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Vorwort

Ziel eines Repetitoriums ist, größtenteils bereits bekanntes Wissen auf 
Wesentliches zu komprimieren und in einer übersichtlichen und über- 
schaubaren Form zu präsentieren: Übersichtlichkeit durch Reduktion und 
Verständnisförderung durch Fokussierung. 
Lehrbuch und Repetitorium stellen somit keine alternativen, sondern ein- 
ander ergänzende Lernsysteme dar.
Der Themenschwerpunkt des vorliegenden Repetitoriums ist die Gen- 
expression. Der Leser und Lerner wird durch aufeinander aufbauende 
Kapitel mit aufsteigender Komplexität hin zu komplizierten Systemen 
wie der Embryonalentwicklung von Drosophila geführt. Strukturen, 
Sequenzelemente und Prozesse, die mehreren thematischen Zusammen- 
hängen zuzuordnen sind, werden zusätzlich im Kapitel „Ergänzungen“ 
intensiver beleuchtet.

Wo immer es sinnvoll und möglich erschien, wurden die Daten 
kristallographischer Strukturuntersuchungen als Grundlage für symboli- 
sche und stilisierte Darstellungen von Komplexen herangezogen.

Hamburg, im Sommer 2011                                                  Fritz Höffeler
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V. GENETISCHE MECHANISMEN3. TRANSKRIPTION: Initiation der Pol II

59

INITIATIONSKOMPLEX DER EUKARYOTISCHEN RNA-POLYMERASE II

Der geschlossene Initiationskomplex (auch als PIC 
bezeichnet) der eukaryotischen RNA-Polymerase II 
enthält die geschlossene Promotorregion und den 
Basalkomplex, der wiederum aus der RNA-Polymerase 
und sechs basalen Transkriptionsfaktoren besteht. 
Dieser Basalapparat bildet sich entweder durch suk- 
zessive Aggregation der Einzelkomponenten oder 
durch Zusammenfügen von zwei Teilkomplexen: der 
Pol II mit angebundenen TFs sowie der Reinitiations- 
plattform (s. u.). Die obere Darstellung ist ein verein- 
fachtes Modell, das nicht berücksichtigt, dass sich die 
DNA auf Grund der starken Biegung durch TBP/TFIID 
um diesen Basalkomplex windet. Die Positionierung 
und Stabilität dieses Komplexes ergibt sich aus einer 
Vielzahl kooperativer Protein-Protein- und Protein- 
DNA-Bindungen. Letztere können sich über einen 
großen DNA-Bereich erstrecken.

AKT

Innerhalb des PIC wird ca. 12 bp stromabwärts der 
TATA-Box u.a. mit Hilfe der beiden Helicase-UE des 
TFIIH ein Bereich von 11-15 bp entwunden. In dieser 
Position kann der codogene Strang leicht zum aktiven 
Zentrum der Polymerase geführt werden. Dieser Zu- 

stand wird als offener Initiationskomplex bezeichnet. 
Es folgt die abortive Synthese mehrerer drei bis zehn 
Nt langer RNAs; erst ab einer Länge von ca. 30 Nt ist 
der Zusammenhalt von DNA, RNA und Polymerase so 
stabilisiert, dass die Polymerase in den Elongations- 
modus wechseln kann. Um den Initiationskomplex ver- 
lassen zu können, muss die CTD, über die die Polymer- 
ase mit TFIID verbunden ist, phosphoryliert werden. 
Beim Menschen besteht die CTD aus 52 Heptapepti- 
den, die die Konsensussequenz Tyr1-Ser2-Pro3-Thr4-
Ser5-Pro6-Ser7 aufweisen. Die Proteinkinase-UE des 
TFIIH kann jedes Heptapeptid an Ser5 phosphorylie- 
ren. Auf Grund dieser Modifikationen löst sich die 
CTD vom TFIID ab und es entstehen an der CTD 
gleichzeitig Bindestellen für Cappingfaktoren (S. 64). 
Die Pol II löst sich nun vom Initiationskomplex. Einige 
Komponenten des Basalapparats bleiben an die Pol II 
gebunden, einige lösen sich vom Komplex ab und 
einige können als Reinitiationsplattform am Promotor 
verbleiben. Diese Plattform ermöglicht einen schnellen 
Transkriptionsstart, indem sich ein Aggregat aus Pol II 
und verschiedenen TFs schnell anbinden kann. Dafür 
jedoch muss die CTD der neuen Pol II in einem un- 
phosphorylierten Zustand vorliegen. Eine Phosphatase 
dephosphoryliert die Heptatpeptide. Die CTD muss 
sich also für die Initiation in einem unphosphorylierten 
und für die Elongation in einem phosphorylierten 
Zustand befinden (‹ S. 172, RNA-Polymerasen).

INITIATIONSKOMPLEX DER POL II

INR

+1-10-20-30-40 +10 +20 +30

TATABRE DPE

Pol II (Rpb1 u. 2)
TBP
TAFs

TFIID
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phosphorylierte CTD

Phosphatrest
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und
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Themenkomplex

mit Farbmarkierung

III: Konkret
behandeltes Thema

Abbildungen
gehören immer
zum Text der
(Doppel-)seite.

Texte enden immer
am Ende

einer (Doppel-)seite.

ÜBERSICHT

Der Seitenbaufbau ist so konzipiert, dass auf jeder Seite die hierarchische Themenorganisation
des konkret behandelten Inhalts ersichtlich ist:
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1 2 3 4 5

6

7

Nummerierung von Strukturen 

1 2 3 4 5 Reihenfolge von Prozessen 

1. Sequenzen
Nucleotid- und Aminosäuresequenzen werden entlang ihrer 
Syntheserichtung notiert: Einzelsträngige Nucleotidsequenzen in 
5´m� 3´-Richtung (vom Phosphat- zum Hydroxylterminus) und 
Peptide in N m C Richtung (vom Amino- zum Carboxylterminus).  
Aminosäuren werden als Drei- oder Einbuchstaben-Codes wieder- 
gegeben (s. S. 4) und Nucleotide (bzw. die entsprechenden Basen) 
als Einbuchstaben-Codes (s. S. 11).  
Um bei der Notierung von Dinucleotidfolgen und von Basenpaa- 
ren Missverständnisse zu vermeiden, werden beide unterschiedlich 
wiedergegeben: Die Basenfolge Cytosin-Guanin wird als CpG, das 
Basenpaar Cytosin-Gunanin als C/G oder CG formuliert. (Z. B. S. 
24: Eukaryotische Promotoren enthalten sowohl GC-Boxen, die 
aus G/C-Basenpaaren bestehen als auch CpG-Inseln, die mehrere 
Dinucleotidfolgen CG enthalten.) 
Einzelne Aminosäuren und einzelne Nucleotide innerhalb eines 
Polymers werden mit entsprechenden Positionsziffern versehen, 
wobei bei Peptiden vom N-Terminus und bei Nucleinsäuren vom 
5´-Ende her gezählt wird. Ser33 bezeichnet demnach die Amino- 
säure Serin, die sich an der 33. Position des Peptids befindet und 
A2450 ein Adenin, das in der 2450. Position liegt. 
Um relative Positionen von Nucleotidsequenzen zu bezeichnen, 
werden die Begriffe stromaufwärts und stromabwärts verwendet: 
In der Sequenzabfolge 5´-X-Y-Z-3´ liegt X stromaufwärts von 
(also vor) Y und Z liegt stromabwärts von (also hinter) Y. 

2. Schrift
Bezeichnungen für Gene werden immer kursiv und i. d. R. in 
Kleinbuchstaben geschrieben.
Proteinnamen werden in Normalschrift aufgeführt, wobei sie mit 
einem Großbuchstaben beginnen oder vollständig in Großbuch- 
staben geschrieben werden können.
Falls Strukturen von Menschen und Tieren dieselben Namen tra- 
gen, werden die der menschlichen Strukturen in Großbuchstaben, 
die der tierischen in Kleinbuchstaben notiert. 
Die Bezeichnungen von Arten, nicht jedoch von anderen taxono- 
mischen Einheiten, werden kursiv gesetzt (z. B. Drosophila mela- 
nogaster; Homo sapiens; aber: Mammalia, Vertebrata).   

3. Nomenklatur
Lange und zusammengesetzte Namen werden _ meist in Form 
eines Akronyms _ abgekürzt (z. B. MPF = Maturation Promoting
Factor). Gene und die darin codierten Proteine tragen i. d. R. die- 
selben Bezeichnungen (wie rec A und Rec A). Mitglieder von 
Gen- und Proteinfamilien erhalten zusätzlich zu ihrem Namen eine 
fortlaufende Ziffern- oder Buchstabenfolge (z. B. Papillomavirus- 
Gene E1A, E1B, E2, L1, L2 oder Histonproteine H1, H2A, H2B, 
H3, H4). In einigen Fällen werden Proteine auch dann durchnum- 
meriert, wenn sie zwar nicht verwandt sind, aber einen eindeutigen 
Funktionszusammenhang aufweisen (z. B. die an der Replikation 
beteiligten Proteine von E. coli: DnaA [Initiatorprotein], DnaB 
[Helicase], DnaC [Helicaseladeprotein], DnaG [Primase]). 
Für die Namensfindung von Genen und Proteinen gibt es keine 
verbindliche Regelung. Proteine können z. B. nach ihrem Funk- 
tionszusammenhang (wie Rec A = Recombination A), nach ihrem 
Verhalten (wie TBP = TATA-Box Binding Protein),  nach ihren 
Leistungen (wie RNA-Polymerasen) oder nach dem Kontext ihrer 
Erstentdeckung (wie MPF, der bei der Erforschung der Oocyten- 
Reifung entdeckt wurde) benannt werden. Enzyme erhalten die 
Endsilbe „-ase“. Nucleotidsequenzen können nach der tatsächli- 
chen Sequenz benannt werden (z. B. TATA-Box, GC-Box), nach 
ihrer Funktion (wie Origin und Promotor) oder nach ihrem codier- 
ten Inhalt. Proteingene werden häufig nach den Symptomen be- 
nannt, die durch ihren Ausfall hervorgerufen werden (z. B. eyeless
bei Drosophila). Komplexe aus mehreren Proteinen erhalten eige- 
ne Bezeichnungen (z. B. besteht MPF aus Cyclin B und Cdc2). 

4. Mutationen
Die folgende Regelung betrifft besonders die Bakteriengenetik: 
Mutationen eines Gens tragen hinter dem kursiv geschriebenen 
Namen des normalen Gens eine Zahl (z. B. hisC1, hisC2). Die 
Bezeichnung eines Phänotyps wird normal geschrieben, beginnt 
mit einem Großbuchstaben und trägt, je nach Leistungsvermögen 
des genannten Gens, ein hochgestelltes - oder + (z. B. His+). Führt 
z. B. eine hisC1 genannte Mutation des hisC-Gens bei E. coli zum 
Ausfall der Histidinsynthese, so wird der Phänotyp des mutierten 
E.-coli-Stamms mit His- bezeichnet.

REGELN UND KONVENTIONEN 

SYMBOLE UND ALLGEMEINE ABKÜRZUNGEN 

Abb.
bes.
ca.
d. h. 
euk.
evtl.
Fam.

Abbildung
besonders
circa
das heißt 
eukaryotisch
eventuell
Familie

hpts.
i. d. R. 
li
Mio
Nt
NTP 
o.
prok.
re
S.
s. a. 
sog.
u. a. 
u. Ä. 
UE
versch.
z. B. 
z. T. 

hauptsächlich
in der Regel 
links
Millionen
Nucleotid (-e) 
Nucleosidtriphosphat (-e) 
oder
prokaryotisch
rechts
Seite
siehe auch 
sogenannte (-r, -s) 
unter anderem, und andere 
und Ähnliche (-s) 
Untereinheit (-en) 
verschiedene (-r, -s) 
zum Beispiel 
zum Teil 

ø
<
>
‹ 

Durchmesser
kleiner als 
größer als 
Querverweis auf zusätzliche Infor- 
mationen im Kapitel „Ergänzungen“ 
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1. STRUKTUR-FUNKTIONS-BEZIEHUNGEN 

 STOFFWECHSELPHYSIOLOGISCHE BEZIEHUNGEN DER MOLEKÜLKLASSEN 

I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

als Strukturelemente: 
• Baugerüst für Proteine 
(RNAs in Ribosomen 
und Spleißosomen) 

als Funktionselemente: 
• Informationsspeicherung (DNA)

• Informationsübertragung 
und -umsetzung (RNAs)

• Energietransport (ATP, GTP) 

 zelluläre Hauptleistungen 
(Beispiele)

Monomere und 
Polymere

als Strukturelemente:
• Stabilisierung (Cytoskelett, 

Collagen- u.a. Fasern) 

als Funktionselemente: 
• Stoffumwandlung (Enzyme) 

• Informationsübertragung 
(Hormone und Neuropeptide) 

• Mobilisierung (Myosin, Dynein) 
• Transport (Membrankanäle) 

• Aminosäurespeicherung 
(Ovalbumin)

als Strukturelemente:
• Stabilisierung (Zellwand) 

als Funktionselemente: 
• Identifizierung (Glykokalyx) 

• Schutz (Glykokalyx) 
• Energie- und 

Kohlenstoffspeicherung 
(Stärke- und Glykogenkörner) 

als Strukturelemente:
• Kompartimentierung 

(Biomembran)

als Funktionselemente:
• Energiespeicherung 

(Fettdepots)

NUCLEOTIDE

Polymerisation durch 
Phosphodiesterbindungen

NUCLEINSÄUREN
(lineare Primärstruktur) 

AMINOSÄUREN

Polymerisation durch 
Peptidbindungen

PROTEINE
(lineare Primärstruktur) 

PENTOSEN, HEXOSEN

Polymerisation durch 
Etherbindungen

POLYSACCHARIDE
(lineare oder verzweigte 

Primärstruktur)

FETTSÄUREN, GLYCERIN 
(PHOSPHAT u.a. Moleküle) 

Verknüpfung durch 
Esterbindungen

FETTE (LIPIDE) 

direkte Beziehungen 
indirekte Beziehungen 

1)
2)
3)
4)
5)

6)
7)
8)
9)

Codierung von Proteinen 
Replikation und Expressionsregulation 
Replikation und Translation 
Synthese und Modifikation 
Regulation des 
Kohlenhydratstoffwechsels 
Regulation des Fettstoffwechsels 
ATP-Synthese durch Abbau 
Umwandlung in Speicherfette 
ATP-Synthese durch Abbau 

1 2

3

4 5 6

7

8

9
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3

Die vier wichtigsten Molekülgruppen wirken in z. T. 
sehr unterschiedlichen physiologischen Bereichen, da 
sie sich in ihrem chemischen und physikalischen Ver- 
halten deutlich voneinander unterscheiden. Kennzei- 
chen physiologischer Prozesse sind gerichtete Verände- 
rungen von Molekülen (und Atomen) bezüglich des 
Ortes, der räumlichen Konfiguration und der chemi- 
schen Zusammensetzung. Die Grundlage für solche 
Veränderungen ist die Fähigkeit der Atome, unterein- 
ander verschiedene Bindungen eingehen zu können. 
Innerhalb und zwischen Biomolekülen sind hauptsäch- 
lich vier Bindungstypen vertreten: die kovalente Bin- 
dung (zwei Atome „teilen“ sich ein oder mehrere Elek- 
tronenpaare), die Ionenbindung (zwei entgegengesetzt 
geladene Ionen ziehen sich an), die Wasserstoffbrü- 
ckenbindung (zwei Atome „teilen“ sich ein Wasser- 
stoff-Atom) und die Van-der-Waals-Bindung (zwei ent- 
gegengesetzt ausgerichtete Dipole ziehen sich an). Die 
hydrophobe Wechselwirkung beruht nicht auf der ge- 
genseitigen Anziehung hydrophober Moleküle, sondern 
auf der starken Bindung der Wasser-Moleküle. 
Im Folgenden werden die allgemeinen Charakteristika 
der einzelnen Molekülgruppen beschrieben. 

MOLEKÜLE: Es gibt vier verschiedene Desoxyrib- 
onucleotide und vier verschiedene Ribonucleotide, die 
zu linearen, unverzweigten Desoxyribonucleinsäuren 
(DNAs) bzw. Ribonucleinsäuren (RNAs) polymeri- 
sieren. Die Reihenfolge der Nucleotide wird durch 
enzymregulierte Kopiermechanismen von einem auf 
das andere Molekül übertragen. DNA-Moleküle liegen 
als lange, flexible Doppelstränge vor. RNA-Moleküle 
sind einzelsträngig und können sich durch Basenpaa- 
rungen zu komplexen, stabilen Strukturen falten. 
FUNKTIONEN: DNA-Moleküle fungieren als Infor- 
mationsspeicher und codieren die Primärsequenzen 
aller zellulären Proteine; RNA-Moleküle sind in ver- 
schiedenen Bereichen an der Umsetzung und Regula- 
tion dieser Informationen beteiligt. 

MOLEKÜLE: Es gibt 20 genetisch codierte Amino- 
säuren, die zu linearen Polypeptiden polymerisieren. 
Die Reihenfolge der Aminosäuren eines jeden Proteins 
wird durch eine entsprechende Nucleotidsequenz der 
DNA festgelegt. Polypeptide falten sich zu dreidimen- 
sionalen Strukturen, durch die letztlich die Funktion 
des jeweiligen Proteins festgelegt wird. 
FUNKTIONEN: Von allen Molekülklassen weisen Pro- 
teine das größte Leistungsspektrum auf. Eine der wich- 

tigsten Funktionen ist die Katalyse: Als Enzyme sind 
Proteine an der Umwandlung aller Stoffklassen, auch 
der eigenen, beteiligt. Da die Replikation der DNA 
ebenfalls durch Proteine durchgeführt wird und diese 
wiederum durch die Nucleotidsequenz der DNA codiert 
werden, sind die Nucleinsäuren indirekt an ihrer 
eigenen Vervielfältigung beteiligt. 

MOLEKÜLE: Die Anzahl der in der Natur vorkom- 
menden Monosaccharide ist auf Grund vielfältiger 
Derivatbildungen nur schwer abzuschätzen. Die Poly- 
merisation der Monomere und somit auch die Gestalt 
der Polymere wird durch verschiedene Enzyme regu- 
liert. Im Gegensatz zu Nucleotiden und Aminosäuren 
können Monosaccharide auf unterschiedliche Weisen 
miteinander verknüpft werden, so dass sowohl lineare 
als auch stark verzweigte Polymere gebildet werden 
können.
FUNKTIONEN: Die drei Hauptfunktionen von Poly- 
sacchariden sind die Zellstabilisation, die Energie- 
speicherung und die Zellidentifizierung. Die der Sta- 
bilisierung und Speicherung dienenden Polymere 
bestehen aus nur einem oder wenigen verschiedenen 
Monomeren; die der Identifizierung dienenden Makro- 
moleküle der Zelloberfläche (= Glykokalyx) sind stark 
verzweigt und enthalten viele verschiedene Monosac- 
charide.
Die drei genannten Molekülklassen bilden demnach 
eine Informationskette mit zunehmender Komplexität 
der Polymere: DNA m Enzyme m Glykokalyx. 

MOLEKÜLE: Fette bestehen aus Glycerin und drei 
Fettsäuren, Lipide enthalten statt einer Fettsäure eine 
Phosphorsäure, an die weitere Komponenten gebunden 
sein können. Fette und Lipide sind daher keine Poly- 
mere. Wie Proteine und Polysaccharide werden sie 
durch Enzyme synthetisiert (und abgebaut). 
FUNKTIONEN: Die einfacher gebauten Fette fungie- 
ren in der Zelle als Langzeit-Energiespeicher, die kom- 
plexeren Lipide sind Bestandteil der Biomembranen 
und kompartimentieren als solche den Zellinhalt. Ein 
Kohlenhydratüberschuss kann in Speicherfette um- 
gewandelt werden. Ebenso wie bei den Kohlenhydraten 
wird auch bei Fetten durch den Abbau der Makro- 
moleküle ATP gebildet, ein energiereiches Molekül, 
das außerdem Bestandteil der Nucleinsäuren ist. 

I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 1. STRUKTUR-FUNKTIONS-BEZIEHUNGEN 

ALLGEMEINES

NUCLEINSÄUREN

PROTEINE

POLYSACCHARIDE (= KOHLENHYDRATE) 

FETTE und LIPIDE 

Wie für alle biologischen Strukturen gilt auch für die 
am Stoffwechsel beteiligten Moleküle:  
Die Struktur determiniert die Funktion! 
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2. PROTEINE I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

DIE 22 PROTEINOGENEN AMINOSÄUREN 

4

ungeladene, unpolare, hydrophobe Aminosäuren 

allgemeine Schreibform einer L-Aminosäure
C* = α-C-Atom, R = Rest (= Seitengruppe) 

C
C
R

O

N H 

OH

H

H

* * ungeladene, polare, hydrophile Aminosäuren 

geladene, saure, hydrophile Aminosäuren 

geladene, basische, hydrophile Aminosäuren 

Die Seitengruppen entscheiden über das chemische 
Verhalten der Aminosäuren. 

Aminosäuren unterscheiden sich durch die 
unten aufgeführten Seitengruppen. 

-OOC
NH3

+

C
H

R

Bis auf Prolin sind nur die Seitengruppen der jeweiligen Aminosäuren angegeben. Vor 
den ausgeschriebenen Namen stehen die entsprechenden Drei- und Einbuchstaben- 
Codes. Hell unterlegt sind die für Menschen essentiellen Aminosäuren. Die seltenen 
Aminosäuren Selenocystein und Pyrrolysin werden durch Stopp-Codons codiert. 

 Pyl, O, Pyrrolysin CH2 CH2 CH2 CH2 NH

O

C N

H3C

H Gly, G, Glycin

CH3 Ala, A, Alanin

CH3

CH3
CH Val, V, Valin 

CH2 Leu, L, Leucin
CH3

CH3
CH

 Ile, I, Isoleucin
CH3

CH2
CH

CH3

 Phe, F, Phenylalanin CH2

N
H

 Trp, W, Tryptophan CH2

-OOC

H2N+

C
H

Pro, P, Prolin 

Wegen Ringschluss 
mit der Seitengruppe 
besitzt Prolin keine 
freie Aminogruppe. 

 Met, M, Methionin CH2 CH2 S CH3

CH2 Ser, S, Serin OH

 Thr, T, Threonin 
CH3

OH
CH

 Asn, N, Asparagin CH2

O

NH2
C

 Gln, Q, Glutamin CH2 CH2

O

NH2
C

 Cys, C, Cystein CH2 SH

 Tyr, Y, Tyrosin CH2 OH

 Asp, D, Asparaginsäure CH2 COO-

 Glu, E, Glutaminsäure CH2 CH2 COO-

 Lys, K, Lysin CH2 CH2 CH2 CH2 NH3
+

Arg, R, Arginin CH2 CH2 CH2 NH
NH2

+

NH2
C

NH+His, H, Histidin CH2

N
H

 Sec, U, Selenocystein CH2 SeH
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I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 2. PROTEINE 

INTERAKTIONEN DER SEITENGRUPPEN 

1)

2)

3)

4)

Bildung von Disulfidbrücken zwischen 
zwei Cystein-Seitengruppen 
hydrophobe Wechselwirkungen bei 
unpolaren Seitengruppen 
Ionenbindungen zwischen kationischen 
und anionischen Seitengruppen 
Wasserstoffbrückenbindung zwischen 
polaren, ungeladenen Seitengruppen 

CH2

S-

S

S

CH2

S-

CH2

CH2 CH2

COO-

CH2

CH2

CH2

NH3
+

CH

CH2

CH3H3C

CH3H2C

H3C

CH2

CH2

C

O-O

CH2

O

H

Serin

Glutamin-
säure

Cystein

Cystein

Valin 

Isoleucin

Asparaginsäure

CH2
Lysin 

1

2

3

4

5

Proteine sind unterschiedlich lange, unverzweigte Poly- 
mere der L-Aminosäuren. Die funktionsfähige Konfor- 
mation wird erreicht, indem die Polypeptidketten _ in 
Abhängigkeit ihrer Aminosäuresequenz _ gefaltet und 
geknäuelt werden. 

als Strukturelemente: 
-

als Funktionselemente: 
-
-

-
-

-
-

Aminosäuren (= Aminocarbonsäuren) besitzen ein 
asymmetrisches, sog. α-C-Atom, an das ein Wasser- 
stoff-Atom, eine Amino-, eine Carboxyl- und eine für 
jede Aminosäure charakteristische Seitengruppe gebun- 
den sind. Auf Grund des asymmetrischen C-Atoms 
existieren stereoisomere D- und L-Konfigurationen.
Alle in Proteinen vorkommenden (= proteinogenen) 
Aminosäuren gehören dem L-Typ an. Insgesamt konn- 
ten bisher über 260 verschiedene Aminosäuren identi- 
fiziert werden, doch kommen in Proteinen i. d. R. nur 
22 verschiedene Aminosäuren vor, von denen zwei, 
Selenocystein und Pyrrolysin, nicht exakt codiert sind. 
Für den Menschen sind neun Aminosäuren (zusätzlich 
noch Arginin für Kinder im Wachstumsalter) essentiell,
d. h. sie können vom Organismus nicht selbst syntheti- 
siert werden. Die einzelnen Aminosäuren unterschei- 
den sich in Größe, Form und Ladung der Seitengrup- 
pen, die maßgeblich die Form und Leistung des Prote- 
ins beeinflussen. Anhand dieser Seitengruppen werden 
die Aminosäuren nach folgendem System unterteilt:  

Festigung und Stabilisierung von anderen Makro- 
molekülen, von Organellen, Zellen, Geweben und 
Organen (z. B. Keratine, Collagen, Elastin, Histone 
und Cytoskelettelemente) 

Katalyse (Enzyme, z. B. DNA-Polymerasen) 
Informationsübertragung (Hormone, z. B. Insulin; 
Neuropeptide, z. B. Glucagon; Regulatorproteine, 
z. B. Transkriptionsfaktoren; Rezeptoren der Zell- 
membran; Proteinkinasen) 
Mobilisierung (z. B. Myosin und Dynein) 
Transport (z. B. Hämoglobin, Fibrinogen, Mem- 
brankanäle und -pumpen) 
Schutz  (z. B. Antikörper, Toxine, Antibiotika) 
Aminosäurespeicher (z. B. Ovalbumin, Ferritin, 
Ricin).

DEFINITION

LEISTUNGEN

AMINOSÄUREN

unpolar
ungeladen

m hydrophob 

geladen

polar

sauer

basisch

m hydrophil 

m hydrophil 
m hydrophil 
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Die Primärstruktur entspricht der linearen Aminosäuresequenz. Gemäß der Konvention wird die Sequenz 
entlang der Amino-Carboxyl-Richtung wiedergegeben. 

2. PROTEINE I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

PRIMÄRSTRUKTUR

1

2

1

2

3

4 Aminosäuren m Tetrapeptid + 3 H2O

6

4 4

3

Peptidbindung

SEKUNDÄRSTRUKTUR B-Faltblattα-Helix

Bei der α-Helix ist die Peptidkette um 
einen imaginären Zylinder gewunden, so 
dass CO- und NH-Gruppen übereinander 
liegen und die Seitengruppen aus der 
Achse nach außen ragen. Brückenbin- 
dungen entstehen zwischen der CO- 
Gruppe einer Aminosäure und der NH- 
Gruppe der viertnächsten Aminosäure. 

TERTIÄRSTRUKTUR 

Bei der dreidimensionalen Darstellung von Proteinen werden Helixbereiche 
als Schrauben oder Zylinder dargestellt und B-Stränge als Pfeile, wobei die 
Pfeilspitze immer zum Carboxylterminus der Peptidkette weist. Die dazwi- 
schenliegenden Abschnitte werden durch dünne Kabel symbolisiert.  

C

N

Die Sekundärstruktur beschreibt die durch Wasserstoffbrückenbindungen zwischen CO- und NH-Gruppen 
hervorgerufene Konfiguration, die als Helix oder Faltblattstruktur dargestellt wird.

H
el

ix
-M

od
el

l
A

us
sc

hn
itt

 S
ei

te
na

ns
ic

ht
 

Fa
ltb

la
tt-

M
od

el
l

A
us

sc
hn

itt
 A

uf
si

ch
t 

Die B-Faltblattstruktur entsteht, indem 
die Seitengruppen aufeinanderfolgender 
α-C-Atome alternierend nach oben und 
unten aus der Ebene ragen. Liegen zwei 
oder mehrere solcher B-Stränge parallel 
oder antiparallel nebeneinander, werden 
sie durch Wasserstoffbrücken zu einem 
stabilen Faltblatt verbunden. 

Die räumliche Konfiguration des Gesamtmoleküls wird als Tertiärstruktur bezeichnet. Diese bestimmt 
das Leistungsspektrum des Moleküls. 

links und Mitte: Lysozym 
rechts: ein ribosomales Protein 
N: Aminoterminus 
C: Carboxylterminus 
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I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 2. PROTEINE 

1. PRIMÄRSTRUKTUR 
Die Carboxylgruppe einer Aminosäure wird mit der 
Aminogruppe der benachbarten Aminosäure zu einer 
Peptidbindung verknüpft. Die Länge der Polypeptide 
ist sehr unterschiedlich und kann mehrere tausend 
Aminosäuren betragen. Die Polymerisation findet in 
den Ribosomen statt und verläuft vom Amino-(N-) 
terminus zum Carboxyl-(C-)terminus, d. h. die erste 
Aminosäure trägt eine freie Aminogruppe, die letzte 
eine freie Carboxylgruppe. Die konventionelle Schreib- 
weise einer Aminosäuresequenz erfolgt ebenfalls vom 
N- zum C-Terminus. 

2. SEKUNDÄRSTRUKTUR 
Zwischen den Carbonyl- (CO-) und den Amid- (NH-) 
gruppen verschiedener Aminosäuren können Wasser- 
stoffbrücken gebildet werden, wodurch Bereiche mit 
geometrischen Raumstrukturen entstehen. Diese Ab- 
schnitte werden als α-Helix bzw. B-Strang bezeichnet. 
Eine α-Helix ist eine meist rechtsläufig gewundene 
Schraube, die i. d. R. 3,6 Aminosäuren pro Windung 
enthält. Wasserstoffbrücken entstehen zwischen einer 
CO-Gruppe mit einer NH-Gruppe der viertnächsten 
Peptidbindung. Die Seitengruppen der an der Helix be- 
teiligten Aminosäuren weisen nach außen. Starke 
Helixbildner sind die Aminosäuren Ala, Glu, Leu und 
Met. Helices sind weit verbreitet unter Membranprote- 
inen und Transkriptionsfaktoren. Als B-Strang wird ein 
Sequenzabschnitt bezeichnet, dessen hintereinanderlie- 
gende α-C-Atome mitsamt den angebundenen Seiten- 
gruppen alternierend nach oben und unten aus der 
Ebene ragen. Eine Peptidkette faltet sich meist so, dass 
zwei oder mehrere B-Stränge parallel oder antiparallel 
nebeneinander liegen und ein stabiles B-Faltblatt
bilden. Die Wasserstoffbrücken werden zwischen den 
CO-Gruppen des einen Strangs und den NH-Gruppen 
des Nachbarstrangs gebildet. Starke Faltblattbildner 
sind die Aminosäuren Tyr, Val und Ile. Faltblätter sind 
stabiler als Helices und man findet sie häufig im Innern 
von Proteinen. Die Seitengruppen der Aminosäuren 
sind weder an der Ausbildung der Helices noch der 
Faltblätter beteiligt. 

Durchnittlich 60 % einer Aminosäurekette ordnen sich 
zu α-Helices und B-Strängen. Diese Bereiche sind 
durch Haarnadelschleifen oder größere, unregelmäßig 
geformte Schlaufen miteinander verbunden. Häufig bil- 
den Kombinationen aus Helices und  B-Strängen in sich 
stabile Komplexe, die sich deutlich von der übrigen 
Proteinstruktur abgrenzen. Diese Domänen stellen die 
Grundeinheiten der nächsten Organisationsebene dar. 

3. TERTIÄRSTRUKTUR 
Die endgültige dreidimensionale Konformation eines 
Polypeptids wird durch Einbeziehung der Seitengrup- 
pen erreicht. Die Tertiärstruktur, die zugleich die ther- 
modynamisch stabilste Form des Moleküls darstellt, 
bestimmt letztlich das Leistungsspektrum des Proteins. 
Durch Biegung und Faltung der Peptidkette können 
Seitengruppen, die in der Primärsequenz nicht benach- 
bart sind, miteinander interagieren und folgende Wech- 
selwirkungen eingehen: 
-
-

-

-
-
Die Hauptkraft der Faltung wird durch die Zusammen- 
lagerung der hydrophoben Seitengruppen ausgeübt, die 
sich zur Proteinmitte drehen. Die hydrophilen Seiten- 
gruppen drehen sich dagegen zur Außenseite des Prote- 
ins. SH-Gruppen gegenüberliegender Cystein-Reste 
können durch das Enzym Proteindisulfidisomerase zu 
einer Disulfidbrücke verknüpft werden. (Bei Eukaryo- 
ten findet dieser Prozess im Endoplasmatischen Reticu- 
lum statt.) Da Disulfidbrücken nur in einer oxidativen 
Umgebung stabil sind, findet man sie nur in extra- 
zellulären Oberflächen- und in Exportproteinen (z. B. 
bei Immunglobulinen, Fibronectinen und Insulin). In 
lebenden Zellen wird der Faltungsprozess von Poly- 
peptiden noch während ihrer Synthese von Hilfspro- 
teinen, den sog. Chaperonen unterstützt. 
Der Form nach unterscheidet man leicht diffundierbare, 
wasserlösliche globuläre Proteine (mit meist dynami- 
scher Funktion, z. B. Enzyme) und physikalisch wider- 
standsfähigere, wasserunlösliche faserförmige Prote- 
ine (mit meist stabilisierender Funktion, z. B. Collagen, 
Keratin und Intermediärfilamente).

4. QUARTÄRSTRUKTUR 
Zelluläre Prozesse und Funktionen werden i. d. R. nicht 
durch einzelne Proteine, sondern durch Proteinkomple- 
xe ausgeführt. Diese entstehen, indem Proteine über 
definierte Oberflächenareale nicht-kovalente Bindun- 
gen mit anderen Molekülen eingehen. Proteinkomplexe 
werden auch oligomere Proteine genannt und bestehen 
aus gleichen oder verschiedenen Untereinheiten (UE): 
-
-
-
-
-
Einige Proteine enthalten nicht-proteinogene Kompo- 
nenten wie Zucker (z. B. in Glykoproteinen), Fettsäu- 
ren (z. B. in Lipoproteinen), Metallionen (z. B. Fe2+ in 
Hämoglobinen) oder andere organische Moleküle (z. B. 
Porphyrinring in Cytochromen). 

Wasserstoffbrücken zwischen polaren Resten 
Ionenbindungen zwischen kationischen und anio- 
nischen Resten 
hydrophobe Wechselwirkungen zwischen unpola- 
ren Resten 
Van-der-Waals-Anziehungen 
kovalente Bindung zwischen Cystein-Resten. 

Hämoglobin
Lac-Repressor
RNA-Polymerase (prok.) 
Histonoctamer
Actinfilament

4 UE (2 verschiedene) 
4 UE (identische) 
5 UE (4 verschiedene) 
8 UE (4 verschiedene) 
> 1.000 identische UE. 

7

AUFBAU DER PROTEINE 

Orientierungsmöglich-
keiten der B-Stränge:
parallel (links) und 
antiparallel (rechts) 

C

M

Y

CM

MY

CY

CMY

K

S_007.pdf   14.09.2011   15:06:13 Uhr



DOMÄNEN

BEISPIELE VERSCHIEDENER DOMÄNEN 

Proteindomänen sind strukturell abgrenzbare Einheiten, 
die von bestimmten Teilen einer Peptidkette gebildet 
werden; diese 50-350 Aminosäuren langen Einheiten 
können sich unabhängig von der übrigen Peptidkette zu 
kompakten, stabilen Strukturen falten. Verschiedene 
Domänen eines Proteins haben häufig auch verschie- 
dene Funktionen, deren Zusammenwirken die Gesamt- 
leistung des Proteins ausmachen. Die Verbindungs- 
schlaufen zwischen den Domänen fungieren häufig als 
Bindungsstellen für andere Moleküle. 
Domänen stellen ein gutes Beispiel für das in der Natur 
weit verbreitete Baukastenprinzip dar: Aus demselben 
Domänensatz entstehen durch Domänenmischung 
verschiedene Proteine mit verschiedenen Leistungen. 
Einige Domänen codierende DNA-Sequenzen sind im 
Laufe der Evolution innerhalb eines oder zwischen 
verschiedenen Proteingenen gewandert oder haben sich 
tandemartig vervielfacht. Viele Proteine entstanden 
durch Neukombination bereits bestehender Domänen. 
Beispiele für verschiedene Domänen: 
-

-

-

-

-

-

‹ s. a. S. 186, Regulatorproteine. 

Die chemischen Eigenschaften von Proteinen hängen 
von den physikalischen Wechselwirkungen mit anderen 
Molekülen ab. Die Art der Wechselwirkung hängt wie- 
derum von den Seitengruppen der Proteinoberfläche 
ab, denn über diese werden verschiedene nicht-kova- 
lente Bindungen (Wasserstoffbrücken, Ionenbindungen, 
hydrophobe Wechselwirkungen und Van-der-Waals- 
Bindungen) mit den Liganden aufgebaut. Für eine 
effektive Wechselwirkung müssen mehrere Bindungen 
gleichzeitig gebildet werden und dies ist nur möglich, 
wenn die jeweiligen Oberflächenprofile der Kontakt-  

Zahlreiche regulatorische Proteine besitzen Methyl- 
bindedomänen, Bromo- oder Chromodomänen, 
durch die sie spezifische epigenetische Marker wie 
Methylierungen und Acetylierungen erkennen. 
Alle Helicasen enthalten eine sog. RecA-ähnliche 
Domäne.

Alle Mitglieder der Immunglobulin-Superfamilie 
besitzen mindestens ein Paar der sog. konstanten 
Domänen.
Die sog. DEAD/H-Box bezeichnet die Abfolge der 
Aminosäuren Asp-Glu-Ala-Asp/His und kommt bei 
Proteinen vor, die sehr stabile dsRNA-Doppelbin- 
dungen aufbrechen können. 
dsRBDs (double stranded RNA Binding Domains)
kommen u.a. in Proteinen vor, die an der Prozessie- 
rung verschiedener RNAs beteiligt sind. 
Zinkfingerdomänen sind Struktureinheiten, die in 
vielen Regulatorproteinen zu finden sind. 

8

2. PROTEINE I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

FUNKTIONSWEISE

Chromatinmodifikationen erkennende Proteindomänen 

Methylbindedomänen
binden an methylierte CpGs 
z. B. in MCBPs (Methyl-CpG
Binding Proteins)

Bromodomänen
binden an acetylierte Lysine 
von Histonschwänzen 
z. B. in UE von TFIID (bindet 
an Lysin 8 und 16 von Histon 4) 

Chromodomänen
binden an methylierte Lysine 
von Histonschwänzen 
z. B. HP1 (Heterochromatin
Protein 1), bindet an Lysin 9 
von Histon 3 

mögliche Bindestellen 
für Proteindomänen 

Domänen der Immunglobulin-Superfamilie 

Klasse-I-MHC Klasse-II-MHC T-Zell-Rezeptor 

Immunglobulin

Die Immunglobulin-Superfa- 
milie ist an der Erkennung und 
Abwehr körperfremder Sub- 
stanzen beteiligt. Viele Im- 
munglobuline sind über ihren 
C-Terminus in der Zellmem- 
bran verankert.
MHC = Major Histocompati-
bility Complex, Haupthisto- 
kompatibilitätskomplex

konstante Domäne 

variable Domäne 

andere Domäne 

Histonschwanz

DNA-Helix
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positive Regulation 

P 

I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 2. PROTEINE 

REGULATION ALLOSTERISCHER PROTEINE 

zonen genau zusammenpassen. Auf Grund dieser phy- 
sikalischen Voraussetzungen haben Proteine die Fä- 
higkeit, selektiv und mit hoher Affinität andere Mole- 
küle zu binden. Die meisten Proteine besitzen mehrere 
Bindungsstellen für unterschiedliche Liganden. 
Ein Protein, das seinen Liganden chemisch verändert, 
wird Enzym genannt; der veränderbare Ligand wird als 
Substrat dieses Enzyms bezeichnet. Ein Substratmo- 
lekül muss eine Reihe von Zwischenzuständen mit 
veränderter Geometrie und Elektronenverteilung durch- 
laufen, ehe es ein stabiles Reaktionsprodukt bildet. Die 
Energie, die benötigt wird, um den instabilsten Über- 
gangszustand zu erreichen, heißt Aktivierungsenergie; 
sie ist der Hauptfaktor, der die Reaktionsgeschwindig- 
keit limitiert. Dadurch, dass Enzyme selektiv die Über- 
gangszustände binden und stabilisieren, beschleunigen 
sie die Reaktion um den Faktor 109 - 1023. Die Enzy- 
me selbst werden durch die Reaktion nicht verändert, 
sie fungieren also als Katalysatoren. Eingebundene 
Coenzyme wie FAD und Häm verleihen Enzymen 
zusätzliche Leistungen. Ein Enzymmolekül kann 
durchschnittlich 1.000 Substratmoleküle/Sekunde um- 
setzen! Bei sehr schnell arbeitenden Enzymen ist der 
limitierende Faktor die Diffusionsgeschwindigkeit der 
Substat- und Produktmoleküle. Daher werden kom- 
plexe Reaktionsketten in der Zelle nicht durch einzelne 
Enzyme, sondern durch Enzymaggregate katalysiert, 
sog. molekulare Maschinen.

Proteine mit der Fähigkeit zur reversiblen Konformati- 
onsänderung werden allosterische Proteine genannt. 
Die Veränderung der Raumstruktur entsteht durch Um- 
und Neuknüpfung von schwachen Bindungen zwischen 
den Seitenketten innerhalb des Proteins. Durch die Ver- 
schiebung von der einen in die andere Konformation 
kann die Aktivität des Proteins verändert werden. Aus- 
gelöst werden Konformationsänderungen meist durch 
einen der drei folgenden Mechanismen: 
-

-

-

Allosterische Proteine sind regulierbare Proteine. Sie 
haben mindestens zwei verschiedene Bindungsstellen: 
eine für das Kontrollelement und eine für das Substrat. 
Durch die Bindung des Kontrollelements entsteht eine 
lokale Konformationsänderung, die sich innerhalb des 
Proteins fortpflanzt und zu einer Veränderung anderer 
Bindestellen oder zu einer Bewegung des gesamten 
Moleküls führt. Bei Proteinkomplexen kann eine ko- 
ordinierte Kettenreaktion ausgelöst werden. Zu den 
regulierbaren Proteinen zählen u. a. Enzyme, Rezep- 
tor-, Struktur-, Motor- und Regulatorproteine. 

nicht-kovalente Bindung eines Regulator-Moleküls 
(z. B. bei Transkriptionsregulatoren und Enzymen) 
kovalente Bindung einer Phosphatgruppe (z. B. bei 
Signalkettenelementen und Enzymen) 
Hydrolyse von ATP oder GTP (z. B. bei  Motorpro- 
teinen, G-Proteinen und Signalkettenelemente) 

9

ALLOSTERISCHE PROTEINE 

nicht-kovalente Bindung eines Regulators kovalente Bindung von Phosphatgruppen Hydrolyse von Nucleosidtriphosphaten 

Phosphorylierungen durch Protein-Kina- 
sen und Dephosphorylierungen durch 
Protein-Phosphatasen sind bei verschie- 
denen Signalkettenelementen und bei 
den Enzymen am Ende der Signalketten 
weit verbreitet. Einige Enzyme werden 
durch Phosphorylierungen aktiviert, an- 
dere deaktiviert. 

Enzyme können durch Anlagerung von 
Regulatoren aktiviert (positive Regula- 
tion) oder deaktiviert werden (negative 
Regulation). Durch dieselben Mechanis- 
men kann auch die Anbindung von  
Transkriptionsregulatoren an die DNA 
bzw. ihre Ablösung durch Regulator- 
moleküle gesteuert werden. 

P 

Proteinkinase A 

Glykogensynthase

Phosphorylase-Kinase

aktiv inaktiv

inaktiv aktiv

ATP ADP 

ATP ADP 

GTP-Bindeproteine (= G-Proteine) sind 
GTPasen, die durch Bindung von GTP 
aktiviert und durch Abspaltung der G-
Phosphatgruppe inaktiviert werden. 
Nach Ablösen von GDP kann der Zy- 
klus erneut beginnen. Regulationsprote- 
ine koordinieren die Bindung von GTP 
bzw. die Ablösung von GDP.  

Transkriptionsregulator 

negative Regulation 
GTP 

GDP 

Aminoacyl-tRNA 

Elongationsfaktor EF Tu 

Aminosäure

Ablösung durch 
Konformationsänderung
nach GTP-Hydroylse 
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3. NUCLEINSÄUREN I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

NUCLEOTID

10

GRUNDBAUSTEINE

Phosphorsäuren Stickstoff-Basen Pentosen

1) Monophosphorsäure 
2) Diphosphorsäure 
3) Triphosphorsäure 

1
4

2

3

Purine:

5 6

7 8

9

10

4) Cytosin 
5) Uracil 
6) Thymin 

7) Adenin 
8) Guanin 

9) B-D-Ribose
10) B-D-Desoxyribose

Pyrimidine:

Pentose + Base 
� Nucleosid 

N-glykosidische Bindung 

Esterbindung

Nucleosid + Phosphorsäure 
� Nucleotid 

NUCLEINSÄURE

5´-Ende

3´-Ende

Phosphodiester
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I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 3. NUCLEINSÄUREN 
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BASENPAARUNGEN 

5´-Ende 3´-Ende

3´-Ende 5´-Ende

AdeninThymin

GuaninCytosin

AdeninUracil

GuaninCytosin

3´-Ende

5´-Ende

DNA 

Pentose:
Basen:
Paare:

Desoxyribose
Adenin, Guanin; Thymin, Cytosin 
Adenin-Thymin (zwei Wasserstoffbrücken) 
Guanin-Cytosin (drei Wasserstoffbrücken) 

Pentose:
Basen:
Paare:

Ribose
Adenin, Guanin; Uracil, Cytosin 
Adenin-Uracil (zwei Wasserstoffbrücken) 
Guanin-Cytosin (drei Wasserstoffbrücken) 

KLASSIFIKATION DER NUCLEOSIDE UND NUCLEOTID-MONOPHOSPHATE 

Zwei komplementäre DNA-Einzelstränge bilden 
einen stabilen Doppelstrang, der zu einer Helix ge- 
wunden ist. Eine Trennung der Einzelstränge er- 
folgt nur kurzfristig und i. d. R. im Rahmen einer 
Replikation oder Transkription. 

Einzelstränge verbinden sich i. d. R. nicht zu Dop- 
pelsträngen; lokale Basenpaarungen innerhalb eines 
RNA-Moleküls kommen häufig vor (z. B. rRNAs, 
tRNAs). Komplementäre DNA- und RNA-Stränge 
können labile Hybrid-Doppelstränge bilden. 

Basen Nucleoside Desoxyribonucleotide (m�DNA) Ribonucleotide (m�RNA)

(A) Adenosin
2´-Desoxyadenosin-
5-Monophosphat (dAMP) 

Adenosin-
5-Monophosphat (AMP) 

Adenin

(G) Guanosin
2´-Desoxyguanosin-
5-Monophosphat (dGMP) 

Guanosin-
5-Monophosphat (GMP) 

Guanin

Purine

(T) Thymidin
2´-Desoxythymidin-
5-Monophosphat (dTMP) 

Thymin

(U) Uridin
Uridin-
5-Monophosphat (UMP) 

Uracil

(C) Cytidin
2´-Desoxycytidin-
5-Monophosphat (dCMP) 

Cytidin-
5-Monophosphat (CMP) 

Cytosin

Pyrimidine

RNA 
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PRIMÄRSTRUKTURDNA RNA 

Bei DNA-Molekülen bilden i. d. R. zwei gegenläu- 
fige, komplementäre Einzelstränge einen linearen 
Doppelstrang. Sequenzbereiche, die, um 180° ge- 
dreht, mit sich selbst übereinstimmen (= Palindro- 
me) können sich vorübergehend zu einem Kreuz 
umfalten, wenn die Helix unter starker Drehspan- 
nung steht. 

RNA-Moleküle liegen i. d. R. als Einzelstränge vor, 
die auf Grund inter- und intramolekularer Basen- 
paarungen unterschiedliche Formen bilden können. 
Charakteristische Faltmuster sind Stiel, Haarnadel- 
schleife, Ausbuchtung, Pseudoknoten und Stamm- 
verbindungen. Gefaltete RNAs haben meist eine 
katalytische oder strukturelle Funktion.

SEKUNDÄRSTRUKTURDNA RNA 

5´-Ende 3´-Ende 5´-Ende 3´-Ende

C T A C G A A T C G T U C G U G A G U C A C

Die Sekundärstruktur von Nucleinsäuren beschreibt die durch Basenpaarungen hervorgerufene Konfiguration, 
die als zweidimensionale Strukturen dargestellt werden. 

TERTIÄRSTRUKTUR DNA RNA 

Die Primärstruktur entspricht der linearen Nucleotidsequenz. Gemäß der Konvention wird die Sequenz durch 
die Anfangsbuchstaben der Nucleotid-Basen entlang der 5´m�3´-Richtung wiedergegeben. 

5´-Ende 3´-Ende

3´-Ende 5´-Ende

Die dreidimensionale Konformation der Moleküle wird als Tertiärstruktur bezeichnet. Sie wird durch die 
Sekundärstruktur bestimmt und determiniert das Leistungsspektrum der Moleküle. 

DNA-Doppelstränge
winden sich zu einer 
rechtsgängigen Helix, 
bei der die Basen senk- 
recht zur Zentralachse 
stehen. An die dabei 
entstehenden kleinen 
und großen Furchen 
können Proteine binden. 
Bestimmte Basenfolgen 
können einen Knick in 
der Helix verursachen. 

kleine Furche 

große Furche 

2nm

vollständige
Windung 3,4 nm 
mit ca. zehn
Basenpaaren

charakteristische
L-Form einer 
tRNA 

RNA-Moleküle falten sich zu 
unregelmäßigen Formen auf. 
Neben der durch Basenpaarun- 
gen entstandenen Molekülform 
sind besonders die Position und 
die Sequenz der ungepaarten 
Basen verantwortlich für die 
Interaktionen mit anderen Mo- 

lekülen und somit für 
das große Leistungs- 
spektrum der verschie- 
denen RNA-Klassen. 

Kreuzstruktur
bei Palindromen 

AusbuchtungHaarnadel-
schleife

Pseudoknoten
Drei-Stamm-Verbindung 

Stiel
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I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 3. NUCLEINSÄUREN 

Nucleinsäuren sind hochpolymere, unverzweigte Mole- 
küle aus Nucleotiden. Man unterscheidet DNA (Deoxy-
ribonucleic Acid) und RNA (Ribonucleic Acid). DNA 
liegt meist als Doppelstrang, RNA als Einzelstrang vor. 

als Strukturelemente: 
-

als Funktionselemente: 
-
-
-
-

-

-

Nucleinsäuren sind Polymere aus Nucleotiden. Diese 
bestehen aus drei Komponenten: einer N-haltigen 
Base, einer Pentose und einem Phosphatrest.
Bei den Basen handelt es sich um die größeren Purine 
Adenin und Guanin und die kleineren Pyrimidine 
Cytosin, Uracil und Thymin. Die Base Uracil kommt 
nur in RNAs vor, Thymin nur in DNAs.  
Die Pentosen sind B-D-Desoxyribose oder B-D-Ribose.
Ist die Pentose eine Desoxyribose, heißt das Nucleotid 
Desoxyribonucleotid und das entsprechende Polymer 
Desoxyribonucleinsäure (oder DNA). Ribosen bilden 
Ribonucleotide und Ribonucleinsäuren (oder RNAs). 
Die Base und die Pentose werden über die OH-Gruppe 
des C1-Atoms der Pentose N-glykosidisch zu einem 
Nucleosid verknüpft.
Die OH-Gruppe des C5-Atoms der Pentose wird mit 
einer Phosphorsäure zu einem Nucleotid verestert. Je 
nach Größe der Phosphorsäure entstehen Mono-, Di- 
oder Triphosphate.  

Polymere entstehen ausschließlich aus Ribonucleotiden 
(m RNA) oder ausschließlich aus Desoxyribonucleo- 
tiden (m DNA). Die Hauptunterschiede zwischen die- 
sen beiden Polymerklassen liegen in kleinen unter- 
schiedlichen Seitengruppen der Nucleotide: 
Pentose:
Base:

1. PRIMÄRSTRUKTUR 
Die OH-Gruppe des C3-Atoms eines Nucleotids und 
eine OH-Gruppe des Phosphats eines anderen Nucleo- 
tids werden verestert. Auf diese Weise entsteht ein 
langes, unverzweigtes Polymer aus Nucleotiden, das 
durch das Zucker-Phosphodiesterband gehalten wird. 
Nach einer allgemeinen Übereinkunft wird die Reihen- 
folge der Nucleotide in 5´m� 3´-Richtung aufgezählt, 
d. h. man beginnt mit dem Nucleotid, das einen freien 
Phosphatrest am C5-Atom trägt und endet bei dem 
Nucleotid mit der freien OH-Gruppe am C3-Atom.
Die Primärstruktur der Nucleinsäuren entspricht der li- 
nearen Abfolge der Nucleotide, die mit ihren Anfangs- 
buchstaben abgekürzt werden. 

2. SEKUNDÄRSTRUKTUR 
Die Sekundärstruktur entsteht durch Basenpaarungen,
die durch Wasserstoffbrückenbindungen gebildet 
werden. Zwischen den Basen Adenin und Thymin so- 
wie zwischen Adenin und Uracil entstehen jeweils 
zwei und zwischen Guanin und Cytosin drei Wasser- 
stoffbrücken. Es paaren sich also immer eine große 
(Purin) und eine kleine Base (Pyrimidin). 
Bei DNA-Molekülen lagern sich zwei gegenläufige, 
komplementäre Stränge zusammen und bilden die 
Form einer Strickleiter. In einem solchen Doppelmole- 
kül ist das Basenverhältnis von Adenin zu Thymin und 
von Guanin zu Cytosin gleich 1. Das Zahlenverhältnis 
der Basenpaare A-T/G-C ist jedoch bei verschiedenen 
Doppelmolekülen unterschiedlich und für jede DNA 
charakteristisch.
RNA-Moleküle bilden häufig intramolekulare Basen- 
paarungen aus, wodurch charakteristische Formen 
entstehen können. Haarnadelschlaufen sind z. B. bei 
einigen mRNAs zu finden, wo sie als Elemente von 
Regulationsprozessen fungieren. Da RNAs i. d. R. ein- 
zelsträngig vorliegen, sind bei ihnen die A/U und die 
G/C-Basenverhältnisse nur in Ausnahmefällen gleich 1.  

3. TERTIÄRSTRUKTUR 
Die Basenpaarungen verursachen eine räumliche Auf- 
faltung der Moleküle, in der sich DNA- und RNA- 
Moleküle sehr deutlich voneinander unterscheiden. 
Das DNA-Doppelmolekül bildet eine i. d. R. rechtsge- 
wundene Doppelhelix mit zwei außen verlaufenden 
Zucker-Phosphat-Bändern und nach innen gerichteten 
Basen. Sowohl die durch Wasserstoffbrücken gebilde- 
ten Basenpaarungen als auch die hydrophoben Bindun- 
gen zwischen den planaren aufgestapelten Basenringen 
stabilisieren die Helix. 
Mit Ausnahme der mRNAs sind einzelsträngige RNA- 
Moleküle sehr unregelmäßig geformt, können aber, wie 
z. B. die tRNAs, innerhalb einer Funktionsklasse eine 
charakteristische Grundform annehmen. Die meisten 
stark aufgefalteten RNA-Moleküle haben eine struktu- 
relle (z. B. einige rRNAs) oder eine katalytische Funk- 
tion (z. B. Ribozyme, snRNAs und wiederum rRNAs). 

Baugerüst für Proteine (z. B. RNAs in Ribosomen 
und Spleißosomen) 

„Energietransport“ (Nucleotide wie ATP und GTP) 
Informationsspeicherung (DNA, seltener RNA) 
Informationstransport (z. B. mRNAs) 
Informationsumsetzung in Aminosäuresequenzen 
(z. B. tRNAs, rRNAs und gRNAs) 
Regulation der Informationsumsetzung (z. B.  
miRNAs, siRNAs) 
Katalyse (z. B. Ribozyme und Ribonuclease P) 

DEFINITION

LEISTUNGEN

13

NUCLEOTIDE

AUFBAU DER NUCLEINSÄUREN 

OH (RNA) bzw. H (DNA) am C2-Atom
H bei Uracil (RNA) bzw.  
CH3 bei Thymin (DNA)  
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3. NUCLEINSÄUREN I. DIE MOLEKÜLKLASSEN 

TRIPLEX-STRUKTUREN

RIBONUCLEOPROTEINE (RNPs) VORKOMMEN

14

Genom einiger Viren  
(z. B. Parvoviren) 

mRNA, rRNA, tRNA und 
viele andere kleine RNAs 
bei allen lebenden Zellen; 
Genom einiger Viren (z. B. 
TMV, Picornaviren) 

DNA RNA 

Genom aller Eukaryoten 
und einiger Viren (z. B. 

Herpes- und Pockenviren) 

Genom einiger Viren  
(z. B. Reoviren) 

Doppelstrang (double strand, ds), linear 

Genom einiger Viren  
(z. B. Microviridiae) 

Genom der Viroide 

Einzelstrang (single strand, ss), circulär 

Genom aller Prokaryoten, 
Mitochondrien, Plastiden; 
Plasmide; Genom einiger 
Viren (z. B. Bacteriopha- 

gen L und T4) 

bisher unbekannt 

Doppelstrang (double strand, ds), circulär 

Einzelstrang (single strand, ss), linear 

Ribosom

Telomerase 

SRP U2 snRNP (Komponente 
eines Spleißosoms) 

RNP ist ein Sammelbegriff für Strukturen, die aus 
Proteinen und npc-(non-protein-coding)-RNAs 
bestehen. Man klassifiziert sie in cytoplasma- 
tische (z. B. Ribosomen und SRPs), nucleäre 
(z. B. Telomerasen und Komponenten der Splei- 
ßosomen) und nucleoläre RNPs (z. B. snoRNPs). 
Typische Akronyme sind sc (small cytoplasma-
tic), sn (small nuclear), sno (small nucleolar) und 
hn (heterogenous nuclear).

DNA RNA 

DNA RNA 

DNA RNA 

Einige chromosomalen Elemente enthalten Bereiche mit einem zusätzlichen dritten Strang, der den ur- 
sprünglichen Helixstrang verdrängt. Es entsteht eine Triplex-Struktur, die allgemein als D-Loop (Displace-
ment-Loop) bezeichnet wird. Handelt es sich bei dem zusätzlichen Strang um ein RNA-Molekül, nennt man 
den Komplex auch R-(RNA-)Loop.
D-Loops befinden sich z. B. in den Nucleoiden von Mitochondrien (‹ S. 195, mtDNA) und einigen Plasti- 
den, in bestimmten Plasmiden und einigen Viren. Sie sind wesentlicher Bestandteil der Replikations- 
initiation (‹ S. 185, Replikation). In Telomeren dienen D-Loops dem Schutz der überhängenden Einzel- 
strangbereiche, die zurückgebogen und in die Helix eingeflochten werden (s. S. 22). Bei einigen Rekombi- 
nationsprozessen treten D-Loops als vorübergehende Erscheinung auf. 

Strukturvarianten von D-Loops 

Die RNA-Moleküle sind häufig Transkripte, die am DNA- 
Strang verbleiben; sie sind an Regulationsprozessen beteiligt. 

Bei Telomeren wird der überhängende Einzelstrang in die 
Helix desselben Moleküls eingebunden (s. S. 22). 

RNAs sind als 
Sekundärstrukturen dargestellt. 
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