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 WK�d*« W�«b� cM�Ë ÆWO�UJ��« W�uL�*« w� —u�cK� wKJ�« œbFK� U��dI� ÌËU�� ÀU�û� wKJ�« œbF�« b$ p�c�ÌËU�� ÀU�û� wKJ�« œbF�« b$ p�c�Ì ¨Y
 v�≈ l�—_«Ë l�—√ v�≈ 5�OK)«Ë 5�OK� v�≈ ÂU�I�ôU� W�B�*« v�Ë_« WOK)« √b�� Â_« r�— w� WOMOM'«
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 v�≈ …—Ëb�« r Ò�I� qOK���«Ë n�u�« ÷dG� sJ�Ë
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 oOK�� WK�d� vL�� WK�d*« Ác�Ë ¨oogonia iO��«  UIÒ
 ÂU�I�ô« o�d� s� WOMOM'« WK�d*« w� d�UJ��U� WOK�UM��« v��_« U�ö� √b�� Æd�c�« bM� WO�u�d'«

Ò
 ÂU�I�ô« o�d� s� WOMOM'« WK�d*« w� d�UJ��U� WOK�UM��« v��_« U�ö� √b�� Æd�c�« bM� WO�u�d'«

K��iO��«  UIK��iO��«  UI  vL�� v�Ë_« WK�d*« Ác� w� w�ËK�� vL�� v�Ë_« WK�d*« Ác� w� w�ËK�� ¨wK�*«
 v�≈ oogonia U�ö� s� U�ö)« Ác� uLM� 5M'« oÒK�� s� f�U)« dNA�« q��Ë

 vL�� v�Ë_« WK�d*« Ác� w� w�Ë
U�ö� s� U�ö)« Ác� uLM� 5M'« oÒK�� s� f�U)« dNA�« q��Ë

 vL�� v�Ë_« WK�d*« Ác� w� w�Ë
 Æoogenesis iO��«

 t� h��� Íc�« ÂU�I�ô« WK�d� √b�� U�bF� Æprimary oocytes WO�Ë_« WOCO��« U�ö)« vL�� U�ö�
 b(« «c� bM� UNMJ� ¨qOK� bF� t� ÷dF�M� Íc�«Ë w�«e��ô« ÂU�I�ôU�w�«e��ô« ÂU�I�ôU�w�«e��ô« ÂU�I�ôU  ·ËdF*«Ë� ·ËdF*«Ë� ¨WOK�UM��« U�ö)«
 v�� meiosis I ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� prophase 1 ‰Ë_« —Ëb�« ÈbF�� ô iO�*« w� WK�U� vI��
 U�ö)« jOAM�� WO�u�dN�«  «“«d�ù« √b�� p�– 5� ÆiO�*« ZC� ‰UL��«Ë ⁄uK��« s� v��_« qB�
 WOMOM'« WK�d*« w� U�ö)« Ác� œb� qB� b�Ë Æ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ö� ÍbONL��« —Ëb�« n�Q����
 s�c� s�Ë ¨U��dI� 5�uOK� ô≈ …œôu�« bM� UNM� vI��� ôË v�ö�� UNMJ� 5�ö� …dA� s� »dI� U� v�≈
 X�U� «–≈Ë Æ⁄uK��« s� v��_« qB� U�bM� ∑∞[∞∞∞ v�≈ ¥∞[∞∞∞s� œËb� w� ô≈ vI�� ô 5�uOK*«
 U�dL� ‰«u� UN�S� WM� ¥∞ w�U$ù« U�dL� ‰bF�Ë WM��« w� W�dN� …—Ëœ ±≤ Áœb� U0 d9 v��_«
 WK�d� mK�� d��_« vK� WOK� ¥∏∞ œËb� w� ô≈ WOK�UM��« U�ö)« s� WH�R*« ·ôü« Ác� s� Z�M� ô
 n�Q���� U�ö)« Ác� s� ±µ v�≈ ±∞ s� jAM� W�dN� …—Ëœ q� l�Ë Æ`OIK�K� WK�U� ÊuJ�Ë ZCM�«
secondary oocyte vL�� U� ÃU��ù WOMOM'« WK�d*« w� t�√b� Íc�« w�«e��ô« ÂU�I�ô« WOKL� ‰ULJ��«
 iO�*« s� ÃËd�K� «œ«bF��« meiosis II w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô« WK�d� …d�U�� √b�� U�—Ëb� w��«Ë
 rEF� sJ� Æ`OIK�K� WK�U�Ë uLM�« WKL�J�  UC�u� v�≈ ‰u���«Ë w�«e��ô« ÂU�I�ô« …—Ëœ ‰ULJ��«Ë
 iO�*« U�“dH�Ë UN�C� qL�J� …b�«Ë ô≈ …œU� UNM� vI�� ôË d�_« W�UN� w� v�ö�� U�ö)« Ác�
r�d�« v�≈ W��ö�« WC�u��« qI�M� r� `OIK��« r��Ë oviduct vL�� …UM� w� ÍuM*« Ê«uO(« l� wI�K��
 Ê√ X�UD��«  UC�u��« Ác� s� Àö� Ë√ 5�M�« Ê√ ·œU� u�Ë Æ(Brauer 2003: 5; Mader 2004: 346)

 s� ` ÒIKÔ� r� ZCM� U� œb� V�� d��√ Ë√ Â√u�� qL% Ê_ Â_« ÷dF� «c� ÊS� ZCM�« WK�d� qB� s� `IKÔ� r� ZCM� U� œb� V�� d��√ Ë√ Â√u�� qL% Ê_ Â_« ÷dF� «c� ÊS� ZCM�« WK�d� qB� s� ` ÒIKÔ� r� ZCM� U� œb� V�� d��√ Ë√ Â√u�� qL% Ê_ Â_« ÷dF� «c� ÊS� ZCM�« WK�d� qB�Ò
œËb� w� lI� W�uM*«  U�«uO(« s� …b�«u�« W�cI�« w� U� ŸuL�� ÊS� d�cK� W��M�U� U�√ ÆiO��«
¨v��_« ·ö� vK�Ë ÆUN�IK�Ë WC�u��« v�≈ qB� b� 5�ö*« Ác� s� jI� «b�«Ë sJ� ¨ÊuOK� ≥∞∞

Æ⁄uK��« s� s� ¡«b��« t�UO� ‰«u� »U$ù« vK� t�—b�Ë w�M'« t�UA� dL��� b� d�c�« ÊS�
 UN�≈ UMK� w��« primordial germ cells WO�u�d'« ÁU�ö� ÊS� d�cK� W��M�U� U�√ Æv��ú� W��M�U� «c�
 ôË WK�U� vI�� wK�*« ÂU�I�ô« o�d� s�  d�UJ�Ë WOMOM'« WK�d*« s� v�Ë_« lO�U�_« w� XKJA�
wM*«  UIÒ
 ôË WK�U� vI�� wK�*« ÂU�I�ô« o�d� s�  d�UJ�Ë WOMOM'« WK�d*« s� v�Ë_« lO�U�_« w� XKJA�

Ò
 ôË WK�U� vI�� wK�*« ÂU�I�ô« o�d� s�  d�UJ�Ë WOMOM'« WK�d*« s� v�Ë_« lO�U�_« w� XKJA�

K�� v�≈ ‰u���� UNDOAM�� WO�u�dN�«  «“«d�ù« √b��Ë ⁄uK��« s� qB� ULMO� ô≈ jAM�wM*«  UIK�� v�≈ ‰u���� UNDOAM�� WO�u�dN�«  «“«d�ù« √b��Ë ⁄uK��« s� qB� ULMO� ô≈ jAM�wM*«  UI



±¥µ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 WK�d� q�b� U�bM�Ë primary spermatocytes WO�Ë√ W�uM� U�ö� v�≈ ‰u��� U�—Ëb� w��«Ë ¨spermatogonia

 qFH� r� secondary spermatocytes v�≈ ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« qFH� ‰u��� r� ¨w�«e��ô« ÂU�I�ô«
 ÆW�uM�  U�«uO� v�≈ r� spermatids  «bO�U�dO�� v�≈ w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô«

 s� nK��� w�«e��ô« ÂU�I�ô« vL�� ÂU�I�ô« w� WI�d� UN� WOK�UM��« U�ö)« ÊS� UMHK�√ UL�Ë
 s� w��« WO�ü« u� w�«e��ô« ÂU�I�ô« ÆwK�*« ÂU�I�ô« vL�� w��« WOL�'« U�ö)« ÂU�I�« WI�d�
 U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ Í√ ¨»_« s�Ë Â_« s�  U�u�U�Ëd ÚJ�« s� ËU��� œb� vK� W��ö�« ‰uB� r�� UNI�d�
 s� WDO�U'«  U�u�U�Ëd Ú� œb� ‰e��� t�_ w�«e��ô« ÂU�I�ôU� wL�Ë Æ»_« s� UNLz«u�Ë Â_« s� «œd�
 ÂU�I�ô« ·ö� vK� ¨«œd� U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ `�B�� nBM�« v�≈ Í√ ¨ÍœU�_« œbF�« v�≈ ÃËœe*« œbF�«
 WOL�� WOK�  q�  ÊS�  Áö�√  UM�  5��  UL�Ë  ÆU�Ëœe�  U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ U�œb�  vK�  wI��  Íc�«  wK�*«
 5�OK)« s� qJ� b� ô 5�OK� v�≈ WOK)« UNO� r�IM� …d� q�Ë U�u�U�Ëd Ú� ¥∂ t�uL�� U� vK� Íu�%
 UNM� √b�� w��« Â_« WOK)« Ê√ UM�d� «–S� Æ U�u�U�Ëd ÚJ�« s� q�_« œbF�« fHM� kH�% Ê√ 5�bO�u�«
 WDO�U� l� …d�c� WDO�U� ¨5�DO�U� œU%« U�RAM� w��« W��ö�« w� ö�√ WO�U�I�ô« WOKLF�« Ác�
 s� QAM� `OIK��« ULMO� 5�OK� tM� QAM� ÂU�I�ôU� ¨ÂU�I�ô« fJ� u� `OIK��« Ê√ k�ö� UM�S� ¨W��R�
 vK� qB�M� nBM�« v�≈ WDO�U� q�  U�u�U�Ëd Ú� ‰«e��« s� b� ô «–≈ Æ©5�DO�U�® 5�OK� œU%«
 U�—Ëb� Ác�Ë ¨π≤ UN�U�u�U�Ëd Ú� œb� W��ô UM�b� `��√ ô≈Ë  U�u�U�Ëd ÚJ�« s� »uKD*« œbF�U� W��ô
 b�u�� w��« WOK�UM��« U�ö)« Ê≈ r� Æπ≤ UN�U�u�U�Ëd Ú� œb� U�ö� Z�MÔ� ·u� ÂU�I�ô« √b�� ULMO�UN�U�u�U�Ëd Ú� œb� U�ö� Z�M� ·u� ÂU�I�ô« √b�� ULMO�UN�U�u�U�Ëd Ú� œb� U�ö� Z�MÔ� ·u� ÂU�I�ô« √b�� ULMO�Ô
 ÆU�u�U�Ëd Ú� π≤ UC�√ w� qL% ·u� U�u�U�Ëd Ú� π≤ UNM� …b�«Ë q� r�U�ö� qL% œ«d�√ s�
 œb� n�UC�� cJ�Ë ÆU�u�U�Ëd Ú� ±∏¥ qL% W��ô tM� QAM� ·u� ŸuM�« «c� s� 5�DO�U� œU%«Ë
 …—Ëd{ l� v�UM�� U� «c�Ë ¨WO�bM� WO�«u�� qJ� vK� b�b� qO� q� l� —«dL��U�  U�u�U�Ëd ÚJ�«

ÆWOK� q� w�  U�u�U�Ëd ÚJ�« œb�  U��
 ¨WOL�'« WOK)« s� nK��� ô qJA� UN�UO� √b�� ¨W��R*« Ë√ …d�c*« ¡«u� ¨WOK�UM��« WOK)« Ê≈ UMK�
 ©Áö�√ dE�«® U� WK�d� w� sJ�Ë ÆwK�*« ÂU�I�ô«  «—Ëœ fHM� d9Ë UOK�� U�U�I�« r�IM� √b�� UN�√ vMF0
 ÂU�I�ô« —«Ëœ√ w� ‰u�bK� …e�U� WOK�UM��« WOK)« `�B� wK�*« ÂU�I�ô« —«Ëœ√ b�√ s� wMO��« —Ëb�« bM�Ë
 u�  Íc�«  q Ó�ÚM *«  q�«œ  WOK)«  œu�Ë  ¡UM�√  √b��  ÂU�I�ô«  s�  ŸuM�«  «c�  Ê√  WE�ö�  wG�M�Ë  Æw�«e��ô«

Æv��_« bM� 5CO�*«Ë d�c�« bM� 5�OB)«
  U�u�U�Ëd ÚJ�« tO� r�IM� ‰Ë√ w�«e��« ÂU�I�« ∫5O�U��� 5�U�I�« t�IOI� w� u� w�«e��ô« ÂU�I�ô«
 wK�*« ÂU�I�ô« —«Ëœ√ fHM� UL�ö� Ê«d1Ë WIOBK�«  «bO�U�Ëd ÚJ�« tO� r�IM� w�U� w�«e��« ÂU�I�«Ë rz«u��«
 WOK)« d9 bI� ÆZzU�M�«Ë WFO�D�« w� U�—c� U�ö��« UNM� nK��� X�U� Ê≈Ë  UOL�*« w� UNF� oH�� w��«
 …b�«Ë …d� w�«e��ô« ÂU�I�ôU� d9 WOK�UM��« WOK)« ULMO� n�u� ÊËb� WO�U��� WOK��  U�U�I�U� WOL�'«
 ÂU�I�ô« q��  U�u�U�Ëd ÚJ�« WH�UC� t�HO�Ë ¨UM� d� UL� ¨wK�*« ÂU�I�ô«Ë Æ`OIK�K� WK�U� WDO�U� Z�M��

Æ(Klug et al 2005: 27-32; Mader 2004et al 2005: 27-32; Mader 2004et al : 342-5) nBM�« v�≈ UN�«e��« t�HO�Ë w�«e��ô« ULMO�
 w�«e��ö� bN1 Íc�« wK�*« ÂU�I�ö� —«dL��« t�IOI� w� u� w�«e��ô« ÂU�I�ô« o��� Íc�« wMO��« —Ëb�«
 WOK)« b$ «c� ÆwK�*« ÂU�I�ô« w� UL�  U�u�U�Ëd ÚJ�« œb� WH�UC* «bON9 U�b�« iL� tO� n�UC�� p�c�Ë



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±¥∂

 ≤≥ Í√ ¨ U�u�U�Ëd ÚJ�« s� n�UC*« œbF�« vK� Íu�% ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� ÍbONL��« —Ëb�« w�
 —Ëb�« «c� w� …«uM�« X�bI� ULK� t�S� ¨…œUF�«  d� UL�Ë Æ»_« s� d�ü«Ë Â_« s� tK�√ Â¡«u��« b�√ ¨U�√u�
 b�«u�« dDAM� Ê√ v�≈ ÿu�K� qJA� UNJL� …œU�“ v�≈ ÍœR� U2 UN�ULJ�«Ë  U�u�U�Ëd ÚJ�« ·UH��« œ«œe�
 UM� s�Ë Æ…d�U)« bM� ÊUI�UF�� 5IOB� s�bO�U�Ëd Ú� v�≈ ¨‰uI�« o�� UL� ¨Ë√ ¨s�dD� v�≈ UO�u� UNM�
 W�O�� t�√u� s� t�dDA� Âu�U�Ëd Ú� q� »«d��« w� q�L��Ë wK�*« ÊËœ wHBM�« ÂU�I�ô« h�� WOKL� √b��
 ÊUI�UF�� tOK� ·dF�� Ê√ bF�Ë ÆWOMO'«  öO�_« fH� vK� Íu�% w��«Ë ULNM� …d�UM�*« ¡«e�_« 5� »–U���«
 ¨s�dDA� ULNM� q� ÊUIB�K� ÊU�√u� ÊU�u�U�Ëd Ú� UM�b� ÊuJ� YO�� synapses Ê«d��ô« vL�� WOKL� w� UF�synapses Ê«d��ô« vL�� WOKL� w� UF�synapses

 5�u�U�Ëd ÚJ�« "U� vL��Ë ¨dD�√ WF�—√ s� U�uJ� tetrad U�u�d� ÊU�√u��« qJAO� ¨5IOB� s�bO�U�Ëd Ú� Í√tetrad U�u�d� ÊU�√u��« qJAO� ¨5IOB� s�bO�U�Ëd Ú� Í√tetrad

 —u�F�« vL�� Èd�√ WOKLF� «œ«bF��« WOKLF�« Ác� r��Ë Æbivalent T�UJ�� wzUM� WF�—_« UL�dD�Q� 5�d�I*«bivalent T�UJ�� wzUM� WF�—_« UL�dD�Q� 5�d�I*«bivalent

 b�«Ë q� 5�√u��« 5�u�U�Ëd ÚJ�« s� 5IOB� dO� s�dOE� s�dD� q� „U���« UN�ö� s� r�� cross-over

 ‰œU��� YO�� ©chiasma U�œdH�® chiasma U�œdH�® chiasma chiasmata  UF�UI� vL�� ULN�u� vK� ‚UM��« o�UM� bM� d�ü« l� ULNM�chiasmata  UF�UI� vL�� ULN�u� vK� ‚UM��« o�UM� bM� d�ü« l� ULNM�chiasmata

 WO�«—Ë  U�uKF� s� UNO� U0 WOCL(« t�œU� s� «¡e� …d�U)« w� tF� „d�A� ô Íc�« ÁdOE� l� dD� q�
 q�� »_« s� WO�ü« pK�Ë Â_« s� WO�ü«  U�u�U�Ëd ÚJ�« 5� UN�e�Ë WO�«—u�«  U�uKF*« jK� tM� Z�M� U2
 dD� s� WO�«—u�«  U�uKF*« —u�� r�� Ê√ bF�Ë Æ5�bO�u�« 5�OK)« 5�  U�u�U�Ëd ÚJ�« l�“u�Ë WOK)« ÂU�I�«
 Â_«  U�—u� s� WO�«—Ë ¡UHO�� v�≈ ULNM� q� ‰u���Ë 5I�ö�*« 5�√u��« 5�u�U�Ëd ÚJ�« dD�√ s� d�ü

Æ(Klug et al 2005et al 2005et al : 173-5) ULNMO� ‰UBH�ô« r�� v�� d�ü« s� UL�b�√ b�U���U� Ê¬b�� »_«  U�—u�Ë

 nDB� ÊQ� ÂU�I�ö� U�œ«bF��«  U�u�U�Ëd ÚJ�« √b�� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� wz«u��ô« —Ëb�« w�
 p�2 Â√u� q� wK�*« ÂU�I�ô« w� UL� fO� sJ�Ë q�«b�« s� WOK)« ¡«u��« j� jO�� vK� w�U���U� UOI�√
 VM� v�≈ U�M� 5I�ö��  U�u�U�Ëd ÚJ�« s� 5�√u� q� ÊuJ� YO��  U�u�d� qJ� vK� U/≈Ë d�ü« ·dD�
 …d�U�Ë 5�DI�« b�√ v�≈ s�u�_« b�√ s� ¡U� Íc�« UL�b�√ …d�U� t��� YO�� w�uD�« UL�œ«b��« vK�
 Í√ »U�c� oKF�� ULO� UMOF� U�UE� t�u��« «c� c��� ôË Æf�UF*« VDI�« v�≈ d�ü« »_« s� ¡U� Íc�« tM�d�
 W�d� Ê√ YO�� ¨WC;« W�bB�« tLJ% wz«uA� qJA� r�� q� „«– Ë√ VDI�« «c� v�≈ 5�u�U�Ëd ÚJ�« s�
 ÁU&ô« w� W�ËU��� W�d� UNM� qJ�Ë ÁU&« Í√ c�Q� Ê√ sJ1 »_«  U�u�U�Ëd Ú�Ë Â_«  U�u�U�Ëd Ú� l�“u�

 ULN�u� vK� ‚UM��« o�UM� bM� d�ü« l� ULNM� b�«Ë q� 5�√u��« 5�u�U�Ëd ÚJ�« s� 5IOB� dO� s�dD� q� p��A� —u�F�« ‰ö� s�
  U�uKF� s� UNO� U0 WOCL(« t�œU� s� «¡e� …d�U)« w� tF� „d�A� ô Íc�« ÁdOE� l� dD� q� ‰œU��� YO��  UF�UI� vL��
 l�“u�Ë WOK)« ÂU�I�« q�� »_« s� WO�ü« pK�Ë Â_« s� WO�ü«  U�u�U�Ëd ÚJ�« 5� UN�e�Ë WO�«—u�«  U�uKF*« jK� tM� Z�M� U2 WO�«—Ë

5�bO�u�« 5�OK)« 5�  U�u�U�Ëd ÚJ�«



±¥∑ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 Æ„«– Ë√ VDI�« «c� bM� qJA�� ·u� w��« …bO�u�« WOK)« s� «¡e� `�BO� WOK)« w�D� s� Í√ v�≈ »U�c�«Ë
 t�U�� tK�UI�Ë ¡U�—“ t�U�� UL�b�√ ¨W�� ≤≥ ULNM� q�  U�� œb� “d)« s� 5K�UI�� 5H� p�b� Ê√ qO��
 w��U� …b�«Ë q� ¨5HB�« w� ‚—“_«Ë dC�_« “d)« W�œU�*  ôUL��ô« s� p�b� r� qO�� r� ¨¡«dC�
 U� U�U9 «c� Æl�u*« „«– w� …d�Ë l�u*« «c� w� …d� ¨a�« Æ Æ Æ 5�“d� r� …b�«Ë …“d�� √b�� YO�� UNK�UI�
  U�uKF*« jK� s� b�e� U2 «c�Ë Æw�«e��ô« ÂU�I�ô« w�  UDO�U'« 5�  U�u�U�Ëd ÚJ�« l�“u� w� Àb��
 q� lL��� Ê√ qO���*« dO� s�Ë Æ»_« s� WO�ü« pK�Ë Â_« s� WO�ü«  U�u�U�Ëd ÚJ�« 5� UN�e�Ë WO�«—u�«
 Ê√ o�� U� ÊS� p�– l� sJ�Ë ¨Èd�√ WOK� w� »_« s� WO�ü« pK�Ë WOK� w� Â_« s� WO�ü«  U�u�U�Ëd ÚJ�«
  U�u�U�Ëd Ú� w� »_«  U�—u� s� o�«u� œu�Ë sLC� —u�F�« WOKL� s� "UM�« jK)« ’uB�� tO�≈ U�d�√
 rz«u� Àö�� qBH�«  UO�UJ�≈ `{u� 5�*« qJA�« «c�Ë Æ»_«  U�u�U�Ëd Ú� w� Â_«  U�—u� s� o�«u�Ë Â_«
 t�U�u�U�Ëd ÚJ� ÊU��û� W��M�U� U�√ Æd�ü« »_« s� a, b, c Ë s�u�_« b�√ s� c Ë s�u�_« b�√ s� c A, B, C w�  U�u�U�Ëd ÚJ�« s�C w�  U�u�U�Ëd ÚJ�« s�C
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 W�e�d*«  ULO�'« s� W�F�M*« WO�eG*« ·UO�_« ÊuJ� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� w�UBH�ô« —Ëb�« w�
 U�bA�  √b�Ë W ÒHDB*« WI�ö�*«  U�u�U�Ëd ÚJ�« d�«u�� UN�UB��« XKL�√ b� WOK)« w�D� vK� …dI��*«
 w� WOK)« ÂU�I�ô W�ON� d�ü« s� UL�b�√ 5�√u� 5�u�U�Ëd Ú� q� qBH� 5K�UI�*« 5�DI�« u�� UN���Ë
 qBHM� U/≈Ë ¨wK�*« ÂU�I�ô« w� UL� ¨sister chromatids WIOBK�«  «bO�U�Ëd ÚJ�« qBHM� ôË Æw�U��« —Ëb�«
 Â_« WOK)« ÂU�I�« bF� rz«u��« Ác� ‰e� u� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« WLN� Ê_ p�– ¨rz«u��«  U�u�U�Ëd ÚJ�«
 WOK� w� V�cO� Â_« s� Âu�U�Ëd ÚJ�« ‰e� Í√ ¨d�ü« s� nK��� ÁU&« w� tOIOBK� Â√u� q� V�c� YO��
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 f�UF*« VDI�« w�  U�u�U�Ëd ÚJ�« s� W�uL�� q� dI��� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� wzUNM�« —Ëb�« w�
 Â_« WOK)« s� 5�HK��� 5�b�b� 5�«u� vK� UMKB� p�c� ÊuJ�Ë WKI��� …«u� ¡UA� UN�u� qJA��Ë WOK)« s�
 ¨s�dD� Í– Âu�U�Ëd Ú� q� ÊU� Ê≈Ë haploid U�œU�√ U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ qL% ULNM� q� Èd�_« UL�b�√ s�Ëhaploid U�œU�√ U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ qL% ULNM� q� Èd�_« UL�b�√ s�Ëhaploid
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 d�«u)« s� WIOBK�«  «bO�U�Ëd ÚJ�« ‰UBH�« r�� w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� w�UBH�ô« —Ëb�« w�
 Íc�« bA�« W�O�� ‰UBH�ô« «c� w�Q�Ë Æt�d�U�� qI���Ë uLM�« qL�J� Âu�U�Ëd Ú� v�≈ UNM� q� ‰u��� YO��
 q� œUF��ôU�  U�u�U�Ëd ÚJ�« √b��Ë ÆU� dB �Ë ‰eG*« ◊uO� ‘ULJ�« ¡«d�  U�u�U�Ëd ÚJ�« d�«u� t� ÷dF��
 5� ÍËU���U�  U�u�U�Ëd ÚJ�« rO�I� sLC� U2 WOK�K� f�UF*« VDI�« u�� ÁU&ô«Ë UI�U� tIOB� s� UNM�
 q� œUF��ôU�  U�u�U�Ëd ÚJ�« √b��Ë ÆU� dB �Ë ‰eG*« ◊uO� ‘ULJ�« ¡«d�  U�u�U�Ëd ÚJ�« d�«u� t� ÷dF��
 5� ÍËU���U�  U�u�U�Ëd ÚJ�« rO�I� sLC� U2 WOK�K� f�UF*« VDI�« u�� ÁU&ô«Ë UI�U� tIOB� s� UNM�
 q� œUF��ôU�  U�u�U�Ëd ÚJ�« √b��Ë ÆU� dB �Ë ‰eG*« ◊uO� ‘ULJ�« ¡«d�  U�u�U�Ëd ÚJ�« d�«u� t� ÷dF��

Æ«œdH� U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ qL% ULNM� q� 5�bO�Ë 5�«u� vK� qB�� YO�� 5��œUI�« 5�OK)«
 U�√b� w��« WO�M'« WOK)« s� UMKB� W�UNM�« w� ÊuJ� w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô« s� wzUNM�« —Ëb�« w�
 Í√ ¨haploid «œd� U�u�U�Ëd Ú� ≤≥ UNM� q� qL��  UDO�U� l�—√ vK� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« q�� UN�
 Ác� nK���Ë ÆÂU�I�ô« UNM� √b� w��« Â_« WOK)« w� rz«u��«  U�u�U�Ëd ÚJ�« s� ÃË“ q� s� «œdH� U�u�U�Ëd Ú�
  UDO�U'« Ác� s� q� w� jK���Ë ÆÂU�I�ô« UNM� √b� w��« Â_« WOK)« s�Ë Èd�_« s� …b�«Ë  UDO�U'«
 UN� œËb� ô  UHO�u�� ≠ÂœUI�« œu�u*« …b�Ë b� s� qIM� Ë√≠ Â_« s� W�Ë—u*« pK� l� »_« s� W�Ë—u*« …œU*«
 jK� UNM� Z�M�Ë WC;« W�bB�« tLJ% wz«uA� qJA� r�� q� 5F� ÂUE� UNLJ�� ô ¨UMK� UL� ¨WOKLF�« Ê_
Æq�M�« w�  UL��« s� …b�b�  UHO�u� UNM� Ãd�O� UNF�“u� …œU�≈Ë »_«Ë Â_« s� W�uL;« WO�«—u�« …œU*«

 ÆW�d�c�« WOK�UM��« U�ö)«Ë W�u��_« WOK�UM��« WOK)« 5� w�«e��ô« ÂU�I�ô« w�  U�ö��ô« iF� „UM�Ë
 w�«e��ô« ÂU�I�ô« bF�Ë 5�OK� vK� qB�� W�d�c�« WOK�UM��« U�ö�K� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« W�UN� w�
 U�ö�K�  W��M�U�  U�√  Æ`OIK�K�  W(U� W�uM�   U�«uO� v�≈  ‰u���  U�U9 W�ËU���  U�ö� l�—√  vK�  w�U��«
 `�B� YO� …dOB� …d�H� UNC�u�� q�� r�� WO�U� WOK� qJ� ‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô« ÊS� W�u��_« WOK�UM��«
  UOL� vK� 5�OK)« 5�U� qB% Æ‰Ë√ UO�D� ULO�� Èd�_«Ë U� U�u� …dO�� WOC�u� WOK� U�ö)« b�√
 c�Q� U� U��UG� ¨Â“ö�u�O��« s� W�ËU���  UOL� vK� ÊöB% ô ULNMJ� WO�«—u�«  U�uKF*« s� W�ËU���
 ÂU�I�ô« √b�� iO�*« s� WCO��« “«d�≈ bM�Ë Æ»UB�ù« ‰U� w� 5M'« W�cG�� Â“ö�u�O��« rEF� WC�u��«
 dO� ÌÊU� w�D� rO��Ë W�IK*« WC�u��« vK� tM� qB��Ë `OIK��« bF� ô≈ qL�J� ô Íc�« w�U��« w�«e��ô«
 vK� W�u��� W�{U� WC�u� W�uJ� W�u�U��« WOK)« r�IM� WCO�K� ÍuM*« Ê«uO(« ‚«d��« bF� Æ`OIK�K� q�U�
 w�D� rO�� s� …—U�� wN� ÂU�I�ô« «c� s� W&UM�« WO�U��« WOK)« U�√ Æ U�u�U�Ëd ÚJK� ÍœU�_« œbF�«

Æ(Hartl 1983: 54-9) uLM�« vK� …—bI�« t� fO� Íu�U�

 öO�ü«Ë  UMO'«
 ’U)« tF�u� t� UNM� q�  UMO'« s� WO�U��� WK�K� tOK� bIMF�� Âu�U�Ëd Ú� q� Ê√ v�≈ …—U�ù« XI��
 Ë√ ÁdF� Ë√ tOMO� ÊuK� h�A�«  UL� s� WMOF� WL� œb��  UMO'« Ác� s� 5� q�Ë ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« vK�
 5'« b�u�Ë Æw�—U)« ÁdNE�Ë t��O�Ë t�uK�Ë t�OB�� œb% w��« WOzUN�ö�«  UL��« s� ÎU�√ Ë√ tH�√ qJ�
 5�u�U�Ëd ÚJ�« vK�  UMO�K� wK�K���« VO�d��« w� U�U9 l�u*« fH� vK� 5�K�UI�� Ê«b�u� 5�K�b� 5�GOB�
 Êö�b��« Ê«c� ÆÂ_« s� ÀË—u*« t�√u� vK� d�ü«Ë »_« s� ÀË—u*« Âu�U�Ëd ÚJ�« vK� b�u� UL�b�√ ¨5�√u��«
 «dF� qIM�Ë ¨WL��« b�b% w� ÊöO�_« oH�« ÊS� Æallele qO�√ vL�� ULNM� q� vK� oKD� t�√ UMK� Ê«d�UM�*«allele qO�√ vL�� ULNM� q� vK� oKD� t�√ UMK� Ê«d�UM�*«allele

 WL� UL�b�√ qL�� ÊQ� heterozygous Ê«e�UL�� ULN�≈ UMK� UHK��« Ê≈Ë heterozygous Ê«e�UL�� ULN�≈ UMK� UHK��« Ê≈Ë heterozygous homozygous Êö�UL�� ULN�√ UMK� ¨bF�√homozygous Êö�UL�� ULN�√ UMK� ¨bF�√homozygous

 WL��« fHM� Ê«e�UL�� ÊöO�√ wI�K� ULMO� W�U(« Ác� q�� w� Æj��M*« dFA�« WL� d�ü«Ë bF�_« dFA�«



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±µ∞

 `�ö� œb�� Íc�« qO�_« u� t�_ dominant «bzU� tM� ‰UIO� d�ü« vK� UL�b�√ VKG�� WDO�U'« fH� w�
recessive UO�M�� d�ü« qO�ú� ‰UI�Ë ¨recessive UO�M�� d�ü« qO�ú� ‰UI�Ë ¨recessive phenotype ÍdNE*« “«dD�« vL�� U� Ë√ ¨w�—U)« ÁdNE�Ë h�A�«phenotype ÍdNE*« “«dD�« vL�� U� Ë√ ¨w�—U)« ÁdNE�Ë h�A�«phenotype

 Ë√ WO�«—u�« W�O�d��« w� «œu�u� d�_« l�«Ë w� ÊU� Ê≈Ë ÊUOFK� W�{«Ë Á—U�¬ dNE� ôË «d���� vI�� t�_
 q�U� t�√ ÍdNE*« Á“«d� vK� Á—U�¬ dNE� ô UO�M�� UMO� qL�� Íc�« œdHK� ‰UI�Ë Ægenotype wMO'« “«dD�«genotype wMO'« “«dD�«genotype

 Æ‰UO�√ …b� bF� u�Ë t�K�U� vK� >̀ ÓMÓ� Ô� qO�Q� Êd��« «–≈ ô≈ Á—U�¬ dNE� ô Íc�« 5'« p�c� carrier

 ¨i�� iO�√  UN��ö� dF� Êu�  homozygous  Ê«d�H�  UMO�√  UM�√  ÷dHM�  WO{dH�«  Ác� s� b�Q�K�Ë
 iO�_« ÊuK�« «c� qO�_ e�dM�Ë ¨‰UO�√ …bF� œ«b�_«Ë ¡U�ü« s� iO�_« U�dF� Êu� X�—«u� UN�√ vMF0
 e�dM�Ë ¨i�� œu�√ UN��ö� dF� Êu� Ê«d�� l� U�UM�Ë«“ r� ¨bb 5�d(U� 5�√u��« 5�u�U�Ëd ÚJ�« vK�
 ÂU�I�ô« qHJ�O� Ê«d�HK� W��R*«Ë …d�c*«  UDO�U'« ÊuJ�� ULMO� ÆBB 5�d(U� œu�_« ÊuK�« «c� qO�_

spermatogonia wM*«  UIK�� oogonia  iO��«  UIK��

primary spermatocytes  WO�Ë√ W�uM� U�ö�

primary oocyte  WO�Ë√ WOCO� U�ö�

‰Ë_« w�«e��ô« ÂU�I�ô«

w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô«

WC�u�W�uM�  U�«uO�

w�D� rO��

secondary oocyte

secondary spermatocytes
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 s� UL�b�√ b/b iO�_« ÊuK�« wÓKO�√ ‰e� w�U��U�Ë ¡U�ü« s� qJ� rz«u��«  U�u�U�Ëd ÚJ�« qBH� w�«e��ô«
 Ê√ o�� bI� ÆB/B œu�_« ÊuK�« wÓKO�_ W��M�U� ‰U(« «c�Ë ¨WHK��� WDO�U� w� ULNM� q� V�cO� d�ü«
 …œU�S� VOB���« qHJ�� ULMO�  UDO�U'« oOK�� bM� ÍœU�√ œb� v�≈ ‰e��Ô� w�u�U�Ëd ÚJ�« œbF�« ÊQ� UMK�
 ÊuK�« qO�√ b�Ò�� UNM� q� w�  U��ô l�—√  UDO�U'« VOB�� s� Z�M� «c� ÆW��ö�« v�≈ w�Ëe�« œbF�«
 ÁcN� ¡UM�_« dF� Êu� ÊS� «c� iO�_« vK� …œUO��« t� œu�_« ÊuK�«Ë ÆBb œu�_« ÊuK�« qO�√ l� iO�_«
 ÍdNE*« “«dD�« s� iO�_« ÊuK�« ¡UH��« r�— sJ� Æœu�√ tK� ÊuJO� ¨ÍdNE*« “«dD�« Í√ ¨WM�N*« Ê«d�H�«
 œuFO� Ê«d�H�« ¡UM�√ `OIK�� bF� ULO� UML� u� UM�√ qO�b� wMO'« “«dD�« s� n��� r� t�S� ¡UM�_« qO� w�
 iO�√ dFA� b�«Ë —Q� t���� U� `�ö��« W�O�� ÊuJ�Ë œUH�_« qO� w� Èd�√ …d� —uNEK� iO�_« ÊuK�«
 Á“«d� Í√ ¨iO�_« ÁdF� Êu� œUH�_« s� ¥ s� ± W��� Ê√ k�ö� ·u�Ë Æ≥∫± Í√ ¨œu�√ dFA� W�ö� qJ�
 ¨BB wMO'« Á“«d� l� oH�� UC�√ œu�_« ÁdF� Êu� ¥ s� ± W���Ë ¨bb wMO'« Á“«d� l� oH�� ¨ÍdNE*«
 wMO'« UL�“«d� l� oH�� ô U0 Í√ ¨heterozygous 5�� œu�√ ULN�u� ÊuJO� ¥ s� ≤ W��� b$ ULMO�
 W��� s� nK��� ±∫≤∫± wMO'« “«dD�« W��� Ê√ Í√ Æœu�_« ÊuK�« …œUO�� «dE� ¨bB Ë Bb 5KO�_« s� ÊuJ*«Bb 5KO�_« s� ÊuJ*«Bb

 qO� w� wMO'« “«dD�« s� t�«Ë“ Âb� UM� X��� œUH�_« qO� w� iO�_« ÊuK�« —uN�Ë ≥∫± ÍdNE*« “«dD�«
 Í√ ¨WO�M�*« WL��«  U�ö� UNOK� dNE� w��« œUH�_« qO� Ê«d�� ÆÍdNE*« “«dD�« w� tzUH��« r�— ¡UM�_«
 UN�_ …bzU��« WL�K� WK�b��« WOMO'«  öO�_« s� Í√ UN� oKF� ô i�� UN{UO� ÊuJ� ¨iO�_« dFA�« Êu�
 UM�Ë«“ u� UM�√ UL� Æ—uNE�« s� UN�FM�Ë WO�M�*« WL��« vK� X�KG�� …bzU��« WL�K� wMO'« qO�_« XKL� u�
 U�√ ÆÊuK�« ¡UI� X��� U2 ¨dO� ô WO�M�*« WL��« pK� UNM� Àd�� UNzUM�√ ¡UM�√Ë U�¡UM�√ ÊS� Ê«d�H�« Ác� 5�
 b�Ë œ«u��« WB�U� ÊuJ� b� UN�S� ¨œu�_« dFA�« Êu� Í√ ¨…bzU��« WL��«  U�ö� UNOK� dNE� w��« pK�
 ÆwMO'« Á“«d� ULz«œ fJF� ô ¨w�M��«Ë …œUO��« Êu�UI� «dE� ¨‚uK�� Í_ ÍdNE*« “«dD�« Ê_ WM�N� ÊuJ�

Æo�ö�« jD�*U� W�d���« ZzU�� ÷d� UMMJ1Ë
 w��« pK� “d�Ë œUH�_« qO� w� ¡«œu��« Ê«d�HK� WOMO'« W�O�d��« WIOI� vK� ·dF��« lOD���Ë
 Ë√ w�U&—ô« 5�N��U� vL�� U� v�≈ ¡u�K�U� 5�� œu�√ UN�u� w��« pK� s� i�� œu�√ UN�u�w�U&—ô« 5�N��U� vL�� U� v�≈ ¡u�K�U� 5�� œu�√ UN�u� w��« pK� s� i�� œu�√ UN�u�w�U&—ô« 5�N��U
 Êu� Í√ ¨…bzU��« WL��« UNOK� dNE� w��« Ê«d�H�« W�Ë«e� wMF� 5�N��« «c� ÆÍ—U���ô« 5�N��«
 UC�� œu�_« œ«u� ÊU� ÊS� ÆiO�_« dFA�« Í√ ¨WO�M�*« WL��« qL% w��« pK� l� ¨œu�_« dFA�«
 qO� w� ‰U(« u� UL� U�U9 ¨Bb/Bb/Bb/Bb UO�«—Ë WMO�� U�dNE� ¡«œu� Ê«d�� vK� jI� UMKB�
 s�—Q�Ë Bb/Bb 5�� UL�œ«u� s�—Q� vK� qB�M� UM�S� UMO�� œu�_« œ«u� ÊU� u� sJ� Æ¡UM�_«

Æbb/bb i�� ULN{UO�
 p�– s� Z�M� U�Ë W��R*«Ë …d�c*«  UDO�U'« w�  UMO'«  öO�√ jK) WMJL*« oO�«u��« Ác� `O{u��Ë
 Íc�« Punnett square X MÔ� l�d� vL�� U� Ë√ !dDA�« WF�— v�≈ ¡u�K�« UMMJ1 WOMO� “d�Ë W�dNE� “d� s�
 l�d� q� Ê√ YO�� UO�√— d�ü« »ú�  UMO'«  öO�√ Òn ÓBÔ�Ë UOI�√ s�u�_« b�_  UMO'«  öO�√ tO� Òn ÓBÔ�

ÆÂ_« s� Èd�_«Ë »_« s� UL�«b�≈ 5�DO�U� 5� `�ö��« "U� u�
   sex-linked fM'U� WD��d*«  UMO'« iF� w� `{«Ë qJA�  öO�ú� w�M��«Ë …œUO��«  «dO�Q� dNE�Ë
 ÍœUO��« U�dO�Q� bL�F�  UH� qL% UN�_ fM'U� WD��d� UN�√ X Âu�U�Ëd Ú� vK�  UMO'« s� ‰UI� Ægenes



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±µ≤

 w�Ë Æb�«Ë X Âu�U�Ëd Ú� qL�� t�_ WD��d*« WO�M'«  UL��« Ác� nB� d�c�« qL��Ë ¨œdH�«  fM� vK�
 UNLEF� sJ� WO�«—Ë  U�«dD{« V��� Ê√ UNMJ1 X Âu�U�Ëd ÚJ�« vK� W�uL�� W�—u� ≤µ∞ s� d��√ ÊU��ù«
 qL�� 5�u�U�Ëd Ú� ÀU�ù« qL% ULMO� b�«Ë X Âu�U�Ëd Ú� ÊuKL�� rN�_ ÀU�ù« s� d��√ —u�c�« VOB�Ë WO�M��
Âu�U�Ëd ÚJ�« s� ‰u�√ X Âu�U�Ëd ÚJ�« ÊuJ� «dE�Ë ÆWL��« œb�� Íc�« bzU��« wFO�D�« qO�_« q�_« vK� UL�b�√
 dzUE� b�u� ô X vK� W�uL��  öO�√ „UM� ÊuJ�� d�cK� W��M�U� XY 5�u�U�Ëd ÚJ�« 5� ·ö��ö� «dE�Ë Y

 t{«d�√ s� d�F� ¨UO�M�� ÊU� u� v�� ¨d�c�« bM� X Âu�U�Ëd ÚJ�« vK� 5� Í√ Ê√ b$ «c� ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« vK� 5� Í√ Ê√ b$ «c� ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« vK� 5� Í√ Ê√ b$ «c� Y vK� UN� WI�UD�
 «œUL��« d�F� ô Ë√ U�dNE� d�F� Ê√ sJLO� v��_« w� U�√ ¨t� wKO�√ q�b� œu�Ë ÂbF� p�–Ë ¨ÍdNE*« “«dD�« w�

 Ê_ d�ü« X Âu�U�Ëd Ú� w� t� d�UM*« qO�_« WFO�� vK�
 ULMO� Âu�U�Ëd ÚJ�« «c� vK� 5� qJ� 5KO�√ qL% v��_«
 X�U� «–S� Æt�√ s� t�d� «b�«Ë öO�√ ô≈ d�c�« qL�� ô
 ÊuJO� fM'U� j��d� 5F� 5' Ã«Ëœ“ô« WM�U��� Â_«
 p�c�Ë UNM� 5KO�_«  Í√ ÀdO� •µ∞ W�d� d�c�«  UNM�ô
 UNM�ô  Â_«  s� X Âu�U�Ëd ÚJ�U�  WD��d*«   UMO'«  d9
 s� Âu�U�Ëd ÚJ�« «cN� WD��d*« WL��« d9 ô ULMO� d�c�«
 tMJ� Y Âu�U�Ëd Ú� tO�√ s� q�I��� s�ù« Ê_ tM�ô »_«
(Hartl 1983: 125-51; Klug et Âu�U�Ëd Ú� tM� q�I��� ô

Æal 2005: 73-5) X

 w��«Ë X 5'U�  UO�«—Ë  WD��d*«  ÷«d�_«  s�Ë
 Ê«u�_« vL� ÷d� ÀU�ù« s� d��√ —u�c�« UN� »UB�
 .e�√ »UO� V��� ¨hemophilia Âb�« d��� Âb� ÷d�Ë
 ÷d* WK�U(« v��_U�  ÆÂb�«  jK& vK� b�U�� 5F�
 tKO�√ l� Áœu�u� «d���� ÁdO�Q� vI�� Âb�« d��� Âb�
 U2  d�ü« X Âu�U�Ëd Ú�  vK�  tOK�  bzU��«  wFO�D�«
 ÆjK���« vK� b�U�*« 5�Ëd��« ÃU��≈ vK� …—œU� UNKF��
 ·u� n�eMK� V��*« qO�_« UNM� Àd� Íc�« UNM�≈ sJ�
 vK� b�U�� Íc�« d�ü« qO�_« pK1 ô t�_ t� »UB�
 6 ÓBÔ�  Ê√  ÊËœ  ÷d*«  sKIM�  bI�  ÀU�ù«  U�√  ÆjK���«
 q�d�«Ë ÆWO�M�*«  UMO'« s� t� V��*« 5'« Ê_ t�

 öO�√  qL�� Ê«u�_« vLF� »UB*« öO�√  qL�� Ê«u�_« vLF� »UB*«
 Æ ÆX Âu�U�Ëd ÚJ�« w� UO�M�� «œdH�
 ÊU�  Ê≈Ë  v�� ÊU�  Ê≈Ë  v�� ¨œdH*«  qO�_«  «c�
 vL�  U����  ÁdO�Q�  dNE� vL�  U����  ÁdO�Q�  dNE� ¨UO�M��
 qL�� ô qL�� ô Y Âu�U�Ëd ÚJ�« Ê_ Ê«u�_«
 sJ1  Ê«u�_«  W�ƒd�  U�U�  UMO� sJ1  Ê«u�_«  W�ƒd�  U�U�  UMO�



±µ≥ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 WD��d*«  UL��« pK�� «cJ�Ë Æ©≥≤≠±≤∂ ∫±πππ ÊËd�¬Ë d�œ—U�® w�M�*« qO�_« p�– ‰uFH� qD�� Ê√
 UN�—u� ôË t�UM� o�d� s� —u�c�« ÁœUH�_  UL��« Ác� À—u� d�c�U� ¨b�dH�« pK�*« «c� fM'U�
 s�d� w�ö�« s� jI�  UM��« Ê_ X Âu�U�Ëd Ú� tF��� Íc�« ‰UI��ô« ÂUEM� W�O�� ÁœôË√ o�d� s� U�ö�≈
 U�UE� t� WD��d*«  UL��« l��� «c� ¨¡UM�ú� tM�—u� w�ö�« s� jI�  UN�_«Ë »_« s� Âu�U�Ëd ÚJ�« «c�

Âu�U�Ëd Ú� tF��� Íc�« ‰UI��ô« ÂUEM� W�O�� ÁœôË√ o�d� s� U�ö�≈
¡UM�ú� tM�—u� w�ö�« s� jI�  UN�_«Ë »_« s� Âu�U�Ëd ÚJ�« «c�

Âu�U�Ëd Ú� tF��� Íc�« ‰UI��ô« ÂUEM� W�O�� ÁœôË√ o�d� s� U�ö�≈

  UMO'« s� «b� qOK� œb� ô≈ Y 5'U� j��d� ôË ÆqO� v�≈ qO� s� UN�UI��« w� ÕË«d�Ë UO��UB�
Æ5�–_« dF� W�U�� UNM� ÀU�û� U�ö�≈ À—u� ôË ¡UM�ú� ¡U�ü« s� …d�U�� À—u�

 WK��_« Ác� s� k�ö� ÆWI�U��« WK��_« vK� ¡UM�  UE�ö*« iF� vK� bO�Q�K� UM� n�u��« s� ”Q� ôË
 WFI�� WMO�� Ê«d�� vK� ö�� qB�� ö� ¨discrete …e�UL�� ULz«œ vI�� U/≈Ë Ã“UL�� ôË Ã—b�� ô  UL��« Ê√
 d�c�« s� w�Q� UN�u� Áœb�� ô UNO�M� Ë√ WL��« …œUO� Ê√ UL� Æœu�_«Ë iO�_« 5� jOK� UN�u� Ë√ ÊuK�«

ÆU�—bB� fM� s� dEM�« ·dB� UN�«– WL��« WFO�� u� p�– œb�� U� U/≈Ë ¨v��_« s� Ë√

wMO'« “dH�«
 ÊdI�« nB�M� cM� UNM� d��Ë UN� t�M� b� ÊU� Y�b(« W�«—u�« rK� UN���√ w��« WO�«—u�« ozUI(« Ác�
ô“U��«  U�U�� vK� t�—U& w� Gregor Mendel ©±∏∏¥≠±∏≤≤® ‰ bÚM � —uG� Ód Ú� ÍËU�LM�« V�«d�« dA� l�U��«‰ bÚM � —uG� Ód Ú� ÍËU�LM�« V�«d�« dA� l�U��«‰ bÚM � —uG� Ód Ú�
 t��UI� w� W�«—u�«  UO�¬ ‰bM� 5� b�Ë Æ t��UI� w� W�«—u�«  UO�¬ ‰bM� 5� b�Ë Æ t��UI� w� W�«—u�«  UO�¬ ‰bM� 5� b�Ë ©∂∏≠≤± ∫±ππ≤ bO��Ë w�U(« ¨≥≤≠±≤∂ ∫±≤∂ ∫±≤∂ ±πππ ÊËd�¬Ë d�œ—U�®
 vK� segregation `KDB� oK�√Ë “Experiments in Plant Hypridization” (1866) ¢ U�M�« 5�N� vK� »—U&¢
 5�√u��« 5�u�U�Ëd ÚJ�« vK� WL� Í_ 5O�«—u�« 5KO�_« “d� Í√ ¨WOMO'«  öO�_« 5� wMO'« “dH�« «c�
 WC;« W�bB�« UNLJ% WOz«uA� WI�dD� WHK��� WDO�U� w� Áb�u� V�c�Ë qI��*« tI�d� ULNM� q� c�QO�
 W�d� œu�Ë wMF� U2 ¨•µ∞ W��M� W�uJ�� pK� Ë√ WDO�U'« Ác� v�≈ ULNM� Í√ »U�– WO�UL��« Ê√ YO��
  öO�_« ◊ö��« Ê√ ‰bM� Z�M��« bI� Æ„«– Ë√ wMO'« qO�_« «c� ‰U�I��ô 5�DO�U'« s� qJ� W�œUF��
 vK� UE�U�� vI�� Íc�« qO�_« «c� w� d�R� ô ‰Ë_« qO'« œ«d�√ w� WO�M�*« WL��« qO�√ ¡UH��«Ë WOMO'«

 t�œu� qO�b� ÍdNE*« tzUH��« r�— wMO'« Áœu�Ë
 vK� b�R� U� «c�Ë ¨w�U��« qO'« w� —uNE�« v�≈
 d�UM*« tKO�√ s� y
 vK� b�R� U� «c�Ë

y
 vK� b�R� U� «c�Ë

q� UN�O�öI��«Ë  öO�_« ‰UBH�«
 ôb� wzUM� 5�N� WOKL� UM�d�√ u� «–U� sJ�Ë Æt�
 s� s�u�√ 5� UM�Ë«“ Í√ ¨ÍœU�_« 5�N��« s�
 …b�«Ë WL� ô 5�e�UL�� 5�L� ÊöL�� Ê«d�H�«
 UL�b�√ qL�� YO�� t�u�Ë dFA�« ‰u� qIM�Ë ¨jI�
BBSS ÁdB�Ë dFA�« œ«u� 5�bzU��« 5�L��«
 dFA�« ÷UO� 5�O�M�*« 5�L��« qL�� d�ü«Ë
 WMJL*« oO�«u��« Ác� `O{u� UMMJ1 ° WMJL*« oO�«u��« Ác� `O{u� UMMJ1 ° WMJL*« oO�«u��« Ác� `O{u� UMMJ1 bbss t�u�Ë

Æq�UI*« l�d*« w�q�UI*« l�d*« w�q�UI
 5�L��« s� WL� qJ� 5K�UL�� 5KO�√ wMF� U2 W�Ëœe�  U�u�U�Ëd Ú� qL�� UNM� q� ¨rKF� UL� ¨Ê«d�H�U�
 WMJL*«  ôUL��ô« ÊS� «c� Æ5�L��« 5�U� s� …b�«Ë qJ� «b�«Ë öO�√ UN�UDO�U� s� WDO�U� q� qL%Ë



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±µ¥

 s� wMF� «c� ÆBbSs UNK� ÊuJ� Ê√ ô≈ sJ1 ô ¡UM�_« qO' wMO'« “«dDK�
 5�bzU��« 5�L��« qL�O� ‰UL�ùU� ¡UM�_« qO� dF� Ê√ W�dNE*« WO�UM�«
  UDO�U'«Ë …d�c*«  UDO�U'« 5� `�ö��« WOKL� Ê_Ë ÆdOB� œu�√ ÊuJ�Ë
 W�ËU��� ’dH�« ÊuJ� YO� W����« W�bB�« UNLJ% WOz«uA� WOKL� W��R*«
 qO� 5� ÃË«e� ULMO� UM�S� W��R� WDO�U� Í√ V ÒB�� Ê√ …d�c� WDO�U� Í_
 ‰bF0 “d� l�—√ vK� U�“u� œUH�_« qO' ÍdNE*« “«dD�« ÊuJO� ¡UM�_«
 Ê«“«dD�« Ê«c�Ë® bbss q�u� iO�√ dFA� ± Ë BBSS dOB� œu�√ dFA� π
 Ê«c�Ë® dOB� iO�√ dFA� ≥ Ë q�u� œu�√ dFA� ≥ Ë ©¡U�ü«  ÊUN�A�
 …b� vK� ULNM� q� 5�e�UL�*« 5�L��« UM��� u� sJ� Æ©Ê«b�b� Ê«“«d�
 œUH�_« qO� w� q�uD�« v�≈ dOBI�« dFA�« l�“u� W��� Ê√ k�ö� ·u�

 w��« W��M�« fH� w� Ác�Ë ¨±∫≥ ÍËU�� UC�√ iO�_« v�≈ œu�_« dFA�« l�“u� W��� p�c�Ë ±∫≥ ÍËU��
 UMMJ1 UL� Æ‰uD�« Ë√ ÊuK�« U�≈ ¨…b�«Ë …e�UL�� WL� UL�dF� qL�� s�u�√ UM�Ë«“ ULMO� UNOK� UMKB�

∫ŸdH�*« qJA�« Â«b���U� oO�«u��« fH� `O{u�

BBSS, BBSs, Bb SS, BbSs dOB� œu�√ πØ±∂ Ω ≥Ø¥™≥Ø¥  dOB� ≥Ø¥ œu�√ ≥Ø¥
BBss, Bbss q�u� œu�√ ≥Ø±∂ Ω ±Ø¥™≥Ø¥  q�u� ±Ø¥   

bbSS, bbSs dOB� iO�√ ≥Ø±∂ Ω ≥Ø¥™±Ø¥  dOB� ≥Ø¥ iO�√ ±Ø¥
bbss q�u� iO�√ ±Ø±∂ Ω ±Ø¥™±Ø¥  q�u� ±Ø¥   

 “dD�«Ë W�dNE*« “dD�« w�  «—«dJ��«Ë V�M�« qOBH�� d��√ W�d� UM�M1 t�√ ŸdH�*« qJA�« …eO�Ë
∫WOMO'«

UN�«—«dJ�Ë UN���Ë WOMO'« “dD�«   UN���Ë W�dNE*« “dD�«  UN���Ë W�dNE*« “dD�«  
 ©BBSS® ±Ø±∂  dOB� œu�√ πØ±∂

©BBSs/BBsS® ≤Ø±∂     
©BbSS/bBSS® ≤Ø±∂     

©BbSs/BbsS/bBSs/bBsS® ¥Ø±∂     
©BBss® ±Ø±∂  q�u� œu�√ ≥Ø±∂

©Bbss/bBss® ≤Ø±∂     
©bbSS® ±Ø±∂  dOB� iO�√ ≥Ø±∂

©bbSs/bbsS® ≤Ø±∂     
©bbss® ±Ø±∂  q�u� iO�√ ±Ø±∂

‰bM� —uG� Ód Ú�
Gregor Mendel



±µµ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 W�dNE*«Ë WOMO'« “dD�«  «—«dJ�Ë V�� `O{u�� !dDA�« l�d� s� W�¡«u� d��√ ŸdH�*« qJA�« Ê√ UL�
∫w�U��« ‰U�*« w� UL�  UL� Àö� UM�b� ÊuJ� ULMO�

œU%ô« V��   C  C  /  /  c  c     B/b    A/a

©ABC®≤∑Ø∂¥ Ω ©≥Ø¥®©≥Ø¥®©≥Ø¥®   ©  ©  C  C  ®  ®  ≥Ø  Ø  ¥ ©B®≥Ø¥ ©A®≥Ø¥
©ABc®πØ∂¥ Ω ©≥Ø¥®©≥Ø¥®©±Ø¥®   ©  ©  c  c  ®  ®  ±  ±  Ø  Ø  ¥    
©AbC®πØ∂¥ Ω ©≥Ø¥®©±Ø¥®©≥Ø¥®   ©  ©  C  C  ®  ®  ≥Ø  Ø  ¥ ©b®±Ø¥   
©Abc®≥Ø∂¥ Ω ©±Ø¥®©±Ø¥®©≥Ø¥®   ©  ©  c  c  ®  ®  ±  ±  Ø  Ø  ¥    
©aBC®πØ∂¥ Ω ©≥Ø¥®©≥Ø¥®©±Ø¥®   ©  ©  C  C  ®  ®  ≥Ø  Ø  ¥ ©B®≥Ø¥  ©a®±Ø¥
©aBc®≥Ø∂¥ Ω ©±Ø¥®©≥Ø¥®©±Ø¥®   ©  ©  c  c  ®  ®  ±  ±  Ø  Ø  ¥    
©abC®≥Ø∂¥ Ω ©≥Ø¥®©±Ø¥®©±Ø¥®   ©  ©  C  C  ®  ®  ≥Ø  Ø  ¥ ©b®±Ø¥   
©abc®±Ø∂¥ Ω ©±Ø¥®©±Ø¥®©±Ø¥®   ©  ©  c  c  ®  ®  ±  ±  Ø  Ø  ¥    

 U�dO� Ë√ ‚UN��« Ë√ dFA�« Êu� Ë√ 5MOF�« ÿu�� q�� WHK��*«  UL��« s� WL� q� Ê√ UM� `C�� «cJ�Ë
 …b� vK� UNM� q� WO�U��« ‰UO�_« w� UN�öO�√ Ÿ“u�� b�«u�« œdH�« w� XFL& Ë√ X�dH� ¡«u�  UL��« s�
 `KDB� ‰bM� —uG� Ód Ú� tOK� oK�√ U� «c�Ë ¨ UL��« WOI� s� W�U� WO�öI��U�Ë ±∫≥ W��U��« W��M�« fHM�
 w�ö��« Ë√ wzUM��« 5�N��« v�≈ dEM�« UMMJ1 d(« l�“u��« ‰ö� s� Æ w�ö��« Ë√ wzUM��« 5�N��« v�≈ dEM�« UMMJ1 d(« l�“u��« ‰ö� s� Æ w�ö��« Ë√ wzUM��« 5�N��« v�≈ dEM�« UMMJ1 d(« l�“u��« ‰ö� s� independent assortment d(« l�“u��«
 …œbF�*«  UL��« s� Í√ qO�√ Y�—u� W�d� Ê√Ë WKBHM� W�œU�√  UMO�N� s� …—U�� t�√ u� UL� Íu�*« v�� Ë√
 Í√ ÆW�U� WO�öI��U� UN�—«u� r��  UL��« s� WL� qJ� ¨Èd�√ WL� Í√ qO�√ Y�—u� vK� dO�Q� Í√ t� fO�
 s� qO�√ Í√ l� WDO�U'« fH� w� o�«u�� Ê√ »_« UNKL�� w��«  UL��« s� WL� Í_ qO�√ Í_ sJ1 t�√
 q� ÂU�√ W�ËU��� ’dH�«Ë oO�«u��« Ác� rJ% w��« w� U�b�Ë W�dH�«Ë Â_« UNKL% w��«  UL��«  öO�√
 5D��d� dO�Ë d�ü« s� UL�b�√ ÊöI��� ULN�√ ©d��√ Ë√® 5�b� s� ‰uI� ULMO�Ë ÆWMJL*«  ôUL��ô«
 Ë√ d�ü« Ÿu�Ë WO�UL��« vK� U�ö�≈ t� dO�Q� ô t�u�Ë Âb� Ë√ ULNM� Í√ Ÿu�Ë Ê√ bBI� UM�S� d�üU� UL�b�√
 ÆÊU{—UF�� 5�b(« Ê≈ UMK� tOGK� Ë√ d�ü« Ÿu�Ë l� v�UM�� 5�b(« s� Í√ Ÿu�Ë ÊU� «–≈ U�√ Æt�u�Ë Âb�
 w� Àb�� U0 d�Q�� ô  «d*« s� Í√ w� Àb�� U� ÊS� 5�O�U��� 5�d� œuIM�« s� WFD� XO�— ö�� X�√ uK�
 ÆÈd�ú� Àb�� U0 d�Q�� s� 5�FDI�« s� Í_ Àb�� U� ÊS� s�«e��U� 5�FD� XO�— u� p�c� ¨Èd�_«  «d*«
 l� v�UM�� © l� v�UM�� © l� v�UM�� ∂[¥[≤® ö�� w�Ëe�« œbF�«  «– UN��«u� b�√ vK� UN�u�Ë ÊS� W�ËUD�« …d�“ XO�— p�√ u� sJ�

Æ©µ[≥[±® ÍœdH�« œbF�«  «– UN��«u� b�√ vK� UN�u�Ë
 U�Ë W��R*«Ë …d�c*«  UDO�U'« w�  UMO'«  öO�√ jK) WMJL*« oO�«u��« vK� ·dF�K� ‚d� …b� „UM�Ë
 sJ� ÆŸdH�*« qJA�« „UM�Ë !dDA�« WF�— ¨UM�√— UL� ¨„UMN� ÆWOMO� “d�Ë W�dNE� “d� s� p�– s� Z�M�
 w� WOzUB�ù« WI�dDK� ¡u�K�« s����� «c�Ë …œbF�*«  UL��« qzU�� q� w� 5�OKL� dO� 5�I�dD�« 5�U�
 “d� s� p�– s� Z�M� U�Ë W��R*«Ë …d�c*«  UDO�U'« w�  UMO'«  öO�√ jK) WMJL*«  ôUL��ô« »U��

ÆwzUB�ù« qOK��K� WK�U� UNKF�� U2 WOz«uA� À«b�√ ¨UM� d� UL� ¨Ác�Ë ¨WOMO� “d�Ë W�dNE�



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±µ∂

 sJ1 ô  ôUL��« œd�� WOMO'« V�M�« Ê√ d�c�� Ê√ UMOK� WOzUB�ù« WI�dD�« vK� ·dF�� Ê√ q��Ë
 W�œUF�� ULz«œ  UM�K� œôË_« W��� Ê≈ ö�� ‰uI� ULMO�� ÆWO�UJ�  U�uL�� vK� U/≈Ë œ«d�_« vK� UN�E�ö�
 p�√ u� U0 tO�� «c�Ë Æö�� WKzU� q� w� fO�Ë qJ� WO�UJ��« W�uL�*« w� W�œUF�� UN�√ p�c� wMF� UM�S�
 sJ� Æ•µ∞ W��M� ‰œUF�� W�U�J�« t�Ë Ë√ …—uB�« t�Ë vK� UN�uI� WO�UL��« ÊS� WO�bF� bI� WFDI� X�c�
 p�√ u� •µ∞ W��� tOMF� U� Æ„«– vK� Èd�_« …d*«Ë t�u�« «c� vK� …d� ULz«œ qB��� p�√ wMF� ô «c�
 ULK� d��√ WMOF�« X�U� ULKJ� ¨WF�u�*« W��M�« Ác� oOI% s� X�d��« ULK� …b�b�  «d*  ôËU;«  —d� ULK�
 l� ¨WKI��*« À«b�_« Ÿu�Ë bM� WF�u�*« ZzU�M�« j�u�� jI� dNE� V�M�U� Æ UF�u�K� »d�√ ZzU�M�« X�U�
  ôËU;« dA� Ê√ uK� ÆWOK�I��*« ZzU�M�« vK� d�R� ô w{U*« w�  ôËU;« —«dJ� Ê√ —U���ô« 5F� c�_«
  ôUL��« s� b�e� ôË dA� W�œU(« W�ËU;« w� Àb�� U� vK� d�R� s� p�– ÊS� W�O�M�« fHM� X�√ UNK� v�Ë_«
 qI��� Àb� W�U�0 w� W�ËU�� qJ� ¨•µ∞ Í√ ¨w� UL� WO�UL��ô« vI�� q� ¨q�� s� Àb� U� fJ� ÀËb�
 ± v�≈ t�u�Ë ‰U���« «–≈ dH� s� Àb� Í√ Ÿu�Ë  ôUL��« ÕË«d�� ÆÁbF� U0 ôË tK�� U0 d�Q�� ôË d�R� ô
 s� Í√ Ê«d��« q��® d��√ Ë√ 5KI��� 5�b� Ÿu�Ë o�«u� WO�UL��« vK� qB�� wJ�Ë Æt�u�Ë b�Q� ‰U� w�
 WOzUB�≈ 5�«u� w�Ë ¨‰UL��ô« 5�«uI� Q�K� ©b Ë√ B 5��R*« 5KO�_« s� Í√ l� b Ë√ B s�d�c*« 5KO�_«
 W�d� Ê≈ ‰UL��ô« 5�«u� ‰uI� Æ…—dJ*«  ôËU;« ŸuL�� 5� s� U� Àb� Ÿu�Ë ’dÔ� s� R�M��« w� bOH�
 ‰U� w�Ë Æ’Ø” Í√ ¨” …—dJ*«  ôU(« ŸuL�� v�≈ ’ t�u�Ë  «d� œb� W��M� œb��� Àb(« Ÿu�Ë
 UL�b�√ 5�UL��ô« »dC� r� …b� vK� ULNM� q� Ÿu�Ë ‰UL��« »U��� ÂuI� ÊöI��� ÊU�b� UM�b� ÊU�
 5�b(« b�√ ÀËb� WO�UL��« q�9 Õ X�U� uK� ÆUF� ULN�u�Ë o�«u�� wKJ�« ‰UL��ô« vK� qB�M� d�üU�
 s� d��√ „UM� ÊU� «–≈Ë Æœ ™ Õ ÊuJ� UF� 5�b(« Ÿu�Ë WO�UL��« ÊS� d�ü« ÀËb� WO�UL��« q�9 œ X�U�Ë
 Æt�u�Ë ‰UL��« W��� q�U� vK� qB�M�  ôUL��ô« Ác� lL�� ÂuI� UM�S� b�«u�« Àb(« ÀËb( WO�UJ�≈
 UNM� q� Ÿu�Ë ‰UL��« »U��� ÂuI� d��√ Ë√ 5{—UF�� 5�b� ÀËb( wKJ�« ‰UL��ô« vK� qB�M� p�c�
 œ X�U�Ë 5�b� s� b�«Ë ÀËb� WO�UL��« q�9 Õ X�U� uK� Æ ôUL��ô« Ác� q� lL�� ÂuI� r� …b� vK�
 …d�“ ¡UI�≈ bM� ö�L� Æœ ´ Õ ÊuJ� UF� 5�b(« ÀËb( wKJ�« ‰UL��ô« ÊS� d�ü« ÀËb� WO�UL��« q�9
 ‰UL��« W��� ULMO� ∂ s� ± ‰œUF� W���« UN��«u� s� tMOF� VM� vK� UN�u�Ë ‰UL��« W��� ÊuJ� W�ËUD�«
 œb� vK� UN�u�Ë WO�UL��« sJ� ¨∂ s� µ ‰œUF� d�¬ VM� vK� UN�u�ËË «b�b% VM'« p�– vK� UN�u�Ë Âb�
 UN�u�Ë ‰UL��« W��� ÊuJ� WO�bF� œuI� WFD� ¡UI�≈ bM�Ë Æ±Ø≤ ÍËU�� fJF�« Ë√ Íœd� œb� s� ôb� w�Ë“
 W�d� ÊuJ� 5�O�U��� 5�d� WFDI�« ¡UI�≈ bM�Ë ÆUHI�« vK� ±Ø≤ Ë t�u�« vK� ±Ø≤ w� 5�M'« s� Í√ vK�
 ™ ±Ø≤ w� WO�U���  «d� Àö� t�u�« —uN� W�d�Ë ±Ø¥ Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤ w� 5��U(« U�K� w� t�u�« —uN�
 vK� UF� ULN�u�Ë ‰UL��« ÊS� W�ËUD�« —U�“√ s� 5�d�“ ¡UI�≈ bM�Ë Æ«cJ�Ë ¨±Ø∏ Ω ≥±Ø≤ Ë√ ¨±Ø≤ ™ ±Ø≤
 5�FDI�« Ÿu�Ë WO�UL��« ÊS� UF� œuIM�« s� 5�FD� ¡UI�≈ bM� U�√ Æ±Ø≥∂ Ω ±Ø∂ ™ ±Ø∂ ÍËU�� t�u�« fH�
 vK� p�– d�H�Ë ¨±Ø≤ ‰œUF� UHI�«Ë t�u�« vK�Ë ±Ø¥ ‰œUF� UF� UHI�« vK�Ë ±Ø¥ ‰œUF� UF� t�u�« vK�
 Í√ ±Ø¥ Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤ ÊuJ� UF� 5�KLF�« wN�Ë —uN� W�d� ÊS� d�¬ dO�F��Ë Æ±∫≤∫± W��M�« ”U�√

Æ±Ø±∂ Ω ¥±Ø≤ Ë√ ¨±Ø¥ ™ ±Ø¥ 5�U��� 5�d� p�– —«dJ� W�d�Ë ¨≤±Ø≤
  ôUL��« l�—√ „UM� ÊS� 5�O�U��� 5�d� œuI� WFDI� UM�c� UM�√ ÷dHM� `{Ë√ qJA� p�– qOBH��Ë



±µ∑ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

ÆUHI�« WO�UL��« q�9 w��« œ 5�Ë t�u�«  UO�UL��« q�9 w��« Õ 5� W�“u� UN�uI��

≤ W�cI�« ± W�cI�«
±Ø¥ Ω ≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤  Õ Õ   ©  ©  Õ® t�Ë  Õ® t�Ë  ©Õ® t�Ë
±Ø¥ Ω ≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤  œ Õ   ©  ©  œ® UH�  œ® UH�  ©Õ® t�Ë

±Ø¥ Ω ≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤  Õœ   ©Õ® t�Ë  ©œ® UH�
±Ø¥ Ω ≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤  œœ   ©œ® UH�  ©œ® UH�

∫WO�U��« W�œUF*« qJ� vK�  ôUL��ô« W�U�� UMMJ1 t�S� Õœ Ω œ Õ Ê√ vMF0 VO�d��« UMLN� ô ÊU� «–≈
Æ± Ω ±Ø¥ ´ ±Ø≤ ´ ±Ø¥ Ω ±Ø¥ ´ ©±Ø¥®≤ ´ ±Ø¥ Ω ≤œ ´ Õœ≤ ´ ≤Õ Ë√ œœ ´ Õœ≤ ´ Õ Õ

  U�«uO(« s� U�Ë“ UM�b� Ê√ u� s� nK��� ô 5�O�U��� 5�d� WO�bF*« WFDI�« w�— ÊS� p�– vK� U�UO�Ë
 5�C�u�Ë ¨b w�M�*« iO�_« ÊuK�« qO�√ qL�� d�ü«Ë B bzU��« œu�_« ÊuK�« qO�√ qL�� UL�b�√ W�uM*«
 Ê√ ‰UL��« Æb w�M�*« iO�_« ÊuK�« qO�√ qL% Èd�_«Ë b w�M�*« iO�_« ÊuK�« qO�√ qL% Èd�_«Ë b B bzU��« œu�_« ÊuK�« qO�√ qL% UL�«b�≈ UC�√
 tOK�Ë Æ±Ø≤ UC�√ u� B qO�_« W��R*« WDO�U'« c�Q� Ê√ ‰UL��«Ë ±Ø≤ u� B qO�_« …d�c*« WDO�U'« c�Q�
 W��M�U� ‰U(« p�c�Ë ¨±Ø¥ Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤ u� `OIK��« bM� UF� BB ÊöO�_« lL��� ÊQ� wKJ�« ‰UL��ô« ÊS�
 ‰UL��« »U��� ÂuI� ÊöI��� ÊU�b� UM�b� ÊU� ‰U� w� t�Q� ‰uI� Íc�« »dC�« Êu�UI� UF�� p�–Ë ¨b qO�ú�b qO�ú�b

 ÆUF� ULN�Ëb( wKJ�« ‰UL��ô« vK� qB�M� d�üU� UL�b�√ 5�UL��ô« »dC� r� …b� vK� ULNM� q� Ÿu�Ë
 ‰UL��« ÊS� fJF�« Ë√ …d�c*« WDO�U'« s� w�M�*«Ë W��R*« WDO�U'« s� bzU��« qO�_« w�Q� Ê√ sJ1 t�_Ë
 ‰UL��« ÊQ� ‰uI� Íc�« W�U{ù« Êu�UI� UF�� p�–Ë ¨±Ø≤ Ω ±Ø¥ ´ ±Ø¥ u� UMO�� w�U��« qO'« ÊuJ� Ê√
 ·d(« s� UMCF��« u�Ë Æ‚dD�« ÁcN�  ôUL��ô« ŸuL�� u� d��√ Ë√ WI�dD� lI� Ê√ sJ1 Íc�« Àb(«

∫«cJ� W�œUF*« W�U�� UMMJ1 p�c� UF�� t�S� œ ·d(U� b ·d(«Ë Õ w�dF�« ·d(U� B ÍeOK$ù«
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±Ø¥ Ω≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤   Õœ  Õœ  
±Ø¥ Ω≤©±Ø≤® Ω ±Ø≤ ™ ±Ø≤   œœ  œœ  

 5�NK� ±∫≤∫± WOMO'« “dD�« W��� l� oH�� U� «c�Ë ¨±Ø¥  ́±Ø≤  ́±Ø¥ Ω ±Ø¥  ́©±Ø¥®≤  ́±Ø¥ Í√
 s� UMKB( ≤©±∫≥® v�≈ W��M�« Ác� UMH�U{ u�Ë Æ±∫≥ W�dNE*« U�“d� W��� X�U� w��«Ë ¨UM� d� UL� ¨ÍœU�_«
 q�9 w��«Ë ±∫≥∫≥∫≥∫π∫π∫π∫≤∑ p�c� ÆwzUM��« 5�NK� W�dNE*« “dD�« q�9 w��«Ë ±∫≥∫≥∫π W��M�« vK� UN�uJH�
¥©±∫≥® w�U�d�« 5�N�K� W�dNE*« “dD�« ÊuJ� tOK� ¡UM�Ë Æ≥©±∫≥® „uJH� w� w�ö��« 5�NK� W�dNE*« “dD�«
 ÃU��M� UM�S� w�ö��« 5�N��« w� !dDA�« WF�— l�d� UM�b���« u� UM�√ k�ô Æ«cJ�Ë µ©±∫≥® w�UL)«Ë
 wDF� w�U�d�« 5�N��«Ë Æ UDO�U'« s� Ÿ«u�√ ∏ wDF� w�ö��« 5�N��« w� ¡UM�_« qO� Ê_ UF�d� ∂¥ v�≈



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±µ∏

 wDF� UN�S� WM�N*« WOMO'«  öO�_« s� Ã«Ë“√ ±∞ UM�b� ÊU� «–≈Ë ¨UF�d� ≤µ∂ ÍËU�� U� Í√ ¨UDO�U� ±∂
  UMO�N��« w�  UF�dLK� ¡u�K�« qF�� U� «c� Æ UF�d*« s� ‰uN� œb�v�≈ tF� ÃU��� U2 UDO�U� ±[∞≤¥
 UL�Ë Æ‰UL��ô« 5�«u�Ë WO{U�d�« ‚dDK� ¡u�K�« r�� «c� ¨«—cF�� «d�√ ¨W�dH�*« ◊uD�K� v�� Ë√ ¨…œbF�*«
 U�d�� UN� e�d� w��« WMOF�« r�� Ë√  ôËU;« œb� w� ”U�_« UNO�≈ l�d� w��« …uI�« ÊS� U�d�√ Ê√Ë o��
 UN��M� w��«  UDO�U'« œb� ÊuJ� WOMO'«  öO�_« Ã«Ë“√ s� ¢Ê¢ œb� w� UMO�� œdH�« ÊU� uK� Æ¢Ê¢ ·d(U�
 W�dNE*« “dD�« œb�Ë ÆÊ≤ tM� d�F� UL� Ë√ ¨≤ r�d�«  UH�UC� œb� u�  UDO�U'« Ÿ«u�√ œb� Ê√ Í√ ¨Ê≤ w�

∫w�U��« ‰Ëb'« w� p�– `O{u� sJ1Ë ÆÊ≥ WOMO'« “dD�« œb�Ë Ê≤ u� œUH�_« qO� w�

!dDA�« WF�—  UF�d�!dDA�« WF�—  UF�d� WOMO'« “dD�«WOMO'« “dD�« W�dNE*« “dD�«W�dNE*« “dD�«  UDO�U'« UDO�U'«   öO�_« Ã«Ë“√  öO�_« Ã«Ë“√
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 s� ‰öI��ù« ÂU9 WKI��� UN�_  U�u�U�Ëd ÚJ�« vK� o�DM� d(« l�“u��« √b�� ÊQ� `{u� Ê√ wI�
 U��U� Âu�U�Ëd ÚJ�« fH� vK� WF�«u�«  UMO'U� Æ UMO�K� W��M�U� U� U�u� nK��� l{u�« sJ� ÆiF��« UNCF�
 l�“u��« dNE� ô UN�√ vMF0 ¨s�u�_« s� UN�  ¡U� w��«  «œU%ô« fHM� iF��« UNCF� l� WD�«d�� vI�� U�
 W�uL�� …—ËU��*«  UMO'« Ác� Ê ÒuJ W�uL�� …—ËU��*«  UMO'« Ác� ÊuJ W�uL�� …—ËU��*«  UMO'« Ác� Ê ÒuJÒ � ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« fH� vK� …—ËU��� l�«u� w� X�U� «–≈ U�uB�uJ� ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« fH� vK� …—ËU��� l�«u� w� X�U� «–≈ U�uB�uJÔ� ÆÂu�U�Ëd ÚJ�« fH� vK� …—ËU��� l�«u� w� X�U� «–≈ U�uB�Ô ¨d(«
 d��√ …œU� ÊuJ�  «—«dJ��Ë WMOF� V�M� qO� v�≈ qO� s� …—uB�« fHM� WD�«d�� …b�u� qI�M�Ë WO�U��—«
  UMO'« »d� Ë√ bF� vK� ◊U��—ô« …u� bL�F�Ë Æ öO�ú� d(« ‰«eF�ô« V��Ë  ôU�� W�—UI� l�u�� u� U2
 vI��Ë UN�U��—« p� VFB� iF��« UNCF� s� «b� W��dI�«Ë WI�ö�*«  UMO'« pK�� ¨iF��« UNCF� s�
 fH� vK� WD��d*«  U�—u*« Ê√ ô≈ ÆUNMO� ULO� …b�b� VO�«d� ÊuJ� Ê√ ÊËœ qO� v�≈ qO� s� qI�M�Ë WD��d� fH� vK� WD��d*«  U�—u*« Ê√ ô≈ ÆUNMO� ULO� …b�b� VO�«d� ÊuJ� Ê√ ÊËœ qO� v�≈ qO� s� qI�M�Ë WD��d� fH� vK� WD��d*«  U�—u*« Ê√ ô≈ ÆUNMO� ULO� …b�b� VO�«d� Ê ÒuJ� Ê√ ÊËœ qO� v�≈ qO� s� qI�M�Ë WD��d�Ò
 Àb�� ÆWK�u� UNMO� WK�UH�« W�U�*« X�U� «–≈ U�uB� ¨iF��« UNCF� s� U�UO�√ ‰eFM� b� Âu�U�Ëd ÚJ�«
 w�«e��ô« ÂU�I�ô« …d�� ‰ö� Âu�U�Ëd ÚJ�« n�UC� bF� Àb% w��« WOKLF�« pK� ¨—u�F�«  ôU� w� p�–
 oO�«u�Ë  «œU%« v�≈ ÍœR� U2 WK�UA�*«  U�u�U�Ëd ÚJ�« ¡«e�√ 5� WO�U�Ëd ÚJ�« …œU*« ‰œU�� U�¡«d� QAM�Ë
(Hartl  UMO'« s� …b�b�  «œU%« ÃU��ù WOL�√  UO�ü« d��√ d(« l�“u��«Ë —u�F�« d��F�Ë Æ UMO�K� …b�b�

Æ1983: 109-14; Klug et al 2005et al 2005et al : 157-75)

 …œËb��ö�«  U�UJ�ù« s� WO��dI� …dJ� ∆—UI�« ¡UD�≈ u� WOzUB�ù« ÂU�—_«Ë WK��_« Ác� œ«d�≈ s� ·bN�«
 WO�UL��« ∏[∞∞∞[∞∞∞ 5�ö� WO�UL� “ËU��� w��«Ë ÊU��ù« bM� w�M'« d�UJ��«  UOKL� w�  UMO'« jK)5�ö� WO�UL� “ËU��� w��«Ë ÊU��ù« bM� w�M'« d�UJ��«  UOKL� w�  UMO'« jK)5�ö� WO�UL�



±µπ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

  «–  UMO'« «b� «c� ÆW�Ëœe*« WOMO'«  öO�ú� d(« l�“u��«Ë w�«e��ô« ÂU�I�ô«  UOKL� ¡«d� jI�
 WOMO'«  «dHD�«Ë —u�F�«  UOKL� s� W&UM�« Èd�_« jK)«  UOKL� «b�Ë Âb�« WKOB� q�� …œbF�*«  öO�_«
 5II;« Ê√ s� p�– vK� ‰œ√ ôË ÆtO�� ôË t� qO�� ô eOL��Ë b�d� h�� œd� q� s� qF�� U2 U�dO�Ë
 5LN�*« s� UNOH� Ë√ rN��«  U��≈ Ë√ 5�uN�*« ’U��_« W�u�  U��≈ w� U�b�« iL� h�� WOMI�� ÊËQ�K�
 5B�� 5� t�A�« WO�UL��« Ê√ YO� UOFD� ÊuJ� WI�dD�« ÁcN� tOK� ÊuKB�� Íc�« qO�b�« ÊQ� rN�UM��ô

Æ5�ö� WF�� v�≈ b�«Ë W��M� w� œbB�« «c� w�

WOMO'« …dHA�«
 j�«Ëd� UNCF� l� W�u�d� atoms  «—– s� n�Q�� UNM� q� elements «dBM� π≤ s� ÊuJ�« œ«u� n�Q��
 UNCF� l� UOzUOLO� q�UH��« vK� …—bI�« UN� w��« W�dBMF�«  U�uJ*« dG�√ w�  «—c�«Ë Æatomic bonds W�—–atomic bonds W�—–atomic bonds

 j�«d��« ‰ö� s� d�UMF�« iF�  «—– b��� b�Ë Æmixtures ◊ö�√Ë compounds  U��d� s�uJ�� iF��«
 ¡Íe� q�� W��U��� ÊuJ� b� molecules  U��e� Ê ÒuJ�� U�≈ …œb�� V�M� chemical bonding wzUOLOJ�«
 UN�«—– wL�M� compounds WOzUOLO�  U��d� Ê ÒuJ�� U�≈Ë ¨O2 5���_« “U� ¡Íe� Ë√ H2 5�Ë—bON�« “U�
 5���_« dBM� s� …—– l� 5�Ë—bON�« dBM� s� 5�—– œU%« s� n�Q�� Íc�« ¡U*« q�� WHK��� d�UMF�
 l� 5���_« dBM� s� 5�—– œU%« s� n�Q�� Íc�« carbon dioxide Êu�dJ�« bO��√ w�U� “U� Ë√ H2O

 ’«u� s� UN�«u� nK��� WOzUOLOJ�«   ö�UH��«  s� W&UM�«   U��d*«Ë  ÆCO2  Êu�dJ�«  dBM� s� …—–
 qO1 ÂU� “U� —uKJ�«Ë ¨Èd�_« qz«u��«Ë ¡U*« l� …uI� q�UH�� Ïr�U� ÏeK� ¨ö�� ¨Âu�œuB�U� Æq�_«d�UMF�«
 ô Íc�« ÂUFD�« `K� u� iO�√ VK� Í—uÒK� V�d� ULNM� Z�M� Ê«dBMF�« Ê«c� b��� ULMO� sJ� Æ…dHBK�
  U��d*« s� lÒMB� Ê√ vK�  U1e�_« …b�U�0 …—bI�« UN� WO(«  UMzUJ�« U�ö�Ë Æt�Ëb� q�_« ⁄U����
 j��√ d�UM�Ë  U��d� v�≈ UNJJH�Ë …bIF*«  U��d*« ∆e& Ê√ Ë√ «bOIF� d��√ …b�b�  U��d� WDO���«

Æ©∂∑≠±¥∑ ∫±ππ∏ `�UB�«® UNM�
N 5�Ëd�OM�«Ë N 5�Ëd�OM�«Ë N H 5�Ë—bON�«Ë H 5�Ë—bON�«Ë H O 5���_«Ë O 5���_«Ë O C Êu�dJ�« qLA� WOK)« UNM� ÊuJ�� w��« d�UMF�« r�√ËC Êu�dJ�« qLA� WOK)« UNM� ÊuJ�� w��« d�UMF�« r�√ËC

 5�Ë—bON�«Ë Êu�dJ�« U�uB� ¨W�uCF�«  U��d*« ¡UM�� WO�Ë_«  U�U)« w� Ác� ÆS X�d�J�«Ë P —uH�H�«ËP —uH�H�«ËP

 WOL�U���«  j�«Ëd�«Ë  ionic bonds  WO�u�_«  j�«Ëd�«  s�  b�bF�«  s�uJ�  vK�  ULN�«—–  …—bI�  Ê«“U�1  Ê«cK�«
 W�uC�dO�   U��d�  Ë√  organic compounds  W�uC�   U��d�  U�≈  WOzUOLOJ�«   U��d*«Ë  Æcovalent bonds

 WLN*« W�uCF�«dO�  U��d*« s� salts Õö�_«Ë salts Õö�_«Ë salts acids ÷UL�_«Ë acids ÷UL�_«Ë acids bases b�«uI�« d��F�Ë Æbases b�«uI�« d��F�Ë Æbases inorganic compounds

 sL� W�uCF�«  U��d*« U�√ ÆW�uO�uLO�  ö�UH� s� UNK�«œ Àb�� ULO� q�b� w��«  U�u�_U� WOK)« œ«b�ù
 Êu�dJ�« d�UM� s� WH�R*« saccharides  U�dJ��« Ë√ carbohydrates  «— ÚbÚO Ó�uÔ� Úd ÓJ�«Ë lipids Âu�A�« UNL�√
 W�—«d(« W�UD�U� WOK)« b9  «— ÚbÚO Ó�uÔ� Úd ÓJ�«Ë Âu�A�« ÆWOzUM� q�� w� V�d�� w��« 5�Ë—bON�«Ë 5���_«Ë
 p�c� Æ(Mader 2004: 15-32) W�uK)« WOA�_«  U�uJ� r�√ s� bF� Êu�b�« Ê√ UL� ¨UNHzU�Ë ¡«œ_ W�“ö�«
 w� rJ���Ë WOK)« ¡«e�√ rEF� UNM� n�Q�� w��« nucleic acids W�ËuM�« ÷UL�_« W�uCF�«  U��d*« r�√ s�
 s� ¡«u� WLN� nzU�u� ÂuI� w��« protein synthesis  UMO�Ëd��« oOK�� p�– w� U0 ¨W�uO(« UN�U�UA� lOL�
 U�Ë WOK)« qJ� œb% WO�O�d�  UMO�Ëd� ÊuJ� Ê√ U�≈  UMO�Ëd��«Ë ÆWOHO�u�« WO�UM�« s� Ë√ WO�O�d��« WO�UM�«



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±∂∞

 ¨d�UJ��«Ë uLM�«  UOKL� w� rJ��� w��«  U�u�dN�U� WOHO�Ë  UMO�Ëd� ÊuJ� Ê√ U�≈Ë W���√ s� UNM� Z�M�
 WFO�� V�� p�–Ë ¨w�bN�«Ë wzUM��« ÍuK)« i�_«  UOKL� eOH% w� r�U�� w��« enzymes  U1e�_«Ë
 U�≈ ¨t� hB�� w1e�√ eH�� v�≈ ÃU��� WOK)« q�«œ wzUOLO� q�UH� qJ� ÆwHO�u�« tBB��Ë 5�Ëd��«
 nÓKÓ�Ë  Æd��√   U��d� w� ÈdGB�«  «b�u�«  j�— Ë√  UNM� dG�√  «b�Ë v�≈  WOzUOLOJ�«   U��d*«  qOK���
 Æ u*«Ë W�uO(«  UOKLF�« n�u� v�≈ ÍœR� ÂuL��« Ë√ …b�bA�« …—«d(« qFH� qLF�« s� UNKDF� Ë√  U1e�_«
 n�Q�� w��«Ë ¨amino acids WOMO�√ ÷UL�√ s� UN�O�d� w� q�b� U� V��� UNMO� ULO�  UMO�Ëd��« nK���Ë
  U�uL�� vL�� U� «c�Ë ¨5�Ë—bON�« s� 5�—– l� …b�«Ë 5�Ëd�O� …—– s� d��√ Ë√ …b�«Ë W�uL�� s�
 s� b�bF�« „UM�Ë Æ UMO�Ëd�K� WOzUM��« q� ÔJ�«Ë WO�U�_« VO�d��« …b�Ë w� WOMO�_« ÷UL�_«Ë ÆNH2 WOMO�√
 s� œb� s� n�Q�� w��«  U��d*«Ë Æ UMO�Ëd��« VO�d� w� q�b� jI� UNM� s�dA� sJ� WOMO�_« ÷UL�_«
 …b�Ë s� n�Q�� w��«  U��d*«Ë ¨polymer vL�� ¨W�ËuM�« ÷UL�_«Ë  UMO�Ëd��« q�� ¨WD�«d�*«  «b�u�«

Æ©≤µ∏≠±∂π ∫±ππ∏ `�UB�«® monomer vL�� WOMO�_« ÷UL�_« q�� …œdH�monomer vL�� WOMO�_« ÷UL�_« q�� …œdH�monomer

deoxyribonucleic acid (DNA) U�b�« iL� UNL�√Ë UN�Ë√ ªÊU�u� UNM� b�uO� W�ËuM�« ÷UL�_« U�√
 u�Ë ribonucleic acid (RNA) U�d�« iL� w�U��«Ë ) U�d�« iL� w�U��«Ë ) deoxyribose 5���_« ’uIM� Í“u��— ÍËu� iL� u�Ëdeoxyribose 5���_« ’uIM� Í“u��— ÍËu� iL� u�Ëdeoxyribose

 s� l�U��� q�K�� s� 5�ËuM�« 5CL(« s�c� s� q� ÊuJ�� Æribose 5���_« q�U� Í“u��— ÍËu� iL�ribose 5���_« q�U� Í“u��— ÍËu� iL�ribose

 WO�U�_« VO�d��« …b�Ë qJA� Íc�« polynucleotides  «bO�uOK ÚJÔM�« b�b� vL�� nucleotides  «bO�uOK ÚJÔM�«
 b�«u�Ë ¨WO�UH�u� W�uL��Ë ¨w�UL� dJ� ∫w� d�UM� W�ö� s� bO�uOK ÚJÔM�« V�d��Ë ÆÍËuM�« iL(« ¡UM��
 WOMO�Ëd�OM�«  b�«uI�«Ë  Æ5�Ë—bON�«Ë  5���_«Ë  Êu�dJ�«Ë  5�Ëd�OM�«  dBM�  vK�  Íu�%  WOMO�Ëd�O�
 WOM�bO1dO� b�«u�Ë ¨Guanine (G) 5�«uG�«Ë Adenine (A) 5�œ_« w�Ë purine bases WOM�—uO� b�«u� ∫ÊU�u�
 qJA�Ë ÆUracile (U) qO�«—uO�«Ë (C) Cytosine s�“u�O��«Ë (T) Thymine 51U��« w�Ë pyrimidine bases

 dJ��« v�≈  UH�uH�« UMH{√ «–≈ U�√ ¨nucleoside bO�uOK ÚJÔ� vL�� U� w�UL� dJ� l� WD��d� …b�U� q�
 Áb�«u� d�� d�ü« l� bO�uOK ÚJÔ� q� j��d�Ë Ænucleotide bO�uOK ÚJÔ� UM�b� `�BO� WOMO�Ëd�OM�« …b�UI�«Ë w�UL)«nucleotide bO�uOK ÚJÔ� UM�b� `�BO� WOMO�Ëd�OM�« …b�UI�«Ë w�UL)«nucleotide

 dJ� Ë√ Í“u��— w�UL� dJ� s� ± r�— Êu�dJ�« …—c� UOL�U�� UNM� q� j��d� U�—Ëb� w��«Ë WOMO�Ëd�OM�«
 Æ UH�uH�« s� W�uL�� ULN� qB�� 5���_« ’uIM� Í“u��—

 Ë√ ¨blue print ¡U�—e�« WF�D�« qL�� Íc�« ¡Íe'« u� t�HB� W�U� WOL�√ U�b�« iL� ¡Íe� q���Ë
 j�«d� UNO� r�� w��« WI�dD�« t�u� …d ÒHA�  ULOKF� qL% WOMO� “u�— qJ� vK� w�«—u�« Z�U�d�K� jD�*«
 V��  UMO�Ëd��«  ¡UM�  UN� r�� w��« WOKLF�« Ác� Æ UMO�Ëd��«  ¡UM��  iF��« UNCF� l� WOMO�_« ÷UL�_«
 ô≈ w� U� ¨qOK� bF� ÈdM� UL� ¨…dH� q�Ë Ægenetic expression wMO'« dO�F��« vL�� WO�«—u�«  ULOKF��«
 Íc�« U�b�« iL� ¡Íe� ‰u� vK�  «bO�uOK ÚJÔ�  qJ� vK� V�d�� WOMO�Ëd�O� b�«u� s� WHO�u� s� …—U��
 U� «—œU� UM�√ s� U�b�« iL� WOL�√ vK� ‰œ√ ôË Æ U�u�U�Ëd ÚJ�« UNM� qJA�� w��« WO�U�_« …œU*« u�
 Ê√ v�≈ U�d�√ Ê√ o��Ë Æw(« szUJK� w�«—u�« q���« qL�� Íc�« iL(« «c� s� uK�� WO� …œU� b$
 QON�� …d� q� n�UC�� w��« WOCL(« …œU*« Ác� s� U�U�√ n�Q��  UMO'« qL% w��«  U�u�U�Ëd ÚJ�«
 …œU*« Ác� s� w�«u�« UN�OB� vK� UNM� q� WL�IM*« U�ö)« k�U% Ê√ q�√ s� p�–Ë ÂU�I�ö� WOK)« UNO�

 Æ(Mader 2004: 23-51, 357-9) WO�«—u�«



±∂± Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 »—UI� ÁU&U� ÎUOMO1 ÎUO�ËeK� ôU�H�« d�ü« vK� UL�b�√ Êö�HM� 5K�UI�� 5D�d� s� U�b�« ¡Íe� ÊuJ��
 rK��U� t��√ ÊËeK(« «c� Ædouble helix ÃËœe*« ÊËeK(U� ·dF� U� U� ÒuJO� wL�Ë Íe�d� —u�� ‰u� W�U��«double helix ÃËœe*« ÊËeK(U� ·dF� U� U� ÒuJO� wL�Ë Íe�d� —u�� ‰u� W�U��«double helix

 ‚u� «b�«Ë WH�«d��Ë WKB��  «bO�uOK ÚJÔ� s� j�d� q� n�Q��Ë ÆÁU�{—U� Êö�UI�*« ÊUD�dA�« qJA� Íc�«
 w�UL� dJ� s�Ë WOMO�Ëd�O� …b�U� s� ¨U�d�– UL� ¨b�«u�« bO�uOK ÚJÔM�« n�Q��Ë Æb�UF�� l{Ë w� d�ü«
 s� w�ËeK(« rK��« w�{—U� s� W{—U� q� vK� dJ��« l�  UH�uH�« »ËUM��Ë ÆPO2 WO�UH�u� W�uL��Ë2 WO�UH�u� W�uL��Ë2

  «b�Ë 5� qB� phosphodiester W�d���«œuH�u� j�«Ëd� iF��« UNCF� l� WF�U��*« UN�«bO�uOK ÚJÔ� j�— q�√phosphodiester W�d���«œuH�u� j�«Ëd� iF��« UNCF� l� WF�U��*« UN�«bO�uOK ÚJÔ� j�— q�√phosphodiester

 u�� WOMO�Ëd�OM�« …b�UI�« “d��Ë ÆÍdIH�« ÁœuL� Ë√ rK��« W{—U� p�c� qJA�� …—ËU��*« w�UL)« dJ��«
 …—U�� u� Íc�«Ë UN� qLJ*« nBM�« Èd�_« WN'« s� UNK�UI� t�U�—œ s� W�—œ nB� qJA�� rK��« q�«œ
 5� W�«d�� W&UM�« b�«uI�« Ã«Ë“√ Ëb��Ë ÆWK�UI*« W{—UF�« vK� q�UI*« bO�uOK ÚJÔMK� WOMO�Ëd�OM�« …b�UI�« s�
 b�«uI�« VO�d�Ë Æw�ËeK(« rK��«  U�—œ t�A� ULO� ¡Íe'« —u; W��M�U� b�UF�� l{Ë w� 5�{—UF�«
 ôË r��K� ô b�«uI�« Ác� s� …b�«u�« Ê√ t�«eO2 s�Ë rJ��Ë «b� oO�œ U�b�« wD�d� vK� WOMO�Ëd�OM�«
 qJA�« w� ULNI�«u�� «dE� C s�“u�O��« l� ô≈ ÂU���ô« UNMJ1 ô C s�“u�O��« l� ô≈ ÂU���ô« UNMJ1 ô C G 5�«uG�« …b�UI� ¨UN�M�d� l� ô≈ V�«d��G 5�«uG�« …b�UI� ¨UN�M�d� l� ô≈ V�«d��G

 51U��« l� ô≈ r��K� ôË UNK�UI� ô A 5�œ_« …b�U� p�c� ÆWOMO�Ë—bO� j�«Ë— Àö�� ÊUD��d� YO� r�(«Ë
 w�{—U� s� ‰UI� «cJ�Ë Æ5�Ë—bON�« s� jI� 5�D�«d� ÊUD��d� YO� r�(«Ë qJA�« w� ULNI�«u�� T
zipper »U���« wD�d� ÊUM�√ V�«d� q�� ÊU���«d�� Ë√ ¨ÊU�K�UJ�� ULN�√ ¨5D�dA�« Ë√ ¨w�ËeK(« rK��«ipper »U���« wD�d� ÊUM�√ V�«d� q�� ÊU���«d�� Ë√ ¨ÊU�K�UJ�� ULN�√ ¨5D�dA�« Ë√ ¨w�ËeK(« rK��«ipper

 Í√ ¨WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« Ê«d��ô …b�dH�« WO�U)« Ác� ÆXO�U'« Ë√ ÊuKDM��« vK� … Ò—“_« ÂUI� ÂuI� Íc�«
 ÂU���ô« «œËUF� Ê√ 5D�dA�« vK� qN��« s� qF& ¨5�«uG�« l� s�“u�O��«Ë 51U��« l� 5�œô« j�«d�
 Y���« WOMO�Ëd�O� …b�U� q� œËUF� YO� ULNMO� WAN�« WOMO�Ë—bON�« j�«Ëd�« p� W�O�� ULN�UBH�« W�U� w�
 qF�� UC�√ «c�Ë Æb�b� qLJ� j�d� nO�u� WOKL� d�b� Ê√ j�d� q� sJ1 U2 ¨UN� Y�A��«Ë UN�M�d� s�
 t� q�UI*« j�dA�«  «bO�uOK ÚJÔ� l�U�� UM�d� «–≈ 5D�dA�« s� Í√  «bO�uOK ÚJÔ� l�U��� vK� ·dF��« qN��« s�
 WI�d� œb% 5D�dA�« b�√ vK� b�«uI�« ÂUE��« WI�d� Ê≈ ‰uI� w��« b�«uIK� WOI�«u��«  U�öFK� UI�Ë p�–Ë
 eOL�� b�d� ÍbO�uOK ÚJÔ� l�U��� WO(«  UMzUJ�« Ÿ«u�√ s� Ÿu� q� U�ö� eOL��Ë Æd�ü« j�dA�« vK� UN�UE��«
 UNBzUB� vK� U�ö)« s� ŸuM�« «cN� W��UF�*« ‰UO�_« k�U% «c�Ë ¨nK� s� UHK� t�—«u� r��Ë ÁU�ö� t�

Æ(Hartl 1983: 215-37) Ÿ«u�_« s� U�dO� s� U�eO9 w��« WO�«—u�«
 …œb��  U1e�√ s� eOH���Ë WMOF� WK�d� w� ÆU�b�« iL� WH�UC� UN� r�� w��« WI�dD�« „—b� UM� s�
 s� UL�b�√ «bF��� UO�u� Ê«dDAM�Ë WOMO�Ë—bON�« ULND�«Ë— q�M�Ë 5D�dA�« W�eK� pHM� helicase v�bÔ�
 U�“ö� w� WLzU� uHD� w��« …d(«  «bO�uOK ÚJÔM�« tO�≈ t�u�� öI��� template U��U� ULNM� q� qJAO� d�ü«
 oOK��� UNM� V��� Ê√ V�UI�« j�dA�« lOD��O� UI��� UNFOMB�� X�U� b� WOK)« ÊuJ� w��«Ë WOK)« …«u�
 sJ1 Íu�√ j�d� q� Ê√ vMF0 ÆWOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« ÃË«e� ÂUE� ◊Ëd� ”U�√ vK� t� qLJ� b�b� j�d�
 t�D�«— bN� o�d� s� V�UI� Âb���� ö�� Íu�_« j�dA�« w� 5�œ_U� ¨b�b� qLJ� j�dA� V�UI� qLF� Ê√
 …d(«  «bO�uOK ÚJÔM�« nDB� «cJ�Ë ÆWOKLF�« Ác� s� "UM�« qLJ*« j�dA�« w� 5�UO��« l{u� WOMO�Ë—bON�«
 W��b� Èd�_«Ë W1b� UL�b�√ ¨5�{—UF� «b�b� ULK� tF� qJA�� V�UI�« j�dAK� WK�UI*« WN'« vK� UO�u�
 w� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« b& YO�� b�«uI�« 5� Ê«d��ô« WO�uB) UI�Ë p�–Ë ¨W1bI�« l� WI�«u�� …QAM�«



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±∂≤

 W��� b�b� rK� q� `�B� «c�Ë ÆUN��U�� l{uL��Ë V�UI�«  «bO�uOK ÚJÔ� vK� UN�UM�d� …d(«  «bO�uOK ÚJÔM�«
 rO�K� vK� e ÒH�Ô� DNA polymerase U�b�« e�dOLO�u� vL�� d LÚKÓ� Ô� .e�√ „UM�Ë Æ.bI�« rK��« s� WH�UC�
 ¡UM� Íd��Ë Æ.bI�« j�dAK� ö�UI� «b�b� UD�d� p�c� qJA�� UNIOK�� Í—U'« WK�K��«  «bO�uOK ÚJÔ� j�—Ë
 d�ü« j�dA�« vK� lDI�� qJA� ¡UM��« r�� ULMO� .bI�« U�b�« wD�d� b�√ vK� qB�� qJA� b�b'« U�b�«
 k�U�� t�� ¡UM� t�≈ U�b�« ¡UM�� ‰UI�Ë ÆDNA ligase v�b� d�¬ .e�√ v�≈ lDI�« Ác� qO�u�� tF� ÃU��� U2DNA ligase v�b� d�¬ .e�√ v�≈ lDI�« Ác� qO�u�� tF� ÃU��� U2DNA ligase

 b�«uIK� wK�_« VO�d��U� ÿUH��ô« l� s�uJ��« Y�b� b�b� d�ü«Ë .b� t��d�√ b�√ tM� "UM�« rK��« Ê_
 «dE�Ë Æb�«uIK� WOI�«u��«  U�öFK� UI�Ë b�b'« b�«u� VO�d� Ò5FÔ� .bI�« j�dA�« Ê√ YO� ¨WOMO�Ëd�OM�«
 ‰u�√ Ë√ QAM� vL�� ◊UI� …b� s� √b�� n�UC��« √b�� «bON9 5D�dA�« ‰UBH�« ÊS� U�b�« ¡Íe� ‰uD�
 «c� Æd�x� f�UF� ÁU&« w� ULNM� q� 5KBHM*« 5D�dA�« WH�UC� r��Ë Æreplication origins d�UJ��«
 w�ËeK(« rK�K� ÍdIH�« œuLFK� ÊU�uJ*« —uH�uH�«Ë dJ��« œu�Ë ÁRAM� œUC�*« ÍËULOJ�« »UDI��ô«
 5� qB� 5D�dA�« b�√ w� phosphodiester bonds WOzUM��« W�d���«œuH�uH�« j�«Ëd�U� ¨f�UF�� l{Ë w�
 ÁU&ô« w� dJ��« s� µ r�— Êu�dJ�« …—–Ë  U�U&ô« b�√ w� w�UL)« dJ��« s� ≥ r�— Êu�dJ�« …—–
 l�  UH�uH�« W�uL�� j��d� p�c�Ë Æ≥ v�≈ µ s� UO�J� ÁU&ô« ÊuJ� t� q�UI*« j�dA�« w� ULMO� Æd�ü«
 …—– l�Ë ¨µ r�— W�UNM�« vL�� Ác�Ë ¨WK�K��«  U�UN� b�√ w� w�UL)« dJ��« s� µ r�— Êu�dJ�« …—–
 …œUC�*« WO�DI�« WO�U)Ë Æ(Hartl 1983: 226-34) ≥ r�— W�UNM�« vL��Ë ¨Èd�_« W�UNM�« w� ≥ r�— Êu�dJ�«

Æ‰U(« w� UN� ‚dD�M� w��«Ë WOMO'« …dHA�« a�� WOKL� w� WG�U� WOL�√ Ác�
 ¨U�b�« iL� ¡Íe� vK� oO�œ qJA� W��d�Ë …e Ò�d� WOMO�  «dH� W�O� vK� WO�«—u�«  U�uKF*« b�u�
 d�ü« s� 5� q� nK���Ë Æ UMO�K� q�U(« w� d��F� w��«  U�u�U�Ëd ÚJK� WO�U�_« …œU*« qJA� Íc�«
 UNM� q� ÊuJ��  YO� UNM� qJ� WO�«—u�«   «dHA�« œb�Ë WO�u� w� ·ö��ö� UF��  WOzUOLOJ�«  t��O�d� w�
 w� ¨ÊU�–ú� t��dI�Ë Ÿu{u*« jO��� U�œ—√ u� ¨WOMO'« …dHA�«Ë Æ…e Ò�d*«  «dHA�« s� ·ËdF� œb� s�
 dÒ� ÓFÔ�Ë ¨ UMO�Ëd��« oOK��� WOzUM��« q�J�« qJA� w��« WOMO�_« ÷UL�_« ¡UM� WI�d� œb%  ULOKF� —UB��U�
 w��«Ë w�ËeK(« rK��« Ë√ ¨U�b�« wD�d� s� j�d� q� vK� WK�K��*«  «bO�uOK ÚJÔM�« b�«u� l�U��Ë œbF� UNM�
 Ác� UN� V�d�� w��« WI�dD�«Ë ÆWMOF� WI�dD� W��d�Ë b�«u�« 5�K� WK�K��� …b�U� ±[∞∞∞ n�√ v�≈ qB� b�
  UMO�Ëd��« nK���Ë ÆUNM� "UM�« 5�Ëd��« WFO�� œb% w��« w� 5� qJ� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« s� WK�K��«
 UNM�  n�Q��  w��«  b�«uI�«  q�K��  ·ö��ô UF��  UN�UN�Ë  UN�U�UA�  WFO��  w�Ë  W�ËULOJ�«  UN�U�O�d�  w�
 —b�� «c� ÆU�b�« j�d� vK� UNF�U�� WFO��Ë iF��« UNCF�� W��M�U� b�«uI�« VO�d� WOHOJ�Ë WOMO'« UN�dH�
 WOMO�Ëd�O� …b�U� q� Ê√ `O�� ÆA. T. G. C. l�—_« b�«uI�«  UF�U��� WMJL*«  ôUL��ô« vK� ·dF�� Ê√ UM�
 b�«uIK� n�«d� sJ� ªWK�UI*« W{—UF�« vK� UN� W��UJ*« …b�UI�« œb% w�ËeK(« rK�K� 5�{—UF�« b�√ vK�
 b�«uI�« —«dJ�� r�� Ê√ sJ1Ë œb�� ôË bOI� dO� 5�{—UF�« s� W{—U� q� vK� ôËe� Ë√ «œuF� w�U���U�
  UO�UJ�≈ ÂU�√ ‰U�*« `�H� «c�Ë Æl�«u*« ôœU��� Ê√ 5�K�UI�� 5�b�U� Í_ `L�� UL� ¨UNMO� ULO� »ËUM��U� Ë√
 s� r� Æ «bO�uOKJM�« s� ÃË“ ±[∞∞∞ qL% WK�K� s� U�uJ� UMO� ¨‰U�*« qO�� vK� ¨qO�� ÆUN� œËb� ô
  UI�«u� l�—√ „UM� Ê_ øWK�K��« Ác� s� UNOK� ‰uB(« UMMJ1 w��« V�«d��«  U�UJ�≈Ë WKL�;«  UI�«u��«
 s� d��√ r�— t�≈ ÆtKO�� VFB� r�— «c�Ë ¨ UI�«u��« s� ±∞∞∞¥ Á—«bI� U� UMODF� «c� ÊS� ÃË“ qJ� WMJ2



±∂≥ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 V�� ö� ÆWIOK)« ¡b� cM� UO�b�« vK�  d� w��« w�«u��« œb� s� dO�J� d��√Ë ÊuJ�« w� …œu�u*«  «—c�«
 ”UM�_«Ë Ÿ«u�_« 5�ö* WO�«—u�«  U�uKF*« s� qzUN�« ŸuM��«Ë d�eG�« rJ�« «c� qL� U�b�« lOD��� Ê√ Ê–≈
 ô≈ W�dEM�« WO�UM�« s� qJA� ô «c� ÊS� p�– l�Ë ¨Êü« v�� WIOK)« ¡b� cM� WO�U�M�«Ë WO�«uO(« …UO(« s�

Æs�U��K� …œËb;« dO�Ë W�U�*«  ôUL��ô« s� «b� öO�{ UL�
 lOD��� U�d�« iL� ¡Íe�Ë U�b�« iL� ¡Íe� s� q� UNM� ÊuJ�� w��« l�—_« WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« s�
 WO�ö� …dH� u� WOMO�Ëd�O� b�«u� Àö� q� w�U�� Ê_ p�– 5�Ëd��« lOMB�� ÎUOMO�√ ÎUCL� ≤∞ wM�� Ê√ WOK)«
 lOD��� U�d�« iL� ¡Íe�Ë U�b�« iL� ¡Íe� s� q� UNM� ÊuJ�� w��« l�—_« WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« s�
 WO�ö� …dH� u� WOMO�Ëd�O� b�«u� Àö� q� w�U�� Ê_ p�– 5�Ëd��« lOMB�� ÎUOMO�√ ÎUCL� ≤∞ wM�� Ê√ WOK)«
 lOD��� U�d�« iL� ¡Íe�Ë U�b�« iL� ¡Íe� s� q� UNM� ÊuJ�� w��« l�—_« WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« s�

 5���UJ�*« 5�b�UI�« q�UI�� 5�UL��« „UM� Ê√ YO�Ë Æb�«Ë wMO�√ iL� vK� ‰b� Ë√ s� d�F� triplet code

 «c� ÊS� C s�“u�O��«Ë G 5�«uG�« 5���UJ�*« 5�b�UI�« l�U���  s�d�¬ 5�UL��«Ë T 51U��«Ë A 5�œ_«
 w��« WOMO�_« ÷UL�_« œb� Ê√ wMF� «c� ÆA-T, T-T-T A, C-G, G-C ∫w�  ôUL��« l�—√ t�uL�� U� UMODF�
 ≤∞?�« WOMO�_« ÷UL�_« œb� s� d��√ «c�Ë ÎUOMO�√ ÎUCL� ∂¥ Í√ 
 w��« WOMO�_« ÷UL�_« œb� Ê√ wMF� «c� Æ
 ≤∞?�« WOMO�_« ÷UL�_« œb� s� d��√ «c�Ë ÎUOMO�√ ÎUCL� ∂¥ Í√ 
 w��« WOMO�_« ÷UL�_« œb� Ê√ wMF� «c� Æ  ∫w�  ôUL��« l�—√ t�uL�� U� UMODF�
 ≤∞?�« WOMO�_« ÷UL�_« œb� s� d��√ «c�Ë ÎUOMO�√ ÎUCL� ∂¥ Í√ 

 ∫w�  ôUL��« l�—√ t�uL�� U� UMODF�
≥¥ u� l�—_« b�«uI�« s� UNHO�u� sJ1

 ‰UI� p�c�Ë ¨t�H� iL�K� …dH� s� d��√ b�u� b� t�√ b$ «cN� Æ UMO�Ëd��« VO�d� w� q�b� UN�√ ·ËdF*«
 ÷UL�_ e�d� ô WO�«—u�«  «dHA�« iF� Ê√ UL� ¨degenerate code W�œ«d�� …dH� UN�≈ WOMO'« …dHA�« s�

Æa�M�« WOKLF� n�u� Ë√ ¡b� s�U�√ q�9 w� U/≈Ë WOMO�√
 ‰Ë_« ·d(« u� UNM� q� ¨dO� ô ·d�√ W�ö� s� WK�K� s� …—U�� WOMO� …dH� q� Ê√ —uB�� Ê√ UM�
  «bO�uOK ÚJÔM�«  U�uJ� s� UO�U�√ «¡e� qJA� ¨UMK� UL� ¨w� w��« WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« b�√ ·Ëd� s�
 u� U�b�« iL� vK� WO�U��� WOMO�Ëd�O� b�«u� Àö� s� q�K�� q� Ê√ Í√ ÆU�b�« iL� UNM� n�Q�� w��«
 sL{ t�«—œ≈ ÂeK� Íc�« wMO�_« iL(« ÊUJ�Ë WFO�D�  ULOKF� qL�� e�— Ë√ triplet code WO�ö� …dH�
 iL� qJ�Ë ÆUMOF� UMO�Ëd� WD�«d�*« UN��uL�� w� qJA� w��« WOMO�_« ÷UL�_« s� W�bO����« WK�K��«
 vKF� Æb�«Ë wMO�√ iL� vK� ‰b� Ë√ UNK�UI� WO�«—Ë …dH� q� Ê√ vMF0 ¨ÁdO� ÊËœ tB�� …dH� wMO�√
 5�UH�« iL�?� d ÒHA� w��«Ë cytosine-adenine-adenine WK�K�K� —UB��« u� CAA q�K���« ‰U�*« qO��
 5��ö�« iL�?� dHA� w��«Ë thymine-thymine-thymine WK�K�K� —UB��« u� TTT q�K���«Ë ¨valine

 5�uOK�«  iL�?�  dHA� w��«Ë  adenine-adenine-adenine  WK�K�K�  —UB��« u� AAA  q�K���«Ë  ¨lysine

 Í√ ¨CAA TTT AAA l�U���U� w� WD�«d�� W�Ëu� ÷UL�√ W�ö� s� WK�K�K� vK� qB�� p�c�Ë ¨leucine

Æ(Hartl 1983: 215-37) 5F� wMO�Ëd� V�d� UNM� oÒK��� w��« 5�uOK�« r� 5��ö�« r� 5�UH�«
 oOK�� l�u� v�≈ …«uM�« —œUG� ô U�b�« iL� Ê_ 5�Ëd� v�≈ …d�U�� r�d�� ô U�b�« vK� WO�«—u�« …dHA�« sJ�
 U2Ë ÆU�d�« iL� wCL(« ÁuM� u� hB��� jO�Ë WLN*« Ác� v�u�� Íc�« ÆÂ“ö�u�O��« w�  UMO�Ëd��«
 ‚ËdH�« iF� ULNMO� b�u� p�– l� t�√ ô≈ ¨dO�� t�� s� U�d�« iL�Ë U�b�« iL� 5� U� WLN*« Ác� qN��

∫wK� ULO� UNBO�K� sJ1 w��« W�d�u'«
 vK� U�d�« iL� ¡Íe� Íu��� ULMO� 5���_« ’uIM� w�UL� dJ� vK� U�b�« iL� ¡Íe� Íu��� Ø±

Æ5���_« q�U� w�UL� dJ�
 Íu���Ë 51U��«Ë 5�œô«Ë 5�«uG�«Ë s�“u�O��« w� WOMO�Ëd�O� b�«u� l�—√ vK� U�b�« iL� ¡Íe� Íu��� Ø≤

ÆqO�«—uO�U� ‰b���� 51U��« …b�U� Ê√ «b� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« fH� vK� U�d�« iL� ¡Íe�
 ·dF� U� U� ÒuJO� d�ü« vK� UL�b�√ Êö�HM�  «bO�uOK ÚJÔM�« s� 5K�UI�� 5D�d� s� U�b�« ¡Íe� ÊuJ�� Ø≥



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±∂¥

Æ «bO�uOK ÚJÔM�« s� b�«Ë j�d� s� U�d�« ¡Íe� ÊuJ�� ULMO� ÃËœe*« ÊËeK(U�
 b�«uI�« 5� WOMO�Ë—bON�« j�«Ëd�« p� ¡«d� a�H��« vK�Ë t�H� WH�UC� vK� t�—bI� U�b�« ¡Íe� œdHM� Ø¥

 Æb�«uI�« ÃË«e� …b�U� V�� ÃËœe*« t�O�d� bOF��O� b�b� s� ÂU���ô« …œU�≈ r� WOMO�Ëd�OM�«
 W��M���  UF�� qJ� vK� …«uM�« WOK� w� UNK� lÒMB� U�d�« iL� s� WHK��� Ÿ«u�√ W�ö� b�u�Ë «c�
 a�M�«  UOKL� w� …œb;« t�UN� UNM� qJ�Ë Â“ö�u�O��« v�≈ qI�M� …«uM�« s�Ë ¨U�b�« ¡Íe� s� V�«uI�

∫w� WOCL(« Ÿ«u�_« Ác� ÆqOK� bF� UN� ‚dD�� ·u� w��«Ë WL�d��«Ë
 …«u� w� U�b�« ¡Íe� s� …dHA*« WOMO'« “u�d�« a�� U�d�« «c� WLN� ÆmRNA Áe�—Ë ‰u�d�« U�d�« Ø±
 «cN� ’U)« 5'« WFO�� V�� tIOK�� œ«d*« 5�Ëd��« WFO�� s� W�“ö�«  U�uKF*« qL% w��«Ë WOK)«

Æ UMO�Ëd� v�≈ ribosomes  U�Ë“u��d�« WD�«u� UN�L�d� r��� Â“ö�u�O��« v�≈ UNKI� r� 5�Ëd��«
 b�«Ë wMO�√ iL� l� ◊U��—ô«Ë ·dF�K� UL�b�√ 5F�u� U�d�« «c� pK1 ÆtRNA Áe�—Ë q�UM�« U�d�« Ø≤

Æ‰u�d�« U�d�« vK� …dHA*« WOMO'« “u�d�« l� ◊U��—ô«Ë ·dF�K� d�ü« l�u*«Ë œb��
 r�U�� WOK)« …«u� q�«œ nucleolus WÒ�uM�« w� lÒMB� Íc�« U�d�« «c� ÆrRNA Áe�—Ë w�Ë“u��d�« U�d�« Ø≥

ÆwMO�Ëd��« oOK���« WOKL� ¡UM�√ WOMO�_« ÷UL�_« j�— w�
 o�Ë codons  «dH� …—u� vK� U�b�« iL� s� WO�«—u�«  U�uKF*« qIM� ‰u�d�« U�d�« iL� ÂuI�
 YO� Â“ö�u�O��« v�≈ …«uM�« s� UNKI� v�u��Ë transcription a�M�«a�M�«a�M  vL�� W�b�« vN�M� w� W�uO�  UOKL�
Ë polymerase qLA� ŒU�M��ô« WOKL� eOH��� WBB��  U1e�√Ë  «d LqLA� ŒU�M��ô« WOKL� eOH��� WBB��  U1e�√Ë  «dLqLA� ŒU�M��ô« WOKL� eOH��� WBB��  U1e�√Ë  «d ÚKLKL Ó�K�K Ô� b�u�Ë Æ„UM� UN�L�d� r���� b�u�Ë Æ„UM� UN�L�d� r��� Ô� b�u�Ë Æ„UM� UN�L�d� r��Ô
 ¡Íe� vK� l�«u� vK� ·dF��« o�d� s� U�b�« ¡Íe� l�  U1e�_« Ác� b�√ b��� Æ ¡Íe� vK� l�«u� vK� ·dF��« o�d� s� U�b�« ¡Íe� l�  U1e�_« Ác� b�√ b��� Æ ¡Íe� vK� l�«u� vK� ·dF��« o�d� s� U�b�« ¡Íe� l�  U1e�_« Ác� b�√ b��� ligase Ë helicase

 U�bF�  Æpromoters  «e ÒH;« «eH;« «e  vL��  a�M�U�  ¡b�K�  WBB�� …b�d�  W�bO�uOK ÚJ vL��  a�M�U�  ¡b�K�  WBB�� …b�d�  W�bO�uOKJ vL��  a�M�U�  ¡b�K�  WBB�� …b�d�  W�bO�uOK Ô�   UF�U���  eOL��  U�b�«J�   UF�U���  eOL��  U�b�«JÔ�   UF�U���  eOL��  U�b�«Ô
 U� b�U�O� U�b�« wD�d� 5� WOMO�ËbON�« j�«Ëd�« Òq�� UO��—b� ÂuI� ¡b��« l�u� vK� .e�_« ·dF��
¨WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« ÃË«e� WO�U) UI�Ë ¨r�� U�bM� Æ5D�dA�« 5� W�UIH�« t�A� U� ÊuJ�O� ULNMO�
 tOK� oKD� Íc�« U�b�« wD�d� b�√  «bO�uOK ÚJ tOK� oKD� Íc�« U�b�« wD�d� b�√  «bO�uOKJ tOK� oKD� Íc�« U�b�« wD�d� b�√  «bO�uOK Ô� s� UNF� V�«d��Ë UNI�«u� U0 U�d�«  «bO�uOKJ� s� UNF� V�«d��Ë UNI�«u� U0 U�d�«  «bO�uOKJÔ� s� UNF� V�«d��Ë UNI�«u� U0 U�d�«  «bO�uOKÔ ÚJ� s� UNF� V�«d��Ë UNI�«u� U0 U�d�«  «bO�uOKJ� s� UNF� V�«d��Ë UNI�«u� U0 U�d�«  «bO�uOK Ô� j�—J� j�—JÔ� j�—Ô
 ÊuJ�Ë ¨a�M�« WOKL� √b��Ë downstream strand — Òb��*« j�dA�« Òb��*« j�dA�« Ò Ë√ ¨sense strand vMF*« q�U� j�dA�«vMF*« q�U� j�dA�«vMF*« q�U�
 UN�S� …œb�� l�«u� bM� a�M�« WOKL�  √b� ULK��Ë Æµ W�UNM�« v�≈ ≥ W�UNM�« s� ÎULz«œ a�M�« ÁU&«
 WO�U{≈ eON&Ë d�d%  UOKLF� U�d�« j�d� d1 r� Æ¡UN��ô« l�«u0 ·dF� …œb�� l�«u� bM� n�u��
 vL�� Ác�Ë WO�«—Ë  U�uKF� vK� Íu�% W�bO�uOKJ�  UF�U�� „UMN� ªÂ“ö�u�O��« v�≈ ‰UI��ô« q��
 vL�� Ác�Ë WO�«—Ë  U�uKF� vK� Íu�% ô W�bO�uOKJ�  UF�U�� UNKK���Ë UNMO� q�b� exons  U�u�d�
 qB�� j�d� w� UNCF� l�  U�u�d)« j�—Ë  U�uK�b�« ·c� v�u�� d�d���« WOKL� Æ qB�� j�d� w� UNCF� l�  U�u�d)« j�—Ë  U�uK�b�« ·c� v�u�� d�d���« WOKL� Æ qB�� j�d� w� UNCF� l�  U�u�d)« j�—Ë  U�uK�b�« ·c� v�u�� d�d���« WOKL� introns  U�uK�œ
 W��M��*« codons  «dHA�« s� WK�K� v�≈ ‰u��� U�d�« ¡Íe� ÊS� «cJ�Ë Æ «dHA�« s� WK�K� v�≈ ‰u��� U�d�« ¡Íe� ÊS� «cJ�Ë Æ «dHA�« s� WK�K� v�≈ ‰u��� U�d�« ¡Íe� ÊS� «cJ�Ë ©¥≠µ∑± ∫±ππ∏ `�UB�«®
 q% qO�«—uO�« …b�U� Ê√ «b� U�b�« ¡Íe� W�d�√ b�√ vK� …dHA*« triple codes WO�ö��« “u�d�« s�
ATG/CCC/TGA/ ∫…dHA�« U�b�« j�d� s� U�c�√ ¨‰U�*« qO�� vK� ¨UM�√ uK� Æ51U��« …b�U� q��

TCA/TAC/CAC/AAC/TCG
 ¨W��UF� WI�dD� ¨WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« ÃË«e� …b�UI� UI�Ë ¨UN��M� ·u� ‰u�d�« U�d�« j�d� ÊS�

UAC/GGG/ACU/AGU/AUG/GUG/UUG/AGC ∫«cJ� Ãd��� ÂU��_U� l�D�« bM� Àb�� UL� U�U9



±∂µ Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

 ¨U�b�« ¡Íe� s� UN��M��« w��« d�«Ë_« pK� cOHM� q�√ s� ¨U�d�« s� Œu�M*« ¡Íe'« ÂuI� U�bM�
translation WL�d��« WOKL� …UL�*«Ë WKLJ*«Ë WO�U��« WOKLF�U� ÂuIO� Â“ö�u�O��« v�≈ WOK)« …«u� s� ‰UI��ôU�
 W�—Ëd{  U1e�√ UNLEF�  UMO�Ëd� v�≈ WO�«—u�« …dHA�« WL�d� r�� UN�ö� s� w��« WOMO'« …dHA�« p� Ë√
 …UO(« Ÿ«u�√ XHK��« ULNL� ÆWO(«  UMzUJ�« q� w� …b�u� WO�«—u�« …dHA�«Ë ÆÍuK)« i�_«  UOKL� —«dL��ô
 iL(« fH� eO�d�� Âb���� WOMO'« …dHA�« fH� ÊS� ¨ÊU��ù« v�≈ U�dO�J��« s� ¨WO(«  UMzUJ�« ”UM�√Ë
 s� …UO(« w� qzUN�« ŸuM��« Z�M� «cJ�Ë Æuniversal WO�u� Ë√ ¨WOÒK� UN�≈ WO�«—u�« …dHAK� ‰UI� p�c�Ë ¨ÍËuM�«

ÆU�b�« vK� …e Ò�d*« WO�«—u�« …dHA�« w� W�d�A� WG� UN�U�UA� t�u� w��« ¨WOK)« w� W�d�A� …b�Ë
 Æq�UM�« U�d�«  U��e� s� b�bF�« v�≈ W�U{≈ jOAM�  U1e�√Ë WOMO�√ ÷UL�√ Â“ö�u�O��« w� b�u�
 qJK� ¨tKIM� hB��*« q�UM�« U�d�« l� UNM� q� j�—Ë WOMO�_« ÷UL�_« eOH% vK� jOAM��«  U1e�√ qLF�
 U�— s� d��√ b�u� b�Ë ÆÁdO� qIM� ô hB��� q�U�Ë ÁdO� j ÒAM� ô hB��� jAM� .e�√ wMO�√ iL�
 wMO�_« iL(« 5� j�d�« r��Ë Æq�U� U�— ≤∞ s� d��√ œu�Ë vK� ‰b� U2 WOMO�_« ÷UL�_« iF�� q�U�
 iL� qIM� hB��*« q�UM�« Êu�Ë ÆULNM� qJ� hydroxyl (OH) qO��Ë—bON�« w��uL�� o�d� s� tK�U�Ë
 U�d�« ŸdA� ÆWOMO�_« ÷UL�_« qI� w� W��U�Ë W�Ë—u� WOB ÒB�� wMF� iL(« p�– ô≈ qIM� ô 5F� wMO�√
 s�Ë Â“ö�u�O��« w� W�z«c�« ÷UL�_« 5� s� tOK� ·dF��«Ë tB�� Íc�« wMO�_« iL(« bOB�� q�UM�«
 5�b�Ë s� n�Q�� qJA�« Íd�L� w�O�� ÍuK� VO�d� s� …—U�� w� w��« ÂË“u��d�« WD�� v�≈ tKL�� r�

 t�u�� U��U� ULNM� q� qJAO� UO�u� Ê«dDAM�Ë WOMO�Ë—bON�« ULND�«Ë— q�M�Ë ÃËœe*« ÊËeK(« wD�d� W�eK� pHM� 5� U�b�« iL� WH�UC� r��
 W��� b�b� rK� q� `�B� p�c�Ë WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« ÃË«e� ÂUE� o�Ë b�b� j�d� oOK��� …«uM�« U�“ö� w� WLzU� uHD� w��«  «bO�uOKJM�« tO�≈
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 …¡«d� r�� „UM�Ë ¨WO�«—u�«  …dHA�« qL�� Íc�« ‰u�d�« U�d�«  ¡Íe� t�ö� s� d1 dOG� oHM� ÊUD��d�
 l� W��UF�� w� w��«Ë ‰u�d�« U�d�« ¡Íe' W�uJ*« WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« s� UN�L�d�Ë WO�«—u�« …dHA�«
  UIK� Àö� s� ÊuJ�� w��« t��O�d� vK� q�UM�« U�d�« WHO�Ë bL�F�Ë ÆU�b�« ¡Íe� s� W��M��*« …dHA�«
 tOK� oKD� eO2 ÍbO�uOK ÚJÔ� VO�d�� wN�M� ¨wMO�_« iL�K� q�UM�« t�dD� WK�UI*« WN'« vK� w��« w�Ë ¨U�b�√
 q�UM�« U�d�« ·dF�� Æt� W�U� WO�J� …dHA� “U�1 q�U� U�— q� Ê√ YO�� anticodon WO�JF�« …dHA�« r�«
 t� W�U)« WO�JF�« …dHA�« 5� o�«u��« o�d� s� ‰u�d�« U�d�« vK� V�UM*« t�UJ� vK� wMO�_« iL�K�
 l� iL�K� q�UM�« U�d�« ◊U��—« r�� p�c�Ë ¨U�b�« s� ö�√ W�u��*« ¨‰u�d�« U�d�« vK� ÊËœuJ�« …dH�Ë
 vK� UN� W��UF*« ÊËœuJ�« …dH� s� r �dÓ�Ô� w��« w� Ác� WO�JF�« …dHA�«Ë ÆiL(« «cN� W�U)« …dHA�«
 ÆWOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« ÃË«e� WO�U) UI�Ë 5���UJ�*« 5�dHA�« 5� V�«d��« o�d� s� ‰u�d�« U�d�« ¡Íe�
 oH�� t�√ wMF� p�– ÊS� ‰u�d�« U�d�« …dH� eO�d� l� f�UF�� q�UM�« U�dK� WO�JF�« …dHA�« eO�d� Ê√ U0Ë
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∫wK� UL� WL�d��«Ë a�M�«  «uD� qO�9 UMMJ1Ë Æ51U��« ÊUJ� qO�«—uO�« …b�U� tO� c�Q�
DNA  = ATG/CCC/TGA/TCA/TAC/CAC/AAC/TCG

∫wK� UL� WL�d��«Ë a�M�«  «uD� qO�9 UMMJ1Ë Æ51U��« ÊUJ� qO�«—uO�« …b�U� tO� c�Q�
DNA  = ATG/CCC/TGA/TCA/TAC/CAC/AAC/TCG

∫wK� UL� WL�d��«Ë a�M�«  «uD� qO�9 UMMJ1Ë Æ51U��« ÊUJ� qO�«—uO�« …b�U� tO� c�Q�
mRNA = UAC/GGG/ACU/AGU/AUG/GUG/UUG/AGC
tRNA = AUG/CCC/UGA/UCA/UAC/CAC/AAC/UCG
amino acids = tyros/ glycine/ threonine/ serine/ methionine/ valine/ leucine/ serine

 bF� …b�«Ë ÂË“u��d�« vK� d�UI�� w��« q�UM�« U�d�«  «b�Ë —UE��« w� ÂË“u��d�U� ‰u�d�« U�d�« j��d�
 …dHA�« b�u� Èd�_« UN��UN� vK�Ë UNB�� Íc�« wMO�_« iL(« UNO�d� b�√ vK� qL% UNM� q� Èd�_«
 …dHA�« o�d� s�Ë Æ‰u�d�«  U�d�«  j�d� UNKL�� w��«   «dHA�« b�√ l� «b�b% V�«d��  w��«  W��UF*«
 V�� W�—ËdC�«  ULOKF��« c�_ tOHJ� …eO�Ë W�d�� ‰u�d�« U�d�« …dH� l� q�UM�« U�d�« r��K� W��UF*«
 vK� t� œb;« ÊUJ*« w� tKL�� Íc�« wMO�_« iL(« XO��� WOHO� œb% w��«Ë U�b�« s� …—œUB�«  UNO�u��«
 q�UM�« tKL�� Íc�« p�–Ë o�U��« q�UM�« t�d�√ Íc�« wMO�_« iL(« l� t�U��—« WOHO�Ë W�b����« WK�K��«
 ÷UL�_« VO�d�� UF�� ¨a�« ¨l�«d�«Ë Y�U��«Ë w�U��« wMO�_« iL�K� W��M�U�  «uD)« fH� —dJ��Ë Æo�ö�«
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 j�d�« l�u� q��O� Î« Òu� tK�œ Íc�« q�UM�« UL� 5K�UM� ÂË“u��d�« l���Ë ÆW�b����« WK�K��« w� WOMO�_«
 ÷UL�_« VO�d�� UF�� ¨a�« ¨l�«d�«Ë Y�U��«Ë w�U��« wMO�_« iL�K� W��M�U�  «uD)« fH� —dJ��Ë Æo�ö�«

A j�d�« l�u� q��O� Î« Òu� tK�œ Íc�« q�UM�« UL� 5K�UM� ÂË“u��d�« l���Ë ÆW�b����« WK�K��« w� WOMO�_«A

 q�UM�« …¡«d� s� ¡UN��ô« bF�Ë Æ©peptide s�® peptide s�® peptide P l�u*« q���Ë tM� ÃËd)« p�Ë vK� Íc�« q�UM�«Ë ©P l�u*« q���Ë tM� ÃËd)« p�Ë vK� Íc�« q�UM�«Ë ©P aminoacyl

 p�c�Ë Æ«b�b� ö�U� q�I��O� …b�«Ë …dH� ‰bF0 ‰u�d�« U�d�« ‰u� vK� UO��U� ÂË“u��d�« „d��� …dHAK�
 s� —d���Ë o�U��« iL(« l� ÎU�u�d� wMO�_« tCL� „d� Ê√ bF� …¡«dI�« vN�√ Íc�« q�UM�« U�d�« qBHM�

Æb�b� s� qIMK� WO�U��« t��d� —UE��U� Â“ö�u�O��« v�≈ t���Ë ÂË“u��d�«
 o�d� s� 5�Ëd��« ¡UM� WOKL� √b�� ¡b��« q�UF� ·dF� 5�Ëd� s� ÌeOH���Ë WL�d��« ‰ö� s� «cJ�Ë
 iL(« w� (-NH2) WOMO�_« W�uL�*« j�— vK� qLF� ) WOMO�_« W�uL�*« j�— vK� qLF� ) peptide bonds W�bO��� j�«Ëd� WOMO�_« ÷UL�_« jO�d�peptide bonds W�bO��� j�«Ëd� WOMO�_« ÷UL�_« jO�d�peptide bonds

 iL� l� wMO�√ iL� j�— r��Ë Æo�ö�« iL(« w� carboxyl (-COOH) qO��u�dJ�« W�uL�� l� o�U��«) qO��u�dJ�« W�uL�� l� o�U��«)

 WOMO�_«  W�uL�*«  s�  dehydration synthesis  ¡U*«  Ÿe�  Í√  ¨RÒOL��«  WD�«u�  UOL�U��  U�U��—«  d�¬  wMO�√
 w� qCH�« t� l�d� Íc�« W�UD��ô« q�UF� ·dF� b�U�� q�U� …b�U�0Ë 5CL(« öJ� qO��u�dJ�«Ë
 WKB�� WK�u� WK�K� qJA�� v�� WOKLF�« dL���Ë ÆUN��UD��«Ë WO�UM�« WOCL(« WK�K��«  U�uJ� j�—
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 b�b� vL�� U� qJA�� d�ü« uK� b�«u�« iF��« UNCF� l� bIMF�� w��« WOMO�_« ÷UL�_« s�  UIK(«
Æ5�Ëd��« tM� oÒK��� Íc�« polypeptides  «bO����«

 W�U�0 u� Íc�« U�d�« œ«b��« vK� …dHA*«  U�uKF*« Uz—U� …uD� …uD� ÂË“u��d�« „d��� WI�dD�« ÁcN�
 q�ö� s�uJ�� d�ü« uK� «b�«Ë UNKO�u�Ë WOMO�_« ÷UL�_« VO�d� h�� ULO� U�b�«  UNO�u� cHM� ‰u�—
 ‰u� vK� W�u��*« WO�«—u�«  «dHA�« V�� WOMO�_« ÷UL�_« j�— WOKL� dL���Ë Æ «bO����«  «b�b� s�
 ¡UM� WK�K� W�UN� W�U�0 w� w��« n�u��«  «dH� s� …dH� v�≈ ÂË“u��d�« qB� v�� ‰u�d�« U�d�« ¡Íe�
 ¡UM� WOKL� √b��� ÂË“u��d�« s� ÁƒUM� - Íc�« 5�Ëd��« d�d%Ë hOK��� hOK���« q�U� ÂuI� U�bM� Æ5�Ëd��«
 W�UD��ô« WK�d�Ë ¡b��« WK�d� w� q�«d� Àö�� 5�Ëd��« ¡UM� WOKL� d9 «cJ�Ë Æ «uD)« fHM� d�¬ 5�Ëd�
 …b� vK� UNM� ö� q�ö��« lMB� W�b��� WK�K� s� d��√ s� ÊuJ�� w��«  UMO�Ëd��« w�Ë Æ¡UN��ô« WK�d�Ë
 Èd& 5�Ëd�K� w�Ë_« oOK���« bF�Ë Æ…œb;« t�HO�Ë ¡«œ√ t�UL��« bF� √b�� Íc�« 5�Ëd��« lMB� V�«d�� r�
 v�≈ qIM� Ë√ t� W�U(« 5( Ê Òe�� YO� Golgi body wG�u� r�� vL�� WIDM� w� tOK�  ö�bF��« iF�
  U�uJ*« b�√ ¡UM��  Âb���� Ë√ WOK)« q�«œ ÍuO(« rCN�«  UOKL� w� b�U�O� lysosome Âu�u�OK?�«
 ÆUN�UN� d�U��� ¨rCN�«  U1e�√Ë  U�u�dN�« q�� ¨WOK)« s� Èd�√  UMO�Ëd� —d% ULMO� ¨WOK�K� WO�O�d��«
 ULMO� Èd�√ …d� Â«b���ö� …e�U� ÂU� …œUL� WOK)« …«u� v�≈ t�«bO�uOK ÚJÔ� œuF�Ë XÒ�H�O� ‰u�d�« U�d�« U�√
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 W�O�d��« ·ö��« ÊS� p�c� ÆUNM� r�d�Ô� w��« WOMO�_« ÷UL�_« 5�Ë ‰u�d�« U�d�« UNKL�� w��«  «dHA�«
 lOL�Ë ÆUNIOK�� s� W�ËR�*«  UMO�K� WOzUOLOJ�« W�O�d��« ·ö��« v�≈ U�U�√ Áœd�  U1e�ú� WOzUOLOJ�«
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 Ê√ vMF0 Ær�'« q�U�Ë  öCF�«Ë ¡UC�_«Ë n�—UCG�«Ë ÂUEF�«Ë d�U�_«Ë dFA�« p�– w� U0 ¨U�ö)«
 rJ��� w��« œ«u*« eOH��� hB�*« .e�_« œu�Ë Âb� Ë√ œu�Ë v�≈ l�d� U�—uN� Âb� Ë√ WH� Í√ —uN�
  «uD� w� Àb% w��« W�uO�uLOJ�«  ö�UH��« s� WK�K�� W�O�M� w�Q� œ«u*« Ác� s�uJ�Ë ÆU�—uN� w�
 w��« w� WOMO'« …dHA�« ÊS� «cJ�Ë ÆWBB��*«  U1e�_« s� eOH��� Èd�_« vK� U�b�√ W��d��Ë WF�U���
 „«– Ë√ 5'« «c� tIÒK�� Íc�« hB��*« 5�Ëd��« tOK� ÊuJ� Ê√ wG�M� Íc�« ¡UM��« ·UD*« W�UN� w� œb%
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 …œU*« w� WOzUOLOJ�«  «dOG��« iF� v�≈ ÍœR� ¡UD�√ Àb% b� WL�d��«Ë a�M�«Ë —«dJ��«  UOKL� ¡UM�√Ë
  UMO'« b�√ W�O�d� w� T�UH� dOG� wMF� …dHD�« Æmutations WOMO�  «dH� vL�� ¡UD�_« Ác�Ë ¨WO�«—u�«
 Àb% b�Ë Æw�«e��ô« ÂU�I�ô« ¡UM�√ Àb% w��« …b�b'« oO�«u��«Ë  «œU%ô« s� U&U� ÊuJ� ô√ WD�d�
 …dHD� q�«uF� ÷dF��« W�O�� induced W�b���� ÊuJ� b�Ë ÂuKF� V�� ÊËb� induced W�b���� ÊuJ� b�Ë ÂuKF� V�� ÊËb� induced spontaneous UOzUIK�  «dHD�«
 ¡Íe� l� q�UH�� w��« W�ËULOJ�« œ«u*« s� p�– dO�Ë WO��HM��« ‚u� WF�_« Ë√ X WF�Q� W�O��« w� …œu�u�X WF�Q� W�O��« w� …œu�u�X

 w�U��U� œuI� «c�Ë ¨tK�UJ� U�u�U�Ëd Ú� Ë√  UMO'« b�√ ‰UDÓ� wzUOLO� dOG� ÀËb� v�≈ ÍœR� U2 U�b�« iL�
 Àb�� U� …dHD� q�«uF� ÷dF��« W�O�� Àb�� U� vK� WK��_« sL� Æ»UB*« szUJ�«  UL� iF� w� dOG� v�≈
 —«dL��U� b�«e��Ë ÆUNOK� ¡UCIK� Âb���� w��«  «bO�LK� W�U�� bF� r� w��« »U�c�«Ë dO�«dB�«Ë Ê«d�HK�
 q�9 W�uO(«  «œUC*«Ë  «bO�*« Ác� ÆW�uO(«  «œUC*« s� ÁdO�Ë 5K�M�K� W�ËUI*«  U�Ëd ÚJO*«Ë  U�ËdOH�«
  UMzUJ�« X�U�Ë ÆU�b{ W�UM*« UN����√ WOMO�  «dH� —uNE� UN� X�U���« w��«  UMzUJ�« ÁcN� …b�b� W�O�
  UMOF�« vK� XC� w��«  «œUC*«Ë  «bO�*« Ác� vK� W�u�;«  U�O��« w� WO�U���« WOKC�√  «– …d�UD�«
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 …dHDK�  Í—uH�«  dO�Q��«Ë  ÆWOK)« …—Ëœ  q�«d�  s� WK�d� Í√  w�  Ë√  WOK� Í√  w�  …dHD�«  Àb% b�Ë
 UN�Ëb� X�ËË …dHD�« UNO� Àb% w��« WOK)« “«dD�Ë …œUO��U� Ê«œb��� ÍdNE� dOG� À«b�ù UN�OK�U�Ë
 dOG� s� t�b% U� ÊS� ¨s�d���« q�� ¨WOL�� WOK� w� …dHD�« X�b� U� «–S� ÆszUJ�« …UO� …—Ëb� W��M�U�
 U�ö� w� …dHD�« X�U� «–≈ U�√ Æ…d�UD�« WOK)« pK� s� WL�IM*« WOL�'« U�ö)« w� jI� ö�2 ÊuJO�
 wH��� U�dO�Q� ÊS� WO�M�� X�U� Ê≈ U�√ ÆtK�� v�≈ szUJ�« s� d�F� b� U�dO�Q� ÊS� …bzU� ©WO�M�® WO�u�d�
 X�b� Ê≈ U�√ ÆUNM� oK��*« szUJ�« ô≈ UN� d�Q�� s� WDO�U'« w� Àb% w��« …dHD�«Ë ÆwzUM��« VO�d��« w�
 WO�UL��« s� b�e� U2 d�UD�« 5'« qL% b�  UDO�U� …b� Ê√ l�u�*« sL� gonial cells WO�Ë_« U�ö)« w�

ÆWI�ö�« ‰UO�_« w� U�—«dL��«
 ÆUN�E�ö� U�UO�√ UNF� VFB� W�—b� WHOH� Á—U�¬ UNM� dO�J�« ÊS� W�{«Ë —U�¬  «dHD�« iF�� Ê√ l�Ë
 s�  œb��  l�u�  vK�  Ë√   UMO'«  s�  b�«Ë  vK�  dB�I�  w��«  …œËb;«  WOF{u*«  UNM�  Ÿ«u�√   «dHD�«
 ‰œU�� Ë√ d�P�  «bO�uOKJM�« s� ÃË“ ‰ôb���« W�O�� w�Q� Ác� Æpoint mutation vL�� «c�Ë ¨Âu�U�Ëd ÚJ�«
 ‰UI��« Ë√ inversion »öI�« Ë√ W�U{≈ Ë√ ·c� Ë√  «bO�uOKJM�« b�√ l{Ë w� dOG� Ë√ ULNMO� U� l�«u*«
 w�  «¡«u��« Ë√  «—U�J�« Ë√ WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« VO�d� dOG� W�O�� w�Q� …œUF�« w� Ác� Ætranslocation

 W�ËR�*« …dHA�« eO�d� w� dOG� v�≈ w�U��U�Ë  UMO'« ¡UM� w� dOG� v�≈ œuI� «c� Æ U�u�U�Ëd ÚJ�« ·«d�√
  d�u% Ë√ …b�b� WL� —uN� v�≈ œuI� U2 ¨ UMO�Ëd��« UNM� lMB� w��« WOMO�_« ÷UL�_« VO�d�Ë ¡UM� s�
 ‰œU��Ë ·Ëd(« q�K�� w� dOG��« ¡«d� ACT v�≈ ACT v�≈ ACT CAT WLK� vMF� ö�� dOG�� ULK�� ¨WOK�_« WL��« dNE�CAT WLK� vMF� ö�� dOG�� ULK�� ¨WOK�_« WL��« dNE�CAT

 vK� ÿu�K� dO�Q� tM� Z�M� r� «–≈ «dO�� «dD� qJA� ô  «dHD�« s� ŸuM�« «c� Æ5�Ë_« 5�d(« 5� l�«u*«
 ·UC*« Ë√ ·Ëc;« œbF�« ÊU� «–≈ U�uB� ¨W�U{ù«Ë ·c(« ‰«b���ô« s� dD�_« Æ5�Ëd��« dOHA� WOKL�
 dOOG� w�U��U�Ë UNM�U�√ s� UN��«“≈Ë …dHA�« ·Ëd� p�d% v�≈ ÍœR� p�– Ê_ ¨≥ r�d�«  UH�UC� s� fO�
 v�≈ ÍœR� U2 AUG UUU UGU GGG CCC WK�K��« s� v�Ë_« WLKJ�« w� AUG UUU UGU GGG CCC WK�K��« s� v�Ë_« WLKJ�« w� AUG UUU UGU GGG CCC G ·d(« jI�� ÊQ� ¨UN�ULK� w�UF�G ·d(« jI�� ÊQ� ¨UN�ULK� w�UF�G

 vL�� U� «c�Ë ¨AUU UUU GUG GGC CC≠ `�B�� WK�K��« s� WI�ö�«  ULKJ�« q� ·Ëd� VO�d� …œU�≈



±∂π Ø w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�«

Æ5�Ëd��« ¡UM�Ë WL�d��«Ë a�M�«  UOKLF� qBH� jD�� ∫Áö�√
Æ…—u�c*«  UOKLF�« fHM� ‰e��� jD�� ∫ÁU�œ√

a?�M�«

WL�d��«

ÂË“u��d�« WD��

W�bO����« WK�K��«

U�d�« j�d�

U�b�« j�d�

…«uM�«

Â“ö�u�O��« v�≈ tI�d� w� U�d�« j�d�

U�d�« j�d�

U�b�« j�d�

W�UI�

U�d�« j�d�
U�b�« j�d�

ÃËœe*« ÊËeK(«

wMO�_« iL(«vK� ·dF��« l�«u�

ÂË“u��d�« v�≈ UN��� q�U(« U�d�«

U�d�« j�d�

WOMO�√ ÷UL�√
wMO�√ iL�

WO�JF�« …dHA�«

5�Ëd��« vM�� UNM�Ë W�bO����« WK�K��«

WO�ö��« …dHA�«

bF� ÂË“u��d�« t�—œUG� bM� q�U(« U�d�«
wMO�_« iL(« s� t��uL� vI�√ U�

ÂË“uÂË“uÂË“ ��d�«u��d�«u  WD��

q�U(« U�d�«

ÂË“uÂË“uÂË“ ��d�« WD��u��d�« WD��uÂË“uÂË“uÂË“ ��d�« WD��u��d�« WD��u

WL�d��«

a?�M�«a?�M�«

Translation

Transcription



w�«—u�« ŸuM��«Ë W�«—u�« Ø ±∑∞

  UMO�Ëd��« s� WHK��� Ë√ W�UF� dO�  UMO�Ëd� lOMB� v�≈ ÍœR� b� t�√ t�—uD�Ë Æframe shift —U�ù« p�d%frame shift —U�ù« p�d%frame shift

 WOK�M*« WOK)« UOLO�√ vL�*« ÷d*«  «dHD�« s� Ÿ«u�_« Ác� q�� s� W�ËdF*« ÷«d�_« s�Ë ÆW�uKD*«
 pO�U�uKG�« wMO�_« iL(« lOMB� s� W�ËR�*«  «dHA�« b�√ …dH� t� V���� Íc�« sickle cell anaemia

 UN�«b���«Ë haemoglobin Âb�« »UC� ¡Íe� lOMB� s� W�ËR�*« WOMO�_« ÷UL�_« WK�K� w� glutamic

 U�dL� dOBI�Ë ¡«dL(« Âb�« U�ö� qJ� w� dOOG� v�≈ ÍœR� U2 valline 5�UH�« iL� lMB� Èd�√ …dHA�valline 5�UH�« iL� lMB� Èd�√ …dHA�valline

Æanaemia Âb�« dIH� W�U�ù« v�≈ ÍœR� U2 W�UB*« dO� W�œUF�« WOK)U� W�—UI�
 œb�  w�  hI�  Ë√  …œU�“  UN���  w��«  WO�u�U�Ëd ÚJ�«   «dHD�U�  vL��  U�  p�–  s�  «dD�  qI�  ôË
 qBHM�  ô  Ë√  ‰Ë_«  w�«e��ô«  ÂU�I�ô«  ¡UM�√  ÊU�√u��«  ÊU�u�U�Ëd ÚJ�«  r�IM�  ô  ÊQ�  ¨ U�u�U�Ëd ÚJ�«
 t�H� ŸuM�« s� «bO�U�Ëd Ú� vIK��  UDO�U'« b�√ Ê√ wMF� U2 w�U��« w�«e��ô« ÂU�I�ô« ¡UM�√ Ê«bO�U�Ëd ÚJ�«
 Ë√ dJ�*«  u*« v�≈ Ë√ ÷UN�ù« v�≈ U�≈ ÍœR� «c� ÆbO�U�Ëd ÚJ�« p�– s� UN���� vIK�� ô Èd�_« WDO�U'«Ë
 Ê Ë Ú—«œ W�“ö�� vL�� U� Ë√ WO�uGM*« W�ö��« ÷d� q�� ¨…dOD� W�b��Ë WOKI� ÷«d�√Ë ÷«d�Q� W�U�ù«
 W�ö� t�b� `�BO� ≤± Âu�U�Ëd ÚJ�« s� WO�U{≈ W��� vK� »UB*« ‰uB� UN���� w��« 
 Ê Ë Ú—«œ W�“ö�� vL�� U� Ë√ WO�uGM*« W�ö��« ÷d� q�� ¨…dOD� W�b��Ë WOKI� ÷«d�√Ë ÷«d�Q� W�U�ù«
 W�ö� t�b� `�BO� ≤± Âu�U�Ëd ÚJ�« s� WO�U{≈ W��� vK� »UB*« ‰uB� UN���� w��« 
 Ê Ë Ú—«œ W�“ö�� vL�� U� Ë√ WO�uGM*« W�ö��« ÷d� q�� ¨…dOD� W�b��Ë WOKI� ÷«d�√Ë ÷«d�Q� W�U�ù«

down syndrome

Æ(Hartl 1983: 337-72) 5M�« 5�u�U�Ëd Ú� s� ôb� UNM�
 WOFO�D�« UN��O� l� Ê“«u��« s� W�U� X��√ b� ÊuJ� WKOBH�« Ê_ ö�U� ÊuJ� b�Ë dC� —uHD�« Ê√ p� ô
 s�U���« —œUB� r�√ s� vI�� p�– l� —uHD�« sJ� ÆUN(U� w� ÊuJ� s� Ê“«u��« «cN� q�� ·«d��« Í√Ë
 Êu�—«e*« ŸUD��« W�b���*«  «dHD�« o�d� s�Ë ÆWO�O��«  «dOG��« l� rK�Q��«Ë —uD�K� »uKD*« w�«—u�«
 —bB*« w�  «dHD�«Ë ÆW�u�d� WMO��  ôö� À«b���«Ë rN�uB�� …œU�“Ë rN�U��≈ 5�% WO�U*« «u�d�Ë
 oO�«u��«Ë  «œU%ôU� Æ—uD��« ÀËb( W�“ö�« ÂU)« …œU*« d�u� w��« WO�«—u�«  U�ö��ô« lOL' w�U�_«
 s�U��K� VO�d� …œU�≈ ô≈ w� U� w�«e��ô« ÂU�I�ô« ¡UM�√  U�u�U�Ëd ÚJ�«Ë  UMO'« jK� s� W&UM�« …b�b'«
 VO�«d�Ë  UMO� tM� Z�M� —uHD�« sJ� ¨nK)« v�≈ nK��« s� — Òb%Ë ö�√ œu�u� u� U* jK� …œU�≈Ë w�«—u�«
 s� Z�M� w��« VO�«d��« Ác� kH� vK� wFO�D�« »U���ô« qLF�Ë Æq�_« w� …œu�u� sJ� r� …b�b� WO�«—Ë
 U� —«dL��«Ë ¡UI�K�  d��√  W�dH� “U�9  UMzU� UNM� QAM�Ë …b�b'«  «dHD�«Ë oO�«u��«Ë   «œU%ô« pK�
 ÊuJ� w��«  «dHD�« s� dO�J� Æ…b���*« WO�O��« ·ËdE�« l� U�¡«u�Ë UHOJ� d��√ WO�«—Ë VO�«d� s� tKL%
 s�Ë ÆÈd�√ W�O� v�≈ qI��« «–≈ UNKL�� s� `�UB� VKIM� Ë√ —UC�« U�d�√ ÂbFM� b� WMOF� W�O� w� …—U{
 …dOG�*« ·ËdE�« l� nOJ��U�  UMzUJK� `L��Ë w�«—u�« ŸuM��« v�≈ ÍœR� —uHD�« s� —b� œu�Ë Í—ËdC�«
 U�U�√ qJA� WO�u�d� X�U� «–≈ WF�UM�« VO�«d��« Ác� q��Ë ÆqC�√ WI�dD� q�UM��«Ë ¡UI��« s� UNM ÒJ1Ë
 ‰UO�√ …b� bF�Ë Æq�UM��«Ë ¡UI�K� qC�√ …eO� UC�√ UN�M1 U2 UNK�� v�≈ U�—d9 w��« W�uL�*« —uD��
 ‰uIF*« Èu��*« s� —uHD�« ‰bF�Ë W�d� …œU�“ Ê√ ô≈ ÆqC�_« …eO*« Ác� WKOBH�« ¡UC�√ rEF* ÊuJO�

ÆWO�«—u�«  U�uKF*« qI� w� W�b�« Âb�Ë ÂUE��ô« Âb� v�≈ œuI� …—U{ ZzU�� v�≈ ÍœR� b�


