
Genes VIII - Ακαδηµαϊκές Εκδόσεις 2004 

Κ Ε Φ Α Λ Α Ι Ο   21 : Υποκινητές και Ενισχυτές 



Genes VIII - Ακαδηµαϊκές Εκδόσεις 2004 

Εικόνα 21.1 Ένα τυπικό γονίδιο που µεταγράφεται από την RNA πολυµεράση ΙΙ έχει 
έναν υποκινητή ο οποίος εκτείνεται ανοδικά από τη θέση έναρξης της µεταγραφής. Ο 
υποκινητής περιέχει διάφορα σύντοµα (<10 bp) στοιχεία πρόσδεσης µεταγραφικών 
παραγόντων, διασκορπισµένα σε έκταση >200 bp. Ένας ενισχυτής φέρει πυκνότερη 
διάταξη στοιχείων, που επίσης αναγνωρίζονται από µεταγραφικούς παράγοντες, και 
µπορεί να βρίσκεται αρκετά kb µακριά. Η δοµή του DNA επιτρέπει στους µεταγραφικούς 
παράγοντες που δεσµεύονται στον υποκινητή και σε αυτούς που δεσµεύονται στον 
ενισχυτή να σχηµατίζουν ένα µεγάλο πρωτεϊνικό σύµπλοκο. 
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Εικόνα 21.2 Μερικές υποµονάδες είναι κοινές σε όλες τις 
τάξεις RNA πολυµερασών, ενώ µερικές είναι συγγενικές 
µε τη βακτηριακή RNA πολυµεράση. 
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Εικόνα 21.3 Η λειτουργία ενός υποκινητή αναλύεται τροποποιώντας την 
αλληλουχία του, ενώ βρίσκεται συνδεδεµένος µε µια σταθερή αλληλουχία 
στην άνοδο και µε µια σταθερή µεταγραφική µονάδα στην κάθοδο. 
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Εικόνα 21.4 Είναι δυνατόν να 
αναγνωρίσουµε τα όρια ενός υποκινητή 
δηµιουργώντας ελλείµµατα που αφαιρούν 
διαδοχικά όλο και περισσότερο υλικό από 
τη µία πλευρά. Όταν ένα έλλειµµα 
αποτυγχάνει να αποτρέψει τη σύνθεση 
του RNA, ενώ το επόµενο την εµποδίζει, 
τότε το όριο του υποκινητή θα πρέπει να 
βρίσκεται ανάµεσά τους. 
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Εικόνα 21.5 Οι 
µεταγραφικές µονάδες 
της RNA πολυµεράσης 
Ι έχουν έναν κεντρικό 
υποκινητή ο οποίος 
διαχωρίζεται µε ~70 bp 
από το ανοδικό 
στοιχείο του 
υποκινητή. Η 
πρόσδεση του UBF 
στο UPE διεγείρει τη 
σύνδεση του 
παράγοντα πρόσδεσης 
στον κεντρικό 
υποκινητή. Αυτός ο 
παράγοντας τοποθετεί 
την RNA πολυµεράση Ι 
στο σηµείο έναρξης. 
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Εικόνα 21.6 Η ανάλυση µε 
ελλείµµατα δείχνει ότι ο 
υποκινητής των γονιδίων 5S 
RNA είναι εσωτερικός: η 
έναρξη λαµβάνει χώρα σε 
καθορισµένη απόσταση (~55 
bp) ανοδικά του υποκινητή. 
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Εικόνα 21.7 Οι υποκινητές της RNA πολυµεράσης ΙΙΙ µπορεί να αποτελούνται από 
διµερή στοιχεία που βρίσκονται καθοδικά του σηµείου έναρξης, οπότε ένα πλαίσιο Α 
συνδυάζεται είτε µε ένα πλαίσιο C είτε µε ένα πλαίσιο B. Εναλλακτικά, µπορεί να 
αποτελούνται από διακριτά στοιχεία ανοδικά του σηµείου έναρξης (Oct, PSE, TATA). 
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Εικόνα 21.8 Στους εσωτερικούς 
υποκινητές pol III τύπου 2, η πρόσδεση 
του παράγοντα TFΙΙΙC στις αλληλουχίες 
των πλαισίων Α και B είναι προϋπόθεση 
για τη σύνδεση του παράγοντα 
τοποθέτησης TFΙΙΙB, ο οποίος 
στρατολογεί την RNA πολυµεράση ΙΙΙ. 
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Εικόνα 21.9 Στους εσωτερικούς 
υποκινητές pol III τύπου 1, οι παράγοντες 
συναρµολόγησης TFΙΙΙA και TFΙΙΙC 
προσδένονται αντίστοιχα στα πλαίσια Α και 
C, προκειµένου να προσελκύσουν τον 
παράγοντα τοποθέτησης TFΙΙΙB, o οποίος 
στρατολογεί την RNA πολυµεράση ΙΙΙ. 
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Εικόνα 21.10 Ο ελάχιστος υποκινητής pol II φέρει ένα πλαίσιο ΤΑΤΑ ~25 
bp ανοδικά του InR. Το πλαίσιο TATA έχει το πρότυπο αλληλουχίας 
ΤΑΤΑΑ. Στον InR, το δινουκλεοτίδιο CA στο σηµείο έναρξης περιβάλλεται 
από πυριµιδίνες (Y). Η αλληλουχία αντιστοιχεί στην κωδική αλυσίδα. 
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Εικόνα 21.11 Οι RNA πολυµεράσες 
τοποθετούνται σε όλους τους υποκινητές 
από κάποιον παράγοντα που 
συµπεριλαµβάνει την πρωτεΐνη TBP. 
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Εικόνα 21.12 Η εγκάρσια τοµή δείχνει ότι ο TBP περιβάλλει το DNA από την 
πλευρά της µικρής αύλακας. Ο TBP αποτελείται από δύο συγγενικές (40% 
ταυτότητα) συντηρηµένες επικράτειες, οι οποίες απεικονίζονται µε ανοικτό και 
βαθύ µπλε. Η Ν-τελική περιοχή ποικίλλει σε µεγάλο βαθµό και επισηµαίνεται µε 
πράσινο. Οι δύο αλυσίδες της διπλής έλικας του DNA απεικονίζονται µε ανοικτό 
και βαθύ γκρι. Η φωτογραφία είναι ευγενική προσφορά του Stephen Burley. 
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Εικόνα 21.13 Η κρυσταλλική δοµή του TBP σε σύµπλοκο µε το DNA από τη 
θέση -40 έως το σηµείο έναρξης εµφανίζει µια καµπή στο πλαίσιο ΤΑΤΑ, η 
οποία διευρύνει τη µικρή αύλακα όπου προσδένεται ο TBP. Η φωτογραφία είναι 
ευγενική προσφορά του Stephen Burley. 
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Εικόνα 21.14 Το εναρκτήριο σύµπλοκο 
συναρµολογείται στους υποκινητές της 
RNA πολυµεράσης ΙΙ µέσω της διαδοχικής 
πρόσδεσης µιας σειράς µεταγραφικών 
παραγόντων. 



Genes VIII - Ακαδηµαϊκές Εκδόσεις 2004 

Εικόνα 21.15 Δύο όψεις του τριαδικού 
συµπλόκου TFΙΙB-TBP-DNA δείχνουν ότι ο 
TFΙΙB προσδένεται κατά µήκος της κυρτής 
πλευράς του DNA. Οι δύο αλυσίδες του 
DNA απεικονίζονται µε πράσινο και κίτρινο, 
ο TBP µε µπλε και ο TFΙΙB µε κόκκινο και 
µοβ. Η φωτογραφία είναι ευγενική 
προσφορά του Stephen Burley. 
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Εικόνα 21.16 Ίσως απαιτείται η 
φωσφορυλίωση της ουράς CTD από την 
κινάση του TFΙΙH, προκειµένου η RNA 
πολυµεράση να αποδεσµευτεί και να αρχίσει 
τη µεταγραφή.  
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Εικόνα 21.17 Η ουρά CTD είναι 
σηµαντική για τη στρατολόγηση ενζύµων 
που τροποποιούν το RNA. 
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Εικόνα 21.18 Η Mfd αναγνωρίζει τη 
στάσιµη RNA πολυµεράση και κατευθύνει 
την επιδιόρθωση της βλάβης του DNA 
στην αλυσίδα-µήτρα. 



Genes VIII - Ακαδηµαϊκές Εκδόσεις 2004 

Εικόνα 21.19 Το κεντρικό τµήµα του 
παράγοντα TFΙΙH µπορεί να συνδέεται µε 
µια κινάση κατά την έναρξη και µε ένα 
σύµπλοκο επιδιόρθωσης όταν συναντά 
θέσεις βλάβης του DNA. 
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Εικόνα 21.20 Η µεταλλαξιγένεση κορεσµού της περιοχής ανοδικά του υποκινητή της β-
σφαιρίνης προσδιορίζει τρεις µικρές περιοχές (µε επίκεντρα τις θέσεις -30, -75 και -90) 
που είναι απαραίτητες για την έναρξη της µεταγραφής. Αυτές αντιστοιχούν στα πλαίσια 
ΤΑΤΑ, CAAT και GC. 
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Εικόνα 21.21 Οι υποκινητές µπορεί να φέρουν διαφορετικούς 
συνδυασµούς πλαισίων ΤΑΤΑ, CAAT και GC, καθώς και άλλα 
στοιχεία. 
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Εικόνα 21.22 Ο ενισχυτής είναι δυνατόν να ενεργοποιήσει έναν υποκινητή από 
ανοδικές ή από καθοδικές θέσεις, ακόµα κι αν αναστραφεί η αλληλουχία του σε 
σχέση µε τον υποκινητή. 
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Εικόνα 21.23 Ο ενισχυτής περιέχει διάφορα µοτίβα. Το ιστόγραµµα παριστάνει γραφικά 
την επίδραση όλων των µεταλλάξεων που µειώνουν την ενεργότητα του ενισχυτή σε 
<75% του άγριου τύπου. Οι θέσεις πρόσδεσης πρωτεϊνών υποδεικνύονται κάτω από το 
ιστόγραµµα. 
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Εικόνα 21.24 Ο 
ενισχυτής πιθανώς 
λειτουργεί φέρνοντας 
πρωτεΐνες κοντά στον 
υποκινητή. Ένας 
ενισχυτής δεν µπορεί 
να επιδράσει σε έναν 
υποκινητή που 
βρίσκεται στο αντίθετο 
άκρο ενός µεγάλου, 
ευθύγραµµου DNA, 
αλλά είναι λειτουργικός 
όταν το DNA 
µετατρέπεται σε 
κυκλικό από τη δράση 
µιας πρωτεΐνης που 
γεφυρώνει τα άκρα. 
Ένας ενισχυτής και 
ένας υποκινητής που 
βρίσκονται σε 
διαφορετικά κυκλικά 
µόρια DNA δεν 
αλληλεπιδρούν, αλλά, 
όταν τα δύο µόρια 
συνδεθούν σαν κρίκοι 
αλυσίδας, τότε 
µπορούν να 
αλληλεπιδράσουν. 


