισμό (συνεπώς, αυτή δεν είναι η αλυσίδα που χρησιμο-
ποιείται από την RNA πολυμεράση ως εκμαγείο). Η παρουσίαση της μί-
ας αλυσίδας μόνο αποτελεί απλώς μια «συντόμευση» για την εξοικονό-
μηση χώρου. Εντούτοις, είναι σημαντικό να θυμάται κανείς ότι οι υπο-



κινητές είναι δίκλωνοι, το οποίο σημαίνει ότι η RNA πολυμεράση ανα-
γνωρίζει και δεσμεύεται σε δίκλωνο DNA.
Βεβαίως, μόνον η μία αλυσίδα χρησιμοποιείται ως εκμαγείο. 
Υπενθυμίζεται ότι ο ευκαρυωτικός πυρήνας περιέχει τρεις
διαφορετικές RNA πολυμεράσες. Καθένα από τα ένζυμα αυτά
αναγνωρίζει έναν υποκινητή που είναι συνδεδεμένος με μια ειδική
τάξη γονιδίων. 

Η RNA πολυμεράση Ι συνθέτει τους περισσότερους τύπους του rRNA.
H RNA πολυμεράση ΙΙ συνθέτει όλα τα mRNA και η

RNA πολυμεράση ΙΙΙ συνθέτει tRNA (και έναν από τους τύπους του
rRNA). Αιτία αυτής της εξειδίκευσης είναι ότι κάθε τύπος RNA
πολυμεράσης αναγνωρίζει μόνον εκείνους τους υποκινητές που
εμφανίζονται με την ειδική τάξη γονιδίων. Στα Ευβακτήρια, ο
υποκινητής ενός γονιδίου που κωδικοποιεί κάποια πρωτεΐνη θα
μπορούσε κάλλιστα να είναι ταυτόσημος με τον υποκινητή ενός
γονιδίου που κωδικοποιεί ένα tRNA.

Αυτό δεν συμβαίνει στους ευκαρυώτες.



Σημεία τερματισμού της μεταγραφής
Ο τερματισμός της σύνθεσης του RNA πραγματοποιείται με ειδικές
αλληλουχίες βάσεων πάνω στο DNA. 
Στα Ευβακτήρια, οι συνήθεις αλληλουχίες τερματισμού επί του DNA
περιέχουν μια αντίστροφη επανάληψη, στο κέντρο της οποίας
βρίσκεται μια μη επαναλαμβανόμενη αλληλουχία.

Όταν μεταγράφεται μια τέτοια αλληλουχία DNA, το RNA μπορεί να
σχηματίσει μια δομή στελέχους-θηλιάς μέσω του σχηματισμού
ενδομοριακών δεσμών μεταξύ συμπληρωματικών βάσεών του (Ει-

κόνα 7.28). Οι δομές στελέχους-θηλιάς στο RNA που προηγούνται
μιας μακράς ακολουθίας ουριδινών συνιστούν αποτελεσματικές
δομές τερματισμού της μεταγραφής. Ορισμένες άλλες τερματικές

δομές είναι περιοχές που συνίστανται από μια αλληλουχία πλούσια
σε GC, την οποία ακολουθεί μια αλληλουχία πλούσια σε ΑΤ. Οι
αλληλουχίες αυτού του είδους οδηγούν στον τερματισμό της
μεταγραφής χωρίς την προσθήκη οιουδήποτε επιπλέον παράγοντα και
ενίοτε ονομάζονται εγγενή ή εσωτερικά σημεία τερματισμού. 





Επίσης, έχουν ανακαλυφθεί και άλλες άλληλουχίες τερματισμού, οι
οποίες, για να λειτουργήσουν ως τερματικές απαιτούν επιπλέον τη
δράση ειδικών πρωτεϊνικών παραγόντων και της RNA πολυμεράσης. 

Στο Eschreichia coli υπάρχει ένας τύπος σημείου τερματισμού που
απαιτεί τη δράση μιας πρωτεΐνης, η οποία αποκαλείται
παράγοντας ρ (Rho).

Ο παράγοντας ρ δεν δεσμεύεται ούτε στην RNA πολυμεράση ούτε
στο DNA, αλλά δεσμεύεται σταθερά στο RNA και κινείται κατά
μήκος της αλυσίδας προς το σύμπλοκο της RNA πολυμεράσης με
το DNA. Μόλις η RNA πολυμεράση σταματήσει σε κάποια θέση
τερματισμού εξαρτώμενη από τον ρ, ο παράγοντας ρ μπορεί να προ

καλέσει τη διάσταση από το DNA του RNA και της πολυμεράσης, 
τερματίζοντας έτσι τη μεταγραφή. 

Δεν πρέπει να ξεχνάμε ότι το RNA μεταγράφεται από το DNA, 
επομένως ο τερματισμός της μεταγραφής καθορίζεται σε τελική
ανάλυση από ειδικές αλληλουχίες νουκλεοτιδίων πάνω στο DNA.
Όσον αφορά τα σήματα τερματισμού της μεταγραφής των



Αρχαίων, πολύ λίγα πράγματα είναι γνωστά, αλλά φαίνεται σαφώς ότι
σε ορισμένα γονίδιά τους εμπλέκονται αντίστροφες επαναλήψεις ακο-
λουθούμενες από αλληλουχίες πλούσιες σε ΑΤ, παρόμοιες με αυτές που
απαντούν σε πολλά ευβακτηριακά σημεία τερματισμού της μεταγραφής.
Ωστόσο, οι αλληλουχίες αυτές δεν υπάρχουν σε άλλα γονίδια Αρχαίων.
Η μεταγραφική μονάδα
Ορισμένες μεταγραφικές μονάδες περιλαμβάνουν δύο ή και
περισσότερα γονίδια. Τα γονίδια αυτά συμμεταγράφονται, 
παράγοντας ένα μοναδικό μόριο RNA. 

Τα περισσότερα γονίδια κωδικοποιούν πρωτεΐνες, ενώ άλλα
κωδικοποιούν μόρια RNA που δεν μεταφράζονται, όπως το ριβο-

σωματικό RNA (rRNA) και το μεταφορικό RNA (tRNA).
Οι προκαρυ ωτικοί οργανισμοί περιέχουν τρεις τύπους: το rRNA

16S (ή 16S rRNA), το rRNA 23S (ή 23S rRNA) και το rRNA 5S (ή
5S rRNA). Όπως παρουσιάζεται και στην Εικόνα 7.29, υπάρχουν
γονιδιακά συμπλέγματα που περιέχουν ένα γονίδιο για κάθε έναν από
τους τύπους rRNA και τα





γονίδια ενός τέτοιου συμπλέγματος συμμεταγράφονται. Σε όλους τους
οργανισμούς η μεταγραφική μονάδα για τα περισσότερα rRNA είναι
μεγαλύτερη του ενός γονιδίου. Στους προκαρυωτικούς οργανισμούς, 
τα γονίδια των tRNA συμμεταγράφονται συχνά από κοινού, ή
ακόμη, όπως παρουσιάζεται στην Εικόνα 7.29, μαζί με τα γονίδια
των rRNA. Όλα αυτά τα μεταγραφήματα πρέπει να υποστούν
επεξεργασία για να παραχθούν ώριμα μόρια rRNA ή tRNA.
Υπενθυμίζεται ότι τα γονίδια που κωδικοποιούν πρωτεΐνες, το
επιτυγχάνουν μέσω ενός ενδιάμεσου προϊόντος, του αποκαλούμενου
αγγελιοφόρου RNA (mRNA). 

Τα περισσότερα mRNA, τόσο στους προκαρυώτες όσο και στους
ευκαρυώτες είναι ασταθή και αποδομούνται από τις κυτταρικές
νουκλεάσες.

Στους προκαρυώτες, ένα και μοναδικό μόριο mRNA μπορεί να
κωδικοποιεί περισσότερες από μια πρωτεΐνες. Στα προκαρυωτικά
γενετικά στοιχεία, τα γονίδια που κωδικοποιούν λειτουργικώς
σχετιζόμενα μεταξύ τους ένζυμα βρίσκονται συχνά μαζί σε
συμπλέγματα. Σε αυτές τις περιπτώσεις,



η RNA πολυμεράση προωθείται κατά μήκος της αλυσίδας και μεταγρά-
φει ολόκληρη την ομάδα των γονιδίων σε ένα και μόνο μακρύ μόριο
mRNA. Ένα mRNA που κωδικοποιεί μια τέτοια ομάδα συμμεταγραφό-
μενων γονιδίων ονομάζεται πολυκιστρονικό mRNA. 
Ακολούθως, όταν αυτό το πολυκιστρονικό mRNA υπεισέλθει στην
πρωτεϊνοσύνθεση,  μπορούν να συντεθούν ταυτοχρόνως πολλά
διαφορετικά πολυπεπτίδια, τα οποία κωδικοποιούνται από ένα
και μόνο mRNA. 

Οπερόνιο είναι μια ολοκληρωμένη μονάδα γονιδιακής έκφρασης, η
οποία συχνά περιλαμβάνει είτε γονίδια που κωδικοποιούν πολλά
πολυπεπτίδια με ένα πολυκιστρονικό mRNA είτε γονίδια που
κωδικοποιούν rRNA. Σε ορισμένες περιπτώσεις, η μεταγραφή του
mRNA ενός οπερονίου βρίσκεται υπό τον έλεγχο μιας ειδικής
περιοχής του DNA, του χειριστή, ο οποίος γειτνιάζει με τη κωδική
περιοχή του πρώτου γονιδίου του οπερονίου.

Επεξεργασία του RNA και ριβοένζυμα
Η μεταγραφή μπορεί να παράγει πολλούς τύπους μορίων RNA: το αγγε-



λιοφόρο RNA, το μεταφορικό RNA και το ριβοσωματικό RNA. Ωστό-
σο, για να είναι λειτουργικά, πολλά από αυτά τα RNA πρέπει προηγου-
μένως να υποστούν μια επεξεργασία μετά τη μεταγραφή, που τους
προσδίδει την ώριμη μορφή τους. Στη πραγματικότητα, το μόνο λειτου-
ργικό μόριο RNA που αποτελεί άμεσο προϊόν μεταγραφής είναι το
mRNA των προκαρυωτών. Όλα τα άλλα μόρια RNA πρέπει να υπο-
στούν κάποιο είδος επεξεργασίας. Επεξεργασία του RNA είναι η μετα-
τροπή ενός πρόδρομου μορίου RNA σε ώριμο RNA. 
Τα γονίδια των ευκαρυωτών διακόπτονται συχνά από μη
κωδικοποιούσες, παρεμβαλλόμενες αλληλουχίες, τα εσώνια, τα
οποία διαχωρίζουν τις κωδικοποιούσες περιοχές, τα εξώνια.

Το πρωτογενές μεταγράφημα ενός τέτοιου γονιδίου, πριν μπορέσει να
εκκινήσει η διαδικασία μετάφρασής του πρέπει προηγουμένως να
υποστεί εκτεταμένη επεξεργασία για την απομάκρυνση

των μη κωδικοποιούντων περιοχών. Το στάδιο της επεξεργασίας κατά
το οποίο απομακρύνονται τα εσώνια και συνενώνονται τα εξώνια ονο-



μάζεται συναρμολόγηση.
Στη διαδικασία εμπλέκεται ένα σύμπλοκο το οποίο περιέχει πολλές
διαφορετικές ριβονουκλεοπρωτεϊνες (που η κάθε μία περιέχει ένα
μικρό μόριο RNA και πολλές πρωτεΐνες) και ονομάζεται
συρραπτόσωμα (ή σωμάτιο ματίσματος). 

Το συρραπτόσωμα είναι μια εξαιρετικά πολύπλοκη δομή, ικανή να από-
μακρύνει εσώνια και να συνενώνει διαδοχικά εξώνια, σχηματίζοντας έτ-
σι το ώριμο μόριο mRNA. Η Εικόνα 7.30 αναπαριστά σχηματικά την
αντίδραση δύο σταδίων μέσω της οποίας απομακρύνεται ένα εσώνιο ε-
νός ευκαρυωτικού προ-mRNA, ενώ αυτό βρίσκεται ακόμη στον πυρή-
να. Τα εσώνια που απομακρύνονται αποδομούνται από το κύτταρο.
Στους ανώτερους ευκαρυώτες, συχνά υπάρχουν πολλά εσώνια σε ένα
γονίδιο και επομένως έχει ιδιαίτερη σημασία, όχι μόνο απλά η απομά-
κρυνσή τους, αλλά και η απομάκρυνσή τους με την ορθή σειρά. Υπάρ-
χουν δύο ακόμη διαδικασίες επεξεργασίας που εμφανίζονται μόνο στα





ευκαρυωτικά mRNA. Αμφότερες διαδραματίζονται στον πυρήνα πριν
από τη μεταφορά του ώριμου mRNA στο κυτταρόπλασμα. Η πρώτη
διαδικασία ονομάζεται προσθήκη καλύπτρας (ή ετικέτας) και συντε-
λείται πριν την ολοκλήρωση της μεταγραφής. Η προσθήκη καλύπτρας
συνίσταται στην προσθήκη μίας μεθυλιωμένης γουανιδίνης στο φωσφο-
ρικό άκρο 5΄ του μεταγραφήματος. Περιστασιακά μπορεί να μεθυλιω-
θούν και άλλα νουκλεοτίδια που βρίσκονται κοντά στο 5΄-άκρο του ευ-
καρυωτικού mRNA. Η άλλη διαδικασία επεξεργασίας συνίσταται στην
κοπή του 3΄-άκρου του προ-mRNA και στην προσθήκη μιας ουράς πο-
λύ-Α. Η διαδικασία αυτή ονομάζεται πολυαδενυλίωση και είναι συν-
υφασμένη με τον τερματισμό της μεταγραφής. Οι τρεις παραπάνω δια-
δικασίες που οδηγούν στον σχηματισμό του ευκαρυωτικού mRNA πα-
ρουσιάζονται στην Εικόνα 7.31.
Ριβοένζυμα
Σε πολλές σημαντικές κυτταρικές διεργασίες εμπλέκονται ριβονουκλεο-





πρωτεΐνες, δηλαδή σύμπλοκα μόρια που περιέχουν τόσο RNA όσο και
πρωτεΐνες. Τα καταλυτικά RNA, που αποκαλούνται ριβοένζυμα, συμ-
μετέχουν σε έναν σημαντικό αριθμό κυτταρικών αντιδράσεων. Τα ένζυ-
μα από RNA δρουν όπως τα πρωτεϊνικά ένζυμα, υπό την έννοια ότι δια-
θέτουν ένα «ενεργό κέντρο» που δεσμεύει το υπόστρωμα και καταλύει
τον σχηματισμό ενός προϊόντος. 
Τα περισσότερα ριβοένζυμα είναι αυτοσυναρμολογούμενα εσώνια. 
Πρόκειται για ένζυμα συναρμολόγησης του RNA, που
αυτοαφαιρούνται από ένα μόριο RNA, ενώ συνενώνουν τα
διαδοχικά εξώνια. Στην ιδιαίτερα καλά μελετημένη περίπτωση της

συναρμολόγησης ενός ριβοσωματικού RNA της Tetrahymena (ενός ευ-
καρυωτικού οργανισμού), υπάρχει ένα εσώνιο, μήκους 413 νουκλεοτι-
δίων, το οποίο δρα ως ριβοένζυμο, εκτέμνει τον εαυτό του από ένα μα-
κρύτερο πρόδρομο μόριο rRNA και συνενώνει τα δύο γειτονικά εξώνια,
ώστε να σχηματιστεί το τελικό rRNA (Εικόνα 7.32). Το εσώνιο-ριβοέν-
ζυμο δρα ως μια αλληλουχιακά εξειδικευμένη ενδονουκλεάση η οποία,





αφού απομακρύνει τον εαυτό της από το πρόδρομο μόριο RNA, κυκλο-
ποιείται, ενώ παράλληλα αποκόπτεται και ένα δεύτερο μικρό, ολιγονου-
κλεοτιδικό θραύσμα (Εικόνα 7.32). Τα αυτοσυναρμολογούμενα
εσώνια διαφέρουν από τα πρωτεϊνικά ένζυμα ως προς μια μείζονα
ιδιότητα, ότι δηλαδή υπό κανονικές συνθήκες μπορούν να
καταλύσουν την αντίδρασή τους μία και μόνο φορά. Βεβαίως
υπάρχει ένα άλλο ριβοένζυμο, το RNase P, το οποίο μπορεί να
δράσει επανειλημμένα επί διαφορετικών μορίων του
υποστρώματος, επειδή το ριβοένζυμο αυτό δεν αυτοπέπτεται κατά
την αντίδραση. Το RNase P είναι μια ριβονουκλεοπρωτεϊνη,

στην οποία καταλυτική συνιστώσα είναι το μικρό μόριο RNA (μήκους
377 νουκλεοτιδίων, στο E. Coli), και όχι η πρωτεΐνη που περιέχεται στο
ριβοένζυμο αυτό. Η λειτουργία του Rnase P στο κύτταρο είναι η
τροποποίηση των πρωτογενών μεταγραφημάτων που
κωδικοποιούν τα μεταφορικά RNA.

Όπως στην περίπτωση των πρωτεϊνών με ενζυμική ενεργότητα, έτσι και
όλα τα ριβοένζυμα, για να είναι ενεργά, πρέπει να αναδιπλωθούν και



να έχουν την κατάλληλη δομή. Σε ορισμένες περιπτώσεις, η δομή αυτή
μπορεί να αποκτάται μέσω της δευτεροταγούς δομής του ίδιου του
RNA.

ΠΡΩΤΕΪΝΟΣΥΝΘΕΣΗ
Τα δύο πρώτα στάδια μεταφοράς της βιολογικής πληροφορίας, η αντι-
γραφή και η μεταγραφή, περιλαμβάνουν τη σύνθεση νουκλεϊκών οξέων
με τη χρήση άλλων νουκλεϊκών οξέων ως εκμαγείων. Το τελευταίο στα-
διο, η μετάφραση, συνδέεται με ένα εκμαγείο από νουκλεϊκό οξύ, αλλά
στην περίπτωση αυτή το τελικό προϊόν είναι μια πρωτεΐνη.
Ο γενετικός κώδικας
Μια τριπλέτα βάσεων, που ονομάζεται κωδικόνιο, κωδικοποιεί ένα ει-
δικό αμινοξύ. Έχει καθιερωθεί, ο γενετικός κώδικας να αναφέρεται
στην αλληλουχία του RNA και όχι του DNA, επειδή το RNA είναι
εκείνο που συμμετέχει στη διαδικασία της μετάφρασης.

Τα 64 πιθανά κωδικόνια του mRNA παρουσιάζονται στον Πίνακα 7.3. 
Σημειώνεται ότι, 





πλην των κωδικονίων που κωδικοποιούν τα διάφορα αμινοξέα, υπάρ-
χουν επίσης ειδικά κωδικόνια για την έναρξη (AUG) και τον
τερματισμό (UAA, UAG, UGA) της μετάφρασης.

Η πιο ενδιαφέρουσα ίσως ιδιότητα του γενετικού κώδικα είναι ότι τα
περισσότερα αμινοξέα κωδικοποιούνται από πολλές διαφορετικές, 
αλλά παρόμοιες τριπλέτες βάσεων. Αυτό σημαίνει ότι στις
περισσότερες περιπτώσεις δεν υπάρχει μονοσήμαντη αντιστοιχία
μεταξύ του αμινoξέος και του κωδικονίου (δηλαδή η γνώση του
αμινοξέος δεν σημαίνει αυτόματα και γνώση του κωδικονίου της
συγκεκριμένης θέσης). Η ιδιότητα ενός κώδικα, στον οποίο δεν
υφίσταται μονοσήμαντη αντιστοιχία μεταξύ λέξεων και
κωδικονίων, ονομάζεται εκφυλισμός. 

Ένα κωδικόνιο στο κύτταρο διαβάζεται μέσω της ζεύξης των βάσεών
του με την αλληλουχία τριών βάσεων ενός tRNA, που ονομάζεται
αντικωδικόνιο. Για παράδειγμα, στο E. coli υπάρχει μόνο ένα
tRNA που μεταφέρει το αμινοξύ λυσίνη και μπορεί να διαβάσει
τόσο το ΑΑΑ όσο και το ΑΑG (βλ. Πίνακα 7.3).





Αυτό είναι δυνατόν επειδή, σε ορισμένες περιπτώσεις, τα μόρια tRNA
σχηματίζουν κανονικά ζεύγη βάσεων μόνο με τις δύο πρώτες θέσεις του
κωδικονίου, ενώ στην τρίτη θέση ανέχονται ασυνήθιστες ζεύξεις βάσε-
ων. Φαινομενικά, αυτό αποτελεί φαινόμενο εσφαλμένης ζεύξης, ονομά-
ζεται ταλάντευση και παρουσιάζεται στην Εικόνα 7.33. 
Στη θέση ταλάντευσης είναι επιτρεπτή η ζεύξη G και U.
Κωδικόνια έναρξης και τερματισμού
Οι τριπλέτες αυτές (UAA, UAG, UGA) είναι τα μη νοηματικά κωδι-
κόνια, ή κωδικόνια τερματισμού, τα οποία σηματοδοτούν τον τερμα-
τισμό της μετάφρασης του γονιδίου που κωδικοποιεί μια ειδική πρωτεϊ-
νη. Το μήνυμα διαβάζεται μέσω της ανάγνωσης του κωδικονίου έναρ-
ξης, του AUG, το οποίο όντας στην αρχή του μηνύματος
κωδικοποιεί το αμινοξύ Ν-φορμυλομεθειονίνη (ή μεθειονίνη, στα
Ευκάρυα και στα Αρχαία).

Έχοντας ένα κώδικα τριπλετών, είναι απολύτως απαραίτητο να
αρχίζει η μετάφραση από τη σωστή θέση, διότι σε αντίθετη περίπτωση



ολόκληρο το πλαίσιο ανάγνωσης θα μετατοπιστεί και θα σχηματιστεί
μια εντελώς διαφορετική πρωτεΐνη (ή ενδεχομένως καμία πρωτεΐνη). 
Κατά σύμβαση, το «ορθό» πλαίσιο ανάγνωσης, δηλαδή εκείνο που μπο-
ρεί να μεταφραστεί και να δώσει την πρωτεΐνη που κωδικοποιείται από
το γονίδιο, ονομάζεται πλαίσιο ανάγνωσης 0 (μηδέν). Όπως μπορεί να
γίνει αντιληπτό βάσει της Εικόνας 7.34, τα άλλα δύο πιθανά πλαίσια α-
νάγνωσης (−1 και +1) δεν κωδικοποιούν την ίδια αμινοξική αλληλουχί-
α. Συνεπώς, αποτελεί ύψιστη αναγκαιότητα το ριβόσωμα να βρει το ορ-
θό κωδικόνιο έναρξης και, όταν αυτό συμβεί, να κινηθεί κατά μήκος του
mRNA ακριβώς κατά τρεις βάσεις κάθε φορά. 
Τα ανοικτά πλαίσια ανάγνωσης
Υπενθυμίζεται ότι το mRNA μεταγράφεται με τέτοιο τρόπο από το
DNΑ, ώστε εάν κανείς γνωρίζει την αλληλουχία του DNΑ να γνωρίζει
ταυτόχρονα και αυτή του RNA που θα μπορούσε να μεταγραφεί από το
συγκεκριμένο τμήμα του DNΑ. Εάν ένα μόριο RNA μπορεί να μετα-





φραστεί, τότε αυτό πρέπει να περιέχει ένα ανοικτό πλαίσιο ανάγνωσης
(open reading frame· ORF), δηλαδή ένα κωδικόνιο έναρξης (κατά κα-
νόνα ένα AUG) το οποίο ακολουθείται από έναν αριθμό κωδικονίων και
ένα κωδικόνιο τερματισμού στο ίδιο πλαίσιο ανάγνωσης με το κωδικό-
νιο έναρξης. Είναι δυνατόν ένας υπολογιστής να προγραμματιστεί κα-
τάλληλα, ώστε να σαρώνει μακρές αλληλουχίες βάσεων του DNA, από-
θηκευμένες σε βάσεις δεδομένων και να τις διερευνά για την παρουσία
ή όχι ανοικτών πλαισίων ανάγνωσης. Η χρήση υπολογιστών για τον
εντοπισμό των ORF επιτρέπει στον ερευνητή να ταυτοποιήσει γονίδια
των οποίων την ύπαρξη δεν είχαμε καν υποπτευθεί.
Άλλοι γενετικοί κώδικες
Ο γενετικός κώδικας φαινόταν να είναι ένας καθολικός κώδικας, υπό
την έννοια ότι όλα τα έμβια συστήματα χρησιμοποιούσαν τον ίδιο κώδι-
κα. Αυτή η άποψη τροποποιήθηκε. Ανακαλύφθηκε ότι μερικά οργανί-
δια και κύτταρα χρησιμοποιούν γενετικούς κώδικες με ελαφρές αποκλί-



κλίσεις από τον «καθολικό» γενετικό κώδικα. Αυτοί οι εναλλακτικοί
κώδικες ανακαλύφθηκαν αρχικά στα γονιδιώματα των μιτοχονδρίων.
Ας σημειωθεί ότι δεν υφίσταται ένας κοινός μιτοχονδριακός κώδικας, 
μολονότι υπάρχουν μερικά κοινά στοιχεία, όπως είναι η γενική χρήση
του UGA ως κωδικονίου της τρυπτοφάνης αντί ως τερματικού
κωδικονίου.

Σήμερα είναι πλέον γνωστά αρκετά κύτταρα στων οποίων τα χρω-
μοσώματα χρησιμοποιούνται ελαφρά αποκλίνοντες κώδικες, όπως π.χ.
το γένος Mycoplasma από τα Βακτήρια. 
Οι οργανισμοί αυτοί απλώς διαθέτουν λιγότερα κωδικόνια τερματισμού, 
επειδή ένα ή δύο από αυτά διαβάζονται ως νοηματικά κωδικόνια. 

Στο Escherichia coli π.χ., μόνο 1 στα 20 κατάλοιπα λευκίνης, κατά
προσέγγιση, κωδικοποιείται από CUA και CUC. 

Πιστεύεται, ότι ένα από τα βήματα που θα μπορούσαν να έχουν
οδηγήσει στον επαναπροσδιορισμό της κωδικοποιητικής

«αποστολής»



ενός κωδικονίου είναι το γεγονός ότι ένα κωδικόνιο έχει περιέλθει
σε κατάσταση σπάνιας χρήσης του στο γονιδίωμα. 

Μεταφορικό RNA
To tRNA δεν διαθέτει εξειδίκευση μόνο για το κωδικόνιο πάνω στο
mRNA, αλλά έχει εξειδίκευση και για το κατάλληλο αμινοξύ. 
Το μεταφορικό RNA και το ειδικό αμινοξύ του έρχονται σε επαφή μέσω
ειδικών ενζύμων, τα οποία διασφαλίζουν ότι ένα συγκεκριμένο
tRNA θα προσλάβει το ορθό αμινοξύ. 

Τα ένζυμα αυτά, που ονομάζονται ένζυμα ενεργοποίησης αμινοξέων
ή αμινοακυλο-tRNA συνθετάσες, επιτελούν την σημαντική
λειτουργία της αναγνώρισης τόσο του αμινοξέος όσο και

του ειδικού για το συγκεκριμένο αμινοξύ μορίου tRNA.
Δομή του tRNA
Στα βακτηριακά κύτταρα υπάρχουν περίπου 60 διαφορετικά ειδικά



tRNA, ενώ στα θηλαστικά υπάρχουν 100 έως 110. Τα μόρια του
tRNA είναι μικρά μονόκλωνα μόρια,  με μεγέθη που κυμαίνονται
(αναλόγως του είδους του tRNA) από 73 έως 93 νουκλεοτίδια. 

Τα μόρια του μεταφορικού RNA περιέχουν επίσης μερικές βάσεις
πουρίνης και πυριμιδίνης, οι οποίες διαφέρουν ελαφρώς από τις
κανονικές βάσεις που απαντούν στο RNA ως προς το ότι είναι χημικά
τροποποιημένες, συνήθως μεθυλιωμένες.

Αυτές οι τροποποιήσεις εισάγονται στις βάσεις μετά τη
μεταγραφή. Η τροποποίηση των βάσεων, καθώς και άλλοι τύποι επε-
ξεργασίας είναι απαραίτητοι για να προκύψει ένα λειτουργικό tRNA
από το μεταγράφημα του γονιδίου που κωδικοποιεί αυτό το tRNA. Μο-
λονότι το tRNA είναι μονόκλωνο μόριο, στο εσωτερικό του περιέχονται
εκτεταμένες δίκλωνες περιοχές, που προκύπτουν από την εσωτερική
ζεύξη βάσεων όταν το μόριο αναδιπλώνεται. Η δομή του tRNA μπορεί
να σχεδιαστεί με τη μορφή ενός τριφυλλιού, όπως φαίνεται στην Εικόνα
7.35α. Η τριδιάστατη δομή ενός tRNA παρουσιάζεται ευκρινέστερα





στην Εικόνα 7.35β. Σημειώνεται ότι οι βάσεις που στο μοντέλο του τρι-
φυλλιού φαίνεται να απέχουν σημαντικά μεταξύ τους, τελικά βρίσκο-
νται πολύ κοντά η μία στην άλλη, όταν παρατηρηθούν τριδιάστατα. Αυ-
το σημαίνει ότι μερικές από τις βάσεις στους «βρόχους» στην πραγματι-
κότητα ζευγαρώνουν με βάσεις άλλων βρόχων. Ένα από τα μεταβλητά
τμήματα του μορίου tRNA περιέχει το αντικωδικόνιο, δηλαδή τη θέση
που αναγνωρίζει το κωδικόνιο στο mRNA. Το αντικωδικόνιο βρίσκεται
στον βρόχο του αντικωδικονίου που παρουσιάζεται στην Εικόνα 7.35. 
Μέσα στον βρόχο του αντικωδικονίου υπάρχουν τρία νουκλεοτίδια, τα
οποία εμπλέκονται με εξειδικευμένο τρόπο στη διαδικασία αναγνώρι-
σης και τα οποία σχηματίζουν ζεύξεις βάσεων με το κωδικόνιο. Στο 3΄-
άκρο, το άκρο-δέκτης όλων των μορίων tRNA υπάρχουν τρία
αζευγάρωτα νουκλεοτίδια. Η αλληλουχία αυτών των τριών
νουκλεοτιδίων είναι πάντοτε κυτοσίνη-κυτοσίνη-αδενοσίνη
(CCA) και το αμινοξύ προσδένεται ομοιοπολικά μέσω ενός
εστερικού δεσμού στη ριβόζη της τερματικής αδενίνης. 



Από το άκρο-δέκτη του tRNA, το αμινοξύ μεταφέρε-
ται στην επιμηκυνόμενη πολυπεπτιδική αλυσίδα στο ριβόσωμα.
Αναγνώριση, ενεργοποίηση και φόρτιση του tRNA
Η μοναδική αλληλουχία της περιοχής του αντικωδικονίου του tRNA εί-
ναι εξαιρετικά σημαντική για την αναγνώρισή του από τη συνθετάση.
Πλην της περιοχής του αντικωδικονίου, στην αναγνώριση εμπλέκεται
μόνο ένας μικρός αριθμός σημαντικών πρόσθετων νουκλεοτιδίων. Αυτά
τα πρόσθετα, καίριας σημασίας για την αναγνώριση νουκλεοτίδια, από-
τελούν συχνά τμήμα του στελέχους του δείκτη του μορίου tRNA (βλ. 
Εικόνα 7.35). Θα πρέπει να δοθεί έμφαση στο γεγονός ότι η πιστότητα
αυτής της διαδικασίας αναγνώρισης έχει καίρια σημασία, διότι εάν στο
tRNA δεσμευτεί ένα εσφαλμένο αμινοξύ, το τελευταίο θα μπορούσε να
εντεθεί σε ακατάλληλη θέση του πολυπεπτιδίου, γεγονός που θα οδη-
γούσε στη σύνθεση μιας ελαττωματικής πρωτεΐνης. Η ειδική χημική α-
ντίδραση μεταξύ αμινοξέος και tRNA, που καταλύεται από την αμινοα-



κυλο-tRNA συνθετάση, κατ’ αρχάς περιλαμβάνει την ενεργοποίηση του
αμινοξέος μέσω αντίδρασης με το ΑΤΡ:

Αμινοξύ+ ΑΤΡ αμινοακυλο-ΑΜΡ + Ρ-Ρ
Το ενδιάμεσο προϊόν που σχηματίζεται, το αμινοακυλο-ΑΜΡ, κανονικά
παραμένει δεσμευμένο στο ένζυμο μέχρι την σύγκρουση με το κατάλ-
ληλο μόριο tRNA και, όπως παρουσιάζεται και στην Εικόνα 7.36α, το
ενεργοποιημένο αμινοξύ μεταφέρεται κατόπιν στο tRNA, για τον σχη-
ματισμό ενός φορτισμένου tRNA:

Αμινοακυλο-ΑΜΡ+ tRNA αμινοακυλο-tRNA + ΑΜΡ
Το πυροφωσφορικό (Ρ-Ρ) που σχηματίζεται κατά τη πρώτη αντίδραση
διασπάται από μια πυροφωσφατάση, σχηματίζοντας δύο μόρια ανόργα-
νου φωσφορικού. Επειδή καταναλώνεται ΑΤΡ και προκύπτει ΑΜΡ, έ-
πεται ότι απαιτούνται δύο φωσφορικοί δεσμοί μεγάλου ενεργειακού πε-
ριεχομένου για την ενεργοποίηση ενός αμινοξέος και τη φόρτιση ενός
tRNA. Αφ’ ότου λάβουν χώρα η ενεργοποίηση και η φόρτιση, το αμινο-





ακυλο-tRNA (AA-tRNA) εγκαταλείπει τη συνθετάση και μεταφέρεται
στο ριβόσωμα από έναν πρωτεϊνικό παράγοντα.
Μετάφραση: Η διαδικασία της πρωτεϊνοσύνθεσης
Στάδια της πρωτεϊνοσύνθεσης
Τα ριβοσώματα είναι η θέση σύνθεσης των πρωτεϊνών. Κάθε ριβόσω-
μα συνίσταται από δύο υπομονάδες. Στους προκαρυώτες, οι
ριβοσωματικές υπομονάδες έχουν μέγεθος 30S (μονάδες
Svedberg) και 50S, και σχηματίζουν ολοκληρωμένα ριβοσώματα
των 70S+. Κάθε υπομονάδα συνιστά η ίδια ένα
ριβονουκλεοπρωτεϊνικό σύμπλοκο. Η υπομονάδα

30S περιέχει rRNA 16S και περίπου 21 πρωτεΐνες, ενώ η υπομονάδα
50S περιέχει rRNA 5S και 23S και περίπου 34 πρωτεΐνες (βλ. Πίνακα
7.4 και Εικόνα 7.37α). Στο Escherichia coli υπάρχουν τουλάχιστον 53
διαφορετικές ριβοσωματικές πρωτεΐνες, οι περισσότερες από τις οποίες
είναι παρούσες με ένα αντίγραφό τους ανά ριβόσωμα. Μολονότι η σύν-
θεση των πρωτεϊνών είναι μια συνεχής διαδικασία, μπορεί κανείς να τη







διαχωρίσει σε έναν αριθμό διακριτών σταδίων: εκκίνηση, επιμήκυνση
και τερματισμό-απελευθέρωση. Ένα περίγραμμα των πρώτων δύο
σταδίων δίνεται στην Εικόνα 7.37β. Εκτός των mRNA, των tRNA και
των ριβοσωμάτων, στη διαδικασία εμπλέκεται και ένας αριθμός
πρωτεϊνών, που ονομάζονται παράγοντες εκκίνησης, επιμήκυνσης
και τερματισμού, καθώς και η τριφωσφορική γουανοσίνη, που
περιέχει την απαιτούμενη ενέργεια για την όλη διαδικασία.

Εκκίνηση της πρωτεϊνοσύνθεσης
Στους προκαρυώτες, η εκκίνηση ξεκινά πάντοτε με μια ελεύθερη ριβο-
σωματική υπομονάδα 30S και τον σχηματισμό ενός συμπλόκου εκκί-
νησης, το οποίο αποτελείται από τη ριβοσωματική υπομονάδα 30S, το
mRNA, το tRNA της φορμυλομεθειονίνης, και παράγοντες εκκίνησης.
Στο στάδιο αυτό απαιτείται η παρουσία της τριφωσφορικής γουανοσί-
νης. Στο σύμπλοκο εκκίνησης προστίθεται μια ριβοσωματική υπομονά-
δα 50S και σχηματίζεται ένα ενεργό ριβόσωμα 70S. Μετά το πέρας της



μεταφραστικής διαδικασίας, το ριβόσωμα απελευθερώνεται και διίστα-
ται πάλι σε δύο υπομονάδες των 30S και 50S. Ακριβώς προ του κωδι-
κονίου εκκίνησης στο mRNA βρίσκεται μια αλληλουχία μήκους 3 
έως 9  νουκλεοτιδίων (η αποκαλούμενη αλληλουχία Shine-
Dalgarno), η οποία συμμετέχει στη δέσμευση του mRNA στο
ριβόσωμα. 

Αυτή η θέση δέσμευσης στο ριβόσωμα στο άκρο 5΄ του mRNA είναι
συμπληρωματική προς το άκρο 3΄του RNA 16S του ριβοσώματος, 
και αυτή η ζεύξη βάσεων διασφαλίζει τον σχηματισμό του
συμπλόκου μεταξύ ριβοσώματος και mRNA. Η παρουσία της
αλληλουχίας Shine- Dalgarno στο mRNA και η εξειδικευμένη
αλληλεπίδρασή της με το 16S rRNA επιτρέπουν στα
προκαρυωτικά ριβοσώματα να χρησιμοποιούν τα πολυκιστρονικά
mRNA, επειδή το ριβόσωμα μπορεί να βρίσκει τη θέση εκκίνησης
της μετάφρασης στο εσωτερικό κάθε μηνύματος.

Τα ευκαρυωτικά ριβοσώματα αναγνωρίζουν κατά κανόνα ένα
mRNA από την καλύπτρα στο 5΄-άκρο του και αρχίζουν τη
μετάφραση μόνο από το πρώτο πιθανό κωδικόνιο εκκίνησης. 



Επομένως, κατά κανόνα δεν μπορούν να
μεταφράσουν πολυκιστρονικά mRNA. Η εκκίνηση αρχίζει πάντοτε με
ένα ειδικό εναρκτήριο αμινοακυλο-tRNA, που δεσμεύεται στο κωδικό-
νιο έναρξης, το AUG. Στα Βακτήρια, το ειδικό αυτό μόριο είναι το
tRNA της φορμυλομεθειονίνης. Στη συνέχεια, η φορμυλομάδα απομα-
κρύνεται από το αμινοτελικό άκρο του πολυπεπτιδίου, επομένως το ακ-
ραίο αμινοξύ μιας ολοκληρωμένης πρωτεΐνης είναι πάντοτε μια μεθειο-
νίνη. 
Στα Ευκάρυα και στα Αρχαία, η εκκίνηση αρχίζει με μεθειονίνη αντί
της φορμυλομεθειονίνης (μολονότι όλες οι πρωτεΐνες εκκινούν με
μια μεθειονίνη, το αμινοξύ αυτό κατά κανόνα αποκόπτεται

μετά την μετάφραση από μια ειδική πρωτεάση).



Επιμήκυνση και τερματισμός
Το mRNA ελίσσεται δια μέσου του ριβοσώματος δεσμευμένο πρωτί-
στως με την υπομονάδα 30S. Το ριβόσωμα διαθέτει άλλες θέσεις άλλη-
λεπίδρασης με τα μόρια των tRNA. Οι θέσεις αυτές εδράζονται κατά
κύριο λόγο στην υπομονάδα 50S και ονομάζονται θέση Ρ και θέση Α
(βλ. Εικόνα 7.37β). Η θέση Α, η θέση-δέκτης, είναι η θέση στην οποία
δεσμεύεται πρώτα το νεοεισερχόμενο ΑΑ-tRNA. Η θέση Ρ, η θέση του
πεπτιδίου (ή πεπτιδυλο-θέση), είναι η θέση στην οποία συγκρατείται
το επιμηκυνόμενο πεπτίδιο από ένα μόριο tRNA. Κατά τον σχηματισμό
του πεπτιδικού δεσμού, το πεπτιδυλικό κατάλοιπο μετακινείται προς το
tRNA στη θέση Α, καθώς σχηματίζεται ένας νέος πεπτιδικός δεσμός. 
Για την επιμήκυνση απαιτούνται πολλοί διαλυτοί παράγοντες επιμή-
κυνσης, καθώς και πρόσθετα μόρια GTP. Το μόριο tRNA που συγκρα-
τεί το πεπτίδιο πρέπει τώρα να κινηθεί (να μετατοπιστεί) από τη θέση Α
στη θέση Ρ, απελευθερώνοντας έτσι τη θέση Α για ένα άλλο ΑΑ-tRNA.



Η μετατόπιση απαιτεί έναν ειδικό παράγοντα και ένα μόριο GTP ανά
μετατοπιζόμενο tRNA. Σε κάθε βήμα της μετατόπισης, το μήνυμα ω-
θείται κατά τρία νουκλεοτίδια, εκθέτοντας ένα νέο κωδικόνιο στη θέση
Α του ριβοσώματος. Τόσο το mRNA όσο και το tRNA μετακινούνται
δια μέσου του ριβοσώματος, ενώ αυτό εκτελεί καθένα από τα στάδια
σύνθεσης των πρωτεϊνών. Όταν ένα μήνυμα μεταφράζεται από πολλά
ριβοσώματα ταυτοχρόνως, τότε το σύμπλοκο καλείται πολύσωμα (Ει-
κόνα 7.38). Τα πολυσώματα αυξάνουν την ταχύτητα και την απόδοση
της μετάφρασης του mRNA και, επειδή κάθε ριβόσωμα δρα ανεξάρτη-
τα από τα άλλα, κάθε ριβόσωμα ενός πολυσωματικού συμπλόκου συν-
θέτει ένα πλήρες πολυπεπτίδιο. Σημειώνεται ότι στην Εικόνα 7.38 τα ρι-
βοσώματα που βρίσκονται πλησιέστερα στο 5΄-άκρο (την αρχή) του μο-
ρίου mRNA φέρουν βραχύτερες πολυπεπτιδικές αλυσίδες, επειδή έχουν
μεταφράσει λιγότερα κωδικόνια, ενώ τα ριβοσώματα που ευρίσκονται
πλησιέστερα στο 3΄-άκρο του μηνύματος, φέρουν σχεδόν ολοκληρωμέ-





να πολυπεπτίδια. Ο τερματισμός της πρωτεϊνοσύνθεσης συντελείται ό-
ταν αφιχθεί ένα κωδικόνιο που δεν ορίζει κάποιο ΑΑ-tRNA, δηλ. ένα
κωδικόνιο τερματισμού. Κανένα tRNA δεν δεσμεύεται σε κωδικόνιο
τερματισμού· αντίθετα, ορισμένες πρωτεΐνες –οι επονομαζόμενες παρά-
γοντες απελευθέρωσης- αναγνωρίζουν το σήμα τερματισμού της αλυσί-
δας και εκτέμνουν το προσδεδεμένο πολυπεπτίδιο από το τελικό tRNA,
απελευθερώνοντας την πλήρη πρωτεΐνη. Στη συνέχεια, το ριβόσωμα δι-
ίσταται και οι υπομονάδες είναι ελεύθερες να συγκροτήσουν νέα σύμπ-
λοκα εκκίνησης. 
Ο ρόλος του ριβοσωματικού RNA στην πρωτεϊνοσύνθεση
Για τους προκαρυώτες είναι σαφές ότι το rRNA 16S συμμετέχει στη
διαδικασία εκκίνησης μέσω του σχηματισμού ζευγών βάσεων με την
αλληλουχία δέσμευσης στο ριβόσωμα (την αλληλουχία Shine-Dalgar-
no). Υπάρχουν επίσης σοβαρές ενδείξεις ότι το mRNA και το rRNA αλ-
ληλεπιδρούν μεταξύ τους κατά την επιμήκυνση. Ισχυρές ενδείξεις υφί-



στανται επίσης για τον ρόλο του rRNA, αναφορικά με τη συγκρότηση
των ριβοσωματικών υπομονάδων, τη χωροθέτηση του tRNA στις θέσεις
αποκωδικοποίησης (θέσεις Α και Ρ· βλ. Εικόνα 7.37β) επί του ριβοσώ-
ματος, ακόμη και για την κατάλυση της αντίδρασης σχηματισμού του
πεπτιδικού δεσμού. Τα φορτισμένα tRNA που εισέρχονται στο ριβόσω-
μα αναγνωρίζουν το ορθό κωδικόνιο μέσω του σχηματισμού ζευγών βά-
σεων μεταξύ κωδικονίου και αντικωδικονίου, αλλά βρίσκονται και σε
φυσική επαφή με το ριβόσωμα, μέσω αλληλεπιδράσεων του στελέχους-
θηλιάς του αντικωδικονίου του tRNA με ειδικές θέσεις στο εσωτερικό
του rRNA 16S. Το άκρο-δέκτης του tRNA αλληλεπιδρά με το rRNA
23S. Η αντίδραση της πεπτιδυλικής τρανσφεράσης (δηλαδή η αντίδρα-
ση σχηματισμού του πεπτιδικού δεσμού, που λαμβάνει χώρα στην υπο-
μονάδα 50S του ριβοσώματος) είναι συνυφασμένη με το rRNA 23S. Ε-
πίσης, το rRNA 23S φαίνεται να παίζει σημαντικό ρόλο στη μετατόπιση
και, ακόμη, είναι γνωστό ότι οι παράγοντες επιμήκυνσης αλληλεπι-



δρούν μαζί του. Τέλος, το rRNA 16S συμμετέχει και στον τερματισμό, 
πιθανώς μέσω αλληλεπίδρασης με το mRNA, ή μέσω αλληλεπίδρασης
με τον παράγοντα απελευθέρωσης.


