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16.1. ADN lµ vËt chÊt di truyÒn 
16.2. NhiÒu protein phèi hîp víi nhau trong qu¸ tr×nh 

sao chÐp vµ söa ch÷a ADN 

16.3. Mçi nhiÔm s¾c thÓ gåm mét ph©n tö ADN ®−îc 
®ãng gãi cïng víi c¸c protein 

 
 
 
 

µo n¨m 1953, James Watson vµ Francis Crick ®· g©y 
chÊn ®éng céng ®ång khoa häc b»ng viÖc c«ng bè m« 
h×nh chuçi xo¾n kÐp vÒ cÊu tróc ph©n tö cña axit 

deoxyribonucleic, ®−îc gäi t¾t lµ ADN. H×nh 16.1 cho thÊy 
Watson (tr¸i) vµ Crick ®ang say s−a ng¾m nh×n m« h×nh ADN 
®−îc dùng b»ng vá hép vµ d©y thÐp cña hä. Tr¶i qua h¬n 50 
n¨m, m« h×nh nµy xuÊt th©n chØ lµ mét ®Ò xuÊt míi ®· dÇn trë 
thµnh biÓu t−îng cña sinh häc hiÖn ®¹i. ADN, hîp chÊt di 
truyÒn, chÝnh lµ ph©n tö ®¸ng ng−ìng mé nhÊt trong thêi ®¹i 
cña chóng ta. Trong thùc tÕ, c¸c yÕu tè di truyÒn cña Mendel 
còng nh− c¸c gen n»m trªn nhiÔm s¾c thÓ cña Morgan ®Òu chøa 
ADN. Trªn quan ®iÓm hãa häc, cã thÓ nãi tµi s¶n di truyÒn mµ 
mçi ng−êi chóng ta ®Ó l¹i cho thÕ hÖ sau chÝnh lµ c¸c ph©n tö 
ADN cã trªn 46 nhiÔm s¾c thÓ mµ chóng ta ®−îc thõa h−ëng tõ 
c¸c th©n sinh (bè, mÑ) vµ ADN cã trong c¸c ti thÓ ®−îc truyÒn 
l¹i theo dßng mÑ. 
Trong tÊt c¶ c¸c ph©n tö cã trong tù nhiªn, c¸c axit nucleic lµ 
“®éc nhÊt, v« nhÞ” vÒ kh¶ n¨ng tù sao chÐp (t¸i b¶n) tõ c¸c ®¬n 
ph©n thµnh phÇn. Trong thùc tÕ, ®Æc ®iÓm con c¸i gièng bè, mÑ 
lµ kÕt qu¶ cña qu¸ tr×nh sao chÐp chÝnh x¸c ADN vµ sù di 
truyÒn cña nã qua c¸c thÕ hÖ. Th«ng tin di truyÒn ®−îc m· hãa 
b»ng ng«n ng÷ hãa häc cña ADN vµ ®−îc t¸i b¶n ë mäi tÕ bµo 
trong c¬ thÓ cña mçi ng−êi chóng ta. ChÝnh ng«n ng÷ lËp tr×nh 
cña ADN ®· ®iÒu khiÓn qu¸ tr×nh ph¸t triÓn c¸c tÝnh tr¹ng vÒ 
hãa sinh, gi¶i phÉu, sinh lý vµ ë mét møc ®é nhÊt ®Þnh lµ tËp 
tÝnh ë mçi c¬ thÓ sinh vËt. Ch−¬ng nµy ®Ò cËp ®Õn viÖc b»ng 
c¸ch nµo c¸c nhµ khoa häc chøng minh ®−îc ADN lµ vËt chÊt 
di truyÒn vµ b»ng c¸ch nµo Watson vµ Crick ph¸t hiÖn ra cÊu 
tróc ph©n tö cña nã. §ång thêi, chóng ta còng sÏ thÊy b»ng 
c¸ch nµo ADN cã thÓ sao chÐp (c¬ së ph©n tö cña di truyÒn) vµ 
®−îc söa ch÷a. Cuèi cïng, chóng ta sÏ kh¶o s¸t xem ADN cïng  
víi protein  ®· ®ãng gãi nh− thÕ nµo trong nhiÔm s¾c thÓ. 

 
 

Ngµy nay, ngay c¶ häc sinh tiÓu häc còng ®· ®−îc nghe nãi vÒ 
ADN, trong khi c¸c nhµ khoa häc th−êng xuyªn thao t¸c víi 
ADN trong phßng thÝ nghiÖm nh»m lµm thay ®æi tÝnh tr¹ng di 
truyÒn cña c¸c tÕ bµo vµ c¬ thÓ. Tuy vËy, ®Õn ®Çu thÕ kû XX, 
ph©n tö nµo lµm nhiÖm vô di truyÒn vÉn cßn ch−a râ vµ lóc ®ã 
c©u hái nµy lµ mét trong nh÷ng th¸ch thøc lín nhÊt víi c¸c nhµ 
sinh häc. 
 

T×m kiÕm vËt chÊt di truyÒn: 
Qu¸ tr×nh t×m hiÓu khoa häc 
 

Khi nhãm nghiªn cøu cña T. H. Morgan cho thÊy c¸c gen n»m 
däc theo c¸c nhiÔm s¾c thÓ (xem m« t¶ ë Ch−¬ng 15), hai thµnh 
phÇn hãa häc cña nhiÔm s¾c thÓ - ADN vµ protein - ®−îc coi lµ 
hai hîp chÊt øng viªn cho vai trß vËt chÊt di truyÒn. Cho ®Õn 
nh÷ng n¨m 1940, c¸c b»ng chøng "ñng hé" protein d−êng nh− 
−u thÕ h¬n; ®Æc biÖt, mét sè nhµ hãa sinh ®· xÕp protein vµo 
nhãm c¸c ®¹i ph©n tö võa cã tÝnh ®Æc hiÖu chøc n¨ng cao võa 
cã tÝnh ®a d¹ng vèn lµ nh÷ng yªu cÇu thiÕt yÕu cña vËt chÊt di 
truyÒn. Ngoµi ra, lóc ®ã hiÓu biÕt vÒ c¸c axit nucleic cßn h¹n 
chÕ; d−êng nh− c¸c thuéc tÝnh vËt lý vµ hãa häc cña chóng 
kh«ng t−¬ng ®ång víi sù ®a d¹ng phong phó cña c¸c tÝnh tr¹ng 
di truyÒn biÓu hiÖn ®Æc thï ë mçi c¬ thÓ sinh vËt kh¸c nhau.  
Quan ®iÓm nµy sau ®ã ®· ®−îc thay ®æi dÇn tõ kÕt qu¶ cña mét 
sè nghiªn cøu ë vi sinh vËt. Gièng nh− c¸c nghiªn cøu cña 
Mendel vµ Morgan, mét trong nh÷ng yÕu tè quan träng nhÊt ®Ó 
x¸c ®Þnh ®−îc tÝnh nhÊt qu¸n cña vËt chÊt di truyÒn chÝnh lµ 
viÖc lùa chän ®−îc loµi sinh vËt thÝ nghiÖm phï hîp. Vai trß di 
truyÒn cña ADN ®−îc ph¸t hiÖn ®Çu tiªn ë vi khuÈn vµ virut; 
chóng cã ®Æc ®iÓm ®¬n gi¶n h¬n so víi ®Ëu Hµ lan, ruåi giÊm 
vµ ng−êi. ë phÇn tiÕp theo cña ch−¬ng nµy, chóng ta sÏ lÇn theo 
qu¸ tr×nh t×m hiÓu khoa häc ®Ó tõ ®ã c¸c nhµ khoa häc ®· t×m ra 
vµ x¸c ®Þnh ®−îc vai trß lµ vËt chÊt di truyÒn cña ADN. 

V

C¸c kh¸i niÖm chÝnh 

� H×nh 16.1 CÊu tróc ADN ®−îc x¸c ®Þnh nh− thÕ nµo? 

C¬ së ph©n tö 
cña di truyÒn  

Tæng quan 

B¶n chØ dÉn vËn hµnh sù sèng 

Kh¸i niÖm 

ADN lµ vËt chÊt di truyÒn 
16.1 
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B»ng chøng lµ ADN cã thÓ biÕn ®æi vi khuÈn 
Chóng ta cã thÓ theo dâi qu¸ tr×nh kh¸m ph¸ ra vai trß di truyÒn 
cña ADN ng−îc trë vÒ n¨m 1928. Vµo n¨m ®ã, mét y sü qu©n y 
ng−êi Anh tªn lµ Frederick Griffith, trong nç lùc t×m kiÕm 
v¨cxin phßng bÖnh viªm phæi, ®· tiÕn hµnh nghiªn cøu ë vi 
khuÈn Streptococcus pneumoniae lµ t¸c nh©n g©y bÖnh viªm 
phæi ë c¸c loµi ®éng vËt cã vó. Griffith cã hai chñng (gièng) vi 
khuÈn; mét chñng ®éc (g©y bÖnh) vµ mét chñng kh«ng ®éc 

(kh«ng g©y bÖnh). Griffith ®· rÊt ng¹c nhiªn khi ph¸t hiÖn ra 
r»ng khi c¸c tÕ bµo cña chñng ®éc ®· bÞ diÖt bëi nhiÖt (®un 
nãng) khi ®−îc trén víi c¸c tÕ bµo sèng cña chñng kh«ng ®éc 
l¹i cã thÓ sinh ra c¸c tÕ bµo con g©y ®éc (H×nh 16.2). H¬n n÷a, 
tÝnh tr¹ng tËp nhiÔm nµy ®−îc di truyÒn cho tÊt c¶ c¸c tÕ bµo vi 
khuÈn thÕ hÖ con xuÊt ph¸t tõ tÕ bµo biÕn ®æi ban ®Çu. Râ rµng, 
mét chÊt hãa häc nµo ®ã (lóc ®ã ch−a râ b¶n chÊt) cña c¸c tÕ 
bµo g©y ®éc ®· chÕt ®· g©y nªn sù biÕn ®æi di truyÒn nµy. 
Griffith gäi hiÖn t−îng nµy lµ biÕn n¹p vµ ®−îc chóng ta ngµy 
nay ®Þnh nghÜa lµ qu¸ tr×nh mét tÕ bµo tiÕp nhËn ADN tõ m«i 
tr−êng bªn ngoµi, dÉn ®Õn sù thay ®æi kiÓu gen vµ kiÓu h×nh. 

C«ng bè cña Griffith ®· më ®−êng cho mét nghiªn cøu 
®−îc triÓn khai trong suèt 14 n¨m sau ®ã bëi mét nhµ virut häc 
ng−êi Mü tªn lµ Oswald Avery nh»m môc ®Ých x¸c ®Þnh b¶n 
chÊt cña chÊt biÕn n¹p. Avery tËp trung vµo ba nhãm hîp chÊt 
cã nhiÒu kh¶ n¨ng h¬n c¶ lµ ADN, ARN (mét lo¹i axit nucleic 
kh¸c) vµ protein. Avery ®· tiÕn hµnh ph¸ vì tÕ bµo cña chñng vi 
khuÈn g©y ®éc ®· chÕt bëi ®un nãng, råi tiÕn hµnh chiÕt xuÊt 
c¸c thµnh phÇn tõ dÞch chiÕt tÕ bµo. ë mçi ph−¬ng thøc thÝ 
nghiÖm, Avery tiÕn hµnh xö lý lµm bÊt ho¹t tõng nhãm chÊt. 
Sau ®ã, dÞch chiÕt sau khi xö lý ®−îc trén vµ kiÓm tra kh¶ n¨ng 
biÕn n¹p vµo chñng vi khuÈn kh«ng ®éc cßn sèng. KÕt qu¶ thÝ 
nghiÖm cho thÊy chØ khi ADN ®−îc duy tr× (kh«ng bÞ bÊt ho¹t) 
hiÖn t−îng biÕn n¹p mµ Griffith m« t¶ míi diÔn ra. N¨m 1944, 
Avery vµ c¸c ®ång nghiÖp cña m×nh lµ Maclyn McCarty vµ 
Colin MacLeod ®· c«ng bè r»ng: ADN chÝnh lµ chÊt biÕn n¹p. 
Ph¸t hiÖn nµy cña hä ®· ®−îc chµo ®ãn bëi nhiÒu ng−êi quan 
t©m, nh−ng còng cã kh«ng Ýt hoµi nghi, mét phÇn cã thÓ bëi v× 
nhiÒu ng−êi ®· quen víi t− t−ëng xem protein lµ vËt chÊt di 
truyÒn phï hîp h¬n. H¬n n÷a, nhiÒu nhµ khoa häc kh«ng thuyÕt 
phôc víi quan ®iÓm cho r»ng c¸c gen cña vi khuÈn cã thµnh 
phÇn cÊu t¹o vµ chøc n¨ng gièng víi c¸c gen ë c¸c loµi sinh vËt 
bËc cao (cã cÊu t¹o c¬ thÓ phøc t¹p h¬n). Nh−ng nguyªn nh©n 
chÝnh cña nh÷ng hoµi nghi nµy cã lÏ lµ do nh÷ng hiÓu biÕt vÒ 
ADN vµo thêi ®iÓm ®ã cßn rÊt h¹n chÕ. 

B»ng chøng ADN virut lËp tr×nh tÕ bµo 
Mét b»ng chøng kh¸c cñng cè cho viÖc x¸c ®Þnh ADN lµ vËt 
chÊt di truyÒn b¾t nguån tõ c¸c nghiªn cøu ë c¸c virut l©y 
nhiÔm vi khuÈn (H×nh 16.3). Nh÷ng virut nµy cßn ®−îc gäi lµ 

 
 
TÝnh tr¹ng di truyÒn cã thÓ truyÒn gi÷a c¸c 
chñng vi khuÈn kh¸c nhau hay kh«ng? 

Frederick Griffith ®· nghiªn cøu hai chñng vi 
khuÈn Streptococcus pneumoniae. Chñng vi khuÈn S 
(khuÈn l¹c tr¬n) g©y viªm phæi ë chuét; ®©y lµ chñng ®éc v× 
tÕ bµo cña chóng cã líp vá kh¸ng ®−îc hÖ thèng b¶o vÖ ë 
®éng vËt. Chñng vi khuÈn R (khuÈn l¹c nh¨n) kh«ng cã líp 
vá vµ kh«ng ®éc (kh«ng g©y bÖnh). §Ó thö nghiÖm qu¸ tr×nh 
ph¸t sinh bÖnh, Griffith ®· tiªm hai chñng vi khuÈn vµo 
chuét thÝ nghiÖm nh− s¬ ®å d−íi ®©y: 

C¸c tÕ bµo S sèng 
(®èi chøng) 

C¸c tÕ bµo R 
sèng (®èi 
chøng) 

C¸c tÕ bµo                      
S chÕt bëi nhiÖt 
(®èi chøng) 

Hçn hîp                  
tÕ bµo S chÕt             
vµ R sèng 

 
 
 
 
 

   

Chuét chÕt Chuét sèng Chuét sèng Chuét chÕt 

 
  Trong mÉu m¸u, cã 

tÕ bµo chñng S cã 
thÓ sinh s¶n, t¹o nªn 
c ç tÕ bµo chñng S 
thÕ hÖ con 

Griffith kÕt luËn r»ng vi khuÈn R sèng ®· ®−îc 
biÓn ®æi thµnh vi khuÈn S g©y bÖnh b»ng mét chÊt di truyÒn 
kh«ng biÕt nµo ®ã b¾t nguån tõ c¸c tÕ bµo S ®· chÕt; ®iÒu 
nµy dÉn ®Õn hiÖn th−îng tÕ bµo R trë nªn cã líp vá. 

F. Griffith, The significance of pneumococcal types, 
Journal of Hygiene 27: 113 - 119 (1928). 

Trªn c¬ së nµo thÝ nghiÖm trªn ®©y lo¹i trõ 
kh¶ n¨ng c¸c tÕ bµo chñng R cã thÓ chØ cÇn ®¬n gi¶n dïng 
líp vá cña c¸c tÕ bµo S ®· chÕt ®Ó cã thÓ chuyÓn thµnh 
d¹ng vi khuÈn ®éc (g©y bÖnh)? 

� H×nh 16.2  Nghiªn cøu ph¸t hiÖn 

ThÝ nghiÖm 

KÕt qu¶ 

KÕt luËn 

Nguån 

§iÒu g× NÕu ? 
sao ? 

  

� H×nh 16.3 Virut l©y nhiÔm tÕ bµo vi khuÈn. 
Phag¬ T2 vµ c¸c phag¬ cã quan hÖ kh¸c tÊn c«ng tÕ bµo vi 
khuÈn chñ vµ b¬m vËt chÊt di truyÒn cña chóng qua mµng sinh
chÊt (plasma membrane); trong khi ®ã, phÇn ®Çu vµ ®u«i cña 
phag¬ ®−îc gi÷ l¹i ë bªn ngoµi bÒ mÆt tÕ bµo vi khuÈn (¶nh 
chôp qua kÝnh hiÓn vi ®iÖn tö truyÒn qua t« mÇu - HV§TTQm) 

§Çu 
phag¬ 

§Üa nÒn 
phÇn ®u«i 

Sîi ®u«i 

ADN 

TÕ bµo 
vi khuÈn 
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bacteriophag¬ (nghÜa lµ “thÓ ¨n khuÈn” hay “thùc khuÈn thÓ”) 
hoÆc ®−îc gäi t¾t lµ phag¬. So víi c¸c tÕ bµo, c¸c virut cã cÊu 
t¹o ®¬n gi¶n h¬n nhiÒu. Mét virut th−êng chØ bao gåm ADN 
(hoÆc ®«i khi lµ ARN) ®−îc bao bäc bëi mét líp vá protein. §Ó 
cã thÓ sinh s¶n, virut ph¶i l©y nhiÔm vµo trong mét tÕ bµo råi 
giµnh lÊy bé m¸y trao ®æi chÊt cña tÕ bµo. 

C¸c phag¬ ®· vµ ®ang ®−îc sö dông réng r·i lµm c«ng cô 
nghiªn cøu di truyÒn häc ph©n tö. N¨m 1952, Alfred Hershey 
vµ Martha Chase ®· tiÕn hµnh thÝ nghiÖm cho thÊy ADN lµ vËt 
chÊt di truyÒn cña phag¬ cã tªn lµ T2. §©y lµ mét trong nhiÒu 
lo¹i virut l©y nhiÔm Escherichia coli (E. coli), mét loµi vi 
khuÈn th−êng sèng trong ruét ®éng vËt cã vó. Thêi kú ®ã, c¸c 

nhµ sinh häc ®· biÕt râ lµ: phag¬ T2, gièng víi nhiÒu phag¬ 
kh¸c, cã thµnh phÇn cÊu t¹o hÇu nh− chØ gåm ADN vµ protein. 
Hä còng ®ång thêi biÕt r»ng phag¬ T2 cã thÓ nhanh chãng 
chuyÓn tÕ bµo E. coli thµnh mét “nhµ m¸y” s¶n xuÊt T2 dÉn 
®Õn sù gi¶i phãng nhiÒu b¶n sao phag¬ cïng sù ph©n r· tÕ bµo. 
B»ng mét c¸ch nµo ®ã, T2 cã thÓ t¸i lËp tr×nh tÕ bµo chñ cña nã 
®Ó s¶n sinh c¸c virut. Nh−ng, c©u hái lµ: thµnh phÇn nµo cña 
virut - protein hay ADN - chÞu tr¸ch nhiÖm cho qu¸ tr×nh ®ã? 

Hershey vµ Chase ®· tr¶ lêi c©u hái nµy b»ng viÖc thiÕt kÕ 
mét thÝ nghiÖm cho thÊy chØ mét trong hai thµnh phÇn cña 
phag¬ T2 x©m nhËp ®−îc vµo trong tÕ bµo E. coli trong qu¸ 
tr×nh l©y nhiÔm (H×nh 16.4). Trong thÝ nghiÖm cña m×nh, c¸c 

 
 
Protein hay ADN lµ vËt chÊt di truyÒn cña phag¬ T2? 

Alfred Hershey vµ Martha Chase ®· sö dông c¸c ®ång vÞ phãng x¹ 35S vµ 32P nh»m t−¬ng øng x¸c ®Þnh "sè phËn" 
biÕn ®æi cña c¸c protein vµ ADN cã nguån gèc phag¬ T2 sau khi chóng l©y nhiÔm vµo tÕ bµo vi khuÈn. Hä muèn x¸c ®Þnh ph©n tö 
nµo trong c¸c ph©n tö nµy ®i vµo tÕ bµo vµ t¸i lËp tr×nh ho¹t ®éng cña vi khuÈn gióp chóng cã thÓ s¶n sinh ra nhiÒu virut thÕ hÖ con. 

 

Khi protein ®−îc ®¸nh dÊu (l« thÝ nghiÖm 1), ho¹t tÝnh phãng x¹ ®−îc gi÷ bªn ngoµi tÕ bµo; nh−ng khi ADN ®−îc ®¸nh 
dÊu phãng x¹ (l« thÝ nghiÖm 2), ho¹t tÝnh phãng x¹ ®−îc t×m thÊy bªn trong tÕ bµo. C¸c tÕ bµo vi khuÈn mang ADN cña phag¬ ®¸nh 
dÊu phãng x¹ gi¶i phãng ra c¸c virut thÕ hÖ con mang ®ång vÞ phãng x¹ 32P. 

ADN cña phag¬ ®· ®i vµo tÕ bµo vi khuÈn, nh−ng protein cña phag¬ th× kh«ng. Hershey vµ Chase kÕt luËn r»ng: ADN, 
chø kh«ng ph¶i protein, cã chøc n¨ng lµ vËt chÊt di truyÒn ë phag¬ T2. 

A.D. Hershey and M. Chase, Independent functions of viral protein and nucleic acid in growth of bacteriophage, Journal of General 
Physiology 36: 39 - 56 (1952) 

KÕt qu¶ thÝ nghiÖm sÏ kh¸c biÖt nh− thÕ nµo nÕu nh− protein lµ vËt chÊt mang th«ng tin di truyÒn? 

� H×nh 16.4 Nghiªn cøu ph¸t hiÖn 

ThÝ nghiÖm 

KÕt qu¶ 

KÕt luËn 

Nguån 

®iÒu g× NÕu ? 

Phag¬ ®¸nh dÊu phãng x¹ 
®−îc trén víi vi khuÈn. Phag¬ 
l©y nhiÔm c¸c tÕ bµo vi khuÈn. 

KhuÊy m¹nh hçn hîp b»ng 
m¸y xay ®Ó lµm tung phÇn 
phag¬ bªn ngoµi tÕ bµo ra 
khái tÕ bµo. 

Ly t©m ®Ó c¸c tÕ bµo vi 
khuÈn dÝnh kÕt víi nhau 
thµnh cÆn ly t©m ë ®Êy 
èng nghiÖm; phÇn bªn 
ngoµi cña phag¬ vµ phag¬ 
tù do nhÑ h¬n nªn ë d¹ng 
ph©n t¸n trong dÞch ly t©m. 

§o ho¹t ®é 
phãng x¹ 
trong phÇn 
cÆn ly t©m vµ 
dÞch ly t©m. 

Ho¹t ®é phãng x¹ 
(protein phag¬) cã 
trong dÞch ly t©m. 

Phag¬ 

TÕ bµo vi khuÈn 

Protein ®−îc 
®¸nh dÊu 
phãng x¹ 

Vá protein  

ADN phag¬ 

ADN 

Ly t©m 

CÆn ly t©m (gåm tÕ bµo vi khuÈn 
vµ c¸c thµnh phÇn cña nã) 

Ho¹t ®é phãng x¹ 
(ADN phag¬) cã 
trong cÆn ly t©m. 

ADN ®−îc 
®¸nh dÊu 
phãng x¹ 

Ly t©m 

CÆn ly t©m  

L« thÝ nghiÖm 1: Phag¬ 
®−îc nu«i trong m«i 
tr−êng chøa ®ång vÞ 
phãng x¹ l−u huúnh (35S) 
®Ó ®¸nh dÊu protein cña 
phag¬ (mÇu hång). 

L« thÝ nghiÖm 2: Phag¬ 
®−îc nu«i trong m«i 
tr−êng chøa ®ång vÞ 
phãng x¹ phospho (32P) 
®Ó ®¸nh dÊu ADN cña 
phag¬ (mÇu xanh d−¬ng). 
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nhµ khoa häc ®· dïng ®ång vÞ phãng x¹ cña l−u huúnh (S) ®Ó 
®¸nh dÊu protein trong mét l« thÝ nghiÖm, vµ sö dông ®ång vÞ 
phãng x¹ cña phospho (P) ®Ó ®¸nh dÊu ADN trong l« thÝ 
nghiÖm thø hai. Bëi v× protein chøa l−u huúnh trong thµnh phÇn 
cÊu t¹o cña nã, trong khi ADN th× kh«ng, nªn c¸c nguyªn tö S 
phãng x¹ chØ kÕt hîp vµo c¸c ph©n tö protein cña phag¬. T−¬ng 
tù nh− vËy, c¸c nguyªn tö P phãng x¹ chØ ®¸nh dÊu ADN, mµ 
kh«ng ®¸nh dÊu protein, bëi v× hÇu hÕt c¸c nguyªn tö phospho 
cña phag¬ ®Òu ë trong ph©n tö ADN cña nã. Trong thÝ nghiÖm 
nµy, c¸c nhµ khoa häc ®· cho c¸c tÕ bµo E. coli kh«ng ®¸nh dÊu 
phãng x¹ l©y nhiÔm ®éc lËp víi phag¬ T2 thu ®−îc tõ hai l« thÝ 
nghiÖm ®¸nh dÊu phãng x¹ protein vµ ADN. C¸c nhµ khoa häc 
sau ®ã ®· kiÓm tra xem lo¹i ph©n tö nµo - ADN hay protein - ®· 
®i vµo c¸c tÕ bµo vi khuÈn ngay sau qu¸ tr×nh l©y nhiÔm, qua ®ã 
nã cã kh¶ n¨ng t¸i lËp tr×nh ho¹t ®éng cña c¸c tÕ bµo. 

Hershey vµ Chase ®· ph¸t hiÖn ra r»ng chÝnh ADN cña 
phag¬ ®· ®i vµo tÕ bµo vi khuÈn, trong khi protein cña phag¬ th× 
kh«ng. H¬n n÷a, khi c¸c tÕ bµo vi khuÈn nµy ®−îc cÊy chuyÓn 
trë l¹i m«i tr−êng nu«i cÊy, sù l©y nhiÔm vÉn tiÕp tôc diÔn ra, 
vµ c¸c tÕ bµo E. coli gi¶i phãng ra c¸c phag¬ mang mét phÇn 
c¸c nguyªn tö P phãng x¹. §iÒu nµy cho thÊy thªm r»ng ADN 
trong tÕ bµo gi÷ mét vai trß liªn tôc trong qu¸ tr×nh l©y nhiÔm. 

Hershey vµ Chase kÕt luËn r»ng ADN ®−îc phag¬ tiªm vµo 
vi khuÈn ph¶i lµ ph©n tö mang th«ng tin di truyÒn tõ ®ã tÕ bµo 
vi khuÈn míi cã thÓ t¹o nªn c¸c ADN vµ protein míi cña virut. 
Nghiªn cøu cña Hershey vµ Chase cã tÝnh b−íc ngoÆt, bëi v× nã 
cung cÊp mét b»ng chøng rÊt thuyÕt phôc r»ng c¸c axit nucleic, 
chø kh«ng ph¶i protein, lµ vËt chÊt di truyÒn, Ýt nhÊt lµ ë virut. 

C¸c b»ng chøng kh¸c chøng minh ADN 
lµ vËt chÊt di truyÒn 

C¸c b»ng chøng kh¸c chøng minh ADN lµ vËt chÊt di 
truyÒn ®Õn tõ phßng thÝ nghiÖm cña nhµ hãa sinh häc Erwin 
Chargaff. ADN ®· ®−îc biÕt lµ polyme cña c¸c nucleotide. 
Trong ®ã, mçi nucleotide gåm cã 3 thµnh phÇn: mét baz¬ chøa 
nit¬ (gäi t¾t lµ baz¬ nit¬; ®«i khi lµ baz¬ nitric), mét ®−êng 
pentose ®−îc gäi lµ deoxyribose, vµ mét nhãm phosphate 
(H×nh 16.5). C¸c baz¬ cã thÓ lµ adenine (A), thymine (T), 
guanine (G) hay cytosine (C). Chargaff ®· ph©n tÝch thµnh phÇn 
baz¬ cña ADN tõ nhiÒu sinh vËt kh¸c nhau. N¨m 1950, «ng ®· 
c«ng bè thµnh phÇn baz¬ trong ADN biÕn ®éng khi so s¸nh 
gi÷a c¸c loµi kh¸c nhau. Ch¼ng h¹n, ë ng−êi 30,3% c¸c 
nucleotide ADN chøa baz¬ A, trong khi tØ lÖ nµy ë E. coli chØ lµ 
26%. B»ng chøng vÒ tÝnh ®a d¹ng ph©n tö nh− vËy gi÷a c¸c 
loµi, vèn tr−íc ®ã ch−a tõng biÕt ®èi víi ADN, ®· cñng cè thªm 
nhËn ®Þnh ADN lµ nhãm chÊt cã tiÒm n¨ng h¬n trong vai trß 
vËt chÊt di truyÒn. 

Chargaff còng ®Æc biÖt nhÊn m¹nh mét qui luËt kú l¹ vÒ tØ lÖ 
gi÷a c¸c baz¬ nit¬ ë mçi loµi. Trong thµnh phÇn ADN cña tÊt c¶ 
c¸c loµi ®−îc nghiªn cøu, sè l−îng adenine lu«n xÊp xØ 
thymine, cßn sè l−îng guanine lu«n xÊp xØ cytosine. Ch¼ng 
h¹n, trong ADN cña ng−êi tØ lÖ cña bèn lo¹i baz¬ nit¬ ®−îc x¸c 
®Þnh lµ: A = T = 30,3%; G = 19,3% vµ C = 19,9%. Sù c©n b»ng 
vÒ sè l−îng baz¬ A víi T còng nh− gi÷a G víi C cßn ®−îc gäi 
lµ luËt Chargaff. C¬ së ph©n tö cña luËt Chargaff trong thùc tÕ 
tån t¹i nh− mét “bÝ Èn” cho ®Õn khi Watson vµ Crick ph¸t hiÖn 
ra cÊu tróc chuçi xo¾n kÐp vµo n¨m 1953. 

 

X©y dùng m« h×nh cÊu tróc ADN: 
Qu¸ tr×nh t×m hiÓu khoa häc 
Sau khi c¸c nhµ khoa häc ®· ®−îc thuyÕt phôc bëi c¸c b»ng 
chøng chøng minh ADN lµ vËt chÊt di truyÒn, mét th¸ch thøc 
®−îc ®Æt ra lµ cÇn x¸c ®Þnh ®−îc cÊu tróc cña ADN ®Ó tõ ®ã cã 
thÓ gi¶i thÝch ®−îc vai trß di truyÒn cña nã. Vµo ®Çu nh÷ng n¨m 
1950, sù s¾p xÕp cña c¸c liªn kÕt céng hãa trÞ trªn mét ph©n tö 
polyme axit nucleic ®· ®−îc biÕt râ (xem H×nh 16.5); do vËy, 
c¸c nhµ nghiªn cøu tËp trung vµo viÖc lµm s¸ng tá cÊu tróc 
kh«ng gian ba chiÒu cña ADN. Trong c¸c nhµ khoa häc nh− 
vËy cã Linus Pauling tõ ViÖn C«ng nghÖ California vµ Maurice 
Wilkins cïng Rosalind Franklin tõ §¹i häc King ë London. 
Tuy vËy, nh÷ng ng−êi ®Çu tiªn ®−a ra c©u tr¶ lêi ®óng l¹i lµ hai 
nhµ khoa häc Ýt ®−îc biÕt ®Õn vµo thêi kú ®ã - James Watson 
(ng−êi Mü) vµ Francis Crick (ng−êi Anh). 
 

 Khung  C¸c 
 ®−êng – phosphate baz¬ nit¬ 

� H×nh 16.5 CÊu tróc mét m¹ch ADN. Mçi nucleotide 
®¬n ph©n chøa mét baz¬ nit¬ (T, A, C hoÆc G), ®−êng deoxyribose
(mµu xanh d−¬ng) vµ mét nhãm phosphate (mµu vµng). Nhãm 
phosphate cña nucleotide nµy liªn kÕt víi ®−êng cña nucleotide 
tiÕp theo t¹o nªn "cét sèng" ph©n tö gåm c¸c nhãm phosphate 
vµ ®−êng lu©n phiªn, tõ ®ã c¸c baz¬ nh« ra. M¹ch 
polynucleotide cã tÝnh ®Þnh h−íng tõ ®Çu 5' (víi nhãm 
phosphate) tíi ®Çu 3' (víi nhãm -OH). 5’ vµ 3’ lµ c¸c sè chØ c¸c 
nguyªn tö carbon n»m trªn cÊu tróc vßng cña phÇn ®−êng.   

§Çu 5' 

§Çu 3' 

Phosphate 

 
§−êng (deoxyribose) 

 

Nucleotide 
cña ADN 
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Sù hîp t¸c ng¾n ngñi nh−ng rÊt næi tiÕng cña hä ®· gióp lµm 
s¸ng tá cÊu tróc bÝ Èn cña ADN ngay sau khi Watson cã chuyÕn 
th¨m §¹i häc Cambridge lµ n¬i mµ Crick ®ang nghiªn cøu c¸c 
cÊu tróc protein b»ng mét kü thuËt gäi lµ tinh thÓ häc tia X 
(xem H×nh 5.25). Khi th¨m phßng thÝ nghiÖm cña Maurice 
Wilkins, Watson nh×n thÊy h×nh ¶nh nhiÔu x¹ tia X cña ADN 
do mét ®ång nghiÖp qu¸ cè cña Wilkins lµ Rosalin Franklin 
chôp ®−îc (H×nh 16.6a). C¸c bøc ¶nh ®−îc t¹o ra b»ng kü thuËt 
tinh thÓ häc tia X cho thÊy chóng kh«ng ph¶i c¸c h×nh ¶nh cña 
c¸c ph©n tö thùc sù. C¸c ®iÓm chÊm vµ vÕt nhße nh− trªn H×nh 
16.6b ®−îc t¹o ra lµ do tia X bÞ nhiÔu x¹ (khóc x¹) khi chóng ®i 
qua c¸c sîi ADN tinh s¹ch xÕp th¼ng hµng. C¸c nhµ khoa häc 
vÒ tinh thÓ häc th−êng dïng c¸c c«ng thøc to¸n häc ®Ó chuyÓn 
t¶i c¸c th«ng tin tõ c¸c h×nh ¶nh nh− vËy thµnh h×nh d¹ng ba 
chiÒu cña c¸c ph©n tö; riªng Watson th× ®· quen thuéc víi 
nh÷ng h×nh ¶nh ®−îc t¹o ra bëi c¸c ph©n tö d¹ng chuçi xo¾n. 
Khi nghiªn cøu kü ¶nh nhiÔu x¹ tia X cña ADN do Franklin 
chôp, Watson kh«ng chØ t×m ra ADN cã d¹ng chuçi xo¾n mµ 
«ng cßn −íc l−îng ®−îc chiÒu réng cña chuçi xo¾n vµ kho¶ng 
c¸ch gi÷a hai baz¬ nit¬ liÒn kÒ däc trôc chuçi xo¾n. ChÝnh 
chiÒu réng cña chuçi xo¾n ®· chØ ra nã ®−îc t¹o nªn tõ hai 
m¹ch, kh«ng gièng víi c«ng bè ngay tr−íc ®ã cña Linus 
Pauling vÒ mét m« h×nh ph©n tö gåm 3 m¹ch. Sù ph¸t hiÖn ra 
hai m¹ch gi¶i thÝch cho viÖc thuËt ng÷ th−êng ®−îc dïng hiÖn 
nay ®Ó m« t¶ ADN lµ chuçi xo¾n kÐp (H×nh 16.7). 

Watson vµ Crick b¾t ®Çu x©y dùng c¸c m« h×nh cña chuçi 
xo¾n kÐp sao cho phï hîp víi c¸c sè liÖu ®o ®−îc qua c¸c h×nh 

¶nh nhiÔu x¹ tia X, tõ ®ã t×m ra cÊu tróc hãa häc cña ADN. 
§ång thêi sau khi ®äc mét b¶n b¸o c¸o th−êng niªn ch−a ®−îc 
c«ng bè vÒ nghiªn cøu cña Franklin, hai nhµ khoa häc biÕt r»ng 
Franklin ®· tõng kÕt luËn r»ng khung ®−êng - phosphate n»m 
bªn ngoµi chuçi xo¾n kÐp. Sù s¾p xÕp nµy rÊt thuyÕt phôc v× nã 

(a) Rosalind Franklin (b) ¶nh nhiÔu x¹ tia X cña ADN
do Franklin chôp 

� H×nh 16.6 Rosalind Franklin vµ ¶nh nhiÔu x¹ tia X 
của ADN. Franklin, mét nhµ khoa häc lçi l¹c vÒ tinh thÓ häc tia X, 
®· thùc hiÖn mét thÝ nghiÖm quan träng, tõ ®ã chôp ®−îc bøc ¶nh gióp 
Watson vµ Crick luËn ra cÊu tróc xo¾n kÐp cña ADN. Franklin qua ®êi 
n¨m 1958 do bÖnh ung th− khi c« míi 38 tuæi. §ång nghiÖp cña c« lµ 
Maurice Wilkins ®−îc nhËn ®ång gi¶i th−ëng Nobel n¨m 1962 cïng víi 
Watson vµ Crick. 

 
(a) CÊu tróc c¬ b¶n cña ADN (b) CÊu tróc hãa häc mét ®o¹n ng¾n cña ADN (c) M« h×nh lÊp kÝn kh«ng gian 

� H×nh 16.7 Chuçi xo¾n kÐp. (a) D¶i "ruy b¨ng" trong h×nh vÏ biÓu diÔn khung ®−êng - phosphate cña hai m¹ch ®¬n ADN. Chuçi 
xo¾n nµy theo "chiÒu ph¶i", nghÜa lµ vÆn vÒ phÝa ph¶i theo h−íng ®i lªn. Hai m¹ch chuçi xo¾n ®−îc gi÷ l¹i víi nhau qua c¸c liªn kÕt 
hydro (®−êng nÐt chÊm mµu ®á) h×nh thµnh gi÷a c¸c baz¬ nit¬ kÕt thµnh tõng cÆp bªn trong chuçi xo¾n. (b) §Ó thÊy cÊu tróc hãa häc 
râ h¬n, hai m¹ch ADN ®−îc vÏ th¼ng hµng nh− mét ®o¹n ng¾n cña chuçi xo¾n. Liªn kÕt céng hãa trÞ m¹nh nèi c¸c tiÓu ®¬n vÞ 
(nucleotide) trªn mét m¹ch víi nhau, trong khi c¸c liªn kÕt hydro yÕu h¬n gi÷ hai m¹ch ®¬n víi nhau. §iÒu ®¸ng l−u ý lµ hai m¹ch ®¬n 
nµy lµ ®èi song song, nghÜa lµ ch¹y song song nh−ng theo 2 chiÒu ng−îc nhau. (c) Sù xÕp chång lªn nhau cña c¸c cÆp baz¬ nit¬ mét 
c¸ch chÆt chÏ ®−îc thÊy râ trong m« h×nh ®−îc vÏ bëi m¸y tÝnh nµy. Lùc hÊp dÉn Van de Waals gi÷a tõng cÆp baz¬ xÕp chång lªn 
nhau chÝnh lµ yÕu tè chÝnh gióp gi÷ toµn bé ph©n tö víi nhau (xem Ch−¬ng 2). 

§Çu 5' 

§Çu 3' 

§Çu 3' 

§Çu 5' 

Liªn kÕt hydro 
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sÏ ®Èy c¸c baz¬ nit¬ cã tÝnh kÞ n−íc t−¬ng ®èi vµo trong vµ rêi 
xa khái c¸c ph©n tö n−íc trong phÇn dung dÞch bao quanh. 
Watson ®· x©y dùng ®−îc mét m« h×nh víi c¸c baz¬ nit¬ h−íng 
vµo phÝa trong cña chuçi xo¾n kÐp. Trong m« h×nh nµy, hai 
khung ®−êng - phosphate ch¹y ®èi song song víi nhau, nghÜa lµ 
c¸c tiÓu ®¬n vÞ cña chóng ch¹y song song nh−ng ng−îc chiÒu 
nhau (xem H×nh 16.7). Chóng ta cã thÓ t−ëng t−îng sù s¾p xÕp 
tæng thÓ gièng nh− mét chiÕc thang d©y víi c¸c thanh thang 
v÷ng ch¾c. Hai d©y cña thang ë hai bªn t−¬ng øng víi hai 
khung ®−êng - phosphate, cßn mçi thanh thang t−¬ng øng víi 
mét cÆp baz¬ nit¬. Lóc nµy, chóng ta cã thÓ t−ëng t−îng mét 
®Çu cña thang d©y ®−îc cè ®Þnh, cßn ®Çu kia ®−îc vÆn xo¾n, 
t¹o nªn cÊu tróc xo¾n lß xo ®Òu ®Æn. C¸c sè liÖu cña Franklin 
chØ ra r»ng chiÒu dµi mçi vßng xo¾n trän vÑn däc trôc chuçi 
xo¾n dµi 3,4 nm. Víi kho¶ng c¸ch gi÷a hai líp cÆp baz¬ kÕ tiÕp 
xÕp chång lªn nhau lµ 0,34nm, sÏ cã 10 líp cÆp baz¬ nit¬ 
(t−¬ng øng víi 10 thanh thang) trong mçi vßng cña chuçi xo¾n. 

C¸c baz¬ nit¬ trong chuçi xo¾n kÐp kÕt cÆp víi nhau theo tæ 
hîp ®Æc hiÖu: adenine (A) víi thymine (T), cßn guanine (G) víi 
cytosine (C). ThÝ nghiÖm theo m« h×nh "thö vµ sai", Watson vµ 
Crick ®· ph¸t hiÖn ®−îc ®Æc ®iÓm quan träng nµy cña ADN. 
§Çu tiªn, Watson t−ëng t−îng c¸c baz¬ kÕt cÆp theo tõng lo¹i, 
nghÜa lµ A víi A, C víi C. Nh−ng m« h×nh nµy kh«ng phï hîp 
víi c¸c sè liÖu tia X vèn cho biÕt ®−êng kÝnh däc chuçi xo¾n lµ 
®ång nhÊt. V× sao sù s¾p xÕp nµy kh«ng phï hîp víi kiÓu kÕt 
cÆp theo tõng lo¹i? Adenine vµ guanine lµ c¸c purine; c¸c baz¬ 
cña chóng cã cÊu tróc hai vßng h÷u c¬. Ng−îc l¹i, cytosine vµ 
thymine thuéc mét hä c¸c baz¬ kh¸c gäi lµ pyrimidine vèn chØ 
cã cÊu tróc mét vßng. Do vËy, c¸c purine (A vµ G) sÏ cã chiÒu 
réng gÊp kho¶ng 2 lÇn so víi c¸c pyrimidine (C vµ T). Mét cÆp 
purine - purine sÏ lµ qu¸ réng, trong khi mét cÆp pyrimidine - 
pyrimidine sÏ lµ qu¸ hÑp, so víi ®−êng kÝnh kho¶ng 2 nm cña 
chuçi xo¾n kÐp. Nh−ng, nÕu sù kÕt cÆp lu«n lµ mét purine víi 
mét pyrimidine th× ®−êng kÝnh chuçi xo¾n sÏ ®ång nhÊt. 

Watson vµ Crick tõ ®ã suy luËn r»ng: h¼n ph¶i cã mét kiÓu 
kÕt cÆp ®Æc hiÖu bæ sung nµo ®ã ®−îc t¹o ra bëi cÊu tróc cña 
c¸c baz¬ nit¬. Mçi baz¬ nit¬ ®Òu cã c¸c gèc hãa häc ë mÆt bªn 
cã thÓ t¹o liªn kÕt hydro víi c¸c "®èi t¸c" cña chóng: Adenine 
cã thÓ t¹o hai liªn kÕt hydro víi thymine vµ chØ víi thymine; 
trong khi guanine cã thÓ t¹o ba liªn kÕt hydro víi cytosine vµ 
chØ víi cytosine. Nãi c¸ch kh¸c, A kÕt cÆp víi T, cßn G kÕt cÆp 
víi C (H×nh 16.8). 

M« h×nh cña Watson vµ Crick ®ång thêi gi¶i thÝch ®−îc cho 
nguyªn t¾c Chargaff. BÊt cø khi nµo mét m¹ch cña ph©n tö 
ADN sîi kÐp cã A, th× m¹ch ®èi diÖn sÏ lµ T; vµ G cã mÆt trªn 
mét m¹ch sÏ lu«n lu«n kÕt cÆp víi C trªn m¹ch bæ sung t−¬ng 

øng. Do vËy, trªn ADN cña tÊt c¶ c¸c sinh vËt (chØ trõ c¸c virut 
cã vËt chÊt di truyÒn kh«ng ph¶i ADN sîi kÐp), sè l−îng 
adenine lu«n b»ng thymine, cßn sè l−îng guanine lu«n b»ng 
cytosine. MÆc dï nguyªn t¾c kÕt cÆp cña c¸c baz¬ nit¬ lµ c¬ së 
t¹o nªn c¸c “thanh thang” cña chuçi xo¾n kÐp, nh−ng nã kh«ng 
h¹n chÕ tr×nh tù cña c¸c nucleotide däc theo chuçi xo¾n. TrËt tù 
cña bèn lo¹i baz¬ nit¬ däc theo chuçi xo¾n cã thÓ biÕn ®æi bÊt 
kú, nh−ng mçi gen chØ cã mét trËt tù duy nhÊt cña c¸c chóng; 
trËt tù nµy ®−îc gäi lµ tr×nh tù c¸c baz¬ nit¬. 

Th¸ng T− n¨m 1953, Watson vµ Crick lµm söng sèt céng 
®ång khoa häc b»ng viÖc c«ng bè mét bµi b¸o ng¾n chØ dµi 1 
trang trªn t¹p chÝ Nature*. Bµi b¸o m« t¶ m« h×nh ADN mµ hä 
t×m ra: chuçi xo¾n kÐp, ®Ó råi tõ ®ã nã dÇn trë thµnh biÓu t−îng 
cña sinh häc ph©n tö. VÎ ®Ñp cña m« h×nh nµy chÝnh lµ ë chç: 
cÊu tróc ADN chØ cho chóng ta thÊy c¬ chÕ sao chÐp cña nã. 

                                              
*
 J.D. Watson and F.H.C.Crick, Molecular structure of nucleic acids: a 

structure for deoxyribose nucleic acids, Nature 171: 737-738 (1953). 

 

 

Purine + Purine: qu¸ réng 

Pyrimidine + Pyrimidine: qu¸ hÑp 

Purine + Pyrimidine: chiÒu 
réng phï hîp víi sè liÖu tia X 

 
� H×nh 16.8 Sù kÕt cÆp c¸c baz¬ nit¬ trong ADN. 
C¸c cÆp baz¬ nit¬ trong mét chuçi xo¾n kÐp ADN ®−îc gi÷ l¹i 
víi nhau bëi c¸c liªn kÕt hydro (trªn h×nh ë ®©y ®−îc vÏ b»ng 
®−êng nÐt chÊm mµu ®á). 
 

§−êng 

§−êng 

§−êng 

§−êng 

16.1 

1. Mét loµi ruåi cã tØ lÖ c¸c nucleotide trong ADN nh− 
sau: 27,3% A, 27,6% T, 22,5% G vµ 22,5% C. 
Nguyªn t¾c Chargaff ®−îc chøng minh bëi c¸c sè 
liÖu trªn nh− thÕ nµo? 

2. M« h×nh cña Watson vµ Crick gióp gi¶i thÝch 
nguyªn t¾c Chargaff nh− thÕ nµo? 

3. NÕu biÕn n¹p kh«ng x¶y ra trong 
thÝ nghiÖm cña Griffith, th× kÕt qu¶ thÝ nghiÖm sÏ cã 
thÓ kh¸c biÖt nh− thÕ nµo? Gi¶i thÝch. 

Xem gîi ý tr¶ lêi ë Phô lôc A. 

KiÓm tra kh¸i niÖm  

®iÒu g× NÕu ? 
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Mèi quan hÖ gi÷a cÊu tróc vµ chøc n¨ng béc lé râ nÐt ë 
chuçi xo¾n kÐp. ChÝnh suy nghÜ cho r»ng cã sù kÕt cÆp ®Æc hiÖu 
gi÷a c¸c baz¬ nit¬ trong ph©n tö ADN ®· lµm lãe lªn ý t−ëng 
®−a Watson vµ Crick ®Õn víi m« h×nh cÊu tróc chÝnh x¸c cña 
chuçi xo¾n kÐp. Cïng lóc ®ã, hä t×m thÊy ý nghÜa vÒ mÆt chøc 
n¨ng cña nguyªn t¾c kÕt cÆp c¸c baz¬. Hä ®· kÕt thóc bµi b¸o 
cña m×nh b»ng mét c©u ph¸t biÓu hµi h−íc nh− sau: “§iÒu ¸m 
¶nh chóng t«i lµ nguyªn t¾c kÕt cÆp ®Æc hiÖu mµ chóng t«i coi 
nh− ®Þnh ®Ò ®· ngay lËp tøc chØ ra mét c¬ chÕ sao chÐp vËt chÊt 
di truyÒn cã thÓ tån t¹i”. Trong phÇn nµy, chóng ta sÏ ®Ò cËp 
®Õn nguyªn lý c¬ b¶n cña sù sao chÐp (t¸i b¶n) ADN còng nh− 
mét sè ®Æc ®iÓm chi tiÕt quan träng cña qu¸ tr×nh ®ã. 

Nguyªn lý c¬ b¶n: kÕt cÆp baz¬ víi m¹ch 
lµm khu«n 

Trong mét bµi b¸o thø hai, Watson vµ Crick ph¸t biÓu gi¶ 
thiÕt cña hä vÒ c¬ chÕ sao chÐp ADN nh− sau: 

Lóc nµy, trong thùc tÕ m« h×nh vÒ axit deoxyribonucleic cña chóng t«i 

chÝnh lµ mét cÆp c¸c m¹ch lµm khu«n, mµ mçi m¹ch bæ sung víi 

m¹ch cßn l¹i. Chóng t«i t−ëng t−îng ra r»ng: tr−íc khi sù sao chÐp 

diÔn ra, c¸c liªn kÕt hydro bÞ ®øt g>y, sau ®ã hai m¹ch gi>n xo¾n vµ 

t¸ch khái nhau. Mçi m¹ch sau ®ã ®−îc dïng lµm khu«n ®Ó h×nh thµnh 

nªn mét m¹ch míi ®i kÌm víi nã; nhê vËy, cuèi cïng chóng ta sÏ nhËn 

®−îc hai cÆp chuçi xuÊt ph ţ tõ mét cÆp chuçi ban ®Çu. Ngoµi ra, 

tr×nh tù cña c¸c cÆp chuçi baz¬ ®−îc sao chÐp mét c¸ch chÝnh x¸c.* 

                                              
 

H×nh 16.9 m« t¶ ý t−ëng c¬ b¶n cña Watson vµ Crick. §Ó dÔ 
t−ëng t−îng, trªn h×nh chØ minh häa mét ®o¹n chuçi xo¾n kÐp 
ng¾n ë d¹ng duçi th¼ng. §iÒu ®¸ng l−u ý lµ nÕu chóng ta chØ 
biÕt tr×nh tù cña mét trong hai m¹ch ADN ®−îc vÏ trªn H×nh 
16.9a, th× chóng ta cã thÓ x¸c ®Þnh ®−îc tr×nh tù baz¬ nit¬ cña 
m¹ch cßn l¹i trªn c¬ së ¸p dông nguyªn t¾c kÕt cÆp bæ sung cña 
c¸c baz¬. Nãi c¸ch kh¸c, hai m¹ch ADN bæ sung cho nhau; 
mçi m¹ch mang th«ng tin cÇn thiÕt ®Ó t¸i thiÕt m¹ch cßn l¹i. 
Khi mét tÕ bµo sao chÐp mét ph©n tö ADN, mçi m¹ch cña ph©n 
tö ADN ®ã ®−îc dïng lµm khu«n ®Ó s¾p xÕp c¸c nucleotide vµo 
m¹ch míi bæ sung víi nã. C¸c nucleotide xÕp hµng däc theo 
m¹ch lµm khu«n tu©n thñ nguyªn t¾c kÕt cÆp cña c¸c baz¬ ®ång 
thêi liªn kÕt víi nhau ®Ó h×nh thµnh nªn mét m¹ch míi. NÕu ®· 
cã mét ph©n tö ADN sîi kÐp vµo ®Çu qu¸ tr×nh sao chÐp, th× sÏ 
nhanh chãng thu ®−îc mét b¶n sao chÝnh x¸c cña ph©n tö “mÑ”. 
C¬ chÕ sao chÐp gièng nh− viÖc dïng phim ©m b¶n ®Ó t¹o nªn 
¶nh d−¬ng b¶n; sau ®ã ¶nh d−¬ng b¶n l¹i ®−îc dïng ®Ó t¹o nªn 
mét phim ©m b¶n míi råi qu¸ tr×nh ®−îc lÆp ®i lÆp l¹i. 

M« h×nh sao chÐp ADN nh− vËy ®· kh«ng ®−îc kiÓm chøng 
trong nhiÒu n¨m kÓ tõ khi cÊu tróc cña ADN ®−îc c«ng bè. ThÝ 
nghiÖm nh»m chøng minh cho m« h×nh nµy vÒ nguyªn t¾c th× 
dÔ t−ëng t−îng, nh−ng vÒ thùc nghiÖm thÝ khã thùc hiÖn. M« 
h×nh cña Watson vµ Crick dù ®o¸n r»ng khi chuçi xo¾n kÐp sao 
chÐp, mçi ph©n tö con sÏ mang mét m¹ch cò cã nguån gèc tõ 
ph©n tö mÑ cßn mét m¹ch ®−îc tæng hîp míi. M« h×nh b¸n 
b¶o toµn nµy nh− vËy kh«ng gièng víi m« h×nh b¶o toµn vèn 
cho r»ng sau qu¸ tr×nh sao chÐp b»ng mét c¸ch nµo ®ã c¸c 
m¹ch cña chuçi xo¾n kÐp kÕt cÆp trë l¹i víi nhau (tøc lµ ph©n 
tö ADN mÑ ®−îc b¶o toµn nguyªn vÑn). M« h×nh nµy ®ång thêi 
còng kh¸c víi m« h×nh ph©n t¸n lµ m« h×nh cho r»ng c¶ bèn 
m¹ch ADN sau qu¸ tr×nh sao chÐp lµ sù tæ hîp l¹i cña c¸c ph©n 
®o¹n ADN cò xen lÉn c¸c ph©n ®o¹n ADN míi tæng hîp (H×nh 
16.10 ë trang sau). MÆc dï c¬ chÕ ®Ó ADN cã thÓ sao chÐp theo 
kiÓu b¶o toµn hoÆc ph©n t¸n lµ khã gi¶i thÝch, nh−ng trong thùc 
tÕ kh«ng thÓ lo¹i bá nh÷ng m« h×nh nµy nÕu thiÕu b»ng chøng 

16.2 Kh¸i niÖm 

NhiÒu protein phèi hîp trong 
sao chÐp vµ söa ch÷a ADN 

 
(a) Ph©n tö ADN mÑ cã hai m¹ch ADN 

bæ sung víi nhau. Mçi lo¹i baz¬ kÕt 
cÆp ®Æc hiÖu víi mét lo¹i baz¬ 
t−¬ng øng cña nã qua c¸c liªn kÕt 
hydro; trong ®ã A liªn kÕt víi T, vµ 
G liªn kÕt víi C. 

 (b) B−íc ®Çu tiªn trong sao chÐp lµ hai 
m¹ch ®¬n ADN t¸ch nhau ra. Mçi 
m¹ch cña ph©n tö ADN mÑ lóc nµy 
®−îc dïng lµm khu«n ®Ó x¸c ®Þnh 
tr×nh tù c¸c nucleotide däc theo 
m¹ch ADN míi, bæ sung víi nã. 

 (c) Theo nguyªn t¾c bæ sung, c¸c 
nucleotide "xÕp hµng" däc m¹ch 
míi vµ liªn kÕt víi nhau t¹o nªn 
khung ®−êng - phosphate. Mçi 
ph©n tö "con" sÏ cã mét m¹ch cò 
cña ph©n tö ADN mÑ (xanh sÉm) vµ 
mét m¹ch ADN míi (xanh nh¹t). 

� H×nh 16.9 M« h×nh sao chÐp ADN c¬ b¶n. Trong m« h×nh gi¶n l−îc nµy, mét ph©n ®o¹n ADN sîi kÐp ng¾n ®−îc 
gi·n xo¾n thµnh d¹ng cÊu tróc gièng nh− mét chiÕc "thang d©y". Trong ®ã "d©y thang" ë hai bªn lµ khung ®−êng - phosphate 
trªn hai m¹ch ADN; cßn mçi "thanh thang" lµ mét cÆp baz¬ nit¬ trªn hai m¹ch liªn kÕt hydro víi nhau theo nguyªn t¾c bæ 
sung (nguyªn t¾c Chargaff). C¸c h×nh ®¬n gi¶n biÓu diÔn bèn lo¹i baz¬. Trong ®ã, mµu xanh sÉm biÓu diÔn c¸c m¹ch ADN 
cã nguån gèc tõ ph©n tö ADN mÑ; cßn mµu xanh nh¹t biÓu diÔn c¸c m¹ch ADN ®−îc tæng hîp míi.  

 

 

*
F.H.C.Crick and J.D. Watson, The complementary structure of deoxyri-

bonuleic acid, Proceedings of the Royal Society of London A 223: 80 (1954). 
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thùc nghiÖm. Ph¶i ®Õn cuèi nh÷ng n¨m 1950, sau kho¶ng 2 
n¨m nghiªn cøu, Matthew Meselson vµ Franklin Stahl míi thiÕt 
kÕ ®−îc mét m« h×nh thÝ nghiÖm “s¸ng t¹o” gióp ph©n biÖt 
®−îc ba m« h×nh sao chÐp ADN. ThÝ nghiÖm cña hä ®· chøng 
minh m« h×nh sao chÐp ADN theo kiÓu b¸n b¶o toµn ®−îc 
Watson vµ Crick dù ®o¸n lµ ®óng. M« h×nh thÝ nghiÖm cña 
Meselson vµ Stahl sau ®ã ®−îc c¸c nhµ sinh häc coi nh− mét vÝ 
dô ®iÓn h×nh vÒ thiÕt kÕ thÝ nghiÖm h¬p lý (H×nh 16.11). 

MÆc dï vÒ nguyªn t¾c, c¬ chÕ sao chÐp ADN lµ ®¬n gi¶n, 
nh−ng trong thùc tÕ qu¸ tr×nh nµy diÔn ra liªn quan ®Õn nhiÒu 
sù kiÖn phøc t¹p nh−ng hµi hßa ®−îc ®Ò cËp d−íi ®©y. 

Sao chÐp ADN: quan s¸t gÇn h¬n 
Vi khuÈn E. coli cã mét nhiÔm s¾c thÓ duy nhÊt chøa 

kho¶ng 4,6 triÖu cÆp nucleotide. Trong ®iÒu kiÖn m«i tr−êng 
thuËn lîi, mçi tÕ bµo E. coli cã thÓ sao chÐp toµn bé ph©n tö 

  Sao chÐp Sao chÐp 
 TÕ bµo mÑ lÇn I lÇn II 

� H×nh 16.10 Ba m« h×nh sao chÐp ADN.  Mçi ®o¹n 
xo¾n kÐp ng¾n trªn h×nh biÓu diÔn mét ph©n tö ADN trong tÕ 
bµo. B¾t ®Çu tõ tÕ bµo "mÑ" ban ®Çu, chóng ta theo dâi qu¸ 
tr×nh sao chÐp h×nh thµnh nªn hai thÕ hÖ tÕ bµo "con" t−¬ng øng 
víi hai lÇn sao chÐp ADN. Mµu xanh nh¹t biÓu diÔn c¸c ®o¹n 
ADN ®−îc tæng hîp míi. 

(a) M« h×nh b¶o 
toµn. Hai m¹ch 
lµm khu«n kÕt 
hîp trë l¹i víi 
nhau sau qu  ̧
tr×nh sao chÐp; 
v× vËy, sîi xo¾n 
kÐp "mÑ" ®−îc 
kh«i phôc l¹i 
nh− ban ®Çu.  

(b) M« h×nh b¸n 
b¶o toµn. Hai 
m¹ch cña sîi 
xo¾n kÐp "mÑ" 
t¸ch nhau ra; 
mçi m¹ch ®−îc 
dïng lµm 
khu«n ®Ó tæng 
hîp nªn mét 
sîi kÐp míi .  

(c) M« h×nh ph©n 
t¸n. Mçi m¹ch 
cña hai ph©n tö 
ADN  sîi kÐp 
"con" ®Òu lµ 
hçn hîp cña 
c¸c ph©n ®o¹n 
cò xen lÉn c¸c 
ph©n ®o¹n míi 
tæng hîp.  

 
 
ADN sao chÐp theo kiÓu b¶o toµn, b¸n b¶o 
toµn hay ph©n t¸n? 

T¹i ViÖn c«ng nghÖ California, Mathew 
Meselson vµ Franklin Stahl ®· nu«i cÊy tÕ bµo E. coli qua 
mét sè thÕ hÖ trong m«i tr−êng chøa c¸c nucleotide tiÒn 
chÊt ®−îc ®¸nh dÊu b»ng ®ång vÞ phãng x¹ nÆng 15N. C¸c 
nhµ khoa häc sau ®ã chuyÓn vi khuÈn sang m«i tr−êng chØ 
chøa ®ång vÞ nhÑ 14N. Sau 20 phót vµ 40 phót, c¸c mÉu vi 
khuÈn nu«i cÊy ®−îc hót ra t−¬ng øng víi hai lÇn sao chÐp 
ADN. Meselson vµ Stahl cã thÓ ph©n biÖt ®−îc c¸c ph©n tö 
ADN cã tØ träng kh¸c nhau b»ng ph−¬ng ph¸p li t©m s¶n 
phÈm ADN ®−îc chiÕt rót tõ vi khuÈn. 

 

Meselson vµ Stahl ®· so s¸nh kÕt qu¶ thùc 
nghiÖm cña hä víi kÕt qu¶ dù ®o¸n t−¬ng øng víi c¸c m« 
h×nh lý thuyÕt (H×nh 16.10) ®−îc minh häa d−íi ®©y. LÇn sao 
chÐp ®Çu tiªn (lÇn I) t¹o ra mét b¨ng ADN lai "15N-14N" duy 
nhÊt. KÕt qu¶ nµy ®· lo¹i bá m« h×nh sao chÐp kiÓu b¶o 
toµn. LÇn sao chÐp thø hai (lÇn II) t¹o ra mét b¨ng ADN nhÑ 
vµ mét b¨ng ADN lai. KÕt qu¶ nµy ®· lo¹i bá m« h×nh sao 
chÐp theo kiÓu ph©n t¸n. Trªn c¬ së ®ã, c¸c nhµ khoa häc 
®· kÕt luËn r»ng ADN sao chÐp theo kiÓu b¸n b¶o toµn. 

 

M. Meselson and F.W. Stahl, The replication of DNA in 
Escherichia coli, Proceedings of the National Academy of Sciences 
USA 44: 671 - 682 (1958). 

§äc vµ ph©n tÝch bµi b¸o gèc trong tiÓu 
môc Thùc hµnh ®iÒu tra: hiÓu vµ diÔn gi¶i c¸c bµi b¸o khoa häc. 

NÕu Meselson vµ Stahl b¾t ®Çu nu«i vi 
khuÈn trong m«i tr−êng chøa 14N råi sau ®ã míi chuyÓn  vi 
khuÈn sang m«i tr−êng chøa 15N, kÕt qu¶ sÏ nh− thÕ nµo? 

� H×nh 16.11 Nghiªn cøu ph¸t hiÖn 

ThÝ nghiÖm 

KÕt qu¶ 

KÕt luËn 

Nguån 

®iÒu g× NÕu 

Nu«i vi 
khuÈn trong 
m«i tr−êng 
chøa 15N. 

ChuyÓn vi 
khuÈn sang 
m«i tr−êng 
chøa 14N. 

Li t©m mÉu 
ADN sau 20 
phót (sao 
chÐp lÇn I). 

Li t©m mÉu 
ADN sau 40 
phót (sao 
chÐp lÇn II). 

TØ träng 
thÊp 

TØ träng 
cao 

Thùc hµnh ®iÒu tra 

M« h×nh 
b¶o toµn 

M« h×nh                
b¸n b¶o toµn 

M« h×nh                
ph©n t¸n 

Sao chÐp lÇn I Sao chÐp lÇn II 
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ADN nµy vµ ph©n chia thµnh hai tÕ bµo con cã vËt chÊt di 
truyÒn gièng hÖt nhau trong vßng ch−a ®Õn 1 giê. Mçi tÕ bµo 
trong c¬ thÓ b¹n cã 46 nhiÔm s¾c thÓ trong nh©n tÕ bµo; trong 
®ã, mçi nhiÔm s¾c thÓ lµ mét ph©n tö ADN xo¾n kÐp dµi, m¹ch 
th¼ng. TÝnh tæng céng, hÖ gen nh©n ë ng−êi chøa kho¶ng 6 tØ 
cÆp baz¬, tøc lµ lín h¬n hÖ gen cña tÕ bµo vi khuÈn. NÕu chóng 
ta in toµn bé tr×nh tù hÖ gen ng−êi d−íi d¹ng c¸c kÝ tù A, T, G 
vµ C ë kÝch cì nh− tr×nh bµy ë ®©y, th× th«ng tin di truyÒn trong 
6 tØ cÆp nucleotide trong mét tÕ bµo l−ìng béi sÏ t−¬ng øng víi 
kho¶ng 1200 cuèn s¸ch cã kÝch th−íc nh− cuèn s¸ch nµy. VËy 
mµ, mçi tÕ bµo chØ cÇn vµi giê ®Ó cã thÓ sao chÐp toµn bé l−îng 
th«ng tin ®ã víi møc ®é sai sãt rÊt thÊp (tÇn sè sai sãt chØ vµo 
kho¶ng 10-9, nghÜa lµ cø 1 tû nucleotide míi cã mét nucleotide 
sao chÐp sai). Nãi c¸ch kh¸c, sù sao chÐp ADN lµ mét qu¸ tr×nh 
diÔn ra víi tèc ®é cùc kú nhanh vµ chÝnh x¸c. 

Cã hµng chôc enzym vµ protein tham gia vµo qu¸ tr×nh sao 
chÐp ADN. Nh÷ng hiÓu biÕt ®Õn nay vÒ “bé m¸y sao chÐp” ë vi 

khuÈn (ch¼ng h¹n nh− E. coli) lµ ®Çy ®ñ h¬n so víi ë sinh vËt 
nh©n thËt (eukaryote). NÕu kh«ng cã chó gi¶i g× thªm, c¸c b−íc 
®−îc m« t¶ ë ®©y lµ qu¸ tr×nh x¶y ra ë E. coli. MÆc dï vËy, c¸c 
nghiªn cøu cho ®Õn nay nh×n chung cho thÊy phÇn lín c¸c 
nguyªn t¾c sao chÐp ADN c¬ b¶n lµ gièng nhau ë sinh vËt nh©n 
s¬ (prokaryote) vµ sinh vËt nh©n thËt (eukaryote). 

Sù khëi ®Çu sao chÐp 
Qu¸ tr×nh sao chÐp ADN lu«n b¾t ®Çu t¹i nh÷ng vÞ trÝ ®Æc 

thï trªn ph©n tö ADN ®−îc gäi lµ ®iÓm khëi ®Çu sao chÐp. §ã 
lµ nh÷ng ®o¹n ADN ng¾n cã tr×nh tù nucleotide x¸c ®Þnh. 
Gièng ë nhiÒu vi khuÈn nãi chung, nhiÔm s¾c thÓ cña E. coli cã 
d¹ng vßng vµ chØ cã mét ®iÓm khëi ®Çu sao chÐp. C¸c protein 
khëi ®Çu sao chÐp nhËn ra vÞ trÝ nµy vµ g¾n vµo ADN; chóng 
t¸ch hai m¹ch ADN ra khái nhau vµ t¹o nªn “bãng sao chÐp”. 
Tõ ®iÓm khëi ®Çu sao chÐp, qu¸ tr×nh sao chÐp ADN tiÕn vÒ c¶ 
hai phÝa (H×nh 16.12a) cho ®Õn khi toµn bé ph©n tö ADN ®−îc 

 
 
 

� H×nh 16.12 C¸c ®iÓm khëi ®Çu sao chÐp ë E. coli vµ ë sinh vËt 
nh©n thËt (eukaryote). Mòi tªn mµu ®á chØ sù dÞch chuyÓn cña ch¹c sao 
chÐp, nghÜa lµ chiÒu sao chÐp ADN diÔn ra ë mçi bãng sao chÐp. 

§iÓm khëi 
®Çu sao 
chÐp 

(a) NhiÔm s¾c thÓ d¹ng vßng ë E. coli vµ nhiÒu vi khuÈn kh¸c 
chØ cã mét ®iÓm khëi ®Çu sao chÐp. T¹i ®iÓm khëi ®Çu sao 
chÐp, hai m¹ch ®¬n ADN t¸ch khái nhau h×nh thµnh nªn 
bãng sao chÐp gåm hai ch¹c sao chÐp. Qu¸ tr×nh sao chÐp 
tiÕn vÒ c¶ hai phÝa cho ®Õn khi c¸c ch¹c sao chÐp ë hai ®Çu 
“gÆp nhau”; kÕt qu¶ t¹o nªn hai ph©n tö ADN con. H×nh ¶nh 
chôp b»ng kÝnh hiÓn vi ®iÖn tö truyÒn qua (TEM) ë trªn cho 
thÊy nhiÔm s¾c thÓ vi khuÈn chØ cã mét bãng sao chÐp. 

(b) NhiÔm s¾c thÓ ë eukaryote lµ nh÷ng ph©n tö ADN d¹ng m¹ch 
th¼ng, kÝch th−íc lín. Qu¸ tr×nh sao chÐp ADN b¾t ®Çu khi 
bãng sao chÐp h×nh thµnh t¹i nhiÒu ®iÓm däc ph©n tö ADN. 
Bãng sao chÐp më réng khi hai ch¹c sao chÐp cña nã tiÕn 
dÇn vÒ hai phÝa. Cuèi cïng, c¸c bãng sao chÐp “dung hîp” víi 
nhau vµ sù tæng hîp c¸c m¹ch ADN “con” kÕt thóc. H×nh ¶nh 
chôp b»ng TEM ë trªn cho thÊy ®o¹n nhiÔm s¾c thÓ trªn cña 
tÕ bµo chuét Hamster dßng Chinese cã ba bãng sao chÐp. 

VÏ tiÕp Trªn ¶nh TEM ë h×nh (b), h·y vÏ 
thªm mòi tªn ë bãng sao chÐp thø ba. 

Ph©n tö 
ADN sîi 
xo¾n kÐp 

Hai ph©n tö ADN con 

M¹ch lµm khu«n (mÑ) 
M¹ch míi 
tæng hîp 
(con) 

Ch¹c sao chÐp 

Bãng sao chÐp 

§iÓm khëi ®Çu 
sao chÐp 

Ph©n tö ADN 
sîi xo¾n kÐp 

M¹ch lµm khu«n (mÑ) 

M¹ch míi tæng hîp (con) 

Bãng sao chÐp Ch¹c sao chÐp 

Hai ph©n tö ADN con 
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sao chÐp xong. Kh«ng gièng ë vi khuÈn, nhiÔm s¾c thÓ ë sinh 
vËt nh©n thËt cã thÓ cã hµng tr¨m, thËm chÝ hµng ngh×n ®iÓm 
khëi ®Çu sao chÐp. KÕt qu¶ lµ nhiÒu bãng sao chÐp ®−îc h×nh 
thµnh; cuèi cïng chóng “dung hîp” víi nhau t¹o nªn nh÷ng 
b¶n sao hoµn chØnh cña c¸c ph©n tö ADN cã kÝch th−íc rÊt lín 
(H×nh 16.12b). B»ng c¸ch nµy, tèc ®é sao chÐp ADN ë sinh vËt 
nh©n thËt t¨ng lªn. Còng gièng ë vi khuÈn, qu¸ tr×nh sao chÐp 
ADN ë sinh vËt nh©n thËt tiÕn vÒ c¶ hai phÝa cña bãng sao chÐp. 

ë hai ®Çu cña bãng sao chÐp cã ch¹c sao chÐp. §ã lµ vïng 
cã d¹ng ch÷ Y lµ n¬i hai m¹ch ®¬n ADN cña chuçi xo¾n kÐp 
t¸ch nhau ra. Cã mét sè protein tham gia vµo ho¹t ®éng th¸o 
xo¾n nµy (H×nh 16.13). Helicase lµ nhãm c¸c enzym cã vai trß 
gi·n xo¾n vµ t¸ch hai m¹ch ®¬n ra khái nhau. Mçi m¹ch ®¬n 
sau ®ã ®−îc sö dông lµm khu«n (m¹ch “mÑ”) ®Ó tæng hîp nªn 
m¹ch ADN míi. Sau khi c¸c m¹ch lµm khu«n t¸ch nhau ra, c¸c 
protein liªn kÕt m¹ch ®¬n, gäi t¾t lµ SSB, sÏ ®Ýnh kÕt vµo 
m¹ch ADN lµm khu«n vµ gióp chóng trë nªn æn ®Þnh. Sù th¸o 
xo¾n cña chuçi xo¾n kÐp trong vïng bãng sao chÐp sÏ lµm cho 
c¸c ®Çu ë ch¹c sao chÐp trë nªn bÞ vÆn xo¾n chÆt h¬n vµ h×nh 
thµnh lùc c¨ng. Topoisomerase lµ nhãm enzym gióp “gi¶i táa” 
lùc c¨ng nµy b»ng kh¶ n¨ng lµm ®øt g·y t¹m thêi c¸c liªn kÕt 
céng hãa trÞ trªn m¹ch ®¬n ADN, xoay c¸c m¹ch ®¬n quanh 
nhau ®Ó th¸o xo¾n, råi nèi chóng trë l¹i víi nhau. 

C¸c m¹ch ADN “mÑ” sau khi gi·n xo¾n ®−îc dïng lµm 
khu«n ®Ó tæng hîp c¸c m¹ch ADN míi. Tuy vËy, enzym trùc 
tiÕp tæng hîp ADN kh«ng cã kh¶ n¨ng khëi ®Çu qu¸ tr×nh tæng 
hîp chuçi polynuclotide míi; chóng chØ cã thÓ bæ sung c¸c 
nucleotide vµo ®Çu 3’ cña mét chuçi cã s½n nÕu nucleotide bæ 
sung kÕt cÆp phï hîp víi nucleotide trªn m¹ch ADN lµm 
khu«n. V× lý do nµy, chuçi nucleotide ®Çu tiªn ®−îc t¹o ra 
trong tæng hîp ADN lu«n lµ mét ®o¹n ng¾n ARN, chø kh«ng 
ph¶i ADN. §o¹n ARN ng¾n nµy ®−îc gäi lµ ®o¹n måi vµ ®−îc 
xóc t¸c tæng hîp bëi enzym primase (xem H×nh 16.13). 
Primase b¾t ®Çu tæng hîp ®o¹n måi tõ mét ribonucleotide (hay 
nucleotide ARN) duy nhÊt; sau ®ã, mçi lÇn ph¶n øng nã g¾n 
thªm mét ribonucleotide theo nguyªn t¾c bæ sung víi m¹ch 
ADN lµm khu«n. Mét ®o¹n måi hoµn chØnh, gåm kho¶ng 5 - 10 
nucleotide, lóc nµy sÏ b¾t cÆp víi m¹ch khu«n. M¹ch ADN 
®−îc tæng hîp míi sÏ b¾t ®Çu tõ ®Çu 3’ cña ®o¹n måi ARN.  

Tæng hîp m¹ch ADN míi 
C¸c enzym cã tªn gäi lµ ADN polymerase chÝnh lµ c¸c 

enzym trùc tiÕp xóc t¸c tæng hîp m¹ch ADN míi b»ng viÖc bæ 

sung c¸c nucleotide vµo mét chuçi s½n cã. ë E. coli, cã mét sè 
lo¹i ADN polymerase kh¸c nhau; tuy vËy, hai lo¹i cã vai trß 
chÝnh trong sao chÐp ADN lµ ADN polymerase III vµ ADN 
polymerase I. §Æc ®iÓm nµy ë sinh vËt nh©n thËt lµ phøc t¹p 
h¬n. §Õn nay, ®· cã Ýt nhÊt 11 lo¹i ADN polymerase kh¸c nhau 
®· ®−îc x¸c ®Þnh; tuy vËy, nguyªn lý ho¹t ®éng chung cña 
chóng vÒ c¬ b¶n lµ gièng nhau. 

PhÇn lín c¸c enzym ADN polymerase ®Òu cÇn mét ®o¹n 
måi vµ mét m¹ch ADN lµm khu«n. Trªn c¬ së tr×nh tù cña 
m¹ch lµm khu«n, chóng bæ sung c¸c nucleotide míi däc theo 

m¹ch ®−îc tæng hîp míi theo nguyªn t¾c bæ sung. ë E. coli, 
ADN polymerase III (viÕt t¾t lµ ADN pol III) bæ sung c¸c 
nucleotide ADN vµo ®o¹n måi råi tiÕp tôc kÐo dµi chuçi ADN 
theo nguyªn t¾c bæ sung víi m¹ch lµm khu«n cho ®Õn khi kÕt 
thóc chuçi. Tèc ®é kÐo dµi chuçi ADN vµo kho¶ng 500 
nucleotide mçi gi©y ë vi khuÈn, vµ vµo kho¶ng 50 nucleotide 
mçi gi©y ë ng−êi. 

Mçi nucleotide khi ®−îc bæ sung vµo chuçi ADN ®ang kÐo 
dµi ®Òu ë d¹ng nucleotide triphosphate; ®ã lµ mét nucleoside 
(gåm ®−êng pentose vµ baz¬ nit¬) liªn kÕt víi ba nhãm 
phosphate. Chóng ta ®· ®Ò cËp ®Õn mét ph©n tö nh− vËy lµ ATP 
(adenosine triphosphate; xem H×nh 8.8). Sù kh¸c biÖt duy nhÊt 
gi÷a ph©n tö ATP (cã vai trß trong trao ®æi n¨ng l−îng) víi 
dATP (lµ tiÒn chÊt cña adenine trong ADN) lµ ë thµnh phÇn 
®−êng. NÕu nh− ®−êng trong ADN lµ deoxyribose th× ®−êng 
trong ATP lµ ribose. Còng gièng nh− ATP, c¸c nucleoside 
triphosphate ®−îc dïng ®Ó tæng hîp nªn ADN lµ nh÷ng chÊt 
hãa häc ph¶n øng m¹nh; mét phÇn bëi chóng chøa ®u«i 
triphosphate vèn tÝch ®iÖn ©m vµ kÐm bÒn. Mçi lÇn mét 
nucleotide g¾n thªm vµo chuçi ®ang kÐo dµi, hai nhãm 

phosphate (kÝ hiÖu lµ -i vµ cßn ®−îc gäi lµ pyrophosphate) 
sÏ ®øt khái ph©n tö nucleoside triphosphate tiÒn chÊt. Sù thñy 
ph©n diÔn ra ngay sau ®ã cña nhãm pyrophosphate thµnh hai 

ph©n tö phosphate v« c¬ i ®i liÒn víi c¸c ph¶n øng sinh nhiÖt 
lµ ®éng lùc ®Ó ph¶n øng trïng hîp ADN diÔn ra (H×nh 16.14). 

� H×nh 16.13 Mét sè protein liªn quan 
®Õn khëi ®Çu sao chÐp ADN. C¸c lo¹i 
protein gièng nhau ho¹t ®éng ë c¶ hai ch¹c sao 
chÐp cña cïng mét bãng sao chÐp. §Ó gi¶n 
l−îc, ë ®©y chØ minh häa mét ch¹c sao chÐp. 

Topoisomerase lµm ®øt g·y 
c¸c m¹ch ®¬n, th¸o xo¾n råi 
nèi chóng trë l¹i víi nhau. 

C¸c protein liªn kÕt m¹ch 
®¬n (SSB) gióp lµm æn ®Þnh 
m¹ch ADN lµm khu«n. 

Primase tæng hîp 
®o¹n måi ARN cã 
tr×nh tù bæ sung víi 
m¹ch khu«n. 

Helicase lµm gi·n xo¾n vµ t¸ch 
hai m¹ch ®¬n ADN khái nhau. 

§o¹n            
måi ARN 
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KÐo dµi chuçi kiÓu ®èi song song 
Nh− ®· nªu ë trªn, hai ®Çu cña mét m¹ch ADN lµ kh¸c nhau, 
t¹o cho mçi m¹ch ADN cã tÝnh ph©n cùc, gièng nh− ®−êng mét 
chiÒu vËy (xem H×nh 16.5). Ngoµi ra, hai m¹ch ADN trong 
chuçi xo¾n kÐp lµ ®èi song song, nghÜa lµ chóng ph©n cùc theo 
chiÒu ®èi diÖn nhau, còng gièng nh− hai lµn ®−êng mét chiÒu 
trªn xa lé theo h−íng ng−îc nhau vËy (xem H×nh 16.14). Râ 
rµng lµ hai m¹ch míi ®−îc tæng hîp trong qu¸ tr×nh sao chÐp 
ADN ph¶i ®èi song song so víi c¸c m¹ch khu«n cña chóng. 

Sù s¾p xÕp ®èi song song cña chuçi xo¾n kÐp ¶nh h−ëng thÕ 
nµo ®Õn qu¸ tr×nh sao chÐp? Do ®Æc ®iÓm cÊu tróc, c¸c enzym 
ADN polymerase chØ cã thÓ bæ sung c¸c nucleotide vµo phÝa 
®Çu 3’ tù do cña mét ®o¹n måi hoÆc cña mét m¹ch ADN ®ang 
kÐo dµi, chø kh«ng bao giê bæ sung ®−îc c¸c nucleotide vµo 
phÝa ®Çu 5’ (xem H×nh 16.14). V× vËy, mét m¹ch ADN míi chØ 

cã thÓ kÐo dµi theo chiÒu 5’ → 3’. Víi nguyªn t¾c ®ã, hay xem 
sù sao chÐp diÔn ra thÕ nµo t¹i mét ch¹c sao chÐp (H×nh 16.15). 
Däc theo mét m¹ch khu«n ADN, ADN polymerase III cã thÓ 
tæng hîp m¹ch míi mét c¸ch liªn tôc theo nguyªn t¾c bæ sung 
b»ng viÖc kÐo dµi m¹ch míi theo chiÒu b¾t buéc 5’ → 3’. ADN 
pol III mét c¸ch ®¬n gi¶n l¸ch vµo ch¹c sao chÐp trªn m¹ch 
khu«n råi bæ sung liªn tôc c¸c nucleotide vµo m¹ch míi cïng 
víi viÖc ch¹c sao chÐp tiÕn vÒ phÝa tr−íc. M¹ch ADN míi ®−îc 
tæng hîp theo kiÓu nµy ®−îc gäi lµ m¹ch dÉn ®Çu. §Ó tæng 
hîp m¹ch dÉn ®Çu, ADN pol III chØ cÇn mét ®o¹n måi duy nhÊt 
(xem H×nh 16.15). 

§Ó cã thÓ kÐo dµi m¹ch ADN míi cßn l¹i theo ®óng chiÒu 

5’ → 3’, ADN pol III ph¶i ho¹t ®éng däc theo m¹ch khu«n cßn 
l¹i theo chiÒu ng−îc h−íng víi chiÒu dÞch chuyÓn cña ch¹c sao 
chÐp. M¹ch ADN míi ®−îc tæng hîp theo chiÒu ng−îc h−íng 
nµy ®−îc gäi lµ m¹ch ra chËm hay m¹ch theo sau *. Kh«ng 
gièng m¹ch dÉn ®Çu ®−îc tæng hîp liªn tôc, m¹ch ra chËm 
®−îc tæng hîp gi¸n ®o¹n thµnh c¸c ®o¹n nhá. C¸c ®o¹n cña  

                                              
*
 Qu¸ tr×nh tæng hîp m¹ch dÉn ®Çu vµ m¹ch theo sau diÔn ra ®ång thêi víi tèc 
®é t−¬ng ®−¬ng. Së dÜ gäi lµ m¹ch ra (hay chËm m¹ch theo sau) lµ do sù tæng 
hîp m¹ch nµy diÔn ra chËm h¬n chót Ýt so víi m¹ch dÉn ®Çu; mçi ph©n ®o¹n 
míi cña m¹ch ra chËm chØ ®−îc khëi ®Çu tæng hîp khi mét ®o¹n m¹ch khu«n 
ADN t¹i ch¹c sao chÐp ®· béc lé ®ñ dµi. 

 

§Çu 5' 

§Çu 3' 

§Çu 5' 

§Çu 3' 

ADN polymerase 

§Çu 5' 

§Çu 3' 

§Çu 5' 

§Çu 3' 

§−êng

Phosphate

Nucleoside 
triphosphate 

M¹ch míi M¹ch khu«n 

Pyrophosphate 

� H×nh 16.14 Sù kÕt hîp 
nucleotide vµo m¹ch ADN. 
Enzym ADN polymerase xóc t¸c viÖc 
bæ sung mét nucleoside triphosphate 
vµo ®Çu 3’ cña mét m¹ch ADN ®ang 
kÐo dµi, víi sù gi¶i phãng hai nhãm 
phosphate. 

Sö dông s¬ ®å nµy ®Ó gi¶i thÝch 
t¹i sao chóng ta nãi mçi m¹ch 
ADN cã tÝnh ph©n cùc. 

? 

 
 
 
� H×nh 16.15 Tæng hîp m¹ch dÉn ®Çu trong sao 
chÐp ADN. S¬ ®å nµy tËp trung vµo ch¹c sao chÐp bªn tr¸i 
cña mét bãng sao chÐp. ADN polymerase III (ADN pol III), ®−îc 
vÏ gièng nh− bµn tay khum h×nh chÐn, ®Ýnh kÕt chÆt chÏ víi mét 
protein ®−îc gäi lµ “kÑp tr−ît”, ®−îc vÏ gièng nh− mét chiÕt 
b¸nh vßng. Protein kÑp tr−ît “®Èy” ADN pol III tr−ît däc m¹ch 
ADN lµm khu«n. 

Bãng sao chÐp ADN tæng qu¸t  

M¹ch dÉn ®Çu M¹ch ra chËm 

§iÓm khëi ®Çu sao chÐp 

Måi 

M¹ch dÉn ®Çu M¹ch ra chËm 
ChiÒu sao 
chÐp chung 

Sau khi ®o¹n måi ARN 
®−îc t¹o ra, ADN pol III b¾t 
®Çu tæng hîp m¹ch dÉn ®Çu 

M¹ch dÉn ®Çu ®−îc 
kÐo dµi liªn tôc theo chiÒu 
5’ → 3’ cïng víi chiÒu di 
chuyÓn cña ch¹c sao chÐp 

§iÓm khëi ®Çu 
sao chÐp

Måi ARN 

Protein 
“kÑp tr−ît” 

ADN pol III ADN “mÑ” 
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m¹ch ra chËm nh− vËy ®−îc gäi lµ c¸c ®o¹n Okazaki theo              

tªn nhµ khoa häc NhËt b¶n ®· ph¸t hiÖn ra chóng. ë E. coli c¸c 
®o¹n Okazaki dµi kho¶ng 1000 ®Õn 2000 nucleotide, trong khi 
ë sinh vËt nh©n thËt chóng dµi kho¶ng 100 ®Õn 200 nucleotide. 

H×nh 16.16 minh häa c¸c b−íc cña qu¸ tr×nh tæng hîp m¹ch 
ra chËm. NÕu nh− ®Ó tæng hîp m¹ch dÉn ®Çu chØ cÇn mét ®o¹n 
måi duy nhÊt, th× mçi ®o¹n Okazaki trªn m¹ch ra chËm ®Òu cÇn 
riªng mét ®o¹n måi. Mét lo¹i ADN polymerase kh¸c, gäi lµ 
ADN polymerase I (ADN pol I) sÏ thay thÕ c¸c nucleotide 
ARN cña ®o¹n måi b»ng c¸c nucleotide ADN t−¬ng øng b»ng 
viÖc bæ sung tõng nucleotide vµo ®Çu 3’ cña ®o¹n Okazaki liÒn 
kÒ (®o¹n sè 2 trªn H×nh 16.16). Tuy vËy, ADN pol I kh«ng thÓ 
nèi nucleotide cuèi cïng thuéc ®o¹n ADN võa ®−îc thay thÕ 
víi nucleotide ®Çu tiªn cña ®o¹n Okazaki liÒn kÒ (®o¹n sè 1 
trªn H×nh 16.16). Lóc nµy, mét enzym kh¸c, gäi lµ ADN ligase, 
sÏ thùc hiÖn nhiÖm vô nµy; nã xóc t¸c ph¶n øng nèi khung 
®−êng - phosphate cña tÊt c¶ c¸c ®o¹n Okazaki víi nhau ®Ó t¹o 
nªn m¹ch ADN ra chËm liªn tôc. 

H×nh 16.16 vµ B¶ng 16.1 m« t¶ tãm t¾t qu¸ tr×nh sao chÐp 
ADN. H·y ®äc vµ quan s¸t tr−íc khi tiÕp tôc c¸c phÇn d−íi ®©y. 

Phøc hÖ sao chÐp ADN 

Tr−íc ®©y, ®Ó dÔ t−ëng t−îng, c¸c ph©n tö ADN polymerase 
®−îc m« t¶ gièng nh− c¸c “®Çu xe löa” di chuyÓn däc “®−êng 
ray” ADN; tuy vËy, h×nh ¶nh ®ã kh«ng chÝnh x¸c ë hai ®iÓm 
quan träng. Thø nhÊt, “bé m¸y sao chÐp ADN” trong thùc tÕ lµ 
mét phøc hÖ lín gåm nhiÒu protein kh¸c nhau. C¸c t−¬ng t¸c 
protein - protein qui ®Þnh hiÖu qu¶ vÒ chøc n¨ng cña phøc hÖ 
nµy. Ch¼ng h¹n nh−, b»ng sù t−¬ng t¸c víi c¸c protein kh¸c t¹i 
ch¹c sao chÐp, primase râ rµng ho¹t ®éng gièng nh− mét chiÕc 
“phanh ph©n tö”, lµm chËm sù më réng ch¹c sao chÐp vµ ®iÒu 
phèi tèc ®é sao chÐp t−¬ng ®−¬ng gi÷a m¹ch dÉn ®Çu vµ m¹ch 
ra chËm. Thø hai, phøc hÖ sao chÐp ADN kh«ng di chuyÓn däc 
ADN; thay vµo ®ã, chuçi ADN ®−îc “tuèt” qua phøc hÖ trong 
qu¸ tr×nh sao chÐp. Trong c¸c tÕ bµo sinh vËt nh©n thËt, nhiÒu 
phøc hÖ sao chÐp cã lÏ kÕt nhãm víi nhau h×nh thµnh nªn c¸c 
“nhµ m¸y”; ë d¹ng cÊu tróc nµy, chóng ®−îc cè ®Þnh vµo m¹ng 
l−íi nh©n (m¹ng l−íi nµy ®−îc h×nh thµnh tõ c¸c sîi dµn réng 
qua phÇn chÊt nh©n cña tÕ bµo). C¸c nghiªn cøu gÇn ®©y ñng hé 
cho m« h×nh trong ®ã hai ph©n tö ADN polymerase liªn kÕt vµo 
hai m¹ch ADN lµm khu«n (mçi ph©n tö enzym liªn kÕt trªn 
mét m¹ch); råi m¹ch ADN lµm khu«n ®−îc kÐo qua enzym 
gièng nh− “xe chØ”, kÕt qu¶ lµ hai ph©n tö ADN con ®−îc h×nh 
thµnh vµ ®−îc ®Èy ra ngoµi. Mét sè b»ng chøng bæ sung cho 
thÊy m¹ch ra chËm h×nh thµnh nªn cÊu tróc gièng “thßng läng” 
quanh phøc hÖ sao chÐp; v× vËy, khi ADN polymerase hoµn 
thµnh viÖc sao chÐp mét ®o¹n Okazaki vµ rêi ra th× nã kh«ng 
c¸ch xa ®¸ng kÓ so víi ®o¹n måi cña ®o¹n Okazaki kÕ tiÕp. CÊu 
tróc “thßng läng” cña m¹ch ra chËm cho phÐp tÕ bµo cã thÓ 
tæng hîp nhiÒu ®o¹n Okazaki trong thêi gian ng¾n. 

§äc söa vµ söa ch÷a ADN 
Sù chÝnh x¸c trong sao chÐp ADN kh«ng ®¬n thuÇn phô thuéc 
vµo tÝnh ®Æc hiÖu trong nguyªn t¾c kÕt cÆp cña c¸c baz¬. MÆc 
dï lçi sao chÐp ADN xuÊt hiÖn víi tÇn xuÊt chung vµo kho¶ng 
mét trong 10 tØ nucleotit (10-10), nh−ng trong thùc tÕ c¸c lçi kÕt 
cÆp nucleotit ban ®Çu vµo m¹ch ADN ®ang më réng bëi ho¹t 
®éng cña enzym ADN polymerase th−êng cao h¬n kho¶ng 

� H×nh 16.16 Tæng hîp m¹ch ra chËm. 

Bãng sao chÐp ADN tæng qu¸t  

M¹ch dÉn ®Çu M¹ch ra chËm 
§iÓm khëi ®Çu sao chÐp 

M¹ch dÉn ®Çu 

M¹ch ra chËm 

ChiÒu sao 
chÐp chung 

Primase nèi nucleotide 
ARN vµo ®o¹n måi 

Khi tiÕp cËn 
®o¹n ARN måi kÕ 
tiÕp, ADN pol III rêi 
khái ch¹c sao chÐp 

M¹ch khu«n ADN pol III bæ sung 
c¸c nucleotide ADN 
vµo måi, h×nh thµnh 
®o¹n Okazaki 1 

§o¹n 
Okazaki 

ADN pol III bæ sung 
nucleotide vµo ®o¹n måi 2 
cho ®Õn khi nã tiÕp cËn 
®o¹n måi 1, råi rêi ra. 

ADN pol I thay thÕ ARN 
b»ng ADN, b»ng c¸ch kÐo 
dµi ®Çu 3’ cña ®o¹n 2. 

ADN ligase 
nèi hai ®o¹n 
Okazaki víi nhau 

ë ®©y, m¹ch ra 
chËm ®· ®−îc sao 
chÐp hoµn chØnh 

ChiÒu sao chÐp chung 
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100.000 lÇn - tøc lµ, kho¶ng mét nucleotit sai trong cø 100.000 
nucleotit cña m¹ch lµm khu«n. Trong qu¸ tr×nh sao chÐp, c¸c 
enzym ADN polymerase ®äc söa tõng nucleotit dùa trªn tr×nh 
tù m¹ch lµm khu«n ngay khi chóng bæ sung thªm nucleotit míi 
vµo chuçi ®ang kÐo dµi. NÕu t×m ra nucleotit kÕt cÆp sai, enzym 
polymerase sÏ c¾t bá nucleotit nµy råi tæng hîp l¹i b»ng 
nucleotit kÕt cÆp ®óng. (Ho¹t ®éng nµy gièng nh− khi chóng ta 
dïng phÝm "BackSpace" trªn bµn phÝm m¸y tÝnh ®Ó xãa mét ký 
tù sai, råi nhËp l¹i mét ký tù ®óng).  

Tuy vËy, ®«i khi c¸c nucleotit kÕt cÆp sai cã thÓ tho¸t khái 
ho¹t ®éng ®äc söa cña c¸c ADN polymerase. Trong c¬ chÕ söa 
ch÷a kÕt cÆp sai, c¸c enzym sÏ tiÕn hµnh lo¹i bá vµ thay thÕ 
c¸c nucleotit sai do c¸c lçi cña qu¸ tr×nh sao chÐp. C¸c nhµ 
khoa häc ®· ®Ó ý ®Õn tÇm quan träng cña nh÷ng enzym nµy khi 
t×m thÊy mét sai háng di truyÒn ë mét trong nh÷ng gen m· hãa 
c¸c enzym nh− vËy liªn quan trùc tiÕp ®Õn sù ph¸t sinh mét 
d¹ng ung th− ruét kÕt. Rá rµng lµ, sai háng di truyÒn nµy ®· cho 

 

Bãng sao chÐp ADN tæng qu¸t  

M¹ch dÉn ®Çu M¹ch ra chËm 
§iÓm khëi ®Çu sao chÐp 

Måi 

M¹ch dÉn ®Çu 
M¹ch ra chËm ChiÒu sao 

chÐp chung Helicase 
th¸o xo¾n sîi 
xo¾n kÐp "mÑ" 

Protein liªn kÕt 
m¹ch ®¬n gióp m¹ch 
khu«n sau khi th¸o 
xo¾n trë nªn æn ®Þnh  

M¹ch dÉn ®Çu 
®−îc tæng hîp liªn tôc 
theo chiÒu 5' → 3' bëi 
ADN polymerasse  

M¹ch dÉn ®Çu 

ADN pol III 

Måi Primase 

ADN pol III M¹ch ra chËm 

ADN pol I ADN ligase

Ph©n tö 
ADN "mÑ" 

Primase b¾t ®Çu tæng 
hîp måi ARN cho ®o¹n 
Okazaki thø 5 

ADN pol III ®ang hoµn thµnh tæng hîp 
®o¹n Okazaki thø 4. Khi nã tiÕp cËn måi 
cña ®o¹n Okazaki thø 3, nã sÏ t¸ch ra, råi 
di chuyÓn ®Õn ch¹c sao chÐp vµ tiÕp tôc 
chøc n¨ng bæ sung nucleotit vµo ®Çu 3' 
cña ®o¹n måi thuéc ®o¹n Okazaki thø 5.  

ADN pol I lo¹i bá måi ë ®Çu 5' cña ®o¹n 
Okazaki thø 2, thay thÕ nã b»ng c¸c nucleotit 
ADN b»ng viÖc bæ sung tõng nucleotit vµo ®Çu 3' 
cña ®o¹n Okazaki thø 3. Sù thay thÕ nucleotit 
ARN cuèi cïng b»ng nucleotit ADN sÏ ®Ó l¹i mét 
khung ®−êng - phosphate cã ®Çu 3' tù do. 

ADN ligase nèi 
®Çu 3' cña ®o¹n 
Okazaki thø 2 víi 
®Çu 5' cña ®o¹n 
Okazaki thø nhÊt. 

� H×nh 16.17 Tãm t¾t qu  ̧tr×nh sao chÐp ADN ë vi khuÈn.
S¬ ®å nµy minh häa mét ch¹c sao chÐp; nh−ng nh− minh häa trªn 
s¬ ®å tæng qu¸t (phÝa trªn bªn ph¶i), qu¸ tr×nh sao chÐp th−êng 
diÔn ra ®ång thêi ë c¶ hai ch¹c cña mçi "bãng" sao chÐp. T¹i 
mçi ch¹c sao chÐp, chóng ta dÔ dµng nhËn thÊy, mét m¹ch 
ADN míi ®−îc tæng hîp liªn tôc vµ ®−îc gäi lµ m¹ch dÉn ®Çu; 
trong khi m¹ch cßn l¹i ®−îc tæng hîp thµnh tõng ®o¹n ng¾n vµ 
®−îc gäi lµ m¹ch ra chËm.  

B¶ng 16.1 C¸c protein sao chÐp ADN ë vi khuÈn  
vµ chøc n¨ng cña chóng 

Protein Chøc n¨ng 

Helicase Th¸o xo¾n chuçi xo¾n kÐp t¹i vÞ trÝ ch¹c sao 
chÐp 

Protein liªn 
kÕt m¹ch ®¬n 

Liªn kÕt vµ lµm æn ®Þnh c¸c m¹ch ®¬n ADN 
cho ®Õn khi c¸c m¹ch nµy ®−îc dïng lµm 
khu«n cho qu¸ tr×nh sao chÐp 

Topoisomerase Lµm gi¶m lùc c¨ng phÝa tr−íc ch¹c sao chÐp 
b»ng c¸ch lµm ®øt t¹m thêi c¸c m¹ch ADN, 
luån chóng qua nhau, råi nèi l¹i. 

Primase Tæng hîp ®o¹n måi ARN t¹i ®Çu 5’ cña 
m¹ch dÉn ®Çu vµ t¹i mçi ®o¹n Okazaki cña 
m¹ch ra chËm 

ADN pol III Sö dông m¹ch ADN "mÑ" lµm khu«n, tæng 
hîp m¹ch ADN míi b»ng viÖc bæ sung c¸c 
nucleotit vµo ®Çu 3’ cña m¹ch ADN s½n cã 
hoÆc ®o¹n måi ARN qua liªn kÕt céng hãa trÞ 

ADN pol I Lo¹i bá c¸c nucleotit ARN thuéc ®o¹n måi 
b¾t ®Çu tõ ®Çu 5’, råi thay thÕ chóng b»ng 
c¸c nucleotit ARN 

ADN ligase Nèi ®Çu 3’ cña ®o¹n ADN ®· ®−îc lo¹i bá 
®o¹n måi víi phÇn cßn l¹i cña m¹ch dÉn 
®Çu, hoÆc nèi gi÷a c¸c ®o¹n Okazaki cña 
m¹ch ra chËm 
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phÐp c¸c lçi dÉn ®Õn ph¸t sinh ung th− cã thÓ tÝch lòy trªn ph©n 
tö ADN víi tèc ®é nhanh h¬n so víi b×nh th−êng. 

C¸c nucleotit kÕt cÆp sai hoÆc biÕn ®æi còng cã thÓ xuÊt 
hiÖn sau qu¸ tr×nh sao chÐp. Trong thùc tÕ, ®Ó duy tr× chÝnh x¸c 
th«ng tin di truyÒn, c¸c tÕ bµo cÇn th−êng xuyªn söa ch÷a c¸c 
sai háng kh¸c nhau x¶y ra víi ADN. C¸c ph©n tö ADN d−êng 
nh− lu«n ë tr¹ng th¸i béc lé víi nhiÒu nh©n tè vËt lý vµ hãa häc 
nguy h¹i (sÏ ®−îc chóng ta ®Ò cËp kü h¬n ë Ch−¬ng 17). C¸c 
hîp chÊt ph¶n øng m¹nh (cã mÆt trong m«i tr−êng sèng hoÆc 
xuÊt hiÖn tù nhiªn trong c¸c tÕ bµo), c¸c tia phãng x¹, ¸nh s¸ng 
cùc tÝm vµ mét sè ph©n tö nhÊt ®Þnh trong khãi thuèc l¸ cã thÓ 
g©y nªn sù biÕn ®æi cña c¸c nucleotit vµ ¶nh h−ëng ®Õn th«ng 
tin di truyÒn ®−îc m· hãa trªn c¸c ph©n tö ADN. Ngoµi ra, b¶n 
th©n c¸c baz¬ trong ADN còng cã thÓ biÕn ®æi tù ph¸t trong 
®iÒu kiÖn sinh lý b×nh th−êng cña tÕ bµo. Tuy nhiªn, th−êng th× 
nh÷ng biÕn ®æi nµy sÏ ®−îc söa ch÷a cho ®óng tr−íc khi chóng 
cã thÓ trë thµnh c¸c ®ét biÕn di truyÒn æn ®Þnh qua c¸c thÕ hÖ. 
Mäi tÕ bµo ®Òu liªn tôc theo dâi vµ söa ch÷a vËt chÊt di truyÒn 
cña chóng. Do ho¹t ®éng söa ch÷a ADN cã tÇm quan träng 
sèng cßn ®èi víi c¬ thÓ, nªn kh«ng cã g× lµ ng¹c nhiªn khi cã 
nhiÒu enzym söa ch÷a ADN ®· xuÊt hiÖn trong qu¸ tr×nh tiÕn 
hãa. ë E. coli, cã kho¶ng 100 enzym söa ch÷a ADN ®· ®−îc 
biÕt ®Õn; trong khi ®ã, con sè nµy ë ng−êi ®· lµ kho¶ng 130. 

PhÇn lín c¸c hÖ thèng söa ch÷a ADN cña tÕ bµo, bÊt kÓ ®èi 
víi c¸c sai háng do lçi sao chÐp hay c¸c sai háng kh¸c vÒ cÊu 
tróc ADN, ®Òu dùa trªn nguyªn t¾c bæ sung gi÷a c¸c baz¬ trªn 
hai m¹ch cña ph©n tö ADN. Th«ng th−êng, mét ®o¹n trªn m¹ch 
ADN mang nucleotit sai háng ®−îc c¾t bá bëi mét enzym c¾t 
ADN - nuclease - råi ®o¹n trèng h×nh thµnh sÏ ®−îc lÊp ®Çy trë 
l¹i b»ng c¸c nucleotit kÕt cÆp ®óng dùa trªn m¹ch ADN kh«ng 
bÞ sai háng lµm khu«n. C¸c enzym liªn quan ®Õn viÖc lÊp ®Çy 
®o¹n trèng gåm ADN polymerase vµ ADN ligase. Mét hÖ 
thèng söa ch÷a ADN nh− vËy ®−îc gäi lµ söa ch÷a b»ng c¾t 
bá nucleotit (H×nh 16.18). 

Mét chøc n¨ng quan träng cña c¸c enzym söa ch÷a ADN 
trong tÕ bµo da cña chóng ta lµ söa ch÷a c¸c sai háng di truyÒn 
g©y ra do tia cùc tÝm ®Õn tõ ¸nh s¸ng mÆt trêi. Mét lo¹i sai 
háng nh− vËy ®−îc minh häa trªn H×nh 16.18; trong ®ã, c¸c 
baz¬ thymine liÒn kÒ víi nhau trªn m¹ch ADN h×nh thµnh liªn 
kÕt céng hãa trÞ víi nhau. Liªn kÕt kÐp thymine nh− vËylµm 
biÕn d¹ng cÊu tróc ADN b×nh th−êng vµ ¶nh h−ëng ®Õn qu¸ 
tr×nh sao chÐp. TÇm quan träng cña söa ch÷a ADN ®èi víi 
nh÷ng sai háng nµy ®−îc nhËn thÊy qua bÖnh kh« b× s¾c tè; ®©y 
lµ bÖnh g©y ra bëi sai háng di truyÒn liªn quan ®Õn gen m· hãa 
enzym söa ch÷a ADN theo c¬ chÕ c¾t bá nucleotit. Nh÷ng c¸ 
thÓ rèi lo¹n vÒ enzym nµy th−êng rÊt mÉn c¶m víi ¸nh s¸ng 
mÆt trêi; c¸c ®ét biÕn trong tÕ bao da cña hä do tia cùc tÝm g©y 
ra vèn kh«ng ®−îc söa ch÷a, tÝch lòy qua thêi gian vµ cã nguy 
c¬ g©y nªn bÖnh ung th− da. 

Sao chÐp ®Çu tËn cïng cña ph©n tö ADN 
MÆc dï kh¶ n¨ng sao chÐp cña c¸c enzym ADN polymerase lµ 
"Ên t−îng", nh−ng trong tÕ bµo lu«n cã mét tØ lÖ nhá tr×nh tù 
ADN mµ c¸c ADN polymerase kh«ng thÓ sao chÐp vµ söa ch÷a 
®−îc. §èi víi c¸c ph©n tö ADN m¹ch th¼ng, ch¼ng h¹n nh− ë 
nhiÔm s¾c thÓ sinh vËt nh©n thËt, c¸c ADN polymerase chØ cã 
thÓ bæ sung c¸c nucleotit vµo ®Çu 3’ cña mét chuçi 
polynucleotit ®ang kÐo dµi; ®iÒu nµy dÉn ®Õn vÊn ®Ò lµ: bé m¸y 
sao chÐp kh«ng cã c¸ch nµo ®Ó cã thÓ sao chÐp hoµn chØnh 
phÇn ®Çu 5’ cña c¸c m¹ch ADN con. Ngay c¶ mét ®o¹n 
Okazaki cã thÓ b¾t ®Çu b»ng mét ®o¹n måi ARN liªn kÕt víi 
®Çu tËn cïng cña m¹ch ADN lµm khu«n còng kh«ng thÓ thay 

thÕ b»ng ADN bëi kh«ng cã s½n ®Çu 3’ ë phÝa tr−íc ®Ó ph¶n 
øng bæ sung c¸c nucleotit cã thÓ diÔn ra (H×nh 16.19). KÕt qu¶ 
lµ sau mçi lÇn sao chÐp, ph©n tö ADN sîi kÐp ngµy cµng ng¾n 
l¹i vµ cã c¸c ®Çu kh«ng b»ng nhau (cßn gäi lµ ®Çu "ch÷ chi"). 

HiÖn t−îng ph©n tö ADN cã xu h−íng ng¾n l¹i sau mçi lÇn 
sao chÐp th−êng kh«ng x¶y ra ë c¸c sinh vËt nh©n s¬, bëi v× c¸c 
ph©n tö ADN cña chóng cã d¹ng vßng (tøc lµ kh«ng cã c¸c ®Çu 
tËn cïng). VËy, c¬ chÕ nµo ®· b¶o vÖ c¸c gen cña sinh vËt nh©n 
thËt kh«ng mÊt ®i sau c¸c chu kú sao chÐp ADN nèi tiÕp nhau ? 
§ã lµ do c¸c ph©n tö ADN nhiÔm s¾c thÓ ë sinh vËt nh©n thËt 
cã c¸c tr×nh tù nucleotit ®Æc biÖt t¹i c¸c ®Çu tËn cïng cña chóng 
vµ ®−îc gäi lµ ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ (H×nh 16.20). Vïng ®Çu 
mót nhiÔm s¾c thÓ kh«ng chøa c¸c gen; thay vµo ®ã, nã th−êng 
chøa c¸c tr×nh tù nucleotit ng¾n lÆp l¹i nhiÒu lÇn. T¹i c¸c ®Çu 
mót nhiÔm s¾c thÓ ë ng−êi, mét tr×nh tù ng¾n gåm 6 nucleotit lµ 
TTAGGG th−êng lÆp l¹i tõ 100 ®Õn 1000 lÇn. Tr×nh tù ADN t¹i 
®Çu mót b¶o vÖ c¸c gen cña c¬ thÓ. Ngoµi ra, c¸c protein ®Æc 

� H×nh 16.18 Söa ch÷a ADN kiÓu c¾t bá nucleotit.
Mét nhãm c¸c enzym vµ protein cã vai trß ph¸t hiÖn vµ söa 
ch÷a ADN sai háng. H×nh trªn cho thÊy ADN mang mét phøc 
kÐp thymine, ®©y lµ mét kiÓu sai háng ADN th−êng bÞ g©y ra do 
chiÕu x¹ UV. Mét enzym nuclease c¾t bá vïng ADN sai háng, 
råi mét enzym ADN polymerase (ADN pol I ë vi khuÈn) sÏ thay 
thÕ ®o¹n bÞ c¾t b»ng c¸c nucleotit phï hîp trªn c¬ së dïng 
m¹ch ADN kh«ng bÞ sai háng lµm khu«n. Enzym ADN ligase sÏ 
hoµn thµnh qu¸ tr×nh söa ch÷a b»ng c¸ch lÊp “khe hë” (liªn kÕt 
phosphodiester) cuèi cïng trªn khung ®−êng - phosphate.  

Phøc kÐp thymine 
lµm “biÕn d¹ng” ADN  

Mét enzym nuclease 
c¾t ®o¹n mang nucleotit 
sai háng trªn mét m¹ch 
ADN t¹i hai ®iÓm, råi 
lo¹i bá ®o¹n sai háng ®ã 

ADN polymerase tæng 
hîp bï c¸c nucleotit vµo 
®o¹n trèng, sö dông m¹ch 
kh«ng bÞ sai háng lµm khu«n 

ADN ligase hoµn thµnh 
viÖc söa ch÷a ADN b»ng viÖc  
lÊp liªn kÕt phosphodiester 
cuèi cïng trªn khung ®−êng - 
phosphate 

Nuclease 

ADN 
polymerase 

ADN 
ligase 



 Ch−¬ng 16 C¬ së di truyÒn häc ph©n tö 319 

 

hiÖu liªn kÕt víi ADN t¹i ®Çu mót cã vai trß ng¨n c¶n c¸c ®Çu 
"ch÷ chi" cña ph©n tö ADN con kh«ng ho¹t hãa c¸c hÖ thèng 
theo dâi c¸c sai háng ADN cña tÕ bµo. (C¸c ®Çu "ch÷ chi" cña 
ph©n tö ADN, nÕu h×nh thµnh do sù ®øt g·y sîi xo¾n kÐp, 
th−êng lµ tÝn hiÖu thóc ®Èy sù dõng l¹i cña chu kú tÕ bµo hoÆc 
dÉn ®Õn con ®−êng chÕt theo ch−¬ng tr×nh cña tÕ bµo). 

CÊu tróc ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ kh«ng thÓ gióp ph©n tö 
ADN m¹ch th¼ng tr¸nh khái viÖc ng¾n l¹i sao mçi chu kú sao 
chÐp, mµ chóng chØ lµm chËm sù "¨n mßn" c¸c gen gÇn ®Çu tËn 
cïng cña c¸c ph©n tö ADN. Nh− minh häa trªn H×nh 16.19, ®Çu 
mót nhiÔm s¾c thÓ ng¾n l¹i sau mçi chu kú sao chÐp. KÕt qu¶ 
lµ, ADN cã xu h−íng ngµy cµng ng¾n h¬n trong c¸c tÕ bµo 
soma ®ang ph©n chia ë ng−êi giµ hoÆc trong c¸c tÕ bµo nu«i 
cÊy ®· tr¶i qua nhiÒu lÇn ph©n bµo. Ng−êi ta cho r»ng sù ng¾n 
dÇn cña ®Çu mót c¸c nhiÔm s¾c thÓ b»ng c¸ch nµo ®ã cã liªn 
quan trùc tiÕp víi qu¸ tr×nh giµ hãa ë nh÷ng m« nhÊt ®Þnh, 
thËm trÝ víi sù giµ hãa cña toµn bé c¬ thÓ. 

Nh−ng ®iÒu g× x¶y ra víi c¸c tÕ bµo mµ hÖ gen cña chóng 
vèn cÇn ®−îc duy tr× nguyªn vÑn qua nhiÒu thÕ hÖ sinh s¶n? 
NÕu c¸c nhiÔm s¾c thÓ ë c¸c tÕ bµo mÇm sinh dôc (c¸c tÕ bµo 

sinh giao tö) trë nªn ng¾n h¬n sau mçi chu kú tÕ bµo, th× nh÷ng 
gen thiÕt yÕu cuèi cïng sÏ mÊt ®i trong c¸c tÕ bµo giao tö mµ 
chóng sinh ra. Tuy vËy, trong thùc tÕ, ®iÒu nµy kh«ng x¶y ra. 
Cã mét enzym, ®−îc gäi lµ telomerase, ®· xóc t¸c viÖc kÐo dµi 
®Çu mót trong c¸c tÕ bµo mÇm sinh dôc ë sinh vËt nh©n thËt; 
qua ®ã, bï ®¾p c¸c nucleotit bÞ mÊt sau mçi chu kú sao chÐp vµ 
phôc håi l¹i chiÒu dµi ban ®Çu cña c¸c ph©n tö ADN. Enzym 
telomerase kh«ng ho¹t ®éng ë hÇu hÕt c¸c tÕ bµo soma ë ng−êi, 
nh−ng ho¹t tÝnh cña nã trong c¸c tÕ bµo mÇm sinh dôc gióp ®Çu 
mót c¸c nhiÔm s¾c thÓ ë hîp tö th−êng ®¹t ®−îc ®é dµi tèi ®a. 

ViÖc ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ ë c¸c tÕ bµo soma th−êng ng¾n 
®i sau mçi lÇn ph©n bµo còng cã thÓ gióp b¶o vÖ c¬ thÓ khái sù 
ph¸t sinh ung th−, bëi v× qua c¬ chÕ nµy sè lÇn ph©n bµo cña 
c¸c tÕ bµo soma bÞ h¹n chÕ. C¸c tÕ bµo cña c¸c khèi u lín 
th−êng cã c¸c ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ ng¾n bÊt th−êng, cã thÓ 
do chóng ®· tr¶i qua nhiÒu lÇn ph©n bµo. NÕu ®Çu mót nhiÔm 
s¾c thÓ tiÕp tôc ng¾n ®i th× c¸c tÕ bµo khèi u cã thÓ chÕt tù ph¸t. 
Nh−ng ®iÒu ng¹c nhiªn lµ c¸c nhµ khoa häc ®· t×m thÊy enzym 
telomerase ho¹t ®éng m¹nh ë nhiÒu tÕ bµo ung th−; ®iÒu nµy 
cho thÊy kh¶ n¨ng cña enzym nµy trong viÖc gióp duy tr× sù æn 
®Þnh ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ ë c¸c tÕ bµo ung th−. NhiÒu tÕ bµo 
ung th− d−êng nh− cã kh¶ n¨ng ph©n bµo kh«ng h¹n chÕ, ch¼ng 
h¹n nh− c¸c dßng tÕ bµo "bÊt tö" khi ®−îc ®−a vµo nu«i cÊy 
invitro (xem Ch−¬ng 12). NÕu enzym telomerase lµ mét nh©n 
tè quan träng trong ph¸t sinh nhiÒu bÖnh ung th− kh¸c nhau, th× 
enzym nµy cã thÓ lµ mét "môc tiªu" hiÖu qu¶ trong chÈn ®o¸n 
vµ ®iÒu trÞ c¸c bÖnh ung th− t−¬ng øng. 

Tíi ®©y, chóng ta ®· ®Ò cËp vÒ cÊu tróc vµ sù sao chÐp ADN 
sîi kÐp. Trong phÇn tiÕp theo, chóng ta sÏ xem ADN ®−îc ®ãng 
gãi nh− thÕ nµo trong c¸c nhiÔm s¾c thÓ, cÊu tróc cña tÕ bµo 
vèn ®−îc coi cã vai trß mang th«ng tin di truyÒn. 

 
� H×nh 16.19 §Çu mót c¸c ph©n tö ADN m¹ch th¼ng 
ng¾n l¹i sau m«i chu kú sao chÐp. H×nh trªn chØ minh 
häa mét ®Çu cña mét m¹ch ph©n tö ADN sîi kÐp qua hai chu kú 
sao chÐp. Sau chu kú thø nhÊt, m¹ch ra chËm míi ng¾n h¬n so 
víi m¹ch lµm khu«n. Sau chu kú thø hai, c¶ hai m¹ch dÉn ®Çu 
vµ m¹ch ra chËm ®Òu ng¾n h¬n so víi m¹ch ADN “mÑ” ban 
®Çu. MÆc dï kh«ng ®−îc vÏ ë ®©y, nh−ng hiÖn t−îng ng¾n dÇn 
còng x¶y ra víi ®Çu mót thø hai cßn l¹i cña ph©n tö ADN. 

M¹ch dÉn ®Çu 
M¹ch ra chËm 

§Çu mót cña 
c¸c m¹ch 
ADN “mÑ” 

M¹ch dÉn ®Çu 

M¹ch khu«n 

Måi ARN 

§o¹n cuèi §o¹n phÝa tr−íc 

§o¹n måi ARN ®−îc 
lo¹i bá vµ thay thÕ b»ng 
ADN nhê cã ®Çu 3’ cña 
®o¹n phÝa sau 

Chu kú sao 
chÐp thø hai 

M¹ch dÉn ®Çu míi 

M¹ch ra chËm míi 

C¸c chu kú sao 
chÐp tiÕp theo 

C¸c ph©n tö con 
ngµy cµng ng¾n 

Måi ®−îc lo¹i bá nh−ng 
kh«ng ®−îc thay thÕ
b»ng ADN do ADN pol 

kh«ng thÓ ho¹t ®éng khi 
thiÕu ®Çu 3’ tù do

 
� H×nh 16.20 §Çu mót nhiÔm s¾c thÓ. C¸c sinh vËt nh©n 
thËt cã c¸c tr×nh tù lÆp l¹i, kh«ng m· hãa ë phÇn tËn cïng cña 
c¸c ph©n tö ADN m¹ch th¼ng vµ ®−îc gäi lµ ®Çu mót. H×nh trªn 
lµ nhiÔm s¾c thÓ ë chuét cã phÇn ®Çu mót nhuém mµu vµng. 

16.2 

1. Nguyªn t¾c kÕt cÆp bæ sung cña c¸c baz¬ nit¬ cã vai 
trß thÕ nµo trong sao chÐp ADN ? 

2. Nªu hai chøc n¨ng chÝnh cña ADN pol III trong sao 
chÐp ADN? 

3. NÕu ADN pol I bÞ mÊt chøc n¨ng, 
th× sù sao chÐp m¹ch dÉn ®Çu sÏ bÞ ¶nh h−ëng nh− 
thÕ nµo? Trong “Bãng sao chÐp tæng qu¸t” ë H×nh 
16.17, x¸c ®Þnh vÞ trÝ ho¹t ®éng cña ADN pol I trªn 
m¹ch dÉn ®Çu . 
Xem gîi ý tr¶ lêi ë Phô lôc A. 

KiÓm tra kh¸i niÖm 

§iÒu g× nÕu 
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Thµnh phÇn chÝnh trong hÖ gen ë hÇu hÕt vi khuÈn lµ mét ph©n 
tö ADN sîi kÐp, m¹ch trßn liªn kÕt víi mét l−îng nhá protein. 
MÆc dï chóng ta th−êng coi cÊu tróc nµy lµ nhiÔm s¾c thÓ vi 
khuÈn, nh−ng thùc tÕ cÊu tróc nµy rÊt kh¸c so víi mét nhiÔm 

s¾c thÓ ®iÓn h×nh ë sinh vËt nh©n thËt vèn th−êng bao gåm mét 
ph©n tö ADN sîi kÐp m¹ch th¼ng liªn kÕt víi mét l−îng lín 

protein. ë E. coli, ADN nhiÔm s¾c thÓ bao gåm kho¶ng 4,6 
triÖu cÆp nucleotit, t−¬ng øng víi kho¶ng 4400 gen. L−îng 
ADN nµy gÊp kho¶ng 100 lÇn so víi mét hÖ gen virut ®iÓn 
h×nh, nh−ng chØ b»ng kho¶ng mét phÇn ngh×n so víi l−îng 
ADN cã trong mét tÕ bµo soma ë ng−êi. Dï vËy, l−îng ADN ë 
vi khuÈn còng ®· lµ rÊt lín so víi kÝch th−íc cña tÕ bµo. 

NÕu duçi th¼ng, ph©n tö ADN trong mét tÕ bµo E. coli cã 
thÓ ®o b»ng ®¬n vÞ milimet vµ dµi h¬n kho¶ng 500 lÇn so víi 
kÝch th−íc cña tÕ bµo. Tuy vËy, trong tÕ bµo nhê t−¬ng t¸c víi 

16.3 Kh¸i niÖm 

Mçi nhiÔm s¾c thÓ gåm mét 
ph©n tö ADN ®−îc ®ãng gãi víi 
c¸c ph©n tö protein 

 

� H×nh 16.21  

Kh¸m ph¸ §ãng gãi chÊt nhiÔm s¾c trong nhiÔm s¾c thÓ sinh vËt nh©n thËt 
Chuçi s¬ ®å vµ ¶nh hiÓn vi ®iÖn tö truyÒn qua d−íi ®©y m« t¶ m« h×nh biÓu diÔn c¸c cÊp ®é 
gËp xo¾n vµ siªu xo¾n cña nhiÔm s¾c thÓ. C¸c h×nh minh häa ®−îc phãng ®¹i tõ cÊp ®é cÊu 
tróc cña mét ph©n tö ADN ®¬n lÎ tíi nhiÔm s¾c thÓ ë kú gi÷a nguyªn ph©n lµ lóc nhiÔm s¾c 
thÓ co xo¾n cùc ®¹i vµ cã thÓ quan s¸t ®−îc d−íi kÝnh hiÓn vi quang häc th«ng th−êng. 

Chuçi  
xo¾n kÐp ADN  
(®−êng kÝnh 2nm) 

C¸c protein 
histone 

Nucleosome 
(®−êng kÝnh 10nm) 

§u«i histone 

H1 

1 Chuçi xo¾n kÐp ADN 
ë ®©y minh häa m« h×nh d¶i ruy b¨ng 
ADN; trong ®ã, mçi d¶i ruy b¨ng biÓu diÔn 
mét khung ®−êng - phosphate. Tõ H×nh 
16.7, chóng ta nhí r»ng gèc phosphate 
ph©n bè däc khung ph©n tö nµy vµ lµm 
cho ph©n tö ADN cã ®Æc tÝnh tÝch ®iÖn 
©m suèt däc chiÒu dµi ph©n tö. ¶nh hiÓn 
vi ®iÖn tö truyÒn qua (TEM) ë trªn cho 
thÊy mét ph©n tö ADN trÇn (kh«ng liªn 
kÕt protein); thiÕt diÖn chiÒu ngang 
(®−êng kÝnh) cña riªng chuçi xo¾n kÐp 
nµy lµ 2nm. 
   

2 C¸c histone 
C¸c protein histone cã vai trß ®ãng gãi ADN 
vµo chÊt nhiÔm s¾c ë cÊp ®é ®Çu tiªn. Tuy mçi 
ph©n tö histone chØ cã kÝch th−íc nhá (kho¶ng 
100 axit amin), nh−ng tæng khèi l−îng c¸c 
histone trong chÊt nhiÔm s¾c gÇn t−¬ng ®−¬ng 
víi l−îng ADN. C¸c axit amin tÝch ®iÖn d−¬ng 
(lysine hoÆc arginine) chiÕm h¬n 1/5 tæng sè 
c¸c axit amin cã trong histone. 
Bèn lo¹i histone phæ biÕn nhÊt trong chÊt 

nhiÔm s¾c lµ H2A, H2B, H3 vµ H4. C¸c 
histone nµy rÊt gièng nhau ë mäi sinh vËt nh©n 
thËt. VÝ dô, histone H4 ë bß chØ kh¸c histone 
H4 ë c©y ®Ëu ®óng 2 axit amin, cßn l¹i lµ 
gièng hÖt nhau. Sù b¶o thñ cña protein histone 
trong suèt qu¸ tr×nh tiÕn hãa cho thÊy vai trß 
quan träng sèng cßn cña protein nµy trong tæ 
chøc ADN cña c¸c tÕ bµo sèng. 
Bèn lo¹i histone chÝnh cã vai trß quyÕt ®Þnh 

cÊp ®é ®ãng gãi tiÕp theo cña ADN. (Mét lo¹i 
histone thø 5 lµ H1 liªn quan ®Õn mét b−íc 
®ãng gãi tiÕp theo cña chÊt nhiÔm s¾c). 
   

3 Nucleosome, hay “chuçi 
h¹t” (sîi 10-nm) 
Trªn ¶nh hiÓn vi ®iÖn tö, sîi nhiÔm s¾c ë cÊp tæ 
chøc nµy nÕu kh«ng gËp xo¾n cã ®−êng kÝnh 10nm 
(sîi 10nm). Sîi nhiÔm s¾c cã d¹ng gièng nh− mét 
chuçi h¹t víi c¸c “h¹t” xÕp c¸ch nhau t−¬ng ®èi 
®Òu ®Æn. Mçi “h¹t” lµ mét nucleosome; ®©y chÝnh 
lµ ®¬n vÞ ®ãng gãi ADN c¬ b¶n; “sîi” nèi gi÷a c¸c 
“h¹t” ®−îc gäi lµ c¸c ®o¹n ADN nèi. 
Mét nucleosome lu«n gåm ADN cuèn quanh lâi 

protein 1,65 vßng; lâi protein ®−îc cÊu t¹o tõ 8 
ph©n tö cña 4 lo¹i histone chÝnh (mçi lo¹i ®ãng gãp 
2 ph©n tö). §Çu amino (®Çu N) tËn cïng cña mçi 
histone (®u«i histone) th−êng thß ra ngoµi nucleosome. 
Trong chu kú tÕ bµo, khi ADN sao chÐp, c¸c 

histone rêi khái ADN trong thêi gian ng¾n. Nh×n 
chung, hiÖn t−îng t−¬ng tù x¶y ra khi gen ®−îc 
phiªn m· v× bé m¸y cña tÕ bµo ph¶i tiÕp cËn ®−îc 
ADN. Ch−¬ng 18 sÏ ®Ò cËp ®Õn nh÷ng ph¸t hiÖn 
gÇn ®©y vÒ vai trß cña nucleosome vµ ®u«i histone 
trong ®iÒu hßa biÓu hiÖn gen ë sinh vËt nh©n thËt. 
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mét sè lo¹i protein nhÊt ®Þnh, nhiÔm s¾c thÓ th−êng ë d¹ng gËp 
xo¾n thËm chÝ "siªu xo¾n" ®Ó cã thÓ ®ãng gãi chÆt vµ chØ chiÕm 
mét kho¶ng kh«ng gian h¹n chÕ trong tÕ bµo. Kh«ng gièng 
nh©n ë tÕ bµo sinh vËt nh©n thËt, vïng chøa mËt ®é cao cña 
ADN ë vi khuÈn kh«ng cã líp mµng bao bäc vµ chØ ®−îc gäi lµ 
vïng nh©n (xem H×nh 6.6). 

Mçi nhiÔm s¾c thÓ ë sinh vËt nh©n thËt ®Òu chøa mét chuçi 
xo¾n kÐp ADN m¹ch th¼ng duy nhÊt; ë ng−êi, kÝch th−íc trung 
b×nh vµo kho¶ng 1,5 x 108 cÆp nucleotit. L−îng ADN nh− vËy 
lµ lín h¬n nhiÒu so víi chiÒu dµi nhiÔm s¾c thÓ khi co xo¾n cùc 
®¹i. NÕu duçi th¼ng, mçi ph©n tö ADN ë hÖ gen nh©n ng−êi cã 

chiÒu dµi trung b×nh trªn 4 cm, tøc lµ dµi h¬n hµng ngh×n lÇn so 
víi ®−êng kÝnh cña nh©n tÕ bµo - ®ã lµ ch−a kÓ ®Õn 45 nhiÔm 
s¾c thÓ kh¸c cßn l¹i ®ång thêi cã mÆt trong nh©n tÕ bµo! 

Trong tÕ bµo, ADN cña sinh vËt nh©n thËt kÕt hîp chÝnh x¸c 
víi mét l−îng lín c¸c protein. Sù tæ hîp cña ADN víi c¸c 
protein cÊu tróc nhiÔm s¾c thÓ ®−îc gäi lµ chÊt nhiÔm s¾c. 
Nh©n tÕ bµo cã thÓ chøa võa chÊt nhiÔm s¾c lµ do sù ®ãng gãi 
ADN ë nhiÒu cÊp ®é kh¸c nhau bëi c¸c protein cÊu tróc nhiÔm 
s¾c thÓ. HiÓu biÕt hiÖn nay cña chóng ta vÒ c¸c cÊp ®é ®ãng gãi 
ADN ®−îc minh häa trªn H×nh 16.18. H·y quan s¸t kü h×nh 
nµy tr−íc khi ®äc c¸c phÇn tiÕp theo. 

 

Sîi 30-nm 

4 Sîi 30-nm 
CÊp ®é ®ãng gãi ADN tiÕp theo lµ do t−¬ng t¸c 
gi÷a c¸c ®u«i histone cña mét nucleosome víi 
phÇn ADN nèi vµ víi c¸c nucleosome liÒn kÒ ë 
hai bªn.ë cÊp ®é ®ãng gãi nµy, cã sù tham gia 
cña mét histone thø n¨m lµ H1. C¸c mèi t−¬ng 
t¸c nµy lµm sîi nhiÔm s¾c 10nm tiÕp tôc cuén 
gËp vµ t¹o nªn sîi cã chiÒu dµy kho¶ng 30nm 
(sîi 30nm). MÆc dï sîi 30nm rÊt phæ biÕn trong 
kú trung gian cña chu kú tÕ bµo, nh−ng cßn 
nhiÒu quan ®iÓm kh¸c nhau vÒ sù s¾p xÕp c¸c 
nucleosome ë bËc cÊu tróc nµy.   

5 MiÒn “thßng läng”               
(sîi 300-nm) 
C¸c sîi 30nm tiÕp tôc cuén vßng h×nh 
thµnh nªn d¹ng cÊu tróc gièng “thßng 
läng”, gäi lµ miÒn thßng läng,®Ýnh vµo 
khung nhiÔm s¾c thÓ ®−îc cÊu t¹o nªn 
tõ c¸c protein. CÊu tróc nµy gäi lµ sîi 
300nm. Khung nhiÔm s¾c thÓ th−êng 
cã thµnh phÇn giµu vÒ mét lo¹i 
topoisomerase, ®ång thêi cã mÆt 
histone H1. 
   

6 NhiÔm s¾c thÓ ë kú gi÷a 
Trong mét nhiÔm s¾c thÓ ®ang nguyªn ph©n, 
c¸c miÒn thßng läng tiÕp tôc cuén gËp b»ng 
c¸ch nµo ®ã cho ®Õn nay ch−a biÕt ®Çy ®ñ ®Ó 
t¹o nªn mét d¹ng nhiÔm s¾c thÓ co xo¾n cùc 
®¹i nh− ®−îc minh häa b»ng ¶nh hiÓn vi ®iÖn tö 
ë trªn.ChiÒu réng cña nhiÔm s¾c tö kho¶ng 
700nm. C¸c gen nhÊt ®Þnh lu«n ®−îc t×m thÊy ë 
vÞ trÝ ®Æc thï cña chóng trªn nhiÔm s¾c thÓ ë kú 
gi÷a; ®iÒu nµy cho thÊy: c¸c cÊp ®é ®ãng gãi 
cao h¬n cña nhiÔm s¾c thÓ còng cã tÝnh ®Æc 
hiÖu vµ chÝnh x¸c rÊt cao.  
   

Sîi “thßng läng” Khung nhiÔm s¾c thÓ 

Sîi 300-nm 

NhiÔm s¾c thÓ 
®· nh©n ®«i 
(1400 nm) 

NhiÔm s¾c tö 
(700 nm) 
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Trong chu kú tÕ bµo, chÊt nhiÔm s¾c ph¶i tr¶i qua nh÷ng 
thay ®æi vÒ cÊp ®é ®ãng gãi cña nã (xem H×nh 12.6). Khi 
nhuém nhiÔm s¾c thÓ ë kú trung gian vµ quan s¸t d−íi kÝnh 
hiÓn vi, chÊt nhiÔm s¾c th−êng ®−îc thÊy ë d¹ng khuÕch t¸n 
t−¬ng ®èi ®Òu kh¾p nh©n tÕ bµo; lóc nµy, nhiÔm s¾c thÓ ë d¹ng 
gi·n xo¾n. Khi tÕ bµo chuÈn bÞ nguyªn ph©n, chÊt nhiÔm s¾c 
gËp xo¾n (c« ®Æc), cuèi cïng ë kú gi÷a h×nh thµnh nªn mét sè 
l−îng ®Æc tr−ng c¸c nhiÔm s¾c thÓ cã kÝch th−íc ng¾n vµ dµy, 
cã thÓ ph©n biÖt ®−îc b»ng kÝnh hiÓn vi quang häc. 

MÆc dï c¸c nhiÔm s¾c thÓ ë kú trung gian th−êng cã møc 
®é c« ®Æc thÊp h¬n nhiÒu so víi nhiÔm s¾c thÓ trong nguyªn 
ph©n, nh−ng nã còng cã c¸c cÊp ®é ®ãng gãi ë bËc cao. Mét sè 
chÊt nhiÔm s¾c bao gåm c¸c vïng cã cÊu tróc sîi 10nm, bªn 
c¹nh nh÷ng vïng kh¸c ®ãng gãi thµnh sîi 30nm; nh÷ng vïng 
nµy cã thÓ tiÕp tôc ®ãng gãi thµnh c¸c miÒn "thßng läng". MÆc 
dï mét nhiÔm s¾c thÓ ë kú trung gian th−êng kh«ng cã mét 
khung nhiÔm s¾c thÓ râ rÖt, nh−ng c¸c miÒn thßng läng cña nã 
th−êng cã biÓu hiÖn ®Ýnh kÕt vµo mét líp máng bªn trong mµng 
nh©n, vµ cã lÏ còng cã thÓ ®Ýnh kÕt vµo c¸c sîi cÊu tróc nªn 
m¹ng l−íi nh©n. B»ng c¸ch ®Ýnh kÕt nh− vËy, nhiÔm s¾c thÓ 
®−îc tæ chøc ë d¹ng phï hîp víi sù biÓu hiÖn cña c¸c gen. ChÊt 
nhiÔm s¾c cña mçi nhiÔm s¾c thÓ ë kú trung gian chiÕm mét 
kh«ng gian ®Æc thï trong nh©n tÕ bµo, vµ c¸c sîi nhiÔm s¾c 
thuéc c¸c nhiÔm s¾c thÓ kh¸c nhau kh«ng v−íng m¾c vµo nhau. 

ThËm chÝ ngay trong kú trung gian, c¸c cÊu tróc cña nhiÔm 
s¾c thÓ bao gåm t©m ®éng vµ c¸c ®Çu mót còng nh− mét sè 
vïng nhiÔm s¾c thÓ kh¸c trong tÕ bµo tån t¹i ë tr¹ng th¸i co 
xo¾n cao gièng nh− khi nhiÔm s¾c thÓ ®i vµo kú gi÷a nguyªn 
ph©n. KiÓu chÊt nhiÔm s¾c ë kú trung gian quan s¸t thÊy d−íi 
kÝnh hiÓn vi ë d¹ng kÕt ®Æc kh«ng ®Òu ®Æn ®−îc ®−îc gäi lµ dÞ 
nhiÔm s¾c, ®Ó ph©n biÖt víi kiÓu chÊt nhiÔm s¾c cã møc ®é kÕt 
®Æc thÊp h¬n lµ nguyªn nhiÔm s¾c ("nhiÔm s¾c thËt"). Do cã 
møc ®é ®ãng xo¾n cao, c¸c bé m¸y biÓu hiÖn th«ng tin di 
truyÒn cña tÕ bµo (nh− bé m¸y phiªn m·) khã cã thÓ tiÕp cËn 
ADN trong vïng dÞ nhiÔm s¾c. Ng−îc l¹i, sù ®ãng gãi "láng 
lÎo" cña vïng nguyªn nhiÔm s¾c cho phÐp c¸c bé m¸y phiªn 
m· cã thÓ tiÕp cËn ®−îc ADN; v× vËy, c¸c gen trong vïng 
nguyªn nhiÔm s¾c cã thÓ ®−îc biÓu hiÖn. 

NhiÔm s¾c thÓ lµ mét cÊu tróc n¨ng ®éng; nã cã thÓ c« ®Æc, 
gi·n xo¾n, biÕn ®æi, thËm chÝ thay ®æi cÊu h×nh theo yªu cÇu 
cña c¸c qu¸ tr×nh kh¸c nhau trong tÕ bµo nh− nguyªn ph©n, 
gi¶m ph©n vµ qu¸ tr×nh biÓu hiÖn cña c¸c gen. HiÖn nay, c¸c 
con ®−êng ®iÒu hßa sù biÕn ®æi cña chÊt nhiÔm s¾c vÉn ®ang 
tiÕp tôc ®−îc c¸c nhµ khoa häc tËp trung nghiªn cøu. Tuy vËy, 
mét vÊn ®Ò ®· trë nªn râ rµng lµ c¸c histone kh«ng chØ ®¬n 
thuÇn lµ c¸c “èng chØ cã tÝnh tr¬” ®Ó ADN cã thÓ quÊn quanh 
trong cÊu tróc chÊt nhiÔm s¾c. Thay vµo ®ã, sù biÕn ®æi hãa häc 
cña c¸c protein histone cã vai trß trùc tiÕp lµm thay ®æi møc ®é 
tæ chøc cña chÊt nhiÔm s¾c vµ tham gia ®iÒu hßa sù biÓu hiÖn 
cña c¸c gen. Terry Orr-Weaver, nhµ khoa häc ®−îc pháng vÊn 
ë phÇn ®Çu cña khèi kiÕn thøc Di truyÒn häc nµy (c¸c trang 246 
- 247), cïng c¸c céng sù cña m×nh ®· nghiªn cøu vÒ c¬ chÕ 
ph©n tö liªn quan ®Õn ®éng häc nhiÔm s¾c thÓ trong nguyªn 
ph©n vµ gi¶m ph©n. Víi c¸c nghiªn cøu ë Drosophila, c¸c nhµ 
khoa häc ®· chØ ra r»ng sù phosphoryl hãa mét sè axit amin ®Æc 
thï trong vïng ®u«i histone cã vai trß quyÕt ®Þnh sù ®éng th¸i 
cña nhiÔm s¾c thÓ trong kú ®Çu cña gi¶m ph©n I (H×nh 16.22). 

 
 

Sù phosphoryl hãa histone cã vai trß g× trong 
ho¹t ®éng cña nhiÔm s¾c thÓ ë gi¶m ph©n? 

Terry Orr-Weaver vµ c¸c céng sù t¹i ViÖn C«ng 
nghÖ Massachusetts ®· tiÕn hµnh g©y ®ét biÕn thùc nghiÖm ë 
ruåi giÊm nh»m t×m ra c¸c thÓ ®ét biÕn bÊt thô víi suy nghÜ cho 
r»ng nh÷ng thÓ ®ét biÕn ®ã cã thÓ liªn quan ®Õn c¸c gen m· 
hãa cho c¸c protein gi÷ vai trß quan träng trong nguyªn ph©n. 
Tõ ®ã, hä ®· t×m ra mét ®ét biÕn ë gen nhk-1 g©y bÊt thô ë ruåi 
c¸i. Hä biÕt r»ng s¶n phÈm cña gen nµy lµ histone kinase-1 
(NHK-1), mét enzym cã vai trß phosphoryl hãa mét axit amin 
®Æc thï ë vïng ®u«i cña histone H2A. Hä ®· gi¶ thiÕt r»ng 
nguyªn nh©n g©y nªn tÝnh bÊt thô lµ do enzym nµy kh«ng ho¹t 
®éng chøc n¨ng ®óng, dÉn ®Õn ®éng th¸i bÊt th−êng cña nhiÔm 
s¾c thÓ trong gi¶m ph©n vµ qu¸ tr×nh nguyªn ph©n gÆp rèi lo¹n. 

§Ó kiÓm tra gi¶ thiÕt, hä ®· quan s¸t vµ so s¸nh sù vËn 
®éng cña nhiÔm s¾c thÓ trong gi¶m ph©n ë c¸c tÕ bµo sinh 
trøng cña ruåi ®ét biÕn vµ ruåi kiÓu d¹i (b×nh th−êng). Trong mét 
thÝ nghiÖm, hä ®· dïng mét thuèc nhuém huúnh quang ®á ®Ó 
®¸nh dÊu n¬i ®Þnh vÞ cña ADN vµ mét thuèc nhuém huúnh 
quang xanh lôc ®Ó x¸c ®Þnh n¬i ®Þnh vÞ cña protein condensin, 
lµ protein th−êng bao bäc c¸c nhiÔm s¾c thÓ vµo cuèi Kú ®Çu I 
vµ gióp nhiÔm s¾c thÓ c« ®Æc. 

Vµo cuèi Kú ®Çu I, trong c¸c tÕ bµo sinh trøng ë ruåi 
kiÓu d¹i, ADN vµ codensin ®Þnh vÞ tËp trung ë mét vïng nhá 
trong nh©n (h×nh d−íi bªn tr¸i; mµu vµng lµ do thuèc nhuém ®á 
vµ xanh cã mÆt ®ång thêi). Tuy vËy, ë ruåi ®ét biÕn, codensin 
khuÕch t¸n kh¾p nh©n; trong khi ADN chØ tËp trung ë vïng biªn 
quanh nh©n (h×nh d−íi bªn ph¶i; mµu ®á cña ADN t−¬ng ®èi 
mê). KÕt qu¶ nµy cho thÊy: codensin ®· kh«ng bao bäc c¸c 
nhiÔm s¾c thÓ trong tÕ bµo cña c¸c ruåi ®ét biÕn. HËu qu¶ lµ 
c¸c nhiÓm s¾c thÓ kh«ng c« ®Æc ®−îc. 

 

 

 
Nh©n tÕ bµo b×nh th−êng       Nh©n tÕ bµo ®ét biÕn 

Do qu¸ tr×nh gi¶m ph©n kh«ng thÓ diÔn ra b×nh 
th−êng khi enzym histone kinase NHK-1 kh«ng biÓu hiÖn ®óng 
chøc n¨ng cña nã, nªn c¸c nhµ khoa häc ®· kÕt luËn r»ng sù 
phosphoryl hãa ®Æc thï ë ®u«i N cña histone H2A lµ thiÕt yÕu 
®Ó ho¹t ®éng cña c¸c nhiÔm s¾c thÓ trong gi¶m ph©n cã thÓ 
diÔn ra chÝnh x¸c. 

I. Ivanovska, T. Khandan, T. Ito and T.L.Orr-Weaver, A 
histone code in meiosis: the histone kinase, NHK-1, is required for 
proper chromosomal architecture in Drosophila oocytes,Gene and 
Development 19: 2571 - 2582 (2005). 

Gi¶ sö mét nhµ nghiªn cøu t×m ra ë ruåi giÊm mét 
thÓ ®ét biÕn mÊt axit amin vèn b×nh th−êng ®−îc phosphoryl hãa bëi 
histone kinase NHK-1. §ét biÕn nµy sÏ ¶nh h−ëng thÕ nµo ®Õn ho¹t 
®éng cña nhiÔm s¾c thÓ trong gi¶m ph©n ë c¸c tÕ bµo sinh trøng?  

� H×nh 16.22 Nghiªn cøu ph¸t hiÖn 

ThÝ nghiÖm 

KÕt qu¶ 

KÕt luËn 

Nguån 

®iÒu g× nÕu 

Codensin vµ  
ADN (mµu vµng) 

ViÒn bao 
ngoµi nh©n 

Codensin  
(mµu xanh lôc) 

ADN (mµu ®á ë 
vïng quanh nh©n) 
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Sù phosphoryl hãa vµ c¸c biÕn ®æi hãa häc kh¸c cña c¸c 
histone cã nhiÒu t¸c ®éng ®Õn sù ho¹t ®éng cña c¸c gen, sÏ 
®−îc ®Ò cËp ë Ch−¬ng 18. 

ë ch−¬ng nµy, chóng ta ®· t×m hiÓu c¸c ph©n tö ADN ®−îc 
tæ chøc nh− thÕ nµo trong c¸c nhiÔm s¾c thÓ vµ b»ng c¸ch nµo 
sù sao chÐp ADN cã thÓ cung cÊp c¸c b¶n sao cña gen mµ bè, 
mÑ cã thÓ chuyÒn cho con con c¸i. Tuy vËy, trong qu¸ tr×nh di 
truyÒn, viÖc c¸c gen ®−îc sao chÐp vµ chuyÒn gi÷a c¸c thÕ hÖ lµ 
cÇn thiÕt nh−ng ch−a ®ñ; ®iÒu quan träng h¬n lµ c¸c th«ng tin 
di truyÒn ®ã ph¶i ®−îc c¸c tÕ bµo sö dông. Nãi c¸ch kh¸c, c¸c 
gen ph¶i ë d¹ng "®−îc biÓu hiÖn". Trong ch−¬ng tiÕp theo, 
chóng ta sÏ xem c¸c tÕ bµo cã thÓ dÞch m· th«ng tin di truyÒn 
®−îc m· hãa trong c¸c ph©n tö ADN nh− thÕ nµo.  

16.3 

1. H·y m« t¶ cÊu tróc cña nucleosome, ®¬n vÞ ®ãng gãi 
ADN c¬ b¶n ë tÕ bµo sinh vËt nh©n thËt. 

2. Hai thuéc tÝnh gióp ph©n biÖt dÞ nhiÔm s¾c vµ nguyªn 
nhiÔm s¾c lµ g×? 

3. MÆc dï c¸c protein gióp nhiÔm s¾c 
thÓ ë E. coli ®ãng xo¾n kh«ng ph¶i lµ histone, nh−ng 
theo b¹n thuéc tÝnh nµo gièng víi histone mµ c¸c 
protein nµy cÇn ph¶i cã, xÐt vÒ kh¶ n¨ng liªn kÕt ADN? 
Xem gîi ý tr¶ lêi ë Phô lôc A. 

KiÓm tra kh¸i niÖm 

§iÒu g× nÕu 

Tæng kÕt Ch−¬ng 
H·y tham kh¶o c¬ së häc liÖu gåm c¸c h×nh ¶nh ®éng 

ba chiÒu, c¸c bµi h−íng dÉn d¹ng file MP3, video, c¸c bµi kiÓm tra thùc hµnh, 
eBook vµ nhiÒu häc liÖu kh¸c t¹i ®Þa chØ Web www.masteringbio.com 

 
 

 
 
 

ADN lµ vËt chÊt di truyÒn (c¸c trang 305 –––– 310) 

� T×m kiÕm vËt chÊt di truyÒn: Qu  ̧tr×nh ®iÒu tra khoa häc 
C¸c thÝ nghiÖm ®−îc tiÕn hµnh víi vi khuÈn vµ phag¬ ®· cung 
cÊp c¸c b»ng chøng thuyÕt phôc ®Çu tiªn chøng minh ADN lµ vËt 
chÊt mang th«ng tin di truyÒn.  

� X©y dùng m« h×nh cÊu tróc ADN: Qu  ̧tr×nh ®iÒu tra khoa häc 
Watson vµ Crick ®· t×m ra ADN cã cÊu tróc xo¾n kÐp. Hai chuçi 
®−êng - phosphate ®èi song song cuèn quanh phÝa ngoµi ph©n tö; 
c¸c baz¬ nit¬ h−íng vµo phÝa trong, ë ®ã qua c¸c liªn kÕt hydro 
chóng kÕt cÆp ®Æc hiÖu víi nhau, gi÷a A víi T vµ gi÷a G víi C. 

 

 
 
 
Ho¹t ®éng ThÝ nghiÖm Hershey - Chase 
Ho¹t ®éng CÊu tróc cña ADN vµ ARN 
Ho¹t ®éng Chuçi xo¾n kÐp ADN 
 
 
 

NhiÒu protein phèi hîp trong sao chÐp vµ söa ch÷a 
ADN (c¸c trang 311 –––– 319) 

� Nguyªn lý c¬ b¶n: KÕt cÆp baz¬ víi m¹ch lµm khu«n 
ThÝ nghiÖm Meselson - Stahl cho thÊy ADN sao chÐp theo c¬ chÕ 
b¸n b¶o toµn: ph©n tö mÑ gi·n xo¾n vµ mçi m¹ch cña nã sau ®ã 
®−îc dïng lµm khu«n ®Ó tæng hîp nªn c¸c m¹ch míi trªn c¬ së 
nguyªn t¾c kÕt cÆp bæ sung gi÷a c¸c baz¬ nit¬.  

 

Tãm t¾t c¸c kh¸i niÖm chÝnh 

§a ph−¬ng tiÖn 
 

Kh¸i niÖm 16.1 

Khung ®−êng - phosphate 

C¸c baz¬ nit¬ 

Liªn kÕt hydro 

§a ph−¬ng tiÖn 

Kh¸i niÖm 16.2 

� Sao chÐp ADN: Quan s¸t gÇn h¬n 
 

 

� §äc söa vµ söa ch÷a ADN C¸c enzym ADN polymerase cã kh¶ 
n¨ng ®äc söa m¹ch ADN míi, thay thÕ c¸c nucleotit sai háng. 
Trong c¬ chÕ söa ch÷a kÕt cÆp sai, c¸c enzym cã thÓ söa ch÷a 
c¸c lçi ®· tån t¹i s½n. C¬ chÕ söa ch÷a b»ng c¾t bá nucleotit lµ 
mét qu¸ tr×nh c¬ b¶n trong ®ã c¸c enzym cã thÓ c¾t bá vµ thay 
thÕ mét ®o¹n dµi ADN mang c¸c nucleotit sai háng. 

� Sao chÐp ®Çu tËn cïng cña ph©n tö ADN §Çu tËn cïng cña 
ph©n tö ADN thuéc nhiÔm s¾c thÓ sinh vËt nh©n thËt th−êng ng¾n 
l¹i sau mçi chu kú sao chÐp. Sù cã mÆt cña ®Çu mót lµ tr×nh tù 
lÆp l¹i ë c¸c ®Çu tËn cïng cña c¸c ph©n tö ADN m¹ch th¼ng lµ 
c¸ch b¶o vÖ c¸c gen ë gÇn ®Çu mót khëi sù "¨n mßn". Enzym 
telomerase xóc t¸c ph¶n øng kÐo dµi ®Çu mót nhiÔm s¾c thÓ ë 
c¸c tÕ bµo mÇm sinh dôc. 

 
 
Ho¹t ®éng Sao chÐp ADN: Tæng quan 
§iÒu tra M« h×nh sao chÐp ADN ®óng nh− thÕ nµo ? 
Ho¹t ®éng Sao chÐp ADN: Quan s¸t gÇn h¬n 
Ho¹t ®éng Sao chÐp ADN: Tæng kÕt 
 
 

Mçi nhiÔm s¾c thÓ gåm mét ph©n tö ADN ®−îc ®ãng 
gãi víi c¸c ph©n tö protein (c¸c trang 320 –––– 323) 

� NhiÔm s¾c thÓ vi khuÈn th−êng lµ mét ph©n tö ADN m¹ch vßng 
liªn kÕt víi mét sè protein. ChÊt nhiÔm s¾c ë sinh vËt nh©n thËt 
tõ ®ã h×nh thµnh nªn nhiÔm s¾c thÓ gåm ADN, c¸c histone vµ 
c¸c protein kh¸c. C¸c histone liªn kÕt víi nhau vµ víi ADN ®Ó 
h×nh thµnh nªn nucleosome, lµ ®¬n vÞ ®ãng gãi ADN c¬ b¶n 
nhÊt. C¸c ®u«i histone chäc ra ngoµi phÇn lâi nucleosome. Sù 
gËp xo¾n tiÕp theo dÉn ®Õn sù c« ®Æc cùc ®¹i cña chÊt nhiÔm s¾c  
 

§a ph−¬ng tiÖn 

Kh¸i niÖm 16.3 

ADN pol III tæng hîp m¹ch 
dÉn ®Çu mét c¸ch liªn tôc 

ADN 
mÑ ADN pol III b¾t ®Çu tæng hîp 

ADN t¹i ®Çu 3’ cña måi, råi 
kÐo dµi theo chiÒu 5’ → 3’  

M¹ch ra chËm ®−îc tæng hîp 
thµnh nh÷ng ®o¹n Okazaki ng¾n 
råi ®−îc nèi l¹i b»ng ADN ligase  

Primase tæng hîp mét 
®o¹n måi ARN ng¾n 
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ë Kú gi÷a. Trong c¸c tÕ bµo ë Kú trung gian, phÇn lín chÊt 
nhiÔm s¾c ë tr¹ng th¸i c« ®Æc thÊp h¬n (nguyªn nhiÔm s¾c), 
nh−ng mét sè vïng vÉn ë tr¹ng th¸i c« ®Æc cao (dÞ nhiÔm s¾c). 
Sù biÕn ®æi cña c¸c histone ¶nh h−ëng ®Õn sù c« ®Æc cña chÊt 
nhiÔm s¾c. 
 
 
Ho¹t ®éng  Sù ®ãng gãi ADN 
 
 
 

C¸c c©u hái tù ®¸nh gi¸ 

1. Trong nghiªn cøu cña m×nh tiÕn hµnh ë chuét vµ vi khuÈn 
g©y bÖnh lao phæi, Griffith ph¸t hiÖn ra r»ng 
a. vá protein tõ c¸c tÕ bµo g©y bÖnh cã kh¶ n¨ng chuyÓn hãa 

c¸c tÕ bµo kh«ng g©y bÖnh thµnh c¸c tÕ bµo g©y bÖnh. 
b. c¸c tÕ bµo g©y bÖnh sau khi ®un vÉn cã kh¶ n¨ng g©y 

bÖnh lao phæi. 
c. mét sè chÊt tõ c¸c tÕ bµo g©y bÖnh ®−îc truyÒn sang c¸c tÕ 

bµo kh«ng g©y bÖnh vµ lµm chóng trë thµnh d¹ng g©y bÖnh. 
d. vá polysaccharide cña vi khuÈn g©y bÖnh lao phæi. 
e. c¸c bacteriophag¬ tiªm ADN vµo vi khuÈn. 

2. C¸c tÕ bµo E. coli ®−îc nu«i trong m«i tr−êng 15N, råi 
chuyÓn sang m«i tr−êng 14N vµ cho sinh tr−ëng qua hai thÕ 
hÖ (hai chu kú sao chÐp ADN). Sau ®ã, ADN ®−îc t¸ch 
chiÕt tõ nh÷ng tÕ bµo nµy råi ®em li t©m. H·y dù ®o¸n sù 
ph©n bè tØ träng cña ADN trong thÝ nghiÖm nµy. 
a. Mét b¨ng tØ träng cao vµ mét b¨ng tØ träng thÊp 
b. Mét b¨ng tØ träng trung b×nh 
c. Mét b¨ng tØ träng cao vµ mét b¨ng tØ träng trung b×nh 
d. Mét b¨ng tØ träng thÊp vµ mét b¨ng tØ träng trung b×nh 
e. Mét b¨ng tØ träng thÊp 

3. Mét nhµ hãa sinh häc ®· ph©n lËp vµ tinh s¹ch ®−îc c¸c 
ph©n tö cÇn thiÕt cho qu¸ tr×nh sao chÐp ADN. Khi c« ta bæ 
sung thªm ADN, sù sao chÐp diÔn ra, nh−ng mçi ph©n tö 
ADN bao gåm mét m¹ch b×nh th−êng kÕt cÆp víi nhiÒu 
ph©n ®o¹n ADN cã chiÒu dµi gåm vµi tr¨m nucleotit. NhiÒu 
kh¶ n¨ng lµ c« ta ®· quªn bæ sung vµo hçn hîp thµnh phÇn g×? 
a. ADN polymerase d. C¸c ®o¹n Okazaki 
b. ADN ligase e. Primase 
c. C¸c nucleotit 

4. C¬ së nµo dÉn ®Õn hiÖn t−îng m¹ch dÉn ®Çu vµ m¹ch ra 
chËm ®−îc tæng hîp kh¸c nhau trong qu¸ tr×nh sao chÐp 
ADN? 
a. §iÓm khëi ®Çu sao chÐp chØ cã ë phÝa ®Çu 5’. 
b. Enzym helicase vµ c¸c protein liªn kÕt m¹ch ®¬n chØ 

ho¹t ®éng ë ®Çu 5’. 
c. ADN polymerase chØ cã thÓ nèi c¸c nucleotit míi vµo 

phÝa ®Çu 3’ cña m¹ch ®ang kÐo dµi. 
d. ADN ligase chØ ho¹t ®éng theo chiÒu 5’ → 3’. 
e. Vµo mçi thêi ®iÓm, polymerase chØ ho¹t ®éng trªn mét 

m¹ch. 

5. Khi ph©n tÝch thµnh phÇn c¸c baz¬ kh¸c nhau trong mét 
mÉu ADN, kÕt qu¶ nµo lµ phï hîp víi nguyªn t¾c bæ sung? 
a. A = G d. A = C 
b. A + G = C + T e. G = T 
c. A + T = G + T 

 

6. Sù kÐo dµi m¹ch dÉn ®Çu trong qu¸ tr×nh sao chÐp ADN 
a. ngµy cµng rêi xa ch¹c sao chÐp. 
b. diÔn ra theo chiÒu 3’ → 5’. 
c. t¹o thµnh c¸c ®o¹n Okazaki 
d. phô thuéc vµo ho¹t ®éng cña ADN polymerase 
e. kh«ng cÇn m¹ch lµm khu«n 

7. Khi tù ph¸t mÊt nhãm amino, Adenine chuyÓn hãa thµnh 
Hypoxanthine, lµ mét baz¬ hiÕm th−êng kÕt cÆp víi 
Thymine trong ph©n tö ADN. Sù phèi hîp cña nh÷ng ph©n 
tö nµo cã thÓ söa ch÷a ®−îc sai háng nµy? 
a. nuclease, ADN polymerase, ADN ligase 
b. telomerase, primase, ADN polymerase 
c. telomerase, helicase, protein liªn kÕt m¹ch ®¬n 
d. ADN ligase, c¸c protein ch¹c sao chÐp, adenylyl cyclase 
e. Nuclease, telomerase, primase 

8. ë mçi nucleosome, ADN ®−îc quÊn quanh bëi 
a. c¸c polymerase d. mét phøc kÐp thymine 
b. c¸c ribosome e. ADN vi vÖ tinh 
c. c¸c histone 

Xem gîi ý tr¶ lêi C¸c c©u hái tù ®¸nh gi¸ ë Phô lôc A. 

Thùc hiÖn bµi KiÓm tra thùc hµnh t¹i trang 
web www.masteringbio.com 

liªn hÖ víi tiÕn hãa 

9. Mét sè vi khuÈn cã thÓ ®¸p øng ®−îc víi c¸c t¸c nh©n stress 
tõ m«i tr−êng b»ng viÖc t¨ng tÇn sè ®ét biÕn trong qu¸ tr×nh 
ph©n bµo. HiÖn t−îng nµy x¶y ra nh− thÕ nµo? Nã cã −u thÕ 
g× trong tiÕn hãa? Gi¶i thÝch. 

®iÒu tra khoa häc 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

10. X©y dùng c¸c m« h×nh lµ mét ph−¬ng ph¸p quan 
träng trong c¸c nghiªn cøu khoa häc. H×nh trªn minh häa 
mét m« h×nh phøc hÖ sao chÐp ADN ®−îc m« pháng bëi 
m¸y tÝnh. M¹ch ADN gèc vµ m¹ch míi tæng hîp ®−îc ph©n 
biÖt b»ng c¸c mµu kh¸c nhau; t−¬ng tù nh− vËy lµ ba lo¹i 
protein: ADN pol III, protein cÆp tr−ît vµ protein liªn kÕt 
m¹ch ®¬n. Trªn c¬ së kiÕn thøc ®· häc ®−îc tõ ch−¬ng nµy, 
b¹n h·y bæ sung c¸c th«ng tin ®Ó lµm râ m« h×nh trªn b»ng 
viÖc chó thÝch vµo h×nh tªn c¸c m¹ch ADN vµ mçi lo¹i 
protein, ®ång thêi vÏ thªm mòi tªn chØ râ chiÒu mµ qu¸ tr×nh 
sao chÐp ®ang diÔn ra. 

 

§a ph−¬ng tiÖn 

KiÓm tra kiÕn thøc cña b¹n 

§a ph−¬ng tiÖn 

vÏ tiÕp 

 


