1. Hyk/1eMHCKHN KM CeJIMHA
Bosen

HyxnewHckuTe KHCETWHH, JeoKkcupuOoHykienHcka kucennHa (DNA) w  puboHyKIeHHCKA
kucenuHa (RNA) ce monmuMepHH MOJEKYJIM KOM ja 4YyBaaT M IIPEHECYBaaT TI'€HETCKaTa
nHpopmanuja. Bkymnarta coapkuna Ha DNA BO jXKMBHUTE OpraHM3MH T'O COYMHYBa F€HOMOT Ha
KJIeTKaTa. 3a BpeMe Ha MpoLecoT Ha TpaHcKpunumja, DNA-cexkBeHIMTE CIIyKaT KaKo YpHEK 3a
cunte3a Ha RNA-monexkynu. Oapenenn RNA-Monekyu npeTctaByBaat CTpPYKTYpEeH MaTPUKC BO
pHOONPOTENHCKHOT KOMILIEKC, Ipyru RNA-Mosekynu mpeTcTaByBaaT peryJIaTOpHU MOJIEKYJIH 3a
TeHCKa eKCTpecHja, noneka mak, napopmamuckure RNA-monexkymn (mRNA) ce nekoaupaar ox
prO030MHUTE 32 BpeMe Ha POLIECOT Ha TpaHcaanuja. adopmarujata Bo npeBejeHaTa CEKBEHLA
Ha mMRNA ja ogpenyBa aMHHOKHCEITHMHCKATa CEKBEHIIA HAa MMPOTEUHUTE, KOja 3HAYAJHO BIIHjae BP3
(EHOTHUIICKUTE KapaKTepPUCTHKU Ha opraHu3Murte. Ilpu nenba Ha KiIeTkuTe, pelvinKanujaTa Ha
DNA oBo3MoXyBa (opMupame Ha AYIJIUPAH CET Ha F€HETCKU MH(POpMallMU 3a HOBaTa KJIETKa
(Cai. 1.1). PenmukanujaTta u penapanujata Ha DNA ce 3HauajHU MpOLECH BO KJIETKUTE OUAEjKH
MIPEKUBYBAKHETO HA OPTAHU3MHTE 3aBHCH OJ1 CTA0MITHOCTa Ha TeHOMOT. Cerak, MpeKnBYBambETO
Ha e/lHa MOIyJalja MOXKEe Jia ce OJp)KyBa MPEeKy N'eHETCKHM BapHjallid KOM MPOU3JIEryBaar o
npoMeHnTe Bo kKonnute Ha DNA Kaj WHAMBHYaTHH OPTaHU3MHU.
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Camnka 1.1 I'enerckara nHpOpMaIMja Kaj )KUBUTE OPraHU3MH € 3adyBaHa BO T€HOMHTE Ha JBOjHOBEpHKHU DNA-
Mmosekyiu. Exnoseprmxaute RNA-Monekynu ce TpankpuOupaar ox DNA-MonekynuTe KOW CIy)aT Kako YpHEK
(marpuna). Hekon RNA-Monekynmu koanpaat nHGOpPMANWU 3a cHHTe3a Ha creruduyunn nportenHu. [pyru RNA-
MOJIEKYJTH y4ecTByBaaT Bo 00paboTka Ha RNA wmm Tpancnanmja Ha RNA-cexBenmm Bo nmporenan. O apyra cTpaHa
MaK, BUPYCHUTE TEHOMH C€ BapHjaOWIHM, OJHOCHO PA3NIMYHH BUPYCH KOAHMpaaT TeHEeTCKa MHQOpMaldja Koja e
HEOIXO/HA 33 HUBHA aMILIH(UKalMja BO eIHOBEPHIKHYU WM JBOJHOBEPIKHH TeHOMH Kou conpxar DNA uimn RNA.
VcnpexknHaTuTe NHHUM TH MPHUKAXXyBaaT MATHINTAaTa Ha penpoxyknuja Ha emqHoBepmkHH RNA m DNA-Bupycu
(Buchanan u cop., 2015).



JuBute opraHu3mu ja dyBaar reHerckara mHpopmanuja Bo (opma Ha ABOjHOBepH>KHH DNA-
Mojekynu. Ox apyra cTpaHa Iak, BUPYCHMTE T€HOMH C€ COCTOjaT OJ JBOJHOBEPMIKHU WM
€THOBEPM)KHU HyKJIenHCKH KucenuHu o1 DNA nii RNA. Bupycure nmaat ma reHoM Koj Koaupa
HEKOJIKYy MPOTEHHU KOM Ce€ HEOIXOJHHU 3a peIUIMKalMja Ha BUpycuTe. Bupycure ru kopucrat
OMOXEMHUCKUTE CHCTEMH Ha KJIeTKaTa-JIOMakWH 32 HWBHO Pa3MHOXXYBame M pPEIUIMKAlHja Ha
HYKJIGMHCKUTE KucenuHu. Taka Ha mp., npu uHpekuuja Ha knerkata co RNA-Bupyc, kierkara-
JOMaKWH MOYKE J1a M3BPIIH TpaHCIaluja Ha BUpycHaTa RNA Bo mpoTenH WM Moke J1a TO KOPUCTH
BUPYCHHOT I'€HOM KaKO YpHEK 3a CUHTe3a Ha KoMmIiuieMeHTapHa RNA koja noHaTaMmy MOANIEXH Ha
nporecot Ha TpaHcianyja. Hekon RNA-BupycH Koaupaar eH3uM peBep3Ha TPaHCKPHUIITa3a Koj ja
kopucti RNA kako ypHek 3a cuHTe3a Ha DNA. OTkako 0BOj €H3UM Ke KaTalu3upa peaklyja Ha
peBep3Ha TpaHckpunuuja Ha DNA-konmja ox BupycHHOT RNA-TeHOM, TPaHCKPHUIIIIUCKATE U
TPAHCIALMCKUTE MPOLIECH Ha KIETKaTa-IOMaKUH y4ecTByBaaT BO MPOJYKIMja HAa OCTAaHATHUTE
KOMITOHCHTH KOH CE€ HEOTIXOHH 3a MYJITHILIHKaIMja Ha Bupycot (Cia. 1.1).

1.1 CocTaB Ha HYKJICHHCKH KHCEJIMHHN U CHHTE3a HA HYKJICOTHIH
1.1.1 DNA u RNA ce nomumMepu Ha NYPHHCKH M MUPUMHAANHCKH HYKJICOTHIH
Monekynure Ha DNA u RNA ce ponru, HepasrpaHeTd MOJMMEPH COCTAaBEHU OJ 4 TUMNa Ha

CTPYKTYPHHU €IUHUII MTO3HATH KaKo HykJIeoTHIu. CeKoj HyKJICOTH I € U3TPaieH Of] MypUHCKa HIIN
MUPUMHIMHCKA 0a3a, IIeHTO3eH jaraexuapar u ¢pocdarna rpyna (Cia. 1.2).
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Cimka 1.2 Xemucku cocraB Ha HyKiIeMHCKH kucenuHd. (A) IlypuHckure 0a3u ajeHMH M TBaHWH, Kako W
NUpUMUAMHCKaTa 0a3a NUTO3MH ce NMpucyTHH Bo mouiekyiute Ha DNA u RNA. [MupumunanHckara 0a3a THMHUH €
npucytHa Bo DNA, noxeka mnak, ypamwior ro 3amenyBa THMHUHOT Bo RNA. (B) RNA-Hykieotuante conpxar
NIEHTO3€H jaryiexuapar pubo3a, moxeka mnak, DNA-HYKICOTHAWTE COIApXAT IIOMAJKy pEakTHBEH IE€HTO3EH
jarmexuapat 2-meokcupubo3a. Kaj Hykiaeo3nanTe w HYKICOTHAWTE, jarfIepOAUTE O MEHTO3HHOT jarfieXuipaT ce
Hymepupanu on 1’ mo 5°. (B) Hyxmeo3mmor e cocrtaBeH o NMypHHCKAa WINM NMHPAMHAIMHCKA 0a3a M IEHTO3EH
jarmexuapat. HykmeoTnnoT mpercraByBa Hykjieo3umd, kame mro C-5’ e moBp3aH co efHa, ABe Wik Tpu (pocdaTHH
rpynu co ¢pochoecrepra Bpcka (Buchanan u cop., 2015).



PuGonykneorunute xkaj RNA-Monekynure coapxkatr pudo3a, 0OTHOCHO jarfeXuapaT co XeMHcKa
dopmyia (CH20)s. JleokcHpruOOHYKICOTHIANTE Ce COCTaBeH Ael o DNA-MOJIEKyIHTe U COPIKAT
2-neokcupubo3a, KajJe IMTO € OTCTpaHeTa XUAPOKCHIHATA Trpymna moBp3aHa 3a C-2 aTOMOT.
Monexynute Ha RNA ce monectadbuinam Bo ciopenda co DNA-MoseKyiuTe mopaan IpucyCcTBOTO
Ha PEaKTUBHU 2’ -XUAPOKCWIHU rpynu. McTo Taka, BO CTpyKTypaTa Ha HyKICHMHCKUTE KHUCEIHHU
y4ecTBYBaaT JBa THIA Ha a30THU 0a3u: MypuHH U NUpUMUAnHU. Monekynaure Ha DNA ru
COJZIp>KaT MypUHCKHUTE 0a3M aJIecHWH W FBAaHUH, KaKO U MUPUMHUAMHCKHUTE 0a3u IIUTO3UH U THMHUH.
Monexynure Ha RNA 11 coapxar 6a3urte aJeHWH, TBAaHUH W IIUTO3UH, AOACKA MaK, TAMHUHOT €
3aMEHeT CO APYT MUPUMUANH O3HAUEH Kako yparui. Hekou puOoHYyKJIEHNHCKH KUCEIUHU, 0COOEHO
tpancroptaure RNA wMonekymu (tRNA) moxxar ga compkaT HEKOM HEBOOOWYACHU WU
Moauduupanu 0azu.

1.1.2 CuHTe3aTa Ha NIMPUMHMIMHCKHA ¥ MYPUHCKHU HYKJICOTHAN BO PACTUTEJHHUTE KJIETKH ce
oaBuBa (e NOVO, KaKo U MPeEKY ,,ATHIITA HAa cniacyBame* (salvage pathways)

De novo cuHTe3aTa Ha MUPUMHIUHCKH HYKJICOTHIM 3aII0YHYBA CO CEpHja HA PEAKIMH O] MaTOT
Ha opoTruyHa kucenuHa (opotar). [Mupummaunor oporat ce dopmupa ox CO2, acmapraT u
ampaHarta rpyna Ha riayramuHoT (Cu. 1.3). dopmupaHuoT OpoTaToT ce MoBp3yBa 3a 5S-
dbochopudosun-1-nmupodocdar (PRPP), a motoa ce moagudummpa co men aa ce nodbue ypuanH
tpudocdar (UTP) u tutuaun tpudocdar (CTP). Cute eH3UMH KOH Ce HEONTXOIHH 32 OMOCHHTE3a
HAa MUPUMHUAMHCKHUTE HYKJICOTHIM Kaj pacTeHHMjaTa c€ JIOKaJU3WpaHH BO IUIACTUIUTE KaKo
pUMapHU MecTa 3a OMOoCHHTe3aTa Ha MUPUMUIIHA BO KIIETKUTE.

buocunTe3aTa Ha MypHHCKUTE HYKICOTUIM Kaj pacTeHHjaTa HE € JOBOJIHO MpOy4YeHa U ce
MPETIOCTaByBa JIeKa Ce OJBMBA HAa CIMYEH HAYWH KAaKO WM Kaj Ipyrure opranm3mu. [lypuHCcKuTe
HYKJICOTHAM C€ CHUHTeTH3upaar aupektHo oa PRPP mpeky mnocnenoBaTenna amunuja Ha
IIPEKYPCOPU CO IMMyPUHCKA CTPYKTypa: uuuH, CO2, aMUIHU TPYTIM OJ1 acHIapTaT U IIIyTaMUH, KaKo
u meteHun u popmmt terpaxuapodonatu (Ca. 1.4). Ox apyra crpaHa mak, mpu OMOCHHTE3a HA
NUPUMHUJINHCKUTE HYKJICOTHAU, MTUPUMHUANHOT OpPOTAT CE€ CHHTETHU3Mpa Kako cioboaHa Oasza, a
nmotoa ce moBp3yBa co PRPP npexy dbopmupame Ha N-rimmko3uaHa Bpcka. Criopesa focerantHuTe
UCTpaXyBama, OMOCHMHTE3aTa Ha IyPUHCKUTE HYKJICOTHIM CE€ OJBHBA BO LUTOIUIa3Mara Ha
pacTUTeTHaTa KJIEeTKa.

JleoCKHpUOOHYKICOTUANTE TMOTEKHYBaaT O]l COOJABETHUTE pUOOHYKIeoTuau. Pubozara on
PUOOHYKIICOTHANTE C€ peAyLrpa Mo/ JejCTBO Ha €eH3UMOT pUOOHYKJICOTH ] peaykraza. EH3uMoT
TUMHUIWIAT CUHTA3a KaTajau3upa TpaHcdep Ha METUJIHA TpyHa O METEHWI TeTpaxuapodoiar Ha
C-5 aromot on neokcuypuaut 5’-monodochar (AUMP), npu mto ce popmupa 1eoKCUTUMHIUH
5’-moHo(ochar (dTMP) npeky. Enzumckara peakinuja Ha TUMHIWIAT CHHTa3a IMPETCTaBYyBa
€IMHCTBEH MHTpAIleNTyIapeH u3Bop Ha de novo dTMP. Cniopen Toa, 0BOj €H3UM MMa €CEHITH]aTHO
3HAYCHE 32 KOHTUHYHUPAHO OJIP)KyBambe Ha IPHHOCOT HAa YETUPUTE JICOKCHHYKJICOTHUIHH
Tpudocharn Kom ce HeomxoAHW 3a perumkaija Ha DNA. Mcto Taka, €H3UMOT THMHIWJIAT
CHHTa3a MMa Ba)KHA YJIOra BO OJIP)KYBAambETO Ha JCOKCHYPUIMHCKHTE HYKJICOTHIM BO HHCKA
KOHIIEHTpalldjata co IeJl J1a C€ CIOpeud HHKOpIopalijara Ha OBUE HyKJIeoTHAn BO DNA-
monekynute. Kaj Hekou pactenuja (Lemna major) IOCTON aATepHATUBEH MAT NPEKY KOj C€ BPLIH
METUJIUpamke Ha NEOKCUIUTHANH 5’ -audocdar u jeamuHaIija Ha GOpMHUPAHUOT MIPOU3BOI, TIPH
ITO ce 100uBa MEOKCUTUMHIUH 5’ -nudocdar.
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Cuamka 1.3 De novo GMOCHHTETCKH MATHUINTA HA MMPUMHIMHCKU HYKJICOTHIU. [IpBHOT POM3BOJ] CO MUPUMHIHMHCKA
CTpYKTypa € OpoTaT Koj cramyBa Bo peakuuja co 5S-pochopudosui-1-nupodpocdpar (PRPP) u ce dopmupa
HYKJICOTHAOT opotuanH 5’-moHopochar (OMP). lekapookcunauujara Ha OMP 0Bo3MOKyBa (hopMupare Ha yPHIHH
5’-monodocdar (UMP). dopmupanuot ypunun 5’-tpudocdar (UTP) npeky peakuuja Ha amuHanuja ce KOHBEPTUPA
Bo 1utuauH 5’-tpudocdar (CTP) co mocpencTBo Ha riyTaMUH Kako JOHOp Ha amuHokuceinHa. UDP: ypunun 5°-

mudocdar (Buchanan u cop., 2015).
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Cimnka 1.4 De novo GHOCHHTETCKH MATHUIITA HA MyPUHCKU HykiIeoTuau. CHHTE3aTa Ha MyPUHCKU HYKIICOTHIH CE
onBHMBa TMpeKy Momudukanmja Ha S-pocpopudosmn-1-mmpodocdpar (PRPP) 3a ma ce dopmmpa wHO3MH 5°-
MoHodochat (IMP) kako mpB mpou3BoA co MypHHCKA CTPYKTypa. AneHo3uH 5’ -MoHO(ochar (AMP) u rBaHO3MH 5°-
moHodochar (GMP) ce nodusaar ox IMP. Peakunure 3a no6uBame Ha AMP orndakaar aguuuja Ha actiaprar Ha IMP,
a 1oToa Ce BPIIK OTCTPaHyBambe Ha jarfiepoJHAOT CKelieT Ha ymapar. Peakiunre 3a nobusamwe Ha GMP ondakaar
okcuanuja Ha IMP, a motoa ce onsuBa amunanyja co ramyramud. THF: rerpaxunpodonar (Buchanan u cop., 2015).



Karabonmm3MoT Ha HYKJICOTHANTE Kaj pacTeHHjaTa He € JOBOIHO npoydeH. Cropes JoceraiHuTe
Hay4HHU co3HaHM]ja, MonekyauTe Ha DNA u RNA ce xunponmsupaar 10 OJUTOHYKICOTHIU MO
JejCTBO HAa EH3UMHUTE JICOKCHPHOOHYKJIea3n WM pUOOHyKJIea3w, cooaBeTHo. [loroa,
OJIMTOHYKJICOTHIUTE C€ XUAPOIM3MpaaT MoA JejcTBo Ha (ocdommecrepasn u ce mobOuBaaT
MOHOHYKJICOTH/IM, KOU TO/JIEKAT HAa HATAMOIIHA XUAPOJIN3a 10 HYKJICO3HIU CO MOCPEICTBO HA
€H3UMUTE HyKkJeoTuaasu u (Gocdatazu. [oOueHute cr000IHU HYKIEO3UAM U 0azu Of
XHIPOJIN3aTa Ha HYKJICOTHANTE MOXKAT TIOBTOPHO J1a C€ KOHBEPTUPAAT BO HYKICOTHIN TPEKY T.H.
,TIaTUIITa Ha cracyBame™ (salvage pathways). 3a pasnuka ox de novo OMOCUHTETCKUTE NAaTULITA
Ha TypUHU ¥ MHPUMUIMHA KOM C€ CIWYHHM Ka] XMBOTHUTE W pacTeHHjaTa, OMOCHMHTE3aTa Ha
HYKJICOTHIH NPEKy ,,[IATUILITAaTa HA ClIacyBame HE CE JOBOJHO MPOYYEHHU U CE MPETIIOCTaByBa
JieKa TIOCTOjaT 3HAYajHU PA3IUKU MOMEry OBHE JIBE TpyNH Ha OpraHM3MH. buocwHTe3aTa Ha
HYKJICOTHIH TIPEKyY ,,IaTUINTAaTa Ha CllacyBame’ ce KiacupuuupaaT Bo JBe Kareropuu. [IpBara
Kareropuja omndaka eJIMHWYHA peakiyja Koja € KaTalu3upaHa OJ CTpaHa HAa CEH3UMOT
dochopudozuntpanchepasa (Tadena 1.1).

Ta6eaa 1.1 Peakinu Ha OMOCHHTE3a Ha HYKJICOTHUIH TIPEKY ,,IIATHINTA HA CIIaCyBame .

Enzum Peakumja
®ochopubosuntpancdepasa  AzortHa 6aza + PRPP < PuGonykneorun + PPi
Hyxneo3un dhochopunasza A3otHa 6a3a + (neokcu)Pub6o3al-P « (neokcu)Hykneosun + Pi
Hykneo3nn kunasa (neokcn)Hykneosun + ATP — (neokcu)Hykieorun + ADP

OBaa peakiuja € peBep3uOMIIHA BO ITPUCYCTBO HA TUpodocdaTaza u ce OJBUBA BO IUIACTHIUTE HA
pacTUTEIHUTE KIETKH. BropaTa kareropuja of ,,IaTUILTaTa Ha ClIacyBame** orndaka JIBe peakiuu
KOM C€ KaTaJu3upaaT Mo ACjCTBO Ha CH3MMHTE HyKJIeo3ua (ocdopriaza U HyKICO3H] KUHA3a
(Tadena 1.1). ®opMupameTo Ha HYKICOTHUAM IMOJ JCjCTBO HAa €H3UMOT HYKIICO3H]| KHWHa3a ¢
MpEeBEp3UOMITHA peaKiyja.

1.1.3 HykJjenmHCKHTEe KHCEJHHM Ce COCTAaBeHH O] HYKJECOTHIM MOBP3aHH €O
(pochoanecrepckn Bpcku

Hyxieotuaure BO HYKJIEMHCKUTE KUCEIMHHM ce€ MelyceOHO IMOBp3aHM BO TMOJMHYKJIEOTHIHA
Bepura. KoBanentaute ¢ochoanectepcku BpCKH OBO3MOXKYBaaT MOBP3YBamkbe HA 5’ jariepoHHOT
aTOM O]l €l€H HYKJIEOTHJ cO 3’ jarJiepoAHUOT aTOM Ha COCEJHHMOT HYKJIEOTHJ, IpU IITO Ce
dbopmupa jarnexuapar-pocharHa CTpykTypa 3a Koja ce moBp3yBaat azotaute 6aszu (Ci. 1.5A).

OpueHTanyjaTa Ha OBHE BPCKM MOKaXKyBa JI€Ka JIMHEAPHUOT CUHIMP MMa JIBa pa3IMyHU KpacBU
co crienu(puyH OMOXEMUCKU KapaKTepucTUKH. [IpuToa, 5’ KpajoT Ha HyKJIEHMHCKaTa KUCEINHA
uma ciio0oiHa ¢pocdartHa rpyma, 104€Ka Mak, 3’ KpajoT 3aBpIyBa co XUApOKCHIHA rpymna. Criopea
TOAQ, MOJUHYKJICOTHIHUTE CEKBEHIIM CE MUIIIYBaaT 01 5’ KOH 3’, 0IHOCHO 071 JIeBO KOH jaecHo (Ca.
1.5B). lomunantHa popma Ha DNA MoONIeKyJOT € IBOJHOBEPHUIKEH CHHIIUP CO JIBOjHO-CIIUPATTHA
CTPYKTYpa KOja € COCTaBeHa O]l IB¢ MHIUBUIYAIHU MOJUHYKICOTHIHN BEPUTH CO CIICIUPHIHO
CrapyBame Ha a30THUTE 0a3u. BomopomHuTe BPCKM OBO3MOXYBaaT MOBpP3YyBame Ha rojemara
nmypuHcKa 0a3a on emHUOT cuHUHp (A wim G, COOIBETHO) W MajaTa MUPUMHIMHCKA 0a3a o
apyruot cunyup (T umu C, coonBetHo). A3oTHuTe 6a3u A u T ce mefyceOHO OBp3aHU €O JBE
BOJIOPOJHH BPCKH, A0JeKa mak, 6azute G u C ce moBp3anu co Tpu Bogopoanu Bpcku (Ci. 1.6).
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JlBeTe Bepuru ce aHTUMNAPAIETHH, OJHOCHO
jarnexuapat-pocdaTHUTe CTPYKTYPH HA BEPUTUTE
ce OPUEHTHPAHU BO CIIPOTUBHU MpaBuu. Kpaesure
5’ m 3’ oxm reHOMOT Kaj emHOBepmwkHH DNA
BUPYCH C€ MOBp3aHu co pochoanecTepcka Bpcka,
IpY ITO ce POpMHpPa IUPKYITAPEH MOJICKY L.
[ToBeketo kierounn RNA  monekynu ce
€/THOBEPM)KHHU, MeTyToa, HyKICOTHIHHOT CHHIIUD
MOXE Ja C€ CBHUTKyBa Ha OJpEICHH MecTa.
dopmupaHuTe JIOMEHH MpeTCTaByBaaT
JIBOJHOBEPMIKHU PETMOHHU Kou colprkaT “Watson—
Crick” 6a3um cnapyBama (G—C u A-U), ronem
6poj atunuyHu 6a3Hu cnapyBama (G-U, U-U, G—
A), KakO W TEpMUHAIHU EIHOBEPIKHH jaMKH.
OBue 1oMeHH MOKaT Me'yCceOHO /1a ce MOBp3yBaaT
OpeKy  pa3iuyHH THUIOBM Ha  TEPIHEPHH
uHTepakiuu, mnpu mrTo RNA  monekynure
N00MBaaT KOMITAKTHA CTPYKTYpa.

Canka 1.5 A) IlomunykneorupeH cuHpmp Ha DNA
monekyi. [Tomumepor of jarmexuapar-pocdar ja popmupa
CTPYKTypaTa Ha NOJUHYKICOTUAHHOT cuHuup. Kaj
Mmonekynor Ha RNA, 2’-OH rpymarta ja 3amenyBa 2’-H
rpynara. (b) HykiemHcKkHTe KHCEINHN ce IPETCTaBeHH 011 5’
koH 3’ (om 5eBo KOH J1ecHO). Bo moBekero ciydaw,
CEKBEHLIUTE Ha HYKJICMHCKHUTE KHCEJIMHH He TH IPUKaKyBaaT
cuMOonuTe 3a jarnexunpar-gocdar crpykrypara (Buchanan
u cop., 2015).
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Cauka 1.6 /Isoen xenuxc Ha DNA monekyn. JiBere Bepuru Ha DNA ce nmoBp3yBaat Kako pe3yiTaT Ha CllapyBambe Ha
KOMIUIEMEHTapHHUTE a30THH 0a3u. LIUTO3MHOT 1 rBaHUHOT ce MeryceOHO IMOBP3aHH CO TPY BOJIOPOAHH BPCKH, JOEKa
MaK, aJCHWHOT W TUMHHOT C€ MOBP3aHH CO JIBE€ BOAOPOIHU BpcKH. JBeTe Bepuru Ha DNA ce aHTumapaneneHu u
3armovHyBaar o 5’ koH 3’ Bo crpoTuBHH npaBi (Buchanan u cop., 2015).

1.2 Pensinkanuja Ha jagpena DNA

[Tpouiecot Ha kiIeTouyHa Aenda omndaka Gopmupame Ha HOBA KOIMHja HA KJICTOYHUTE XPOMO30MHU.
XpoMO30MHUTE Ka] E€YKapUOTCKUTE KJIETKHM C€ M3rpajeHH OJl XPOMAaTHH, KOj IpeTCTaByBa
¢mnamenrosen komriekc Ha DNA u nporennu. Mmajku npensuz nexa gonrure DNA monexynu
ce nBpcTo crakyBaHu Bo DNA-npoTenHCKH KOMIUIEKCH, peruinkanujata Ha DNA ce onBuBa co
MIOCPEJICTBO HA TOJIEM OpOj EH3UMHU U peryaTOpHU MpoTenHH. Perukanujara Ha jagpenata DNA
Owia mpoydyBaHa Kaj rojieM Opoj OpraHU3MH, OCOOCHO Kaj OaKTepHWH, KBACIM M MaMaJUCKH
kietku. Kaj cure opranmsmu, perummkanujara Ha DNA ce ogsuBa Bo Tpu (a3u: WHUIIM]jALH]a,
eloHTranyja W TepMmuHanuyja. Kaj eykapuoTCKUTE OpraHu3MH, KpacBUTE Ha JIMHCAPHUTE
XpOMO30MH TOJUIeXKaT Ha MoAM(pUKanuu co 1en na ce copeun rybemero Ha DNA mpu
MOCJICIOBATEITHUTE IUKIYCH Ha perumkaiyja. Perumkanujara Ha DNA kaj cuTe eyKapuOTCKH
OpraHu3MHU ce OJBMBAa Ha ciM4yeH HauuH. Cemak, HEKOM pEryJaTOpHH MEXaHH3MH IpH
permkanurjata Ha DNA Kkaj pacTeHHjaTa MOXKaT Ja C€ aJanThpaaT CIoOpen CTaauyMOT Ha
pa3BUTOK wiH (pusmoomkara GyHKIHja.

1.2.1 Cunrte3ata Ha jagpeHa DNA BrIyYyBa KOMILUIEKCEH KJIETOYEH MeEXaHHU3aM KOj e
COCTaBeH Of roJieM 0poj MpPoTenHn

Permmukarmjata Ha DNA ce onBuBa Bo S ¢azara 0/ KIETOYHHOT ITUKIYC U TPETCTaByBa BHCOKO
perymnupan nporiiec. [Iporecor Ha perinkanmja 3aroYHyBa Ha TOBEKe CIEIU(UIHNA MECTa MO3HATH
KaKo M3BOpPH Ha pensimkanuja (origins of replication), (Ca. 1.7).



/ H3BopH Ha penyIHKAIHja PenImKANCKa B/BYIKA Cauka 1.7 Pemnukanujata 3amovHyBa Ha

| N\ cneunduuan DNA cekBeHIM HapedeHU N3BOPH
W —_ Ha peIUIMKaluja, KOW C€ paclopeleHu II0
l — \ momkmHata Ha DNA. Cekoj w©3BOp Ha
W}f 'y permukanyja (GopMupa JABE PEIUIMKALMCKA
l Y BUJBbYLIKH KOH C€ IBHIKAT BO CIIPOTUBHU PaBLH
W z ,/ﬁ cé JIoJeKa He Ce CIojaT CO PEIUTHKAIUCKHUTE
l BWJBYIIKH  OJ  COCEIHHTC  M3BOpH  Ha
W perukanuja. Popurenckure Bepuru Ha DNA ce
INpUKaXaHH CcO CcHHa 0oja, moJeka Iak,

% HOBOCHHTETH3HPAHNTE BEPUTH CE MPETCTABECHH

co upsena 6oja (Buchanan u cop., 2015).

N3BopuTe Ha peruMkaiyja BO €yKapuoOTCKUTE XpOMO30MHU OWJIE YCIICIIHO HICHTU(PUKYBaHH Kaj
KBaceuoT Saccharomyces cerevisiae. llpuroa, cnenuduana cekBeHna co roixemuna og 200 bp
O3Ha4YeHa KaKO aBTOHOMHO-PEIUIMKAIMCKa cekBeHIa (autonomously replicating sequence-ARS)
NPEeTCTaByBa MUHUMAaJIHA CEKBEHIIA KOja € HEONXOJHA 32 WHUIMPHpAIE Ha peIUIMKaldjaTa Ha
xpomo3zoMckata DNA. Kaj mamanuckure KJIETKU, MHHIMjallMjaTa Ha peruinkanuja Ha DNA ce
OJIBMBA Ha CreUM(UYHU CEKBEHIIM KOU ce pa3iBoeHH co peruoHu o 10 kb. Munumannara
CEKBEHIIa KOja TO MPETCTaByBa M3BOPOT HA PEIUIMKAIM]a Kaj €yKapUOTHUTE CE YIITE HE € IMO3HaTa
HcTo Taka, Kaj pacTeHHjaTa He ce WACHTU(PHUKYBAHU crienn(UIHN U3BOPHU Ha perutukaiuja. Mako
MoCTOjaT TojieM Opoj WM3BOPHM HA pEIUIMKAIMja BO XPOMO30OMHUTE, CHUTE OBHE MOTCHITHjaTHH
CEKBEHIIM HE Ce aKTMBHHU BO cekoja kieTtka. CermeHToT Ha DNA K0j ce peruuupa o eJuHUYCH
M3BOpP Ha peIUIMKalMja ce HapeKyBa peryiMKoH. KapakTepucTHUHHUTE pPEIUIMKOHU Kaj
pacTuTenHUTEe KIeTKH umaar gomkuHa ox 50 mo 70 kb. Taka Ha mp., XUOPHIHUOT
aNloxeKcaruiouicH Bug Triticale nMa perIiMKoOHU cO TojeMuHa o1 okoiy 22 kb. On apyra ctpana
NaK, POJAUTEICKUTE pacTeHuja Ha Triticale (CpX M MYCHUIA) UMAAT PEIUTUKOHU CO TOJIEMHMHA OJ1
50 mo 60 kb. OBue momaroru MOKa)KyBaaT Jieka M3BOPUTE HA PEIUIMKAIHja BO KIETKHUTE O]
POIMUTEICKUTE BUJOBU C€ CTHUBHATH, @ MOXAaT Jla Ce aKTUBMpaar Kaj xubpunot Iriticale. Victo
Taka, CUT€ M3BOPH Ha peIUIMKaIKja BO €JIEH XpPOMO30M HE C€ aKTUBUpAaaT UCTOBPEMEHO KOra
permukamujara Ha DNA ce uHunupa Bo S ¢daszara on KIeTOYHHOT mMKiIyc. M3Bopure Ha
peIuIMKaluja ce akTUBHpaar Cropel penpoAyuuOmieH peaocien. Bpemero Ha akTuBUpame Ha
OJIpEeJICH U3BOP Ha PEIIMKAIIMja € 3HAa4ajHO PEryJIMpaH MpoLec BO KJIETKaTa U 3aBUCH O] CTETIEHOT
Ha KOHJEH3allMja Ha XpOMAaTHHOT Kaje INTO C€ OJIBMBA peIUIMKaIMjaTa. AKTHBam#jaTa Ha
M3BOPUTE Ha peIuiMKaiyja 3a BpeMe Ha S (asza o KIETOYHHOT IUKIYC € 0COOEHO MpOoydyBaH
MpoIiec Kaj KBaclld M MaMaJMCKW KJICTKU. MHuUIMjanyjara Ha MpoIEecOoT Ha peruihKalfjaTta Ha
DNA 3amouyHyBa OTKakoO ke HacTaHe JACKOHICH3alllja Ha CTPYKTypaTa Ha XpoMaTHHOT. [IpuToa,
neere Bepurd Ha DNA ce oaBojyBaaT Bo peruoH koj € 6oratr co AT u HacTaHyBa Bp3yBame Ha
cneun(pUIHU perimKanucku nporennu 3a DNA monekynot (Ca. 1.8). [Topaau Toa mro 1B0jHHOT
xemuke Ha DNA e Bucoko cTabuiieH BO HOpMaiIHH yciaoBH, crienuduaan ATP-3aBucHu eH3uMEU
o3HaueHH Kako DNA xenukasum KaTaqu3upaaT OJBOjyBame HAa BEPUTHTE HAa HW3BOPUTE HA
perUIMKanmja, Kako W IO JOJDKMHATa Ha peIuTMKaluckaTa BUIJbYIIKAa. AKTHBHOCTa Ha DNA
XeJlMKa3a € Ipociie/ieHa CO Bp3yBamke Ha peruMkanuckuot nporeud A (RP-A) 3a eqHoBepmxHa
DNA, npu mTo HacTaHyBa CTaOWIM3UpamkEe Ha HEj3UHATA CTPYKTypa. 3a BpeMe Ha MPOIecOT Ha
pemmukaiuja, DNA tomou3omepasata ja eluMuHHpa cynepcnupanuzupanocta Ha DNA mpen
peruIMKanucKaTa BUJbyIIKa.
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Cianka 1.8 Opranuzannjara Ha DNA perumkamyckaTa BHJbYIIKa Kaj €yKapHOTUTE MOKaKyBa JUCKOHTHHYHpaHa
pemMKaIija Ha 3a0cTaHyBadkara Bepura. KoopanHupaHaTa CHHTE3a Ha BOJEYKATa M 3a0CTaHyBayKaTa BEpUTa ce
O/IBMBa CO IOCPEACTBO HAa KOMIUIEKC OJl XenMka3za u aBe Moiyiekyiaun Ha DNA. TomouszomepaszaTta aeiyBa Ipes
peIUIMKaIcKaTa BUJbYIIKA 33 J1a C€ OTCTPaHH CYNEPCIMPATM3NPAHOCTA KOja HacTaHyBa IPH 0IMOTyBame Ha DNA.
Boneukata DNA Bepura KOHTHHYHPaHO C€ M3/10JDKyBa KOH PEIUIMKALMCKaTa BUJbYIIKA KaKO PE3yJITaT Ha JO/aBambe
Ha Hykneotunu. O apyra cTpaHa mHak, 3aocTaHyBaukaTa DNA Bepura ce CHHTETH3MpPa Ha M30JHMPAHH CETMEHTHU
mo3Hatu kako Okazaki pparmentn. Haramorninara cHHTe3a Ha BOEYKATa BEPUIa U OTBOPAMHETO Ha PEILTUKAIMCKATA
BUJBbYIIIKa OBO3MOXKYBa €KCIIOHUpahe Ha MecTara 3a MpajMepH Ha YPHEKOT Ha 3a0CTaHyBaukara Bepura. OTKako ke
ce cuHTeTH3upa kpatok RNA npajmep ox cTpana Ha eH3uMoT npumMasa, DNA nonnmepasa o 10jaBa HyKJI€OTH/IN Ha
HOBHUOT (P)parMeHT c€ 10/ieKa HEroBHOT 3’ Kpaj He JOCTUTHE JI0 TPajMEPOT Ha COCEAHUOT parmeHT. Koopnunnpanoro
nejerBo Ha FEN-1 Hykneasza (Bpumwm npexunu nomery RNA mpajmepor m HoBuoT cuHpmp Ha DNA) u RNaza H
(karanm3upa nerpagandja Ha RNA mnpajmepure) oBo3MoxyBa (opmupame Ha npasHuUHH. OBHE INpa3sHUHH Cce
MIOTIONTHYBaaT oX cTtpaHa Ha DNA momumepasute /¢ u co mocpeactso Ha DNA nurasa HacTaHyBa CIOjyBame Ha
¢parmenTuTe Ha 3aoctaHyBaukara DNA Bepura. [IponudepupadknoT kiaerouno-jaaper antureH (proliferating cell
nuclear antigen-PCNA) e nportennckn kodakrop Ha DNA monnmepasza KOMIDIEKCOT. PerummKamucKuoT mpoTenH A
(RP-A) ce Bp3yBa u ja cradbuinsupa exqHoBeprkHara DNA (Buchanan u cop., 2015).

1.2.2 PensiukanujaTta Ha jaapena DNA ce oaBuBa cmopea ceMH-KOH3ePBATHBEH M CeMU-
KOHTHHYHPaH MoJIeJl

[Ipn onBuBame HAa MPOIECOT Ha perMkanuja Ha DNA o W3BOPOT Ha peIUIHKaIyja,
MYJITHEH3UMCKH KOMIUIEKC cocTaBeH o7 DNA mnojaumepa3a katanu3upa aguija Ha
JCOKCHPUOOHYKIICOTHUIN HA 3’ KpajoT O] HOBOCHHTEeTH3UpaHuTe Bepuru. Criopes Toa, CHHTE3aTa
Ha DNA ce ogBuBa oz1 5° KOH 3’ npaBell, 10€Ka IaK, ypHEK BepuraTa ce uuta o1 3’ KOH 5’ mpasel],
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npu mro ce (opMupa acUMETpU4YHa CTPYKTypa INpH peruiMkanuckara Buibyma (Ca. 1.8).
Ensumure DNA nonumepasu MOXar /a J04aBaaT HyKJICOTHIM CaMO Ha Mpe-MOCTOeuKa Bepura
(mpajmep). BeynrHocT, OBHE €H3MMHM C€ aKTUBUpAAT Kora mpajMep co ciiodoaHa 3’ -XuJapOoKCHITHA
rpyna ke ce moBp3e co BojoponaHa Bpcka 3a DNA-ypHekoT koj ce perumuupa. IIpajmepure ce
CUHTETHU3HMPAAT M0/ J€]CTBO HAa CHEIU(PUYHN pUOOHYKICOTHIHH [TOJIMMEpa3u 1o3HaTu kako DNA
IpUMa3y, KOU BpILIAT CUHTE3a Ha MpajMepu CO IyPUHCKU PUOOHYKICOTUAM.

[Topanu acumeTpuyHaTa CTPyKTypa Ha pelInKalrcKaTa BUbyIIka, cuHte3ara Ha DNA ce onBuBa
Ha CEMUAMCKOHTMHYMpAaH HayMH. AJWIMjaTa Ha HyKJICOTHAM Ha €JHaTta Bepura oj
HoBocuHTeTH3upaHa DNA ce o/1BMBa Ha KOHTHMHYHpaH HauWH U OBaa T.H. BOJAeYKa Bepura
3all0OYHYBa Kako eIuHH4YeH npajmep. O Apyra cTpaHa nak, Jpyrata 3a0CTAHyBaUKa Bepura ce
CHHTETH3Upa O]l KpaTKu AUCKOHTHHyHpaHu DNA cermeHTH Koum ce o3HaueHW kako Okazaki
¢parmMeHTH, NMpH IITO CEKOj Of HUB 3amouHyBa of conctBeH npajmep (Ca. 1.8). Cunresata Ha
koHTHHYHpaHa DNA Bepura ox roiem 0poj pparmeHTH Ha 3a0cTaHyBayKaTa BEpHUra HACTaHYBa
non nejctBo Ha DNA penapupauku cuctem coctaBeH o RNaza H u DNA nurasza. [Ipuroa, RNaza
H e cnemuduuna nykneasa (RNasa H) koja Bpmm orcrpanyBame Ha RNA mpajmepor u 10
3amenyBa co DNA. Enzumor DNA nurasa Bpuu cnojyBame (Jiuranuja) Ha 3° KpajoT 0]l HOBUOT
DNA ¢parmenT 3a 5° kpajot o Hu3BogHHOT DNA dparment. [Topaau Toa mro nBeTe Bepurya Ha
jagpenatra DNA mnperctaByBaaT ypHeuu 3a cuHTe3a Ha DNA, mpou3BoauTe Ha peruiuKaiuja
COIp AT €Ha OPUTHMHAJHA W elHAa HOBOCHHTETU3MpPaHa KOMIUIeMeHTapHa Bepura. OBoj TUI Ha
permukanuja Ha DNA e o3HaueH kako ceMukoH3epBaTuBeH mozen (Ca. 1.7).

Bo jampoTto Ha eykapuoTuTe (BKIy4yBajKM T'M pacTeHHjaTa) c€ MACHTU(UKYBAaHH TPU TIABHH
xonoeHsumu Ha DNA nonmmepasu Kou BpIlIaT peruiukainuja Ha jaapeHata DNA: o, 0 u e.
Xonoen3umor DNA monumepasa o 4ecTo maTu aucorupa oja ypHekoT Ha DNA u 3aTtoa He
CHUHTETH3Upa JIOJTM CUHUMPH Ha HykieoTuau. Cemak, 1Be o yeTupure cydeaunuuu Ha DNA
noJimMepasa o iMaat akTuBHOcT Ha DNA mprMasa u 3aToa 0BOj €H3UM IMPUMapHO (GYHKIMOHHUPA
KaKo MpuMasa Ipy CUHTe3a Ha 3aocTanyBaukaTa Bepura Ha DNA (Cu. 1.8). IIpu auconmjamnuja Ha
DNA nonumepasa o o1 DNA ypHEKOT HacTaHyBa €KCIIOHHpame Ha KpajoT Ha npajmepor. [loToa,
3a OBOJj Kpaj Ha MPajMEPOT C€ Bp3yBa PEIUTMKAIUCKHU (DAKTOP COCTABEH OJ1 TOJIEM OpOj CyOeACHUITH,
IIPU IITO C€ OJECHYBa aceMOJIMpameTo Ha KOMILUIEKCOT of (pyHKkimonanna DNA nonumepasa o
WJIH € 3a J1a ce KoMmruietupa cuHTe3ara Ha Okazaki pparmenTot. 3a paznuka ogq DNA nonumepasa
o, DNA monumepasute d 1 € octaHyBaaT noBp3anu 32 DNA ypHEKOT co HOCpeCTBO Ha KJIETOYHO-
janpen nposmdepupauku antureH (proliferating cell nuclear antigen-PCNA). Beymioct, PCNA
NPETCTaByBa €CCHIMjaJeH MPOTEHMHCKH KodakTop Ha KomIuiekcoT Ha DNA monmmepasa, Koj
dbopmupa TpPCTEHOBUAHA CTPYKTypa okoimy DNA wmosekynot. [loBekeTo 04 KOMIIOHEHTHUTE
BKJIyueHH BO perumikanyja Ha DNA ce npukaxanu Ha Ca 1.8 kako MHIUBUyaTHH KOMILUIECKCH.
CuTte 0BHE KOMIIOHEHTH CTallyBaaT BO Me'yceOHa HHTepakLyja 1 popMHUpaar rojeM KOMIUIEKC Ha
PEIUTUKAIIMCKH CUCTEM INPU pEeIUIMKAllMCKaTa BHJbYIIKA KOj € COCTaBeH Off rojeM Opoj
cybenuaunm. BaxkHo € ma ce HamoMeHe jaeka perumkanujata Ha DNA ce onBuBa BO OJIBOCHH
,»KapHIITa“ 011 jalpOTO Ha MaMaJIUCKUTE KIeTKH. OBHE ,,)KapHUILTa* Ce HAPEKYBAAT PEILTUKAIIMCKH
LIEHTPU W MOKaT aa coapkar no 100 permkamuckn BUJbYIIKW. Perukamujata Ha DNA ce
OJIBUBA CO BUCOK CTETIEH Ha TOYHOCT, OMJICjKU Ce jaByBa caMO €Ha IPEeIIKa BO MPOCEK Ha CEKOU
10° penumupany 6a3Hu naposy. PenmapanmjaTa (monpaBKaTa) Ha NOrPeIIHOTO CHAPYBa-€ Ha
0a3u (mismatch repair) u 3’—5’ er3onykieasHara aktuBHOCT Ha DNA monumepasure o U € To
OJIp)KyBaaT OBOj BHCOK CTEIIEH Ha TOYHOCT TpH perumkaiujara. [lozHato e meka DNA
[IOJINMEPA3UTE C€ CaMO-KOPEKTHMBHM €H3MMM KOM T'M  OTCTPAaHyBaaT COIICTBEHHTE
MOJIMMEPHU3AIIMCKN TPEIIKA 3a BpeMe Ha perumkainujara. Mcro Ttaka, 3°—5’ ersonykieasHa

11



aKTUBHOCT ja 3rojieMyBa TOYHOCTa Ha peIUTUKaIyja TMpeKy NpoIecoT O3HAuYeH Kako
wileKTopupame” (proofreading). OBue €eH3MMCKM AaKTMBHOCTM MOAaT Ja TW OTCTpaHAT
MOTPEIIHO CIIAPEHUTE HYKICOTHIU OX 3’-KpajoT Ha HOBOCHHTETH3HMpaHaTa Bepura. Mlako DNA
nmoiMMepasa 0 He mocenyBa 3’—5’ er3oHykiiea3Ha aKTHMBHOCT, OBOj €H3UM MOKa)XyBa BHCOK
CTCTICH Ha TOYHOCT TpH perrmukanyjata. OTcycTBOoTO Ha 3°—5’ er3oHykiieasHa (JIEKTOpCKa)
akTuBHOCT Kaj DNA monmmepasa o MOXke Ja ce KOMIIEH3Upa MPEeKy COCOOHOCTa HAa €H3UMOT 32
oTcTpanyBame Ha RNA-TipajMepy ¥ HEKOJIKY MMOJIMMEPU3UPAHN JEOKCUPHOOHYKICOTH I, IIITO €
npocieneHo co DNA penapaiivja Ha MOTPEHIHOTO criapyBame Ha 0a3u.

1.2.3 EykapuoTckuTe XpOMO30MH HMAAaT KPaeBH KOM Ce 3allITUTEHH CO TeJIOMepH

TepmuHanmja wuaM 3aBpllyBamke Ha peIUIMKalMjaTa HAacTaHyBa IIpU  CIOjyBame Ha
HoBocuHTeTH3UpanuTe DNA Bepuru ox1 1Ba M3BOpH Ha peruinkaija. Bo renomot Ha Escherichia
coli mocrojar cneun(pu4HN CEKBEHIIM BO OJIM3KMHA HAa PErMOHOT Ha TEpMHUHALIMja KOU CE O3HAUYCHH
Kako Ter-mMecTta ¥ Maat (yHKIIHMja BO 3alMpamke Ha CHHTE3aTa Ha HOBAaTa BEPUTa BO €CH MpaBell.
HoBocuHTeTn3upanaTta Bepura oj ApyruoT MpaBel] IOMHHYBa NMpeKy 7er MECTOTO M HacTaHyBa
XOMOJIOTHa PEKOMOWHAIMja TIOMely JBeTeé HOBOCHMHTETH3UpPAaHU BepHrd. BakoB MexaHH3aMm
HAjBEPOjaTHO TMOCTOM M Ka] €yKapuoTHTe, OUJEjKU Kaj KBACUUTE Cc€ MACHTU(UKYBAHU CIUYHU
DNA cexBenuu u 7er-mecra.

ITo3naro e nexka DNA nonumepasurte ¢pyHKIHOHHUpAAT BO MPUCYCTBO HA HYKJICOTUIHHU MIPajMEPH
3a HHUIMpamke Ha perunkanyjata Ha DNA. Ako oBue ipajMUHT MECTa ce JIOKaJT3UpaHu Ha KPajoT
O]l elleH JIMHeapeH XpoMo30M, Torail oBoj kpaTok DNA cermMeHT ke ocTaHe HepeluIMLUpPaH Mo
JeTrpajanyja Ha mpajMepoT | Hema Ja Oujie JocTareH 3a HapeJHUOT IUKITYC Ha PeTUIMKAIHja Ha
DNA. INocnenuiia o1 0BOj mpoliec Moxe Aa ouje eneryja Ha KpaTOK CETMEHT O] XpOMO30MOT 3a
BpEeMe Ha CeKoj MUKIyC Ha peruukanija Ha DNA. Cemnak, BAaKOB THIT Ha JCTIEIIMH HE CE CITyIyBaaT
U XpOMO30OMHUTE HMMaaT CTaOWiIHA JODKMHA OWJICJKH XPOMO30OMCKHTE Kpalld 3aBpIIyBaaT CoO
cneunpuuad DNA cekBeHIM MO3HAaTH Kako TejoMepu. OBHE CEKBEHIM CE CIWYHM Kaj CUTE
€yKapUOTCKU KJIETKH W ordakaaT MOBEKEKPaTHU TaHJIEMCKH TMOBTOpPyBama Ha KpaTku DNA
cexBeHIH, kako Ha p. TTAGGG kaj nyfero u TTTAGGG xaj Arabidopsis (Ca. 1.9).

Cauxa 1.9 Tenomepute ce mosropyBauku DNA
CEKBEHIM KOW Ce€ JIOKAJIM3MPaHW Ha KpaeBUTE Ha
€yKapuOTCKUTE  XpoMmo3oMu. Mako  mocrou
€BOJIyTHBHA JIMBEPIEHTHOCT Kaj €yKapHOTCKUTE
OpPraHM3MH, IIOBTOPYBAaYKHTE CEKBEHLIM  Ha
tenomepHata DNA ce Kapakrepusupaar cO BHCOK
cTerieH Ha KoH3epBupanocT (Buchanan u cop.,

Arabidopsis TTTAGGGTTTAGGGTTTAGGG 2015).

Homo sapiens TTAGGGTTAGGGTTAGGGTTAGGG
Paramecium TTGGGGTTGGGGTTGGGGTTGGGE
Trypanosoma  TTAGGGTTAGGGTTAGGGTTAGGG

En3umMoT Tenomepasa ja mperno3HaBa Bepurara 6orata co rBaHUH OJ TEIOMEPOT U TO MPOI0IIKYBa
3’ kpajor Ha xpoMoszoMckaTa DNA mpeky aauiija Ha HOBU TOBTOPYBAaYKH (PEMETUTHUBHH)
CeKBEHIIM Ha TenoMepoT. CuTe mo3HaTu TenoMepasu coapxkar cneunduaan RNA Monekynu kou
ce Jiel O EH3MMCKHOT KOMIUIEKC M CIyXkaT KaKo KOMIUIEMEHTapeH ypHEK 3a CHUHTe3a Ha
peneTuTUBHATa cekBeHLa Ha TernoMepoT (Ca. 1.10). OTkako TenoMepasara K€ HCKOIIUpa HEKOJIKY
TEJIOMEPHH MMOBTOPYBAYKH CEKBEHIIM 0] cOnicTBeHHOT RNA ypHEK, Toramr HacTaHyBa CHHTE3a Ha
KommuiemMeHtapHata DNA Bepura koja e Oorara co LUTO3MH. BcymHocT, TernoMepHuTe
PETIETUTHBHH CEKBEHIIM CITy>KaT KaKo MpajMep MECTO 3a €JIOHTallfja Ha CHHIMPOT CO Led Ja ce
OBO3MO’KH KOMIUIETHPAE Ha He3aBpllleHaTa Bepura noj aejctso Ha DNA nonumMepasara.
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Teaomepasa

MecTo 3a
NpHKpenyBame

3pen emopnon (30 kb)
Hespea emopuon (80 kb)

cydeInHIIA

3pesa uBerna nrianvka (20 kb)

Muaaaa nserna nriamika (45 kb)

JIucrosn (23 kb)

OBOCHHTETH3IHpPaHA
Boaew

h -
Hoso-
[cmBTeTHIEpARA
FAOCTAHRYBAYIRA

BePHIA

MosTOpyBambe

A

Cinka 1.10 (A) Enonranuja Ha Tenomepu. Teromepasurte T'M Nperno3HaBaaT 3’-NPOTPY3UHUTE Ha TEJIOMEPHHUTE
CEKBEHIIM o7 XpoM030MOT. MosiekynoT Ha RNA e komminemenTapeH co teioMepHara DNA u mpeTrcTtaByBa COCTaBEeH
JIeJT OJ1 EH3UMCKHOT KOMILIEKC Ha Teiomepasata. [Iporpy3ujaTta Ha DNA o BojeukaTa Bepura xubpunusupa co RNA
cyOenuHUIaTa HA TEJIOMEpas3a Koja ce KOPUCTH KaKo YPHEK, ITPpH IITO HACTaHyBa eJIOHTaluja Ha TenomepHara DNA.
[Toroa, TemoMepasara ce TpaHCIOIHpPa 0 KPajoT Ha BoJieuKara Bepura of reiomepHaTa DNA. Ensumure npumasa u
DNA nonmmMepasa BpIiat eJoHTaldja Ha 3a0cTaHyBavykaTa Bepura ox tenomepHara DNA (Buchanan u cop., 2015).
(b) Temomepure HemaaT KOHCTaHTHAa JOJDKMHA BO TEKOT Ha PA3BUTOKOT Ha pacTeHHjara. TelomepuTe Kaj
XPOMO30MHTE OFf jaUMEH MMaaT pa3inyHa JOJDKHHA BO 3aBHCHOCT O] TUIIOT HAa OPTaHU M CTaTUYMOT Ha Pa3BUTOK
(Shippen u McKnight, 1998).

Tenomepasara Ouina OTKpHEHa Kaj IPOTUCTUTE o1 poJoT etrahymena, nojeka nak, OBOj €H3UM
OWJ M30JIMpaH OJf KBACIUTE W aHUMAIIHUTE KJIETKH. PacTUTETHUTE XPOMO30OMH MMaaT BHCOKO
KOH3€pBHUpaHU TEJIOMEPHU CEKBEHLM W aKTHBHOCTAa Ha TejoMepaszara Ouia MOTBpJAEHA Kaj
pacrennjaTa. OBHe MOAATOIM MTOKAXKYBaaT JieKa OJIPKYBambETO Ha TEJIOMEPUTE Ka] PACTUTEIHUTE
KJIETKH C€ OJIBMBA Ha CIIMYEH HAYUH KAaKO U Kaj APYTUTE €yKapUOTCKH OpraHU3MHU.
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1.2.4 Bpemero Ha permuiukanmja Ha jagpeHaTta DNA e cTporo peryJmpan npouec

[{enokymHaTta xpomo3oMmcka DNA ce perumiupa 3a BpeMe Ha S ¢dazara o KISTOYHHOT UKITYC,
MeryToa BpPeMETO Ha peruiukanuja Ha oapeneH DNA cermMeHT 3aBUCH O]l CTPYKTypaTa Ha
XPOMATHHCKUOT PErHMOH BO KOj C€ Haora OBOj CETMEHT. XPOMATHHOT KOj 3aJp)KyBa BHUCOKO
KOHJICH3UpaHa KOHQopMaIja 3a BpeMe Ha uHTepdaszaTa ol KICTOYHHOT LUKIYC Ce HApEeKyBa
xerepoxpomatuH. [Iputoa, perumnkanujara Ha DNA o1 XeTepOXpOMaTHHOT CE jaByBa BO JOIHAOT
ctanuyMm ox S ¢azara Ha KIETOYHHOT IUKIyc. VcTpakyBamara Kaj KBaceloT S. cerevisiae
nokaxkane jaexka DNA cerMeHTUTE KOU C€ JIOKaJIM3WpaHu BO OJM3MHA Ha TEIOMEpPHUTE Ce
peruIMIrpaar Bo IOIHUOT cTaAnyM oA S dazara, noaeka nmak, DNA cerMeHTUTE KOU ce acollupaHu
CO IICHTPOMEPUTE HAa XPOMO3OMHUTE C€ PEIUIMIMpaaT BO paHUOT mepuoa ox S daszara. Cermak,
aBTOHOMHO-peTIMKanucka cekBeHna (ARS) koja e acommpaHa co TeIOMEpOT MOXE Ja ce
peIuMIrpa BO PaHUOT CTAIUYM O] KJICTOYHHOT IUKIYC aKO HACTaHE pelIoKajiu3alja Ha oBaa
CEeKBEHIIa Ha JPYyro MECTO Off XpoMo30MOT. Ha ciudyeH HayWH, ako Majdl CErMEHTH O]l
tenomepHaTa DNA ce mHCepTHpaar Bo OJU3MHA HA M3BOPOT HA PEIUTHKAIIM]a BO XPOMO30MOT KOj
ja ununupa DNA pemnukanujata BO paHHOT CTaauyM, TOTAlll HACTaHyBa OJIOXKYBame Ha
aKTUBaIlMjaTa Ha U3BOPOT Ha perutukanuja. Ox apyra crpaHa nmak, DNA cerMeHTHTe KOU aKTHBHO
ce TpaHCKpUOUpaaT ce JIOKaJM3UpPaHU BO €yYXPOMATHHOT. BCyIIHOCT, eyXpOMaTHHOT
MPETCTaByBa XPOMO3OMCKH pETHOH KOj COJOPXH XpPOMaTHH CO HHUCKO KOHJCH3MpaHa
koH(popmanrja. OBue eyxpomatuHck DNA cerMeHTH ce peruipaaT BO PaHHOT CTaIuyM Of S
¢dazara, mMTO MOKAKYyBa JieKa EKCIpecHjaTa Ha TeHUTC MOXKE J1a BJHMjac BpP3 BpPEMETO Ha
peruukanuja Ha DNA. Taka Ha mp., perjinkanyjaTa Ha TeHU ¢O KOHCTUTYTHUBHA TPAHCKPHIIIIH]ja
BO KJICTKUTC CC OJIBUBA BO PAHUOT CTAAUYM OJ] KIICTOYHUOT HUKITYC. O[[ Apyra cTpaHa MakK, rCHUTC
KOU KOJUpaaT MPOTEUHU CO TKUBHO-ceUU(PUUHU (PYHKIHUU ce PEIUIMIMPAaT BO 3aBHCHOCT O]
HUBHATa aKTUBHOCT BO KJIETKUTE. VIMEHO, peIuinKanpjaTta Ha TCHHTE CO aKTUBHA €KCIpecHja BO
KJIETKUTE CE€ OJBHBAa BO PaHHOT CTaAWyM, JOJieKa MaK, peljiMKalyjaTa Ha Te€HH KOU HE ce
EKCIIpecHpaaT BO KIETKUTE C€ OJIBUBA BO JOIHUOT MEPUOJ O KICTOYHHOT HuKiIyc. Criopen Toa,
BpEMETO Ha peTuIMKaIlija He 3aBUCH caMo oJ1 jJokanu3aiujata Ha DNA cekBeHMTe BO OJIM3MHA
Ha W3BOPOT HA PEIUIUKAIMja, TYKy ¥ OJ IPYT'H PEryJIaTOpHU KOMIOHEHTH KOU ja KOHTPOJIUpAAT
WHULIMjarjaTa Ha perunkanuja Ha DNA.

1.3 Penapanuja na DNA
1.3.1 OmreryBamaTta Ha DNA MoJIeKyJInTe MOKAT Aa NPeIU3BUKAAT MyTalluH

Monekymure Ha DNA ce 1mocTojaHo eKCIIOHUpaHu Ha (U3MYKH U XEMHUCKH CcTpec (hakTopu BO in
vivo ycnoBd. Kucnoponor, yarpasBuosieroBoto (UV) 3pauemwe, aqKuIupauykuTe areHcu u
PEaKTUBHUTE paJiuKaIyl MOXaT aa npeau3BukaaT npoMeHnn Bo DNA cekBennara. OBre mpomMeHu
ongakaar npekuHu Ha DNA Bepurute, xemucka Moaudukanuja Ha Oazure, Kako H
WHKOpITOpaIlyja Ha MOoTrpenTHy 0as3u 3a BpeMe Ha perumikaijara. KapaktepucTHaHr mpoMeHu Ha
DNA ce popmupame Ha TUPUMUIMHCKH AUMEPH, aJIKUIIalja u qeaMuHanyja Ha 6asu (Ca. 1.11).
CrioHTaHUTE WM MHIYIIUPAHUTE OomTeTyBama Ha DNA 3HauajHo ke ja m3meHaT DNA cekBeHIara
aKo OBHE MPOMEHM HE ce KopurmpaaT. Taka Ha mp., CIIOHTaHATa ACaMHUHAIMja HA IUTO3HHOT BO
ypari ce japyBa Ha 100 6a3u o1 TEHOMOT 3a BpeMe O] €/IeH JIeH. 3a BpeMe Ha peruihKalfjaTa,
ypauuiaoT Ke Mpeau3BUKa TpajHa mpoMeHa Ha DNA cekBeHIaTa mpeky clapyBame cO aJeHUH
HaMmecTo co reaHuH. [loBekero omreryBama Ha DNA ce ciaydyBaaT BO HEKOJAMPAUYKHA T€HCKHU
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CEKBEHLIM, OJIHOCHO OBME IPOMEHM HeMaaT HHUKakBM mnocieauuu. Op napyra cTpaHa Iak,
omreryBambara Ha DNA Kou mpenu3BHKaaT MyTallMd U ja HapyllyBaaT (yHKIMjata Ha
€CCHIIMjTHUTE CH3UMH WU CTPYKTYPHUTE IPOTEHHU MOKAT Ja IMaaT HETaTUBHU TIOCIICTUIIH BP3
kietkure. Cenak, KJIETKUTE IoceqyBaaT roiieM Opoj Ha DNA penapupayku MeXaHU3MH 3a
3alITUTA OJ HEraTUBHUTE €(PEKTH HAa MyTaI[HHTE.

Cnonrann npomenn Ha DNA Huaynupann npomenn Ha DNA
Jeamunannja Excnonnpame Ha UV cBeTiinaa
NH, o] HiC
H H 5 4 Q (8]
NZ2 ®, HN G%) H—@,  aNH + H3c\__<
5 4
)2\| d e ”‘% Mo gl ahm
H NHg* H H H ~n—<
IIaTo3un (C) Ypanua (U) o " e 0 o H 4 c‘ 3
|
® 5 4 j/s af
H i 3 NH H—’\ﬁ 2 NH
CH, - zg CHy 2 :
H H 0 H H
H H 2
OH H OH H
Anenun (A) XHNOKCAHTHH Cocennn Tumuaa Bo DNA  Jlumepn Ha THMHE
,I[enypnn%unja AJNKHIAIHja CHy
o N‘§7 N%7
HNWNH > HN NH
>—N }—N
HoN HoN
I'sapun O°-MeTHIrBaHAH

I'sannn

Cinka 1.11 Xemuckure peakuyu KOM Ipeau3BHKyBaaT MyTtauud Ha DNA MoxkaT /a ce jaBaT CIIOHTAHO HWIIU
WHIYLUPAHO MOJ| JIGJCTBO HA 3pauere WM XeMHUCKH cpenctBa. CHnoHTaHOTO omTeryBakbe Ha DNA ondaka
JleaMUHalja Ha 0a3uTe UTO3MH WK afeHuH. VcTo Taka, JermypuHanyjaTa € mpolec Ha CIIOHTaHO (hopMHpame Ha
anypuHcko (AP) mecto Bo Mmosekynor Ha DNA. UV cBermHara nHaynupa GopMupame Ha IMPUMHIMHCKA TUMEPU
noMery coceJHUTE NMUPUMHUIMHCKU 0azu. Asnkunauujatra Ha DNA mnpercraByBa ajgundja Ha METWIIHHM TPYIU Ha
pas3JIMuHM NO3UIMK BO IIPCTEHOT Ha a3oTHarta 6a3a (Buchanan u cop., 2015).

1.3.2 ITupumuanHCcKuTe JuMepH npeau3sukanu o1 UV-B 3payeme MoskaT 1a ce penapupaar
MO/ 1ejCTBO Ha BUAJIMBA cBeT/IMHA Wi UV-A 3paueme

yJ'ITpaBI/IOJ'IeTOBaTa CBCTJIMHA MOKEC Ja IMPCAN3BUKA (I)YSI/IOHI/IpaH:;e Ha IUPUMUAUHUTE, IIPU IITO

ce ¢opmupaar uuknodyrancku gumepu (Ca. 1.11) u nupumuguH(6—4)IMPUMUAMHOHCKU
nuMepH. Pactenujata u dyfeTo ce MOAJOXKHM Ha eAHakoB creneH Ha DNA omreryBama 1moj
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nejctBo Ha UV-A (320-400 nm) u UV-B (280-320 nm) 3pademero o1l coHUeBara cBeTinHa. Kaj
OakTepunTe M pacTeHujara, Hekou UV-uHIyIHpaHu MyTaIllul MOXKAT Jla OuaaT peBep3uOUIHH CO
IpUMEHAa Ha BHUCOKO €Heprercka OpaHoBa JODKMHAa Ha BUAJMBara cBeTiauHa win UV-A
3pauemeTo. OBaa KOHBEp3Hja ce HapeKyBa (poTOpeaKkTHBAIMja U CE KaTalu3Kpa MO JISjCTBO Ha
ensumute potonujazu. Goronmjazute ancopompaat eHepruja co Opanona noimkuaa o1 300 1o 600
Nm ¥ OBO3MOXKYyBaaT KOHBEPTHPAE Ha IIUKJIO0YTAHCKUTE JUMEPH BO MUPUMHUIMHCKA MOHOMEPH
(Ci. 1.12).

AKTHBanHja CepetriiHHA
0]I CBeT/IHHA (300-600 nm)

T'en — mRNA— | Poronmjaza)

1 Canka 1.12 ExsumuTte $oTONMja3u KaTaIU3Upaar pernapanuja Ha

NUPUMUAMHCKH JuMepu. DorosnmjazaTa KOPUCTH €HEpruja on
BU/IJIMBATa CBETJIMHA 3a Jia TH npekrHe koBaieHTHUTE C-C Bpcku
KOM T'Y TOBp3yBaaT NMUPHUMUAWHCKH TUMEPHU HMHAYLUPAHH IOJ
nejerso Ha UV cBemmHa (Buchanan u cop., 2015).

AKTHBHpameTo Ha (HOTONMUja3UTe Kaj pacTeHH]jaTa ce peryiupa Moj AejCTBO Ha CBETIMHA U OBOj
IIPOIIEC Ce TocpeayBa Mpeky goropenentopot puroxpom. DoTtonujazara Owia uacHTHGUKYBaHA
kaj Arabidopsis v maennna (Triticum spp.) U Hej3UHATa KOHCTUTYTHBHA €KCIIPECHja BO KIETKUTE
€ HeOIIXO/HA 3a perapanyja Ha MUPUMUANH(6 — 4)THPUMHIUHOHCKH TUMEPH.

1.3.3 MexaHM3MOT HA penapanuja co eKCUU3Mja MOKe 12 OTCTPAHHU NOeAUHEYHH 0a3H WJIH
MO/I0JITY HYKJICOTHIHH BePUTH

Penapanujara Ha DNA co ekcuunsuja ondaka aBa TUIIa HA MEXaHU3MU: pelapanuja co eKCIu3uja
Ha 0a3M ¥ penapanuja co eKCUH3Mja Ha HykJIeoTH1. [Ipu penmapanujara co excius3uja Ha 0a3u
HAacTaHyBa OTCTpaHyBambe Ha XeMHCKH Mojauduipanara 6as3a (ypauui, S-METUILUTO3UH UM 3-
METHJIaJICHUH) 1o AejcTBO Ha eH3uMoT DNA-rnmko3mnasza. JlejcrBoro Ha DNA rimko3mnasza
Ipeau3BUKyBa (OpPMHUpAKE HA allypUHCKO WM anmupuMUAMHCKO (AP) mecTto co MHTakTHa
jarmexuapar-pocharna  crpykrypa. Iloroa, ensumor  AP-eHIOHyKIeaza ja  cede
dochonuecrepckaTa Bpcka kaj AP MecToTo 1 o MOCpeACTBO Ha HEKOJIKY €H3UMU C€ OBO3MOXKYBa
pemapanuja Ha mnpecedeHoTo Mecto. Mmeno, DNA nmeoxcupuboza Qocdoauecrepasa 10
OTCTpaHyBa Jeokcupubo3a-pocarnuor monekyia. Ilotoa, penapupauka mnonumepaza (DNA-
noJimMepasa 3 Kaj aHMMaTH! KJISTKU M KBACIIH) JI0/laBa eIMHIYEH HYKJICOTHI HAa IPa3HUHATA OJI
3’ kpajotr Ha DNA-Bepurata, a DNA nurasa ro crnojyBa npekuHoT. Ha TakoB HauMH HacTaHyBa
3aMeHa Ha LIEJINOT HyKJICOTHJI HA MECTOTO KaJie IITO MPETXOAHO uMano Moauduupana 6a3za (Ci.
1.13). Kaj pacteHujaTta ce U30aMpaHu XOMOJIO3U HA F€HUTE Ka] KBACIM KOM KOJUPAaT NPOTEUHHU
BKJTyY€HH BO MEXaHM3MOT Ha perapanyja co ekcimsuja Ha 6asu. [Ipuroa, oBue TeHCKH MPOU3BOAH
Kaj pacTeHMjaTa MmoKaxkalie CHOCOOHOCT 3a ekciu3uja Ha cnienuduuau DNA-omreryBama.
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Cauka 1.13 Mexanu3am Ha penapauuja Ha DNA co
ekciu3uja Ha 0Oaza. DopMUpaHHOT ypauui Cco
JleaMUHaIja Ha I1MTO3MH C€ OTCTpaHyBa oOf
jarnmexuapat-pocdar crpykrypara Ha DNA monx
nejctBo Ha DNA  riukoswnasa. Emsumor  AP-
€HJIOHYKJIea3a ro Mperno3HaBa J00MEHOTO alypUHCKO
WM anupuMUAARHCKO (AP) MecTo M BpLIM NPEKUH Ha
DNA-Bepurara Ha TO0a Mecto. I[loToa, eH3uMOT
neokcuprbos3a ¢pocdoamecTepaza TO OTCTpaHyBa
MPEOCTAHATHOT ~ MOJEKYJl  Ha  JICOKCHpHOo3a.
Emsumure DNA monmmepasa mu DNA nmrasza ja
pemapupaar mpa3HMHata W ro  OOHOByBaar
LUUTO3MH/TBaHUH 0a3unor map (Buchanan u cop.,
2015).

Cauka 1.14 Mexanu3am Ha pernaparmja co eKCIu3nja
Ha HYKJICOTHJ Kaj THPUMHIUHCKH nuMmepu. [Ipu oBoj
MeXaHW3aM ce KOpHUCTH cHucTeMoT 3a DNA
perMKanyja co I[el Ja CE OTCTPaHaT TOoJIEeMH
olTeryBama Ha JBOjHHOT DNA Xxenukc, Kako 1ITo ce
NUPUMHIMHCKHTE AUMEPU MHAYLHUPaHHU MOA IEjCTBO
Ha UV ceernmHa. OmreryBamara Ha DNA ce
Npeno3HaBaaT OJ CTpaHa Ha EHJIOHYKJIEa3uTe KOu
BpILIAT eKCIM3Uja Ha MoyekynoT Ha DNA (upBeHu
crpenku). [loroa, xenukaszara ja ommoryBa DNA koja
LITO COAP’KU OIUTETEHH 0a31 U OJIUTOHYKJICOTHIIOT Ce
oTcTpaHyBa oJ oBa Mecto. Enzumure DNA
momuMmepaza u DNA gnwraza ja oOHOByBaar
¢dopmupanara npasauaa (Buchanan u cop., 2015).
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ITpu penaparnujara co eKClU3Uja Ha HYKJI€OTH € BKIy4eH MEeXaHU3MOT Ha perutnkanyja Ha DNA.
OBoj penapaTUBEH MexaHu3aM Moxe aa orcTpanu DNA omreryBama KOU BpLIAT JUCTOP3Hja HA
IBOjHUOT Xxenuke Ha DNA, BKIIydyBajKu pa3inuyHu MHUPUMHIMHCKH JUMEPH WHIYIHUPAHU TIO]
nejctBo Ha UV cBetimHa. Kaj eykapuoTckuTe KIETKH, perapalujara co eKClu31ja Ha HyKJICOTUIH
OBO3MOJKYBa OTCTpaHyBame M 3aMeHyBambe Ha DNA ¢parmenT co gomkuHa o1 okoiy 30 6a3HH
naposu. [Ipu oBoj MexaHuzam, aucrop3ujata Bo DNA ja mpeno3HaBa MyJITHEH3UMCKU KOMITJIEKC
KOj BpIIM TPEKWH Ha OIITeTeHAaTa BepUra oJl JABETe CTpaHHM Ha Je3mjara. [loToa,
OJIMTOHYKJIEOTHJIOT C€ OTCTpaHyBa oA aejctBo Ha DNA xenukaza. @opMmupanara npa3sHuHa Of
OTCTPAHETHOT HYKJICOTH] ce 0OHOBYBa moj aejctBo Ha DNA monmmepasa d WM €, a €H3UMOT
DNA snurasza Bpum crojyBame Ha npekuHute Ha Bepurure (Ca. 1.14). OBoj mexaHu3aM Ha
pemapanuja 0w uaeHTH(UKYBaH Kaj pacteHujara. VcTo Taka, WICHTU(UKYBAHH C€ MyTaHTHHU
pacTeHHja KoM He mocenyBaaT MexaHu3am 3a DNA penaparyja Koj € He3aBUCEH O] CBETJIMHATA.
OBue MyTalMy ce JTIOKaIU3UPaHU BO FEHU KOM CE XOMOJIOTHU HAa XyMaHUTE T'€HU KOU CE OJTOBOPHU
3a penapalnyja co eKciusuja Ha HykieoTu]. OBue UCTpakyBama MOKaKyBaaT JIeKa pacTeHUjaTa
KOPHCTAT UCT MEXaHu3aM 3a penapaiyja Ha DNA kako u ApyruTe eyKapuoTCKA OPTaHU3MHU.

1.3.4 Penmapanmjata Ha NOIpPelIHO CHAapyBame I'M KOPHUIMpPa TIpPelIKHTE 3a BpeMe Ha
pemiukanuja Ha DNA

Kaj E. coli, meTunanujata Ha aJ€HUHCKUTE OCTATOIM BO maiuHapomckara cekBeHua GATC
HacTaHyBa BenHAII o perutukamnujara Ha DNA. Ako DNA monmMepasaTa HampaBH Tpelika 3a
Bpeme Ha DNA peruinkanyjaTa Kako IITO € MOrpeiHo 0a3Ho crapyBame, TOrall pernapanujata
HACTaHyBa Ipej METHJIAIMja Ha HOBOCHHTeTH3MpaHata DNA-Bepura co 1en Jja ce pa3inKyBaaT
nsete Bepurd (Cu. 1.15).

s
| GATC GATC Ponmre/icka Bepura
CTAG \V CTAG | HoBa Bepura

ITorpemmno ~<
cnapeHa 6asa l MutS, MutL, MutH

Cauka 1.15 Mexaam3aMm Ha pemapanyja Ha
MOTPEIIHO ~ crlapyBame Kaj Escherichia  coli.

Excumsuja | Ersonykieasa Kommuiexc ox Tpu npotensy (MutH, MutL u MutS)

Xeankasa BpIIM MPENO3HABAKE HA IIOTPELIHO CHApEHUTE

a30THH 0a3u KOM ce MHTPOAYLMPAHH OJf CTpaHa Ha

CH; CH, DNA mnonumepaza BO HOBOCHHTETH3MpaHaTa U

G ‘In' c G LTC HemeTunupanata Bepura Ha DNA. Ilpuroa, MutH

cT1) CTAG BpIIM TIpekuH Ha HoBaTa DNA-Bepura of

CIPOTHBHATa CTpaHa Ha METHJIMPAHOTO MeECTO.

:DNAno.rmuepaaa IloToa, OIITETEHUOT DNA-dparmenT ce

OTCTpaHyBa CO KOMOMHHPAHO JIE]CTBO Ha EH3UMUTE

CHy Jlurasa CH, XemMKaza M er3oHyKKkieasa. dopmupanata

[ ] mpa3HWHa ce OOHOByBa mox nejctBO Ha DNA

GATC GATC nonuMepasa © DNA smrasa (Buchanan u cop.,
CTAG CTAG 2015).
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OBoj THII Ha penapanyja ce OJBUBa CO MOCPEJCTBO HAa KOMIUIEKC o Tpu npotenHu (MutS, MutH
u MutL). ImeHo, npotenHoT MutS ja mpeno3HaBa MOrpenIHo cnapeHara 0a3a 1 ce Bp3yBa 3a Hea,
MutH ce Bp3yBa 3a xemumetmiupanute GATC-mecra onm DNA u ja cedye HeMeTWIMpaHATa
(HOBOCHMHTETH3MpaHa) Bepura, f1ojeka nak, MutL e nmosp3an 3a MutS u MutH u oBoj npoteus e
HEOITXO/ICH 3a KPajHUOT YEeKOp 01 penapanujata. [Ipu 0Boj mporec Ha penapaiija yaecTByBaaT u
JOTIOJIHATEHM POTEUHH, Kako To ce UvrD Xenukasa 1 er30HyKieasa KOU BpILIaT OTCTPaHyBambe
Ha omrereHaTa DNA-Bepura mouHyBajKu 0J] TPECEYCHOTO MECTO O CTpaHa Ha mpoTenHoT MutH.
dopmupaHaTa npaHuHa ce 00HOBYBa o AejcTBo Ha DNA monumepasa u DNA nurasa.

Penapanujata Ha mnorpemHo cnapyBame (Mismatch repair) ¢ BHCOKO KOH3epBUpaH
MeXaHu3aM Koj (yHKIMOHMpA Ha CIMYEH HAuuWH Kaj eykapuoTure u Oakrepuute. Hekoiky
XOMOJIO3H Ha OAKTepUCKH mutS v mutl reHn Owuie WACHTU(DUKYBAHH BO TEHOMHUTE HA KBACIU H
LUIaYy, J0jieKa MaK, XOMOJIOTOT Ha mutS TeHOT € NMPUCYTeH U Bo MHUTOXOHIpHcka DNA kaj
XyMaHaTa momyjangja.  MexaHU3MUTE Ha  pa3lMKyBalkeé Ha  OPUTMHAJIHUTE O]
HOBOCHHTeTH3UpaHuTe Bepurd Ha DNA onx crpana Ha Oakrtepuckuor MutS-MutL-MutH
KOMIIJIEKC HE CE TIOTBP/ICHU Kaj €yKapuOTUTE, ONJICjKN Kaj OBHE OPTaHU3MH HEe OWIIa IeTeKTHpaHa
meTtunanuja Ha GATC-cekBeHIaTa U He ce WACHTU(DUKYBAHU XOMOJIOTHU TeHu Ha mutH. OBue
MOJIaTOIIM MOKa)XyBaaT JieKa €yKapUOTCKUTE TIe€HU KOU CE€ XOMOJIOTHM Ha mutS u mutl
MOTEKHYBaaT MpeJ] eBOIyL[OHATa AUBEPIreHIja Ha )KUBOTHUTE, pacTeHujaTa u ¢pynrure. Mcro
Taka, XOMOJIO3UTE Ha OBHE JIBa reHa Omiie KIIOHWPAHU O]l pacTeHHjarTa, IITO MOKaXXyBa JeKa OBOj
CHCTEM Ha perapaliija Ha MOTPELIHO CTIapyBamke € CIIMYEH Kaj CUTE €yKapUOTCKU KIIETKH.

1.3.5 Penapauuurte ckjJoHM Ha npasBewme rpemiku (Error-prone repairs) oBo3mo:kyBaat
DNA nonumepa3sa ga yuta npexky omrereHuTe Mecta Ha DNA-ypHekoT

3a Bpeme Ha peruinkanujata Ha DNA, xommiekcor Ha DNA-nonnMepa3a Moxke J1a Mperno3Hae
omTeTyBama Ha ypHek-Bepurata Ha DNA. [Ipurtoa, 0BOj €H3MMCKH KOMIUIEKC MHHYBa MPEKY
OLITETEHUTE MECTA U ja MPOJ0JIKyBa cuHTe3aTta Ha DNA 6e3 1a ro nonpasu omreryBamero. OBaa
akTuBHOCT Ha DNA mommMmepaszata TpeTcTaByBa MOTECHIIMjATHO MyTareH mpolec, Oujiejku
SH3UMCKHOT KOMILJIEKC HHCEPTHPA aJeHUHCKU HYKJICOTUIH Ha OIITETEHOTO MECTO HE3aBUCHO O]
opurnHanHata DNA-cekBeHIa.

Kaj OakrepuuTe €KCHOHMpPAHW Ha JIETAJHHU YCIOBU (BUCOK MHTeH3uTeT Ha UV 3paueme) ce
aKTUBUpa pernapaTHBEeH MeXaHU3aM CKJIOH Ha MpaBeme IPellky (error-prone repairs) yiure
MO3HAT KaKo TPaHcJAe3UcKa pervimkanuja (translesion replication). Kaj E. coli, npotennute
UmuC u UmuD ce Bp3yBaat 3a DNA-mosmmMepasaTa u ja 3rojeMyBaaT HEj3MHATA TOYHOCT MIPH
MHKOpHopanuja Ha Hykieotuau. Cropen OBOj MexXaHHM3aM, Ha MECTOTO Ha OIUTETYBAE O]
HOBOCHHTETH3MpaHaTa BepUra ce MHCEPTHpaAaT aIEHUHCKH OCTAaTOLIM HE3aBHCHO O] CEKBEHIaTa
Ha poautesnckata DNA-Bepura. AKo OIITETEHUTE MeCTa C€ TUMHIMHCKH JUMEpH, TOTall He
HACTaHyBa MyTallMja Ha HoOBOocuHTeTH3upaHata DNA, noneka mak, IUTO3HMHCKUTE TUMEPH
MpeIrn3BUKyBaaT MyTallMM Ha MecCTaTa Ha omTeTyBame. M mokpaj Toa mTO penapaTuBHUOT
MEXaHW3aM CKJIOH Ha TPaBEHE T'PEIIKH MOXKE Ja Mpeau3BUKa TojeM Opoj Ha MyTallud, OBOj
MeXaHU3aM OBO3MOJKYBa MPEKUBYBamhE¢ HAa KJIETKUTE BO YCIIOBH Ha MHTEH3UBHO OILTETYBAIE HA
DNA. Cnuuen MexaHM3aM Ha pemapandja Tpeky O0ajmac Ha MecTaTa Ha OINTETYBamkEe €
UHACHTU(QUKYBaH Kaj kBacuute. [IpomsBomute Ha Qamunmjata Ha umuC-TeHUTE KOU Ce
HEOIXO/IHU 3a 0ajrnac Ha TUMEPUTE C€ AKTUBHU NMPOTEUHHU IPU PETIapaTUBHUOT MEXaHU3aM CKIIOH
Ha TpaBemh-e IPELIKH, KaKO U BUCOKO MPELM3HUOT MEXaHU3aM 3a pernapaiuja Ha omrereHa DNA.
Kaj pacrennjara e uneHTu(uKyBaH XoMoJo0rT Ha efieH TeH o umuC-reHckara pamuimja.
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1.3.6 'onemurte omreryBama Ha DNA MmoxkarT ga ce pemapupaar HpeKy XOMOJOIHa
pexkoMOuHanMja

l'onemure omreryBama Ha DNA Moxar na HMHIynupaaT aiaTEpHATHMBEH MEXaHHW3aM Ha
penapauuja. I[Ipu penapanuja co pekom6bunanuja (Ca. 1.16), DNA nosnumepasara ja mpeKHHyBa
peIuIMKanmjaTa mopajau OmTeTyBameTo Ha ypHeK-Bepurara og DNA. [Ipurtoa, permkaiyjata Ha
DNA npojomkyBa 0] HApEIHOTO MECTO Ha MPajMEPOT OJ] YPHEKOT, IITO MOXKE /1a OHJie HEKOJIKY
CTOTHHA HYKJCOTHIM HH3BOJAHO OJI MECTOTO Ha omTeryBambe. OBOj IUCKOHTHHYUTET BO
permkanujata Wi GopMMpaHara Mpa3HMHA Kaj HOBOCHHTETH3MpaHaTa Bepura ce oOHOBYBa
npeky xomosiorHa DNA pekoMOMHaIja co KOMIUIEMEHTapHATa pPOJAWTENICKA BEpUTa. U CO
KOpUCTeHE Ha cnenuduyHu pexkomOuHanucku eHzumu. Ilotoa, ensumure DNA nonumepasa u
DNA nurasa ja penapupaaT popMupaHaTa npa3HUHA Kaj KOMIUIEMEHTapHATa YPHEK-BEPHTa.

X Peniinkanujara e
0/10KHpaHA €O OMITETYBame
HAa POAMTEJICKATA BepHIa

IToamMepasaTa NpoxoJIKyBa
O] MeCTOTO HA OMITeTYBame

N COopoTH oITETEeHOTO MecTo ce
(¢opMupa npasHHHA Kaj
HOBOCHHTETH3HPAHATA BepUra

Heomrerenara poauTe/icKa Bepura
ce peKoMOMHHMPA BO Pa3HAHATA

PexomOnHanujata
0CTaBa NPa3HHHA Kaj
POANTEJICKATA BepHra

DNA noamue_pasﬁ

Oo0HoBYBam€ HA NIPA3HUHATA
Kaj poauTe/ICKaTa Bepura

Cauxa 1.16 MexaHn3aM Ha MOCT-peIUTAKaIUCcKa pernapanuja. Kora cucremor Ha DNA-perukanyuja ke mpemno3Hae
HepemapupaHa Je3uja (mupuMuanHCKd mumep), DNA monmmMmepasaTa MOXE Ja IO 3a00HKOJIH OIITETYBAHKETO U
MIOBTOPHO A2 MPOAOJIKHU IT0J] MECTOTO Ha OIITETyBamke. PopMupaHara Ipa3HIHHA BO HOBOCHHTETH3UPAaHAaTa BEPHUTa Ha
DNA ce penapupa mmpeky pekoMOHHaIMja CO MHTaKTHAaTa poauTelicka Bepura. [Ipurtoa, ensumure DNA nonmumepasa
u DNA nuraza ja oOHOByBaaT (opMupaHara npa3HHHAa Kaj WHTakTHata poxutencka Bepura na DNA. Tlonorna,
NUPUMHUIMHCKHAOT JUMEp MOKe []a c€ OTCTpaHM IPEKy pernapainyja co eKCIu3uja 3a aa ce popMHpaar ABE HHTAKTHU
JIBOjHOBepr>KHU MoJiekysn Ha DNA (Buchanan u cop., 2015).
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1.4 PexomOunanuja na DNA

1.4.1 PekomOnnanujata Ha DNA uMma Ba:XHAa yJora BO MejOTCKATa KJIeTOYHa Aeida W
eBOJIylMjaTa

Pennukanujata u penapanujata Ha DNA ce KpUTHYHU MPOLIECH 32 TeHEeTCKaTa CTaOMITHOCT Kaj
opraam3mute. Cemnak, MpeXUBYBAmHETO HA €JICH BUJ 3aBHCH O] T€HETCKaTa BapHjalja Koja
OBO3MOXYBa aJalTHpamkE HA BUAOBUTE KOH MPOMEHHUTE HAa YCIOBUTE BO XUBOTHATa CpPEAHHA.
I'enerckaTta pexkomounanuja Ha DNA nMa BakHa yJiora BO €BOJIyIHjaTa, OUICjKH OBOj MPOIIEC
OBO3MOXYBa peapamkupame Ha DNA-cekBeHIM 3a Aa ce n1o0ujaT HOBM KomMOuHanuu Ha DNA
Mouiekyu. HoBomoOuenuTe reHu Moxat Ja ekcrpecupaar HOBU TUIOBH Ha RNA monekynu u
MPOTEUHU U HA TAKOB HaYUH ce JoOMBaaT HOBU (heHOTUNOBU. VcTo Taka, pekoMOMHaljaTa Ha
DNA 3a BpeMe Ha Mejo3aTa MOXe J1a OBO3MOXXH (hOpMUpamke Ha TeHETCKH pa3inyHu rametd. Ha
TaKOB HAYUH C€ CTUMYJIUPA MPOAYKIIM]ja Ha XETEPOT€HU T€HOTUIIOBY BP3 KOU JIeTTyBaat (paKTOpUTE
Ha XMBOTHATa CpelMHa MPEKy MPOIecOT Ha NMPUPOAHA CeleKImja. MexaHu3MuTe Ha TeHEeTCKa
pexoMOMHaIlMja ce TECHO TOBpP3aHM CO peIuMKanuja u pemapanuja Ha DNA. BceymHocr,
pexombOuHanujata Ha DNA ce oBHBa Kaj CHTE KJIaCH HA KUBU OPTAaHU3MH, KaKO U Kaj BUPYCHTE.

1.4.2 XoMoJiorHATa peKOMOUHAINja ce 0ABUBA MOMery J0JTrH U XOMOJOTHH HYKJIEOTHIHH
CEeKBEHIHN

[Toctojar Tpu Tuma Ha MexaHum3Mu Ha DNA-pexkomOuHaIMja: XOMOJOTHAa pPeKOMOHWHAIH]a,
pexoMOMHaNMja crenuduyHa 3a TO3WIMja W HENpaBWIHA peKoMOWHaImja. XOMOJOrHATa
pexomMOuHanuja ce oa18uBa co DNA cekBeHIIM KOM MMaat 3HayajHO CIIMYHHU PErHOHM (XOMOJIOTHH
peruonn). @pekBeHIjaTa Ha peKOMOWHAITM]a Ce 3roJieMyBa CO IOJDKUHATA Ha XoMoJjorHuTe DNA
CEerMEHTH. MexaHM3MHUTE Ha XOMOJIOrHaTa peKoMOMHalMja MoXaT Ja Cce€ OJApenaT CIopen
CTpyKTypata Ha qobuenute npousBoau (Cia. 1.17). Pasmenara Ha DNA-cekBeHIIM CO MOMOII Ha
KPOCHHI-0Bep (crossover) Kora He ce ryOW HUTY elHa KoaupaHa nHdopmanuja ox asata DNA-
IYIUIEKCH Ce HapeKyBa perunpoyHa pekomOuHanuja. Ilpu HeperunpoyHa pekoMOWHAIMja WIH
reHCKa KOHBep3Hja HE HACTaHyBa pa3MeHa Ha CEKBEHIIU, Ounejku camo eqrHnoT DNA myreke
IoHUpa HH(pOpMaIija MpeKy CeKBEHIaTa.

A B A B
| | | |
[ ] | |
a b a b .
[ 1 I Cianka 1.17 JIpa Tvna Ha xoMosnorsa DNA-pekoMOuHanuja
| | [ | maBaar pasnmydm npousBoaud (Buchanan u cop., 2015).
TeHcKa Kpocunr-osepot nomery ase aBojHoBepr>kHE DNA Mouekyu
Crossover . OBO3MOXYBa peuunpoyna pazmena Ha DNA cekBeHIHM (JieB
KOHBep3Hja . .
naHen). ['eHckata koHBep3wja ondaka HepenuIpodeH
IA I b I IA g I TpaHcep Ha HYKJIEOTHAHA CEKBEHLA OJ €lIeH Ha Apyr
[ I | [ | nBojHoBeprmkeH DNA  monekyn. JloHopHara CeKBeHIa

i aKIenTopHaTa CeKBeHIa (po3oBa 0o0ja) ja TyOW TeHeTcKara

a B a B (BuoseroBa 0o0ja) ocraHyBa HENpOMEHETa, [OfEKa IaK,
|
I

uHpOopManyja (JeceH maHem).
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[TocTojar Tpu MOZeTM Ha XOMOJOTHa PEKOMOWHAIMja: aHWIMpame Ha CIUHWYHH BEPHTH,
pemnaparyja Ha JBOjHOBEPIKEH IPEKUH, KaKO U €HOCTpaHa MHBa3Hja IPEKy KOM ce 00jacHyBaar
MOTEHIIMjaJTHATE TIPOU3BOIM Ha criennpuanata pekomOunanyja Ha DNA (Ca. 1.18).

1 Moaea Ha enHoBepHKHO 2 Moaea Ha penapanuja Ha 3 Moae/ Ha eJHOCTpPaHa

aHIWIHpambe IBOjHOBEPHIKeH MPeKHH HHBa3Hja
s ] 5 1 | [ 1 ]
1 | A sl | | s I ]
A ¢ ] ! ] Ay |
7| Ji=) 5| | sl ]
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Camnka 1.18 Tpu moznenu Ha xoMmosioraa pekom6uHanuja (Buchanan u cop., 2015). lonopnara DNA e co Buonerosa
60ja, monexa nak, peuunuentHara DNA e co po3osa 6oja. Kaj mozenor Ha enHoBepr>kHO aHMMpame (1) HacTaHyBa
JIBOjHOBEpWKEH NpekuH Kaj nBata DNA-mymiekcu (A). Erzonykiieasure BpmiaT oTCTpaHyBambe Ha HYKICOTHIH
3all0YHYBAjKM O IBOJHOBEPIDKHNTE IPEKMHU U HAa TAKOB HAYMH CE €KCIIOHMPAAT €JHOBEPIKHN XOMOJIOTHU PETHOHN
(b). KommiemenTapaute eqHoBeprkHE cHIpH Ha DNA MeryceOHO ce aHmnmpaar (B), mro e mpocieneHo co
oTcTpaHyBamwe Ha Hexomojoruure DNA mnporpy3unm u penapauuja na npasHuaute (I'). OBoj MexaHuzam Ha
pekoMOMHaIMja € HeKOH3epBaTHBeH, Ouzejku camo eneH xuMeped DNA-nymieke moxe na oncrane. Kaj MozesnoT Ha
penapanuja Ha qBOjHOBeprkeH npekuH (double-strand break repair-DSBR) (2), pekomOuHanujata 3amouHyBa co
JIBOJHOBEPWIKEH MPEKHUH Kaj eaHuoT of nBara DNA nymiekcu (A). [|BOJHOBEPHIKHUOT HPEKUH CE 3rojeMyBa 10/
nejetBo Ha er3onykieasu (b), a dpopmupanute 3’-nporpy3un Ha DNA ce Bp3yBaar 3a KOMIIEMEHTAPHUTE CEKBEHIH
Ha APYTHOT JIYTUIEKC U JIeNTyBaat Kako rnpajmepH 3a cunresza Ha DNA (B). @opmupanure npasHuHU ce 00HOBYBaaT co
KOpHUCTEeHEe Ha MHTaKkTHaTa ToHopHa-DNA kako ypaek (I'). Pasrpanerurere DNA Monekynu Kou ce 1o0OMBaat o1 0BOj
IIpoLeC MOXKAT Ja ce KOMIUIETUpaar CIope] eaHa oJ aABeTe MokHH komOuHaumu (/). OBoj mponec Ha DSBR e
KOH3EpBAaTUBEH MEXaHW3aM Ha peKOMOMHaIMja, Ounejku ce oOHOByBaar aBata DNA-IyIuiekcu KoM y4ecTByBaaT BO
IpoIrecoT Ha pexoMOmHarja. Kaj mMomenoT Ha emHocTpaHa WHBa3Wja (3), ABOjHOBEPIKHOTO NPEKHHYBAaHkE BO
aknenTopHata DNA (A) ce 3ronmemyBa mon nejctBo Ha ersonykieasu (b). Enanor ox nBata dopmupanu 3’-kpaeBu
BpIIIM MHBA3Mja HAa KOMIUIEMEHTapHAaTa ceKBeHIa o MHTakTHHOT DNA-aymurekc (B). Becymuoct, cuaTezata Ha DNA
ja mponosbKyBa Bepurata koja Bpiud unBasuja. (I') HenpaBunmHara pexomOuHanuja ce jaByBa CIPOTHBOJIHO OJI
JIBOjHOBEPI)KHHOT IIPEKUH M HACTaHyBa I'eHcKa KoHBep3uja (/).
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Yurre nmpes WijaHUuIM TOAMHH, JTyT'eTO BPIIEe CeJISKIINja Ha OCOOMHU O MHTEpEC Kaj TojieM 0poj
KyJITypd Ha pacTeHHja IpeKy MNpolecoT Ha XOMOJOrHa pekomOuHanuja. HeomamHemHuoT
Pa3BUTOK Ha MOJIEKyJapHaTa OMOJIOTHja U TEXHOJIOTHHTE 32 JOOMBamke Ha TPAHCTCHU PACTECHHja
¥Ma 3Ha4yaeH MpHUJ0HeC BO 00jaCHyBame Ha MEJOTCKAaTa U coMaTckaTta pekomMOuHanuja Ha DNA
Kaj pacTeHujaTa. BcymrHoOCT, MOJIENIOT Ha penapanyja Ha 1BojHOBeprkHE Bepuru Ha DNA (Cu.
1.18) mo3xe na ru 006jacHH MPOLIECUTE LITO CE OJIBUBAAT Kaj pacTeHUjaTa P MejoTcKarta aenda Ha
KieTkuTe. Monenor Ha aHwimupame Ha eaumHmdeH cuHpup (Ca. 1.18) HajmoOpo ja omwminryBa
EKCTPaxpoMO30MCKaTa peKOMOMHAIIM]a KOja c€ OJABMBA CO HHUCKA (PpEKBEHIIM]a Kaj COMATCKHUTE
pactutrenHu kieTkd. [lpum oBoj mporec, miasmumaute DNA  MONEKYJTH KOU COApXKAT
IPEKJIONYBAaUYKH PETMOHU Ha crelu(UYeH T'eH-pernopTep ce MpeHecyBaaT U peKOMOMHUpPAAT BO
pacTuTenHaTa KJIETKa 3a Ja C€ OApPXKHM HMHTAKTHOCTa Ha TreHoT-penoprep. I[lpupomnute
excrpaxpomo3zomckute DNA wmonekynu, kako mTo e MobumHata DNA (T-DNA) on
Agrobacterium tumefaciens v Bupycaute DNA mokaxyBaaT CJIMYEH HAYUH HA pEKOMOHMHAIIH]A.

1.4.3 Kaj pacrenmujaTta ce MICHTH(UKYBAHM NPOTEHMHH KOH Ce BKJIYYECHHM BO XOMOJIOTHA
pexoMOuHaNMja

XoMmosoruara peKoMOMHaIja Kaj MEJOTCKUTE U MUTOTCKUTE KJIETKH Ce OJJBUBA CO MIOCPEICTBO HA
rosieM 0poj TeHcKH mpou3Boau. O OBUE TEHCKHU MTPOU3BO/IN, Kaj KBACIIUTE OMJIe KapaKTepH3HUpaHH
nporeunute RADS1 u DMCI. Mmeno, RADS1 e HeonxoieH 3a MUTOTCKUTE M MEJOTCKUTE
pexombOunanuu, noneka mak, DMCI1 e akTuBeH MpOTEWH camo 3a Bpeme Ha Mmejo3ata. OBue
IPOTEHHHU C€ XOMOJIOIHM Ha NMpoTenHOT RecA kaj E. coli, KO uMa IJaBHa yjora 3a BpeMe Ha
XOMOJIOTHAaTa pexoMmOuHanuja kaj Oaxtepumre. IIporemHOT RecA karanmsupa peaxiuja Ha
IIPEHECYBakE Ha BEpUra, IMpH LITO CE OBO3MOXKYBa HaBJeTryBame Ha efaHoBeprmkHa DNA Bo
xomoJoreH peruoH Ha DNA-aymiekc (Ca. 1.19).

JIeojHoBepmna DNA

ONONONY,

Ennonoeepm:kaa DNA

AVaVaVaVaVaVa
\VIAV/4 \/ WV VvV WV \

RecA 80

Hcernenara DNA Bepura
Canka 1.19 Vnora Ha RecA mnpu tpanchep na DNA-Bepura.

IIporennot RecA xaj Escherichia coli nmpeTctaByBa MOHOMEp CO
rosnemuHa oz 38-kDa koj ce Bp3yBa 3a equoBepikHa DNA npeky
KOOIEpaTHBeH MexaHu3aM. (DOpPMHPAaHHOT HYKJICONMPOTEHHCKH
KOMILIEKC Ce arperupa co IBojHoBepmkeH DNA-Moinekyl, npu
mro ce pgo0uBa TpojHOBepr>keH DNA-KOMIUIEKC BO KOj
HYKJICOTUIHUTE 0a3u He ce crapeHH. OBOj KOMITIEKC TO OJIECHYBa

HaBJIETYBaKETO Ha  engHoBepmkHa — DNA, KaKo u
Kommiaeke oa eIHOBepIKHA KOMIUIEMEHTAPHOTO CIlapyBamk€ Ha Oasure 3a aa HaCTaHE
DNA u RecA HaTamollIHaTa pa3mena Ha Bepurd (Buchanan u cop., 2015).
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Ucro Taka, nporennute RADS1 u DMC1 katanusupaat npeHecyBambe Ha CHHIIUP BO MPUCYCTBO
Ha permkanuckuoT nporenH A (RP-A), koj ce Bp3yBa 3a eaunuueH DNA-monekyin. OBaa
aKTUBHOCT € HEOIXOJHA 3a MpEHECyBame€ Ha BEpUra MpU CUTE TPU MOJEIU Ha XOMOJIOTHA
pexom6unanyja (Ca. 1.18).

Kaj pacrenmjaTa ce naeHTH(UKYBaHU TojieM OpOj XOMOJIOTHU I'e€HH Ha recA, a el 01 OBUE TCHH
KO/AMpaaT MpOTEeMHU KOM MMaaT (yHKIMja BO XJoporactute. McTo Taka, XOMOJIO3M Ha T€HOT
RADS51 ce KJIOHWpaHU Ka] HEKOW pacTeHHja, kako Lilium, Arabidopsis, opu3 (Oryza sativa),
muennna (7riticum spp.) u mueHka (Zea mays). Excrpecujra Ha oBHe TeHU Ouiia akTUBHpaHa IO
TpeTMaH Ha pacTeHHjaTa co X-3paly, TO MOKaXyBa JIeka coMarckaTa pekomOnHanmja Ha DNA
ce MHAyLMpa Ipu omTeTyBamba Ha DNA. PacTuTenHuTe NpoTenHU KOU c€ XOMOJIOTHU Ha RecA
wm RADS1 HajBepojaTHO WMaaT 3HadajHa yjora Mpud XOMoJIoTHaTa pekomOumHanmja. Kaj
Arabidopsis e nzonupana cDNA cekBeHla koja € xomosorsa Ha DMCI. Tlporenaure DCM1 n
RADSI ce konokam3upaHu MPH OJPEACHHA CTaIUyMH O] Mejo3arta kaj Lilium. BeymHocT, oBue
IIPOTEHHHU MOXaT Jia IeJyBaaT Ha KOONEPaTUBEH HAUMH IPU NOPAMHYBAaHhETO M CIIapyBAKETO Ha
komruieMeHTapauTe DNA cuHIMpH 32 BpeMe Ha XOMOJIOTHaTa pekoMOuHanuja. J{Bata mporenHa
ce MPUKpEMyBaaT 3a XPOMAaTUHCKHUTE jaMKH 32 BpeMe Ha JIEITOTEH U 3UTOTEH O] Mejo3aTa, a 3a
BpEME Ha MaXUTEH ce MOBP3aHU 3a cHHanTOHeMaTHHOT Komiuieke (Ci. 1.20).

)
XpoMaTHHCKH . Jlenroten

jaMkn

eJleMeHT

IlenTpanen -
eJleMeHT

|
L

PexoMOnHamicKa
HOIYJ/Ia 7
Ha XHja3ma

Camnka 1.20 IIporennor LIM15 kaj Lilium y4ecTByBa BO (hopMHUpame Ha CHHANITOHEMaJIEH KOMIUIEKC 3a BpeMe Ha
Mejo3a. CHHanTOHEMaJIHHOT KOMIUIEKC 00e30emyBa CTpYKTypHa paMKa 3a OJBHBam€ Ha PEKOMOHMHAIHjaTa Cco
MIOCPEACTBO HAa IPOTEMHCKUTE KOMIUIEKCH BO peKoMOMHanuckara Hoxyia (Buchanan u cop., 2015).

1.4.4 PexomOuHanujaTta cnenuduyHa 3a mno3uNHja ondaka AKTHUBHOCT HA €H3UMMH H
nepunupanu DNA-n10kycu

Bropuot mexanuzam Ha pasmeHa Ha DNA cekBeHlu kaj E. coli e pekomOnHanmja cnenuduyna
3a mo3unmja (site-specific recombination), koja ce ogBuBa Ha crierupUIHE TeHCKH JIOKycH. OBOj
Ipoliec ce OJBMBA He3aBUCHO 01 RecA u He ce moTpeGHM JoarK perioHu Ha Xxomosoria DNA 3a
pexomOuHanuja. PekomOuHammjara crenuduyHa 3a MO3WIMja € Hajao0po TpOoydeHa IIpU
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WHTETpaIyja Ha 6akrepruodaror A Bo XpoMo30MOT Ha E. coli. 3a naTerpanyja Ha 6akrepuodaror
A BO OaKTEPHCKHOT XPOMO30M HEOIIXOJHO € MPUCYCTBO Ha J[Ba MPOTEHHHU M 3acnHuYka DNA
cekBeHIa. EqHMOT npotenH ro koaupa O0akrepruodarot u moceayBa akTHBHOCT Ha PeKOMOWHA3a
(uHTEeTpasza), JoJeKa MaK, BTOPHOT MPOTEMH Ha KJeTKarta JoMakuH koaupa DNA Bp3yBauku
nporeud (IHF). 3aeagamukara DNA cekBennia € 31-bp manuaIpoM, Koj € MpUCYTeH BO (harHaTa
DNA u xpomo3omot Ha kietkata qomakut (Ci. 1.21).

1 attB—
| A mpodar Bo |

XpoMo3oM  /
Ha E. W

Cauxa 1.21 Huterpanuja Ha Oakrteprodaror A BO XPOMO30OMOT Ha
Escherichia coli BxirydayBa pexkoMOMHamuja koja € crenuduyHa 3a
MO3UIIMja ToMeTy aftP-cekBeHIaTa o1 TeHOMOT Ha Oakrepuodaror u attB-
CeKBeHIaTa 0J 0aKTepHCKUOT reHoM. PexoMOuHaIjaTa ce KaTaiu3nupa
O[T IejCTBO Ha eH3UMOT mHTerpasa (Buchanan u cop., 2015).

Hcro Taka, pexomOMHaIujata crnenudpuyHa 3a TO3WIMja CE OJBUBA Ka] CYKApPHOTCKHTE
opranusmu. Taka Ha Tip., 2|1 TIIIa3MUJ OJ] KBallec Koaupa cnenuduyna pekomMOnHa3a mo3Hara Kako
¢munaza (FLP) xoja e HeonxoaHa 3a pekoMOnHaIMja crienupuIHa 32 HHBEPTHPAHU PENIETUTUBHA
CeKBEHIM NpH pervinkanujata Ha DNA. PeapamkmMaHOT Ha T€HUTE 32 MUMYHOIJIOOYJIMHHU Kaj
Mamanucku B u T kieTku moTrekHyBa oJ1 pekoMOnHanuja cnenuduyHa 3a oJipeieHa mosuinuja. Bo
JaZIpoTO Ha PAaCTUTEIIHUTE KJIETKU HE € HIECHTU(HUKYBaH Npollec Ha peKOMOUHAIHM]ja crieruryHa
3a oxpeneHa nozuiyja. Cemak, oBoj MpOIEC MMa BaykKHA yJIora IpH peruidKalfja Ha TIacTHIHaTa
DNA u peapaHXKMaHOT Ha MUTOXOH/IPHjaJTHHOT T€HOM Kaj pacTeHHUjaTa.

1.4.5 HenpaBuiiHaTa peKOMOMHALMja MO2Ke /1a ce 0ABMBA 0e3 MPUCYCTBO HA I0JITH CErMEeHTH
Ha xoMoJs10rTHH DNA cexkBeHUM

TpeTnot MexaHnu3aM Ha peKOMOWHAITM]a, KOj HE TH ordaka IpeTXOAHUTE IBa TUTIA HA pa3MeHa Ha
DNA cexBeHIIM ce HApeKyBa HelPpaBHJIHA pekoMOMHanMja. [IpeioskeHnuTe MOIeIH Ha OBOj THII
Ha pekoMOMHaIMja ondakaaT KpaTKu CEKBEHIIN Ha XoMosiorHa DNA uiii BoommTo He € moTpedHa
xomonoruja Bo DNA cexBenuure. Kaj E. coli ce kapakrepu3upaHM JBa MEXaHU3MHU Ha
HempaBWiHA pexkomMOMHamuja. [IpBHOT MexaHuW3amM € 3aBHCEH off Xxomousiorrjata Bo DNA
CEKBEHIIUTE U Ce€ OJIBUBA CO mocpeacTBo Ha RNA monumepasa, 1oeka mak, BTOPUOT MEXaHU3aM
€ HEe3aBUCEH O] MPUCYCTBOTO Ha XOMOJIOTHU cekBeHIIn DNA u ce ogBuBa moj aejctBo Ha DNA
rupasa (tromouzomepasza II). HempaBunHara pekoMOuHaIMja HE MPETCTaByBa KapaKTEPUCTUUCH
MexaHu3aMm Ha pazMmeHna Ha DNA cekBeHnu kaj kBacuute. Cemnak, Kaj oBaa rpyra Ha OpraHu3Mu ce
UACHTU(UKYBAaHN HEKOJIKY TE€HCKH MpPOW3BOAM KOW Y4ecTByBaaT BO oOBOj Tum Ha DNA-
pekoMOunHaIuja.
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UYecto martu, Kaj pacTeHujaTa ce 3a0esexyBaaT rojieM Opoj Mpou3BOIN HAa pEKOMOMHAIIM]a KOU HE
MOXKaT Ja ce o0jacHaT CO TUMHMYHA XOMOJOrHa pexomOuHanuja Ha DNA kaj MejoTCKH WM
COMATCKH KJIETKA. MOJenuTe Ha HeMpaBWIIHA PEKOMOMHAIMja MOXKAT Ja c€ KOPUCTAT 3a Jia ce
o0jacHat oBue HOBH npou3Bou Ha DNA-pekoMmOunHanuja. Criopes oBaa XMIoTe3a, HelpaBriiHaTa
peKOMOMHAIIM]ja Ka] PaCTUTEIHUTE TeHOMH € IMOBEKe 3acTalieHa BO cropeada co XOMOJOrHaTa
pexomOuHanuja. Taka Ha Tp., HHTErpalMjaTa U eKCIM3KujaTa Ha TpaHcmo3oHcku DNA enemeHTH,
kako u uHcepuujata Ha T-DNA onx Agrobacterium tumefaciens BO paCTUTEIIHUTE XPOMO30OMH CE€
onsuBa Oe3 3HauajHa xomosioruja Bo DNA cekBeHiute. Criopen Toa, OBHE MPOLECH Kaj
pacTeHHjaTa HajBEPOjaTHO CE OJIBUBAAT MIPEKY HEIIPABUIIHA PEKOMOWHAIH]a.

1.5 DNA oa K/1€TOYHH OpraHe;u

EykapnoTckuTe KIETKHM c€ pa3jauKyBaaT OJ NMPOKAPUOTCKUTE KJIETKH IOpaayd INPHUCYCTBOTO HA
crienu(UIHN CyOKIJICTOYHU OpPTaHeNt, KaKo IITO & MUTOXOHAPUHUTE (TIPUCYTHH Kaj PEYHCH CUTE
€YKapHOTH) U IJIacTUAnTE (MMPUCYTHU CaMo Kaj pacTeHujara u anrute). [Inmactuanre ydecTByBaar
BO pa3jMYHU aHAOOJIMYKU PEaKIMM KOW BKIY4YyBaaT (POTOCHHTETCKA PEIyKIMja Ha jarjepo,
CHUHTE3a HAa AaMHWHOKHUCCINHU U npoz[yKqua HAa MAaCHHU KHUCCIIMHU. MI/ITOXOHZ[pI/II/ITe Kaj
pPACTUTEIIHUTE KIIETKA C€ CHEIHjaJu3upaHd KOMIIAPTMAaHU 3a OJIBMBalkEC Ha KIETOYHATA
pecnmpaliija ¥ BO KOOPAWHAINjA CO APYTUTE KICTOYHU OPTaHEeIN YYSCTBYBaaT BO MPOIIECUTE HA
(doropecnupalirja u rIIyKOHEOTeHe3a.

[ImacTuanTe ¥ MUTOXOHAPUHUTE CE€ YHUKATHH KIIETOYHHM OPTaHENd Kaj eyKapHOTHTE OWAejKu
MOCEyBaaT COTNICTBEH T'€HETCKH MaTepujal U KOMILICTEH CHCTEM 3a CHHTe3a Ha npotenHu. Kaj
Pa3IMYHU TaKCOHU OJ] AJITH U PaCTCHHja, OBHE OPTaHEIH Ce MPEHEeCYyBaaT UCKIYYHUBO OJI CITHUOT
poauten (YHUIAPEHTATHO HaclieAyBame). [oleM Jlien oi MOJIEKyJIapHHTE HCTPaXKyBama Ha
IIaCTUAUTE U MUTOXOHAPUUTC Kaj PACTUTCIIHUTEC KIICTKU Onje HACOYEHH KOH IMpoydyyBamkEe Ha
CTpyKTypaTa W (pyHKIIMjaTa Ha TEHOMHTE Kaj OBHE opraHend. [lo3HaTo € Jeka TeHOMHUTE Ha
IUTACTUINTE ¥ MUTOXOHAPUUTE KOAMpaaT Man Opoj TeHH 3a MPOTEMHH KOM (PYHKIHOHHUPAAT BO
OpTaHeNINTe, KaK0 M Pa3IMYHU KOMIIOHEHTH 3a OJpPXKyBamke HAa HUBHHOT COIICTBEH T'€HETCKH
cuctem. EkcripecujaTa Ha reHOMUTE OJ1 KIIETOYHUTE OPTaHeNH € MO/ CTpora KOHTPOJIa O]l CTpaHa
Ha jaapeHnoT reHoM. Cemak, €BOJyIHMjaTa Ha PETYJIaTOPHUTE MEXaHW3MHU Kaj pacTeHHjaTa
OBO3MO’KYBa KOOpJAMHHUpPAHA €KCIIpecHja Ha jaJpeHNTE, IUIACTUAHUTE U MUTOXOHJIPUCKUTE TCHH
3a CHHTE3a Ha MPOTEHHU KO (DYHKIIMOHUPAAT BO IIUTOIIA3MATCKUTE OPTaHEeIH.

1.5.1 XsiopomyiacTure ¥ MUTOXOHAPHNUTE €BOJYTHBHO NMOTEKHYBAAT 0] €HAOCUMOMOHTCKH
OakTepuu

[ImactuauTe W MHUTOXOHIAPUUTE MMaaT ToJieM Opoj 3aeOHUYKA KapaKTEPUCTUKH CO
IIPOKAapUOTCKUTE OpraHu3Mu. Taka Ha 1p., TeHOMUTE Ha KJIETOYHUTE OPraHeId UMaaT CIIMYECH THII
Ha OpraHu3zanyja co 6akrepuckure renomu. Ha cnmuuen HaunH, GOTOCHMHTE3aTa BO XJIOPOILIACTUTE
Ha pacTeHHjaTa Cce OJ[BMBa Ha WACHTHUYCH HAYMH KaKo M Kaj 1ujaHnoOaktepunte. Kommapamnujara
Ha cekBeHIMTE o pubozomamHata RNA (rRNA) kaj opraHenute MU HEKOM MPOKAPUOTCKH
OpraHu3MHU yKakyBa Ha ()aKTOT JeKa IUIaCTUIUTE MMaaT 3a€JHUUYKU IMPEJOK CO JICHEIHUTE
[IUjaHOOAKTEepHH, a MHUTOXOHJIPUUTE CO JEHEeIHuTe npoTteodbakrepun. Cropen oBaa
€H/I0CUMOMOHTCKA XHII0Te3a, XJIOPOIUIACTUTE U MUTOXOHAPUUTE TOTEKHYBAAT O] IPOKAPUOTHUTE
KOM OmJie MHKOPOIIOPUPAHU O] CTpaHa Ha MPOTOEYKApUOTCKU KJIETKU 3a BpeMe Ha €BOJylLHjaTa
Ha eykapuoture (Ci. 1.22).
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Synechococcus lividus

JaeqHHIKH npeaor Ha
IJIACTHANTE H JeHEUITHHTe
CHHO-3€/IeHH aJIrn

IIpoToeyrapnoTcka KieTKa
3aeqHNYIKH NpeIoK Ha
MHTOXOHAPHHTE H JeHeIIHHTe
g-nporeodaKkTepHn

Cauxa 1.22 EykapuOTCKHTE OpraHH3MH €BOJIYHpAle OJl CHIOCHMMOMO3a TOMely pasjiuyHH MPOKAPHOTCKH
opranm3mu. Komnapanujara Ha pubozomannure cexBeHnd Ha RNA (rRNA) nokaxkyBaaT jaeka IUIaCTUAWTE Kaj
pacTeHWjaTa MMaaT 3acIHUYKHA TPEAOK CO JCHCITHWTE IHjaHOOaKTepuu Kako mto ¢ Synechococcus lividus.
MuroxoHapujanaure TRNA-CeKBeHIM O AEHEIIHWTE €yKapHOTH CE€ XOMOJIOTHH CO NPETCTaBHUIMTE Ha 0O-
MPOTE00aKTEepHH, KOW BKIy4yBaaT HEKOJIKY POIOBH HAa HHTpaleNylapHu mapasutu (Agrobacterium, Rhizobium u
Rickettsia). EnexTpoHckaTa MUKporpaduja ru MpUKaxKyBa KIETKUTE o1 Rickettsiella popilliae BO KpBHHUTE KIETKH HA
JoMaknHOT-MHCEKT (Madigan u cop., 1997).

JleHemHuTe CUMOMO3U TOMely (POTOCHHTETCKM OpraHu3MH U HE(POTOCHHTETCKH JOMaKUHH
MPETCTaByBaaT JOMOJHUTEIHA TOTBpJA 3a EHJAOCHMOMOHTCKaTa XHUMoTe3a. Taka Ha Tp.,
oucpnarenatanor nporuct Cyanophora paradoxa BOCHOCTaByBa €HJOCMMOMO3a  CO
nyjaHoOaKkTepujaTa HapedeHa IMjaHeNa, Koja (QYHKIHMOHHMpA KaKO XJIOpOIutacT M 00e30emyBa
(doTOoCHHTETCKA PEeayKIMja Ha jariepo] 3a KieTKara-IoMakuH. [Ipyr npumep ce MOpPCKUTE TOJIH
MOJDKaBU KOW C€ XpaHAT CO aITH M MOXAaT Jia TH MHKOPIIOPHUPAaT ajTaJlHUTE XJIOPOIUIACTH BO
COIICTBEHMTE TKMBa 3a Ja o0e30enarT XxpaHa mpeky ¢otocuHrezata. Cure oBHE NPUMEPH
MOKa)XyBaar JIeka eHJT0CHMOMOHTCKUTE WHTEPAKIINN UMaaT 3Ha4YacH MPUIOHEC BO PA3BUTOKOT HA
(OTOCUHTETCKH €yKapuOTH TOJIEPAHTHU HA KUCIOPOI.

XJIOpOIUTaCTUTE W MUTOXOHAPUHUTE OJ JICHCITHUTE OPraHW3MH HE MOXAT Ja erH3hCTHUpaaT
aBTOHOMHO U HaJIBOP O] €yKapuOTCKa KJIEeTKa. 3a BpeMe Ha eBoiIyljara, rojaem aei ol DNA koja
IITO €r3uCTUpaja BO KICTOUYHUTE OpTaHeNr OWiia MpeHeceHa Bo jaapeHuoT renoM. OBOj mporiec
Ha TEHCKU TpaHcdep momely KIETOYHHUTE OpraHesld U jaApoTO Ce OABMBA M Kaj JEHEIIHUTE
eykapuoTcku opranu3smu. Hexkon DNA-cekBeHIIM 071 OpraHeiuTe ce CIMYHU CO ONMEepOHMTe Ha
IPOKapUoOTUTE, OUAEJKM OBHE TIeHHM (KOAUpaaT TMPOTEMHM CcO (YHKIHMja BO 3aeIHUYKH
METa0OIMYKK TIAaT WM YYeCTBYBaaT BO aceMOJMpame Ha KOMIUIEKC) Cce TPYNMHpaHU 3ac/IHO.
OnpeneHn CeKBEHLM Off IUIACTUAHUOT TE€HOM C€ CIMYHU CO COOJIBETHUTE OIEPOHH Kaj
IMjaHo0aKTepUHTe, KaKo IITO Ce HEKOW PETYJIATOPHU €JIEMEHTH, TeHCKU Kiactepu (mp. rpl23
ornepoH) u reHute 3a cyOeaununara Ha ATPaza (afp). Cenak, HEKOM TPAHCKPUMIMUCKU U TOCT-
TPAHCIIALMCKHU PETYIATOPHH (PaKTOPH Kaj PACTUTEIHUTE OPTAHENN C€ YHUKATHU U HE TIOKa)KyBaaT
KopeJnanuja co 6akTepumre.
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1.5.2 CTpyKTypaTa Ha reHOMOT Ha IUIaCTHIMUTE € KOH3epBHPaHa Mel'y pacTeHHjaTa

[InacTUIHUOT F€HOM € COCTAaBEH O] €AMHUYEH, LIMPKYJIapEH XPOMO30M 0J1 IBOJHOBEpkHa DNA
koja omndaka 4 cermentu (Ci. 1.23A): rojaem peruoH o reHu co exHa konuja (large region single-
copy genes-LSC), mast peruoH o reHu co eqHa konuja (small region of single-copy genes-SSC)
U JIB€ KOIIMM Ha MHBEPTHU PENIETUTUBHU CEKBEHIIM KOM TU 0/1IBOjyBaaT PErHOHUTE Ol T€HH CO €THA
konyja (IRa u IRB, coonsetno). [Inactunnata DNA e xoMoreHa Bo paMKy Ha paCTUTETHUOT BUJL.
Cenak, minactuanata DNA koja coapxxu IR perronu ce cocton ofi AB€ rpyny Ha MOJIEKYJIH, KO
ce pa3NUKyBaat CIiope/l OPHEHTAIHja Ha pErHOHHUTE O/ TeHH co enHa kKonuja. [lo3HaTto e nexa cute
COMAaTCKH KJIETKM BO OPraHU3MOT IIOCEIyBaaT HUCT CeT Ha jaJipeHH TeHH, KOM MOXKaT Jla '
eKCIpecupaaT OBUE TEHU BO PA3IMYHM KoMOWHaImu. Ha ciimdeH HauuH, CUTE IJIACTUAM Kaj eJeH
pacTuTelleH OpraHu3aM CoJpXaT WICHTUYEH HacleleH MaTepHjall, MeryToa OBUE OpraHeilu
MOJKaT J]a c€ Pa3IUKyBaaT CIOPE] MPABEIOT Ha Pa3BUTOK M METabOIMYKaTa akTHBHOCT.
ITnactunnata DNA 3HauajHO Bapupa BO JOJDKMHA Kaj pPa3MYHU BUAOBU HA pacTeHHUja U ajru.
Taka Ha mp., enHokyeToyHata anra Bigelowiella natans on xmacara Chlorarachniophyta mma
HajMman miaatuieH reHoM (69 kb) momery doTocuHTETCKHTE €yKapHOTCKH opranuzmMu. Ox apyra
CTpaHa TIIaK, XJIOPOIUIACTHUOT TE€HOM Kaj 3eneHarta anra Floydiella terrestris on kiacara
Chlorophyceae usnecysa 521 kb. [ToBekeTo nmiacTuIHi FeHOMH Kaj pacTeHH]jaTa, BKIy4yBajKH I'1
TeHOMHTE Ha TYTYH, ITYEHKA, opu3 U Marchantia nmaar ronemuna ox 120 mo 160 kb u ce
KapakTepu3upaaT co CIMuYeH TuUl Ha opranuzanyja Ha renu (Ca. 1.23b). Bapujanujara Bo
roJIieMUHaTa Ha IUTACTUIHNTE TEHOMH Kaj TEPECTPUYHHUTE PacTEHHja Ce JOJDKH Ha MIPOMEHHTE BO
nomkunata Ha IR-pernonute, xou Bapupaat ox 0,5 mo 76 kb. IloBekeTo ckpueHOceMeHH
pactenuja coapxkar IR-pernonm, nojexa mak, IJIACTUAHUTE TEHOMH Kaj HEKOH JIETYMHHO3HHU
pacTeHuja, rOJOCEMEHU PAacTeHMja U alil'M He MocelyBaaT WHBEPTHU PENETUTUBHU CEKBEHILIU.
OBue IR-perroHm HajBepOjaTHO €r3WCTUpaje BO IUIACTHIUTE HA 3aCIHUYKH MPEIOK Ha
MJIACTUANTE, a TOoJOIHA Owsie M3ryOCHHM 3a BpeMe Ha €BOJIylMjaTa Ka] HEKOW JIETYMHHO3HH
pacTeHuja U TOJIOCEMEHH pacTeHuja.

1.5.3 IlnacTuauTe COAPKAT reHCKU MPOU3BOIM KOM ce KOAMPAAT O] IVIACTHAUTE U jJapPOTO

JleHec ce JOCTalH{ KOMIUIETHUTE CEKBEHLIM Ha XJIOPOIJIACTHUTE IeHOMH Kaj moBeke ox 200
pacTUTETHU BUIOBH (Tp. TYTYH, TYCHKA, OpU3 M 0Op), KAKO U MUTOXOHJIPHjaTHUTE TCHOMHU Kaj
noBeke o1 12 pacrturennu BunoBu. [loBekeTo mnactuaau DNA MoJekyiau ro coapskar LEeTuoT
KOMIUIEMEHT Ha TreHu 3a miactugHute TRNA u tRNA monekymu. Cenak, miacTUIHHUOT T€HOM
orncaka okony 100 reHn Bo e1Ha KOIMja U HAJYECTO KOAMpAAT MPOTEUHU KOU C€ HEOIXOHH 32
dboTocunTeTcKUTE PyHKIIMK Ha KieTKata (Tabdeaa 1.2). [ToBekeTo MpoTeHHN KOM C€ KOJAUPAHU OJT
IUTACTUIHUTE TeHH MMaaT Mo3HaTa (yHKIIM]ja, HaKO MTOCTOjaT yIITE HEKOJIKY OTBOPEHH paMKHU Ha
yutamke (ORF) Bo miacTuAHMOT TeHOM co Hemmo3HaTta GpyHKIHja. Pa3BUTOKOT Ha TEXHOJIOTHjaTa 3a
TpaHchopMalmja Ha XJIoporutactTuTe kaj TyTyH (Nicotiana tabacum) u anrata Chlamydomonas
npercraByBa epuKaceH MpUCTall 3a MpoydyyBame Ha (yHKIMjaTa Ha IJIACTUJHUTE TEHH.
Hedorocunrterckure pacrenuja (ip., Rhizanthella gardneri) umaaTt manu niaactuaau reHomu (50-
73 kb), Oumejku BO TEKOT Ha €BOyLHjaTa TH W3TyOWJIE TIOBEKETO I'€HHW KOW C€ HEOIXOJHH 3a
¢dorocunTesata. O Apyra cTpaHa nax, INIACTHUIHUTE TCHOMH Kaj aJIrUTe Ce Or0JIeMHU BO criopenda
CO pacTeHHjaTa, Mopaau MPUCYCTBOTO Ha JOIMOJHUTEIHU I'€HU KOU HE c€ UACHTU(UKYBAHHU BO
IIacTUIUTe Ha pacTteHujata. Taka Ha mp., upBeHata anra Porphyra purpurea compxu 70
KOJMPAYKHU TUIaCTUIHU F€HH, a Ka] pacTeHHjaTa OBHE F'€HH Ce MOTBPJECHH BO jaAPEHUOT F€HOM.
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Cauxka 1.23 (A) Marma Ha XJIOPOIUTACTEH T'eHOM Kaj opu3 (Oryza sativa) Kako MOJEI 32 OpraHu3allija Ha TUIACTHTHUTE
reHu Kaj ckpueHocemenute pacreHuja. (b) Illemarcku nmpuka3 Ha IUIACTUAHUTE T€HOMH Kaj HEKOM pacTeHuja Tt
MIPUKA)XyBa KOH3EPBUPAHUTE CEKBEHIIH: /IBA PETHOHM HA I'€HU CO €IJHA KOIWja U JBE MHBEPTHH MOBTOpyBama (IR).
Jomxunnara rHa IR Moke 3HaUajHO 1a Bapupa moMery IIacTHIHITE TCHOMH Kaj pa3IMYHA BUIOBH. PernoHuTe co eana
KOIMja Ha T€HH BO IUIACTUAHHOT T'€HOM Kaj HE()OTOCHHTETCKHOT Mapa3suTCKu BUJ Epifagus nMaaT penaTHBHO Maia
JIOJDKUHA, OMJIEjKH ce eIMMUHUPAHU MOBEKETO IT'eHH KOM KoJupaat GpoTocuHTeTCKH poTerHu. bpojoT 3a cekoj DNA
CErMEeHT ja 03HauyBa HeroBaTa JIoJhKMHa Bo 06a3uu naposu (Buchanan u cop., 2015).
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Ta6ena 1.2 VnentrdurkyBaHu reHU BO IIACTHICH TEHOM.

Pacrenuja AJirn

I'eHCKH MPOM3BO Kparenkana  ®orocmurerckm  Epifagus' Euglena  Porphyra?

reHH pacTenuja
Bpoj Ha renn 101-150 40 82 182
I'enercku cucreM
rRNA rrn 4 4 3 3
tRNA trn 30-32 17 27 35
Pubo3omMcku npoTerH rps, rpl 20-21 15 21 46
Hpyru npoussonu 5-6 2 4 18
DoToCHHTE3A
Rubisco u Ttunakounen rbcl, psa, psb, 29-30 0 2 40
MEMOpaHCKH CHCTEM pet, atp
NADH gpexunporenasa ndh 11 0 0 0
Buocunteza u apyru 1-5 5 1 40
GyHKUMHU
Bpoj Ha uHTpOHU 18-21 6 155 0

! Epifagus € He(OTOCUHTETCKU MAPa3UTCKU PACTHTENEH BHI.
2 Porphyra e upBena anra.

l'omem Opoj Ha TeHW BO IUIACTHIHHOT TE€HOM C€ OpPraHM3MpPAaHH BO MOJHIMCTPOHCKH
TPAHCKPUNIHCKH €THHUIH, KOW MPETCTaBYBaaT KJIACTEPU O] J[BA WJIU MOBEKE T'€HU KOU CE
TpaHckpubupaar ox crpana Ha RNA-monmumepasa on equandeH mpomotop (Ca. 1.24). Hekon o
OBHE TMOJHIMCTPOHCKH TE€HU HAIWKyBaaT Ha MPOKAPUOTCKUTE OMNEPOHU. 3a pas3iuka oOJ
IMPOKAPUOTCKUTE OIICPOHHU, INNIACTUAHUTC I'CHOMU COAPXKAT MOJIUIHUCTPOHCKU TPAHCKPUIIIMCKH
€IMHULIA KOU C€ COCTaBeHHU o] (PyHKUMOHANHU pa3nuyHu reHu. Cenak, mRNA on reHure kou
KO/JMpAaaT MPOTEHHH IITO CE HEOMXOAHM 3a BpeMe Ha (DOTOCHHTE3aTa MOXKAT Jia Ce JeTeKTUPaaT u
Kaj HE()OTOCUHTETCKHUTE TUIACTH/IH, KaKO IITO C€ AMUJIOTUIACTUTE BO KOPSHU HIIM XPOMOILJIACTUTE
BO IUIOAOBM of Jomar. BceymHoct, oBne mRNA Mosekynnm He ce TpaHCIAaTHpaaT BO
byHkimoHanHu npoTenHH. OBHE HCTpakKyBama IOKa)XyBaaT JeKa IOCT-TPAHCKPUIILIMCKATa
peryanmja uMa 3HavajHa yJiora Bo peryJiaiyja Ha eKCclpecujaTa Ha TUTACTUTHUTE TCHH.

v

|—> IMomunucerponcka mRNA

psbB  psbT psbH peiB petD

A — i —— . T —T

PSON '
Mosnounctponcka mRNA

Canka 1.24 OnepoHot psbB kaj pacTeHHjaTa € KapaKTepUCTHYEH MOJIEN 3a OpraHu3anyja Ha INIACTUAHUTE TeHH BO
OTIEPOHM KOM CE€ CIIMYHHU CO MPOKAPHOTCKUTE reHOMHU. OTIEpOHUTE e TPAaHCKPHOHMpaaT BO MOMUIUCTPOHCKH MRNA
MOJIEKYJI KOM KOJHMpaaT HEKOJIKYy CIMYHHM T'€HCKH Ipou3Boiu. Bo crnopenba co psbB-ornepoHOT, TeHOT psbN on
CHPOTHUBHUOT CHHIMP C€ TPAHCKpHOMpa kako MoHomucTpoHcka MRNA koja Kogupa caMo €eH T€HCKH HMPOU3BOJ
(Buchanan u cop., 2015).

[MnactugauoT TeHoM Koaupa HekoJdKy RNA-Monekynu W MpOTeMHH KOM C€ BKIYYEHU BO
tpancnanyja Ha mRNA oj kinerounn opranenu. Cemnak, TOBEKETO MPOTEUH-KOAUPAYKU TEHU KON
Ce HEOIMXOJHU 3a OJBUBAIE Ha MPOIECOT HAa (JOTOCHHTE3ATA CE MPUCYTHHU BO ja[PEHUOT F€HOM.
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Crnopen Toa, rosieM Opoj Ha reHu Ko Ouiie MPUCYTHU BO MPBOOUTHUTE (GOPMHU Ha IJIACTHUANUTE
HajBEpPOjaTHO IMpPEMHUHAJIE BO jaJpOTO 3a BpEME Ha eBOJylHWjara. Taka Ha Ip., €H3UMOT 3a
¢ukcanuja Ha CO2 mpu QorocurTe3ara (pudymnosa-1,5-6udochar kapbokcunaza/okcureHasa-
Rubisco) € MynTUIIPOTEHMHCKN KOMIUIEKC KOj € COCTaBeH OJ1 JBa THIIA Ha cyOeanHunu. ['eHoT 3a
Manata cybenuuuna (RBCS) e nokaimu3upaH BO jaJpoTo, NOJeKa IMakK, TeHOT 3a rojeMara
cybenununa (rbcl) e mpucyTeH BO IUIACTUAHMOT reHoM. OBaa IuCTpuOyIMja Ha TeHU MoMery
jaZpeHuTe U IJIACTUAHUTE TEHOMH € KapaKTepUCTHYHA OCOOMHA 3a MPOTEMHHUTE KOW yUECTBYBaaT
BO aceMOnmpame Ha (POTOCHHTETCKUTE MPOTEHHCKU KOMIUIEKCH. Taka Ha mp., IPOTEHHUTE 3a
dorocucremure I u I1, muroxpomot b6f kommieke, kako u ractuaHara ATP cuHTasa ce kogupaar
BO jaJIpCHUTE M TUIACTUIHUTE TeHOMH. BakHO € 1a ce HamoMeHe JeKa BO XJIOPOIUIACTHTE Ce
OJIBMBAaT rojieM Opoj Ha 3HAYajHU OMOXEMHCKH TMATHUINTAa BO KO yYeCTBYBaaT €H3MMH KOU CE
KOJMpaaT BO jaApEHUOT I'€HOM, a M0T0a C€ TpaHCIaTUpaaT BO LUTOIUIa3MaTa U TPaHCIIOPTHPAAaT
BO IJTACTUANTE.

1.5.4 Mexanu3mMoT Ha penJimkanuja Ha miaactuanara DNA He e 10B0OJIHO poy4YeH

Cexoj XJIOpOIIaCT COApk U rojieM Opoj koruu (okoiy 150) Ha CONCTBEHUOT IUPKYJIAPEH TEHOM.
Cemnak, OpojoOT Ha KOMUU HA IJIACTUIHUTE TEHOMHU MOKE Jla Bapupa BO 3aBUCHOCT OJ] CTAAUYMOT
Ha Pa3BUTOK W TUIOT Ha mactuaute. ['onemuor Opoj Ha DNA-MoJekyu BO XJIOPOIUTACTUTE ja
MOTEHIIMPa BUCOKaTa MOoTpeda Ha OBHE KJIIETOUHU OpPTaHEeNH 3a eKCIpecHja Ha MPOTEHHUTE KOU Ce
aKTUBHU 32 BpeMe Ha ¢orocuHTe3aTa. OBaa KOHCTATAIMja MOXE J1a C€ TIOTBPAM CO HUCKHOT OpOj
Ha DNA-Monekynu BoO aMUJIOTIIIACTUTE HA KOPEHUTE, KaKO U He(hOTOCHHTETCKUTE Tutactuan. Mako
HE TI0CTOjaT €BUACHTHH IOJATOLM 32 MEXaHM3MOT Ha peIUIMKanuja Ha turactunHata DNA,
MO3HATO € Jeka pervinkanyjata Ha DNA o KJIETOYHUTE OpraHei ce OJBHBA HE3aBHUCHO O]
janpenara DNA. Perumkanujata va turactunHata DNA ce perymupa npeky (pexBeHImjaTta Ha
nHunujanrjata Ha DNA-pemukamuja koja Moke Aa Ouae BO CHHXPOHM3AIM]ja CO KIETOYHUOT
UKITYC Kaj KIETKUTE CO aKTUBHA J1e710a MM PEKy He3aBUCEH MEXaHU3aM O]l KIIETOYHHOT IIUKITYC
3a BpeMe Ha kietoyHaTa audepenuujanuja. [Ipomecor Ha perummkanuja Ha miactuaHata DNA e
CIIMYEH Ha MOJIENOT Ha ABOeH poTtupauku Kpyr (double rolling-circle) mpeky koj ce objacHyBa
perumkanujata Ha 2| miasmuante kaj kBacenot (Cia. 1.25). Cnopen oBoj Mojien, H3BOpUTE Ha
peruTuKaImja, Kako 1 pekoMOnHanujata cnenuduyHa 3a NO3HULIUHN Ce JOKAIU3UPAaHH BO PAMKHUTE
Ha JI0JITY UHBEpTHU peneTuTuBHU (IR) cexBeH1M BO MIaCTUAHUOT T€HOM.

EnexTpoHCcKaTa MHKpPOCKOIIMja MPETCTaByBa e(UKacHa TEXHHKA 3a Malupame Ha U3BOPUTE HA
perunkanuja Ha mactugHata DNA kaj pacrenmjata. Kaj Oenothera w tytyH (N. tabacum),
permukanujata Ha DNA 3anouyHyBa Ha cnenuduyuHu Mecta Bo IR-pernonurte Kou ce HaoraaT BO
omm3uHa Ha TeHoT 3a 16S rRNA. Kaj rpamokor (Pisum sativum) n Euglena xom He moceayBaat
IR-pervonn, U3BOPOT Ha peIUIMKalMja € JIOKaJu3upaH Bo Onm3nHa Ha reHute 3a rRNA, mro
nokaxxyBa aeka rRNA omeponot ru 3aapxkan DNA cekBeHIIMTE KOW CTalyBaaT BO WHTEpaKIHja
co cucreMoT 3a perumkaudja Ha DNA 3a nma ce umHMumupa permkanujata. Cemak, BO
xyoportactHata DNA kaj Oenothera, Tpamiok, MYeHKa W TYTyH OWJIE€ KOHCTaTHpPaHH T.H.
noMecTyBama min D-jaMku Ha moBeke mecta. IlpucycTBoTo Ha moBeke of JBe BakBU D-jaMku
KaKo MHTepMeAuepHu (opMH MpH perIuKalyjaTa Mmokaxysa Jeka €JHOHAcOYHaTa CHHTEe3a Ha
e/IHa HOBAa Bepura 3aMeHyBa €/1Ha poauTencka Bepura. Cropen Toa, MiIacTUAHUTE TeHOMHU MOXKaT
Jla COApIKaT M IPYTH M3BOPH Ha perutnkaiija Ha DNA mokpaj oHue mTo ce moBp3anu co TRNA
OIIEPOHOT.
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Poramuja '\‘
Hannupame Ha
penyIMKanuja

Tepmuanpame
Ha pell/INKANHja

Poranmja

Canka 1.25 [llemaTcku nmprka3 Ha MOAENOT HAa JABOCH POTHPAYKU-KPYT KOj ja NMPUKaKyBa peIUIMKauujara Ha 2|
IUTa3MHUIOT Kaj KBacel, Kako M pelriMKanuja Ha xjopominactHa DNA. Manure npBeHHM JMHUM IO TOKaXKyBaat
mpasenoT Ha cuHTe3a Ha DNA. ITpn 0BOj mporiec Ha perriuKanyja, eIMHIYeH HACTaH Ha HHUNHWjauja popMupa aBe
PETUTUKAIIICKA BUJBYIIIKM CO CIIPOTHUBHH OpHEHTAINH. PexoMOMHanujaTa cnenudryaa 3a MO3UIHja ce KaTalu3upa
nox nejcto Ha en3uMoT FLP pexoMOuHaza, koj BpIIM pEOPUEHTHPAE Ha PEIUIMKAIUCKUTE BUJBYIIKH U C€ JIBHKAT
BO HCTa OpHEHTaluja. BTOpHOT HacTaH Ha pekOMOMHAIMja I'M Bpaka PEIUIMKALUCKHUTE BHJBYIIKHM BO HOYETHATa
€0c0TO0j0a cO CIPOTHBHH OPHEHTALINH, IIPH IITO CE OBO3MOJXKYBa Ha PEIIMKALMCKUTE BUJBYILIKH Jja C€ CPETHAT U A
HacTaHe TepMHHUpakhE Ha peruinkanyjaTa. @opMuUpaHnoT NPOU3BOJI Ha peIIMKaljara e Jojra Koukaramepcka DNA
(DNA monekyn co Opojun xonuu Ha ucra DNA cekBeHIa MOBp3aHH BO cepHja), ol Koja co mocpeactso Ha FLP-
nocpeayBaHa pexkoMmOuHanmja ce nobmBaar DNA-moHomepu. OBme konkaramepcku DNA monekynu ce
nAeHTH(UKYBAaHH BO IUIACTUINTE HA pacTuTeNHKTe KieTku (Buchanan u cop., 2015).

Amnanmzara Ha DNA-cexkBeHIIUTE Kaj pa3IMyHU PACTUTEIIHU BHIOBH MOKAXKYBa JIeKa CUTE EH3UMHU
Y peryJIaTOPHU IPOTEHHU KOU CE€ €CEHIIMjaTHU 3a peIUTiKanyja Ha riactuaHara DNA ce koaupaar
BO jazpeHHoT reHoM. Crierupuanute eH3umMu kako DNA monumMepasu, mpumasu, TOTOH30Mepas3H
U XeNuKa3u Owie NeTeKTHpaHW BO IUIACTUAMTE HA PACTUTEIHHTE KJIETKH, MElyToa, HUBHATa
dbyHKIMja TpHU peIUIMKalujata c¢ YHTe HE € T03HaTa. XJIOPOIUTACTHUTE TEHOMH Ha
Chlamydomonas w Porphyra numaat xomonoran DNA-cekBeHIIM co OakTepUCKUTe reHu dnaAd u
dnaB xaj E. coli, xon Kogupaart MpoOTeHHH 3a perUiikanuja u penapanuja Ha DNA. IlpucyctBoTto
Ha OBHE I'HCKU CEKBEHIM BO xsoporuiactHata DNA mokaxyBaar neka ractuaHata DNA nma
CIIMYHM MEXaHU3MH Ha peIuIhKanyja kako u 6akrepuckara DNA kaj E. coli.
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1.5.5 MuTOXOHApPHjaJJHUTe TEHOMH Kaj pacTeHHjaTa MMAaT BapujaOM/IHA TOJEeMHHA M
opraHm3anmja

['onemuHaTa Ha MUTOXOHAPHUjAIHUTE TEHOMHU Ka] pacTeHujata Bapupa o1 200 kb kaj Oenothera u
Brassica no npexy 10 Mb xaj Silene conica. Cnopen T0a, MUTOXOHJIPHjATHUTE TCHOMHU Kaj
pacTUTENIHUTE OpPraHU3MM C€ KapaKTepU3UpaaT CO BUCOK CTENEH Ha BapHjabWIIHOCT BO
rosiemMuHata. OBaa BapujaOMITHOCT MOTEKHYBA OJ1 HEBOOOMUYAeHATa aKyMyJlalrja Ha HEKOIHUPAUKH
DNA-cekBeH1u Bo pernonure nomery reaute (Ci. 1.26). InTepeceH e moAaTOKOT LITO JaAPEHUOT
reHOM Kaj Arabidopsis wMa morojem Opoj Ha TEHETCKM HWHQOpPMAIMU BO cropeabda co
MUTOXOHJIPHJAIHUOT TE€HOM. BcymiHocT, Koaupaykute peruoHu Kaj Arabidopsis omndakaat
nomaniky ox 10% ox 367-kb mutoxonapujanara DNA, noaeka nmak, 60% oJ1 jaqpeHUOT reHOM He
COJPKH KOAUPAYKU HH(OpMAIMU. 3a pa3IuKa 01 HEKOJupaukuTe nHTeprencku DNA pernonu Bo
JjaIpeHNOT TeHOM, MUTOXOH/IPYjaTHUTE MHTEPTEHCKH PETHOHU Kaj pacTeHHjaTa HEe C€ COCTaBEHU
on penetutuBHM DNA-cekBeHuu. O ipyra cTpaHa Mak, aHUMaJIHUTE MUTOXOHJIPUjaJTHU T€HOMHU
ce komnakTHH (okoiy 16 kb) 1 rmaBHO HE COpIKaT HEKOAMPAUYKH WHTEPTEHCKU CEKBEHIIH.
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Murtoxonapujaaaa DNA
Kaj Zea mays (I4eHKAa)
(700 kb)

Canka 1.26 Manata Ha MHTOXOHIpPHjJTHHOT T€HOM Kaj MueHKa (Zea mays) € KOHCTpyHpaHa Bp3 OCHOBa Ha
XHUIIOTETHYKHOT MacTep DNA Mosekyl1 Koj TH COJpKH CUTE MUTOXOHAPHjaTHU reHn. MurtoxoHnpujanHata DNA kaj
ITYEHKaTa COJPXKHM CaMO HEKOJIKY T€HCKHM CEKBEHIM M IOKpaj Toa LITO € 3Ha4yajHO IorojemMa BO cropenba co
xnoportactHata DNA. Bo nporniecure Ha pekoMOMHanMja y4ecTBYBaaT HEKOJIKY HHBEPTHHU U AUPEKTHH PETIETUTUBHA
DNA cexeBeHIn (IpUKakaHU CO CHHA, 3€JIeHa W BHOJIETOBA 00ja O BHATPEIIHHOT KPYyT) 3a Ja ce Jo0HjaT Maid
cybrenomcku mupkymnapan DNA monekynu (Buchanan u cop., 2015).
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MUTOXOHIpHjaTHUTE TEHOMHU Kaj pacTeHHjaTa MOXKaT Jja €r3ucTUpaar Kako nupkyiaapHu DNA-
MOJICKYJI CO pa3jiMyHa TojieMHHA. ManTe KpyKHH MOJIEKYJIM Ha MuUTOXOoHApHjamHa DNA ce
HapedeH! cyOreHOMCKH NPCTeHH U HajBepojaTHO MOTeKHyBaaT oj moroseM DNA-mpcreH.
Bxynnara coapxuHa Ha DNA-cekBeHIIM 0] CyOr€HOMCKUTE NPCTEHH IO IpPEeTCTaByBa
LIEJIOKYTTHUOT MUTOXOH IpHjajieH reHoM. CyOreHOMCKUTE IPCTEHH Kaj MUTOXOHApHjainHata DNA
OJ1 TYCHKa (Zea mays) ce TUITNYEH IIPUMEp 32 BAKOB TUII HA OPTraHU3aIlja Ha MUTOXOHPH)aTHUOT
redoM (Ca. 1.27).
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Cauxa 1.27 XomonorHara pekoMOWHaIMja ce jaByBa Kaj peneTHTUBHH DNA-ceKBEeHI BO MUTOXOHAPHjaTHHOT
reHOM Kaj pacrenujata. PenmerutuBHuTe DNA-CEKBEHIIM MOXAT 1a OMIAT AMPEKTHH WM WHBEPTHH W HUBHHUTE
OpHEHTALlMK BIIMjaaT BpP3 peopraHu3aldjara Ha TEHOMOT Kako pe3yJTaT Ha pekoMmOuHaimjata. Ha cnmkara ce
MPUKAXAHHU TPU XUMOTeTHIKH MacTep DNA-pcTeHu, Kako 1 HUBHUTE cyOreHoMcku npcreHu. (A) PekomOuHanujara
moMery €IeH map Ha WHBEPTHHU IOBTOpPYBamka OBO3MOXKYBa 10oOMBame Ha IBe M3oMepHH (popmu Ha mactep DNA
npcreH. (b) PekomOuHanujaTa Ha e/icH rmap Ha JUPEKTHH MOBTOPYBamka OBO3MOXKYBa J0OUBakE Ha JIBa CYOr€HOMCKHU
npcrenu. (B) Kaj mactep mpcTeHOT CO Tpu KOIHMM HA AUPCKTHH MOBTOPYBamba MOXKAT J1a CE OJBUBAAT TPU PA3JIUUYHU
HacTaHu Ha pekoMmOuHauyja. Cexoj MOXKEH HacTaH Ha peKOMOMHAIMja IPOJYLHpa Pa3iMyeH Iap Ha CyOreHOMCKU
npcrenu (Buchanan u cop., 2015).

Hajronemuor mutoxonnpujaiger kpyxxeH DNA-Monekyn Kaj MIeHKaTa € 03HAa4eH Kako MacTep
npcreH (master circle) 1 ro koaupa KOMIUIETHHOT CeT Ha MUTOXOHApHUjaHu reHu. Cenak, DNA
O]l MacTep MPCTEHOT He OMiIa M30JIMpaHa U Cce CMeTa Jieka 0Boj rojjeM DNA MoJeKys He MTOCTOMH.
BeymHocT, HEKONKY KpaTKM PErHOHH CO pa3iuyHu peneTUTUBHH DNA-cexkBeHIM Kou ce
IUCTpUOYHpaHH HHU3 MHUTOXOHAPHjATHUOT TEHOM YYECTBYyBaaT BO pPEKOMOWHAIIMHTE 3a
¢dopmupame Ha cyoreHomckure DNA-npcrenu. OBue nupekTHU U MHBepTHH DNA-cekBeHIH
HajBEPOjaTHO TH 3alITHTYBAaaT (YHKIMOHAJIHWTE TEHH OJl INTETHU peapaHxkupama. Cenak,
OCTaHyBa HejacHO jaaiu cyoreHomckute DNA-pcTeHr ce perumuupaaT He3aBUCHO U J1alld OBUE
DNA-mpctenu Moxart 1a ce GopMupaaT o XUIMOTETUIKHOT MacTep-npcTeH. PekomOnHanmjara u
¢bparmenTanujara Ha MUTOXOHApU]jaTHa DNA Kkaj pacTeHHjaTa He € yHUBEp3aJleH npoliec, Ouaejku
nuHeapHuTe reHomu Kaj Chlamydomonas w mupKylapHUTE TEHOMH Kaj Marchantia m 6enmiot
cuHan (Brassica hirta) ce xomorenu u He ¢popmupaar cyoreHomcku DNA-mpcTeHu.
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1.5.6 MUTOXOHAPHjaJHUOT TE€HOM HMMAa KOH3epBHPaHA TeHeTCKa COJAp:KMHA Mery
pacTUTEJHUTE BUIOBU

Ennoxnerounara 3enena anra Chlamydomonas e npBuOT (OTOCUHTETCKH OPraHNU3aM CO IEJIOCHO
CEKBEHIIMOHMpPaH MUTOXOHApujaieH reHoMm (Cua. 1.28). Jlenec ce MoCTamHA HYKJICOTHIHHUTE
CEKBEHIIU 3a TIOBEKe 0] 65 BUIOBU HA PACTEHU]a U ajTu, BKIIyuyBajku Tu Arabidopsis, Marchantia,
3enieHara anra Prototheca v upBenara anra Chondrus.

Mutoxonapujaaaa DNA kaj Chlamidomonas

—

cob  nad4 nads
LFI I i Q 3
¥ e T I I ITT 1 ' UF Nl |5’
coxl  nad2nad6 || T
.. s | °s; s
S Lz L

cl, 1 ? 1 ‘f 1 ? 1 ? 1 1|0 1 1|2 I 1|4 1 1l6kb

Coap:xnHa Ha TeHH Bo MHTOXoHApHjaaHa DNA raj Chlamidomonas

I'en I'eHCKE NIPOB3BON
Tporenn-koxapauxn | 0D ANONHTOXpOM
reHd coxI IluToxpom oKcHaa3a cydeananna I
nadl, nad2,

nad4, nads, | Cyoenununn Ha NADH nexuaporenasa
nadé

ril PepepsHo-Tpanckpuntasaa ORF
RNA rens L1-L8 CermenTH 3a rojeMa rRNA cybeannnna
S1-54 CermenTH 3a Maja 'RNA cydeamnnna
{RNA renn W Tpunrtodan tRNA
Q L'ayramun tRNA
M Meruonun tRNA

Cianka 1.28 Muroxouapuure kaj Chlamydomonas conpxat nuneapen DNA-gymnekc co ronemuna ox 15,8 kb.
I'eHOMOT coIp KU OCYM T'€HH KOM KoxupaaT npoTenHH. KapakTepuctnuna ocoOMHa Ha MUTOXOHIPHjaTHUOT T€HOM €
HENPaBUIIHUOT pacropen Ha reHckuTe cermenTH 3a TRNA. Beymmroct, rRNA rerure 3a ronemara cybenuauia (LSU)
u Mmanata cyoenunuia (SSU) Ha eH3uMoT Rubisco ce auckoHTHHYHpaHu. Bo paMKuTe Ha perroH cO ToJIieMUHa 011 6
kb mocrojat cermenTu 3a koaupame Ha IRNA 1oMeHH KOM ce NCTIPEKHHATH NIoMery ce0e, Kako U CO MHTaKTHU FeHU
3a koaupame Ha npoTenHu U tRNA. Kogupaukute cermenTr 3a rRNA ce nymepupanu ox S1 no S4, xako u og L1 1o
L8 cnopen opuenranumja ox 5’ kon 3°. Muroxonapujannara DNA koanpa camo Tpu renu 3a tRNA, kou ce HeonxoJH!
3a UMHopT Ha 6pojHH tRNA Monekynu ox nuToriasmara. KpaeBnurte Ha reHOMOT ce KapaKTepu3upaar co TepMUHAIHA
WHBEPTHU PETIETUTUBHU CEKBEHIIM CO €IHOBEPIKHU 3’ mpoTpy3uu. OBHE NPOTPY3UH UMaaT MICHTHYHN CEKBEHIH U
Ha TaKOB HAYHH C€ UCKIIydyBa MOKHOCTA 33 MUKIIM3aIMja Ha TEHOMOT U popMupame Ha KoHkaramepu (Buchanan u
cop., 2015).

Muroxonnpujanaure DNA-monekynM Kaj pacTeHHjaTa HMaaT BapHjaOWiIHAa TOJIEeMHHA H
opraHu3zaiuja, a cernak CoApIKaT McTa reHeTcka nHdopmanuja. MUTOXOHIAPHUjATHUTE TEHOMH HE
KoaMpaar rojeM Opoj Ha TeHH, OWACjKM EH3MMHUTE KOM C€ HEONXOJHH 3a peIUIMKalldja,
TPAHCKPUIIIIMja W TPaHCIAIMja Ce KOAMPAaT BO JaJAPCHHUOT TEHOM. [ €HCKHUTE TPOW3BOAM Of
MUTOXOH/IPHjaTHUIOT TEHOM HMMaaT MpuMapHa (QYHKIHja BO OKCHIATHBHATa peClupalyja,
cunte3ara Ha ATP unu Tpancnanujata Ha TIPOTEMHU BO MUTOXOH/IPHUTE Ha PACTUTEITHUTE KIETKU
(Tabena 1.3).
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Ta6ena 1.3 Oynkiyja Ha UASHTU(GUKYBAHA TeHH BO MUTOXOH/IPHjAIHUOT T€HOM Ha ITYCHKA.

I'eHcKH IPOM3BOJ Kparenka Ha renn  DyHKOHja

rRNA rrnl8, rrn26, rrn5  CuHTE3a Ha IPOTEUHU
tRNA trn CuHTe3a Ha IPOTEUHHU
Pu6030MCKH IPOTEHHU rps, rpl CuHTe3a Ha IPOTEUHHU
NADH pexuaporenasa nad TpaHcnopT Ha eNEeKTPOHHU
[{uToXpom c oKkcHasza cox TpaHCIOPT HA €IEKTPOHU
Anonutoxpom cob TpaHcnoOpT Ha €NEKTPOHHU
FoFi1-ATPa3a nporennn  atp Cunre3a Ha ATP

1.5.7 Unentudpuxauujara Ha xomojiornnm DNA cexkBeHIIH Kaj MoBeKe 0] edeH TeHOM
YKaKyBaaT Ha o0eMHHM ABHKemh-a HAa DNA Mely reHoMHTe Ha pacTeHHjaTa

[Ipoekture 3a cexkBeHIMOHUpame Ha DNA oTKpuie 1eka MUTOXOHIPHjaIHUTE T€HOMU Ha
pacTeHHjaTa CoApPKAT XOMOJIOTHU HYKJICOTHIHU CEKBEHIH co xyioporuractiata DNA (Ca. 1.29).
Hcro Taka, BO jaipeHUTE TEHOMHU ce UIeHTU(UKYBAHU MUTOXOHAPHjATHH U XJIoporutacTHu DNA-
cexBeHIM. OBHE OTKPUTH]ja YKaXXyBaaT Ha MOTEHIUjaTHUOT Tparchep Ha DNA-cekBeHIIn momery
KJIETOYHUTE OpraHeNu u jaapoTo. TepMuHoT ,,ipomuckynteTHa DNA® HajuecTo ce KOpUCTH 3a Aa
ce onmmie DNA-CekBeHIIa KOja € MPUCYTHA BO MOBEKE OJ €ICH Off TPUTE I'CHETCKH CHCTEMU
(JampeH, MUTOXOHJIpHjaJIeH U IJIACTHICH T€HOM) Kaj €yKapUOTCKUTE KIETKU. Pa3znuunu Tumosu
Ha ,,ipoMUCKyuTeTHH DNA cermeHTH OwWie MOTBPACHW Kaj KBacuu, (yHTH, >KUBOTHH H
pacTeHwuja.

mtDNA kaj opus
& 492 kb

\"'V N “h v %

Ciauka 1.29 Kommnapanuja Ha
MHUTOXOH/IPHjAITHUTE (mtDNA) u

26 I~ 7 xnoporactaute (ctDNA) DNA cekeBeHIH
7\ [ v \_\ DA kaj opu3z (Oryza sativa). OO6oeHuTe

il 1 ’___‘_ ctDNA Raj opu3 __' TpanuroJIHuIu u IpaBOaroJIHUuInu Ha

[ - < 135 kb L XJIOPOIUIACTHUOT T€HOM (BHATpEIIEH KPYT)

atpA — | : nperctaByBaaT DNA-cekBeHIIu Kou ce
\ |\ AR ma /N NpeHeCcyBaaT BO MHTOXOHJIPHUTE U Ce

\/‘ \4 ‘/ X AN MHCEpTHpaaT Ha pa3IUMYHd MecTa BO
coxl = X ‘ L > mutoxoHaprjanHata DNA  (HagBopelneH

Kpyr). MuTtoxouapujamaute DNA cekBeHIH
HE C€ MHCEPTHPaaT BO XJIOPOIUIACTHHOT
TeHOM, LITO MOKaXXyBa AeKa TpaHcdepoT Ha
DNA wmoxe ga Ouage egHOHACOYEH WIIHA
XJIOPOIUIACTUTE  IMOcelyBaaT  e(HKaceH
MeXaHM3aM 3a Ja Ce 3allTUTaT Of
HaBJIETYBabe Ha DNA-mMonexynu
(Buchanan u cop., 2015).
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,JIpomuckyutretnute” DNA CexBEHIM HajBEpOjaTHO MPETCTaByBaaT PEIHUKTH O] WHTCH3UBEH
DNA-tpanchep nomely mnpBoOUTHHTE (GOPMHM Ha KIETOYHMTE OpraHenud M jaaporo. OBue
tpancdepu Ha DNA ce oaBuBane BO TEKOT HA JIOIT BPEMEHCKH NEPHOJ U JIaBaaT CBHJICHTHU
JI0Ka34 3a eBOoJIyllMjaTa Ha pacTeHMjata. Taka Ha mp., fuf4 reHoT Koj Koaupa GakTop 3a CUHTE3a
Ha MMPOTEHHHU BO Tutactuaute (protein synthesis factor) oznaven kako EF-Tu e muiactunujanes ren
Kaj alnruTe, MeryToa MpeTcTaByBa jaJipeH reH Kaj pactenujara. TpancdepoT Ha fuf4 o miaacTuI0T
BO jaIPCHHOT TEHOM HajBEPOjaTHO C€ OJIBUBAJ BO PAHHOT MEPUOJI O] €BONIYIMjaTa HA AITUTE O
kiacara Charophyceae. Jlpyr npumep e reHoT rp/2] Koj Koaupa MIacTUeH puOO30MCKHU NPOTEHH
L21. OBoj TeH e mpuCyTeH BO IIACTHIHUOT TeHOM o1 Marchantia, Kako U BO jaApEHUTE TCHOMH
Ha CKpueHoceMeHuTe pacteHuja. Criopes Toa, reHoT rpl2 1 HajBepojaTHO OWJI MPEHECEH BO TEKOT
Ha JMBEpreHIMjaTa Ha HEBACKyJapHHUTE PACTEHHMja W CKpHeHOoceMeHHTe pacteHwja. Onm apyra
CTpaHa ak, TpaHC(epoT Ha IeHOT 7p/22 3a MIIaCTUIHUOT pruOo30McKky npoTenH L22 HajBepojaTHO
MPeTCTaByBa JOIEH TpaHc(ep BO TEKOT Ha €BOJyIMjaTa Ha CKPUEHOCEMEHHTE pacTeHHja.
Bceymnocr, rpl22 e npucytes Bo miactuaHata DNA Ha cute pacTeHHja, OCBEH Kaj JISTYyMUHO3HUTE
pacTeHmja, KaJie IITO 0BOj TeH Ce KOJIMUpPa BO jaapoTO.

1.6 Tpanckpunumja Ha DNA

I'enuTe ox jampoTo W KIIETOYHUTE OpraHeNd HMMaaT 3HavyaeH NpUAOoHeC BO (yHKIHMjaTa Ha
WHANBUAYATHUTE KJICTKH U Pa3BUTOKOT Ha MYJTHIIENyIapeH opranu3am. Excrpecujara Ha oBue
T€HH CE PEryJupa co Led /1a C€ OBO3MOKH Ha KJIETKUTE COOABETHO J]a OJrOBOpAT Ha IPOMEHUTE
BO HUBHATa CpeuHa, KaKo U Ja c€ U3BPILIU KOOpJMHAIIM]a HA HUBHUTE aKTUBHOCTH BO PaMKH Ha
TKUBOTO KOM TO COYMHYBaaT KOMIIEKCHHOT OopraHu3am. Bo janpoTo, opranu3zamnyjara Ha TEHUTE
BO XpOMAaTHHOT UM XpOMO3OMHTE MMa 3HAuajHO BJIMjaHHE Bp3 HUBHATa perynainuja. BeymHocr,
tpanckpurnujata Ha DNA, ogaocHO cuHTe3ata Ha RNA ox DNA-ypHek nmpercraByBa mpuMapeH
YEeKOp BO peryJiannja Ha reHckara ekcrpecuja. Tpanckpumnijata Ha DNA Bo RNA ce onBuBa moj
nejctBo Ha DNA-3aBucHu RNA nmonumepasu.

1.6.1 Iler jagpenm RNA moaumMepa3u TpaHCKpuOMpaaTr pasjauyHu TUnoBu Ha RNA
MOJIEKYJIH

Eykapuotckure jaapa comapkar Tpu kiacu Ha DNA-3aBucHun RNA-monumepasu, 03Ha4eHH KaKo
RNA nonmumepasa I, Il u Il (Ta6esa 1.4). RNA-nonumepasure ce Bp3yBaaT 3a cieliupUIHN MecTa
Ha XpOMO30MOT MO3HATH Kako NMPOMOTOPHM U ja MHULMpAaT TpaHCKpumuujata. baktepuckure
RNA nonumepasu MoxaT Ja ja MHUIMPAAT TPAHCKPHIILKjaTa Ha MPOMOTOPH BO OTCYCTBO Ha
JTONOJIHUTEHYU npoTenHu. O Apyra cTpaHa nak, eykapuorckute RNA noiauMepasu cramyBaart BO
MHTEpaKIja co CreHU(pUUHU MPOTEHHU HAPEYCHHM TPAHCKPUMIIMCKH (PAaKTOPH CO LEed Aa ce
nHunmpa tpaackpunimjara (Ca. 1.30).

Jagpenure RNA mnonumepasu ce KOMIIEKCHHM €H3MMH KOU CE€ COCTaBEHHM O] JIBE TOJIEMH
cybenuaumm (125-220 kDa) u vekonky manu cybenunuiy. [ler on momanure cyOeauHUIU ce
3aeHUYKU 3a cuTte Tpu Tuna Ha RNA mnomumepasu. Kako pesynrar Ha oBHE CTPYKTYpHH
CIMYHOCTH, TpUTE Kiack Ha jaapeHn RNA monuMepasm wumaaT HEKOJIKY 3aCTHUYKH
(YHKIIMOHATHK CBOjCTBA, KAaKO INTO € MOTpedara 3a JOMOJHHUTEIHM NMPOTEHUHH 3a Ipelu3Ha
WHUIIMjalfja Ha TPaHCKPHIIIFjaTa Ha IPOMOTOPHU PETHOHHU.
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Ta6ena 1.4 Janpenun DNA-3aBucHr RNA nosnumepasu kaj pacTUTEIHU KIIETKH.

Iosmmepasza Jlokaauzanmja IIpousBoau
I Hyxkiteonyc 258, 17S n 5,8S rIRNA
11 Hykneormmazama ~ mRNA, Ul, U2, U4, U5

I Knaca 1 Hyxneomnazma 5SS rRNA
IIT Knaca 2 Hykneommazama ~ tRNA
I Knaca 3 Hyxneormazma U3, U6 u npyru manu crabuian RNA
TpaHcKkpunTd O TPaHNO30HU U PENETUTHUBHU
eJIEMEHTH KOM ce TpoliecupaaT Bo siRNA'
\% Hykneormazama ~ KpaTku TpaHCKpUNTH O HEKOJUPAYKH PETHOHH
' siRNA: kparku uarepdepupauku RNA moexym.

v Hyxneomnazma

I'onemata cyOeaununa Ha RNA nonmumepasa Il uma C-tepMHuHaNeH AOMEH KOj COAPKH OpojHU
peneTUTUBHU KOHCEH3yc-cekBeHIU Tyr-Ser-Pro-Thr-Ser-Pro-Ser. Perynatopen mnpoTtenHcku
KOMIUIEKC KOj € HapeueH Tpanckpunuucku ¢akrop I H (TFIIH) cramysa Bo nnTepakiuja co RNA
nosnuMmepasa Il u Bpin Bp3yBame Ha eH3uMoT 3a npomotop. OBoj TFIIH nporenncku xommieke
COJPH NMPOTEHH KMHA3a U MOXe J1a u3BpIuu pochopunanyja Ha ocrarouute o Ser u Thr ox C-
TepMUHATHUOT JoMeH Ha RNA monmmepasa I1. OBoj mpomec Ha docopunanmja ja 0ciio001yBa
RNA nonumepasa Il ox npoMoTOp-MHULIMPAYKMOT KOMIUIEKC M HA TAKOB HAYMH CE OBO3MOXKYBa
€H3UMOT Ja 3arno4yHe cuHTe3a Ha MRNA of ypHek-Bepurata Ha DNA.

Eykapunorcka RNA nosmmMepasa

% Cauka 1.30 Kommapamnmjata Ha €yKapHOTCKUTE WU

@ npokapuorckute RNA monuMepasy ToKakyBa JIeka

OBHUE EH3MMH C€ Pa3INKyBaaT CIIOpel] KOMIUIEKCHOCTA

RNAPII BO cTpykTypata. Eykapuorckara RNA nommmepasa I1

(RNAPII) mpercTaByBa KOMIUIEKC COCTaBeH OJ

MOBEKe CYyOCMHHUIIM 3a KOM C€ MOTPEOHH HEKOJIKY

JOITOJITHUTCIIHU IMPOTCUHU u peryjaaTopHu

RNA nosmmepasa oa E. coli IPOTEMHCKH KOMIUIEKCH 3a [PENO3HABAbe Ha

npomotopoT kaj TATA-enemenror. Ox ipyra cTpaHa

nak, npokaprorckure RNA mosumepasu ce cocrojar

O]l YeTHPH LEeHTpanHu cyOexuuuiu (o, o, p u ') u

perynaTopHu c CyOeIMHHUIIH. Bucokara

KOMIIIEKCHOCT BO CTPYKTypaTa Kaj eyKapHoTcKaTa

RNA mommmepasa II oBo3MokyBa perymupame Ha

TPaHCKPHUIILIKjaTa BO jaipOTO MPEKy OPOJHU CUTHAIIH.

TFII:  Tpanckpumiucku  (akropu 3a RNA
nonumepasa Il (Buchanan u cop., 2015).

DNA

DNA
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Pactutennure RNA-nonumepasu 1, I u Il ce caumunu co apyrure eykapuoTCKH OpPraHU3MHU.
WMunnyjanyjata Ha TpaHCKpUILMjaTa Kaj pacTeHHjaTa c€ KOHTPOJIMpAa MPEKy perysiaTopHH
MEXaHU3MHU KOH C€ CIIMYHH CO OHUE KBacIuTe W Iumnaunte. Kaj pacrenujara mocrojar ase Apyru
RNA nonumepasu (IV u V) kou npoayunpaar RNA Monekynu 3a enureHeTcka peryianuja Ha
redckata ekcrpecuja (Tabena 1.4).

1.6.2 IlnacTuaure coap:kat pasanuyau DNA-3aBucau RNA notumepasu

OcnoBHata RNA-monnMepasa Bo ImiacTuAnTe € ciuvHa co E. coli, Ouaejku conpxu 5 eHTpaTH
cyoemuaumu: o (X2), ®, p u f’, Kako U eIHa O]l HEKOJIKyTe PEeryJaTopHH G CyOeAMHMIIU.
XnopomnactHata DNA coapsku reHu 3a KOgupame Ha MPOTEUHU CIIMYHU HA CyOeIMHULIUTE a, B 1
B’ xaj E. coli, kom Gpopmupaar enzumcku komiiekc Bo mactuaute (Ca. 1.31). Mcto Taka, Bo
jagpeHuTe TeHOMH Ha pacTeHHjaTta ce MACHTU(UKYBAaHH HEKOJKY T€HU 3a CyOCIUHHIIUTE C.
Cnopen oBoj Mojen, MPOM3BOJAWTE HA IUIACTUAHUTE W jaIpeHUTE TEHH c€ KOMOWHHUpAaaT u
dopmupaar tractugujatHa RNA-monmMepasa koja € ciawuHa Ha E. coli W ydecTByBa BO
TPaHCKpUIIIYjaTa Ha TUIACTUAHUTE TeHHU.

E. coli-tun RNA noaumepasa
|

P

Jaapeno-kogupana RNA noanmepasa |
canuHa Ha T3 n T7 6akTepnodarnrte /‘
([ a

ILnacTiaeH rex

\ /
—T— l

DNA

Cauxa 1.31 XiopormnactuTe kKaj pacTeHHjata nMaat asa tuna Ha RNA mommmepasu. [IpucycTBoTo Ha TUTaCTHIHU
TeHH 32 KOAHNpame Ha IPOTEHHH KOH Ce CIIMYHM Ha cyOenuHunuTe o, B u B’ om RNA nommmepasa kaj Escherichia coli
€ TIOTBpa 3a MOCTOCHETO Ha IIPOKAPUOTCKU-THIT Ha XioporuiactHa RNA monmnmepasa (necHo). Bo jagpenute reHoMu
Ha TojeM Opoj pacTeHHja ce MICHTH(UKYBaHU I'€HH 338 KOIAMPAmbe O-CIMYHHM CyOSIMHHUIM, INTO MOKaKyBa IeKa
IUIACTHAMjATHUTE W jJafpeHUTe TI'€HOMHM KOOPIMHHUPAHO ja PEryjJupaaT TPaHCKPUIILMjaTa BO XJIOPOIUIACTHTE.
BeymHoct, komupanata RNA monuMepasa BO IUIaCTHUIUTE IIPEIO3HABA XJIOPOILIACTEH IMPOMOTOP KOj COIOPXKU
TUNAYHY ,,-10° U ,,-35° MPOKAPUOTCKM KOHCEH3YC CeKBeHIM. MCTo Taka, XJIOpPOIUIACTHUTE T'€HHM MOXKAT Ja Ce
TpaHCKpUOUpaaT o7 CTpaHa Ha jagpeHo-koaupana RNA momumepasa co eqHa cyOenuHuIa Koja e cauuHa co RNA
nojumepasure Ha Oakrepudaror T3 u T7 (neBo). Bo npucycTBo Ha crieruduuH HHXUOUTOPH 3a TpaHCHIalMja Ha
NIPOTEHHU KOW ja OJIOKMpaaT CHHTe3aTa Ha MPOTEMHH BO XJIOPOILUIACTOT, TPAHCKPUIIMjaTa HAa XJIOPOIUIACTHU TeHU
MOXe€ J]a MTPOIOJDKM KaKo pe3yNTaT Ha akTHBHOCTAa Ha jaxpeHo-koaupaHata RNA monmmepasa (Buchanan u cop.,
2015).

Ha npokxcumamHHOT Kpaj 01 MecTa 3a MHULMjalfja Ha TPAHCKPHUIIIIK]ja, TOBEKETO XJIOPOIUIACTHH
renu coap>xaT DNA pernoHu KoM ce CIMYHHM CO ,,-10% u ,,-35 KOHCEH3yC MPOMOTOPHU CEKBEHIU
kaj E. coli. Bcymnoct, RNA monumepasara ro mpeno3HaBa OBOj XJIOPOILIACTEH MPOMOTOpP 3a
BpeMe Ha MHUIMPAHE Ha TPAHCKPHITIIH]jaTa.

Bo npucyctBo Ha HHXHOUTOPU Ha MPOTEMHCKA CUHTE3a BO IJIACTUANTE, KAKO U Kaj MyTaHTH KOH
ce nedekTHH BO CHHTE3a Ha TNPOTEHMHHM BO XJIOPOIUIACTUTE HACTaHyBa pEIyKIHja BO
TPAHCKPHIILIMCKAaTa aKTUBHOCT BO XJoporutactute. Cenak, oBaa TPaHCKPHIILIMCKA aKTUBHOCT BO
XJIOPOIUTIACTUTE HE Ce MPEKUHYyBa Mopaau ryoemeTo Ha ¢yHknujata Ha RNA mommmepasa of
tunot Ha E. coli. Ciopen Toa, MIaCTUINTE HAjBEPOjaTHO BPIIAT UMIIOPTHpame Ha jagpeHa RNA
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nojmMepasa, koja GyHKIHoHupa 3aeaH0 co RNA monmMepasa o tumnot Ha E. coli. Janpenata
RNA nonumepasza nHanukyBa Ha RNA mommumepasute kaj Oakrepuodarute T3 u T7 koum ce
COCTaBeHHU 071 eaquHuueH nentua. OBaa HoBa RNA monumMepasa ru npenosHaBa IpOMOTOPHHUTE
pEruoHu Kou ce pa3nukyBaaT BO DNA cekBeHLaTa o KOH3epBHpaHUTE ,,-10“ 1 ,,-35 koHCEeH3yC
MPOMOTOPHH peruonu. Janpeno-konaupanutre RNA monumepasu ce akTUBHHM BO CUTE THIIOBH Ha
IVIacTUAM (€THOIIACTH, XPOMOIUIACTH W aMWIOIJIacTH). BaxkHo e 1a ce HamoMmeHe Jeka
KOHCTUTYTHBHATa TE€HCKA TPAHCKPHUIIMja BO IUIACTUAHHUOT T€HOM HMa TOJIEMO 3HAa4YeHE 3a
OJIP’KYBamb€ Ha XJIOPOIJIACTUTE U HEPOTOCUHTETCKUTE IIIACTUIH.

1.6.3 I'ennte O JIACTUAUTE U MUTOXOHAPUHUTE MOKAT 1a ©UMaaT noseke MMpoMOTOpH

[To3HaTO € ;eKa jaApeHnuTe TeHHU ce KapaKTepu3upaar co eJCeH MPOMOTOpP KOj Ce Mpero3HaBa O]
crpana Ha RNA nmomumepasa. On apyra cTpaHa 1mak, TpaHCKPHIIIKjaTa Ha TojieM Opoj TUIACTHIHH
TeHU M OTEPOHH CE€ MHMIMpA O] MOBEKEe NMPOMOTOPH WIIM O] TIOBeKe mecTa. KapakrepuctuieH
IpUMep 3a TPAHCKPHUIIIHja HA TUIACTUIHHU T€HU OJ TIOBEKe MPOMOTOPH € AMIUCTPOHCKATA alpB-
atpE tpanckpuniucka eaununa (Cia. 1.32).

| [ TamE[

-610 -488 -290-256  +1 +1063
Pl P2 P3 P4 P5

Cauxa 1.32 MydTHIIHE TpPOMOTOPH ja HAcO4YyBaaT TpPAHCKpUNIHjaTa Ha afpB—atpE TEHCKHOT KiacTep BO
XJioporiactuTe Ha TyTyH (Nicotiana tabacum). I'ennte atpB m atpE tn xomupaat cyoenuaniute 1 € Ha ATP curaTaza
W HUBHHTE KOJIUPAYKU PETHOHH Ce MEl'yCeOHO MPEKJIONyBaaT co HEKOJIKYy HykieoTuau. [locTojar met nHuULUjaaHu
Mecra Ha TpaHckpunuuja (on P1 o PS) mokaxanu co npBeHu cTpesiki. UeTHpU HHUIMjaTHU MEeCTa Ha TPAHCKPHITLH]ja
coapxar “—10” u “—35” MOTHBM Ha KOHCEH3YC CEKBEHIIM, MeryToa, CeKBeHIaTa okony mectoto —290 (P3) ne
nocenysa TakBu MoTHBHU (Buchanan u cop., 2015).

Tpanckpurnyjata Ha TojeM Opoj TUTACTHIHHA T€HU, OCOOCHO TEHUTE 3a KOAUPAmHE HA MPOTCHHHU
KOHW Ce BKJIIy4eHH BO ()OTOCHHTE3aTa C€ PeryJiupa BO 3aBHCHOCT OJ CTAIMyMOT Ha Pa3BUTOK HA
pacteHujaTta uian GaKTOPUTE O] KUBOTHATA CpelrHa (TPOMEHH BO YCJIOBHTE HAa OCBETIYBamE).
[lenokymHaTa e(hUKACHOCT HA TPAHCKPUIIIMjaTa BO IJIACTHIUTE MOXKE J]a C€ KOHTPOJIUPA MPEKY
peryinupame Ha OpojOT HAa AaKTUBHM NTPOMOTOPH WJIM MPEKy TNPOMEHH BO jauMHATa Ha
npomortopure. McTo Taka, HEKOM MUTOXOHAPHjaJIHU T€HH MUMaar TojieM Opoj MPOMOTOPHU KOH
MOXaT J1a ja KOHTPOJupaaT HUBHaTa nudepeHnujairna ekcnpecrja. Cenak, He € JOBOJIHO TTO3HATO
Jald pa3TUYHUTE TUTIOBU Ha racTuaHu RNA monuMepasu uinu kohakTopu Ha OBHUE €H3UMU CE
BKJIYY€HHU BO CEJICKI[MjaTa Ha IMPOMOTOPUTE WM KOHTPOJIA HA WHUIIM]jalKjaTa Ha TPAHCKPHUIIIIHA]ja
Ha MOBEKE MECTa.

1.7 Kapaxkrepuctuku u pynxkuuu Ha RNA

Mornexynute Ha RNA ce nmpumapHH MPOU3BOIM Ha FeHCKAaTa eKCIpecja KOM UMaaT €CeHIIH]jaTHa
yjlora BO CHHTe3aTa Ha MPOTEMHM U JpyrH (QYHKIMHM Bo Kierkara. Koaupawmero Ha
unpopmanuckutre RNA monexynu (mRNA) e HeomxoieH mporiec 3a CHHTe3a Ha MPOTEHH, JT0IeKa
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nak, Hexkoaupadkute RNA Mollekyiu ce BKIyU4eHH BO MpOIeCUpame U aerpagamnmja Ha mRNA.
Pu6ozomanuute RNA (rRNA) Monekynn ¢opmupaaT KOMIUIEKCHH TPHAWMEH3HOHATHU
CTPYKTYpHU KOH C€ acOLIMPaaT CO MOJUMNENTUIUTE U PopMUpaaT pubO30MHU KaKO IJIaBHU KJIETOUYHU
OpraHeJu 3a CHHTe3a Ha npoTreuHu. Pubo3omure ciayxar kako miaardopma 3a yutame Ha mRNA
MOJIEKYJIUTE, KOM TH HOCAT MHCTPYKLMUTE 32 OJPENYBAkbEe HA aMUHOKHCEIIMHCKUTE CEKBEHLIN HA
nporeunute. Tpancnoptaute RNA (tRNA) Monekynu nMaaTt yjora Ha aJanTepu 3a TpaHCaluja
Ha KogoHuTe o MRNA (TpUHYKICOTUIHHU CEKBEHIIM) BO COOABETHU aMUHOKHUCEJINHU.

ITokpaj ynorara Bo cuHTe3a Ha mpoTeuHu, RNA Mmosekyiaure umaat OMOXEMHCKH CBOjCTBA KOM
UM OBO3MOXKYBaaT Ja (YHKIMOHHMpAaaT KaKO T€HOMH WM Kako Karainm3atopu. EnHa TakBa
KapakTepucTHKa € crnocoObHocta Ha RNA 3a camopemmkaiuja MMa KIYyYHO 3Hayewme 3a
€BOJYTUBHHOT Pa3BUTOK Ha rosneM O0poj RNA Bupycu xom Bpmiat mHQEKIHja Ha €yKapHOTCKH
kiaetku. Jlpyra kapakrepuctuka € crocoOHocta Ha RNA na kartanusupa pacKMHyBame U
dbopmupame Ha KOBAJICHTHH BPCKH momery Hykieoruaurte (mp. RNA-crumajcunr). Hcto Taka,
Hexkou RNA monekynu Moxat a popMupaar cretupuuHu CTPYKTypU KOM OBO3MOKYBaaT BUCOK
CTENEH Ha PEaKTUBHOCT Ha OJPEIECHU XEMHUCKHU IPYINHU O] €/IeH WU MOBEeKe HyKIeoTuau. Yecto
natu, oBue RNA Monekynu ce HapekyBaaT puOO3MMH, OUAEJKM MOXaT Ja KaTaau3upaaT
pacKuHyBam€ WIHM TIOBTOPHO CIIOjyBamke Ha NOJUHYKIeoTuAHNUTEe Bepuru. Hexkou RNA monexynu,
kako mrto ce Manute jarpenu RNA (snRNA) mosnexynu u RNA kommoHeHTaTa 0/ TenoMepasa ce
UACHTU(PUKYBAaHH BO €YKapHOTCKHUTE jaapa M ydecTtByBaaT Bo RNA mpomecupamero u DNA
peruiMKanujara.

1.7.1 Knacupukanujata Ha RNA mojekyautre Mo:ke Aa ce WU3BPIIM CIOpel HUBHATA
roJieMUHa U PyHKIHUja

Bxynnara exctpaxumpana RNA op KIeTKMTE ce COCTOM OJ KOMIUIEKCHA MeENlaBUHAa Ha
MOJMHYKJICOTUIHU BEPUTH KOU CE PAa3IMKyBaaT CIIOpe] HUBHATA NobkuHA. Monekynute Ha RNA
ce O3HauyBaaT CIOpE] CEAMMEHTALMCKUOT KOE(HIMEHT, KOj ce m3pazyBa Bo Svedberg-oBu
enuami (S nmn 107" cexynmu). Co mpuMeHa Ha 30HCKA CeIMMEHTAIIHja MOKAT J1a Ce Cenapupaar
Tpu rnaBHU (pakiun Ha RNA (23S no 258, 16S no 17S u 4S RNA), (Ca. 1.33).

IIpasen ua
N celuMeHTalHja
RNA > - 258-238
Hucka [entudyrnpame 45 :": 175-168
Konuentpanuja Ha -
caxalpi:r'saj 178-168 .11 ;E 48
\J 255-235 | ™~ e /\
Brcoka -/ S =7 =
u [_. J Biucoka dpaknmckn 6poj  Hueka

Koaexktupame [
Ha pakuny Konnenrpanmja Ha

caxaposa

Camka 1.33 Cenapanuja Ha ¢ppaxiun Ha RNA co npumeHa Ha 30HCKO IIeHTpUdyrupame. EKCTpakToT co MemaBiHa
oa RNA monekynu ce 3a7p>KyBa Ha MOBPIIKMHATA O]l pPACTBOP CO KOHIIEHTPALMCKH TPaJUeHT Ha caxapo3sa (o1 2,5%
1o 15%) u ce nentpudyrupa. [Tox nejcTBo Ha BUCOKA rpaBHTAIMCKA crila, rodemute RNA Mollekynu ceiuMeHTHpaat
1oop30 Bo cnopenda co manure RNA monexynu. [1o neHTpudyrupamero, CEKBEHIIMCKUTE (PPAKIUU CE KOJIEKTUPaaT
0J1 THOTO Ha HEeHTpu(yraiHaTa enpysera 1 coxpxunara Ha RNA Bo cekoja (pakunja ce oapenyBa npeky Mepeme Ha
UV-ancop6annaTa Ha OpanoBa qomkuHa ox 260 nm (Buchanan u cop., 2015).
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[Tpuroa, dpakmuute 23S mo 25S u 16S mo 17S compxar rRNA Monekynu, Aojeka Mak,
dpakmujaTta 4S BriryayBa tRNA monekynu u maim Hekoaupadku RNA mostekynu. Hajromem aen
on RNA Bo oBue Tpu (ppakuuu ce pelnaTUBHO CTaOWJIHU MOJEKYJH, KOW JIECHO MOXaT Ja ce
JETEKTUPAaT Co MPUMEHA Ha ren enekTpodopesa u 6oeme co etuauyM opomua. O apyra crpaHa
nak, MRNA MoJekynuTe ce momaliky 3acTameHH Bo KjeTkaTa u omdakaaTt ox 1% mo 2% on
BKyIHaTa KjieTouyHa coapkruHa Ha RNA. Monekynnte Ha mRNA ce kapakTepusupaaT co BUCOK
CTETEH Ha BapHujaOMITHOCT BO TOJIEMHHATA U CTA0OMIIHOCTA M CO MPUMEHA Ha 30HCKA CeMMEHTalIl]a
WM TeJT eleKTpodopesa He ce cermapupaar Kako moceOHa Gppakimja.

1.7.2 Hajroaem neJ oa kjaerounata RNA npunara Ha pu6ozomckure RNA Mosenkyau

[To3naro e nexa cute pud030MHU ce COCTOjaT O TojieMa U Majla cyOenuHuma. Manara pudo3omMcka
cybOenunua coapxu camo efeH tun Ha TRNA monekyn (rRNA Ha manara cybenunuiia), 1oaeka
Tak, rojieMata cyoeauauIa coapxu enex noiar rRNA monekyn (rRNA Ha roiemara cyoeImHUIA),
Kako W efleH unu noBeke kpaTku rRNA monekynu. Pactenujara, anrutre u (OTOCHHTETCKHUTE
MIPOTHCTU COJPKAT TPU KIJIACH HAa pUOO30MH: IUTOIUIA3MATCKH, TUIACTHIHH ¥ MUTOXOHJIPHCKH
pubozomu. Kparkuor 5.8S rRNA momnekyn e KapakTepUCTHUEH 32 IIUTOIIa3MaTCKUTE pO030MHU
u ce noBp3yBa co 25S rRNA. IIputoa, 5.8S rRNA e xomoJorHa co cekBeHIara o1 5’ KpajoT Ha
23S rRNA kaj E. coli. [Inactunnute 23S rRNA MoJeKyIu IMaat CIMYHa CEKBEHIIa U JJOJHKHHA CO
cooasetauTe rRNA monekymu kaj E. coli u nujanodakrepunte (Cia. 1.34). Kaj Hekou pacteHuja
n anru, 23S rRNA Monekynure MoxaT na ce npekuHar Ha nokpatku RNA-sepurw.
MurtoxoHnpujaaHuTe pHOO30MHU Kaj pacTeHujata coapkar kKpatok 5SS rRNA monexyn, xoj e
OTCyTEH Ka] aHUMAaJIHUTe MUTOXOHApUH. KapakTepuctnyHa ocoOrHa Ha mpokapuoTckute rRNA
MOJICKYJIH € MPUCYCTBOTO HA METHJIMPAHHU HYKJICOTHIIH, KO m3HecyBaar 10 10 kaj 16S rRNA u
1o 20 kaj 23S rRNA.

5 3

E.coli23 S [ I

45S

IL1acTHA Ha KONHeHN pacTeHHja 23 S | | .
7S 3S

ILxactun Ha Chlamidomonas 23 S [ |

IlnacTun Ha Euglena 23 S f !

Cauxa 1.34 Komnaparujara Ha 23S rRNA kaj Escherichia coli co mnactuaaute 23S rRNA Monekynu o1 pa3audHu
OpraHu3MH MOKa)XKyBa pa3iinKu Bo opranuszauujara. imeno, 23S rRNA kaj E. coli uma nomkuna on 1904 HyKkieoTHIH.
Kaj pacrenujara, mnactuanara 4.5S rRNA (npBena 60ja) e xomosorna co 100 Hykneornan Ha 3° kpajort ox 23S rRNA
Kaj E. coli. XnoporactHHOT reHoM Kaj Chlamydomonas reinhardtii conpxu 7S u 3S TRNA monekynu (upBena 60ja)
KOM ce XOMOJIoTHH co 5’ kpajoT ox 23S rRNA kaj E. coli. On npyra crpana nak, miactua-kogupannor 23S rRNA
MOJIeKyT Kaj Fuglena e KOHTHHYHpaH, Kako U Kaj HjaHo0aKTepuuTe U HeKoM qpyTH anru (Buchanan u cop., 2015).

Manute u ronemute rRNA MoJsiekyiu ce HoBp3yBaaT BO KOMJIEKCHHU CeKyHapHu cTpyKTypH (Cur.
1.35). Kommapanujara Ha rRNA cekBeHnuTe oj roiemM Opoj pa3aIuvyHH OPraHU3MH M KJICTOYHU
OpraHenu TMOKaxyBa JeKa CeKyHAapHuUTe CTpykrypu Ha rRNA Monekyniure ce BHUCOKO
KOH3EpBUPAHM M TIOKpaj TOa INTO TOCTOM 3HayajHa JAWBEPTEHIM]ja BO CEKBEHIIUTE TMOMETry
OpraHU3MHUTE.
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Canka 1.35 Pubozomanuute RNA mosekynu mMoxar na ¢popMupaar KOMILIEKCHH CEKyHIApHH CTPYKTYpPH INPEKy
cnapyBambe Ha KoMIuleMeHTapHuTe cekBeHlH. (A) CexynaapHara crpykrypa Ha 16S rRNA Bo ruiactuanTe Kaj TyTyH
e npercraBeHa co yertupu gomenu (ox I mo V). Crpykrypara Ha minactugnara 16S rRNA kaj TyTyH ce 6a3upa Ha
MOJeNoT 3a cTpykrypara Ha 16S rRNA «kaj Escherichia coli. (b) CexynnapHara cTpyKTypa Ha IuactunHara 23S u
4.5S rRNA kaj TyTyH moKa)KyBa KOH3epBUpaHa opranuzaiyja co 6 nomenu (I-VI). lomeHoT V e rmaBHO mMecTo 3a
Bp3yBame Ha tRNA 3a 50S cybeamaunara (Buchanan u cop., 2015).

1.7.3 PacTuTessHMTE KJIETKH COAPKAT TPHU Pa3JIUYHM TUIIA HA TPAHCOPTHU RNA MoJsiekyu

Bropata naj3actanmena RNA Bo kietkute e tRNA, koja momuuupa Bo cocraBoT Ha 4S RNA
dbpakuujaTa of eanoT kinetoueH ekcTpakT Ha TRNA (Ca. 1.34). Monekynute Ha tRNA nemyBaat
KaKo aJjanTepu U ce Bp3yBaar 3a cnenuduyaan amunokucenunu. Opue tRNA Monekynu co Bp3aHu
aMUHOKHCEJIMHU 0a3HO ce crapyBaaT co AeduHupanu mRNA KOZOHH, P MITO CE€ OJIECHYBa
TpaHCIalyjaTa Ha CEKBEHIaTa Ha HYKJIEMHCKaTa KUCeluHa BO coojaBeTeH nonunentua. Cekoj
noeauneueH tRNA Monekyn Moxke ga npuma camo efaHa on 20-Te cTaHgapAHU aMUHOKHCETUHHU.
Cenak, Hekonky pasnuyau tRNA ¢opmu, Hapedenn uzoakuenTtupauku (isoaccepting) tRNA
MOJIEKYJIU MOXaT Ja Bp3yBaaT €JHa HcTa aMuHOKHcennHa. Cure cekBeHIHoHMpaHu tRNA
MOJICKYJIM C€ MpHKaXKyBaaT CIOpe] T.H. Mojen Ha nucT on nerenuna (cloverleaf) (Ca. 1.36).
KonzepBupanute nmpuMapHu W CEKYHIApHH CTPYKTYpU Ha oBaa kiaca Ha RNA monekynu
IPEeTCTaByBaaT OTPOMEH MpPEOU3BUK 3a Nypudukanyja Ha uHauBHAyanHuTe tRNA ¢dopmu.
[uTonnazmara, MiacTUIUTE U MUTOXOHJPUHUTE HAa PACTUTEIHUTE KIETKU COApPKAT yHHKATEH
coctaB Ha tRNA Mosekynu.

3a paznmuka on mMutoxoHapujaiHata DNA kaj nunauute koja v komupa cute tRNA renu 3a
TpaHclalyja Ha MPOTEMHU, MUTOXHAPUUTE HA PACTCHHjaTa WU MHOTY IPYTH OpPraHU3MH HE
nocenyBaar 1enoceH cer 3a tRNA renmn. OBue MOJAaTONM yKaXyBaaT Ha IOCTOCHE Ha
MUTOXOHJIpHjaJieH UMIopT Ha tRNA Monekynu ol HHUTOIUIa3MaTa Ha pacTUTENHATA KIIETKa,
oumejku Bo jaapenata DNA ce neTekTupaHy TeHH KOM KOJUpaaT HEeKOW MUTOXOHApHjarHA tRNA
Moutekyu. OBaa Xurnoresa Ouia MoTBp/ieHa Kaj TpaHCTeHH pacTeHuja o1 kommup (Solanum spp.)
kou ekcripecupaat jaape tRNA ren ox rpas (Phaseolus vulgaris). Bcymnoct, tRNA on rpaBot
Ouia JeTeKTHpaHa BO IMTOIIa3MaTa U MUTOXOHJPUUTE Kaj TPAHCTCHU PACTEHHja OF KOMIIUD.
Cemak, MEXaHU3MOT Ha MUTOXOHJIpHjaieH UMIopT Ha tRNA MoJjekynu ol nuToIuIa3Mara He €
nosonHo TosHat. Kaj Arabidopsis, Toukecrata myTauuja kaj reHoT 3a tRNAA® ja Grokupa
aMUHOalWIalMjaTa 1 UMIOPTOT HA TEHCKHOT MPOU3BOJ, IITO yKa)xyBa Jeka aMuHoanuia-tRNA
CHHTa3aTa MMa 3HayajHa yjora nmpu UMmnoptor Ha tRNA MosiekynuTe BO MHUTOXOHIPHUUTE Ha
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pacturtenHuTe KieTku. O qpyra cTpaHa Mak, IJacTUAHUOT TeHOM Kaj TOBEKETO PacTeHH]ja KOaupa
okoiy 30 tuma Ha tRNA Monekynu, KoM ce JJOBOJIHM 3a TpaHC/alyja Ha MPOTEMHHUTE BO OBaa
kierouna opranena (TaGema 1.2). Cemak, xyoporutactHata DNA kaj HEQOTOCHHTETCKOTO
napasutcko pactenue Epifagus coapxu camo 17 tRNA renn (Tabeaa 1.2). Cnopen Toa,
TpaHcalyjaTa Bo miacTuauTe Ha Epifagus HajBepojaTHO BKIyuyBa tRNA MOJIEKYIIH CO TIOTEKIIO
O[1 jaJIpOTO, IITO MOKAXKYBa JieKa IIACTUANTE UMaaT CIOCOOHOCT 32 UMNOpPT Ha tRNA Monekyinu.
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Cauka 1.36 Mogen Ha muct o1 aetenuna Ha tRNAP kaj muenuua, koja npeTcraByBa npBa ceKBeHIMOHUpaHa tRNA
Kaj pacrenujara. Ha oBOj miemMaTcku Mozies ce MpUKaXkaHH CTPYKTYpUTE Ha MOAU(UIMPAHUTE HYKICOTHIH, KOH CE
jaByBaar Ha crieluduuHu no3uimu Kaj pacrutennara tRNA. Cure yetupu kpaiuu Ha tRNA-Mo/enoT ce MMeHyBaH!
CIopell HUBHATa CTPYKTypa U (yHKIHja. AKIENTOPCKHOT JEJI CE COCOTOH OJ ,,CTeOJI0™ CO HYKICOTHUIAHU Oa3HU
mapoBH, Koe npoonKysa 10 Hecriapena CCA cekBenia Ha 3’ kpajot. Jamkara TyC e uMeHyBaHa Criope]] Hej3UHUOT
MICEBAOYPUIMHCKH OCTaTOK (). BapujaOMiHUOT aHTUKOAOH Kaj pasnuynu tRNA MoJjekyiau e COoCTaBeH OJ Tpu
HYKJICOTHIM KOU CTalyBaaTr Bo HHTepakuuja co mRNA 3a Bpeme Ha TpaHcnanujara. D-jamkara e IMEHyBaHa criopest
HEj3UHUOT JUXHUapoypuanHckn octatok (D). Kapakrepuctuuna oco6una Ha cute tRNA Monekyiu e mpucycTBOTO Ha
Monuduimpanu (HeBooomuaeHu) 6azu (Buchanan u cop., 2015).
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[Murorurazmarckute tRNA MoJeKyn Kaj pacTeHHjaTa ©MaaT CIIMYHA HYKJICOTHIHU CEKBEHIIH CO
tRNA ¢opmuTe Bo uTOIIIa3MaTa Ha KBACLIUTE U JPYTUTE €yKapHOTCKH opranusmu. Cemnak, rojaem
O0poj mmactuaau tRNA MOJeKynM MMaaT KapaKTepUCTHYHH OCOOWMHHM 3a IMPOKAPHOTCKHUTE
opranmzmiu (Cu. 1.37).
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A c
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IMuromrasmarcka tRNA,Met IlnacTuaaa tRNA M

Canka 1.37 Unmnmjanuckara tRNAM® po nmuronnasmara kaj rpas (JIEBO) € KaPAaKTEPUCTUYHA 3a IIUTOINIA3MATCKHATE
tRNA MoneKyim Kaj eykapuoTckute opranmsmu. On apyra cTpaHa mak, nHummjamuckara tRNAMe go mractumure
(mecHoO) mMa ciu4yHa CTpYyKTypa co mpokapuorckute tRNA momexynu. Muunmjanuckute tRNA monekynu ce
pasnukyBaar on enoHraguckara tRNAM® mopangm oxpemenu yHukatHu ocoOunM. Cure uHMnMjanucku tRNA
MoJleKyIH Bo muTormiasmata coapxar AyC cexsenna Hamecto TyC Bo TyC jamxara. Mako miactuanara tRNAMe
nma kapaktepuctnyaa TyC-cexBeHIa, Hej3MHUOT 5’ HYKJIEOTH € HeBOOOWYaeH Onejkn He Moxe 0a3HO J1a ce criapu
co akuenTopckuot aen (Buchanan u cop., 2015).

Wmajku 1o mpeaBHI pa3NAYHOTO TOTEKJIO, HEKOM MHTOXOHApUCKH tRNA Monekymu Kaj
pacTeHujaTa UMaaT CIMYHU CTPYKTYpHHU 0cOOMHU co mpokapuorckute tRNA monekynu, noaeka
[aK, OCTAaHATUTE MOJIEKYJIH C€ CIIMYHM CO IIUTOIUIa3MaTCKUTE (JOPMH Ha pacTUTEIHATA KIIETKA.

1.7.4 Huroninazmarckure mRNA moJiekynu ce Moaudpuuupaart no TpAaHCKPUIIUjaTa

Nudopmanuckure RNA MONeKynu KoIupaaT aMHHOKHCEIMHCKH CEKBEHIIM Ha IMPOTCHHUTE.
Bbpojot Ha pazmuunu hopmu Ha mMRNA Monekynu BO eiHa KieTka nu3HecyBa noseke oa 10 000 u
MOJKE J1a C€ CIIOpeId co OpOjoT Ha pa3IuIHH MPOTeHHH BO KieTkara. Cemak, mRNA Monekynute
ondakaat ox 1% 10 2% o BKynmHaTa coap:kuHa Ha kiaetouyHute RNA monekynu. Bo cormacHoct
CO XETEpPOTreHOCTa BO MOJIEKYJICKATE MAaCH Ha MOJUIIENITUANTE, NoJKMHATa HAa MRNA Mosiekynure
M3HECYBa OJf HEKOJKY CTOTHLHM J0 WIJaAHULIU HykieoTuau. Monekynute Ha mRNA ce
noHectabmiHu Bo criopenba co rRNA u tRNA monekynute. [Toemuneunnre mRNA dopmu He
MO’KaT JUPEKTHO J1a Ce BU3YeJIN3HUpaat NpeKy 00eme co eTuaAnyM Opomu, Ouaejku ce 3acTaleHu
BO HHCKa coap)knHa BO kieTkute. Jlerekmmjara Ha mRNA MonekynuTe ce OABHBa IPEKY
xubpuanzanuja co obenexanu npodu Ha kommiemeHTapHa DNA.
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Kapaxrepuctnaanre mRNA Mosekyn BO IUTOIUIa3MAaTa Ce COCTOjaT O/ MET Pa3INuHU PErHOHH
(Cn. 1.38):

CTPYKTypa Ha ,,kama‘“ Ha 5’ Kpajor;

5’-HenpeaBOIINB PETHOH;

IPOTENH-KOIUPAUYKH PETHUOH;

3’-HenpeBOAIUB PETUOH;

NOJIMaICHUIATHA ,,0NaIKa’™ Ha 3’ KpajorT.

Nanoujanuckn TepMHHANUCKH

KOIOH KOIOH
Kana| 5-UTR | AuG [0 3-UTR[AAAAAAAAAAA... 3'

Koanpauku pernoH

Cauxa 1.38 Ctpykrypa Ha 3pedn, jaagpeHo-koaupan mRNA Monekyn kaj eyKapruoTCKH opraHu3miu. [loBekeTo 3penu
mRNA monekynmu nmaatr 5° u 3’ HenpeBomnuBH pernoHu (untranslated regions-UTR). Osue UTR comppixar cis-
peTyIaTOPHH CEKBEHITH 3a Perylialija Ha TpaHcIanyjaTa wii cradmrHoctata Ha mMRNA monekynute. CrienupuaHuTe
peryiaropuu cekBeHuu Ha 3’-UTR ce npeno3naBaat on crpaHa Ha noiu(A) nmoauMepasa, Koja CHHTETH3UPA aJuiinja
HAa TTONIMAACHUIIaTHA ,,omamka‘“ Ha 3° kpajot (Buchanan u cop., 2015).

Kpajor 5* on mRNA HajnpBuH ce MoguduIMpa UM ,,Kanupa“ IpeKy 10/1aBambe Ha HYKJICOTUAOT
7-metunraano3us (m’G). 3a Bpeme Ha 0Boj mporiec, mMRNA ro HamymTa KOMIIEKCOT Ha RNA
NoJMMepas3a BO jaJpoTo, a OCTaTOKOT OJf I'BAaHO3UH Ce MOBp3yBa co TpHudocdaTHa Bpcka 3a
HYKJICOTUIOT o1 5’ Kpajort. IloToa, atomor N-7 ox reanuHoT ce metmmpa (Ca. 1.39). , Kamara“
Ha 5’ KpajoT MMa Ba)kHa yJiora IpH MHUIMpamke Ha TpaHClalyjaTa 1 OBO3MOXKYBa 3alITHTA Ha
mRNA MornekynuTe of Aerpaganmja 3a BpeMe Ha HUBHATa CHHTE3A.

Koaupauknor pernoH mpeTrcraByBa HYyKJICOTHAHA CEKBEHI]a INTO Ce MpeBeayBa BO
AMHHOKHMCEITMHCKAa CeKBeHIa. KoupadkuTe CEKBEHIM 3all0YHYBaaT CO MHHIMJAICKH KOJOH
(AUG) u 3aBpuryBaat co tepmuHanucku kool (UAG, UAA umu UGA). CekBeHuata nomery
CTapT U CTOIl KOJJOHUTE C€ HapeKyBa OoTBOopeHa paMka Ha unTame (ORF). OBaa pamka Ha unTame
e orpanuueHa co 5’ u 3’ HenpeBojuuBU peruoHu (untranslated regions-UTR), xou ummaar
BapujabmiHa noimkuHa. Criopen Toa, mopkuHata Ha MRNA He e cexoram BO Kopenauja co
JIOJDKMHATA Ha KOAMpaHaTa aMUHOKHCENNHCKa cekBeHla. dyHkiujara Ha 5° ¥ 3’ HENPEeBOIUBUTE
pernonn kaj mRNA monexynute He € J0BOJHO Mo3Harta. Cemak, oBHe perHoHu coapkat RNA
CEKBEHIIM KOU MO’KaT Ja (opMupaaTr ceKyHJIapHa CTPYKTypa M Jia CTalyBaaT BO MHTEpaKLja co
MPOTEHHUTE KOU T'0 PETyJIUpaaT TPAHCIIOPTOT, TpaHCIanujaTa u ctadmiHocta Ha mRNA.
IToBekero wnumtormasmarcku mRNA Mosiekynn coapkaT 3’-CeKBeHIa O] I0JIMaJeHUIIaTHA
kucennHa. OBaa nonu(A) ,,onamka™ He ce koaupa o DNA, TyKy MOCT-TpaHCKPHUIIUCKH CE
nonaBa Ha mRNA mipen na ce ekcropTupa oJ jaapoTo BO IMHUTOIIa3MaTa Ha KieTkata. Bo oBoj
MPOIIEC yYeCTBYBa €H3MMCKH KOMIUIEKC OJf €HAOHYKJIea3a M MOoJu(A) moiuMepasa KOj BpIIH
nmpeno3HaBambe Ha curHamHa cekBeHna (5°-AAUAAA-3’) Bo Onu3uHa Ha 3’ KpajoT of
TpaHCKpUNTOT. OBOj €H3MMCKH KOMILIEKC ja mpekuHyBa npea-mRNA (ne3pera mRNA) Bo
Oym3uHa Ha 3’ KpajoT O]l CUTHAJIHATAa CEKBeHIAa u noaaBa 20-250 ocrarornu o aaeHO3WH Ha 3’
Kkpajor. @opmupanara noiu(A) ,,omamka“ ro oigecHyBa ekcrnopror Ha mRNA on jaxporto, ja
crabmwmsupa mRNA ox er3oHykieasHa Jierpaiannja ¥ ro HHUIMPA MPOIECOT Ha TpaHCIIaIHja.

46



(1]
HN !}H - - : Pochoxaapoaasa
HN &;—D—!—D—!—chl—c @
| o )
s I'sapnaTpancdepasa
H H
GTP oo HacneaTaa mRNA i

(1]

@xﬁﬂ;ﬂ &;—n—ﬁ—c—i—o—i—o— ’H; baza
LeJ" 5 14

L

: |, 5'-5'-TpHdocdatHa

BCPKa

G‘T
S-AneHo3na- oocy\/L Ancmen:
METHOHHH M

I'sano3nn N-mMeTHaTpancdepasa
S-AneH03HI- °_°‘>,v 5. AZJeHO3HT
XOMONHCTeHH ' *

J:IS I B )

Baza
o,

Lod
5'-5'-Ttpudocdaraa k’_?

[ | BpPCKa

T o=f—o—% Baia
7-MeTHATrBAHO3HH :l,

(m’G)

Cauxa 1.39 ®opmupame Ha 5’ , kana“ cTpykrypa. [IpBruot Hykiaeotua Bo mRNA TpaHCKpHUOTOT HAjYeCTO € aCHUH
WJIM TBaHUH, KOj ja 3aapxyBa HeroBata 5’ tpudocdarna rpyna. EH3uMot pocdoxuaponasa ro npekunysa pocgaror
on 5’ repmunHanHuoT octatok HAa MRNA. Hatamomnara peakuuja Ha 5° tpudocdaror on GTP u 5° qudocdaror on
mRNA ce karanu3zupa 1o JejCTBO Ha rBaHmwITpaHcdepasa, mpu WTo ce 100uBa 5’-tpudocdar-5’ HyKIeoTH[HA BPCKa
u ce ocinoboaysa nmupodocdart. [lotoa, eH3UMOT rBaHO3MH N-MeTITpaHchepas3a BpIIM IPEHOC Ha METHIIHA TPyIa O]
S-a/IcHO3UIMETHOHHUH Ha T03HUIkja 7 0 0cTaTOKOT Ha rBanuH (Buchanan u cop., 2015).

CrpykTypara Ha IUIQCTUIHUTE U MHUTOXOHApUCKUTE MRNA MoJekylu ce pasjiuKyBa Of
muroruiazmMatckute mRNA ¢gopmu. Beynmoct, mRNA ox kineTounuTe oprasesy He mocenysa 5’
Skama®“ m 3’ momu(A) ,omamka“ (Ca. 1.40). Kako pesynaraT Ha pa3iMKUTE BO TIOCT-
TpaHckpunuuckoto RNA mpornecupame, muroxonapujanaute mRNA Moliekynu ja 3aapKyBaaT
5’ tpudocdarHara rpymna, A0JeKa Mak, 5’ KpajoT Kaj MmoBekeTo miactuaHd mMRNA Monekynu e
MoHodochopunupan. Ha cnmuuen HauuH Kako M Kaj npokapuorckute mRNA monekynu, 5 u 3°
HEeTNpeBOIMBUTE pernoHn Ha MRNA oja KJIeTOYHWUTE opraHeaud MoXKaT Ja (opMHpaaTr T.H.
,,CT€0JI0-jaMKa™ CTPYKTypa KoOja MMa peryiaropHa u cradbunmsupauka ¢ynkuuja. Osue RNA
CTPYKTYpH CTaIlyBaaT BO MHTEPAKI[Mja CO MPOTEUHUTE U CIy’KaT KaKO CUTHAIM KOM BIMjaaT BP3
IpoIleCHpameTo, TpaHcHalujara u aerpaganyjata Ha mRNA. Enna mana ¢pakuyja Ha miiacTugHa
mRNA compxu kpaTok nmosn(A) CErMeHT WM PETHOH OoraTt co aJicHuH Ha 3’ KpajoT. 3a pa3iauka
on monu(A) omamkara Ha IUTOUIazMaTckata MRNA, 3’ monuacHUIATHUTE CEKBEHIM Ha
mnactuaHuTe MRNA Monekynu ctuMyupaar aerpananuja Ha Mmoaudunupad mRNA ¢parmenrT.
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Cauxa 1.40 CrpyxTypa Ha 3pen xjoporutacteH mRNA monexyn. Xnopomtactautre mRNA MoneKyu ce CIMYHE co
npokaproTckute mRNA dopmu u He ce Moguduimpanu Ha 5° kpajor. OBue mRNA Monekynu 3aBpuryBaar co 3’-
jamka Bo (hopma Ha cTe0J10, KOja MPETCTaByBa BaXKHA CTPYKTYypa 3a MPOICCUPAkE U CTAOMITHOCTA Ha TPAHCKPHIITOT
(Buchanan u cop., 2015).

1.7.5 EykapuoTckuTe KJIETKH COAPKAT Pa3iu4Hu Kiaacu Ha Maan RNA moseky/iu

I'onem e ox mamute RNA Mosiekyii BO pacTHTEIIHATa KJIETKa UMaat rosieM 0poj Ha QyHKIUU |
MOJKaT Jla ce mojenaT BO JBe INaBHM Kiacu. Ennata kmaca ondaka manu Hykineapau RNA
monekynu (small nuclear RNA-snRNA) u manu mykieonapan RNA monekynu (small nucleolar
RNA-snoRNA) co ronemuna ox 60 1o 300 nykneotuau. Bropara kiaca e mperctaBeHa cO MHOTY
mamu (20-24 mykneotuan) RNA monekynu, kou ce moOmBaar on momoiru mpuMapaun RNA
MOJIEKYJIU TIOJ A€jCTBO Ha Dicer-ciMuHu eHJOoHyKJIea3u. Manure HyKJIeapHH U HyKJIEOJIapHH
RNA monekymu (SnRNA 1 snoRNA) ce cocTaBHE KOMIIOHEHTH O] MaJIUTEe PUOOHYKJICOTIPOTEHHH
(snRNP u snoRNP) kou mmaar eceHnujaiHo 3Hauewe npu Marypanujata Ha mRNA u rRNA
MoJIeKyuTe, cooiBeTHO. Manute RNA monekynu ce HymepupaaT 3anounyBajku ox Ul u oBaa
HyMepallyja ro 03HayyBa XpOHOJIOIIKHOT peaociiesl Ha HUBHOTO OTKpuBame. Hajromem nen ox
manmte RNA Momnekynu ce AeTeKTUpaHu BO HYKJICOIYCOT M ce O3Ha4eHH Kako SnoRNA (small
nucleolar RNA). Hekonky snRNA Monekynu coapkat KapakTepUCTUYHH 5’ ,Kama‘“ CTpYKTYpH,
KaKO M METWJIMPAHU WU Moudumupann Hykieotuan. [Toekero snRNA monekymu Bo snRNP ce
BKJIyUY€HH BO CIUJIQjCHMHIOT, OJHOCHO OTCTPaHYyBamETO HA HEKOJUPAYKUTE PErMOHH KOHU TO
dopmupaar npexypcoparoT mRNA wmomnekyn Bo jagporo. Ocranature snRNA monexymu (U7)
yuecTByBaaT BO Mpollecupame Ha 3’ KpajoT oA XHUCTOHCKHOT mpe-mRNA, Koj He mocenyBa
nonn(A) omamka. Hajromem mem om snoRNA wmonekynure Bo jaapeHeTo (Kaae ce OJIBHBA
TpaHCKpunuujata Ha pubo3omanHute RNA renm) ce BkiyueHH Bo mpouecupame Ha rRNA-
npekypcopute. Kaj pacteHujara He ce HICHTU(PUKYBAHU CHTE XOMOJIO3W Ha (DYHTAIHUTE H
anuMaiHute Gopmu Ha snRNA u snoRNA wmonekynu. Cenak, cauuHuHOT MexaHu3am RNA
MpoIeCHpame MOKAKYBa JeKa OBUE KpaTKU MosieKyn Ha RNA ce mpucyTHH Kaj pacTeHHjara.

1.7.6 Manure peryiatopan RNA-Mo/eKyJIM TOTEKHYBAaaT o0 TE€HCKO CTHBHYBame
NnocpeayBaHo co ABojHOBepH:KHH RNA MoJiekyau

Manu RNA monexkynu co ronemuHa o 20-25 HykieoTuau Owmiie 3a MpB IIAT OTKPUEHU Kaj

TPAHCT€HU pacTeHHWja CO CTHBHATH WHTPOMYIMPAHH T€HH, KaKoO U Kaj pacTeHHjata HHOUIUpaHU
co Bupycu. OBue maam RNA mosekynm conpxar cexkBeHuM o Tyra mRNA wuinu BHpycHa
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reaoMcka RNA. OBue kpatku RNA Monekynu uHTEpdepupaaT co eKcrnpecHjata Ha TeHOT WIIH
IPEXHUBYBAKETO Ha BUPYCOT U c€ HapeKyBaaT Maiau uHTepdepupauku RNA monexynu (short
interfering RNA-siRNA), a mporiecoT Bo K0j THE JIejCTByBaaT ce HapekyBa RNA uHTepdepeHnumja
(RNAI).

OBue siRNA monekynu ce mobuBaar moja naejctBo Ha Dicer-cauunu enmonykiaeasu (DCL)
(Dicer-like endonucleases) xon BpmaT mpekuH Ha Aoirud aBojHoBeprkHH (dS)RNA, kou ce
dopmupanu ox ctpana Ha RNA-3aBucan RNA nmommmepasu (RNA-dependent RNA polymerases-
RdRP) ox knerkara-gomakun unu BupycHu RARP. Monekynutre Ha siRNA umaat okomy 21
Hykieorun u enanara Bepura ox DCL-popmmpanmor RNA-gymiekc ce moBp3yBa co japyra
eHJIOHyKJea3a HapeueHa AproHayt (AGO), koja uma ynora Bo mpoHaofame Ha 1eaHu RNA
mostekyu (Ca. 1.41). Beymroct, siRNA-Bogeuknor AGO e rinaBHa kommnoHeHTa oa RNA-
HHAYUMPAYKUOT cTUBHYBa4YKH KoMiIeke (RNA-induced silencing complex-RISC), xoj Bpiu
npekuH Ha 1enmHa RNA cexBeHIa M ja HamallyBa €KCIpecHjaTta Ha MHTPOAYLUMPAHUOT T€H WIIH
eKcIpecHjaTa Ha BUPYCOT.

/JBojHOBepHIKHA
RNA i||'|i|[||ﬂh||]h|ﬂ| T

Dicer-cinuna
+ CHJOHYK.Iea3a

~ 21 nyxaeorumn  JHFFHEE® AR o FRSFRGEE™

v

Lnananeang i

e

IIpexknnyBame Ha RNA

Cinka 1.41 Ilpu ocHoBHHOT MexaHm3amM Ha RNA wuHTepdepenuuja, Dicer-cnmiuna eHmOHyKIea3a BpILU
Npeno3HaBame U IMPeKHH Ha ABojHOBepinkeH RNA Mmoseky, mpu mto ce fobuBaat RNA-ayruiekcu co rojieMrHa ot
21 nykneoruau. Exna ox Bepurute Ha RNA-1yIiekcoT e 03HaueHa Kako Kpatka uatepdepupauka (si) RNA ceksenia
u ce moBp3yBa co Apronayt (AGO) ennonykieasa. [Iputoa, siRNA ro xopuctu enzumotr AGO 3a npeno3HaBame Ha
ennoseprxkHa RNA (ssRNA) co kommiemenTapHa cekBeHna. Ensumor AGO BpIy IpeKrH BO CpeIHATA HA [IETHUOT
peruoH ox ssSRNA (Buchanan u cop., 2015).

MexaHu3MOT Ha (hopMupame 1 GyHKIHOHHpame Ha SIRNA-MoeKkynuTe € moBp3aH CO MaTUIITaTa
Ha MpOAYyKILHMja Ha YeTHUpH Apyru kinacu Ha RNA Monekynu co nomkusa oa 20-25 HyKJICOTUAM
(Ca. 1.42). OBue marumra oBO3MOXyBaar (¢opmupame Ha MUKPORNA (microRNA-miRNA),
trans-nejctByBauku SIRNA (trans-acting siRNA-tasiRNA), npupoanu antisense siRNA (natural-
antisense siRNA-natsiRNA) u xerepoxpomatnunu siRNA (heterochromatic siRNA-hcsiRNA).
Cute yetupu Thna Ha RNA MoJleKynu ce METUIMpaHu Ha HUBHUOT 3’ HYKJIEOTHJ CO LIEJ Ja Cce
00e30e1u 3aIITUTa O] TOIUypUANIalrja u aerpaganuja. Moaekyiaure Ha miRNA uMaat nomkuHa
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on 20 mo 24 mykneorumu, tasiRNA u natsiRNA ummaar okonmy 21 HYKJIEOTH], IOJCKa IakK,
hcsiRNAs nmaar pomkuHa on 24 Hykieotuau. PasnukuTe BO rojieMHMHATa Ha MOJIEKYJIUTE Ha
siRNA ce 06asupa Ha xereporeHoctra Ha DCL-eH3UMHTE KOHM YydYeCTBYBaaT BO HHBHOTO
bopmupame.

MIR ren TAS ren Cis-antisense renu Metnanpana DNA
Ipexypcop Ba l - | i | I
5’ miRNA DCL2
ﬂﬁw 3 P e "
) ___/ Hpexypcop w&"mm“
l Ha ta-siRNA = 24nt (m) )
(AGO?) nat-siRNA SURINA
[T oY) (Wi v LLLLLILLLL] FITTTIR TN R AR TN AT ATITY
L T O LRy
1 “____“ Ipekypcop Ha DCL3I
——/_DRB1 R nat-siRNA E: hsciRNA
(DCL1 or FHHHHHHHEHE LLLLEELILIELRENINSY AyIIeKe
r H,EN .
& | R R
_——(DRBA4 : : L
\DCLA LN UL AGO4)
miRNA ta-siRNA -Z_DCL_4'- nat-siRNA Q hsciRNA
AymAeKe | AVILTeKCH - @ AYIIeKCH _

A l

l AGO4) =
¥ 2l-nt DRM2 = =
660? nat-siRNA

ITTITITTIITIT])
LALLE L LR LR RLY:

N —

L d

|/ Taprer Ha .| Ilpekypcop Ha
1 miRNA l tasiRNA l nat-siRNA
(T [ OmmmTn fisiisii il
IIpekunyBame Ha IIpekunyBame Ha IIpekunyBame Ha PeMojieTHpamse Ha
mRNA mRNA mRNA XpOMaTHH

Cauxa 1.42 Yerupu paznmunm thma Ha Dicer-cmmunn (DCL) enmonykneasu kaj Arabidopsis ydecTByBaaT BO
¢dbopmupame Ha Manu RNA MoJsekynu, Kou perynupaar rojem Opoj paziaudnau naruimra. Enzumor DCL1 dgopmupa
MUKpoRNA mosekynu (og RNA mpekypcopu Bo ¢dopma Ha IIHOJNA) KOW T'M PEryjupaaT TeHHTe MOBP3aHH CO
pasBurtokoT Ha pacreHujata. Emsumure DCL2 u DCL4 nponyuupaar siRNA-monekymu (ox dsRNA Ha
permnipaukn RNA BHpycH) KoM ce BKIy4eHH BO 010paHOeHHOT 0roBop koH Bupycu. Enzumor DCL3 dopmupa
hcsiRNA-monekysu (ox dsRNA Ha TpaHCIIO30HU U JIpyTM T€HOMCKH CEKBEHIIM) 33 TapreTHpame Ha XpOMaTHHCKa
penpecyja. OBHe naTuiTa ce Mel'yceOHO OBP3aHH M II0CEyBaaT HEKOH 3aeIHUYKN KOMIIOHEHTH, Kako mrto ce RNA-
3aBUCHH ITOJIMMEpPa3H, JBOjHOBepr>kHI RNA-Bp3yBauku npotennu U AproHayt (AGO) ennonykieasu. Jpyrute nsa
nmarumTa npoxynupaar tasi- wim natsiRNA Monekyiu, KoM ce BKIYYEHH BO PETYJIHMpame Ha Pa3BUTOKOT Ha
pacTeHHujaTa, Kako U OJTrOBOpHTE KOH cTpec pakTopu (Buchanan u cop., 2015).

Cute eykapuorcku opranm3mu koxupaaT miRNA  wmonekynu. Kaj Arabidopsis ce
nnentuduxkyBanu npeky 350 miRNA monekynu, qoneka mak, Kaj JIyreTo ce MOTBPJICHHU OKOJIY
2000 miRNA monekynu. [lenrpannara natabaza Ha miRNA (http://www.mirbase.org) mocrojano
ce 00HOBYBa co HOBoOTKpreHn MiRNA monekymu. [IpBuot peructpupan miRNA o pacrenujara
(Arabidopsis) Bo nataba3zata e mox peneH 0poj 156 u ce o3nauyBa kako ArmiR156. OBaa miRNA
ja KoaMpaar JeceT pa3IudHu JOKYCH O]l TeHOMOT Ha Arabidopsis, a noonenata miRNA ox cexoj
pa3IMyeH JIOKYC ce 03HadyBa co andadercku cydukc (ox ArmiR156a no 4rmiR156j).
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Monekynmure Ha miRNA umaar crmocoOHOCT 3a peryimpame Ha OKOJy CTOTHHA Te€HH TPEKy
HaMaJlyBamk€ Ha HUBHATA €KCIPECHja BO Pa3IMUHU TKMBA WK BO PA3IMYHO BpEME O Pa3BUTOKOT
Ha pacteHujara. BeymHoct, Monekynute Ha miRNA ru KOHTposmpaaT MPOMEHHUTE BO Pa3BUTOKOT
Ha pacTeHHjaTa, KaKo U OATOBOPHUTE KOH cTpec (aKTOpUTE OJ )KMBOTHATA CPEAMHA M HA TaKOB
HaunH 00e30emyBaaT TKHBHO-CIIEU(PUYHA EKCIPecHja Ha TEHUTE. 3a pas3iiuKa O]l aHUMAIIHUTE
miRNA-Monekynn koM AenmyBaaT MpeKy pernpecHja Ha TpaHciauujata, pactutenHure miRNA
MOJIEKYJTH (PyHKIMOHMpPAAT MpeKy npekuHyBame Ha mMRNA ox nemaunot red (Ca. 1.43).

Pacrennja ZKnBoTHn

Jaapo Jagpo

|

e o || S

it ,_§
S —]—" (o>

b miRNA

of

miRNA®

Xeaukasza

A 4

’/R!SC> miRNA

A

y-
W)
IlpexnnyBame Ha MRNA Tpancaanucka penpecHja Ha mRNA
IMuTronnazma IaToniazma

Cianka 1.43 Pacrenujata u >xuBoTHHTE npoayuupaaT MUKpoRNA (miRNA) monekynu mox nejerBo Ha DCL-
CIIMYHUTE €H3MMH KOM BpLIaT NpeKUHyBame Ha rnpekypcopu Ha RNA Bo dopma Ha mHoma. OBue miRNA ce
NpUKaxaHu co HpBeHa Ooja. dasure Ha mpolecupame ce OJBMBAaaT BO PA3IMYHU KJIETOYHH KOMIAPTMAaHM Kaj
pacreHujaTa u )xkuBoTHHTE. Kaj pacreHujara, monekyiante Ha mRNA Kaj nesHUTe TeHH ce MPEeKHHyBaar oj CTpaHa Ha
miRNA-Boneuknor Apronaytr (AGO), noxeka mak, AGO kaj >XMBOTHHTE (DYHKLIMOHHMpa IPEKy penpecHja Ha
TpaHcnanyja. Ha ropHaTa cimka e npukakaH MyTaHT Ha Arabidopsis co 3Ha4ajHO HapyIIyBame BO PAa3BUTOKOT M
npomereT ¢perotur nopagu aedexrer DCL1 nporenn. Ha momnaTa cnrka e mpukaxxano pacteHue on Arabidopsis co
nmuB-turt DCL1-reH n HopMmaieH pa3BUTOK Ha 1iBeToBU (Buchanan u cop., 2015).

Ha cnuyen naunn kako miRNA, monekynute Ha tasiRNA u natsiRNA ja HamamyBaaT reHckaTa
excripecuja mpeky AGO-nocpemyBano npekunyBame Ha MRNA ox nennu reau. Kaj Arabidopsis,
Mmonekynute Ha tasiRNA ce ¢popmupaar on camo vertupu ypHer Ha RNA 1 HHMBHaTa riaBHa
(byHKIHja € peryaupame Ha eKcpecrjaTa Ha (DakTopy 3a OATOBOP KOH ayKCHHHM (auxin response
factors). On npyra crpana mak, nocrojart noseke o1 2000 natsiRNA-uennu renu kaj Arabidopsis.
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I'maBHaTta ¢ynkiuja Ha natsiRNA-monexkynure e o0e30enyBame Ha JOTOJHUTEICH CTETICH Ha
IeHCKa peryJalyja Kako OAr0BOP Ha YCIOBUTE Ha CTPEC OJ] )KUBOTHATA CpeIUHA.

Haj3actanenn manmu RNA-Mornekynu kaj pacteHujata kou ce Gopmmupaar noj aejctso Ha DCL
eH3UMOT ce MojekyauTe Ha hcsiRNA. Tue ce dopmupaaT o TpaHCIIO30HUTE, PENETUTUBHUTE
€JIEMEHTH Y XETEPOXPOMATHHCKUTE PETHOHH HA PACTUTEITHUOT T€HOM. 3a pasiivka oj mi-, si-, tasi-
u natsi-RNA, monekynure Ha hcsiRNA co ronemuna o 24 HyKJIEOTHIM HE ja peryjaupaar
TeHCKaTa eKCIpecHja MPeKy KaTaau3upame Ha npekuHu Ha 1eHd mRNA monexynu. BeymHocT,
hcsiRNA-Monekynute GyHKIIMOHUpAAT IPEeKy HHXUOUIIM]a Ha TPAHCKPUIIIMjaTa CO PETPyTUPAE
Ha MomuduKaTopu Ha xuctoHuTe 1 DNA merunrpancdepasu 10 HUBHUTE IETHH PETHOHHU BO
xpomo3oMoT. Ilpuroa, pemonenupameTo Ha XPOMAaTHHOT IOJ JAEJCTBO HA MOJIEKYJIMTE Ha
hcsiRNA 1o 3amtutyBa reHOMOT OJT INTETHUTE €PEKTH Ha MOOMITHUTE TpaHCco30HH. OBOj TIpoIIeC
¥Ma 3HavajHa yJora Ipu KpaTKOTpajHUTE EMUT€HETCKH IPOMEHH, KO HaCTaHyBaaT Kako OATOBOP
Ha cTpec (hakTOpuTe OJ JKUBOTHATA CPEOUHA, KaKO M IPH OJpeayBarme Ha Pa3BHUTOKOT Ha
PACTUTEIIHUTE KIIETKH.

[Toxpaj cute oBue HaBegeHn Mai RNA MoJieKyIn, BO paCTHTEITHUTE KIETKH CE€ HACHTU()UKYBAHH
U ApyTHU TUMOBU Ha Manu U ctabumau RNA monekynu (Tabena 6.4). Taka Ha mp., RNaza P e
HEOIIXO/ICH €H3UM 3a Ipouecupame Ha tRNA Monekynu u conpxu narerpaina RNA koMIioHeHTa.
Hcto Taka, monekynoT 7SL RNA ¢yHKkunoHMpa BO KOOpAMHALIMjA CO OAPEAECHU MPOTEHHU 32
BpEME Ha TPAHCIIOPTOT HA MPOTEUHUTE BO EHAOIIIA3MAaTUYHUOT PETUKYIIYM.

Ta6ena 1.5 Maiu RNA monexynu kaj pacteHujara.

Tun O3Haku Jlokanu3zanuja DyHKIHja

Manu nykneonapan RNA U1, U2, U4,

(snRNA) U9. Ul1. U12 Hykneomnasma  CrutajeuHr Ha Hespesna mRNA

[Iponiecupame  Ha  He3pena
U7 Hyxneomnazma mRNA 3a xuctonu, aauiyja Ha
nonu(A) ,,onamnka

Manu nykneomapuu RNA U3, U8, Ul3,

(snoRNA) U40 Hyxneonyc [Iponiecupame Ha He3pena rRNA
Kpatku wmHTEpdepupaukn .
RNA (siRNA) siRNA Huronnazma OnbpanbeH oAroBOp KOH BUPYCH
. ox miR156 no Perymanmja ©Ha pa3BUTOK U
MukpoRNA (miRNA) miR5666 Huronnasva OJITOBOPH KOH CcTpec (hakTopu
Trans-nejcTByBavKH ox siR255 no Perymanmja Ha daktopu Ha
siRNA (tasiRNA) siR1778 Huronasma OJIFOBOP KOH ayKCUHU
[Tpupoauu-antisense . .
SIRNA (natsiRNA) natsiRNA Hurommazma ABTOperynanyja Ha TeH!
XeTepoXpoMaTUIHU . .
SIRNA (hcsiRNA) hcsiRNA Janpo Enurenercka perynanuja
Hyxneomunasma,
Hpyru manu RNA RNa3za P IJIACTH]IH, [Iponecupame Ha He3pena tRNA
MUTOXOHJAPUU
7SL [{uronnazma Tpa"cnopT Ha IPOTEUHU
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1.8 Ilpounecupame na RNA

Tpanckpunijata € KOMIUIEKCEH U BHCOKO peryjupaH Mpollec MpH eKCIpecuja Ha TeHUTEe Koj €
HEONXoJieH 3a jaoOuBame Ha (¢yHkiuoHamHM RNA-monexynu. IloBekero mpumapuu RNA-
TPAHCKPHUIITH Kaj €yKapUOTCKUTE KIETKHU ce Mpoliecupaar 3a fa ce 1ooujat 3penu RNA monexymu.
Koaupaukure permoHu Kaj MHOTY €YKapHOTCKH TE€HU CE pa3gBOSHH CO CEKBEHIIM KOW HE Ce
npucyTHH Bo 3penute RNA monekynu. [Ipumapaute RNA-TpaHCKpUNTH KOU ¢€ CUHTETU3UPAHU
o crpaHa Ha RNA monmumepasu ce COCTaBEHU O]l KOJMPAuKH T'€HCKH CEKBEHLU (€r30HH) U
HEKOAMPAYKU CEKBEHIM (MHTPOHH), KOM C€ OTCTpaHyBaart co Ie Aa nooue ¢pynkiuonaies RNA-
MoutekyI1. [Ipu TpaHCKpHUTIIMja HA TeHU KOM COIpIKAT MHTPOHH BO He3zpenute mRNA-Moekym,
CEKBEHIIUTE Ha MHTPOHHUTE C€ OTCTpaHyBaar 3a na ce ¢popmupa 3pen mRNA-Monexyn koj Moxe
IUPEKTHO Ja Koaupa mpoTeuH. [IpomecoTr mpu Koj HHTPOHHUTE C€ OTCTPAHyBaaT Of HE3PEITHOT
mRNA-Moneky1 u er3oHuTe MeryceOHO ce MoBp3yBaar, mpu mTo ce ¢opmupa 3perna RNA
cekBeHIla ce HapekyBa RNA cmiajcuHr (mpecnojyBambe).

1.8.1 UnutponuTte ce npucytHn BO RNA-moseky/InTe 01 cMTe TPH F€eHOMHU HA PACTHTEIHATA
KJIeTKa

WHTpoHUTE ce MPUCYTHHU Ka] MOBEKETO I'eHU KOM Cc€ HaoraaT BO jaIpeHHUTE, XJIOPOIUIACTHUTE U
MUTOXOH/pHjaHUTe TeHoMH. Cemak, OpojOT Ha MHTPOHUTE M (PpEKBEHIMjaTa Ha TCHHU KOH
COJZIp’KaT MHTPOHU CE€ Pa3NUKyBa Mely pacTUTEITHUTE BUJIOBU U KIETOYHUTE opraHenu. Taka Ha
mp., 155 waTpoHM omndakaar okomy 40% op TUTACTUIHUOT reHOM Kaj Euglena, noneka Tmak,
xnoporutactHata DNA kaj nupBeHara anra Porphyra BoonmTo He moceayBa UHTpoHH. [loBekeTo
MIPOTEHH-KOIMPAYKH TE€HH BO jaJIpOTO HA pACTHTENHATa KJIETKA COApPXKAT €ICH WM TOBEKe
WHTPOHHM, 2 HEKOW I'€HH, KaKO IITO € TeHOT 32 OMOCHHTEe3a Ha 3¢MH Kaj TYeHKa (Zea mays) BOOIIIITO
He noceayBa UHTpoHU. Criopesl Toa, HeKOU MPETCTaBHULIM O] OJIpeIcHa FeHCKa (paMuiIija UMaaT
rojeM Opoj WMHTPOHH, J0JA€Ka MaK, IPYrd MNPETCTaBHUIM Ha T€HH HE COJPXKAaT HHTPOHH.
WuTponute He ce mpucyTHH kaj reHute 3a 5.8S u 5S rRNA, kako u kaj reaure 3a snRNA kaj
PaCTUTEITHUTE KIIETKH.

[ToBekeTo MHTPOHM MOXAT Ja ce KiIacu(UIMpaaT BO YETUPU KaTETOPUU BpP3 OCHOBA Ha
CTPYKTYpPHUTE OCOOMHHU W MEXaHU3MHTE Ha HUBHO ciuiajcupame (Tabena 1.6).

Tabena 1.6 Yetupu r1aBHU TUIIA HA UHTPOHHU.

CTPYKTYpPHH 0COOMHU

Tun Jo/xuna MecTta Ha Jlokanu3amnuja
(HyKJIe0THIH) CIVIAjCHHT
Jappenu mpen-mRNA  >70 G|GU...AG|N! Janpenu mRNA
Jagpenu mpen-tRNA 11-13 He ce xonsepupann  Jaapenu tRNA
I'pyna tun-I uatponn  >200 U|N...G|N [Mnactunuu tRNA
rRNA 1 mRNA

I'pyna tun-II matponn o <200 10 >400  N|GYGCG...AY [N?
! MunopHrwuTe K1acy Ha jaapenn npea-mRNA HHTPOHM I' COAPIKAT CIIEIHUTE cekBeHIM Ha crutajeunr: N|GC...AG|U
n NJAU...AC|N, kazne N npercraByBa OMJIO KOj HYKJICOTHI.
2 Y mpeTcTaByBa MMUPUMHUIMHCKA HYKIIEOTHIL,
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WuTtponute kaj jagpenute Hespenn mRNA (mpen-mRNA) ce Haj3actanen tun Ha UHTpoHH. Kaj
TCHUTE O] MAaMaJICKH KIIETKH, OBHE MHTPOHU 3HaYajHO BapupaaT BO IOJKHHA, OJJHOCHO HUBHATA
noskuHa u3HecyBa of 100 bp no 100 kb. On apyra cTpana nak, pacTUTETHUTE T€HU IIOCeayBaaT
MOKpaTKu WHTpOoHH. HTpoHMTE Kaj janpenute He3dpenu tRNA (mpen-tRNA) monekynn nmaat
KpaTka JOJDKMHA U ce paznukyBaaT o1 mRNA-untponute. UuTponure on rpyna [ u rpymna Il ce
KJIacCU(UIUPAHU CIOpE] HUBHUTE NPUMAPHU U CEKYHJIAPHU CTPYKTypU M OBHE WHTPOHHU C€
IPUCYTHU BO MUTOXOH/IPUjATHUTE TEHOMH Ha (DYHTUTE, KAaKO ¥ BO PACTUTETHUTE MUTOXOHJIPUU U
wractuau. llerrata kareropwja Ha WHTpPOHM (03HaueHa kako rpyma III wHTpoHHM) ce
UACHTU(PUKYBAHU Kaj BUJOBUTE 071 pooT Euglena. Jlenec ce no3natu noseke ox 100 npumepu 3a
OBOj THIT HA HHTPOHH.

1.8.2 MuTponute ox Hespeante mRNA mMoJiekynn kaj pacrenujara ce 6oratu co AU n umaart
KOH3ePBHPAHM CEKBeHIM HA HUBHHUTE CILUIAjCHHT MOBP3yBamba

WuTtponute Bo pactutenuute npea-mRNA mosnexkynu 3HauajHO Bapupaat Bo gomkuna (o1 70 bp
no npeky 7 kb), meryroa, JomDKMHATa HA OBHE WHTPOHHW Hajuecto m3HecyBa on 80 mo 140
HYKJIeOTUAH. 3a e(hUKACEH CIUIajCUHT Ha HHTPOHHUTE, HEOMXO0IHA € MUHUMAaJIHA JOJKMHA HA OBHE
HEKOJIMPAYK! CEKBEHIIM, OM/ICjKM MHTPOHUTE CO MoMaja JA0DKMHA o 70 HyKIEOTHIN PETKO ce
cpekaBaaT Ka] MPOTEHH-KOJUPAYKUTE TeHU. 3a pas3jidKa O]l HHTPOHHUTE BO jaJipEHUTE T'CHU Kaj
KUBOTHHTE, janpeHute npea-mRNA Moiekynn kaj pacteHujata ce O0TraTH CO aJleHO3HMHCKH H
ypuauHCKU pubonykineotuau. Kaj AuUKOTHIEZOHUTE pacTeHUja, OBHUE WHTPOHHU COJPXKAT BO
npocek okonmy 70% 6azuum mapoBu ox A-U. CocraBor Ha npea-mRNA uHTpoHHTE Kaj
MOHOKOTHJIEIOHUTE pacTeHHja mpocedHo u3HecyBa 60% ox A-U, a HEKOM BHJIOBU COApXKAT
nomainky o1 30% on oBue 0a3HU MAapOBH.

Hyxrneotuanure cexkBeHIM KOU ce HaoraaT BO OMM3MHA Ha CEKOE €r30H-MHTPOH CIOjyBame ce
BHUCOKO KOH3epBUpaHu. Kaj peuncu cute HMHTpoHH on janpenute MRNA Monekynu Kaj
pacTeHujaTa, TPAaHUYHUTE CEKBEHIIM Ha 5’-CIUJIQjCHHT MECTOTO (JOHOPHO MECTO) U 3’-CIIJIajCUHT
MECTOTO (akKIenTopHo mecto) ce cocrojaT ox 5°-GU u AG-3’°, mto e mo3naro kako GU-AG
npaBmiio. Bo peTku ciydau, rpaHUYHUTE CEKBEHIIUTE Ha MHTPOHCKUTE CIUIajCHHT MecTa ce 5’-
GC...AG-3’ win 5°-AU...AC-3’. UcTo Taka, IOCTOU AONOJHUTENIEH CTPYKTYPEH €JIEMEHT I103HAT
Kako MECTO Ha pas3rpaHyBame, Koe BooOW4YaeHO € Jjokamu3upaHo 3a 20-40 HyKIeoTHIN
CIPOTUBOHO (BO 5’-Hacoka) oJ1 3’-CIUIajCHHT MECTOTO. 3a BpeMe Ha CIUIajCHHT Ha HHTPOHOT, 5°-
KpajoT OJ1 MHTPOHOT C€ BP3yBa 3a a/ICHUHCKH OCTATOK OJ1 MECTOTO Ha pa3rpaHyBame, PH IITO ce
¢dbopmupa uHTEpMEIUEepHa CTpYKTypa Bo popma Ha saco (Ca. 1.44). Kaj unTpoHHUTE 01 KBACIH €
nnentuduxkyBana konszepBupana cekBeHia UACUAAC, koja ce Haora Ha MECTOTO Ha
pasrpanyBame. Kaj pacTUTeIHUTE MM MaMaJMCKUTE WHTPOHM OBaa CEKBEHIIA HE € CTPUKTHO
KOH3€pBHUpPaHA.

3a pa3nuka o] XMBOTHHTE, OCOOEHO € TEUIKO Ja ce JOo0He in Vitro CIUIQjCHHT-CUCTEM OJ
pacTUTETHHU TKMBA KOj BEPOJAOCTOJHO Ke T'0 IPUKaXKe MPOIECOT Ha in vivo mpea-mRNA criajcuHr.
Cenak, ¢yHIaMEHTAIHHOT MexaHu3aM Ha npea-mRNA CruiajcMHr-CUCTEMOT Kaj pacTeHHujara
HajBEPOJaTHO € CIIMYCH KaKO U Kaj UIIauynTe ¥ kBacuute. OBaa Xumoresa nmpousierysa o1 (pakToT
JieKa CUTe KOH3EPBUPAHH €JIEMEHTH KOU c€ IPUCYTHU BO MHTPOHUTE HA PACTUTEIHUTE TeHH (5™ U
3’-CIJIajCHHT MECTa U MECTO Ha pa3TpaHyBambe€) CE CIWYHU CO CJIECMEHTHTE Ha MHTPOHUTE Kaj
TCHUTE O] UIAYUTE U KBACIUTE.
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5’-cni1ajecHMHT MecTo 3’-cIIajcHHT MecTo

Erion 1 Er3on 2
5[ A AG| 13’

(™

Ut v ( vz

Erson l( \ ¢ ) Erson 2

5 (1 — =t AGI 33
U4/U6 snRNP

4 US snRNP

_ Erzon 2 PopMupame Ha J1aco H
[ O0H3 B 3' npexknHyBame Ha 5°-
i CIIAjCHHT MeCcTO
IIpekunyBame Ha 3’-
CILIajCHHI MeCTO
H JHTalHja HAa er3oHu

Erson1 Erzon 2
U — Ky s

>0

AG)3

Canka 1.44 MexaHu3aMm Ha CIUIajCHHT Ha MHTPOHHM Kaj jazpeH npen-mRNA monekyi. CrijiajcHHIOT Ha HHTPOHHM O]
npea-mRNA ce oaBHBa CO MOCPEACTBO HA PUOOHYKIEONPOTENHCKH KOMILIEKC IMO3HAT KaKO CILIAjceo30M, KOj ce
noBp3yBa co npea-mRNA. Crnajceo3omoT conprxu manu Hykiaeapan RNA monekynu (snRNA) kako Ul, U2, U4/U6-
komrutekc u US, Kou ce moBp3aHu co Maiu puboHykieapHu npoteran (SnRNP). Peakiijata Ha crutajcHHT ce MHAITUPA
co Hykieo(puieH Hamaj Ha 2’-XHOPOKCHIIHATA TPYIa Ha aJeHO3MHOT OJf MECTOTO Ha pa3rpaHyBame Bp3 3°—5’-
¢dochommecTepckaTa Bpcka Ha 5’-cimiajcmHT MecToTo. [loToa, 5°-TBaHO3WHOT HAa TpaHUIATa E€T30H-WHTPOH U
aJICHO3MHOT 0] MECTOTO Ha pasrpanyBame popmupaar 2°—5’ hochoauecrepcka Bpcka. Ha TakoB HaumH ce hopmupa
UHTEpMEANEpHA CTPYKTypa Bo (hopMa Ha J1aco U ce 0cio0oayBa 5’-er30H0T. CIUIajCHHIOT e KOMILIETHPa CO BTOP
HYKJICOQHIICH Hamaa Ha 3’-XUIPOKCHIIHATA Ipyma o 5’-er3oHoT Bp3 (docdoauecTepckara Bpcka Ha 3’°-CIUIajCHHT
MECTOTO, IIPH IITO HACTaHYBa JIMTallMja Ha €F30HUTE U OTCTPaHyBame HA MHTPOHCKATa CTPYKTypa Bo opma Ha j1aco
(Buchanan u cop., 2015).

6.8.3 Janpenute tRNA-HHTPOHM HMAaT KOH3ePBHPAHA MO3UINja HA CILVIAjCHHT

Janpenute tRNA-reHM Kaj €yKapHOTCKHUTE OpraHu3MHu MocedayBaaT KpaTku HHTpoHu (11-60
Hykiaeotuan). [Ipurtoa, 5’-CriajCHHT MECTOTO € JIOKAIM3UPAHO €ACH HYKJICOTH TUCTAIHO O]
aHTUKOJOHOT. WM mokpaj Toa IITO HE NOCTOM KOH3EpBHpaHa CEKBEHIIA Ha CIUJIajCUHT
MOBp3yBamaTa, WHTPOHUTE COJPKAT KOMIUIEMEHTapHA CEKBEHIIa Ha aHTHKOJOHOT of tRNA.
Cmajeunrot Ha janpeHuot tRNA-Monekyn e HajaoOpo mpoydeH mporec kKaj KBacuure. In vitro
npen-tRNA criajcHHT-CUCTEMOT Kaj U3 PTEHH CEMHba O] TICHHIIA IIPETCTaByBa MOJIEN 32 jaIpeH
npea-tRNA criajcuHT Kaj pacTeHHja, KOj IITO € CIMYeH co kieTkute Ha kBacuute (Ci. 1.45).
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Cauxa 1.45 MexanusaMm Ha civiajcuHr Ha npeA-tRNA. EH3UMOT eHoHyKIIea3a KaTaau3upa IPeKHHYBambe Ha Mpe/I-
tRNA Ha 1BaTa Kpaja o1 HHTPOHOT (L[pBeHHU cTpeiku). OBaa peakiiija 0BO3MOXXyBa (hOpMHUpae Ha UKINYHA 27,3 -
¢docdarna rpyna Ha 3’ kpajot ox 5° tRNA-cerMeHTOT, Kako U cio0oaHa 5’-XuapoKcuiIHa Tpyna Ha 5’ kpajot ox 3’
tRNA-cermenror. [{uknmunara docdarHa rpyna ce npekuHysa u ce popmupa 2’-dpocdarna rpyna. Otkako ke ce
¢dochopunmpa crobomnata 5’ xunpokcrinHaa rpymna Ha 3’ tRNA-cermenTor, aBata cermenTta Ha tRNA ce moBp3yBaat
o nejctBo Ha RNA-nmrasza. Ersumot 2’-¢ocdarasa ja orctpanysa 2’-gocdaTHa rpymna 3a 1a ce gooue 3pen tRNA-
monekyn (Buchanan u cop., 2015).

1.8.4 I'pyna I uHTpOHMTE MOXKAT a4 ce CAMONPeCcNojyBaaT (aBTOCIUIAjCHHT) H 12 AeJyBaar
KaKO0 MOOMJIHM T€HETCKH eJ1eMeHTH

I'pyna I wHTpOHUTE Ce AMCTPUOYHpPaHW BO MHUTOXOHJIPHjaTHHOT T€HOM Ha KBACIUTE W JIPYTH
¢bynru, jagpenute rRNA-TeHH Kaj HEKOHM eTHOKJIETOYHH eykapuotu (Tetrahymena), Kako U BO
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TeHUTE O] KIETOYHHUTE OpraHeNu Kaj pacTeHujata. I'pyma I mHTpoHHTE ce pubosumu (RNA
MOJIEKYJTM CO KaTaJUTU4YKa AaKTMBHOCT), KOM TO TpUKaXyBaaT 3HauewmeTo Ha RNA-
KaTaJIM3UPAHUTE PEaKUi Ha CIUIQjCHHTOT BO PAHHOT MEpHO of eBosylujata. CeKBEHIUTE Ha
rpyna I HHTpoHHUTE UMaaT crocOOHOCT /1a (opMUPAAT KOMIUIEKCHU CEKYHIApHU CTPYKTYPH H ja
3aIl0YHYBAAT CIUIAjCHHT-PEaKIMjaTa MPEKy MOBP3YyBakhEe U aKTUBUPAHE HA HYKIICOTHIOT TBAHO3MH
(G). Beymnocr, 3°-OH rpynara oa aktuBupaHuoT G HyKJI€OTH]I Io Hamara 5’-CIlajCHHT MECTOTO
¥ BpIIM TIpeKuH Ha PochoanecTepckaTa Bpcka Ha ToOa MECTO, TIPHU IITO ce 0cio00yBa er3oH (Cu.
1.46A). ITotoa, 3°-OH rpynara o1 cioOOIHUOT €r30H ro Hamara 3’-CIulajCHHT MECTOTO, MPH LITO
ce ocimo0oayBa HWHTPOHOT M CE€ OBO3MOXKYBa CIOjyBamkbe Ha ersonute. OBue T.H.
CaMOIPECIOjyBauky (aBTOCIUIQJCUHT) rpyna | MHTpOHU ce 3ajpikane A0 JAEHEeC, Kako IITO ce
janpenute rRNA renu kaj Tetrahymena, Kako ¥ HEKOH XJIOPOIUTACTHA U MUTOXOHJIPH]JTHU TCHH
Kaj pacTeHHjara.

Erson 1 Erson 2 Erson 1 Erson 2
5 [ I |3’ 5[ | A ] |3’
L I'BaHO3HHCKH-KOQaKTOp 1 AI€HO3HHOT BO HHTPOHOT I'0
ro Hamara 5’-CIUIajcHHT Hapmara 5’-CIUIajCHHT MeCTOTO

MeCTOTO

Erzon 1 Erion 2 Erson 1 Erzon 2
5 13 5" 1GI I 13’ L] — <
IIpeKHH HA 3’-CIUIAjCHHT MeCTO IIpexnH Ha 3’-CIUIAjCHHT MECTO
JIMranHja Ha er3oHH Jluranuja Ha er3oHH
Er3on 1 Erzon 2 Erson 1 Erson 2
Ly I— e e R 13" & | 13° +
Alpynal b I'pyna II A3

Cuinka 1.46 MexaHu3MuTe Ha CaMOIIPECIIO]jyBabe (aBTOCILIA]CHHT) OBO3MOKYBAaaT OTCTpaHyBae Ha rpymna [ u rpyma
Il untponure. CruiajcuHroT Ha rpyna | MHTPOHMTE ce WHHMIMpA KOra MOJIEKYJ Ha TBAaHO3WH WIJIM HEroB 5°-
(dochopunupan nepuBat ce Bp3yBa 3a HHTpOHCKa cekBeHnia. [Iputoa, 3°-OH rpynara Ha Bp3aHHOT rBaHO3MH ja Harara
¢ocdarnara rpyna Ha 5’-CIUIajCHHT MECTOTO U ja npekuHyBa dochoauectepckara Bpeka. [loroa, 3°-OH rpynara o
er3oHoT 1 pearupa co doctaror Ha 3’-CIUIQjCHHT MECTOTO, NPH LITO HACTaHyBa JIMTallMja Ha JBaTa €r3oHa M ce
oc1000/1yBa JIMeapeH MHTPOH KOj MOHaTaMy ce MpKynapusupa. O apyra cTpaHa IIak, MeXaHU3MOT Ha aBTOCIUIAjCHHT
Ha rpyna Il uHTpOHUTE € CIMYeH Ha CIUIAjCHMHTOT Ha janpeHu npea-mRNA momekymu (Cin. 1.44), meryroa, 0BOj
MeXaHW3aM He Ce OJIBHBa CO TIOCPEICTBO Ha crutajceo3oM (Buchanan u cop., 2015).

Hekou npercraBHuim o rpyna [ ”HTpOHUTE MpETCTaByBaaT MOOWITHU TEHETCKU €JIEMEHTH, KaKo
mTO € UHTPOHOT o tacTuAHUOT 23S rRNA-ren kaj Chlamydomonas reinhardtii. Ilpu nporiecot
Mo3HAT Kako “intron homing”, oBre MOOMIIHM HHTPOHHU C€ MPEHECYBAAT CO BUCOKA (PpeKBEHIIH]ja
HAa clleJHaTa reHepalirja MpeKy reHeTCKO BKPCTOCYBamhe Ha POJUTENN KOM UMaaT BAKBOB HHTPOH
U pOAWTENN KOW HE Tro IMoceayBaaT HHTPOHOT. OBHEe MOOWIHM HMHTpPOHHM KoampaaT DNA
€H/IOHYKJIea3a, Koja Ceu(pUIHO IO Mperno3HaBa ajeloT CUPOMAIIEH CO MHTPOHU M KaTalu3upa
IBOjHOBepr>keH mnpeknH Ha DNA Bo Onu3mHa Ha wuHcepuujata wid “homing”’-mMecToTO.
®opmupannoT npeknH Ha DNA ja wHUIIMpa periMKaTUBHATa WHTErpamyja Ha WHTPOHOT BO
aJIeJIOT CHPOMAILIEH CO MHTPOHH.
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1.8.5'pyna II uuTponuTe M janpenurte npeal-mRNA HMHTPOHM HMMAaaT MCT CIVIAjCHHI-
MeXaHHu3aM

I'pyna Il uHTpOHUWTE Ce MPOHAjICHM BO MHUTOXOHAPHjaJHUTE T€HH Ha (YHTUTE, KaKO U Kaj
MUTOXOH/IPHjaJTHUTE U IJTACTUAHNTE TeHU Kaj pacteHujara. U mokpaj Toa mro rpyma Il uaTpoHuTe
3HAYajHO CE pa3IMKyBaaT BO CTPYKTypaTa oj nmpea-mRNA HHTpOHHTE, OBUE HHTPOHCKU CEKBEHIIU
UMaaT HEKOW 3acaHW4YKKM ocobuHu. Taka Ha mp., rpyna Il waTpoHHMTe TO cinemar GU-AG
NPaBUIJIOTO, OJHOCHO CEKBCHLUTE HAa HHUBHUTE 5’- W 3’-CIUIAQjCHHT MecTa C€ WACHTHYHH CO
COOJIBETHUTE CEKBEHIM Kaj jaapeHutre mnpea-mRNA WHTPOHM W OBHE WHTPOHH COAPXKAT
KOH3€pBHUPAaHO MECTO Ha pa3rpaHyBame co ajieHo3uH. OBHeE MOJATOILM MOKaXKyBaar Jeka rpyna Il
MHTPOHUTE W jagpeHuTe npen-mRNA WHTPOHM MUMaar 3aeJHUYKO EBOJYIMCKO IMOTEKIO U Ce
KapaKTepu3upaar co UCT CIUIajCHHT-MexaHu3aM. Hekou rpyma Il ”HTpOHH 01 MUTOXOHIPUCKHTE
TCHHM Kaj KBAaCIUTE MOXKAT in Vitro Ja ce CaMOIpecIojyBaaT IMPeKy KOPUCTEHE Ha BHCOKO
pPEaKTUBEH OCTATOK Ha aJICHMH BO MHTPOHCKATa CEKBEHIIA 3a Aa ce (JopMHpa CTPYKTypa Ha JIaco
(Cu1. 1.4B). Cenak, 0BOj aBTOKAaTAIMTHYKH CIUIAjCHHT-MEXaHU3aM He OWT MOTBpeH Kaj rpyma 11
MHTPOHHTE OJ1 TUIACTUIHU WIM MUTOXOHJPHCKU T'€HH Kaj pacTeHHjaTa, IITO MOKAXyBa JIeKa Kaj
OBHE MHTPOHU C€ HEOITXOAHU JOTIOTHUTEIHU (PaKTOPH 32 Ja C€ OBO3MOXKH €(PUKACEH CILIajCHHT.

1.8.6 Ilpexypcopuure wunam Hespeaure RNA Mosekynm nomie:xkar Ha 3HA4YajHO
npouecupame 3a aa ce popmupaar pyakunonaann RNA mosexkyau

Eykapurocku reHu ce TpaHCKpuOupaaT Kako mpekypcopHH win Hespenu RNA (mpea-RNA)
MOJICKYJIM, KOM TI0TOa ce mporecupaaT Bo mokpaTku RNA-popmu (3penmm RNA mosexynm).
[Iponecupamero Ha mnpekypcopHu RNA-Monekyiaum € CTporo KOHTPOJUpaH MpOLEC U OBHUE
Moau(HKaAIK KMaaT rojieMo 3HaUYeHke BO poAykiujara Ha GpyaknuoHaan RNA-dopmu. Camo
onpeneHu ¢hopmu Ha Manu U ctabuaHu RNA-Monekynn Kou ce TpaHCKpUOMpaar oJ] CTpaHa Ha
RNA nonumepasa III He moasnexaT Ha 3Ha4ajHO MPOLIECUPAHE.

Tpanckpunuuckute equuuny Ha jaapeHuoT rRNA-rencku kmacrep koj koxupa 17S, 5.8S u 25S
rRNA ce tpanckpubupaar noz aejctso Ha RNA nonumepasa [ Bo eAMHUYEH U 0T PEKYpPCOPEH
Mosekyt. [Totoa, rRNA-npekypcopoT Mo IjIeku Ha ceprja MPEKUHNA U PEaKIui Ha METUJIAI]a 3a
na ce nobujat 3penu u pynkumonannu 178, 5.8S u 25S rRNA-monexynu (Cia. 1.47).

255 55 ' 7S 6.8S 265
=== 1 — [TT1 =
l :

. 17 6.8S 255 Canka 1.47 Tlpouecupamero Ha jaapeHO-
45SrRNA 5 I [T [—O0H  koaupan 45S rRNA-npekypcop oBO3MOKyBa
npexrypcop nobuBame Ha Tpu 3penu rRNA-monekymnu.

17S  5.8S 255 Jo6uenute 178, 5.8S u 25S rRNA mosnekynu
L1 LT LI L] NOTEKHyBaar of 3aeqHuuku rRNA-npexypcop
i /\ 255 NpeKy peakIuu Ha IPOLECUpame KOU Ce

F:‘ OJIBUBAaT CO IOPEACTBO Ha HEeKOJKy RNasu.
i .l l 3a BpeMe Ha Tporecupamero, 25S u 5.8S

rRNA ce noBp3yBaar co BOJOPOJIHU BPCKHU U

| 175 : : 255 \ OCTaHyBaaT CHOAPEHH  JojeKa Ja  Ce
i KoMmIuieTupa mponecupamero (Buchanan u
L) cop., 2015).
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Bceymnocr, 5.8S rRNA noreknyBa o uct RNA-untepmenuep kako u 25S rRNA, ogHocHo 6a3ute
Ha oBHE JBa npous3Boau Ha RNA ocrtaHyBaar crapeHM 1O OTCTPaHyBaWmETO Ha MHTEPIEHCKUTE
RNA-cekBenmu. Tpanckpunuujata Ha 5S rRNA on cooaBeTHUTE jaApeHU T€HU € HE3aBHCEH
poIIec Koj ce kaTaimsupa 1moj aejctBo Ha RNA momumepasa I11. OBoj nutomazmarcku 5S rRNA-
MOJIEKYJ € HeBooOn4aeHa (hopma, OuIejKi He MOAIEKH Ha TPOIECHPahE.

Cure yetupu tnactuaaun rRNA-monexkymu (16S, 23S, 4.5S u 5S rRNA) ce xoampaar Kako
MOJUIMCTPOHCKA TPAaHCKPUIIIMCKA €MHULIA KOja BKiTyuyBa U JBa tRNA-renu. OBue tRNA-reau
komupaar tRNA™ u tRNAA® u compxar mo eneH HeBoOOMYAacHO AOJNT HMHTPOH. Ilpu
KOMIUIEKCHUOT MEXaHM3aM Ha IpoLEecHpame BO NMPHUCYCTBO Ha CHEU(PUUHU EHIOHYKIIeasu,
npekypcopauor RNA-monekyn ce npecekyBa u ce ¢opmupaar 16S, 23S, 4.5S u 5S rRNA-
monekynute (Ca. 1.48). Otkako ke ce oTcTpaHar oJ monuuuctpoHckara RNA, mpecedenute
tRNA-npexypcopu ce nmporecupaaT ¥ IPEKy CIUIAjCHHT-MEXaHU3MOT € I0OMBaaT GyHKIIMOHATHH
monexynu Ha tRNA™ u tRNAAR, Hcto Taka, IRNA u tRNA Kaj pacTUTETHMTE MUTOXOHAPHU
MOJIeXKAT Ha 3HAYAJHO MPOIIECUPARE O] HUBHUTE MPEKYPCOPHU MOJICKYJIH.

3a pa3nuka ox 5S rRNA, tRNA-monekynuTe ce koaupaar oJ KJIacTepH Ha japeHH FeHH U CO
nocpeactBo Ha RNA mnonumepasa III ce TpanckpuOupaaT BO HpPEKypCOPHU MOJIEKYJIH KOU
CoApXaT JOTOJIHUTETHH CEKBEHLUU Ha 5°- u 3’-kpaeBute. OBUE JONOIHMUTEIHU CEKBEHIU CE
OTCTpaHyBaaT MO/ JICjCTBO CHCIU(PUIHN SHIOHYKIICa3H, IITO € MPOCIEACHO CO aJWIlMja HA TPU
nykieoruan (CCA) na 3’-kpajor. Hexom tRNA-mpekypcopu coapkaT HMHTPOHH KOU cCe
OTCTpaHyBaaT IMPH NPOIECUPABETO 32 1a ce nooujat pynkunonarau tRNA monexynu (Ca. 1.45).

trnV rrni6 trnl trnA rrn23 rrnd.5rrn5

Tenu [ 01 I | — 1 | - 0
lTpchKpnnunja

16S 23S 4.555S

Hpep-rRNA [T 7171 1 N [T 11

L
l Hutpon HHTpOH

IIpouecnpame | [Iponecupame J Iponecnpame

3pean rRNA- 165 Cma.if;'lmr 23S ?ES 5Ds
=
MOJIeKY.TH
% %@’A 3pean tRNA-MoeKyH
CAU véc

Cauka 1.48 TIpouecupame Ha xyoporuiacteH npea-rRNA mMosneky kaj pactenuja. 3a pasnuka ox rRNA-monekyinute
KOM ce KoJupaaT BO jaapoTo, xjoporuiactHHOT rRNA-onepoH koaupa nse tRNA-MoJekyin BO MHTEPreHCKHTE
peruonu, kou Tu oaBojyBaat 16S u 23S rRNA. OBue tRNA-koanpadky CeKBEHIU c€ NPEKUHATH CO JOJIT'H HHTPOHH
(oxomy 1 kb) 1 3aT0a e HEOITXOTHO J1a Ce U3BPILIM MIPOLIECHPARbE U CIUIAjCHHT 3a J1a ce godujar 3penu tRNA-Monekynn
(Buchanan u cop., 2015).

1.8.7 RNA-TpancKpUIITHTE Ce mpouecupaaT BO Maju peryJaropau RNA-mosexkym

Manute RNA-Moekyin y4ecTByBaaT BO PEryJHpame Ha €HJ0TeHaTa FeHCKa eKCIPECcHja MpeKy
cnenuduuna aerpaganyja Ha mMRNA u Moaudukamnuja Ha XpoMaTHHOT. OBUE MOJEKYJIH CE€
nporecupaar oOff JOJTH JIBOJHOBEPWKHM WJIM CAMOKOMILJIEMEHTapHU eJHOBepkHH RNA-
Mosieky. Cekoj o/ YeTHpUTE THMa Ha peryiatopHu Manu RNA-Monekymu ce moOuBaaT Mo
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nejctBo Ha Dicer-ciimuna enponykieaza (DCL), (Ca. 1.43). Kaj pacTtenujaTa mocrojar 4eTupu
tuna Ha DCL-en3umu (DCL1-DCL4). Ensumor DCL1 Bpim otcekyBame Ha miRNA-gymiekc o
€IHOBEpI)KEH TpaHCKpHnT Bo ¢opma Ha mHoua (Ci. 1.49A). OBoj TpaHCKpuNT ce n1o0MBa CoO
nocpenctBo Ha DNA-3aBucHa RNA nonumepasza II on MIRNA reHu kou ce HaoraaT BO
WHTEPTEHCKUTE PETUOHU HA TEHOMOT.

G
4
og =TT ?“.ruuuv.r.;uuuu .rJvuhuu/fl\\ir‘W
)I/'L..._ VJf‘ -0
U A I u
“peut CocL1)
A AtmiR159b npex-miRNA & b AtmiRNA159b-nyniexc

Cauxa 1.49 (A) 3pena mukpoRNA (LpBeHH JTMHHH) MPEIH3HO €€ OTKWHYBA O] HEj3UHUOT MPHUMAPEH TPAHCKPUIIT
noj nejerBo Ha Dicer-cinunal (DCL1) ennonykneasa. () MukpoRNA ce 0TKHHYBa Kako AYIUIEKC CO TOJIEMHHA O]1
21 HykneoTuau Koj e marpanen on miRNA-Bepura (upBeHa JIMHHja) U Hej3MHA cecTpHHCKa miR*-Bepura (cuna
nrHWja). MecraTta Ha npekuHyBame Ha DCL1-eH3uMoT ce npukaxkanu co crpenku. Otkako ke ce npecede, RNA-
JIYMJIEKCOT MMa MpeKyonyBamke oA 19 HywxieoTuau momery Bepurure M 3’-IpoTpy3MUTe O J(Ba HYKJIEOTHAA
(Buchanan u cop., 2015).

Ensumor DCLI1 crienmnduano orcexyBa aymiekc o 21 Hykieotuan o RNA-TpaHCKPUNITOT BO
¢dopma Ha 1IHOINA, TIPU IITO ce AOOMBAaT HEPAaMHOMEPHHU IpPECeKyBama Ha CEKOj Kpaj Kako 3’-
MPOTPY3UM COCTAaBEHM O] 2 HykieoTuau. Mcto Ttaka, mocrojat apyru DCL-eH3uMu Kou BpIiiat
OTCEKyBam€ Ha tasi-, natsi- u hcsiRNA monekynu ox nBojHoBepmxHH RNA-Monekynu kou ce
cunretusupanu co nocpeactso Ha RNA-3aBucau RNA nmosmmmepasu (RARP) ox eqnoBepuxkamn
ypuenu. Mct tun Ha nuromnazmarcku RARP-ensum ¢opmupa nBojHoBeprkau RNA-Monexynu
3a ga ce noowujar tasi- u natsiRNA monekymm. Cemnak, oBaa moiaumepasa ce perpytupa 1o tasiRNA-
ypHEK 1oz JiejcTBo Ha cneruduyuna miRNA, kako u 10 natsiRNA-ypHEK co mocpeacTBO Ha Majl
RNA-monekyn koj e ¢opmupan onx ctpana Ha ensumor DCL2. JIBojnoepmxHHOT RNA-
npekypcop 3a ¢popmupame Ha hcsiRNA ce nodusa Bo jaaporo mox aejcTBo Ha paszianuHu RARP-
ensumu. OBUE €H3UMH JIeJyBaaT BP3 TPAHKPHUIT KOj MPETXOAHO € Jo0ueH of ctpaHa Ha DNA-
3aBucHa RNA nonmnmepasa IV. be3 paznuka Ha Toa koj Tun Ha DCL-eH3uM niam 1BOjHOBEpHKEH
RNA-cyncTpar cramyBaaT BO wHHTepakunuja, eHsumute DCL Bpmar mnpekuHyBame Ha
IBOJHOBEPM>KHUOT RNA-mymiekc kako CyncTpaT M IpeHecyBaaT caMoO €lHa BepHura oJl OBOj
nyruikec Ha ApronayTt (AGO) ennonykiieasata. [lpu noouBame Ha miRNA, BogeukaTa Bepura co
AGO ce napexyBa miRNA, nojeka nak, oTceyeHaTa Bepura o3HaueHa kako miR* ce HapekyBa
cectpuHcka Bepura (Ca. 1.49B). Taka na nip., ensumotr AGO1 r1aBHO y4eCTBYyBa BO OTCEKYBambE
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Ha 1emHn mRNA-Moylekymu Kou ce JoOWeHH of mi-, tasi- u natsi-RNA. AKTHBUpameTo Ha
Moaudukatopu Ha xuctonu u DNA-metuntpancdepasu ox ctpana Ha hcsiRNA-monekynu ce
onuBa moxa jAejctBo Ha AGO4-eH3UMOT, KOj TOCeqyBa aKTHBHOCT Ha Bp3yBame, a HeMa
CIOCOOHOCT 3a MpeKuHyBame Ha Bepuru. Criopea OBOj MOJEN, MHTEPreHCKUTE PETNEeTUTHUBHU
PETHOHU O/ TEHOMOT MMaaT KPaTK! TPAHCKPHIITH KO ce JoOuBaar 1oy aejctBo Ha DNA-3aBucHI
DNA nonumepasu V, kou ocTaHyBaT NoBp3aHu co HUBHUTE DNA-ypHeuu M ce AOCTalHu 3a
nperno3HaBame o7 hcsiRNA-mornekyn koj e moBp3ad co AGO4. Ha TakoB Ha4MH Ce OBO3MOXYBa
perpyTupame Ha eMUreHeTCKH MOAU(PHUKATOPH 10 COO/IBETHA JIoKanuja Bo reHoMoT (Ci. 1.43).

1.8.8 Hexou mnactugan mRNA-Mo1eKky/ 14 ce MOTHIUCTPOHCKH eANHU LM

XOpOIIaCTHUOT T€HOM Kaj MOBEKETO pacTeHuja coapku okoiy 150 renu, a camo 60 ox HUB ce
TpaHCKpUNIKCKH eauHUIM. Hajronem nen ox mnactuaante mRNA-MONIeKyu ce CHHTETU3UpaaT
Kako nosnuuuctpocku mRNA-MoseKkyu o 1ejcTBo Ha xjoporuiactHata RNA-nonumepasa. 3a
pasnuka o nonuuctpoHckute mRNA-MomeKkynu kaj GakTepuuTe KOU MOUIEKAT Ha TPAHCIIAIH]ja
0e3 mpoluecupame, NOIMIUCTPOHCKHUTe MRNA-MONEKyIu O XJIOPOIJIACTUTE ce Mpoliecupaar
npen na ce popmupaaT MoHOCTpoHCKH MRNA-monexynn (Ca. 1.50).

psbB  psbT psbH petB petD
Femn’ Bl 1 1 0 Marpos [l N Hurpon SN
psbN |l
J
IIpen-mRNA V
A- A psbB  psbT psbH pet8 petD

5.6 kb | [ [ T 0 HMarpon [T W Harpon I

HIH

{ T T [T T N Herpon NN +
4.7 kb- 1

] [ 0 Harpon ] N+

v Wl
3.9kb| I T [ [

HIH

! 2 ! |

2.55 kb | [ T =T [ T /1.8 kb
fuan 1 by
2.45 kb | I || =17 ([ |1.5kb
' ! petB mRNA petD mRNA
2.0kbl T | [ T ] T

1.9kb [ I 171 0.42 kb [
psbB-T mRNA psbH mRNA

Cauka 1.50 TpaHckpunToT on psbB-OMEpOHOT BO PACTUTEITHUTE IJIACTHIMA € THIHYEH TMpPUMEp 3a KOMIUIEKCHO
NpolLeCHpame M CIUIAjCHHT-peakuuyd Ha nonuiucTpoHckn mMRNA-npekypcop. Ilpouecupamero Ha 0BOj
MTOJTUIIMCTPOHCKH IPEKypCop OBO3MOXKYBa JOOMBAKE HA 3peNId MOHOIIMCTPOHCKH MRNA-MONEKy i KOM OJIexKaT
Ha epukacHa TpaHcianuja. L[pHUTE CTPESKU M MPUKAXKYBaaT aITCPHATUBHUTE YSKOPH HA MPOICCUPALE, a IIPBCHUTE
CTpPEJIKH TH MPUKaXyBaaT MecTaTa Ha MPEKHHU KOM CE€ EKCIIEPUMMEHTATHO MOTBpAcHHU. ['eHOT psbN ce xomupa on
cupotuBHata DNA-Bepura u He peTcTaByBa e O MOJUIIMCTPOHCKHOT Tpanckpunt (Buchanan u cop., 2015).
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Pasnukure Bo mpouecupame nmomery 0aktepuckute u xioporsataute mRNA-Monekynn He ce
noBosiHO To3HaTu. Cemnak, aHaIM3UTE Ha MyTaHTH KOW HE MOCeAyBaaT XJIoporwiacTHa (pyHKIHja
MOKaXkalle JIeKa MPOIECHUPAeTO € HEOMXOACH MPOoIeC 3a TpaHchaluja Ha miaacTuaHd mRNA-
Moniekynu. OBHEe TONATOIM IOKaKyBaaT JeKa IporecoT Ha TpaHcimamuja Ha MRNA Bo
TUTACTUIUTE CE PA3IMKYyBa O MPOLIECOT Kaj MPOKAPHOTHUTE.

1.8.9 U3menyBame Ha RNA-mosekyanTe (RNA editing) ce ogBuBa kaj TpaHCKPUNITHTE O]
KJICTOYHHUTE OPraHe/M Kaj pacTeHujara

N3smenyBamero Ha RNA-monekymute (RNA editing) ja mpomMeHyBa NpOTEHH-KOJHpAYKaTa
cekBeHIla kaj Hekon mMRNA-monekyau. OBoj TUI Ha MpOLiECHpamke 3a NPB MaT OMJI OTKPUEH Kaj
TPAHCKPHUIITH O] MUTOXOHJPHUjAITHU TeHH Ha Trypanosoma, Kajae mWTo cekBeHmata Ha RNA ce
pasznukyBa on cooaBeTHaTa DNA-cekBeHua. Mcro Ttaka, usmeHnyBaweTro Ha RNA-cexkBeHuTe
OWUJI0 TOTBPJCHO Kaj TosieM Opoj pa3iuyHH TEHETCKH CHCTEMH, KaKO IITO C€ PACTUTEIHUTE
MUTOXOHJIPHH U XJIOPOIUIACTH.

[IpoMeHuTe Ha MpUMAapHUTE TPAHCKPUNTHU C€ OJBMBAaT NPEKy JABa TUIIA HA MEXaHU3MHU Ha
u3MeHnyBame Ha RNA: nHcepuuja Uy aenelryja Ha HyKJIeOTUIN U KOHBep3uja (Moaudukarmja
WM cyncTuTynuja) Ha Hykiaeoruau (Tabeaa 1.6). MexaHu3mMoT Ha U3MEHYBambEe Ha HYKJICOTUIN
IpeKy MHCepLuja u Aenenuja oun ucnutyBal kaj Irypanosoma (Cia. 1.51A) u Physarum, xane
TPAHCKPHUIITUTE CE 3HAYajHO U3MEHETH NPEKy MHCEPIIMja Ha JIOJITH MOBTOpyBama Ha ypar (U).
[Iputoa, xkpatku-RNA monekynu (mo3HaTté kako Bojeukn RNA-monekynu) coapxar
uHpopMamMja Koja € HEOomxoJHa 3a W3MeHyBame. Bomeukute-RNA Momekymn ce
KOMIUIEMEHTApHU Ha M3MEHETUTE AeioBU Ha 3peanoT mRNA-monekyn. Oue Bogeukun RNA-
MOJIEKYJIM COJp>KaT KpaTku moyu-U CeKBEeHIM Ha HUBHHUOT 3’-Kpaj, Kou Tu noHupaar U-
HYKJICOTUANTE LITO CE MHCEPTUPAAT 3a BPEME Ha U3MEHYBAMETO.

Ta6eaa 1.6 IlojaBa Ha u3mMeHyBambe Ha RNA-Monekymu.

Tun Ha u3menyBame Opranuszam  Oprasesna Tpanckpunt Moaudpukanuja
WHcepuuja/denenuja Trypanosoma  Muroxoumpun  mRNA Wucepuuja/denenuja
Ha U
Physarium Mutoxorapun ~ mRNA Wucepuuja Ha C
Konsepsuja Pacrennja Mutoxougpun  mRNA C—-UU->C
tRNA C—->U
tRNA C—->U
[Inmactuon mRNA C—-U,U-C
Huayun Janpo mRNA C—->U
Eymerazon Murtoxouapun ~ tRNA Paznuuen tun

MexaH3MOT Ha KOHBEP3UHM Ha HYKJICOTUAM € 3aCTaleH Kaj TPAHCKPHUIITUTE OJi PaCTUTEIIHUTE
MUTOXOH/IPUH W XJIOPOIUIACTH, IUIAYUTE, BUPYCHUTE W HIKHTE eykapuoTu. OBOj TN Ha
n3menyBamwe Ha RNA npenusBukyBa mManu npomeHn Bo mRNA-cekBeHuara. [loBekekpaTHuTe
KoHBep3uu crieruduanu 3a nosunuja ox C Bo U (petko ox U Bo C) ce jaByBaar kaj mpuMapHH
TPAHCKPUINTHU O] MIIACTUIHUTE U MUTOXOHApUjanHuTe reHomu (Ca. 1.51B). ®pekBeHuyjaTa Ha
n3MenyBamwe Ha RNA e criennuyHa Bo 3aBUCHOCT O[] TUIIOT Ha KJIETOYHATA OpraHenia Wil reHoT,
a TucTpuOynMjaTa Ha U3MEHETUTe MecTa e 1o ciay4yaeH u3oop. Konsepsujata Ha C Bo U ce jaByBa
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Kaj PEYUCH CUTE NMPOTEHUH-KOJUPAYKH PETUOHW HAa MHTOXOHIPHjaTHUTE TPAHCKPUNTH. Taka Ha
p., BKYIIHUOT OpOj HA M3MEHETH MECTa BO MUTOXOHAPHUJATHHOT TeHOM of mueHuna (7riticum)
n3HecyBa okony 1200, momeka mak, oBoj Opoj € okoiry 30 BO XJIOPOIUIACTHHOT TCHOM O]
CKpPUEHOCEMEHHTE PacTeHH]a.

Pernon na COIIl-reHcKH TPAHCKPHOT T
DNA G GTTTTTGG AGG E BFE [ G A A GA GAG
RNA UUGUGUUUUUGGUUUAGGUUUULUUUGUUGUUGUUGuUUUUGUAUUAUGAUUGAGY
Hporenn G @ G (@ ¢ G o @ G G TP @ @ @D & @ @D &
A OTCcycTBO HAa MeCTOTO
H3menyBame HensmeHyBambe 32 H3MeHYBambe
DNA 5’TCcTTTTITCAGGECEET 3 5'TETTTTTCAGBCEET 3 5'TETTTTITTAGBCEET 3
: IABAAAAAGTCCSBECA & 3'AsAAAAAGTCECBECA & 3’ ABAAAAAGTCcCGECA &
RNA
noJHMepasa
RNA B'UcuvuUuUCAGGECcE6U 3° K UCUUUULUCAGECEG6Y 3° S UcCvuuulUUAGECEEY 37
|&® |3 |
RNA 'ucuvuuuvUUAGGEcE6U 3° BH'ucuvuuuUCAGsce6U 3° bS'ucuvuuuUUAGsCEGL 37
Puboszom — -
Hporenn N ECWEDE ¢ N COEEDE@E@ ¢ N (e c
PyHKnHOHAIHOCT Hapymena pyHkunja DYHKIHOHATHOCT

b

Canka 1.51 Mexanusmu Ha u3MeHyBame Ha RNA Kaj IpOTeMH-KOAMPAaYKUTE PETHOHM HAa MHUTOXOHIIPHjaJTHUTE
TPaHCKPUNTH Kaj Trypanosoma brucei. (A) Kommapanujata Ha DNA-cexBenia (suoneroBa 6oja) u RNA-cexBeHma
(3emena 6oja) 3a mmuToxpoMm okcumasza Il kaj MHTOXOHIAPWUUTE TMOKaKyBa 3Ha4ajHH pa3nukd. Ilpuroa, RNA-
CEeKBEHIaTa € 3Ha4ajHo 1ojionra Bo criopeada co DNA-cekBeHIaTa nmopajin u3MeHyBamero Ha RNA npeky uHcepimja
Ha goard Hu3H of 6azara ypanui (U). KogupanuoTt nporenH on u3MeHeTHoT 3pen-mRNA Mosekyn nma cindHa
AMHUHOKHCEIIMHCKA CEKBEHIIa KaKO U KOHCEH3YC CEKBEHIIaTa Kaj IPOTEeHHUTE 3a HUTOXpoM okcupasa [1I. Heonxonnara
nHdopmanyja 3a usmMenyBame Ha RNA npowusinerysa o Bojeukure RNA-Mosekynu (He ce NpHKaXKaHu), KOH ce
KoMILJIeMeHTapHu Ha jaenoBuTe oa usMeHetata mRNA. (b) MsmenyBametro Ha RNA ox xsoporuiactute Ha
TEpeCTpUYHUTE pacTeHuja omndaka NpoMeHH Ha crielU(UYHN LHUTHIUMHU BO YPUIUHM Ha HUBO Ha RNA-moinexy.
Yecto naru, usmenysamero Ha RNA Bimjae Bp3 UCA-ceprHCKUTE KOIOHHU IIPEKy HMBHO KOHBepTHpame Bo UUA-
JIEYIIMHCKHM KO/OHM (J1eB manes). HensMeHyBameTo Ha MECTOTO Ha M3MEHYyBame (CpelleH NaHel) NMpeJu3BHKYBa
HapylulyBama U J00MBamke Ha MyTaHTH CO HE(YHKIMOHAJIEH I'eH, TOpaJy TOA IITO HETOBUOT TPAHCKPUNT OCTAaHAI
Hem3MmeHeT. OTCYCTBOTO Ha MECTOTO Ha M3MEHyBame, kKako Ha mp. O0azata T e mpucytHa Ha HUBO Ha DNA (mecen
MaHel) He IPeIN3BUKYBa No0nBame Ha MyTanTeH pernorun (Buchanan u cop., 2015).

W3menyBamero Ha oapeaeHn mMRNA-MoneKynu o KJIETOUYHUTE OpraHeld Kaj pacTeHujaTa
MpeTCcTaByBa €CEHIIMjalieH MPOIleC 3a TpaHcalMja Ha ToueH npoTeuH. [loBekeTo KOHBEp3UU Ha
HYKEOTHIU omdakaar U3MEHYBambE Ha MPBHOT WIM BTOPUOT HYKJICOTU OJl KOJOHOT M Ha TaKOB
Ha4YWH ja MPOMEHyBaaT aMUHOKHCEIMHCKaTa cekBeHIa Ha nporenHot (Ci. 1.52). [Ipomenara Ha
aMHHOKHMCeNIMHATa MPeIn3BUKYBa TpaHCIalKja Ha BUCOKO KOH3EPBUpPAH MPOTEHH, KaKO ILITO €
MpeABUICHO PeKy KoMmapanujata Ha DNA-cekBeHIIa Ha JaZicH TeH U HerTOBUOT n3MeHeT mRNA-
TpaHcKpuNnT co DNA-CeKBEeHIIUTE HA UCTHOT I'eH Kaj OpraHU3MH KOM HE BpIIAT U3MEHYBambe Ha
mRNA. Bo perku ciydyaun, n3meHyBameTo Ha RNA-Moeky0T MOXe Ja ce jaBM Ha Tperara
no3uiuja o KoJoHOT. Cenak, 0BOj THII Ha U3MEHYBa€ € CTUBHAT U HE HACTaHyBa MOIU(pUKAII]a
Ha TPEJBUICHUOT MPOTEHH MOPaIU MOBTOPINBOCTA (PEIYyHIAaHTHOCTA) HA TEHETCKUOT KOJ.
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Hcro Taka, u3MeHyBamkbeTO MOXKE /1a TH CKpaTH IPEABUACHUTE OTBOPEHH pamMku Ha unTame (ORF)
on DNA-cekBeHuute mnu na ce npoayuupaatr HoBu ORF. Taka Ha mp., U3MEHyBameTO Ha
konouute 3a riryTamuH (CAA u CAG) u xogonot 3a apruauH (CGA) npean3BUKyBa 100UBamkHe
Ha konoHu 3a tepMmuHanuja (UAA, UAG u UGA) u Ha TakOB HauMH HAacTaHyBa IpeJBpeMeHa
tepmuHanuja Ha ORF kaj MmutoxoHapunte U mactuante. OBHE U3MEHETH CTOI-KOJOHH BpIIAT
KOHBEpTHpame Ha mpenBuacHata C-TepMUHAIHA €KCTEH3HMja Ha MPOTEHHOT BO KOH3EpBHUpaHa
rojieMrHa Ha niporenH. Ha cnuyen HauuH, kogoHOT 3a TpeoHuH (ACG) MOXke J1a ce KOHBEPTHpPA
Bo cTapT-koAoH (AUG). Criopen Toa, usmeHyBameTo Ha C Bo U Moske 1a mpean3BuKa GopMupame
Ha WHUIUJAIUCKN U TEPMHUHAIIMCKY KOJIOH BO PAMKHUTE HA €/ICH TPAHCKPHUIIT U J]a ce J0OUe HOBa
ORF. OBue npumepu nokaxyBaaT Jieka TeHOMCKOTO CeKBeHIIMOHUpamke Ha DNA He e 10BOIHO 3a
Jla Ce MPEIBUIAT TEHCKUTE MMPOU3BOIU BO KICTOUYHUTE OpTaHeH.

T @ G @D Hi) S D @ @D S
5 — AAUACGGCGAAA—3 5— GUUCAU—UCAUCA—3 5— UUCCAAUCC —%
AUG UAU UUA UAA
@™y am Cron

A dopMmupame Ha b IIpomenn Ha B d®opmupame Ha
HHHOHjaNHCKH KOJI0H AMHHOKHCEeJIHHH CTON KOJOH
S @D @D oD
5'— UCCAAA—3 5'— AAUACGGCG... AAUCAAAAUL—Z
ucu AUG UAA
(€20 et Cron

J dopmupame Ha

I' CruBHyBame Ha H3MeHYBambe -
HHUIHjAHCKA H CTOI KOJOHH

Camnka 1.52 Hekonky THoBu Ha n3MeHyBamba Ha mRNA-MOJIeKyJIMTe KOW BKIIy4yBaaT CyNCTUTYIH]ja Ha 0a3u MOXKaT
3HAYajHO J1a TM Hapylar MOJIMIENTHIHATE POU3BOAN Kou ce kKoxupanu on RNA-cexksenuure (Buchanan u cop.,
2015). Cyncrutyuuure Ha 6a3u Moxar 1a (opMHupaaT WHULMjallMCKH KOJIOH Ha TpaHcianuja (A), Npeau3BHKyBaT
npomern Ha amuHOKucenuHUTe (B) mmm gopmupaat cron konos (B), mTo mpean3BukyBa mpeaBpeMeHa TEPMHUHAPAHE
Ha TpaHcnanujata. Hexkon cyncTuTynun Ha 6a3u BO KOJMPAYKUTE PETHOHM HE ja HapyIlyBaaT aMUHOKHCEIMHCKAaTa
CeKBEHI]a M HACTaHyBa CTHBHyBame Ha H3MeHyBameTo (I), nomeka mak, APYrM THIIOBH HAa CYICTUTYLHH
MHTPOIYLMpPAaT HHULM]AIUCKH U CTOI KOAOHH, IIPH IITO ce 1o0MBa HOBA OTBOpEHa pamka Ha ynrtame ([1).

[Tpouecor Ha wu3MeHyBambe Ha RNA BO pacTUTETHHTE MHUTOXOHIPHUU M XJIOPOIUTACTH Ce
KapakTepu3upa cOo OJpEIeHH 3aeAHUYKH OCOOWHH, Kako mTo ce: KoHBep3mjata Ha C Bo U,
BUCOKHOT a()MHHUTET 3a BTOpATa MO3UIMja Ha KOJAOHOT, KAKO W OJIPSIICHN MPOMEHHU Ha KOJIOHOT.
HcTto Taka, BO TPAaHCKPUIITUTE HA MHUTOXOHJPUUTE M XJIOPOIUIACTUTE C€ HIACHTU()UKYBaHH
3aeIHUYKN CEKBEHIIMCKH MOTHUBH OKOJIy MECTaTa Ha U3MeHyBame. OBUE CIMYHOCTH TIOKA)XKyBaaT
JieKa CUCTEMUTE Ha H3MeHyBambe Ha RNA Bo XJI0pOIIIacTUTe M MUTOXOHIPHHATE UMAAT 3aeTHUIKH
KOMIIOHEHTH M MEXaHW3MH. BakHO € /Ja ce HamomeHe Jieka u3MeHyBameTo Ha RNA Bo
XJIOPOIIJIACTUTE HE 3aBUCH O/ TPAHCIIAllKja Ha MPOTEHHU KOU CE€ BKIIYYE€HHU BO 0BOj mporiec. OBue
MOJATOLM MOKa)KyBaaT JeKa CUTE MPOTEMHCKH KOMIIOHEHTH KOHM C€ HEOIXOJHU 32 N3MCHYBambe
Ha RNA ce xogupaaT BO jaIpeHHOT T€HOM, a II0T0A CE UMIIOPTHUPAAT BO XJIOPOILIIACTHUTE.
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